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AVANT-PROPOS

La combinaison de mon intérét pour les relations entre I’environnement, la biodi-
versité et le fonctionnement des écosystémes, mon désir de développer des outils
pour étudier ces relations en milieu naturel ainsi que ma soif de mieux connaitre
mon patrimoine naturel, m’a amené a entreprendre un projet de recherche sur
la relation entre la diversité et la croissance individuelle des différentes espéces

d’arbres du Québec.

J’ai trouvé passionnant, mais parfois difficile, d’élaborer un projet de recherche
sur la relation entre la diversité et la productivité puisque la littérature sur le sujet
est trés vaste. La diversité, tout comme la productivité, est étudiée de différentes
manieéres, avec différents métriques et a différentes échelles. J’ai di réaliser une
synthése importante de la littérature, et apprendre a faire des choix et a leur faire
confiance. En outre, j’ai di apprendre a utiliser plusieurs outils computationnels
et statistiques. Quoique ¢a n’a pas toujours été facile de trouver 1’équilibre entre
I’apprentissage de ces outils et les autres taches requises pour mener & bien mon
projet de recherche, j’ai découvert que j'avais un intérét pour la programmation
et les statistiques, surtout lorsqu’on les applique a des sujets passionnants en

écologie.

Mon projet est un tremplin pour d’autres projets qui vont m’amener a continuer
d’approfondir ma compréhension des relations complexes entre les composantes
biotiques et abiotiques des écosystéemes et, éventuellement, & contribuer a une
meilleure gestion des écosystémes afin que nous puissions continuer de bénéficier

de leurs fonctions dans un contexte de changements climatiques.
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LISTE DES ABREVIATIONS, SIGLE ET ACRONYMES !

D : Dissimilarité fonctionnelle, correspond a la distance entre les traits fonctionnels

d’une cible vis-a-vis ceux de son voisinage

DBH : Diamétre hauteur poitrine (& 1.3 métre du sol)

DPR : Diversité - productivité

BO : Biome (forét boréale ou forét tempérée)

C : Competition, correspond & un indice de compétition du voisinage (voir NCI)

FDis : Diversité fonctionnelle, correspond a la distance entre les traits des voisins

d’une cible (non relatif a la cible)

NCI : Indice de compétition du voisinage, correspond au ratio entre la taille du

cible sur celle de sont voisinage

Nmass : Concentration d’azote foliaire, correspond au ratio de 1'azote foliaire sur

la masse foliaire (mg g-1)

PEPs : Placettes échantillons permanentes, correspond a des placettes circulaires
de 400 m? au sein desquelles plusieurs mesures sont effectuées, dont la taill des

arbres adultes
SGH : Hypothese des stress des gradients environnementaux
RD : Diamétre des racines fines (< 3iéme ordre), correspond au diameétre (mm)

SM : Masse des graines, correspond a la masse séche de 1000 graines (mg)

1. Considérant qu’un chapitre a été rédigé en anglais, cette langue a été privilégié pour les
abréviations, les sigles et les acronymes.



SRL : Surface spécifique des racines, correspond au ratio de la longueur des racines

fines (< 3iéme ordre) sur leur masse (mg g-1)

ST : Tolérance a 'ombre, correspond a la capacité de survie a 'ombre des es-
péces, dont les valeurs sont issues de la combinaison entre 'opinion d’expert et

des observations

WD : Densité du bois, correspond au ratio de la masse séche d’'une branche sur

son volume frais (mg mm-3)
Y : Année moyenne entre deux campagnes d’échantillonage des PEPs

SA : Aire de la tige d’'un arbre au DBH (cm -2)



RESUME

Il existe un consensus scientifique & propos de 'existence d’une relation positive
entre la diversité des espéces d’arbres et la productivité des foréts (relation di-
versité - productivité), en particulier lorsque les espéces sont éloignées sur le plan
fonctionnel. Comme 'indique I'hypothése de complémentarité, les différences entre
les traits des espéces ont comme effet de réduire la compétition ou de favoriser la
facilitation entre celles-ci. Cependant, bien que les interactions entre espéces aient
lieu entre espéces voisines, peu d’études ont examiné comment la relation diversité
- productivité se traduit a 1’échelle du voisinage, et ce, pour différentes espéces
d’arbres. Ici, j’ai utilisé les placettes permanentes du Québec, ainsi que 19 espéces
d’arbres cibles pour évaluer : (1) si la relation entre la croissance des cibles et la
dissimilarité de leur voisinage varie en fonction de I'espéce et de l'intensité de la
compétition et (2) s'il est possible de généraliser les réponses des espéces cibles a
partir de leurs traits fonctionnels. J’ai démontré que : (1) effet de la dissimilarité
du voisinage sur la croissance des cibles est généralement positif, mais que I'im-
portance de cet effet dépend de 'espéce et de l'intensité de la compétition, et (2)
la tolérance a I’ombre des cibles explique partiellement les variations de la relation
diversité-productivité observées entre espéces, les espéces intolérantes a 'ombre
bénéficiant davantage de la dissimilarité de leur voisinage sous une compétition
élevée. Ainsi, mes résultats : (i) soutiennent I’hypothése de complémentarité et (ii)
indiquent quelles espéces ont le plus grand potentiel de bénéficier d'un voisinage
dissimilaire. Mes résultats soulignent 'importance de la dissimilarité fonctionnelle
dans la relation diversité - productivité entre arbres et corroborent la généralité
de cette relation, de ’échelle du voisinage a 1’échelle de la forét.

Mots-clés : relation diversité - productivité, hypothése de la complémentarité,
traits fonctionnels, dissimilarité fonctionelle, analyse de voisinage, compétition,
croissance, foréts tempérées et boréales, arbres



CHAPITRE 1

INTRODUCTION GENERALE

1.0.1 La relation entre la diversité et le fonctionnement des écosystémes

Dans un contexte de changements globaux, les préoccupations concernant la perte
de la biodiversité (ci-aprés diversité) ont conduit a 1’émergence d’'une nouvelle
science s’intéressant & la relation entre la diversité et le fonctionnement des éco-
systémes (BEF) (Hooper et al., 2012; Cardinale et al., 2012). Les études BEF
ont montré que la diversité, incluant la variété des espéces, des types d’espéces
et des génes, améliore le fonctionnement des écosystémes aquatiques et terrestres
(Balvanera et al., 2006; Cardinale et al., 2012). Les fonctions des écosystémes,
soit les processus écologiques qui controlent les flux d’énergie, de nutriments et de
matiére organique dans ’environnement (Cardinale et al., 2012), sont associées a
d’importants biens et services écosystémiques, notamment & des services de pro-
vision et de régulation et a des services sociaux-culturels (Costanza et Limburg,
1997; Cardinale et al., 2012). Ainsi, en plus de contribuer & un changement de
perspective sur la diversité, qui agit comme un moteur des fonctions des écosys-
téemes, les études BEF montrent que les effets de la perte de diversité se feront
sentir au-dela des écosystémes eux-mémes, avec des conséquences importantes sur

la pérennité et le bien-étre des humains.
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1.0.2 La relation BEF dans les foréts

Dans les derniéres années, de nombreuses études se sont penchées sur la relation
entre la diversité et le fonctionnement des foréts. Les foréts, qui correspondent &
31 % de la superficie terrestre totale (FAO, 2020), offrent un habitat & un large
éventail d’espéces animales et végétales et nous fournissent de multiples services
écosystémiques (Mori et al., 2017). En effet, les foréts contribuent a des services
de provisions (production de bois, production agricole), des services de régula-
tion (climat, eau, sols) et des services sociaux et culturels (récréotourisme, santé
physique et mentale, lieu de ressourcement) (Gamfeldt et al., 2013; Brockerhoff
et al., 2017; Mori et al., 2017). L’accumulation de plusieurs évidences montre
que la diversité des arbres influence positivement un bon nombre des fonctions a
l'origine de ces services (van der Plas et al., 2016; Baeten et al., 2019). Parmi
celles-ci, la relation entre la diversité et la productivité (DPR) des foréts a sus-
cité énormément d’'intérét en raison du roéle de la productivité dans la production
de bois et dans la mitigation des changements climatiques (Nadrowski et al.,
2010; Mori et al., 2017), mais aussi parce que la productivité est positivement
corrélée a d’autres fonctions importantes des écosystémes, notamment le recyclage
des nutriments, la régénération, la résistance aux perturbations et '’habitat des

espéces (Baeten et al., 2019).

1.0.3 La relation diversité - productivité (DPR) dans les foréts

Dans les foréts, la relation entre la diversité et la productivité est généralement
positive. Les foréts riches en espéces sont en moyenne plus productives que les
foréts pauvres en espéces (Paquette et Messier, 2011; Zhang et al., 2012; Liang
et al., 2016) et plus stables dans le temps (Morin et al., 2014; Jucker et al.,
2016; Aussenac et al., 2019). A I'échelle globale, Liang et al., 2016 ont montré
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que la relation DPR est quasiment universelle; en moyenne la relation entre la
richesse spécifique et la productivité de la plupart des foréts est positive (Fig.
1.1). Or, la force et, dans quelques cas la direction, de cette relation change d’une
forét a I'autre, allant d’une relation DPR faiblement négative a trés positive. Les
effets de la diversité sur la productivité varient en fonction du type de diversité
(diversité taxonomique, phylogénétique et fonctionnelle) (van der Plas, 2019), de
I’échelle d’étude (locale, régionale, globale) (Chisholm et al., 2013), et aussi de
facteurs écologiques, notamment le type de foréts, le stade de succession végé-
tale et les changements climatiques (Paquette et Messier, 2011; Ratcliffe et al.,
2017; Lasky et al., 2014; Zeller et Pretzsch, 2019; Searle et Chen, 2020; Taylor
et al., 2020; Hisano et Chen, 2020). Or, malgré I'identification de ces différents
facteurs, les mécanismes sous-jacents a la relation DPR sont encore mal compris
(Ammer, 2019). Ainsi, en vue de mieux comprendre comment la perte de la di-
versité influence la productivité des foréts (Barry et al., 2019), et les fonctions
qui y sont associées, mais également d’améliorer les pratiques de gestion fores-
tiere dans un contexte des changements climatiques, davantage de recherches sont

nécessaires pour comprendre les mécanismes sous-jacents a la relation DPR.
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FIGURE 1.1 Relation entre la richesse spécifique relative et la productivité des
foréts a l'échelle globale. A gauche, la carte montre la distribution des foréts
étudiées (en bleu). A droite, le graphique montre la relation entre la richesse
relative, soit le ratio de la richesse spécifique sur la richesse spécifique maximale
d’une région donnée, et la productivité des foréts (Liang et al., 2016).



15

1.1 La relation DPR sous une approche fonctionnelle

Il existe plusieurs facons d’estimer 'effet de la diversité sur la productivité des
foréts. La plupart des études utilisent une approche taxonomique basée sur la ri-
chesse, soit le nombre d’espéces, ou la diversité spécifique, soit le nombre d’espéces
pondéré par leur abondance (Forrester et Bauhus, 2016). Cependant, 1'utilisation
d’une approche fonctionnelle, qui se concentre sur les traits fonctionnels des es-
péces, permet une compréhension plus mécanistique de la relation entre la diversité

et le fonctionnement des écosystémes (Petchey et Gaston, 2006; Diaz et al., 2007).

Les traits fonctionnels (ci-aprés traits) correspondent & tous les traits (morpholo-
giques, physiologiques ou phénologiques) qui permettent aux individus d’utiliser,
de transformer et de conserver les ressources nécessaires & leur croissance, leur
survie et leur reproduction (Violle et al., 2007). Quoique tout arbre ait besoin
de lumiére, d’eau et de nutriments pour croitre, survivre et se reproduire, il y a
des différences quant aux stratégies d’histoires de vie des espéces, c’est-a-dire les
stratégies qui leur permettent de maintenir une population, en présence d’espéces
concurrentes, dans des paysages variés et sous différents régimes de perturbation
(Reich, 2014). Par exemple, on considére que les espéces trés productives ont des
stratégies d’acquisition des ressources qui différent des espéces compétitives, mais
peu productives. Tel que décrit par le compromis d’acquisition et de conservation
des ressources, les espéces productives, également appelées acquisitives, misent
sur une acquisition rapide des ressources, alors que les espéces moins productives,
également appelées conservatrices, misent plutot sur la conservation des ressources
a long terme (Reich, 2014). La spécialisation vers I'une ou l'autre de ces stratégies
procure des avantages aux espéces sous différentes conditions puisque l'investis-
sement dans la croissance rapide se fait au détriment de la capacité a conserver

les ressources sous des conditions stressantes, notamment sous une compétition
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élevée ou encore sous l'attaque de prédateurs, et vice-versa (Reich, 2014; Kunstler
et al., 2016). Cela se refléte dans les traits des espéces : les espéces acquisitives
se caractérisent notamment par une surface foliaire élevée (SLA), une teneur en
azote foliaire élevée (Nmass) et une faible densité de bois (WD), tandis que les es-
péces conservatrices se caractérisent notamment par une WD élevée et davantage
de résistance foliaire (Westoby, 1998; Chave et al., 2009; Reich, 2014). Ainsi, la
spécialisation vers l’acquisition rapide des ressources, ou bien la conservation des
ressources, et les traits qui y sont associés, a des conséquences sur le potentiel de

croissance des espéces sous différentes conditions.

A Téchelle de la communauté, la relation DPR est associée & 'identité et la di-
versité fonctionnelle de I'ensemble des espéces. L’identité fonctionnelle est le plus
souvent estimée a partir d’'une moyenne pondérée des traits des espéces, alors que
la diversité fonctionnelle correspond plutot & la variation des traits des espéces
(Garnier et al., 2016). Sous 'hypothese du ratio de masse, 'identité fonction-
nelle d’'une communauté joue un role majeur dans la productivité de la forét ou
les traits les plus fréquents influencent majoritairement la productivité des foréts
(Grime, 1998; Garnier et al., 2016). Les foréts les plus productives seraient donc
majoritairement composées d’espéces treés productives. Or, sans nier I'importance
de ces derniéres dans la productivité des foréts, une autre hypothése permet de
mieux comprendre en quoi la diversité favorise la productivité dans les foréts. Se-
lon 'hypothése de la complémentarité, laquelle a recu davantage d’attention dans
la littérature (Hooper et al., 2012), la diversité fonctionnelle favorise la producti-
vité des foréts en permettant aux espéces d’optimiser I'exploitation des ressources
qui limitent la croissance des arbres (Diaz et Cabido, 2001). Ces hypothéses se-
ront plus largement discutées sous les effets de sélection et de complémentarité et
sous des effets additionnels impliquant des interactions entre les arbres et d’autres

niveaux trophiques.
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1.2 Les mécanismes sous-jacents a la relation DPR

Dans les derniére années, les mécanismes sous-jacents a la relation DPR ont été
discutés sous deux effets principaux, soit la sélection et la complémentarité (Loreau
et Hector, 2001) et des effets additionnels impliquant d’autres niveaux trophiques

(Grossman et al., 2018).

1.2.1 La sélection

Selon I'hypothése de la sélection, qui référe a I’hypothése du ratio de masse, la
dominance de certaines espéces, ayant certains traits, influence majoritairement
la productivité observée a ’échelle de la communauté (Loreau et Hector, 2001).
La sélection est positive lorsque la diversité favorise la croissance des espéces
hautement productives, et ce, au détriment des autres espéces (Trogisch et al.,

2021).

La sélection implique des interactions de compétition. La compétition a lieu
lorsque 'exploitation des ressources d'une espéce a comme effet de réduire celle des
autres (Forrester et Bauhus, 2016). Bien qu’il puisse y avoir de la sélection néga-
tive, ou la diversité favorise la croissance des espéces peu productives, les chances
sont que la diversité augmente la probabilité d’inclure des espéces hautement
productives (effet d’échantillonnage) et que les espéces plus productives aient un
avantage compétitif sur les espéces moins productives (Fox, 2005). Par exemple,
quoique rares, certaines espéces trés productives et compétitives, comme le hétre
européen (Fagus sylvatica), peuvent profiter d’un accés privilégié a la lumiére et
réduire la croissance d’autres espéces par le biais d'une compétition asymétrique
(Toigo et al., 2018). Ainsi, selon 'hypothése de la sélection, I'effet positif ou néga-
tif de la diversité sur la productivité des foréts résulte d’une condition initiale o

la diversité favorise la productivité de certaines espéces au détriment des autres. A
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long terme, et en I’absence de perturbation, la sélection des espéces aurait comme
effet de réduire la diversité en raison de la dominance de certaines espéces sur

d’autres espéces.

1.2.2 La complémentarité

Selon I'hypothése de la complémentarité, la diversité améliore la croissance des

arbres par le biais (i) du partitionnement des ressources et (ii) de la facilitation.

Premiérement, le partitionnement des ressources a lieu lorsque les espéces, ayant
différents traits, utilisent différentes portions du pool de ressources qui limitent
la croissance des arbres, soit la lumiére, 'eau et les nutriments (Barry et al.,
2019). Le partitionnement des ressources a comme effet de réduire la compéti-
tion pour les ressources et d’optimiser 1’exploitation totale des ressources dans un
peuplement (Zheng et al., 2021). Cela peut se produire spatialement ou tempo-
rellement, notamment via la stratification verticale de la canopée, la stratification
verticale des racines ou encore via une phénologie contrastée (Barry et al., 2019).
De plus, étant donné que le partitionnement des ressources a comme effet de ré-
duire la compétition pour les ressources, cet effet est particuliérement important
lorsque la compétition pour les ressources est élevée (Searle et Chen, 2020). A titre
d’exemple, considérant que la lumiére est une ressource limitante extrémement im-
portante pour la croissance des arbres (Pacala et al., 1996), le partitionnement de
la lumiére entre les espéces a été identifié comme I'un des mécanismes clés par le-
quel la diversité favorise la productivité. Il a été démontré que la complémentarité
des couronnes des arbres, la plasticité phénotypique de la couronne des arbres et la
différence de la tolérance & ’'ombre, soit la capacité d’un arbre & survivre & 'ombre
(Niinemets et Valladares, 2006), favorisent la productivité & 1’échelle de I'individu

et de la communauté (Williams et al., 2017; Toigo et al., 2018; Zhang et al.,
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2012; Kunz et al., 2019; Searle et Chen, 2020). Ainsi, en particulier sous une
compétition élevée, le partitionnement des ressources entre les espéces favorise la
productivité dans les foréts via la réduction de la compétition et, conséquemment,

I'optimisation de ’exploitation des ressources.

Deuxiémement, la facilitation a lieu lorsqu’une ou plusieurs espéces améliorent
les conditions de croissance des espéces voisines. Une espéce peut améliorer les
conditions de croissance d’une autre en réduisant les stress abiotiques des espéces
intolérantes a certains stress (Qi et al., 2018), tel qu’un apport limité en nutri-
ments, la sécheresse, des conditions microclimatiques difficiles ou méme un fort
rayonnement (Barry et al., 2019). La facilitation est intimement liée & I'hypothése
des stress environnementaux (stress gradient hypothesis (SGH)) qui suggére qu’il
y a davantage de facilitation lorsque les conditions environnementales sont stres-
santes (Bertness et Callaway, 1994; Maestre et al., 2009). Par exemple, en raison
du potentiel de redistribution hydraulique des racines, les espéces ayant des ra-
cines profondes peuvent augmenter la disponibilité en eau pour les espéces ayant
des racines plus superficielles, les espéces fixatrices d’azote peuvent augmenter
la disponibilité en azote pour les espéces non fixatrices d’azote, et les espéces a
croissance rapide et a feuilles caduques peuvent augmenter la disponibilité des nu-
triments pour les autres espéces (Forrester et Bauhus, 2016; Taylor et al., 2020).
Ainsi, en particulier sous des conditions stressantes, des interactions de facilita-
tion entre des espéces ayant des traits clés, ou des différences de traits, peuvent
augmenter la croissance individuelle des espéces d’arbres voisines moins tolérantes

aux stress environnementaux.
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1.2.3 Les interactions multitrophiques

La diversité peut également favoriser la croissance des arbres par le biais d’interac-
tions multitrophiques. Selon ’hypothése de la résistance par association, la diver-
sité peut favoriser la croissance des arbres en réduisant I’abondance des ennemis
naturels des espéces d’arbres (Grossman et al., 2018) ou encore en augmentant la
diversité des espéces mutualistes, tels que les ennemis naturels des ravageurs et des
pathogénes (Stemmelen et al., 2022) et les micro-organismes (Laforest-Lapointe
et al., 2017). D’une part, la diversité a comme effet de réduire le risque des in-
dividus d’étre attaquées par des insectes ravageurs et des pathogénes spécifiques
a certains hotes puisque la diversité a comme effet de : (1) réduire les ressources
nécessaire a leur croissance, survie et reproduction, (2) augmenter les barriéres
physiques a I'infection, soit les hotes moins compétents pour subvenir aux besoins
des insectes ravageurs et des pathogénes (Grossman et al., 2018) et, (3) bien
que les évidences soient partagées, favoriser la diversité des ennemis naturels des
insectes ravageurs et des pathogénes (Stemmelen et al., 2022). D’autre part, la di-
versité des arbres peut également augmenter la croissance des arbres en favorisant
la diversité des micro-organismes mutualistes (Laforest-Lapointe et al., 2017). Les
micro-organismes peuvent améliorer la résistance de ’hdte aux agents pathogénes
de plusieurs maniéres, soit en entrant en compétition pour les ressources avec
les agents pathogénes, en influencant la production d’hormones végétales et en
augmentant la disponibilité de 'azote pour les plantes (Laforest-Lapointe et al.,

2017).

Enfin, 'ensemble de ces mécanismes, soit la sélection, la complémentarité et les
interactions multitrophiques, peuvent contribuer aux effets de la diversité sur la

productivité des foréts.
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1.3 La relation DPR a 1’échelle du voisinage

Dans les derniéres années, de plus en plus d’études se sont intéressées a la relation
DPR a I’échelle du voisinage. Jusqu’a présent, notre compréhension de la relation
entre diversité et productivité provient principalement d’études menées a ’échelle
de la communauté. Au sein de ces études, on s’intéresse a la maniére dont la diver-
sité influence la croissance totale (ou moyenne) de tous les arbres appartenant a
une communauté ou bien de tous les arbres d’une espéce appartenant a une com-
munauté (Forrester et Pretzsch, 2015). Or, la sélection et la complémentarité, dis-
cutées plus en détail en termes de compétition, de partitionnement des ressources
(ou de réduction de la compétition) et de facilitation, reposent principalement sur
les interactions proximales entre les espéces d’arbres, qui s’additionnent ensuite au
niveau de la communauté (Stoll et Weiner, 2000; Potvin et Dutilleul, 2009; Searle
et Chen, 2020; Fichtner et al., 2018). Ainsi, une meilleure compréhension de la
relation DPR devrait provenir de 1’échelle a laquelle les espéces interagissent, soit

I’échelle du voisinage.

1.3.1 La diversité du voisinage

Tout comme & I’échelle de la communauté, il y a plusieurs maniéres d’évaluer 'effet
de la diversité du voisinage sur la croissance individuelle des arbres. La diversité
du voisinage peut étre estimée a partir d'une approche taxonomique, fonctionnelle
ou phylogénétique, soit en fonction du nombre d’espéces, de la variété des traits
fonctionnels des espéces ou encore de la variété des génes des espéces entourant une
cible. Or, a la différence de la communauté, I’estimation de la diversité du voisinage
peut également étre calculée relativement a la cible, notamment en calculant la
distance entre les traits de I’espéce cible vis-a-vis de son voisinage. Considérant que

les différences entre les traits ménent a des effets de sélection (ou de compétition)
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ou de complémentarité, la distance entre les traits d’une cible vis-a-vis de son
voisinage & 'avantage de tester directement cette hypothése. Ainsi, alors que la
diversité du voisinage se rapproche davantage de la diversité estimée a I’échelle de
la communauté, la dissimilarité entre une cible et son voisinage est une mesure

propre a ’échelle du voisinage.

Parmi le nombre restreint d’études ayant évalué l'effet de la diversité du voisinage
sur la croissance individuelle des arbres, les études ayant utilisé une approche
taxonomique ont rapporté des résultats hétérogénes avec des effets positifs, néga-
tifs et neutres (Potvin et Dutilleul, 2009; Ratcliffe et al., 2015; Fichtner et al.,
2017), alors que les études ayant utilisé une approche fonctionnelle, ont plutot
rapporté une relation DPR positive (Chen et al., 2016; Searle et Chen, 2020). Les
études en question montrent que la diversité des traits d’acquisition des ressources
(Chen et al., 2016) et la dissimilarité de la tolérance & I'ombre favorisent gran-
dement la croissance individuelle des cibles, et ce surtout lorsque la cible subit
une compétition élevée (Searle et Chen, 2020). Cela supporte 'hypothése de la
complémentarité, et plus particulierement du partitionnement des ressources, ot
la diversité favorise la croissance via la réduction de la compétition pour les res-
sources qui limitent la croissance. Ainsi, la diversité et la dissimilarité fonctionnelle
semblent toutes deux favoriser la croissance individuelle des cibles, notamment via

un effet de complémentarité.

1.3.2 L’identité de la cible

On sait que les espéces réagissent potentiellement différemment & la diversité. A
I’échelle de la communauté, des études menées en contexte expérimental et quasi-
expérimental, soit des foréts composées de 2 ou 3 espéces seulement, montrent

que certains assemblages d’espéces sont plus complémentaires que d’autres ou
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que certaines espéces semblent avoir un avantage compétitif sur d’autres espéces
(Baeten et al., 2013; Mina et al., 2018; Toigo et al., 2018; Vanhellemont et al.,
2018). Or, la relation entre la diversité ou la dissimilarité fonctionnelle du voisinage
et la croissance des différentes espéces demeure largement inexplorée dans les foréts

composées de plusieurs espéces d’arbres.

Il est possible que les effets de complémentarité, soit le partitionnement des res-
sources et la facilitation, soient plus importants pour les espéces présentant cer-
tains traits, syndromes de traits ou stratégies d’histoire de vie. Comme mentionné
précédemment, il y a un compromis qui oppose la capacité des espéces a acquérir
rapidement des ressources et leur capacité de conserver les ressources. En effet, les
espéces ont des traits qui leur permettent de croitre rapidement sous des condi-
tions favorables & la croissance ou bien des traits qui leur permettent d’étre plus
tolérant a la compétition ou plus résistant face aux menaces potentielles a la crois-
sance ou la survie (par exemple, les agents pathogénes et les ravageurs) (Reich,
2014; Kunstler et al., 2016). La stratégie d’acquisition des espéces pourrait faire
en sorte que les espéces cibles réagissent différemment & 'augmentation de la di-
versité ou de la dissimilarité du voisinage puisque les mécanismes sous-jacents a
la relation DPR sont plus probables sous certaines conditions, notamment sous
une compétition élevée ou, relativement a '’hypothése SGH, sous des conditions

de croissance stressantes.

Dans le cas ol la diversité a comme effet de réduire les effets négatifs de la com-
pétition sur la croissance ou bien de favoriser 'acquisition des ressources sous
conditions stressantes, il est possible que la diversité favorise davantage la crois-
sance des espéces particuliérement vulnérables a la compétition et aux conditions
stressantes, soit les espéces acquisitives. A ce propos, dans une étude menée en fo-
rét naturelle, il a été démontré que lorsque les espéces acquisitives dominent ’étage

supérieur avec des espéces conservatrices dans le sous-étage, I'atténuation de 'ef-
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fet négatif de la densité sur les espéces acquisitives peut augmenter de maniére
significative leur productivité par rapport aux espéces conservatrices (Chen et al.,
2016). Une autre étude, celle-ci menée en contexte expérimental, suggére que les
effets de complémentarité dépendent des traits de I'espéce d’arbre focale. En effet,
les espéces a croissance rapide bénéficieraient davantage du partitionnement des
ressources, alors que les espéces a croissance lente bénéficieraient davantage de
la facilitation (Fichtner et al., 2017). Ainsi, tout dépendant de l'importance du
partitionnement des ressources relativement a la facilitation en forét naturelle, il
est possible que 'augmentation de la diversité ou de la dissimilarité du voisinage
favorise davantage la croissance d’espéces ayant certains traits ou stratégies d’his-
toire de vie. Or, cela reste a explorer dans différents types de foréts, notamment

dans les foréts tempérées et boréales.

1.4 Question de recherche, objectifs et hypothéses

Les foréts diversifiées sont généralement plus productives que les foréts moins di-
versifiées, mais la force de la relation DPR varie d’une forét a l'autre. Un bon
nombre de facteurs ont déja été identifié pour expliquer pourquoi on retrouve de
telles variations, notamment le type de forét et les conditions environnementales.
Cependant, une meilleure compréhension des mécanismes sous-jacents a la rela-
tion DPR requiert des études utilisant menées a 1’échelle a laquelle les espéces

interagissent les unes avec les autres, soit celle du voisinage.

Dans cette étude, je m’intéresse & mieux comprendre comment la relation DPR
se traduit a ’échelle du voisinage et ce, en utilisant une approche fonctionnelle.
Dans un premier temps, je cherche a savoir si la relation entre la dissimilarité du
voisinage et la croissance des cibles varie en fonction de I'espéce cible et de I'inten-

sité de la compétition. Dans un deuxiéme temps, j'explore si les cibles partageant
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les mémes stratégies d’acquisition de ressources ont des réponses de croissance
similaires & la dissimilarité de leur voisinage. Le cas échéant, il serait possible
de généraliser les patrons observés chez les espéces a ’étude a des espéces non

considérées dans notre analyse.

Hypotheése : La réponse de la croissance des arbres a la dissimilarité fonctionnelle
du voisinage ! (ci-aprés dissimilarité du voisinage) varie en fonction de I'espéce

d’arbre focale et de I'intensité de la compétition.

Prédictions : Je prédis que : (1) la réponse de la croissance de l'arbre focal a la
dissimilarité du voisinage sera principalement positive, mais variera en intensité ;
et (2) la réponse de la croissance de l'arbre focal a la dissimilarité du voisinage
deviendra plus positive au fur et & mesure que la compétition s’intensifie, en

particulier dans le cas des espéces acquisitives.

1.5 Survol des méthodes

1.5.1 Systéme, échelle et variables a 1’étude

Nous avons utilisé les données du réseau de placettes permanentes du Québec
(PEPs) (Ministére des Ressources naturelles et des Foréts, 2018). Les PEPs sont
des placettes circulaires (400 m?) établies de 1970 a aujourd’hui dans des peu-
plements visuellement homogénes et pour lesquelles I’ensemble des arbres adultes

sont mesurés a des intervalles de temps réguliers.

Je me suis principalement intéressée a l'effet de la dissimilarité du voisinage sur
la croissance des cibles, et ce en fonction de identité des cibles (taxonomique et

fonctionnelle) et de la compétition. J'ai également également évalué l'effet de la

1. La dissimilarité fonctionnelle du voisinage, ou la dissimilarité du voisinage, référe a la
distance entre les traits de la cible vis-a-vis de son voisinage
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diversité fonctionnelle du voisinage sur la croissance des cibles, et ce indépendam-
ment de I'identité des cibles. J’ai considéré que le voisinage d’une cible correspond
a I’ensemble des arbres autres que de la cible dans une placette, ceci puisque les
placettes permanentes ont été établies dans des peuplements homogénes et que

les arbres ne sont pas géoréférencés.

J’al également considéré l'effet d’autres variables associées a la croissance, soit
une mesure de la taille des cibles, c’est-a-dire I’aire basale de leur tronc, le biome,
soit boréal ou tempéré, la température et 'année, utilisée en tant que proxy des

changements climatiques.

1.5.2 Choix des traits fonctionnels

De maniére a calculer les indices de dissimilarité et de diversité, j’ai utilisé une ap-
proche fonctionnelle. J’ai sélectionné des traits en fonction de I'un ou plusieurs des
critéres suivants : (1) il y a une relation entre le trait et 'acquisition des ressources
qui limitent la croissance, (2) le trait est descriptif des stratégies fondamentales
d’histoire de vie des espéces, incluant ’acquisition des ressources, mais également
la survie et la reproduction, (3) le trait est mesuré de maniére standard a travers
les espéces, et, seulement dans le cas ou le critére 1 ou 2 est respecté, (3) il y a suf-
fisamment de données disponibles dans la littérature sur ce trait pour chacune des
espéces a l'étude. Les traits sélectionnés correspondent a la quantité d’azote par
unité de masse séche dans les feuilles (Nmass), la densité du bois (WD), la masse
des graines (SM), la longueur spécifique des racines fines (SRL) et le diamétre des
racines fines (RD). Ces traits ont été extraits de la seconde version (non publiée
a ce jour) de la base de données Tree Functional Trait Application V1 (Belluau
et al., 2021a), de la base de données GRoot (Guerrero-Ramirez et al., 2021), et

de sources additionnelles (voir Annexe B pour plus de détails).
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Nmass : La concentration d’azote foliaire (mg g-1) est un trait essentiel puisque
I’azote est un élément essentiel de l'appareil photosynthétique, notamment de
I'enzyme qui initie le processus de photosynthése (Wright et al., 2004). Ce trait,
tout comme de nombreux traits foliaires, est associé au continuum d’acquisition
et de conservation des ressources (Wright et al., 2004; Westoby, 1998). En effet,
tel que décrit par le leaf-economic spectrum, on peut distinguer les espéces qui
misent sur 'acquisition rapide des ressources de celles qui misent sur la conser-
vation des ressources sur la base de plusieurs traits foliaires, soit des feuilles de
courte durée de vie et des concentrations élevées en nutriments, dont ’azote, et
de fonctions se produisant au niveau des feuilles, soit un taux de photosynthése
élevée (Wright et al., 2004). Inversement, les espéces ayant des feuilles & durée de
vie plus longue, des concentrations faibles de nutriments ou bien un taux de pho-
tosynthese plus faible sont plus résistantes aux stress, notamment a 1’herbivorie

et & lombre (Wright et al., 2004; Reich, 2014).

WD : La densité du bois, soit le ratio de masse séche du bois sur son volume frais
(mg mm-3) est également un trait impliqué dans le continuum d’acquisition et
de conservation des ressources. En effet, une WD élevée est associée a une forte
résistance a la rupture mécanique et a la cavitation hydraulique, mais entraine
des cotts élevés en termes de construction de tissus, tandis qu'une faible densité

est associée a un taux de croissance élevé (Chave et al., 2009).

SM : La masse des graines (mg) est associée a la reproduction des espéces et,
plus généralement, & un compromis opposant la colonisation et la persistance des
espéces. En effet, les espéces dont la masse des graines est faible peuvent produire
davantage de graines dont la dispersion peut atteindre des distances plus grandes,
alors que les espéces ayant une masse plus élevée de graines vont produire moins
de graines, dont la dispersion est peut atteindre des distances moindres, mais dont

la résistance aux stress est plus élevée (Westoby, 1998).
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SRL et RD : La surface spécifique des racines, soit le ratio de la longueur des
racines fines sur leur masse (mg g -1), et le diamétre des racines fines (mm), sont
deux traits racinaires impliqués dans l'acquisition des ressources souterraines, soit
l'eau et les nutriments (Bergmann et al., 2020). Selon certaines études, les traits
des racines refletent le continuum d’acquisition et de conservation des ressources
observées au niveau des feuilles (Reich, 2014; Freschet et al., 2010). Or, les traits
racinaires ne valident pas le leaf-economic spectrum de maniére constante (Weem-
stra et al., 2016; Carmona et al., 2021), notamment parce que les traits ra-
cinaires sont associés a des mycorhizes, organismes symbiotiques qui jouent un
role important dans l'acquisition de l'eau et des nutriments (Weemstra et al.,
2016; Bergmann et al., 2020). Alternativement au leaf-economic spectrum, les
traits racinaires sont décrits par un continuum d’acquisition des ressources au-
tonome a collaborative, c’est-a-dire la stratégie do-it-yourself versus la stratégie
outsourcing (Bergmann et al., 2020). Ici, de maniére & maximiser ’exploitation
du sol et I'acquisition des ressources, les espéces autonomes ont une SRL plus
élevée, et un diameétre de racine moindre, alors que les espéces qui comptent da-
vantage sur les mycorhizes pour acquérir leurs ressources misent plutét sur des
racines de large diamétre pour permettre plus de surface de colonisation pour les
mycorhizes (Bergmann et al., 2020). Ici, contrairement aux leaf-economic spec-
trum, les cotits du outsourcing seraient moindres que les cotits de 'investissement
dans des feuilles résistantes aux stress puisque l'investissement en carbone dans
I’élargissement des racines, et plus spécifiquement des tissus corticaux des racines,

est moindre (Bergmann et al., 2020).

Enfin, j’ai calculé les indices de dissimilarité et de diversité fonctionnelle & partir de
I’ensemble de ces traits plutdt que de calculer un indice par trait puisque les effets
de la diversité peuvent impliquer la compétition ou le partage de nombreuses

ressources (Ammer, 2019) et, plus généralement, puisquun ensemble de traits
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refléte mieux les différences de stratégies d’histoire de vie des espéces de méme

que leur performance sous différentes conditions (Kraft et al., 2015).

De maniére a caractériser 'identité des cibles, j’ai utilisé une approche taxono-
mique, ou l'identité des cibles correspond simplement a ’espéce, et une approche
fonctionnelle. Dans le cas de I'approche fonctionnelle, j’ai caractérisé l'identité
fonctionnelle de deux maniéres. J’ai d’abord utilisé I’ensemble des traits présentés
ci-dessus sur la base de I’hypothése selon laquelle plusieurs traits caractérisent
davantage les stratégies fondamentales d’histoire de vie des espéces (Kraft et al.,
2015). Pour ce faire, j’ai effectué une analyse de composantes principales (PCA)
ou j'ai utilisé les axes principaux de la PCA (axes 1 et 2) en tant que proxy
de l'identité fonctionnelle des espéces. J’ai aussi utilisé une approche basée sur
la tolérance a 'ombre des espéces puisque ce syndrome de traits, soit une pro-
priété émergente d’un ensemble de traits qui correspond a la capacité des espéces
a survivre a 'ombre (Valladares et Niinemets, 2008), est également associé aux
stratégies fondamentales d’histoire de vie des espéces. En effet, les espéces into-
lérantes a 'ombre sont des espéces a croissance rapide, qui domine les premiers
stades de succession des foréts, alors que les espéces tolérantes a I’ombre sont des
espéces qui sont aptes a survivre a I'ombre, et qui sont généralement plus tolé-
rantes & différentes formes de stress, mais dont la croissance est généralement plus

lente (Valladares et Niinemets, 2008; Toigo et al., 2018).
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There is scientific consensus that a positive relationship exists between tree spe-
cies diversity and forest productivity (DPR), especially when the trees present
are functionally dissimilar. As indicated by the complementarity hypothesis, dif-
ferences in species traits reduce competition or promote facilitation among neigh-
boring tree species in communities. However, few studies have examined this re-
lationship at the individual tree level, and how species respond to a functionally
dissimilar neighborhood. Here, we used Quebec permanent sample plots and 19
focal tree species to test whether : (1) focal tree growth response to neighborhood
dissimilarity varies with focal tree species and competition intensity, and (2) focal
tree species’ traits explain their growth response to neighborhood dissimilarity.
We demonstrate that : (1) most species’ growth response to neighborhood dissi-
milarity is positive, but the importance of dissimilarity effects on growth is species
and competition dependent, and (2) focal tree traits partially explains species and
competition dependencies with shade-intolerant species mostly benefitting from
increasing dissimilarity under high competition. Thus, our findings : (i) support
the complementarity hypothesis and (ii) indicate which species have the greatest
potential to benefit from dissimilar neighbors. Our results highlight the impor-
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tance of functional dissimilarity in driving DPR among neighboring trees as well
as corroborate the generality of DPR from neighborhood to ecosystem scales.

Keywords : diversity-productivity relationship, complementarity hypothesis, func-
tional traits, functional dissimilarity, neighborhood analysis, competition, tree
growth, boreal forest, temperate forest

2.1 Introduction

In forest ecosystems, tree species diversity increases and stabilizes productivity in
addition to providing many ecological co-benefits (Liang et al., 2016; Trogisch
et al., 2021; Mori et al., 2017). As a result, adapting forest management practices
toward greater diversity has the potential to increase productivity, while main-
taining resistance and resilience to climate changes (Hisano et Chen, 2020; FAO,
2020; Messier et al., 2022). Yet, the importance of species diversity in driving
forest productivity varies among studies, and biomes (Liang et al., 2016). Know-
ledge gaps and disagreements remain regarding why, where, and when diversity
matters the most for productivity (Ammer, 2019; Hisano et Chen, 2020; Jucker
et al., 2016).

At the community level, stronger diversity-productivity relationships (DPR) result
from differences in species functional traits (hereafter traits) rather than species
richness alone (Diaz et Cabido, 2001). As stated by the complementarity hypo-
thesis, dissimilar species are expected to grow more quickly in a mixture with one

another because of niche partitioning and facilitation.

First, due to niche partitioning, differences in species traits reduce competition
for limited resources (e.g., light, water, and nutrients) thereby increasing tree
growth at the community level (Forrester et Bauhus, 2016). Light is one of the
most important limiting factors in forests (Pacala et al., 1996) and several studies

suggest that light partitioning is key to DPR (Morin et al., 2014). Differences



32

between species in their shade tolerance, a fundamental trait syndrome defined
as the capacity of a tree to survive under shade (Niinemets et Valladares, 2006),
and in crown canopy space occupancy lead to greater light partitioning and the-
refore positive DPR (Searle et Chen, 2020; Toigo et al., 2018; Zhang et al.,
2012; Kunz et al., 2019; Williams et al., 2017). In addition, differences between
species in other traits, such as leaf nitrogen content (Zheng et al., 2021), seed
mass, and wood density (Paquette et Messier, 2011), have been found to be posi-
tively correlated with DPR. These above-ground traits are often used to describe
species’ general resource use and strategies (or life-history strategies). However,
these traits may not fully describe below-ground resource use or strategies and
below-ground resource partitioning. Less-studied root traits (e.g., specific root
length), which indicate the extent to which tree species depend on symbiotic or-
ganisms for the acquisition of below-ground resources (i.e. water and nutrients)
(Bergmann et al., 2020), are probably more relevant for describing below-ground
resource partitioning. Second, species differences may also increase tree growth
through positive interactions, or facilitation. Facilitation increases the availability
of limited resources or improves growing conditions (e.g., species with deep roots
can redistribute water to those with shallow roots (Forrester et Bauhus, 2016).
Thus, whether through niche partitioning or facilitation, the number of positive
or neutral interactions between neighboring tree species may outnumber negative

interactions (e.g., competition) in mixtures (Ammer, 2019).

To better understand the mechanisms underlying DPR, some studies have shifted
focus from the community level to the neighborhood level. This shift primarily
results from the fact that species interactions (e.g., competition, niche partitio-
ning, and facilitation) mostly occur among neighboring trees (Fichtner et al.,
2018; Grossman et al., 2018; Potvin et Dutilleul, 2009; Trogisch et al., 2021). In

comparison to the community level, in which overall dissimilarity is linked to tree
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productivity, neighborhood analysis looks at how the growth of focal trees changes
as a function of their neighbor’s characteristics (e.g., competition, composition or
dissimilarity). With this approach, competitive reduction was identified as an im-
portant mechanism underlying the positive effect of species dissimilarity on focal
tree growth. On average, individual trees surrounded by dissimilar species grow
more than individual trees surrounded by similar species under high competition
intensity (Searle et Chen, 2020). Thus, neighborhood analysis characterizes how

complementarity takes place among neighboring tree species.

Another advantage of neighborhood analysis is that it allows for testing how dif-
ferent species’ growth is influenced by their neighbor’s dissimilarity. Species traits,
or more generally life-history strategies, can make species more or less likely to
benefit from increased dissimilarity. For instance, there is an important trade-off
in resource use strategies that position species along a continuum of resource ac-
quisition versus resource conservation. Acquisitive species are early-successional
species, with fast-growth potential in resource-abundant conditions, but low com-
petitive strength and low resistance to pests and pathogens, whereas conservative
species are late-successional and slow-growing species, but highly competitive and
resistant to pests and pathogens (Reich, 2014; Kunstler et al., 2016) . Acquisitive
species have been shown to benefit more from competitive reduction and increased
dissimilarity compared to conservative species (Chen et al., 2016; Fichtner et al.,
2017). This may result from their ability to grow fast and their vulnerability to
competition since competitive reduction is a hypothesized mechanisms of positive
DPR. Thus, the relative importance of niche partitioning and facilitation and the
magnitude of the effect of dissimilarity on tree species growth may change with
species identity or traits. However, to our knowledge, whether the positive effect of
neighborhood functional diversity on focal tree growth can be generalized across

various species remains to be explored.
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Here, we aim to determine whether tree species’ growth rates respond differently
to functionally dissimilar neighborhoods and whether competition intensity af-
fects this response. Our first objective was to test the hypothesis that tree growth
response to neighborhood functional dissimilarity (hereafter neighborhood dis-
similarity) varies with focal tree species and competition intensity. Our second
objective was to explore whether focal tree species sharing the same resource ac-
quisition strategies have similar growth responses to dissimilar neighborhoods. We
predicted that : (1) focal tree growth response to neighbors’ dissimilarity will be
mostly positive but will vary in intensity ; and (2) focal tree growth response to
neighbors’ dissimilarity will become more positive as competition intensifies, espe-
cially in the case of acquisitive species. To assess these hypotheses and predictions,
we used a permanent forest sample plot network initiated in Québec, Canada in
1970 that includes 47 species and a large gradient of environmental conditions

from temperate to boreal forests.

2.2 Material and Methods

2.2.1 Study area

The Québec (Canada) permanent sample plots (PEPs) network covers the pro-
vince south of the 52™d parallel on both private and public forests. The PEPs are
circular plots (400 m?) established from 1970 to present in visually homogeneous
stands. New PEPs are being added every year and are re-measured approximately

every 11 years (£ 3 years).

For our study, only PEPs meeting the following criteria were selected : (1) all
adult trees (diameter at breast height (DBH) > 9.1 cm) were marked, tagged,
and their DBH recorded ; (2) species (or genus in the case of Saliz sp. and Ame-

lanchier sp.) identification tracked accurately over multiple censuses; (3) absence
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of inconsistencies in individual tree DBH measurements over multiple censuses
(e.g. extreme negative or positive growth (+ 2 cm annually)) and ; (4) PSP had a

minimum of 3 measurements.

Our final dataset included a total of 3378 plots with 851447 observations and 47
species, measured between 1970 and 2019. The most abundant tree species by
stem count were Picea mariana (31%), Abies balsamea (27%), Betula payrifera
(10%), Acer rubrum (5%), Populus tremuloides (4%), Acer saccharum (4%) and
Pinus banksiana (4%) Picea glauca (3%), Betula alleghaniensis (2%) and Thuja
occidentalis (2%). Other species represented less than 1% of the data (Fig. A.1).
We selected 19 focal tree species (n = 151514), all having at least 500 observations
and 3 measurements. All other species were only considered as neighboring tree

species.

2.2.2 Estimates of growth rates

Tree growth was estimated using annual stem area increments (cm? yr—!) of each
individuals calculated as the difference in stem area at breast height between two

measurements divided by the number of years between censuses.

2.2.3 Functional traits

We took a trait-based approach to compute neighborhood dissimilarity and di-
versity. We used 6 continuous traits involved in tree species resource acquisition
strategies : ‘Stem dry mass per stem fresh volume’ (WD; in mg mm™2); ‘Leaf
nitrogen content per leaf dry mass’ (Nmass; mg g~ '), ‘Seed dry mass’ (SM; mg),
‘Specific root length (fine roots < 3 order)’ (SRL; m g!), ‘Mean root diameter
of fine roots (< 3 order)” (RD; mm).
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We extracted these trait values from multiple databases (Guerrero-Ramirez et al.,
2021; Belluau et al., 2021a), and additional published sources, at the species,
genus, or family level (see Annexe B). We removed outliers (trait values £ 3
standard deviations from the mean (Carmona et al., 2021) and, when possible
(i.e., exclusively for root traits), we excluded data from experiments or ecosystems
that were not contained in our study (i.e. tropical and subtropical ecosystem). We
computed the species mean for each trait and, when species trait values were
unavailable or had fewer than two observations, we computed the mean at the

genus or the family level (Fig. A.2).

2.2.4 Functional diversity metrics, competition, and functional identity

We were mostly interested in neighborhood dissimilarity, the functional dissimi-
larity between a focal tree and its neighbors, rather than overall neighborhood
diversity, because dissimilarity is more intimately related to the niche comple-
mentarity hypothesis. However, we also included neighborhood diversity in our
analysis as it is more related to other potential DPR mechanisms as well as com-

munity level analysis.

Diversity metrics : Neighborhood dissimilarity (D) was computed as the average
distance of the focal tree to the centroid of its neighbors’ traits in a principal
component analysis (PCA) space. The advantage of computing dissimilarity in
a PCA space is that it allows for visualizing how species are positioned along
a gradient of resource acquisition strategies (Fig. A.8). Neighborhood functional
diversity (FDis) was computed using FD function from the FD packages (Laliberté
et Legendre, 2010) in R statistical software, v 4.1.1. The focal tree was omitted
from FDis calculations. In both cases, neighboring species’ traits were weighted

by their abundances measured as the proportion of each species’ basal area. We
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transformed SM using a natural logarithm and all traits were scaled prior to the

computation of neighborhood dissimilarity and FDis.

Competition : We used a competition index (C) in which the focal tree basal area

growth is a function of the focal tree size and the neighbor’s tree size (Canham

et al., 2004)

vor, — SiaPS,

s (2.1)

in which the competition index (NCI) of the ith focal tree corresponds to the
sum of the focal tree size, i.e. the stem area at breast height, of its jth neighbors

divided by the the focal tree size.

Identity metrics : To explore whether species response is associated with their
resource acquisition strategies, we used species positioning on the main axes of
the PCA. The first axis corresponded to a composite strategy involving trade-offs
of resource acquisition and conservation (Reich, 2014) and below-ground resource
‘outsourcing’ involving microbial symbiont versus autonomous resource acquisi-
tion (‘do-it-yourself’ strategy) (Bergmann et al., 2020). The second axis corres-
ponded to a trade-off of colonization versus competition (Reich, 2014; Westoby,
1998) (Fig. A.8). Additionally, we used species shade tolerance rankings to cha-
racterize species resource acquisition strategies. Species shade tolerance is based
on a combination of measurements and expert opinion and corresponds to a rela-
tive ranking of species ranging from very shade intolerant to very shade tolerant

on a 5-level scale (Fig. A.9) (Niinemets et Valladares, 2006) (Fig A.10).
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2.2.5 Other variables

We also included other variables which are known to influence tree growth, such
as focal tree size (Bowman et al., 2013) and environmental variables (biome,
temperature and year). For each stem, we use stem area measured at breast height
(cm?) as our measure of focal tree size. For each plot, we used biome (boreal
or temperate) and long-term temperature averages, computed from WorldClim
historical database version 2.1 (~1 km? resolution, period : 1970-2000) (Fick et
Hijmans, 2017) and mid-census year (a proxy of climate change), computed as the

average year between the 2 censuses as our environmental variables.

2.2.6 Statistical analysis

Objective 1 : To test whether tree growth response to dissimilarity changes with

focal species identity and competition, we used the following restricted maximum

likelihood linear (REML) mixed effect model :

In(Gijit) = Boj + B+ Dijer + B2 - Cijra + Bs - FDisj+
Ba - FSips + Bs - BOsw + Be - T+ (2.9)
B7 - Yrig + Bs - Dijrr X Cijii+

Bo - FDis;y X Cig + o + Q)k T €ijkl

in which In(G) corresponds to the natural logarithm of the focal tree growth rate
and where 7 is the ith tree, j is the jth species, k is the kth plot, and [ is the /th
census. By, D, C, are the species identity, dissimilarity and neighborhood compe-

tition index fit separately for each species. F'D, F'S, BO, T, Yr are the functional
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diversity of the neighborhood, focal tree size, biome, mean annual temperature
and mid-census year fit across each species. a; and o) are the random effect
of plot and individual focal tree nested in plot, respectively. Diversity metrics,
competition and focal tree basal area of the previous census were used since these
effects influence tree growth over the census period. Competition index and focal
tree size were log transformed to conform to the assumption of normality (Zuur
et al., 2010) and all independent variables were standardized to aid in interpre-
tability. We used bootstrapping (n = 1000) to produce 95% confidence intervals.
Analyses were performed in the lme4 package (Bates et al., 2015) for R statistical

software.

There was some evidence of multicollinearity between neighbors’ functional dissi-
milarity and diversity (FDis) (correlation = 0.71). Thus, we verified the reliability
of our model by examining the variance inflation factor (VIF) and by comparing
estimates in our selected models and alternative models excluding FDis. All pre-
dictor VIF were less than 5 (Table A.1l), and dissimilarity coefficient estimates
were similar when including or excluding FDis in the model (Fig. A.12, Fig.

A13).

Objective 2 : To test whether species response is associated with species re-
sources acquisition strategies, we obtained the coefficient of dissimilarity for each
species from eqn 2 and used Pearson’s correlation coefficients (r) to explore whe-
ther : shade tolerance, species positioning on PCA axis 1; and species positioning
on PCA axis 2 were related with species growth response to average dissimilarity
and dissimilarity under varying levels of competition. From these correlations, we
selected species strategies identified as significant to test whether species’ growth
response to these predictors can be explained by their own resource acquisition
strategies. Only shade tolerance was identified as being a potential driver of focal

tree response to dissimilarity (Fig. A.11). Thus, to formally test the hypothe-
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sis that tree species sharing the same resource acquisition strategies have similar
growth responses to dissimilar neighborhoods, we used a REML mixed effect mo-

del with the following structure :

In(Gijr) = Bo + 1+ STy + B2 - Dig + B3 - Cigg + Ba - FDisig+
Bs - FSiki + B6 - BOi + B7 - Tigg + B - Yrir+
Bo + STix1 X Digg + Bro - STigg X Ciga+ (2.3)
Bi1 - Digy X Cigg + Brz - STigr X Digg X Cigg+

B3 - F'Disgyy X Cigr + i + ayp + €ixl

in which n(G) corresponds to the natural logarithm of the focal tree growth rate
and where 7 is the ith tree, j is the jth species, k is the kth plot, and [ is the /th
census. STijx1, Diki, Cikt, FDisigy, FSipi, BOjgi, Tigr, and Yy, are species shade
tolerance, dissimilarity, competition index, functional diversity, basal area, biome,
temperature and mid-census year; a; and o) are the random effect of plot and

the effect of individual trees nested in plot, respectively.

To determine whether shade tolerance was a good proxy for species, we compared
the model using species identity to the model using species shade tolerance using
both R? and the Akaike Information Criterion (AIC) (Nakagawa et Schielzeth,
2013) with the MuMIn package (Barton, 2015) in R statistical software.

We verified the reliability of our model by examining variance inflation factors
(VIF) following the procedure used for model 1. All predictor VIF were less than
5 (Table A.1), and dissimilarity coefficient estimates were similar when including

or excluding FDis in the model (Fig. A.14).
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2.3 Results

2.3.1 Model description

Our model explained 58% of the variation in the data : 36% was explained by the
fixed effects and 22% was explained by the random effects. The interaction between
species and competition, followed by the main effects of species and competition
explained the largest amount of variation (Fig. 2.1). These effects were followed
by year, focal tree size and interactions involving diversity metrics. The effect
of neighborhood dissimilarity contributed to a total of 1.84% of the explained
variation of the model (Fig. 2.1, Table D.1).

SpxC
Sp

Cc

Y

FS
SpxDxC
SpxD

C x FDis
T

D

Fixed effect

Temperate
FDis
DxC

0 2 4 6 8 10 12 14
Variance explained (%)

FIGURE 2.1 Percentage of total variance explained by each predictor of the species
model. Bars show the individual percentage for each predictor (partial R?). Orange
bars indicate dissimilarity effects (summing up to 1.84 %) and gray bars indicate
covariates.
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2.3.2 Species individual tree growth responses to neighborhood dissimilarity

Under average competition, most species annual growth response to neighborhood
dissimilarity was positive (13 species) but some were neutral, i.e., non-significant
and close to 0 (5 species), or negative (1 species) (Fig. 2.2). Species average growth
response to dissimilarity varied from a 0.493 % (from - 1.012% to +0.003%) de-
crease in annual growth to a 1.795 % (from 1.082 % to 2.453 %) increase in annual
growth for each standard deviation from the mean (sd = 1.074) (Table D.4). The
magnitude of the effect of dissimilarity for Populus grandidentata, the species that
benefited the most from neighborhood dissimilarity, was about 3.6 times that of
Piceas rubens, the only species that responded negatively to neighborhood dissi-

milarity.

Although the average effect of dissimilarity on annual tree growth was non-significant
for most species (13/19 species), it was generally more positive when focal trees ex-
perienced lower competition (Fig. 2.2, Table D.4). For instance, Abies balsamea,
Acer rubrum, Picea glauca, Picea mariana, Quercus rubra annual growth response
to neighborhood dissimilarity was significantly positive under low competition. In
contrast, Populus grandidentata, Populus tremuloides and Acer saccharum annual
growth response to neighborhood dissimilarity was significantly more positive un-
der high competition. In some cases, when species experienced extremely low or
high competition, the effect of neighborhood dissimilarity on tree growth shifted
from being negative to positive or vice versa (Fig. 2.2). However, the effect of
neighborhood dissimilarity on annual tree growth remained positive for Populus
grandidentata, Abies balsamea and Acer rubrum at both extremes of the compe-

tition gradient (Fig. 2.2).

The effect of functional diversity (FDis) on tree growth was also positive, with a

0.175 % (from 0.101 to 0.251) annual growth increase for each standard deviation
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FIGURE 2.2 Effect of dissimilarity on the logarithm of annual tree growth by
species at different competition intensities. Competition values correspond to the
5th percentile (1.72), the mean (3.35) and 95th percentile (4.64) of the logarithmic
NCI. Points represent mean effects with 95 % error bars

(0.768), but as competition increased the effect of FDis on tree growth decreased.

Focal tree size and mean annual temperature were positively associated with an-

nual tree growth whereas year was negatively correlated with annual tree growth

(Table D.4).
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2.3.3 Tree growth response to neighborhood dissimilarity

Correlations between focal species resource acquisition strategies and their res-
ponse to neighborhood dissimilarity identified only shade tolerance as being a

potential driver of species response to neighborhood dissimilarity (Fig. A.11).

Overall, the model based on shade tolerance had a lower AIC and explained less
variation than the model based on species identity (Table 2.1). The use of shade
tolerance as a proxy of species identity causes a 6% reduction in the total variation
explained by fixed effects of the model (from 36 % to 30 %). There was an absolute
decrease of 0.72 % in the variance explained by combined dissimilarity effects,

which is 2.6 times less variance explained (Tables B1 vs B2).

TABLEAU 2.1 Species model and shade tolerance model comparison based on R?
and AIC

Model ~ gonditional Marginal Df  Loglik Aicc  Delta
Species
SPecies 56 % 36 % 85 2312469 -462,323.8 0.0
Shade
tolerance 56 % 30 % 17 2274470 -454.860.0 7,463.8
model

Nevertheless, species with contrasting shade tolerance did express differential res-
ponse to neighborhood dissimilarity alone and in interaction with competition. On
average, positive dissimilarity effects on annual tree growth were higher for shade
intolerant species than shade tolerant species and this effect was exacerbated as

competition increased (Fig. 2.3, Table D.4).
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FIGURE 2.3 Effect of shade tolerance, competition, and dissimilarity on tree
growth. Lines represent mean effects with associated 95 % confidence bands. Com-
petition values correspond to the 5th percentile (1.72), the mean (3.35) and 95th
percentile (4.64) of the logarithmic NCI. Shade tolerance corresponds to quantiles
(Q) and arithmetic mean (see Fig. A.10 for z values corresponding to each Q.

2.4 Discussion

In accordance with the complementarity hypothesis, our results provide evidence
that there is a predominance of positive relationships between neighborhood dis-
similarity and individual tree species growth in their natural habitat. Our results
suggest that increasing dissimilarity in resource acquisition traits, or strategies,

among neighboring tree species allows for better growth as predicted by theory
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(Forrester et Bauhus, 2016) and supported by the few neighborhood-level studies
available (Chen et al., 2016; Searle et Chen, 2020). As hypothesized, the impor-
tance of this effect changed from one species to another. In contrast to our second
hypothesis, that dissimilarity effects will become increasingly positive as competi-
tion intensity increased, we found that most commonly the effect of dissimilarity
was reduced under high competition. These results highlight the importance of
considering focal tree identity, or traits, when drawing generalizations on the un-

derlying mechanisms of neighborhood level DPR.

2.4.1 Species response to neighborhood dissimilarity and competition

The role of competition in neighborhood dissimilarity effects on focal tree annual
growth changed according to species identity. Only three species growth responses
to dissimilarity were significantly more positive under high competition (Acer
saccharum, Populus grandidentata and Populus tremuloides). On the one hand,
competitive species like Acer saccharum may have benefitted from competitive
reduction when being surrounded by dissimilar species of similar or greater height
(symmetric competition). Acer saccharum, and other shade tolerant temperate
hardwoods, have large, dense canopies that significantly reduce light availability
(Reich et al., 2003) ; however, dissimilar species carry smaller, sparser canopies,
intercepting less light and thereby increasing light availability when compared to
similar density of competitive species. On the other hand, less competitive species
such as Populus grandidentata and Populus tremuloides may have benefitted from
asymmetrical competitive reduction, because these acquisitive and fast-growing
species most likely occupy the dominant strata of the forest canopy given that
they dominate the early stage of stand development (Chen et Popadiouk, 2002).
Thus, being surrounded by dissimilar species may increase focal tree growth of

both competitive and less competitive species, whether via symmetric or asym-
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metric competitive reduction. If species with smaller and lighter canopies occupy
a dominant position in the stand, then the growth benefits of competitive species
from a dissimilar neighborhood does not necessarily come at the expense of less

competitive species.

A higher proportion of species growth response to neighborhood dissimilarity was
negatively influenced by an increase in competition rather than positively in-
fluenced by an increase in competition. This was however only significant for
seven species. This tendency may result from facilitative interactions rather than
competitive reduction. In accordance with the stress gradient hypothesis, these
positive interactions among neighboring tree species are more likely under stress-
ful conditions (Bertness et Callaway, 1994; Maestre et al., 2009), and for less
stress tolerant species (Qi et al., 2018). For instance, many conifers’ response
to neighborhood dissimilarity were significantly more positive when experiencing
lower competition. For these species, it is possible that having deciduous species
as neighbors improves their growing conditions via an increase in litter quality. In
comparison to their needle-leaf counterparts (Cavard et al., 2011; Prescott et al.,
2000), deciduous species litter has higher nutrient concentrations, faster carbon
and nutrient turnover rates (Melvin et al., 2015). However, given that deciduous
species exhibit higher net primary productivity and have higher nutrient demand
(Melvin et al., 2015), these positive interactions may level off as competition in-
creases and, given that species interactions involve other resources than nutrients,
negative interaction may also overcome these positive interactions as competition

increases (Ammer, 2019).

Also, it is possible that competitive reduction simply reaches a threshold over
which competition is too high to allow diversity effects to occur. Furthermore,
given that a large part of our dataset includes species found in the temperate

forest, our results may reflect community level observations in which competitive
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exclusion leads to small positive diversity effects (Paquette et Messier, 2011).
In all cases, our findings enable us to question niche partitioning as being the
predominant mechanisms underlying DPR among neighboring trees species (i.e.
the idea that positive relationship between neighborhood dissimilarity and tree

growth is maximized under higher levels of competition (Searle et Chen, 2020)).

2.4.2 Shade tolerance as a proxy of species response to neighborhood dissimi-
larity and competition

In terms of focal tree traits and resource acquisition strategies, only shade tole-
rance was related to species response to neighborhood dissimilarity (Fig. A.11).
Shade tolerance has been previously identified as an important driver of the
diversity-productivity relationship (Searle et Chen, 2020; Toigo et al., 2018; Zhang
et al., 2012), but our results suggest that it is also a viable proxy of species res-
ponse to neighborhood dissimilarity. Shade intolerant species growth response to
neighborhood dissimilarity was largely positive, especially under high competition.
Our results match Fichtner et al. (2017), who demonstrated that acquisitive spe-
cies, which are also characterized as being shade intolerant, mainly benefit from
competitive reduction in mixed forest. Nevertheless, our species analysis showed
that the effect of neighborhood dissimilarity under varying competition intensities
does not apply to the same extent to each shade intolerant species. As an example,
Betula papyrifera growth did not vary much as a function of neighborhood dis-
similarity alone or in interaction with competition (Fig. 2.2). Although shade
intolerant, it is possible that this species enters conservation or self-maintenance
phases early, compared to other species, which is associated with lower radial

growth (Mencuccini et al., 2005).

Moreover, shade tolerance does not account for other species differences that may

be important to consider when trying to generalize individual tree growth response
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to neighborhood dissimilarity. However, these apparent limitations may also be
the reason why shade tolerance is a better proxy than species traits values. Indeed,
our analysis involved very different species, which have some similar strategies des-
pite very different trait values (e.g., conifers vs deciduous species). More precisely,
conifer species occupy both extremes of the shade tolerance gradient but are clus-
tered together when comparing their selected traits to that of deciduous species
(Fig. A.8). The apparent absence of a relationship between species traits and
species response to neighborhood dissimilarity may also result from our metho-
dological choices and limitations, e.g., trait choice or use of average trait values,
especially in the case of root traits that were not always well documented at the
species level (Fig. A.2). Thus, we cannot exclude the possibility that other traits,
not yet available with sufficient cover, better explain focal tree growth response
to neighborhood dissimilarity or that this phenomenon cannot be fully described

with only a few traits.

2.4.3 Additional mechanisms

There are other potentially important components of the diversity effect in diversity-
productivity relationships at the individual tree level. For instance, there was
an additional positive effect of neighborhood functional diversity (FDis) on tree
growth. Although functional diversity is correlated with neighborhood dissimila-
rity, this metric is more related to other DPR hypotheses involving multitrophic
interactions (e.g., pest and pathogens reduction). Moreover, given the negative
effect of 'year’ on tree growth, additional stressful conditions related to climate
change may also have contributed to the positive DPR resulting from neighbo-
rhood diversity and dissimilarity. Thus, it is possible that dissimilar and diverse
neighboring tree species reduced the negative effect of bad years on focal tree

growth, thereby exacerbating the underlying mechanisms (niche partitioning, fa-
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cilitation and multitrophic interactions) of DPR.

2.5 Conclusion

In conclusion, as species interact on small spatial scale, and through their func-
tional traits, it is crucial to understand how DPR takes places among neighboring
dissimilar tree species. We found that a dissimilar neighborhood increases most
focal tree species annual growth in forests, but that the importance of this ef-
fect changes with species and competition intensity. This suggests that there is
complementarity between a focal tree and its dissimilar neighbors. It is however
more advantageous for some species, such as shade intolerant species, and under

varying levels of competition.

With forest management aiming to increase forest productivity as well as carbon
sequestration and other ecological services under a changing climate, our results
call for a change in forest management practices towards more dissimilar and di-
verse forest. In addition to promoting resistance and resilience to climate changes,
increasing functional dissimilarity and diversity among neighboring tree species
increases tree growth across a large range of species : from highly productive

species to those capable of long-term carbon sequestration.
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CHAPITRE III

CONCLUSION GENERALE

Dans un contexte de changements globaux et de crise de la biodiversité, de nom-
breuses études se sont intéressées a la relation entre la diversité et la productivité
des foréts. De maniére générale, ces études montrent que la diversité favorise la
productivité des foréts, mais que l'importance, et parfois la direction, de cette
relation varie spatialement et temporellement (Liang et al., 2016; Jucker et al.,
2016; Taylor et al., 2020; Vila et al., 2007; Paquette et Messier, 2011). A ce
jour, les mécanismes a l'origine de ces variations sont encore mal compris (Am-
mer, 2019). Pour plusieurs, une meilleure compréhension de la relation entre la
diversité et la productivité des foréts (DPR) requiert des études menées a 1’échelle
du voisinage puisque la sélection et la complémentarité, et plus spécifiquement
la compétition, le partitionnement des ressources et la facilitation, dépendent des

interactions entre espéces voisines (Fichtner et al., 2018; Trogisch et al., 2021).

Dans ce contexte, un nombre croissant d’études se sont intéressées a l'effet de la di-
versité du voisinage sur la productivité individuelle des arbres (Potvin et Dutilleul,
2009; Ratcliffe et al., 2015; Chen et al., 2016; ?; Fichtner et al., 2017; Searle
et Chen, 2020). Or, particuliérement dans les foréts naturelles, peu d’études ont
cherchées a savoir comment cette relation changeait d’une espéce a ’autre, voire

d’un type d’espéce a l'autre. En effet, & quelques exceptions prés (Ratcliffe et al.,
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2015; Chen et al., 2016), notre compréhension de la relation entre la diversité et
la croissance des espéces est le plus souvent limitée a des études effectuées dans de
jeunes foréts expérimentales (Fichtner et al., 2017) ou encore & des études menées
a 1’échelle de la communauté dans des systémes quasi expérimentaux a seulement
2 ou 3 espéces (Baeten et al., 2013; Vanhellemont et al., 2018). Quoique les études
expérimentales aient ’avantage d’isoler les mécanismes sous-jacents a la relation
DPR, les résultats de ces derniéres ne sont pas complétement transférables aux
arbres et aux foréts plus agées, notamment puisque la relation entre ’age et la
croissance des arbres change dans le temps (Bowman et al., 2013; Mencuccini
et al., 2005) et parce que les foréts plus agées peuvent étre plus complexe en
terme de structure, notamment parce que la distribution d’ages et de tailles des
arbres peut étre plus variable (Baeten et al., 2013). Ainsi, notre étude a cherché a
mieux comprendre 'effet de la diversité du voisinage sur la croissance de plusieurs

espéces dans les foréts naturelles.

Dans mon étude, j’ai privilégié une approche fonctionnelle puisque ce sont prin-
cipalement les différences entre les espéces qui ménent & des effets positifs ou né-
gatifs de la diversité sur la croissance individuelle des arbres (Diaz et al., 2007).
Je me suis principalement intéressée a l'effet de la dissimilarité du voisinage sur
la croissance d’une cible, soit la distance entre les traits d’une cible via-a-vis de
son voisinage, puisque la dissimilarité du voisinage est intimement associée a 1’hy-
pothése de la complémentarité, et plus spécifiquement au partitionnement des
ressources, qui dit que les différences entre espéces ménent a une réduction de la
compétition pour les ressources limitantes (Barry et al., 2019; Forrester et Bau-
hus, 2016). J’ai testé deux hypothéses principales, soit que (1) la relation entre
la dissimilarité du voisinage et la croissance des espéces est majoritairement posi-
tive et que (2) cette relation est encore plus positive sous une compétition élevée,

surtout pour les espéces acquisitives puisqu’elles sont les plus vulnérables a la



93

compétition. Conformément & mon hypothése, mes résultats montrent qu’un voi-
sinage dissimilaire favorise la croissance de la majorité des espéces d’arbres. Or,
contrairement & ma seconde hypothése, mes résultats montrent que, a 1’exception
de quelques espéces acquisitives, cet effet n’est pas nécessairement plus important
a mesure que la compétition augmente. Ici, la prédominance des relations DPR
positives plutdt que négatives suggere qu’il y a de la complémentarité entre les
espéces voisines, alors que la variation de la force de cette relation sous différents
niveaux de compétition suggere que 'importance des mécanismes en jeu change

en fonction de I'espéce cible et du contexte de compétition.

3.0.1 Retour sur les mécanismes de la relation diversité - productivité

La complémentarité entre les espéces peut résulter du partitionnement des res-
sources, de la facilitation, ou bien les deux (Ammer, 2019). Dans le cas du par-
titionnement des ressources, mes résultats m’améne & nuancer ’affirmation selon
laquelle les effets de complémentarité sont nécessairement plus importants sous
une compétition élevée. Comme observé pour la plupart des espéces, plus la com-
pétition augmente, moins la dissimilarité du voisinage est bénéfique a la croissance
des cibles. Cela porte & croire qu’il existe un seuil au-dela duquel les ressources
sont tellement limitées qu’il n’est plus possible de réduire la compétition ou bien
que les interactions de facilitation expliquent davantage la relation DPR. Dans le
cas de la facilitation, malgré les hypothéses avancées sur la réponses des coniféres
a la dissimilarité de leur voisinage sous une compétition faible, je ne peux pas me
prononcer sur la validité de ’hypotheése des stress des gradients environnementaux
(SGH), qui dit que la facilitation a davantage lieu sous des conditions de crois-
sance stressantes (Bertness et Callaway, 1994; Maestre et al., 2009), puisque je
n’ai pas testé cette hypothése a 1’échelle des individus. Les évidences concernant

le SGH sont partagées dans la littérature, notamment parce que la facilitation
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dépend (1) du niveau de stress, oil le niveau de stress doit étre suffisamment élevé
pour observer un effet de facilitation, (2) de la tolérance des espéces a un stress
en particulier, ou les espéces intolérantes a ce stress vont davantage bénéficier de
I’amélioration des conditions stressantes issue des espéces tolérantes a ce stress et
(3) de la présence (ou de l'absence) de plusieurs stress ayant lieu simultanément
(Bertness et Callaway, 1994; Qi et al., 2018). Ainsi, le partitionnement des res-
sources et la facilitation sont probablement tous deux impliqués dans les effets de
complémentarité observés a I’échelle du voisinage, mais I'un et I’autre impliquent
potentiellement des effets de seuil qui limitent leurs effets positifs sur la croissance

individuelle des différentes espéces arbres.

3.0.2 Retour sur l'identité des cibles

Du coté des cibles, j’ai utilisé deux approches, I'une basée sur 'identité taxono-
mique des cibles et ’autre basée sur leur identité fonctionnelle. Dans un souci de
généralisation des patrons de réponse des espéces a ’étude, j’ai cherché a savoir
s’il était possible d’expliquer les réponses des espéces a la dissimilarité de leur
voisinage en fonction de leurs stratégies d’acquisition des ressources ou de leur
stratégies d’histoire de vie. J’ai d’abord été confronté a un probléme de définition
de ces stratégies. Les traits individuels peuvent étre associés a différentes stra-
tégies d’acquisition des ressources (Reich, 2014), mais il arrive que des espéces
qui différent fortement sur le plan de leurs traits aient des stratégies d’acquisition
des ressources similaires, comme c’est le cas des coniféres et des arbres a feuilles
caduques qui malgré leur différences de traits peuvent présenter des tolérances a
l'ombre similaires (par exemple, Fig. A.9). Pour cette raison, j’ai utilisé diffé-
rents proxys des stratégies d’histoire de vie des espéces, I'un a partir des traits
des espéces utilisés pour calculer mes indices de dissimilarité et de diversité fonc-

tionnelle et 'autre a partir de la tolérance a 'ombre. Seule la tolérance & 'ombre
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a été identifié comme expliquant la réponse des espéces cibles a la dissimilarité
de leur voisinage. Conformément & notre hypothése, les espéces intolérantes a
I'ombre, le plus souvent caractérisées d’espéces acquisitives, bénéficient davantage
de I'augmentation de la dissimilarité du voisinage sous une compétition élevée.
Tel qu’observé par Chen et al. 2016, cela est cohérent avec I'idée selon laquelle les
espéces acquisitives peuvent prendre avantage de la réduction de la compétition
qui vient avec le partitionnement des ressources en raison de leur vulnérabilité a

la compétition, mais aussi de leur potentiel de croissance élevé.

La caractérisation taxonomique et, ensuite, fonctionnelle des cibles m’a également
permis d’évaluer dans quelle mesure les réponses des espéces pouvaient étre es-
timées a partir de leurs stratégies d’histoire de vie. Comme observé, davantage
de variation était expliquée par le modele basé sur les espéces cibles plutot que
le modéle basé sur leur tolérance a I’ombre. Plusieurs facteurs, de nature métho-
dologique ou écologique peuvent expliquer cela. D’une part, il est possible que
d’autres traits que ceux utilisés puissent jouer un réle dans la réponse des espéces
a I’augmentation de la dissimilarité du voisinage et d’autre part, il est possible
que l'autécologie des espéces ne soit pas réductible & quelques traits partagés par
I’ensemble des espéces. Ainsi, les stratégies d’histoire de vie semblent jouer un role
dans les réponses des espéces a la dissimilarité de leur voisinage, mais il n’est pas
possible réduire la réponse des espéces aux indicateurs de stratégies d’histoire de

vie utilisés.

3.0.3 Mécanismes additionnels

Je me suis principalement concentrée sur I'effet de la dissimilarité du voisinage sur
la croissance individuelle des espéces, mais d’autres mécanismes sont potentielle-

ment & 'ocuvre dans les effets positifs de la diversité sur la croissance individuelle
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des arbres. En effet, la relation positive entre la diversité fonctionnelle, soit les
différences enter les voisins (excluant la cible), et la croissance individuelle des
arbres suggeére qu’il y a d’autres mécanismes en jeu. Parmi ceux-ci, on retrouve
I’hypothése de la résistance par association ou des interactions avec d’autres ni-
veaux trophiques vont globalement améliorer la santé des arbres, et conséquem-
ment favoriser leur croissance (Laforest-Lapointe et al., 2017; Grossman et al.,

2018; Stemmelen et al., 2022).

De méme, bien que les principaux mécanismes de la relation DPR ont lieu entre
espéces voisines, des mécanismes additionnels opérent & 1’échelle de la commu-
nauté. Par exemple, la diversité peut favoriser la survie et la densité des arbres, ce
qui pourrait mener a davantage de productivité (Ammer, 2019). A long terme, la
diversité peut également favoriser la productivité via davantage de résistance et la
résilience a l'augmentation des perturbations qui vient avec les changements cli-
matiques. En effet, en raison de ’asynchronie entre la croissance des espéces sous
différentes conditions, la diversité peut maintenir la productivité des foréts sous
des conditions stressantes (Morin et al., 2011; Morin et al., 2014; Schnabel et al.,
2021). De méme, dans le cas ol une espéce est décimée par un insecte ravageur
ou un pathogéne, la présence d’espéces redondantes, c’est-a-dire des espéces dont
I’écologie est similaire, peut également prévenir la perte de productivité des foréts
en compensant pour la perte d’une espéce (Diaz et Cabido, 2001). Ainsi, en plus
de la relation positive observée entre la dissimilarité du voisinage et la croissance
des cibles, plusieurs autres mécanismes impliquant la diversité, sous différentes
formes et a différentes échelles, peuvent aussi mener a davantage de productivité

dans les foréts.
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3.04 Conclusion

Une compréhension plus approfondie des mécanismes sous-jacents a la relation
diversité - productivité nous permettrait de mieux saisir 'impact de la perte de
biodiversité sur la productivité des foréts en plus de nous aider & améliorer les pra-
tiques d’aménagement forestier en vue de maintenir ou de favoriser la productivité

des foréts.

En utilisant ’approche fonctionnelle, mon étude visait & mieux comprendre la
relation entre la diversité et la productivité a 1’échelle du voisinage. Mes résultats
viennent supporter ’hypothése de la complémentarité a 1’échelle du voisinage ;
quoique la force de la relation change d’une espéce a I'autre, la plupart des espéces
ont le potentiel de bénéficier de la dissimilarité de leur voisinage. Mes résultats
me permette également d’identifier le type d’espéce ayant le plus grand potentiel
de bénéficier d’une voisinage dissimilaire, soit les espéces acquisitives sous une
compétition élevée, mais également d’amener des nuances quant au contexte favo-
rable & la complémentarité entre espéces voisines. Si la compétition est nécessaire
au partitionnement des ressources, trop de compétition peut également réduire

I'importance du partitionnement des ressources entre espéces voisines.

Dans le contexte des changements climatiques, les gestionnaires forestiers sont
confrontés au défi d’adapter leurs pratiques de gestion afin de préserver la di-
versité et d’assurer le bon fonctionnement et la productivité des foréts. En plus
des avantages déja connus de la diversité pour la productivité des foréts, mes
recherches suggérent que la promotion de la dissimilarité du voisinage peut égale-
ment accroitre la productivité individuelle des espéces d’arbres. De plus, sachant
la plupart des espéces ont le potentiel de bénéficier de la dissimilarité de leur
voisinage, qu’elles soient hautement productives ou capables de séquestrer le car-

bone a plus long terme, il est possible d’envisager que la dissimilarité du voisinage
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puisse également favoriser d’autres fonctions clés des foréts. Ainsi, au-dela de la
productivité, la promotion de la dissimilarité du voisinage pourrait contribuer a

soutenir d’autres fonctions essentielles des écosystémes forestiers.



ANNEXE A

METHODE DU CHAPITRE II
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FIGURE A.1 Number of observations per species ranging from 1 to 272 403 ob-
servations on a logarithmic scale based 10. Focal tree species (pink) were selected
based on a threshold of 500 observations and a minimum of 3 measurements per

individual tree species. Other species were only considered as neighboring species
(blue).
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FIGURE A.3 Leaf nitrogen mass (Nmass) raw trait values per species. Mean values
per species are represented by a red dot and other colors represent the taxonomic
level at which the mean was computed.
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FIGURE A.4 Wood density (WD) raw trait values per species. Mean values per
species are represented by a red dot and other colors represent the taxonomic level
at which the mean was computed.
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FIGURE A.6 Specific root length (SRL) raw trait values per species. Mean values
per species are represented by a red dot and other colors represent the taxonomic
level at which the mean was computed.
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FIGURE A.7 Root diameter (RD) raw trait values per species. Mean values per
species are represented by a red dot and other colors represent the taxonomic level
at which the mean was computed.
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FIGURE A.8 Principal component analysis of the functional trait values used
to characterize species life-history strategies and to compute functional diversity
indices. The first Principal component (PC1) is explained by D, SRL and Nmass.
The second Principal Component (PC2) is explained by WD and the logarithm
of SM. All traits have been standardized prior to the PCA.
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FIGURE A.9 Species shade tolerance with their respective standard error when

available (Niinemets et Valladares, 2006).
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FIGURE A.10 Distribution of species shade tolerance. Shade tolerance was stan-
dardized (z) by substracting each values from the mean (1.29) and dividing the
product by the sd (3.41). Red lines correspond to the quantiles 0.05, 0.33, 0.66

and 0.95. Shade tolerance values were extracted from (Niinemets et Valladares,
2006).
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FIGURE A.11 Pearson correlation between species response to neighborhood dissi-
milarity and proxies of species life-history strategies (shade tolerance PCA dimen-
sion 1 and PCA dimension 2). The first Principal component (PC1) is explained by
RD, SRL and Nmass and corresponds to a composite of acquisition-conservation
trade-off with do-it-yourself vs outsourcing trade-off. The second Principal Com-
ponent (PC2) is explained by WD and the logarithm of SM and corresponds to a
colonization vs competition trade-off.



TABLEAU A.l Variance inflation factor (VIF) for species and shade tolerance
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models. VIF function from car package was used to compute both VIF values,
one of them being standardized by the degrees of freedom.

Model Fixed effect GVIF Df  GVIFA(1/(2*Df))
Species model Sp 267,366.32 18 1.41
Species model D 1043 1 3.23
Species model C 11.22 1 3.35
Species model FDis 1.57 1 1.25
Species model Biome 282 1 1.68
Species model FS 3.39 1 1.84
Species model T 298 1 1.73
Species model Y 1.32 1 1.15
Species model SpxD 2,541,499.07 18 1.51
Species model SpxC 147,029.97 18 1.39
Species model DxC 17.26 1 4.15
Species model C x FDis 1.85 1 1.36
Species model SpxDxC 317,974.71 18 1.42
Shade tolerance model St 1.35 - -
Shade tolerance model D 1.20 - -
Shade tolerance model C 254 - -
Shade tolerance model FDis 140 - -
Shade tolerance model Biome 267 - -
Shade tolerance model FS 3.14 - -
Shade tolerance model T 269 - -
Shade tolerance model Y 1.33 - -
Shade tolerance model StxD 140 - -
Shade tolerance model StxC 117 - -
Shade tolerance model DxC 1.50 - -
Shade tolerance model C x FDis 1.59 - -
Shade tolerance model StxDxC 1.24 - -
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F1GURE A.12 Comparison between species response to neighborhood dissimilarity
(D) from species model 1, including the effect of functional dispersion (FDis), and
model 2, excluding the effect of FDis. There are no significant differences in coef-
ficients, indicating that there is no major problem in keeping both neighborhood
dissimilarity and FDis in the same model (model 1).
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FIGURE A.13 Comparison between species response to neighborhood dissimila-
rity (D) and competition (C) from species model 1, including the effect of func-
tional dispersion (FDis), and model 2, excluding the effect of FDis. There are
no significant differences in coefficients, except for 3 species (Picea mariana, Acer
saccharum and Abies balsamea). However, there was no difference in the direction
of the effect in both models, we kept model 1.
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FIGURE A.14 Comparison of 2 models based on shade tolerance, model 1 in-
clude neighborhood dissimilarity (D) and functional dispersion (FDis and model
2 exclude FDis.



ANNEXE B

SOURCES DES TRAITS FONCTIONNELS

All data comes from 3 sources : the unpublished new version of Tree Functional
Trait Application Project (V2), which data cleaning steps are the same as in the
version published in 2021 (Belluau et al., 2021a); GRoot database (Guerrero-

Ramirez et al., 2021) and additional published sources.

For GRoot data, which data were was used to compute many trait averages at
the genus and family level, we add the following critera to the ones described in
(Guerrero-Ramirez et al., 2021) : the trait values were not measure on tree in
tropical or subtropical forest, the traits values were measure on the field and there
were no fertilization treatement and the trait values were measured on fine roots

(< 3 order).
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ANNEXE C

GRAPHIQUES DE DIAGNOSTIQUE DES MODELES

Theoretical Quantiles

FIGURE C.1 Species model Quantiles-Quantiles plot.
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FIGURE C.2 Species model’s heat map of the residuals versus predicted values.
Residuals and predicted values were separated into 100 bins. Dark blue cells are

cells with a large number of residuals and predicted values.
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F1GURE C.4 Shade tolerance model’s heat map of the residuals versus predicted
values. Residuals and predicted values were separated into 100 bins. Dark blue
cells are cells with a large number of residuals and predicted values.



ANNEXE D

RESULTATS ADDITIONNELS DU CHAPITRE II

TABLEAU D.1 Effect of all predictors on the logarithmic basal area focal tree
growth from the species model and their corresponding p-values. Numbers are the
mean coefficient estimates with bootstrapped 95 % intervals in brackets. Model

marginal R? was 0.36 and conditional R? was 0.58. All predictors’ coefficient values
are in Table D.3 and Table D .4

Fixed effect Sum of square Variance explained (%) P

Intercept - - -

FS 2.227 3.769 < 0.001
Temperate 0.117 0.198 < 0.001
T 0.304 0.515 < 0.001
Y 2.254 3.816 < 0.001
Cc 3.750 6.348 < 0.001
Sp 4458 7.545 < 0.001
D 0.191 0.324 < 0.001
FDis 0.046 0.078 < 0.001
C x FDis 0.345 0.584 < 0.001
SpxC 6.703 11.345 < 0.001
SpxD 0.369 0.624 < 0.001
DxC 0.019 0.032 0.004

SpxDxC 0.513 0.869 <0.001
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TABLEAU D.2 Effect of all predictors on the logarithmic basal area focal tree
growth from the shade tolerance model and their corresponding p-values. Num-
bers are the mean coefficient estimates with bootstrapped 95 % intervals in bra-
ckets. Model marginal R? was 0.30 and conditional R? was 0.56. All predictors
were centered around their mean and standardized, i.e. divided by their standard
deviation).

Fixed effect Estimate Sum of square Variance explained (%) P
Intercept 4.641 (4.638t04.643) - - -

FS 0.013 (0.013t0 0.014) 3.462 6.456 < 0.001
Temperate 0.012 (0.009 to 0.015) 0.140 0.261 < 0.001
T 0.014 (0.012t0 0.015) 0.688 1.282 < 0.001
Y -0.005 (-0.006 to -0.005 ) 2.979 5.554 < 0.001
Cc -0.018 (-0.018 t0 -0.017 ) 7.054 13.153 < 0.001
ST 0.003 ( 0.003 to 0.004 ) 0.299 0.558 < 0.001
D 0.003 ( 0.003 to 0.004 ) 0.359 0.670 < 0.001
FDis 0.001 ( 0.000 to 0.002 ) 0.011 0.020 0.027
C x FDis -0.004 (-0.005 to -0.004 ) 0.850 1.585 < 0.001
STxC -0.002 (-0.002 to -0.001 ) 0.181 0.338 < 0.001
STxD -0.001 (-0.002 to -0.001 ) 0.064 0.119 < 0.001
DxC -0.002 ( -0.002 to -0.001 ) 0.178 0.332 < 0.001

STxDxC -0.001 (-0.001 to -0.001 ) 0.065 0.121 <0.001
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FIGURE D.1 Shade tolerance model percentage of variance explained (i.e. partial
R?) by each predictors. Dissimilarity (D) predictors and FDis predictors are colo-

red in orange and blue and and sums up to 2.5% (D predictors = 1.84% and FDis
predictors = 0.66%).
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TABLEAU D.3 Effect of all predictors on the logarithmic basal area focal tree
growth per species from the species model part A. All predictors were centered
around their mean and standardized, i.e. divided by their standard deviation.

Fixed effect Estimate P
Abies balsamea 4.650 (4.648 t0 4.653 ) <0.001
Acer rubrum -0.007 (-0.009 to -0.005 ) <0.001
Acer saccharum -0.011 (-0.014 to -0.009 ) <0.001
Betula alleghaniensis 0.003 ( -0.000 to 0.007 ) 0.060
Betula papyrifera -0.024 (-0.026 to -0.021) <0.001
Fagus grandifolia 0.007 (0.002 t0 0.012) 0.002
Fraxinus nigra -0.034 (-0.043 t0 -0.024 ) <0.001
Ostrya virginiana -0.043 (-0.058 to -0.030 ) <0.001
Picea glauca 0.005 ( 0.002 to 0.008 ) <0.001
Picea mariana -0.015 (-0.017 t0 -0.014 ) <0.001
Picea rubens -0.011 (-0.018 to -0.006 ) <0.001
Pinus banksiana -0.017 (-0.021 t0 -0.014 ) <0.001
Pinus strobus 0.049 ( 0.045 to 0.054 ) <0.001
Populus grandidentata 0.031 (0.025 to0 0.038 ) <0.001
Populus tremuloides 0.017 (0.014 t0 0.021) <0.001
Quercus rubra 0.012 (0.006 to0 0.019) <0.001
Thuja occidentalis -0.011 (-0.014 to -0.008 ) <0.001
Tilia americana -0.026 ( -0.049 to -0.005 ) 0.015
Tsuga canadensis 0.011 (0.006 to 0.016 ) <0.001
Acer rubrum x C 0.007 ( 0.006 to 0.009 ) <0.001
Acer saccharum x C -0.000 (-0.002 to 0.001 ) 0.567
Betula alleghaniensis x C 0.006 ( 0.004 to 0.008 ) <0.001
Betula papyrifera x C 0.015 (0.013t0 0.017) <0.001
Fagus grandifolia x C -0.012 (-0.016 to -0.009 ) <0.001
Fraxinus nigra x C 0.013 (0.007 t0 0.019) <0.001
Ostrya virginiana x C 0.023 (0.012t0 0.034) <0.001
Picea glauca x C -0.007 ( -0.009 to -0.005 ) <0.001
Picea mariana x C 0.015(0.013t0 0.016) <0.001
Picea rubens x C -0.005 (-0.011 to 0.001 ) 0.089
Pinus banksiana x C 0.011 (0.008 to 0.014 ) <0.001
Pinus strobus x C -0.044 (-0.047 t0 -0.041) <0.001
Populus grandidentata x C -0.024 (-0.030t0 -0.017 ) <0.001
Populus tremuloides x C -0.011 (-0.014 to -0.008 ) <0.001
Quercus rubrax C -0.012 (-0.017 t0 -0.007 ) <0.001
Thuja occidentalis x C 0.004 ( 0.002 to 0.006 ) <0.001
Tilia americana x C -0.007 (-0.019 t0 0.003 ) 0.203
Tsuga canadensis x C -0.020 (-0.023 t0 -0.017 ) <0.001
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TABLEAU D.4 Effect of all predictors on the logarithmic basal area focal tree
growth from the species model and their corresponding p values part B. All pre-
dictors were centered around their mean and standardized, i.e. divided by their
standard deviation

Fixed effect Estimate P
Abies balsamea x D 0.009 ( 0.007 t0 0.010) <0.001
Acer rubrum x D 0.008 ( 0.006 to 0.011) <0.001
Acer saccharum x D 0.002 ( 0.001 to 0.003 ) 0.002
Betula alleghaniensis x D -0.000 ( -0.002 to 0.002 ) 0.811
Betula papyrifera x D 0.003 ( 0.001 to 0.004 ) 0.001
Fagus grandifolia x D -0.000 ( -0.004 to 0.004 ) 0.985
Fraxinus nigra x D 0.007 (-0.000 to 0.015) 0.062
Ostrya virginiana x D 0.001 (-0.009 to 0.011) 0.856
Picea glauca x D 0.005 ( 0.003 to 0.007 ) <0.001
Picea mariana x D 0.005 ( 0.004 to 0.007 ) < 0.001
Picea rubens x D -0.005 (-0.010 to 0.000 ) 0.060
Pinus banksiana x D 0.009 ( 0.005 t0 0.012) <0.001
Pinus strobus x D 0.015 ( 0.008 to 0.021) <0.001
Populus grandidentata x D 0.018 (0.011 t0 0.025) < 0.001
Populus tremuloides x D 0.003 ( 0.000 to 0.005 ) 0.017
Quercus rubra x D 0.013 (0.006 to 0.019 ) <0.001
Thuja occidentalis x D 0.001 (-0.001 to 0.004 ) 0.341
Tilia americana x D 0.006 (-0.000 to 0.013) 0.061
Tsuga canadensis x D -0.002 (-0.005 to 0.002 ) 0.440
Abies balsamea x D x C -0.005 ( -0.006 to -0.004 ) <0.001
Acer rubrumxD x C -0.004 (-0.005 to -0.002 ) <0.001
Acer saccharum x D x C 0.003 ( 0.002 to 0.004 ) < 0.001
Betula alleghaniensis x D x C -0.001 (-0.002 to 0.000 ) 0.071
Betula papyriferax D x C 0.001 ( 0.000 to 0.002 ) 0.033
Fagus grandifolia x D x C 0.000 ( -0.003 to 0.003 ) 0.961
Fraxinus nigrax D x C -0.004 (-0.009 to 0.001 ) 0.102
Ostrya virginianax D x C -0.004 (-0.012t0 0.003 ) 0.235
Picea glaucax D x C -0.003 (-0.004 to -0.001 ) <0.001
Picea marianax D x C -0.003 (-0.005 to -0.002 ) <0.001
Picea rubens x D x C 0.003 (-0.002 to 0.008 ) 0.188
Pinus banksianax D x C -0.001 (-0.003 to 0.002 ) 0.599
Pinus strobus x D x C -0.004 (-0.007 to -0.000 ) 0.028
Populus grandidentatax D x C 0.008 ( 0.002 t0 0.014) 0.016
Populus tremuloides x D x C 0.003 ( 0.001 to 0.004 ) 0.002
Quercus rubraxDx C -0.010 (-0.014 to -0.005 ) <0.001
Thuja occidentalis x D x C -0.000 ( -0.002 to 0.001 ) 0.522
Tilia americanax D x C -0.001 (-0.005 to 0.003 ) 0.492
Tsuga canadensis x D x C -0.001 (-0.003 to 0.002 ) 0.623
T 0.009 ( 0.007 to 0.010 ) <0.001
Temperate 0.010 (0.008 t0 0.013) < 0.001
Y -0.005 ( -0.005 to -0.004 ) <0.001
(o] -0.022 (-0.024 to -0.021) <0.001
C x FDis -0.003 ( -0.003 to -0.002 ) <0.001
FS 0.011 (0.010t0 0.011) <0.001
FDis 0.002 ( 0.001 to 0.003 ) <0.001
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