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Résumé

Afin de comprendre le processus de transition des peuplements de peuplier faux-tremble
établis apres feu vers des peuplements dominés par I’épinette noire dans le nord de
I’ Abitibi, deux approches (chronosequence et reconstitutions dendrochronologiques) ont été
utilisées pour analyser 11 peuplements agés de 25 a 200 ans. Le peuplier et I’épinette
s’établissent immédiatement apres feu, mais le peuplier domine rapidement la vo(te
forestiere jusqu’a environ 100-150 ans, aprés quoi il commence a mourir. Les épinettes déja
établies croissent alors plus rapidement et deviennent dominantes. Les jeunes peuplements
(<100 ans) ont une flore de peupleraies et un humus mince alors que les vieux peuplements
(>150 ans) ont une flore de pessiére et une épaisse couche organique au sol. La transition
du peuplier vers I’épinette noire est probablement facilitée par des épidémies d’insectes
défoliateurs qui tuent les peupliers et par I’accumulation de matiére organique au sol qui

empéche I’établissement d’une deuxiéme cohorte de peuplier.
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Introduction

La succession forestiere est la séquence de changements des populations dans un habitat
aprés une perturbation vers un état stable (Ricklefs et Miller 2005). Les séquences de la
succession sont classifiées dans deux groupes selon leur origine. On distingue la succession
primaire, c'est-a-dire la colonisation d’un nouvel habitat qui ne contenait jamais de plantes
ni de sol, de la succession secondaire, qui est le rétablissement naturel des communautés
végetales d’un habitat qui a été soumis a une perturbation. La succession peut étre
expliquée par différents mécanismes d’interaction entre les especes, soit la facilitation, la
tolérance et I’inhibition (Connell et Slatyer 1977). La facilitation, qui s’applique surtout
aux successions primaires, se produit lorsque seules certaines espéces peuvent coloniser les
espaces dénudés. Ces especes de début de succession deviennent dominantes et améliorent
le milieu, ce qui facilite I’établissement de nouvelles espéces et nuit éventuellement a leur
propre persistance. La tolérance référe au cas ou toutes les especes ont la méme possibilité
de s’établir et de croitre, ce qui change les conditions environnementales. Par contre, seules
certaines especes, dites de fin de succession, possedent les traits (ex. : tolérance & I’ombre)
leur permettant de croitre et de se reproduire dans les nouvelles conditions. Les espéces ne
possédant pas ces traits (especes dites de debut de succession) ne peuvent se reproduire et
meurent, et I’espace est ultimement dominé par les especes de fin de succession.
Finalement, I’inhibition se produit lorsque toutes les espéces ont la méme possibilité de
s’établir, mais que certaines especes accaparent rapidement I’espace et les ressources, ce
qui inhibe I’établissement de nouveaux individus et nuit a la croissance des individus déja
établis. Les espéces de fin de succession tolérent cette suppression mais ne pourront
occuper I’espace qu’apres la mort des individus en place, soit par une perturbation ou par

des pathogénes, rendant ainsi disponible I’espace ou les ressources.

En plus de ces interactions entre especes vegétales, la succession peut aussi étre influencee
par les perturbations secondaires, c'est-a-dire des perturbations partielles telles que les
épidémies d’insectes et les chablis. Ces perturbations secondaires peuvent accélérer la
succession (Kneeshaw et Bergeron 1998; Moulinier et al. 2013) ou au contraire favoriser le

maintien des espéces pionnieres (Moulinier et al. 2011). Peu d’études ont estimé



I’importance relative des interactions entre les especes et des perturbations secondaires sur
la succession forestiére. La forét boréale est un systéeme idéal pour aborder cette question
puisqu’elle est soumise a un régime de feux qui initient la succession forestiére et qu’elle
est également influencée par les perturbations secondaires pendant I’intervalle sans feu.
Cette étude a ete effectuée dans la pessiere a mousses de I’ouest du Québec, ou on observe
une succession aprés feu du peuplier faux-tremble (Populus tremuloides Michx.) vers

I’épinette noire (Picea mariana (Mill.) B.S.P.).

Le peuplier faux-tremble est une espéce a croissance rapide et intolérante a I’ombre qui
forme des peuplements purs en debut de succession (Jones et DeByle 1985). Le peuplier se
régénere principalement de facon végétative grace a des drageons provenant des
méristémes latents situés le long de ses racines latérales qui sont fortement stimulés lorsque
I’arbre meurt (Schier et al. 1985; Lavertu et al. 1994). A cause de la faible longévité du
peuplier, ces peuplements sont généralement remplacés par des especes tolérantes a
I’ombre et a croissance lente tels que I’épinette noire et le sapin baumier au cours de la
succession (Carleton et Maycock 1978; Roberts et Richardson 1985; Bergeron 2000;
Lecomte et Bergeron 2005). Cependant, en absence de régénération coniférienne, il
semblerait que des peuplements purs de peuplier puissent persister pendant plusieurs
décennies sans se faire remplacer par d’autres especes (Cumming et al. 2000; Moulinier et
al. 2011).

Dans la pessiére a mousse du nord de I’ Abitibi, les peuplements qui s’établissent aprés feu
sont généralement dominés par I’épinette noire, le pin gris (Pinus banksiana Lamb.) ou le
peuplier faux-tremble (Harper et al. 2002; Lecomte et Bergeron 2005). Le pin et le peuplier
sont remplacés par I’épinette noire ou le sapin baumier (Abies balsamea (L.) Mill.) pendant
la succession, et les vieilles foréts sont typiquement dominées par I’épinette noire
(Bergeron 2000; Gauthier et al. 2000). Cependant, apres feu toutes les especes de la forét
boréale ont un bon taux de germination sur le sol minéral exposé (Johnson 1992),
permettant également aux especes de fin de succession de s’établir dans la premiere cohorte
a partir de graines provenant de massifs forestiers non bralés (Bergeron et Charron 1994) .

Les perturbations secondaires comme les épidémies d’insectes prennent une importance



préponderante pendant I’intervalle sans feu dans cette forét, ou le cycle de feu est long
(Bergeron et al. 2001). La livrée des foréts (Malacosoma disstria Hbn.) est un insecte
défoliateur important qui s’attaque au peuplier faux-tremble dans la zone boréale (Witter
1979; Sutton et Tardif 2007), particulierement dans la zone d’étude (Cooke et Lorenzetti
2006; Huang et al. 2008). La tordeuse des bourgeons de I’épinette (Choristoneura
fumiferana Clem), quant a elle, est le principal insecte ravageur du sapin et des épinettes
(Royama 1984; Morin et Laprise 1990).

On pense généralement que les changements directionnels des espéces dominantes dans la
forét boréale (Dix et Swan 1971; Carleton et Maycock 1978; Bergeron et Dubuc 1988) sont
surtout le résultat des rythmes de croissance différents entre les espéces (modele de
tolérance) plutét que des mécanismes d’interactions comme ceux de la facilitation et de
I’inhibition (Viereck 1983; Bergeron 2000). Toutefois, tous ces mécanismes pourraient agir
de concert. Cette étude est concentrée sur les changements du peuplier faux-tremble vers
I’épinette noire parce que ces deux especes sont les plus représentées, en densité, dans la
zone d’étude. En outre, la région d’étude a une topographie plane, une température froide et
des dépbts de surface constitués majoritairement d’argile compacte qui causent
I’accumulation d’une épaisse couche de matiére organique, un phénomene connu sous le
nom de paludification (Van Cleve et al. 1983; Payette et Rochefort 2001). Celle-ci
engendre le refroidissement du sol, I’augmentation de son taux d’humidité (Bonan 1992),
une diminution de la disponibilité des éléments nutritifs dans la zone d’enracinement et un
ralentissement de la décomposition (Oechel et Van Cleve 1986), des conditions que seule

I’épinette noire peut tolérer (Simard et al. 2007; Fenton et al. 2009).

Cette dynamique des peuplements est décrite en utilisant une approche combinée de
chronoséquence et de reconstitution dendrochronologique. Bien qu’on connaisse la
trajectoire générale de la succession du peuplier vers les especes conifériennes (épinette
noire et sapin baumier), on connait peu les processus sous-jacents a cette transition et le
moment ou cette transition se produit dans la succession. Entre autres, on ne sait pas si les
coniferes qui remplacent le peuplier s’établissent immédiatement apres feu et restent en

sous-couvert ou si, au contraire, ils s’établissent au fur et a mesure que les trouées



apparaissent. De plus, on connait peu les causes de la mortalité de la cohorte post-incendie
de peuplier, si cette mortalité est synchrone ou non, et si elle est associée a des
changements de conditions de site, a la compétition ou aux perturbations secondaires. En

fin, on ne connait pas exactement a quel moment cette transition se produit.

L’objectif principal de cette étude est de décrire le processus de transition des peuplements
dominés par le peuplier faux-tremble établis apres feu vers des peuplements dominés par
I’épinette noire. Nous posons les hypotheses suivantes : (1) I’établissement de I’épinette
noire et le peuplier faux-tremble, aprés feu, est synchrone; les taux de croissance
différentiels peuvent expliquer I’étagement et I’abondance relative des deux espéces en
début de succession, ce qui serait alors un exemple du modele de succession par tolérance;
(2) PPaccumulation de la matiere organique favorise la colonisation graduelle par les
mousses hypnacées et éventuellement par les sphaignes, et accélere le processus de
raréfaction du peuplier faux-tremble, ce qui serait un exemple du modele de succession par
inhibition; et (3) la transition graduelle du peuplier faux-tremble vers I’épinette noire est
favorise par les perturbations secondaires, ce qui serait un exemple des effets des

perturbations sur la succession.



Région d’étude

La région d’étude (49° — 50°N ; 78°30° — 79°30°0) est située dans le nord-ouest du
Québec, a environ 200 km au sud de la Baie James, dans I’unité physiographique de la
ceinture d’argile, qui a été formée par des dépdts du lac proglaciaire Barlow-Ojibway il y a
9000 ans (Veillette 1994). Outre les dép6ts argileux, on y retrouve des dépdts organiques
sur till de Cochrane et sur dép6ts argileux. Avec une altitude moyenne de 294 m, le relief
est géneralement plat. Le climat, de type subpolaire continental, est caractérisé par une
température moyenne annuelle de 0,0°C et des précipitations totales annuelles de 700 mm,

dont environ 27% tombent sous forme de neige (Robitaille et Saucier 1998).

Le territoire étudié est localisé dans le domaine bioclimatique de la pessiére a mousses, qui
est caractérisée par la dominance de I’épinette noire. Celle-ci peut se trouver en
peuplements purs ou mélangés avec le pin gris, le sapin baumier, le bouleau a papier
(Betula papyrifera Marsh) ou le peuplier faux-tremble (Saucier et al. 2009). Le feu est la
principale perturbation dans ce territoire, et le cycle de feu dans cette zone s’est recemment
allongé depuis la fin du Petit Age Glaciaire, passant de ~90 ans avant 1850 & ~ 124 ans
entre 1850 et 1920 et a prés de ~ 360 ans pour la période postérieure a 1920 (Bergeron et
al. 2004). Dans les peuplements feuillus et mélangés, des épidémies de la livrée des foréts
se produisent chaque 11 ans environ, durent de 1 a 3 ans (Cooke et Lorenzetti 2006) et
peuvent atteindre le 54° de latitude (Huang et al. 2008). Elles ont un impact important sur
la dynamique forestiére (Moulinier et al. 2013). La tordeuse des bourgeons de I’épinette

noire est présente sur le territoire (Jardon et al. 2003).






Matériel et Méthodes

La succession du peuplier faux-tremble vers I’épinette noire a été décrite en combinant une
approche de chronoséquence avec des reconstitutions dendrochronologiques dans chacun
des sites échantillonnés.

Chronoséquence

Les sites, dans le nord de I’ Abitibi, ont d’abord été pré-sélectionnés grace a une carte des
feux de la région (Bergeron et al. 2004) et de cartes écoforestiéres. Les sites potentiels ont
alors été visités sur le terrain pour assurer qu’ils étaient composés de peuplier faux-tremble
et d’épinette noire ou, dans le cas de sites agés, par une cohorte de gros peupliers morts
(chicots debout ou troncs au sol). Les sites ont également été visités pour s'assurer qu'ils ne
montraient pas d’évidence de perturbations anthropiques. En tout, 11 peuplements, répartis

le long d’un gradient temporel depuis le dernier feu, ont été sélectionnés.

Dans chaque peuplement, un quadrat de 10 m x 10 m a été établi dans une zone homogéne
et représentative. Tous les arbres (hauteur > 1,3 m), debout et tombés, au sol enracinés dans
le quadrat ont été cartographiés et inventoriés selon leur espece, leur statut (vivant ou mort),
leur dhp (diamétre a hauteur de poitrine : 1,3 m) et leur hauteur. La régénération (hauteur
de 0 a2 m, et diamétre au collet < 1cm) a été prise dans les quadrats sans différencier entre

gaules et semis.

Le recouvrement de la végétation présente a la surface du sol a été visuellement estimé en
classes de 10% dans dix quadrats de 1 m® Les catégories de couvert considérées étaient :
plantes herbacées, litiere feuillue, mousses hypnacées, sphaignes et bois mort. La
profondeur de la matiere organique (de la surface du sol jusqu’au sol minéral) a été
mesurée a 10 points sélectionnés sur un transect de 50 m. Enfin, la pente (%) a été mesurée
sur une base de 50 m et des échantillons de sol minéral ont été récoltés a
approximativement 15 cm sous [Iinterface organique-minéral pour analyses

granulométriques.



Analyses dendrochronologiques

Tous les arbres du quadrat (vivants et morts, debout et au sol) ont été sectionnés
transversalement a différentes hauteurs a partir du sol: 0 m, 0.4 m, 1.3 m, 4 m et
subséquemment a chaque 4 m. Les sections transversales ont été sablées, puis interdatées
sous une loupe binoculaire a grossissement de 40x. Sur les galettes au niveau du sol, la
largeur des cernes a été mesurée le long de deux rayons opposés a I’aide d’une table a
mesurer Velmex (précision de 0.001 mm). Les séries individuelles ont été standardisées par
un modele de lissage (spline cubique) avec une fenétre a 67% de la longueur de la série
(Cook et Kairiukstis 1990) afin d’eliminer les effets produits par I’age (diminution de la
croissance radiale avec le temps) et les effets de site (Fritts 1976). Cette standardisation a
permis d’enlever les variations de basse fréquence (climat) et de garder les variations de
moyenne fréquence (perturbations). La validation de I’interdatation s’est fait a I’aide du
logiciel COFECHA (Holmes 1983). Dans chague peuplement, une serie
dendrochronologique moyenne de chaque espéce a été construite, en écartant les séries
individuelles problématiques. La série moyenne de chaque peuplement a été utilisée comme

chronologie maitresse pour interdater les arbres morts.

Traitement des données

Les données de chronoséquence (arbres, régenération, végétation de sous-bois et sols) ont
été analysées dans une échelle de temps depuis le dernier feu. Les changements de la
végétation au sol et de I’épaisseur de la matiére organique ont été comparés aux

changements de la structure des peuplements.

L’ analyse de tige, c’est-a-dire la datation de sections transversales du tronc a différentes
hauteurs, a été utilisée pour estimer la date de germination des arbres, leur croissance en
hauteur, ainsi que I’année de leur mort lorsque c’était possible (Dix et Swan 1971; Frelich
et Reich 1995; Bergeron 2000). L’age des peupliers et la date de leur mort ont été utilisés
pour tester le synchronisme de la mortalité des individus de peuplier. La date
d’établissement des peupliers a aussi été utilisée pour confirmer ou préciser la date du feu a
I’origine de chaque peuplement; ces dates avaient originalement été obtenues a partir de la

carte des feux de (Bergeron et al. 2004).
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Résultats

Chronoséquence

Au total, 11 peuplements composés principalement de peuplier faux-tremble et d’épinette
noire ont été sélectionnés, formant une chronoséquence de 200 ans (tableau 1). Tous les
peuplements étaient sur sites plats (0.5 — 3.7%) et sur dépdts fins. Il n’y avait pas de
relation (régressions simples) entre la pente (R* = 0.046, P = 0.578), la proportion d’argile
(R*=0.001, P =0.925), la proportion de limon (R?= 0.256, P = 0.246) ou la proportion de
sable (R? = 0.078, P = 0.541) et le temps depuis le dernier feu, ce qui aurait biaisé les

résultats de la chronoséquence.

Tableau 1. Caractéristiques des sites échantillonnés. Le nombre de tiges > 1 m
(vivant/mort) par site de 100 m? est indiqué (PTR = peuplier faux-tremble; PMA = épinette
noire; ABA = sapin baumier; BPA = bouleau a papier; PBA = pin gris). Date feu, date du

feu a l'origine du peuplement; TDF, temps écoulé depuis le dernier feu. N.D.= non

disponible.

Datet Texture Pente
Site feu TDF PTR PMA ABA BPA PBA sol¥ (%)
S-1976 1976 26  80/3 322 SiC 1,1
S-1951 1951 51 21/14 10/1 SC-CL 3,0
S-1920 1920 82 8/2 10/0  8/0 HC 2,0
S-1917 1917 85 8/1 4/9 10/0 218 C N.D.
S-1907 1907 95 55 9/1 16/0 SiC 3,7
S-1906 1906 96 7/3 12/2 10/0 HC-SiC 1,3
S-1850 1850 152  2/7  48/6 SiC 1,8
S-1821 1821 181 1/6 10/0 15/1  10/0 SiC 2,8
S-1820-1 1820 181 3/12 20/8 SiC N.D.
S-1820-2 1820 182  8/2 477 HC 1,7
S-1800 1800 202 0/10 17/9 9/1 C 0,5

TAnnée estimée par rapport au peuplier faux-tremble
t C=clay; CL= Clay loam; HC= heavy clay; SC= sandy clay; SiC= silty clay (Soil Classification
Working Group 1998).

Note : Les sites S-1820-1 et S-1820-2 sont deux feux différents situés a environ 90 km I"un de
I’autre.



Les peuplements de moins de 150 ans sont dominés par le peuplier faux-tremble (fig. 1).
Par la suite, la proportion de peuplier faux-tremble vivant diminue et celle de peuplier mort
augmente. L’épinette noire est présente dans les jeunes sites en faible abondance et
augmente avec le temps pour devenir dominante dans les peuplements de plus de 150 ans.
L’augmentation de la surface terriere des épinettes noire vivantes coincide avec la

diminution de la surface terriere des peupliers vivants.

Figure 1. Surface terriere du peuplier faux-tremble et de I’épinette noire vivants (a) et morts (b).
Toutes les régressions sont des polynomiales de 2e degré en fonction du temps écoulé depuis le
dernier feu (n = 11 peuplements) : peuplier faux-tremble vivant (R*> = 0.23) et mort (R*> = 0.48):
épinette noire vivant (R* = 0.47) et mort (R? = 0.55).

10



Les mémes données, lorsque présentees en termes de densité de tiges, montrent que le plus
jeune site (S-1976; 26 ans) a un grand nombre de petites tiges de peuplier faux-tremble
(environ 8000 tiges/ha) et d’épinette noire (environ 3000 tiges/ha) mais aucune grosse tige
(fig. 2). Dans les sites de 50 a 100 ans, la majorité des peupliers faux-tremble vivants ont
un dhp > 10 cm et toutes les petites tiges de peuplier sont mortes, ce qui suggere une forte
auto-éclaircie. Ces sites comptent également de grosses tiges d’épinette noire mais,
contrairement au peuplier faux-tremble, également beaucoup de petites tiges vivantes
d’épinette. Quelques sites de plus de 80 ans ont de petites tiges de sapin baumier. Dans les
sites de plus de 150 ans, on trouve surtout des épinettes noires vivantes de toutes tailles et
de gros peupliers morts. Un seul site, agé de 181 ans, compte de grosses tiges de sapin
baumier. Les trois especes montrent des patrons de régénération trés différents. On trouve
une abondante régénération de I’épinette noire dans les sites de tous ages alors qu’un seul
des 11 sites montre une régénération appréciable de peuplier faux-tremble (site de 96 ans).

La régenération du sapin n’est observée que dans quelques sites, tous plus 4gés que 80 ans.

La végétation de sous-bois varie en fonction de I’age des sites (fig. 3). Les jeunes sites de
moins de 100 ans sont caractérisés par une composition typique de peupleraies, soit un fort
recouvrement de litiere feuillue (> 60 %) et la présence de plantes herbacées > 20%. Le
recouvrement de la litiere feuillue et des herbacées diminue apres environ 100 ans, aprés
quoi on observe une augmentation de I’abondance des mousses hypnacées (jusqu’a 80% a
180 ans) et I’apparition de sphaignes. Le pourcentage de bois mort est relativement faible et

constant avec le temps depuis le dernier feu.
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Figure 2. Densité des petites (dhp < 10 cm) et grosses tiges (dhp > 10 cm), ainsi que de la
régénération (hauteur < 1 m) du peuplier faux-tremble, de I’épinette noire et du sapin baumier en
fonction du temps écoulé depuis le dernier feu. Les X représentent les sites qui ont été
échantillonnés mais ou aucun individu n’a été recensé. Noter que I’échelle verticale de I’axe des y
est la méme pour tous les graphiques jusqu’a 400 tiges/ha; au-dela de cette valeur, les graphiques
ont différentes échelles verticales.
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Figure 3. Recouvrement de la végétation en fonction du temps depuis le dernier feu (n = 10 sites).
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Dans les jeunes sites, I’épaisseur de la couche de matiére organique au sol est faible (moins
de 10 cm) et augmente avec le temps sans feu (fig. 4). Les sites les plus vieux sont
généralement caractérisés par une couche de matiére organique plus épaisse que 10 cm.
Tous les sites sauf un n’avaient qu’une seule couche de charbon au-dessus du sol minéral.
Le site S-1976 par contre présentait une deuxiéme couche de charbon dans I’horizon
organique, ce qui indique que le feu a I’origine de ce peuplement n’a pas brdlé au complet
la matiere organique (Lecomte et al. 2006). Pour cette raison, ce site n’a pas été utilisé pour

le calcul de la régression (fig. 4, symbole vide).

Figure 4. Relation entre I’épaisseur de la couche de matiere organique au sol et le temps depuis le
dernier feu. Le symbole blanc représente le site S-1976 qui a été écarté de la régression
logarithmique puisque contrairement aux autres sites, il est issu d’un feu peu sévere, c'est-a-dire qui
n’a pas complétement consumé la matiére organique du sol.
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Reconstitutions dendrochronologiques
Plus de 90% des arbres vivants et 48% des arbres morts ont pu étre datés (peupliers faux-
tremble vivants = 95% ; peupliers faux-tremble morts = 73% ; épinettes noires vivantes =

97%; épinettes noires mortes = 48%; sapins baumiers vivants = 97%).

Etablissement et croissance en hauteur

La presque totalité des peupliers faux-tremble se sont installés immediatement apres feu
(fig. 5a) et ont eu une croissance rapide et synchrone (fig. 6). Les arbres qui n’ont pas eu
une croissance assez rapide pour atteindre la canopée sont morts rapidement (ex : site S-
1951, fig. 6). La canopée est dominée par le peuplier faux-tremble jusqu’a environ 125 a
150 ans, apres quoi la croissance en hauteur du peuplier se stabilise (entre 20 et 25 m de
hauteur). Une deuxiéme cohorte de peuplier apparait entre 140 et 160 ans (fig. 5) et montre
une croissance rapide (fig. 6; sites S-1820-1 et S-1820-2), ce qui suggére que cette cohorte
est formée de drageons.

L’ épinette noire s’est installée en grand nombre dans les premiéres années apres feu (fig.
5b) et a montré une croissance en hauteur plus faible que celle du peuplier, faisant en sorte
que cette cohorte apres feu est restée en sous-couvert du peuplier pendant au moins 100 a
150 ans (fig. 6). Par la suite, on observe un recrutement continu mais faible d’épinette noire
suivi d’un deuxiéme pic d’établissement entre 100 et 120 ans (fig. 5). L’ origine (graine vs
marcottes) des épinettes n’a pas été déterminée lors de leur échantillonnage, ce qui fait que
ces arbres pourraient avoir I’'une ou I’autre origine. Entre 120 et 160 ans apres feu, les
épinettes croissant en sous-couvert montrent une importante remontée de croissance
verticale dans plusieurs sites (fig. 6). Ces remontées de croissance sont synchrones avec
I’apparition de la deuxieme cohorte de peupliers. Le sapin baumier, trouvé seulement dans
4 des sites (S-1917, n = 3, S-1907, n = 16, S-1906, n = 1, et S-1821, n = 15), s’est établit
plus tardivement (fig. 5) et présente une faible croissance en hauteur (fig. 6). Dans un des
peuplements (S-1821), certains sapins et bouleaux a papier montrent une remontée de

croissance entre 120 et 160 apres feu.
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Figure 5. Date d’établissement des especes exprimées en temps écoulé depuis le dernier feu (n = 11
sites). La densité a été estimée seulement avec les individus dont les sections transversales a la base
(0 m) avaient le centre. Noter que I’échelle verticale de I’axe des y est la méme pour tous les
graphiques jusqu’a 150 tiges/ha; au-dela de cette valeur, les graphiques ont différentes échelles
verticales.
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Figure 6. Analyses de tige de toutes les espéces en fonction du temps écoulé depuis le dernier feu.
Les années calendaires correspondantes sont indiquées pour chaque site sur un deuxiéme axe des X.
PTR = peuplier faux-tremble; PMA = épinette noire; ABA = sapin baumier; BPA = bouleau a
papier.
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Mortalité

Les dates de mortalité du peuplier faux-tremble sont présentées en fonction de I’age des
arbres individuels ainsi qu’en fonction de I’année calendaire (fig. 7). Lorsqu’exprimée en
termes d’age des arbres, la mortalité du peuplier est associée a deux phases : une premiere
phase de mortalité entre 18 et 50 ans, ce qui suggere une auto-éclaircie, et une deuxieme
phase apres 130 ans, ce qui suggeére une augmentation du taux de sénescence des arbres.
Cependant, la mortalité du peuplier semble étre majoritairement liée a des dates
particuliéres (années calendaires) telles que 1986-1988 et 1998-2000, qui correspondent a
des périodes de chutes de croissance radiale dans plusieurs sites (fig. 8) et a des épidémies
documentées de la livrée des foréts. Les épinettes noires semblent susceptibles de mourir,

peu importe leur age. Pourtant, la mortalité est synchrone, avec un pic entre 1983 et 1989
(fig. 7).

Croissance radiale

Dans tous les sites, le peuplier faux-tremble montre des chutes récurrentes de la croissance
radiale (fig. 8). Ces chutes de croissance coincident avec les périodes connues d’épidémies
de la livrée des foréts (Malacosoma disstria Hbn.) dans la région d’étude (Cooke et
Lorenzetti 2006; Huang et al. 2008). Plusieurs de ces chutes de croissance (ex : les années
1980-1981) semblent synchrones avec la mortalité du peuplier faux-tremble (fig. 8,
histogrammes) et sont associées a la présence de cernes blancs, qui sont une caracteristique
anatomique spécifique a la défoliation chez le peuplier (Hogg et Schwarz 1999; Sutton et
Tardif 2005).

On observe également des chutes de croissance chez I’épinette noire qui correspondent
avec les périodes connues d’épidémies de la tordeuse des bourgeons de I’épinette dans la
région (Jardon et al. 2003). Ces chutes de croissance étaient parfois suivies de pics de
mortalité de I’épinette noire (S-1820-1 et S-1850).
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Figure 7. Distribution de la mortalité du peuplier faux-tremble et de I’épinette noire (nombre de
tiges dans tous les 11 sites combinés) en fonction de leur age (panneaux de gauche) et des années de
mort (panneaux de droite). Les colonnes grises sont des individus avec une date de mort incertaine,

étant donné que I’écorce n’était pas présente.
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Figure 8. Croissance radiale indicée du peuplier faux-tremble (vert) et de I’épinette noire (noir
pointillé). Seuls les arbres vivants ont été utilisés pour confectionner les courbes sauf pour le site S-
1800 qui n’avait aucun arbre vivant. Les lignes horizontales représentent les épidémies
documentées de la livrée des foréts (vert) et de la tordeuse des bourgeons de I’épinette (noir). Les
histogrammes au bas de chaque graphique représentent les dates de mortalité (fig. 7) du peuplier
faux-tremble (vert) et de I’épinette noire (noir). W = cernes blancs observés sur les échantillons de
peuplier faux-tremble.
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Discussion

La succession forestiere peut étre influencée par les interactions entre les especes telles que
la facilitation, la tolérance et I’inhibition, ainsi que par les perturbations secondaires. Dans
cette étude, nous avons décrit la succession des peuplements domineés par le peuplier faux-
tremble vers des peuplements dominés par I’épinette noire dans la forét boréale en utilisant
une approche combinée de chronoséquence et de reconstitutions dendrochronologiques.
L utilisation de ces deux approches a permis de quantifier de fagcon robuste la dynamique

des peuplements dans la succession.

Le peuplier faux-tremble et I’épinette noire s’établissent immédiatement apres feu, mais le
peuplier domine rapidement la canopée jusqu’a environ 100-150 ans, aprés quoi il
commence & mourir. Les épinettes déja établies montrent alors une croissance en hauteur
accrue et deviennent dominantes. La végétation de sous-bois et I’épaisseur de la matiere
organique changent également en fonction de I’age des sites : les jeunes peuplements ont
une flore de peupleraies et un humus mince alors que les vieux peuplements ont une flore
de pessiéere et une épaisse couche de matiére organique au sol. Ces différents changements
se produisent tous entre 100 et 150 ans environ (tableau 2). La convergence des résultats
issus de [I’approche de chronoséquence et de ceux issus des reconstitutions
dendrochronologiques témoigne de la robustesse des résultats. A la lumiére de ces résultats,

nous pouvons revoir les hypothéses posees plus tot.
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Tableau 2. Résumé du moment de la transition des peuplements domines par le peuplier
faux-tremble vers des peuplements dominés par I’épinette noire selon deux approches.

Approche Moment de la Figures
transition (années

apres le feu)

Chronoséquence
Surface terriére et densité des arbres 100-150 1,2
Végétation de sous-bois 100 + 3
Epaisseur de la couche organique 100 + 4

Reconstitutions dendrochronologiques
Mortalité (peuplier faux-tremble) 130 + 7
Remontées de croissance en hauteur 120-150 6

(épinette noire)

Etablissement post-incendie des arbres

Conformément a notre premiére hypothese, le peuplier faux-tremble et I’épinette noire
s’établissent en méme temps aprés feu. Il semble donc que la présence de I’épinette noire
en sous-couvert, et son accession tardive a la canopée sont causees principalement par la
différence de croissance entre les deux especes. Cependant, il y a aussi un envahissement
graduel, de plus basse densité, sous le couvert du tremble. L’établissement rapide des deux
especes apres incendie indique que ces espéces étaient probablement déja présentes avant le
feu (Viereck 1983). L’exposition du sol minéral aprés un feu sévére est favorable a la
germination de I’épinette noire dans les trois premieres années apres feu (St-Pierre et al.
1992) ainsi qu’a la régénération par drageonnement du peuplier faux-tremble. Bien que le
peuplier puisse se reproduire de facon sexuée, il semble que c’est surtout par
drageonnement que la régénération s’est produite (fig. 6). La mort des arbres stimule la
production de drageons a partir des méristemes latents situés le long de ses racines latérales
(Schier et al. 1985; Lavertu et al. 1994).

L’etablissement de la plupart des peupliers faux-tremble et des épinettes noires s’observe

de 0 a 5 ans apres feu avec une densité de 1500 tiges/ha pour le peuplier faux-tremble et
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d’environ 370 tiges/ha pour I’épinette noire. Nous observons egalement un établissement
de peuplier faux-tremble et d’épinette noire plusieurs années apres feu, probablement lié
aux perturbations secondaires, mais avec une faible abondance. Le sapin baumier apparait
quelques années apres feu (fig. 5). Cette espece viendrait donc probablement d’Tlots non
bralés, prés du site de feu, composés d’arbres ayant des graines viables. La distance entre
les Tlots non brilés et le peuplement brulé pourrait expliquer le temps d’établissement de

cette espéce (Galipeau et al. 1997).

Dans les peuplements les plus vieux, nous observons un délai entre la date de feu,
déterminée a I’aide d’une carte des feux (Bergeron et al. 2004), et la date d’établissement
des épinettes (fig. 6). Ce délai est probablement causé par I’épaisseur de la couche
organique accumulée au sol qui est plus importante dans les sites plus vieux (fig. 4) et qui
contribue a la sous-estimation de I’dge des épinettes noires lorsque celles-ci sont
échantillonnées au niveau du sol organique (Black et Bliss 1980; St-Pierre et al. 1992;
DesRochers et Gagnon 1997). Ce délai ne s’observe pas chez le peuplier puisque les
drageons qui poussent aprés feu peuvent avoir une hauteur de plus d’un metre des la

premiére année de croissance (Peterson et Peterson 1992).

Croissance et transition peuplier faux-tremble — épinette noire

L’épinette noire, étant semi-tolérante a I’ombre, croit lentement pendant plusieurs années
(fig. 1 et 6) sous le couvert du peuplier faux-tremble, qui lui est caractérisé par une
croissance juvenile rapide, mais avec une moindre longévite. La mort des peupliers produit
donc I’ouverture de la strate dominante, ce qui favorise la croissance en hauteur des
épinettes noires et leur accession a la canopée (fig. 6). Ces résultats coincident avec
d’autres études (Harper et al. 2002; Harper et al. 2005) ou la transition de composition de

la canopée des espéces pionnieres vers I’épinette noire a été estimée entre 100 et 140 ans.

L’ouverture de la canopée a d’importantes conséquences sur les sols et la flore de sous-bois
(Fenton et Bergeron 2006). Dans les peuplements dominés par le peuplier faux-tremble, la
litiere feuillue favorise le cycle des éléments nutritifs, produisant un sol riche et favorisant
la croissance des plantes herbacees. En méme temps, la chute annuelle des feuilles inhibe la

croissance des mousses hypnacées (Fenton et al. 2005; Légaré et al. 2005). La mort du
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peuplier réduit d’abord la transpiration du peuplement, ce qui augmente I’humidité des sols.
La diminution de la chute annuelle de feuilles réduit le retour des nutriments au sol et le
cycle des éléments nutritifs, tout en permettant a une plus grande quantité de lumiere
d’atteindre la strate inferieure. Ces nouvelles conditions humides et éclairées permettent
aux mousses hypnacees de s’établir. La chute de plus en plus importante d’aiguilles des
coniferes, qui augmentent en importance, ainsi que la présence des mousses réduisent
également le recyclage des nutriments, la disponibilité¢ des éléments nutritifs et la
décomposition de la matiére organique, ce qui résulte en une accumulation de la matiére
organique au sol (Flanagan et Van Cleve 1983). L accumulation d’une épaisse couche de
matiére organique avec le temps sans feu engendre en retour le refroidissement et
I’augmentation de I’humidité du sol qui favorisent d’autant plus la présence des mousses, et
ultimement des sphaignes (Van Cleve et Viereck 1981; Bonan 1992) : c’est le processus de
paludification (Légaré et al. 2005; Fenton et Bergeron 2006).

Les changements de la composition de la canopée (fig. 1 et 2), de la flore de sous-bois
(fig. 3) et de I’épaisseur de matiere organique au sol (fig. 4) se produisent tous entre 100 et
150 ans aprés feu : les peuplements de 100 ans sont clairement dominés par le peuplier
alors qu’a 150 ans, la majorité d’entre eux sont morts et ont laissé la place a I’épinette
noire. L absence de sites agés entre 100 et 150 ans dans la chronoséquence ne permet pas
de voir si ces changements sont graduels ou abrupts, s’ils sont synchrones ou non, et dans
quel ordre ils se présentent. Il nous est donc impossible de tester I’hypothese 2 qui propose
que P’accumulation de la matiere organique favorise la colonisation graduelle par les

mousses hypnacées et accélere le processus de raréfaction du peuplier faux-tremble.

Contrairement a la situation décrite par Cumming et al. (2000), ou le peuplier poussait sur
des sites bien drainés en absence d’épinette noire, notre région d’etude est caractérisée par
une abondance d’épinette noire, un sol argileux relativement compact et un long cycle de
feu qui permettent la paludification (Lecomte et al. 2006), ce qui résulte en un changement
de dominance du peuplier faux-tremble vers I’épinette noire. Le cycle de feu favorise donc

I’incidence des perturbations secondaires dans cette forét comme les épidémies sevéres et
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récurrentes de la livrée des foréts. Elles jouent un réle essentiel dans la succession

forestiere de ces peuplements mixtes en accélérant leur transition (Moulinier et al. 2013).

Certains peupliers faux-trembles recrutés entre 140 et 160 ans aprés feu forment une
deuxiéme cohorte alors que les peuplements sont passés sous la dominance de I’épinette
noire (fig. 5: S-1820-1 et S-1820-2). Cette cohorte ne pourra probablement pas parvenir a
remplacer I’épinette noire comme espéce dominant la canopée en raison de la faible
disponibilité de lumiére (Perala 1990) et de I’épaisseur importante de la couche organique
au sol de ces vieux peuplements. Dans ces nouvelles conditions de sol, la régénération par
semis du peuplier faux-tremble est peu probable (Schier et al. 1985) et il semblerait que
cette deuxieme cohorte soit recrutée plutdt par drageonnement que par graines a cause de la

mort des peupliers entre 100 et 150 ans et de I’ouverture de la canopée.

Mortalité du peuplier faux-tremble : sénescence vs. perturbations secondaires

Les causes de la mortalité du peuplier faux-tremble et I’age a lequel elle survient ne sont
pas bien documentés. On considére généralement que la mortalité du peuplier se produit
entre 60 et 80 ans et est causée par la sénescence (Kneeshaw et Bergeron 1998; Pothier et
al. 2004). Cependant, de récentes études dans la région montrent I’importance des
perturbations, particulierement des épidémies de la livrée des foréts, sur la mortalité du
peuplier faux-tremble (Moulinier et al. 2011; 2013). Nous avons posé I’hypothése que la
défoliation par la livrée des foréts favorisait la transition vers I’épinette noire. Cette
hypotheése serait supportée par nos données si la mortalité du peuplier était synchrone avec
certaines années particuliéres. Au contraire, si la mortalité était plutét synchrone avec I’age
des arbres, cela indiquerait que la mortalité du peuplier est causée par la sénescence plut6t

que par des perturbations.

Nos résultats montrent que la mortalité du peuplier semble étre majoritairement liée a des
dates particulieres (années calendaires) telles que 1986-1988 et 1998-2000 (fig. 7), qui
correspondent a des périodes de chutes de croissance radiale (fig. 8). Plusieurs indications
laissent croire que la mortalité serait causée par les épidémies de la livrée des foréts. Les
réductions de croissance radiale de 1 a 3 ans coincident avec la durée des épidémies de la

livrée des foréts et correspondent avec leurs dates d’apparition dans la région (Cooke et
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Lorenzetti 2006; Huang et al. 2008). De plus, ces réductions précedent souvent des pics de
mortalité de peuplier faux-tremble (fig. 6). Enfin, nous avons également noté la présence de
nombreux cernes blancs dans la premiere année des chutes de croissance. Ces cernes de
faible densité sont une caractéristique anatomique spécifique a la défoliation, qu’elle soit
naturelle ou artificielle (Hogg et Schwarz 1999; Sutton et Tardif 2005). Nos données
supportent donc I’hypothese 3.

Bien que la mortalité soit surtout synchrone avec des années particulieres, elle est aussi
associée a I’age des arbres: les arbres meurent préférentiellement avant 50 ans,
probablement par auto-éclaircie, ou aprés 130 ans (fig. 7). Cependant, la présence de vieux
peupliers faux-tremble, de plus de 150 ans dans la canopée (fig. 6), montre que la longévité
de cette espece dans la forét boréale est supérieure a celle du début de la sénescence
(Bergeron 2000).

Les épidémies de la livrée des foréts, en causant I’ouverture de la canopée de peuplier,
favorisent ainsi la transition des peuplements dominés par le peuplier vers des peuplements

dominés par I’épinette, comme indiqué dans la troisieme hypothese.
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Conclusion

Les données des changements de la surface terriére (peuplier vs. épinette noire, vivant vs.
mort), de la densité (tiges/ha) ainsi que les données de I’établissement en fonction du temps
écoulé depuis le dernier feu montrent que la succession forestiere peut étre expliquée par
I’interaction entre les especes, spécifiquement par le mécanisme de tolérance. La
dominance du peuplier faux-tremble dans les peuplements modifie graduellement
I’environnement et le rend moins approprié pour son propre recrutement; ces changements
semblent par contre avoir peu d’effets sur le recrutement de I’épinette noire. Le changement
de dominance des peuplements a lieu avec le dépérissement ou la mort de la premiére
cohorte de peuplier faux-tremble, ce qui libére I’espace et les ressources pour I'épinette
noire. Par contre, nos données ne nous permettent pas de verifier si les changements de la
flore de sous-bois et de I’épaisseur de la couche organique au sol sont causés par
I”interaction entre les espéces. La mortalité causée par les épidémies de la livrée des foréts
montre finalement I’importance des perturbations naturelles dans la succession forestiére
étudiée (fig. 9).

Figure 9. Modele conceptuel de la dynamique des peuplements de peuplier faux-tremble dans la
forét boréale mixte de I’ouest du Québec en fonction du temps depuis le dernier feu. Dans
I’intervalle sans feu, les épidémies de la livrée de forét et I’accumulation de la couche de matiere
organique (couche grise sous les arbres) entrainent la transition des peuplements dominés par le
peuplier faux-tremble vers les peuplements dominés par I’épinette noire.
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