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d’habitat pour le peuplier faux-tremble. Dans chaque peuplement, une
description a été faite a 5 m et a 25 m du chemin. Toutes les descriptions
ont été faites sur une profondeur de 50 cm. Les horizons sont listés depuis
la plus couche superficielle vers la couche la plus profonde. .....................
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RESUME

La forét boréale canadienne fournit de nombreux biens et services aux populations
locales comme mondiales. Le maintien de ces services et de la résilience des
écosystemes tend cependant a étre menacé par les changements de composition
forestiere a grande échelle, induits par les perturbations anthropiques passées et
anticipés dans le cadre des changements climatiques. Dans ce contexte, une meilleure
compréhension de la dynamique spatio-temporelle des especes boréales, et des facteurs
la gouvernant, est essentielle pour renforcer notre capacité de gestion et de conservation
de la forét boréale. Dans la ceinture d’argile du Québec et de 1’Ontario, dans 1’est du
Canada, le peuplier faux-tremble (Populus tremuloides Michx.) a été particuliérement
favorisé¢ par les perturbations anthropiques intervenues depuis la colonisation du
territoire. Néanmoins, cette espece s’est également avérée étre vulnérable a de récents
épisodes de forte mortalité, induits par la combinaison d’épidémies d’insectes et de
sécheresses. Nous avons reconstitué¢ la dynamique de P. tremuloides au cours des 40
derniéres années dans un paysage de la ceinture d’argile, afin d’identifier les variations
spatio-temporelles dans cette dynamique, et ’influence relative des perturbations
anthropiques et naturelles. De plus, les routes étant supposé€es avoir favorisé
I’expansion de P. tremuloides dans la région, notamment dans des zones ou I’épaisseur
de la couche organique tend a limiter sa présence, nous avons évalué 1’impact des
routes sur la distribution de P. tremuloides, ainsi que leur role fonctionnel (couloir
d’habitat/couloir de dispersion) et leur impact sur I’épaisseur de la couche organique.
L’expansion de P. tremuloides au cours des 40 dernicres années a été substantielle (+
102% d’occurrence), bien que spatialement et temporellement variable, avec une phase
de forte expansion dans les années 1980 (+ 70,9% d’occurrence) et de faible déclin
dans les années 2000 (- 5,9% d’occurrence). Les coupes totales ont été le principal
moteur de cette expansion, notamment sur les dépots mésiques. Les routes ont quant a
elles favorisé I’expansion de P. tremuloides sur les dépdts organiques, en réduisant
I’épaisseur de la couche organique et en lui fournissant des couloirs d’habitat
favorables a son établissement et a sa croissance. L’expansion de P. tremuloides
pourrait réduire la résilience de notre paysage aux changements climatiques, en
influencant I’activité¢ des feux, les épidémies d’insectes, et la migration de la forét
boréale mixte vers le nord.

Mots clés : Populus tremuloides, perturbations anthropiques, impacts des routes,
couloir d’habitat, épaisseur de la couche organique, ceinture d’argile, forét boréale
canadienne






CHAPITRE I

INTRODUCTION GENERALE

1.1 La forét boréale canadienne

1.1.1 Présentation

La zone boréale circumpolaire est 1’'une des plus vastes zones biogéoclimatiques
mondiales, couvrant 1,9 milliard d’hectares au total, dont 552 Mha au Canada (28%)

(Brandt et al., 2013). La zone boréale canadienne est couverte d’une forét continue

transcontinentale de 270 Mha, représentant plus de 75% de la superficie forestiere

totale du pays (NFI, 2023), et supportant une grande partie de sa biodiversité terrestre

(Venier et al., 2014). Cette forét boréale est dominée par un petit nombre d’espéces

d’arbres tolérants au froid, appartenant principalement aux genres Abies, Betula, Larix,

Picea, Pinus et Populus (Brandt, 2009). Les genres Picea, Populus et Pinus sont les

plus abondants et dominent 63%, 11% et 10% du territoire, respectivement (NFL
2023). La dynamique naturelle de la forét boréale est principalement gouvernée par le

climat, les feux, les épidémies d’insectes et leurs interactions (Brandt et al., 2013). Le

climat est caractérisé par de longs hivers froids et de courts étés frais (Price et al., 2013),

avec un gradient de précipitations croissant d’ouest en est, qui favorise une plus forte
prévalence des feux a I’ouest et des épidémies d’insectes a I’est, comme principal agent

de renouvellement des peuplements (Fleming, 2000). Le régime de feux est caractérisé

par des feux de cimes peu fréquents, mais de grandes superficies et de fortes intensités
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(Johnson, 1992; Stocks et al., 2002). Les épidémies d’insectes résultent de trois especes

en particulier, soit, la tordeuse des bourgeons d'épinette (Choristoneura fumiferana
Clem.), la tordeuse des bourgeons du pin gris (Choristoneura pinus Free.) et la livrée
des foréts (Malacosoma disstria Hbn.), qui défolient périodiquement plusieurs millions

d’hectares de foréts (Fleming, 2000).

1.1.2  Importance écologique et socio-€économique

La forét boréale fournit de nombreux biens et services aux populations canadienne et
mondiale, en matiére de culture (e.g. activités récréatives, spirituelles),
d’approvisionnement (e.g. bois, eau douce), de soutien (e.g. formation des sols, cycle
des nutriments), et de régulation des processus naturels (e.g. climat, filtration de 1’eau)

(Anielski & Wilson, 2009). A 1’échelle mondiale, on estime par exemple que les foréts

boréales stockent au moins un tiers du carbone terrestre (Bradshaw & Warkentin,

2015), et contribuent pour 20 % au puits de carbone total généré par les foréts (Pan et

al.,2011). Au Canada, la forét boréale aménagée a servi de puits de carbone a la hauteur

de 28 Tg C an’! entre 1990 et 2008, en partie via le stockage de carbone dans les

produits ligneux récoltés (Kurz et al., 2013). L’approvisionnement mondial en produit

ligneux est d’ailleurs fortement dépendant des foréts boréales, puisque plus de 33% du

bois d’ceuvre et 25% du papier exportés proviennent de ces foréts (Gauthier et al.,

2015). Le Canada, qui est le 1° producteur mondial de papier journal et le 2™
producteur de bois d’ceuvre résineux, est un acteur clé du secteur forestier mondial

(RNC, 2022). Ce secteur joue de plus un réle important dans 1’économie du pays, avec

plus de 184 000 emplois directs et 25,2 milliards de dollars générés en 2020.
Néanmoins, bien que les ressources naturelles aient une valeur marchande primordiale

pour I’économie canadienne, Anielski & Wilson (2009) estiment que la valeur des

services rendus par les écosystémes boréaux (e.g. séquestration du carbone, filtration



de I’eau, contrdle des insectes nuisibles) est plus de 10 fois plus importante, avec des
valeurs respectivement estimées a 62 et 703 milliards de dollars par année. Le maintien
de ces services et de la résilience des écosystémes pourrait cependant étre menacé par
les pressions anthropiques croissantes exercées sur la forét boréale (Gauthier et al.,

2015).

1.2 Les menaces liées aux changements globaux

1.2.1 Les activités anthropiques : changements de régime de perturbations et
d’utilisation des terres

Dans son ensemble, la zone boréale canadienne est relativement peu perturbée par les

activités anthropiques, mais d’importantes variations régionales existent (Wells et al.

2020). Anielski & Wilson (2009) ont estimé que seulement 31 % de la zone a été rendue
accessible par le développement industriel, et que 3% des terres ont été converties pour

d’autres utilisations (e.g. agriculture). En accord avec ces résultats, Vernier et al. (2022)

ont estimé que 55% a 89% des paysages boréaux étaient intacts, avec un pourcentage
probablement davantage situ¢ autour de 70%. Néanmoins, ces paysages intacts se
retrouvent essentiellement au nord de la zone boréale, alors qu’au sud ou se concentrent
le développement industriel et la population, les paysages ont été plus fortement

impactés par les perturbations anthropiques (Brandt et al., 2013; Venier et al., 2014).

Ainsi, alors que des écozones nordiques comme la Cordillere boréale, la Taiga de la
Cordillere, la Taiga des plaines ou la Taiga du Bouclier sont constituées d’environ 80%

de paysages intacts de 10 000 ha ou plus, I’écozone méridionale des Plaines boréales

ne conserve par exemple que 36% de paysages intacts (Lee et al., 2006; Wells et al.,
2020). De plus, la proportion de paysages intacts dans la zone boréale a diminué de

3,5% entre les années 2000 et 2016 (Vernier et al., 2022). Cette dégradation est liée a

diverses perturbations anthropiques, dont les plus communes sont 1’exploitation
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foresticre, 1’exploration et I’extraction minicre, pétroliere et gazicre, 1’agriculture,
I’expansion urbaine, et le développement des infrastructures associées telles que les
routes, les lignes sismiques, les pipelines et les lignes ¢électriques (Kurz et al., 2013;

Vernier et al., 2022).

Parmi les nombreuses perturbations anthropiques présentes dans la forét boréale, celle
ayant le plus large impact est I’exploitation forestic¢re, avec environ 40% de la forét
sous aménagement et 60% de la forét aménagée ayant été récolté au moins une fois

(Venier et al., 2014). Cette exploitation se concentre dans les peuplements productifs

du sud de la zone boréale (Brandt et al., 2013), ou la récolte a remplacé les feux comme

principal agent de perturbation (Venier et al., 2014). Ce changement de régime de

perturbations a eu d’importantes conséquences sur la structure, la composition et le

fonctionnement des écosystemes (e.g. Boucher et al., 2014; Carleton & Macl ellan,

1994; Harvey & Bergeron, 1989; Weir & Johnson, 1998). Les coupes a blanc a

rotations courtes menées au 20° siecle ont notamment rajeuni les foréts (e.g. Cyr et al.,

2009), augmenté la proportion des feuillus (e.g. Brumelis & Carleton, 1988), diminué

la disponibilité en débris ligneux grossiers (e.g. Pedlar et al., 2002), et modifié¢ la

structure spatiale de la mosaique forestiere (e.g. Boucher et al., 2015), conduisant

parfois les écosystemes en dehors des limites de variabilité naturelle. Grondin et al.
(2018) ont par exemple montré que sur 14 paysages couvrant 175 000 km? dans I’ouest
du Québec, 9 paysages (54% de la superficie totale) étaient en dehors des limites de
variabilité naturelle en termes de structure d’age et de composition foresticre, et un
paysage (7% de la superficie totale) avait en plus perdu sa résilience. Outre ces impacts
directs, I’exploitation forestiere s’accompagne également du développement d’un vaste
réseau de chemins, dont les impacts écologiques n’ont été que trés peu étudiés dans la

forét boréale (Franklin et al., 2021), bien qu’ils constituent actuellement la principale

cause de déforestation dans les provinces de 1’est du Canada (Kurz et al., 2013).




1.2.2  Les impacts directs et indirects des changements climatiques

En plus des changements de régime de perturbations et d’utilisation des terres, les
activités anthropiques sont responsables de changements climatiques mondiaux se

produisant a une vitesse sans précédent (IPCC, 2014). Les régions situées aux hautes

latitudes septentrionales qui subissent les plus fortes hausses de température sont

particulierement vulnérables a ces changements (Boulanger & Pascual Puigdevall,

2021; Gauthier et al., 2015). Le fonctionnement de la forét boréale pourrait étre

fortement altéré en réponse aux impacts directs et indirects des changements
climatiques, et a leurs interactions avec les perturbations anthropiques (de Groot et al.,

2013; Kettridge et al., 2015; Logan et al., 2003; Man et al., 2017; Price et al., 2013).

Certains impacts tels que la hausse des températures (Zhang et al., 2000), la hausse de

I’activité et I’allongement de la saison des feux (Gillett et al., 2004; Hanes et al., 2019),

la hausse de 1’activité épidémique des insectes (Berg et al., 2006; Taylor et al., 2006),

ou encore la hausse de mortalité des arbres induite par les sécheresses (Peng et al.,

2011; Zhang et al., 2015), sont déja perceptibles et devraient se poursuivre a I’avenir,

bien que des incertitudes demeurent dans les projections (Price et al., 2013). Cette

altération des conditions climatiques et des régimes de perturbation pourrait en retour
fortement modifier la structure et la composition de la forét boréale, et conduire les

écosystemes vers de nouveaux états (Chapin et al., 2004; Frelich et al., 2021; Gauthier

etal., 2015; Price et al., 2013; Reich et al., 2022). Par exemple, la hausse de fréquence

et d’intensité des feux dans la forét boréale coniférienne pourrait fortement augmenter
les échecs de régénération chez 1’épinette noire (Picea mariana (Mill.) BSP.)

(Splawinski et al., 2019), entralnant une réduction conséquente de son abondance, voire

son extirpation de certaines régions (Boulanger & Pascual Puigdevall, 2021; Hart et

al.. 2019).
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1.2.3 Les enjeux de composition

Les changements de composition forestiecre a grande échelle induits par les
perturbations anthropiques passées, et anticipés dans le cadre des changements
climatiques, représentent un enjeu écologique important. D’une part, ces changements
peuvent affecter les services écosystémiques (e.g. approvisionnement en bois), les

processus écologiques (e.g. cycle des nutriments) et la biodiversité (Frelich et al., 2021;

Price et al., 2013; Venier et al., 2014). D’autre part, la composition peut moduler la

réponse des écosystémes aux changements globaux en influengant de multiples
facteurs tels que 1’albédo de surface, le régime de feux, ou I’activité épidémique des

insectes (Astrup et al., 2018; Girardin et al., 2013b; Robert et al., 2018). Ces

rétroactions induites par des changements de composition pourraient étre bénéfiques
pour mitiger certains impacts des changements globaux, mais pourraient également
avoir des effets non souhaités sur d’autres aspects du fonctionnement des écosystémes.
Par exemple, une hausse de la proportion de feuillus dans la forét coniférienne pourrait

diminuer le risque de feux (Cavard et al., 2015; Cumming, 2001; Girardin & Terrier,

2015), mais également s’accompagner d’une modification des communautés fauniques

associées (Drapeau et al., 2000; Venier et al., 2014). Pour accroitre notre capacité a

conserver et a gérer la forét boréale dans ce contexte, une meilleure compréhension de
la dynamique spatio-temporelle des espéces et des facteurs la gouvernant est

essentielle.

1.3 Le peuplier faux-tremble

Le peuplier faux-tremble (Populus tremuloides Michx, aprés nommé tremble) est
I’espéce d’arbre indigene la plus largement distribuée en Amérique du Nord (Little,

1971), avec une aire de répartition s’étendant sur 111° de longitude et 48° de latitude,
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du niveau de la mer a plus de 3600 m d’altitude (Baker, 1925; Perala, 1990). 11 est

présent dans toutes les régions forestieres du Canada et constitue I’espece feuillue la

plus abondante dans la forét boréale (NFI, 2023). La large répartition spatiale du

tremble témoigne de sa tolérance a divers conditions environnementales (e.g.

climatique, édaphique) et régimes de perturbations (Mueggler, 1985; Peterson &

Peterson, 1992; Strothmann & Zasada, 1962). Cette grande amplitude écologique,

associée a ses caractéristiques autoécologiques, peuvent 1’avantager par rapport aux
autres especes boréales sur certains aspects des changements globaux. Par exemple, il
devrait étre particuliérement efficient pour suivre son enveloppe climatique, grace a
une bonne capacité de dispersion a longue distance et une maturité sexuelle

relativement précoce (Boisvert-Marsh et al., 2022). Néanmoins, il pourrait aussi étre

vulnérable a d’autres aspects de ces changements (e.g. sécheresse) en raison d’une forte
exposition, d’une forte sensibilité ou de ’interaction de plusieurs facteurs de stress

(Allen et al., 2010; Aubin et al., 2018; Frey et al., 2004). Certains impacts des

changements climatiques étant déja perceptibles dans la forét boréale, documenter la
dynamique spatio-temporelle récente du tremble, ainsi que les facteurs pouvant
favoriser ou limiter son expansion, voire entrainer son déclin, devrait permettre de

mieux anticiper sa dynamique future.

1.3.1 Les causes potentielles de I’expansion du tremble

Le tremble étant une espéce pionniére, agressive et trés intolérante a I’ombre (Baker
_— 9

1949; Strothmann & Zasada, 1962), de fréquentes perturbations séveres impactant de

grandes superficies peuvent favoriser son expansion (Graham et al., 1963; Kittredge &

Gevorkiantz, 1929; Kulakowski et al., 2013b; Weigle & Frothingham, 1911). Les

perturbations anthropiques intervenues dans la forét boréale depuis la période

préindustrielle, lui ont ainsi permis d’augmenter son abondance et sa dominance dans
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de nombreuses régions. Sa dominance a par exemple ét¢ multipliée par 2 en Ontario

(Pinto et al., 2008), par 1,7 dans le centre de la Saskatchewan (Weir & Johnson, 1998),

et par 6,1 et 8,8 dans le centre et I’ouest du Québec, respectivement (Boucher et al.,

2016; Marchais et al., 2020). Dans la forét mixte, cette expansion est bien documentée

et résulte essentiellement de la combinaison des feux d’origine anthropique et des

coupes forestiéres (Bouchard & Pothier, 2011; Boucher et al., 2016; Grondin et al.,

2018; Weir & Johnson, 1998). Dans la forét coniférienne, 1’expansion du tremble est

moins bien documentée, mais les coupes totales mécanisées semblent en avoir été le

principal vecteur (Brumelis & Carleton, 1988; Carleton & MacLellan, 1994; Laquerre

et al., 2009). En outre, la hausse anticipée de 1’activité des feux devrait continuer a

favoriser son expansion (Boulanger & Pascual Puigdevall, 2021; Hart et al., 2019),

notamment dans le centre et I’est du Canada (Boulanger et al., 2017; Boulanger et al.,

2018; Brecka et al., 2020).

La capacité du tremble a bénéficier de fréquentes perturbations séveres résulte
principalement de sa stratégie reproductive, et notamment de son drageonnement

prolifique (Brinkman & Roe, 1975). Un tremble peut produire des drageons des 1’age

de 1 ou 2 ans (Day, 1944; Perala, 1990), et conserve cette capacité durant toute sa vie

(Bates et al., 1988; Schier & Campbell, 1980). Le développement des drageons est
généralement initié par la suppression de la dominance apicale lors d’une perturbation

sévere (Farmer, 1962; Frey et al., 2003; Steneker, 1974). Leur survie et leur croissance

sont ensuite favorisées par la hausse de la température du sol et de la luminosité dans

les zones perturbées (Farmer, 1963; Fraser et al., 2002; Maini & Horton, 1966). D¢s la

premicre année suivant une perturbation, plusieurs dizaines voire centaines de milliers

de drageons sont produits a I’hectare (Bartos et al., 1991; Bella, 1986; Schier et al.,

1985), généralement a moins de 10 m de I’arbre mere, mais parfois a plus de 25 ou 30

m (Buell & Buell, 1959; Lutz, 1956). Cette régénération abondante permet au tremble

d’occuper rapidement ’espace disponible (Doucet, 1979; Stahelin, 1943), lui offrant

un avantage compétitif sur les autres especes (Fetherolf, 1917).
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Cet avantage compétitif est accentué par les réserves €nergétiques contenues dans les
systémes racinaires des tiges meres. D’ une part, ces réserves énergétiques soutiennent

une forte croissance en hauteur des drageons (Barnes, 1966; Schier et al., 1985), qui

peuvent atteindre 1 a 2 m la premiére année (Jones, 1975; Steneker, 1976; Zehngraft,

1947), surpassant ainsi rapidement les autres especes (Baker, 1925; Gutsell & Johnson,

2002). D’autre part, elles permettent au tremble de supporter des cycles de
perturbations courts, tant que la récurrence des perturbations n’est pas suffisante pour
épuiser les réserves et altérer sa capacité de drageonnement (Schier et al., 1985;

Wachowski et al., 2014). D’aprés Berry & Stiell (1978) et Perala (1979), le tremble

pourrait supporter un cycle de coupes de 15 ans, sans que sa capacité de drageonnement
ne soit altérée. D’apres Shirley (1941), un cycle de feux de seulement 3 ans permettrait
encore I’expansion du tremble, en stimulant le drageonnement et en lui fournissant des

lits de germination adéquats pour un établissement par graines.

L’établissement par graines est le second moyen de reproduction efficient du tremble

(e.g. Elliott & Baker, 2004; Jayen et al., 2006; Johnstone et al., 2004; Kay, 1993; Quinn

& Wu, 2001). La production de graines débute généralement vers I’age de 10 ou 20

ans (Perala, 1990). Un arbre mature peut produire plus de 1,6 million de graines

présentant une viabilité €¢levée (> 90 %) (Maini & Cayford, 1968; Mitton & Grant,

1996), mais de courte durée (2 a 4 semaines) (Moss, 1938). Les graines sont 1égéres et

munies de longues soies leur permettant d’étre transportées par le vent sur plusieurs

kilometres (Shirley, 1941; Turner et al., 2003). Elles peuvent germer dans une large

gamme de température (de 0 a 39°C), tant que I’humidité est suffisante (Faust, 1936;

McDonough, 1979). Les microsites concaves présentant un sol minéral exposé ou une

fine couche de mati¢re organique constituent ainsi de bons lits de germination (Greene

et al., 1999; Kreider & Yocom, 2021; Schott et al., 2014). Tant que des microsites

appropriés et des graines sont disponibles, 1’établissement peut se produire de maniere

continue (Landhéusser et al., 2019). Cet établissement continu facilite la colonisation

de milieux ou le tremble était auparavant absent (Landhéusser et al., 2010), les semis



10

¢tablis formant alors le noyau d’un futur peuplement qui se répandra par

drageonnement (Day, 1944; Fairweather et al., 2014).

Cette capacité du tremble a former des noyaux de peuplements via un établissement

par graines, a amené Grondin & Cimon (2003) a supposer que les chemins forestiers

pourraient favoriser son expansion en hébergeant de tels noyaux. Les habitats en
u . u ur 6 . N \

bordure de chemin sont connus pour étre propices a l’établissement d’espéces

pionni¢res, intolérantes a 1’ombre, adaptées aux perturbations, et présentant

d’excellentes capacités de dispersion (Andrews, 1990; Trombulak & Frissell, 2000).

Le tremble répondant a toutes ces caractéristiques (Perala, 1990) pourrait donc étre

particuliérement efficient pour exploiter ces habitats de bordure. Bien que I’impact des

chemins n’ait été que peu ¢tudié¢ dans la forét boréale (Franklin et al., 2021), plusieurs

observations semblent soutenir cette hypothese. Fortin (2008) a par exemple observé
la présence du tremble sur la quasi-totalité du réseau routier, lors d’un inventaire de la
végétation le long de 1 155 km de chemins forestiers dans 1’est du Québec. Whitbeck
et al. (2016) ont quant a eux démontré que la distribution du tremble était en partie
concentrée a proximité des routes dans le nord-ouest du Québec. Finalement,

Ackerman & Breen (2016) ont observé des populations de tremble établies le long de

routes alaskiennes, au-dela de la limite nordique de I’espece; 1’expansion du tremble
dans les habitats adjacents a ces chemins pourrait néanmoins étre entravée par les

conditions environnementales, et notamment par les conditions édaphiques.

1.3.2 Les contraintes a I’expansion du tremble

Les conditions édaphiques sont I’un des principaux facteurs pouvant limiter localement

ou régionalement 1’expansion du tremble dans la forét boréale (Lafleur et al., 2010b).

En effet, bien que le tremble soit capable de croitre sur une grande variété de sols, allant
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d’un sol peu épais sur un substrat rocheux a des argiles lourdes (Baker, 1925;

Heinselman & Zasada, 1955), il présente une plus faible croissance sur les sols pauvres

en nutriments, trop fortement ou faiblement drainés (Gifford, 1967; Stoeckeler, 1960;

Strothmann, 1960). Or, dans la forét boréale, les sols tourbeux présentant de mauvaises

conditions de drainage sont abondants. C’est notamment le cas dans la ceinture d’argile
du Québec et de I’Ontario, ou les argiles compactées par les réavancées glaciaires

favorisent I’accumulation d’une épaisse couche de matiere organique (Lavoie et al.

2005). Cette accumulation de matiere organique s’accompagne d’une remontée de la

nappe phréatique qui crée des conditions anoxiques (Fenton & Bergeron, 2006). Le

tremble tolére mal ces conditions, en raison de son incapacité a former des racines

adventives (Krasny et al., 1988; Schier & Campbell, 1976). En outre, I’accumulation

de matiére organique induit une baisse de la température du sol (van Cleve et al., 1983),

facteur auquel le tremble est particuliérement sensible. Une température du sol de 5°C
peut notamment inhiber la croissance racinaire et limiter la photosynthése, 1’absorption
de I’eau, et la croissance des feuilles (Landhdusser et al., 2001; Landhdusser & Lieffers,

1998; Wan et al., 1999; Wan et al., 2001).

En plus des conditions édaphiques qui peuvent limiter I’expansion du tremble, les
conditions climatiques, notamment les sécheresses, peuvent entrainer son déclin

(Worrall et al., 2013). Bien que la présence du tremble dans des régions prones aux

sécheresses témoigne de sa relative résistance (Hogg, 1994; Lieffers et al., 2001),

Aubin et al. (2018) le classe comme la seconde espece boréale la plus vulnérable dans

le contexte des changements climatiques. Sa résistance aux sécheresses résulte
notamment de sa capacité a maintenir le potentiel hydrique de ses feuilles a un niveau

suffisamment ¢élevé pour limiter les cavitations du xyléme (Hogg et al., 1997; Hogg &

Hurdle, 1997; Hogg et al., 2000). Néanmoins, des cavitations peuvent survenir lors de

sécheresses séveres (Anderegg et al., 2012), augmentant alors le risque que de

nouvelles cavitations se créent lors du prochain stress hydrique (Anderegg et al., 2013).

Ces cavitations peuvent ultimement conduire a une importante mortalité du tremble via
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une perte de la capacité hydraulique des arbres (Anderegg et al., 2014), tels que cela a

¢été observé depuis le début des années 2000 dans de nombreuses régions (Worrall et

al., 2013). Cet épisode de forte mortalité, qualifi¢ de « sudden aspen decline », s’est

produit essentiellement aux marges sud de 1’aire de répartition du tremble. Néanmoins,
un épisode de mortalité massif induit par la combinaison d’une sécheresse et d’ une
épidémie de livrée des foréts, a également été observé au milieu de son aire de

répartition en Ontario (Candau et al., 2002), soulignant I’importance de documenter la

dynamique récente du tremble a travers I’ensemble de son aire de répartition.

1.4 Objectifs

L’objectif général cette theése est de reconstituer la dynamique spatio-temporelle du
tremble depuis le début des activités forestieres industrielles (i.e. années 1970), dans
un paysage de la forét boréale coniférienne de la ceinture d’argile dans I’est du Canada.
De précédentes études menées dans la région de la ceinture d’argile ont documenté a

la fois des épisodes de mortalité chez le tremble (Candau et al., 2002; Man & Rice,

2010; Moulinier et al., 2011, 2013), mais également une expansion (Laquerre et al.,

2009; Marchais et al., 2020). En outre, les chemins forestiers sont supposés avoir

favorisé I’expansion du tremble vers le nord, dans des zones ou il est naturellement rare

ou absent (Grondin & Cimon, 2003). Les données concernant la dynamique récente du

tremble et les facteurs la gouvernant étant partielles dans cette région, cette thése vise

a améliorer notre compréhension générale de cette dynamique.

Le premier chapitre de la thése a pour objectifs de reconstituer la dynamique spatio-
temporelle du tremble depuis les années 1970, et de déterminer I’importance relative
des perturbations anthropiques et naturelles dans cette dynamique. Le second chapitre

a pour objectif d’évaluer I’effet des routes sur la distribution du tremble, pour



13

déterminer si elles lui servent de vecteur d’expansion. Le troisiéme chapitre a pour
objectifs d’évaluer plus en détail les relations entre les chemins forestiers et les
conditions édaphiques, notamment 1’épaisseur de la couche organique, afin de

déterminer ultimement 1’influence de ces facteurs sur la distribution du tremble.
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2.1 Abstract

In the context of global changes, the future dynamics of trembling aspen (Populus
tremuloides Michx.) are uncertain in the middle of its range. An increase in climate-
related mortality could occur, but the modification of disturbance regimes could also
favor its expansion. In this study, we document trembling aspen dynamics over 40
years at the scale of a boreal forest landscape (10,930 km?), as well as the role of
disturbances in these dynamics. The results indicate that trembling aspen has
experienced a substantial expansion over the last four decades (+102% occurrence),
particularly between 1987 and 1997 (+70.9% occurrence). Nevertheless, these
dynamics vary both spatially and temporally, with for example a phase of weak decline
since 1997 (-5.9% occurrence). Anthropogenic disturbances, particularly clear-cutting,
have played a major role in the expansion of trembling aspen. This expansion could
influence the response of ecosystems to climate change, by modifying both fire and

insect outbreak activities.

Keywords: Populus tremuloides expansion, disturbance, clear-cut, boreal forest,

eastern Canada
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2.2 Résumé

Dans le contexte des changements mondiaux, la dynamique future du peuplier faux-
tremble (Populus tremuloides Michx.) est incertaine au milieu de son aire de
distribution. Une augmentation de la mortalité reliée au climat pourrait se produire,
mais la modification des régimes de perturbations pourrait également favoriser son
expansion. Dans la présente étude, nous documentons la dynamique du peuplier faux-
tremble sur plus de 40 ans a I’échelle d’un paysage forestier boréal (10 930 km?) de
méme que le role des perturbations dans cette dynamique. Les résultats indiquent que
le peuplier faux-tremble a connu une expansion substantielle au cours des quatre
dernic¢res décennies (fréquence de + 102 %), particulicrement entre 1987 et 1997
(fréquence de + 70,9 %). Néanmoins, cette dynamique varie sur le plan spatial et
temporel, avec par exemple une phase de faible déclin depuis 1997 (fréquence de -
5,9 %). Les perturbations anthropogéniques, particulierement la coupe a blanc, ont joué
un réle majeur dans 1’expansion du peuplier faux-tremble. Cette expansion pourrait
influencer la réponse des écosystémes aux changements climatiques en modifiant les

activités des incendies et des épidémies d’insectes.

Mots-clés : expansion de Populus tremuloides, perturbation, coupe a blanc, forét

boréale, Est du Canada
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2.3 Introduction

Global changes raise many questions about the recent and future dynamics of trembling
aspen (Populus tremuloides Michx., hereinafter referred to as aspen). In recent years,
several cases of decline have been reported at the southern limits of the aspen range
(Worrall et al., 2013), while cases of expansions have been observed at the northern

limits (Ackerman & Breen, 2016; Elliott & Baker, 2004; Landh&usser et al., 2010).

These observations seem to correspond to predictive models of aspen distribution
change in the context of climate changes (i.e., decline in the south and expansion in the

north) (e.g., Worrall et al., 2013). However, the future dynamics of aspen are more

uncertain in the middle of its range. Indeed, an increase in climate-related mortality

could occur even in mesic forests (Allen et al., 2010; Peng et al., 2011), for example,

via a combination of climate-related and insect outbreak stress, as has been observed

in the mixed boreal forest of eastern Canada (Candau et al., 2002) and in the Great

Lakes region of the United States (Worrall et al., 2013). Conversely, the modification

of disturbance regimes could favor the expansion of aspen, for example, via logging

(Laquerre et al., 2009), the increase in the frequency and severity of fires (Baltzer et

al., 2021), or compound disturbances (i.e., succession of disturbances over a short

period of time) (Gill et al., 2017; Kulakowski et al., 2013b). Future trends are likely to

depend on the net outcome of the direct (e.g., drought) and indirect effects (e.g., fires,

insect outbreaks) of climate changes (Kulakowski et al., 2013a), and their interactions

with anthropogenic disturbances (e.g., Ackerman & Breen, 2016; Landhdusser et al.,

2010).

To assess the effects of global changes on the dynamic changes in the range and

abundance of aspen and the implications related to forest management, it is important

to document its dynamics at several spatiotemporal scales (Kulakowski et al., 2013a;

Rogers et al., 2013). In western North America, the dynamics of aspen at a fine spatial
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scale (i.e., of the order of 1-100 km?) and (or) short temporal scale (i.e., more recent

decades) are well documented (e.g., Di Orio et al., 2005; Stanke et al., 2021). In

comparison, the dynamics of aspen are less well documented at larger scales (i.e., in
the order of 1000-100 000 km? and of the century) with some notable exceptions (see,
for example, Kulakowski et al., 2004; Zier & Baker, 2006). Conversely, in eastern

North America, many studies have looked at changes in forest composition at large

spatiotemporal scales (e.g., Danneyrolles et al., 2021; Schulte et al., 2007; Thompson

et al., 2013). Large-scale studies have shown that a significant expansion of aspen has

occurred since European colonization, especially in the boreal forest (e.g., Friedman &

Reich, 2005; Marchais et al., 2020). The numerous fires that occurred during this period

and the selective harvest of conifers have greatly favored aspen, a pioneer species
known to re-establish rapidly and massively after severe disturbance (Perala, 1990). In
the Great Lakes region of the United States, a few studies have looked at the recent
dynamics of aspen and report a decline in its abundance since the middle of the 20th

century (Cleland et al., 2001; Hanberry, 2013). However, little data are available on

recent aspen dynamics in eastern Canada.

The objective of this study was to document the dynamics of aspen since the 1970s for
a landscape covering 10 930 km? in the coniferous boreal forest of the Quebec and
Ontario Clay Belt. Aspen is the main hardwood component in the boreal forest of the
Quebec and Ontario Clay Belt region, where it is particularly favored by clay deposits.
In this region, a decline in aspen due to a combination of drought and a forest tent
caterpillar (Malacosoma disstria Hiibner) outbreak was reported in the early 2000s

(Candau et al., 2002; Man & Rice, 2010; Moulinier et al., 2011, 2013). At the same

time, however, Laquerre et al. (2009) documented an expansion rate of aspen in the

order of 30% between the 1970s and 1990s in stands that had been cut. Data on the
recent aspen dynamics, considering all the disturbances that occurred in the territory
(i.e., not only logging or insect outbreak), are lacking for this part of the boreal forest.

In this study, our objectives are as follows:
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e Determine the dynamics of aspen at the scale of a boreal forest landscape (10

930 km?) of the Clay Belt, since the 1970s.

e Determine the relative importance of anthropogenic and natural disturbances in

the recent dynamics of aspen in our boreal forest landscape.

We postulate that aspen is expanding despite heterogeneous spatiotemporal dynamics
characterized by phases of expansion, persistence, and decline, and we postulate that

anthropogenic disturbances are the main driver of this expansion.

2.4 Materials and methods

2.4.1 Study area

Our study area corresponds to a landscape of 10 930 km? (49°-49°50°N, 78°-79°30°W)
(Figure 2.1). It is located in the Clay Belt of Quebec and Ontario that was created during
the drainage of proglacial Lake Ojibway, about 8000 years ago (Veillette, 1994). The

topography is flat and the main types of surface deposits are organic deposits (45%),
clays (35%), and till (12%). The climate is subpolar, subhumid, and continental (Blouin

& Berger, 2005). The average annual precipitation is 909 mm, of which 29% is snow.

The mean annual temperature is 0 °C (£2.9 °C) (data from the Joutel weather station

for the period 1981-2010 (EC, 2022)). The study area is located in the bioclimatic

domain of the sprucemoss forest of western Quebec. The vegetation is largely
dominated by black spruce (Picea mariana (Mill.) BSP.), jack pine (Pinus banksiana
Lamb.) and aspen are also abundant, forming pure stands or mixed stands with black
spruce. Severe stand-replacing crown fires are the main natural disturbance, with a

cycle of around 100 years before 1850 and around 400 years today (Bergeron et al.,
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2004). Large-scale industrial forestry activities, notably mechanized clear-cutting,

began in the 1970s.

Figure 2.1: Location of the study area according to the ecological land classification of
the Quebec Ministry of Forests, Wildlife, and Parks (A), and distribution of the main
surface deposits in the study area (B). The maps were produced in ArcMap 10.7.1
(ESRI).

2.4.2 Database

Changes in the abundance of aspen and the history of disturbances were reconstructed
from decennial forest inventory maps, which have been made by the Government of
Quebec since the 1970s. The forestry maps are produced at a scale of 1:20 000, from
aerial photographs taken at a scale of 1:15 000. These maps contain information on the

composition and age of stands, ecological characteristics (i.e., slope, deposits surface,
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drainage), and natural and anthropogenic disturbances (e.g., fires, insect outbreaks,
abandoned agricultural lands, cuts). Forest maps are produced for all of southern
Quebec with a production year that varies from region to region. In our boreal forest
landscape, the decennial inventories cover the periods 1976-1986, 1987-1996, 1997-
2006, and 2007-2016. We refer to these inventories as to those of 1976, 1987, 1997,
and 2007, respectively. Adjustments were necessary to make the data comparable, as
inventory standards and mapping methods varied over time. First, only the forest maps
produced for the 1997 and 2007 are georeferenced, while the non-georeferenced 1976
and 1987 maps are only available in paper format. For the latter, all the stands
containing aspen or disturbances were therefore georeferenced manually in the
ArcMap 10.6.1 software, for a total of approximately 18 000 stands. Given the large
area of our boreal forest landscape and the georeferencing time, stands that do not
contain aspen were not georeferenced, thus precluding any analysis of the composition
of the communities. Second, many disturbances are identified on several forest maps
without any associated date. Each disturbance has been associated with the date of its
first appearance on a map. For example, if a cut was noted on the 1976 and 1987 maps,
we considered that this cut had occurred in 1976. Third, the minimum
photointerpretation areas varied between 2 and 4 ha according to the forest inventories.

We therefore removed all stands less than 4 ha before analyzing the data.

In addition, the 1976 map contains a large number of stands identified as “intolerant
hardwoods” (IH) compared with other inventories. In total, 4157 stands were identified
as IH in 1976 compared with 255, 1390, and 1573, in 1987, 1997, and 2007,
respectively. Stands identified as IH may contain aspen and (or) white birch (Betula
papyrifera Marsh.), so ignoring them would cause aspen abundance to be
underestimated. Conversely, to consider that all these stands contain aspen would be
tantamount to overestimating its abundance. We therefore inferred the composition of
stands identified as [H in 1976 by comparing them to the composition of stands in 1987.
Thus, if a stand of IH in 1976 is covered by a stand of aspen in 1987 that covers
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e over 75% or more of its area, the inferred composition is “aspen”.

e between 25% and 75% of its area, the inferred composition is “aspen” only if
the 1976 “IH” stand does not intersect with a white birch stand in 1987 (visual

inspection). Otherwise, the composition remains “IH”.

e less than 25% of its surface area, the composition remains “IH”.

In the end, 2579 stands identified as “IH” in 1976 were reclassified as aspen stands,
while 1578 stands remained as “IH”. After our inference, a large number of stands are
therefore still identified as “IH” compared with the 1987 map. Nevertheless, a large
proportion of them could certainly have been reclassified as “white birch” if we had
georeferenced these stands on the 1987 map. In addition, the coverage limits adopted
here correspond to the forest inventory standards to determine the composition of a
stand. We therefore believe that the result of our inference should be relatively close to
that which would have been obtained if the aspen stands had been directly identified as

such in 1976.

2.4.3 Statistical analyses

The abundance of aspen was compared between successive surveys using a grid
comprised of 273 182 cells of 4 ha (200 X 200 m). The presence/absence and
percentage of aspen cover were calculated for each cell and each inventory. The

variations in aspen abundance in terms of presence/absence were tested statistically

using McNemar tests (Legendre & Legendre, 2012). The McNemar test is used to
compare presence/absence of data in paired samples. This test only considers
discordant presence/absence values. Under HO, the difference between the number of

cells passing from the state “aspen present” to “aspen absent”, and the number of cells
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passing from the state “aspen absent” to “aspen present”, is only due to chance. The

McNemar tests were performed in R gmodels library (Warnes et al., 2018). The

variations in abundance in terms of percentage recovery per cell were tested statistically

using Wilcoxon’s signed-rank tests for paired samples (Legendre & Legendre, 2012).

Under HO, the % recovery of aspen did not vary between inventories. Wilcoxon’s
signed-rank tests for paired samples were carried out using R Stats library (R Core

Team, 2020). Finally, a % change in aspen abundance based on the presence/absence

of data was calculated between each successive inventory and over the entire study
period (i.e., 1976 vs 2007). This percentage was determined using the following

formula:

1) P ¢ ch _ Nbcellgy; — Nb cell, « 100
ercent change = Nb cell,

with Nb cell,,; the number of cells where aspen is present at  + 1 (e.g., 1987) and

Nb cell, the number of cells where aspen is present at ¢ (e.g., 1976).

A redundancy analysis (RDA) was used to identify the explanatory variables most
strongly correlated with the aspen distribution changes in the boreal forest landscape

(Legendre & Legendre, 2012). All the data used in the RDA are taken from decennial

forest inventory maps (i.e., 1976, 1987, 1997, and 2007). The response variables are
the distribution of aspen (presence/absence) in 1987, 1997, and 2007. The explanatory
variables considered in the exploratory analyses are disturbance type, surface deposit
type, drainage class, slope class, and presence/absence of aspen in 1976. However,
given the strong multicollinearity between the drainage, slope, and surface deposit,
only the latter variable was retained in the rest of the analyses. Multicollinearity was
examined using variance inflation factors (VIF). Once drainage and slope were
excluded, all the variables retained for the analysis had a VIF less than 2, indicating

relatively low collinearity. The presence/absence of aspen in 1976 was used as an
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explanatory and nondependent variable, as we do not have a complete history of
disturbances before 1976. All the explanatory variables were coded in the form of a
“dummy variable”. A forward-type selection was used to identify significant
explanatory variables. All significant variables increasing the fit of the model by at
least 0.1% (adjusted R?) were retained in the final model. In total, 10 of the 23
explanatory variables tested were retained (Table S2.1). The overall significance of the
final model, as well as the significance of the axes, were tested via ANOVA. Only the
results of the final model are presented in the remainder of the study. All the analyses

were carried out in the R vegan library (Oksanen et al., 2019).

2.5 Results

Aspen has undergone a substantial expansion between 1976 and 2007, with a % change
of +102.4%. The number of cells occupied by aspen more than doubled from 32 942
to 66 658 cells between 1976 and 2007. The changes in aspen abundance in terms of
presence/absence and % recovery are highly significant (p < 0.001), but vary between
inventories (Figures 2.2 and 2.3). Aspen abundance increased from 1976 to 1997 but
decreased between 1997 and 2007. Between 1976 and 1987, the increase in abundance
was significant in the southwest of our boreal forest landscape where aspen invaded
stands (i.e., coverage >75%) in which it was previously absent (Figure 2.3), mainly on
the outskirts of the areas where it was present in 1976 (Figure 2.2). In 1987, aspen was
present in 41 417 cells in contrast to 32 942 in 1976, which represents a % change of
+25.7%. Between 1987 and 1997, aspen expansion was much more marked with a %
change of +70.9%. During this decade, most of the expansion occurred in the southeast,
west, and northwest parts of our boreal forest landscape, where aspen was scarce in
1976 and 1987 (Figure 2.2). The areas where aspen was present in 1976 (i.e., southwest

and east of the boreal landscape), are characterized by a much more variable dynamics
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between 1987 and 1997, with areas of weak increases and weak decreases in cover
(Figure 2.3). The south-central part of our boreal forest landscape has many cells
characterized by a sharp drop in cover (i.e., >75%) (Figure 2.3). Between 1997 and
2007, aspen abundance declined slightly with a % change of —=5.9%. The decline in
abundance occurred particularly in the eastern part of the landscape study area, where

aspen was already present in 1976 (Figure 2.2).
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Figure 2.2: Maps (A) and contingency tables (B) of the variations in the
presence/absence of trembling aspen in the boreal forest landscape. In gray cells, aspen
is present at t (e.g., 1976-1986 forest inventory) and at t + 1 (e.g., 1987-1996 forest
inventory), indicating persistence. In blue cells, aspen is present at t, but is absent at t
+1 (i.e., decline). In red cells, aspen is absent at t but is present at t + 1 (i.e., expansion).
The results of McNemar tests are also presented. The values in the contingency tables
represent the number of cells. The red font indicates aspen expansion and the blue font
indicates aspen decline. The maps were produced in ArcMap 10.7.1 (ESRI).
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Figure 2.3: Maps (A) and frequency distributions (B) of the differences in trembling
aspen cover in the boreal forest landscape. The p-values of Wilcoxon’s signed-rank
tests are also presented. In the charts, the x-axis is organized by a coverage class of
10% (e.g., for the value 10, the corresponding coverage class is +90%-100%). The
maps were produced in ArcMap 10.7.1 (ESRI).
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About 32.2% (adjusted R?) of the variation in the presence of aspen between 1987 and
2007 is explained by the final RDA model. This model is globally significant (p <
0.001, df = 10, F = 3811.3). The first three axes of the model are also significant but
only the results of the first two are presented. These two axes represent about 96% of
the explained variance. The presence of aspen in 1987 was positively correlated with
its presence in 1976, with fires that occurred before 1976, as well as with fires and
abandoned agricultural land in 1976 (Figure 2.4). In contrast, it is strongly negatively
correlated with the presence of organic deposits and till/moraines. The presence of
aspen in 1997 and 2007 is positively correlated with logging in 1976 and clay deposits.
It is also strongly negatively correlated with logging in 1997 and 2007. Logging in
1976 is the main explanatory variable of the model, representing 16.9% of the
explained variation on their own. The other main explanatory variables of the model
are, in order of importance, the presence of aspen in 1976 (7.2%), logging in 1997
(2.7%), logging in 2007 (2.5%), and abandoned agricultural land in 1976 (1.1%).
Together these five variables represent 30.4% of the variation explained by the model.
The RDA results are consistent with a visual examination of the disturbance and
distribution change data for aspen (Figure 2.5). In 1987, the expansion of aspen mainly
occurred in fires and abandoned agricultural lands in 1976 (Figure 2.5A). In 1997,
expansion occurred in the 1976 logged sections (Figure 2.5B). Finally, aspen decline

in 2007 occurred primarily in the 1997 and 2007 logged sections (Figure 2.5C).
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Figure 2.4: Redundancy analysis (RDA) biplot illustrating the correlation between the
presence of trembling aspen (i.e., aspen) and environmental variables. The black
arrows represent the presence of aspen (i.e., response variables). TA2: presence of
aspen in the 1987-1996 forest inventory; TA3: presence of aspen in the 1997-2006
forest inventory; TA4: presence of aspen in the 2007-2016 forest inventory. The blue
arrows represent the environmental variables (i.e., explanatory variables). AGI:
abandoned agricultural land in the 1976-1986 forest inventory; Clay: clay deposits;
Fire Bfl: fires that occurred before the 1976-1986 forest inventory; Firel: fires
occurring in the 1976-1986 forest inventory; Logl: logging occurring in the 1976-1986
forest inventory; Log3: logging occurring in the 1997-2006 forest inventory; Log4:
logging occurring in the 2007-2016 forest inventory; Org: organic deposits; TA1:
presence of aspen in the 1976-1986 forest inventory; Till Mo: tills and moraines.
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Figure 2.5: Maps of the main disturbances observed in the 1976-1986 forest inventory
and changes in the distribution of trembling aspen in the 1987-1996 forest inventory.
(B) Maps of the main disturbances observed in the 1976-1986 and 1987-1996 forest
inventories and changes in the distribution of aspen in the 1997-2006 forest inventory.
(C) Maps of the main disturbances observed in the 1997-2006 and 2007-2016 forest
inventories and changes in the distribution of aspen in the 2007-2016 forest inventory.
For readability of the maps, only cells showing aspen expansion are shown on maps
(A) and (B). Only cells showing aspen decline are shown on map (C). Fire Bf1: fires
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that occurred before the 1976-1986 forest inventory; AG1: abandoned agricultural land
in the 1976-1986 forest inventory; Firel: fires occurring in the 1976-1986 forest
inventory; Logl: logging occurring in the 1976-1986 forest inventory; AG2:
abandoned agricultural land in the 1987-1996 forest inventory; Fire2: fires occurring
in the 1987-1996 forest inventory; Log2: logging occurring in the 1987-1996 forest
inventory; Fire3: fires occurring in the 1997-2006 forest inventory; Log3: logging
occurring in the 1997-2006 forest inventory; W13: windfall occurring in the 1997-2006
forest inventory; Log4: logging occurring in the 2007-2016 forest inventory. The maps
were produced in ArcMap 10.7.1 (ESRI).

2.6 Discussion

The expansion of aspen in our boreal forest landscape over the past 40 years is
substantial (+102.4%). The expansion of aspen observed in 1987 and 1997 (+25.7%
and +70.9%, respectively) is mainly due to anthropogenic disturbances. In 1987, the
expansion took place mainly in the abandoned agricultural lands in 1976. The opening
of the forest cover for the cultivation of land associated with the fires that occurred in
this portion of the territory (Figure 2.5) likely created conditions favorable to aspen by
eliminating competing vegetation. The greatest expansion, however, occurred in 1997
in the 1976 logged sections (Figures 2. 4 and 2.5). The strong regeneration of aspen
after clear-cutting by sexual reproduction, or more generally by vegetative propagation,

1s a widely documented phenomenon (Doucet, 1989; Laquerre et al., 2011). The

passage of machinery disturbs the surface peat layer and enriches the site, thus creating

germination beds favorable to aspen (Brumelis & Carleton, 1988; Carleton &

MacLellan, 1994). In addition, removal of apical dominance interrupts the transport of

auxins to the roots of the tree, thus allowing the initiation of suckers (Farmer, 1962;

Wan et al., 2006), the growth of which is then promoted by the rise in soil temperature

(Landhédusser et al., 2006). Aspen suckers grow taller than most competitor species in

the boreal forest (Bergeron, 2000; Cardona, 2014; Gutsell & Johnson, 2002). It can

thus dominate the stands after a clear-cut.
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Our results also indicate a weak decline of aspen associated with the logging that
occurred after 1997 (Figure 2.2-2.5). This decline could be an artifact reflecting that
the logging was too recent for the forest composition to be attributed to them in 2007
during the last inventory considered. It is therefore not possible to determine whether
or not this aspen decline is indicative of a real trend. In fact, aspen is still present in
2738 of 4149 cells showing a decline in 2007, but in the form of patches of less than 2
ha (i.e., patches too small for considering aspen as present in our analysis, see
Methodology section). An increase in aspen abundance could therefore occur locally
over the coming decades through sexual reproduction, vegetative multiplication, and

the development of young forests, the composition of which has not yet been identified.

However, the cuts practiced since the 1990s (i.e., clear-cuts with protection of advance
regeneration and soils, Quebec acronym: CPRS), could limit the establishment of aspen
on some sites. In these cuts, the movement of machinery is limited to trails occupying
25%-33% of the area of the cut and the thickness of the organic layer is not reduced

outside these trails (Harvey & Brais, 2002). On fine-textured sites where aspen was

scarce before cutting (i.e., low overlap; see Figure 2.3), the thickness of the organic

layer tends to increase over time (Fenton et al., 2005; Simard et al., 2009). A thick

organic layer (i.e., >25-30 cm) can limit the establishment of aspen (Gewehr et al.

2014; Lafleur et al., 2015) by inducing a soil temperature that is too cold to allow

suckers to emergence and grow (Landhéusser et al., 2006; Wan et al., 1999). The

organic layer could therefore be thick enough at these sites to limit aspen suckering. In

addition, CPRS does not create germination beds favorable to aspen (i.e., exposed

mineral soil) (Harvey & Brais, 2002), which could limit establishment by seed. In
contrast, fine-textured sites where aspen is abundant before cutting are less likely to be
influenced by CPRS. A high abundance of aspen tends to reduce the accumulation of

organic matter by decreasing the cover of Sphagnum spp. (Fenton et al., 2005) and by

accelerating the nutrient cycle via a change in the composition of the soil macrofauna

and an increase in the quality of the litter (Laganiére et al., 2009, 2010). On these sites,
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CPRS could therefore promote the expansion of aspen in the same way as the cuts made
previously. Although we cannot determine the direction of the variation in aspen
abundance in the next few years (i.e., increase or decrease), the amplitude of this
variation should be relatively small due to logging between 1997 and 2007 being less
extensive than previously (Figure 2.5). Monitoring should nevertheless be carried out
to know the real impact of recent (i.e., 1997, 2007) and future disturbances on the

dynamics of aspen in the region.

Wildfire that is the main natural disturbance in the boreal forest has played a minor role
in the recent dynamics of aspen in our boreal forest landscape (Figure 2.4). Most of the
fires that occurred during our study period (i.e., 1976-2016) were located in the north
of our landscape on thick organic deposits (Figures 2.1 and 2.5). However, the black
spruce stands on these deposits have shown a strong resilience in terms of composition

for several millennia, despite significant fluctuations in fire activity (Carcaillet et al.,

2001; Carecaillet et al., 2010). Given that the future burning rate projected for climate

change scenarios should remain within the limits of natural variability (Bergeron et al.,

2010), it is unlikely that the future fire regime will induce an important increase in the

abundance of the hardwood component in our boreal landscape (Terrier et al., 2015).

However, local increases in aspen abundance may occur following severe fire, notably
in better-drained landscape positions where a more complete combustion of the soil

organic layer could occur (Baltzer et al., 2021).

At the same time, the increased abundance of aspen observed in our boreal landscape
could reduce the risk of future fires. Indeed, although the climate is the main driver of

the fire regime in the boreal coniferous forest of Eastern Canada (Carcaillet et al., 2001;

Carcaillet et al., 2010), the vegetation can exert a significant feedback on their activity

(Cavard et al., 2015; Hély et al., 2010). A high abundance of broadleaf species tends

to reduce the risk, severity and area of fires, due to their lower flammability compared

with conifers (Hély et al., 2001; Krawchuk et al., 2006). According to Girardin &




35

Terrier (2015), an increase of about 13% in the percentage cover of Populus spp. by
the end of the 21st century should make it possible to maintain a constant rate of

burning in our region given the scenarios of climate change.

In this study, we did not observe any aspen decline associated with forest tent
caterpillar outbreaks as observed in the mixed boreal forest of Quebec and Ontario

(Candau et al., 2002; Perrette et al., 2014). The increase in abundance of aspen in our

boreal forest landscape could, however, increase the impact of future tent caterpillar
outbreaks. Some studies have indeed shown that a high abundance of host species of
the tent caterpillar was associated with an increase in the duration, severity and

synchronization of outbreaks (Charbonneau et al., 2012; Robert et al., 2020; Roland,

2005). Since aspen is the tent caterpillar’s preferred host in the Canadian boreal forest

(Schowalter, 2017), its increase in abundance could therefore increase the duration and

severity of outbreaks. In addition, the mixed boreal forest of Abitibi-Témiscamingue
located immediately south of our boreal landscape, is one of the two core regions of

tent caterpillar outbreaks in the province of Quebec (Cooke & Lorenzetti, 2006).

According to Cooke et al. (2012), these core regions could act as “pace-makers” of the

dynamics of tent caterpillar populations in adjacent regions. In these core regions, the

outbreaks are more frequent and tend to last longer than in other regions (Cooke et al.
2009). If the outbreak cycle in our boreal landscape tends to synchronize with that of
Abitibi-Témiscamingue in response to the increase in aspen abundance (see Robert et

al., 2020), the impact of the tent caterpillar could therefore increase in the regional

forests. An increase in the severity and duration of outbreaks could lead to episodes of

aspen decline such as those that occurred in the mixed boreal forest (Moulinier et al.,

2014), especially if outbreaks occur during severe droughts (Singer et al., 2019), the

frequency of which should, however, only increase slightly with climate change (Tam

etal., 2019; Wang et al., 2014).
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2.7 Conclusion

Trembling aspen has experienced a substantial expansion over the past 40 years in our
landscape of approximately 11 000 km? in the coniferous boreal forest (+102.4%). This
rapid expansion is mainly due to anthropogenic disturbances, which appear to have
been the main driver of changes in forest composition. Given the many feedbacks
between forest composition, climate change, and disturbances, studies should be
conducted to determine the potential impacts of aspen expansion on future boreal forest

dynamic.
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2.9  Supplementary material

Tableau S2.1: Explanatory variables used in the forward selection procedure in the
redundancy analysis (RDA), ranked according to the P values that entered into the
model. The variables in bold are retained in the final model. AG1: abandoned
agricultural land in the 1976-1986 forest inventory; AG2: abandoned agricultural land
in the 1987-1996 forest inventory; Allu: alluvial deposits; Clay: clay deposits; Dune:
dune; Esk: esker; Fire_Bfl: fires occurring before the 1976-1986 forest inventory;
Firel: fires occurring in the 1976-1986 forest inventory; Fire2: fires occurring in the
1987-1996 forest inventory; Fire3: fires occurring in the 1997-2006 forest inventory;
Fire4: fires occurring in the 2007-2016 forest inventory; Logl: logging occurring in
the 1976-1986 forest inventory; Log2: logging occurring in the 1987-1996 forest
inventory; Log3: logging occurring in the 1997-2006 forest inventory; Log4: logging
occurring in the 2007-2016 forest inventory; Org: organic deposits; Outb2 : insect
outbreak occurring in the 1987-1996 forest inventory; Roc : rocks; Sand: sand deposits;
TAL: presence of aspen in the 1976-1986 forest inventory; Till_Mo: tills and moraines;
Wf1: windfall occurring in the 1976-1986 forest inventory; W2: windfall occurring in
the 1987-1996 forest inventory.

Order of entry Variable Adjusted R? Cumulative adjusted F p value
in the model R?

1 Logl 0.169 0.169 16280.0 0.002
2 TA1 0.072 0.241 7639.8 0.002
3 Log3 0.027 0.268 3006.3 0.002
4 Log4 0.025 0.293 2793.8 0.002
5 AG1 0.011 0.304 1300.1 0.002
6 Clay 0.009 0.313 1065.9 0.002
7 Till_Mo 0.003 0.316 382.6 0.002
8 Firel 0.003 0.319 3292 0.002
9 Fire_Bfl 0.002 0.321 204.1 0.002
10 Org 0.001 0.322 112.1 0.002
11 Log2 <0.001 0.322 46.0 0.002
12 Allu <0.001 0.322 439 0.002
13 AG2 <0.001 0.323 24.5 0.002
14 Sand <0.001 0.323 21.1 0.002
15 Roc <0.001 0.323 15.7 0.002
16 Wil <0.001 0.323 14.8 0.002
17 Fire2 <0.001 0.323 13.3 0.002
18 Fire3 <0.001 0.323 11.3 0.002
19 Fire4 <0.001 0.323 10.3 0.002
20 wf2 <0.001 0.323 6.0 0.006
21 Esk <0.001 0.323 5.8 0.008
22

Outb2 <0.001 0.323 24 0.102
Dune - - - -

N
w2
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3.1 Abstract

Edge habitats resulting from the construction of forest roads favour pioneer, shade-
intolerant and disturbance-adapted plant species. The effect of roads on the spread of
non-native species has been frequently studied, but few studies have focused upon their
effects on native tree species. We studied the effect of forest roads on the expansion
dynamics of trembling aspen (Populus tremuloides Michx.) in a boreal forest landscape
of eastern Canada. We determined whether roads act as a habitat and dispersal corridor
for trembling aspen, and whether populations that established along roads act as a
starting point for aspen expansion into adjacent stands. We evaluated the effect of forest
roads on the distribution of trembling aspen by surveying the vegetation along 694 km
of roads. In 19 stands, we compared the density and age of individuals in 100 m
transects established parallel and perpendicular to roads, to determine the role of roads.
Trembling aspen is abundant along the forest road network. Forest roads act sometimes
as habitat corridors for trembling aspen, but their effects on its density extend only over
a short distance (10 m) on each side of the roads. The forest roads did not act as a
starting point for the expansion of trembling aspen into adjacent stands. Forest roads
are particularly favourable habitats for trembling aspen. Although roads did not act as
a starting point for aspen dispersal away from roads, these habitats would be vulnerable

to invasion following a disturbance that would reduce the thickness of the organic layer.

Keywords: habitat corridor, dispersal corridor, road-edge effect, Populus tremuloides,

boreal forest
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3.2 Résumé

Les habitats de bordure résultant de la construction des chemins forestiers favorisent
les especes végétales pionniéres, intolérantes a 'ombre et adaptées aux perturbations.
L'effet des chemins sur la propagation des espéces non-natives a été fréquemment
¢tudié, mais peu d'études se sont concentrées sur leurs effets sur les especes d'arbres
natives. Nous avons ¢étudié 1'effet des chemins forestiers sur la dynamique d'expansion
du peuplier faux-tremble (Populus tremuloides Michx.) dans un paysage boréal de I'est
du Canada. Nous avons déterminé si les chemins servent de couloirs d’habitat et/ou de
dispersion au peuplier faux-tremble, et si les populations établies le long des chemins
ont servi de point de départ a son expansion dans les peuplements adjacents. Nous
avons évalué I’impact des chemins forestiers sur la répartition du peuplier faux-tremble
en inventoriant la végétation le long de 694 km de chemins. Dans 19 peuplements, nous
avons comparé la densité et 1'age des individus dans des transects de 100 m établis
parallelement et perpendiculairement aux chemins, afin de déterminer leur role. Le
peuplier faux-tremble est abondant le long du réseau routier. Les chemins forestiers
agissent parfois comme des couloirs d'habitat pour le peuplier faux-tremble, mais leur
effet sur sa densité ne s'étend que sur une courte distance (10 m) de chaque coté des
chemins. Les chemins forestiers n'ont pas servi de point de départ a 1'expansion du
peuplier faux-tremble dans les peuplements adjacents. Les chemins forestiers sont des
habitats particulierement favorables au peuplier faux-tremble. Bien que les chemins
n'aient pas servi de point de départ la dispersion des peupliers loin des routes, ces
habitats pourraient €tre vulnérables a une invasion suite a une perturbation qui réduirait

'épaisseur de la couche organique.

Mots clés : couloir d'habitat, couloir de dispersion, effet de bordure des routes, Populus

tremuloides, forét boréale
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3.3 Introduction

The global road network has expanded rapidly over the past century, to the point that
roads are currently one of the most widespread forms of natural landscape modification

(Forman et al., 2003). Roads fragment the landscape and create edge effects that affect

the physico-chemical environment and ecological processes, together with the

dynamics, structure and composition of plant communities (Andrews, 1990; Forman &

Alexander, 1998; Murcia, 1995; Ries et al., 2004). In forest ecosystems, the effects of

road building include vegetation removal, soil disturbance, and changes in wind
patterns, nutrient availability, and light in response to canopy opening (Forman et al.,

2003; Harper et al., 2005). Edge habitats resulting from road construction typically

differ in their plant composition compared to adjacent habitats, including a high
abundance of shade-intolerant pioneer, nutrient-demanding and disturbance-adapted

species (Seiler, 2001; Trombulak & Frissell, 2000). Roads can thus act as habitat

corridors for these species by providing them with environments favourable to their

establishment and growth, within a less suitable habitat matrix (Christen & Matlack,

2006; Huijser & Clevenger, 2006). Subsequently, these populations established along

roads can act as a source of propagules and facilitate the expansion of some species
into adjacent habitats away from roads, particularly following a disturbance (Parendes

& Jones, 2000; Tyser & Worley, 1992). Road edges can also act as dispersal corridors

for certain plant species, by facilitating their dispersal along the roads (e.g., Geng et

al., 2017; Mortensen et al., 2009). For example, seeds can be transported preferentially
along roads by anthropogenic (e.g., vehicles, clothing) (Auffret & Cousins, 2013;
Clifford, 1959; Pickering et al., 2011; Ross, 1986; Taylor et al., 2012; von der Lippe et
al., 2013) or by wildlife vectors (Sudrez-Esteban et al., 2013a, 2013b), or through

modifications of wind patterns within the road corridor (Damschen et al., 2014).
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The effect of roads on the composition of plant communities has been widely studied
in the context of non-native species propagation (e.g., Barnaud et al., 2013; Flory &

Clay, 2006; Kalwij et al., 2008; Lu & Ma, 2006; Manee et al., 2015; Padmanaba &

Sheil, 2014), and in the context of native species conservation (e.g., Deckers et al.

2005; Fekete et al., 2017; Spooner et al., 2004; Tikka et al., 2001). Comparatively few

studies have focused upon the effects of roads on the expansion of native species (but

see Avon et al., 2013; Buckley et al., 2003; Gill et al., 2014; Najafi et al., 2012; Picchio

et al., 2018), especially trees. Nevertheless, populations of trembling aspen (Populus

tremuloides Michx.) (Ackerman & Breen, 2016) and white spruce (Picea glauca

[Moench] Voss) (Elsner & Jorgenson, 2009) have recently been observed along Arctic

roads beyond the current northern limit of these species, thereby highlighting the role
that roads can play in expanding native species distributions. In the boreal forest east
of James Bay (Quebec, Canada), the distribution of trembling aspen (hereafter, referred
to as aspen) appears to be concentrated near anthropogenic infrastructures, including

roads (Whitbeck et al., 2016). Given that aspen is a shade-intolerant, fast-growing,

disturbance-adapted species, which reproduces both asexually and sexually (Perala,

1990), it may be particularly effective in using road-edge habitats (Andrews, 1990).

More specifically, forest roads can: 1- act as habitat for aspen; 2- act as a source of
propagules to allow its expansion into adjacent habitats away from roads, if habitat
conditions are favourable; 3- act as a dispersal corridor to facilitate its expansion along

roads.

The main objective of this study was to assess the effect of forest roads on the
distribution and abundance of aspen in a boreal landscape of eastern Canada (Quebec).
The length of the permanent forest road network had tripled in the Province of Quebec

between 1975 and 1999 (Coulombe et al., 2004). Between 2018 and 2019, nearly 6 000

new kilometres of forest roads were constructed (MFFP, 2020), compared to 4 000 to

5 000 km that were built annually in the early 2000s (Coulombe et al., 2004). Despite

the strong development of the forest road network since the 1970s, few studies have
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focussed on their ecological impacts (Bourgeois et al., 2005). In the study landscape,
clay deposits to the south are particularly favourable for aspen, while the great

abundance of thick organic deposits to the north limits its presence (Blouin & Berger,

2005; Gewehr et al., 2014; Lafleur et al., 2015). However, industrial logging that has

been carried out since the 1970s was accompanied by the construction of an extensive
network of forest roads, which may have allowed expansion of aspen to the north (see

Grondin & Cimon, 2003). If aspen is able to form well-established populations along

roads, these may have acted as a starting point for its dispersal along roads as well as
into adjacent stands away from roads, especially following clear-cutting (see Parendes

& Jones, 2000). Aspen has indeed experienced a strong expansion in the study

landscape since the 1970s (Marchais et al., 2022). While clear-cuts have favored this

expansion (Brumelis & Carleton, 1988; Carleton & MacLellan, 1994; Laquerre et al.,

2009), the particular role played by forest roads remains unknown. The specific
objectives of the study were thus to assess whether forest roads 1) are favorable aspen
habitats within a less suitable landscape matrix; 2) are dispersal corridors for aspen;
and 3) acted as a starting point for the expansion of aspen into adjacent stands away
from roads. We hypothesize that forest roads provide favourable habitat for aspen, and
act as habitat corridor notably on organic deposits. We also hypothesize that aspen
populations established along roads acted as a starting point for its dispersal into

adjacent stands.

3.4 Materials and methods

3.4.1 Study area

The study landscape covers an area of 10930 km? (49°-49° 50'N; 78°-79° 30'W) in the
Clay Belt of Quebec and Ontario (Figure 3.1), which was created during the drainage
of proglacial Lake Ojibway, about 8000 years ago (Veillette, 1994). The main types of
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surface deposits are organic material (45%), clays (35%), and till (12%). The

topography is flat and the climate is subpolar, subhumid continental (Blouin & Berger,

2005). Average annual precipitation is 909 mm, of which 29% falls as snow. Mean
annual temperature is 0 ° C (£ 2.9 ° C) (data from the Joutel weather station for the
period 1981-2010 (EC, 2022)). The study landscape is located in the bioclimatic
domain of the black spruce-feather moss forest of western Quebec (MFFP, 2021). The

vegetation is largely dominated by black spruce (Picea mariana [Mill.] BSP.). Jack
pine (Pinus banksiana Lamb.) and aspen are also abundant, forming pure stands or

mixed stands with black spruce.

The forest road network is highly developed, with 10493 km of roads, including 6971
km that are passable only in winter (i.e., winter forest roads) and 3522 km passable all-
year-round (i.e., forest roads; Figure 3.1). Considering a right-of-way (i.e., width
deforested during construction of the road) of 20 m for winter forest roads and 30 m

for other forest roads (MFFP, 2021), the right-of-way of the forest road network

extends over a total 245.1 km? and over 105.7 km? off-road in winter. Most of the
regional road network, excluding winter forest roads, is constituted of class 3 forest
roads (2174 km). The foundations of these class 3 forest roads consist of exogenous
mineral soil with road surfaces of natural gravel. The planned period of use for class 3
forest roads is 10 to 15 years. The foundations of winter forest roads consist of materials
in place (e.g., mineral soil, organic soil, woody debris) and the road surfaces are of
compacted snow. The planned period of use for the winter forest roads is three months

(MFFP, 2021).
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Figure 3.1: Location of the study landscape (i.e., study area) in the bioclimatic domain
of' the black spruce-feathermoss forest (A). Location of the vegetation inventory carried
out in 2018 along forest roads, and location of trembling aspen stands sampled in 2019

(B).

3.4.2 Inventory of vegetation along forest roads

A vegetation inventory along forest roads was carried out in the summer of 2018, to
quantify the distribution of aspen. Winter forest roads were not included in the
inventory, given that they are not passable in summer with heavy vehicles. Portions of
5 km of roads (i.e., transects) were inventoried every 10 km in the northern part of the
study landscape. In the southern part, given the more complex structure of the road
network, points that were spaced at least 6 km apart were randomly placed to indicate

the starting points of the transects. During the fieldwork, many roads became
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inaccessible (i.e., partially closed) or impassable (e.g., collapsed, flooded). Some
transects were therefore partially or totally moved during the fieldwork, while others
were inventoried over less than 5 km or were completely abandoned. Of the 130
transects of 5 km that had been planned at the start, 54 transects were completely
inventoried, 36 were partially inventoried (length ranging from 100 m to 4600 m) and
40 had to be abandoned (Figure 3.1). In total, 347.2 km of transects were inventoried.
Vegetation inventories were conducted by a single observer, from a vehicle travelling
at reduced speed (= 10 km/h). Only tree species were inventoried. The composition
was noted for the road-edge and for the adjacent stand, on both sides of the roads (i.e.,

694.4 km of vegetation observations in total).

3.4.3 Selection and sampling of aspen stands

As aspen is naturally present in the study landscape, its presence in stands adjacent to
roads may predate and be independent of their construction. However, the date of road
construction is not available in our study landscape. As industrial logging began in the
1970s, most of the forest roads were built since this decade. Consequently, in order to
limit the risk of sampling aspen stems established prior to road construction, buffer
zones of 1 km were placed around each observation of vegetation carried out during
the summer of 2018, and all observations containing aspen in these buffer zones on the
forest map that had been produced by the Quebec government in the 1970s were
excluded. Of the remaining observations from the 2018 summer, 19 aspen stands were
randomly selected for sampling during the summer of 2019 (Figure 3.1). In each of
these stands, a 100 m x 10 m transect was placed parallel to the forest road, along with
a second that ran perpendicular to the first. The starting point of the two transects
corresponds to the centre of the stand (i.e., L-shaped transects). Each transect was

subdivided into 10 plots of 10 x 10 m in which the stems of each tree species were
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counted as saplings (DBH < 8 cm) or trees (DBH > 8cm). In addition, the aspen with
the largest DBH in each plot was selected for dendrochronological analysis, assuming
that this tree was the oldest individual in the plot. Two core samples taken
perpendicularly to one another, were collected at 30 cm from the ground surface on
each selected individual. The samples were prepared and dated using standard

dendrochronology methods (Payette & Filion, 2010).

3.4.4 Data analyses

To assess the effect of forest roads on aspen abundance at the landscape scale, we
compared stem density (number of stems/ha) at different distances from roads using
Friedman tests. Analyzes were performed separately for trees (DBH > 8cm) and
saplings (DBH < 8 cm) using the rstatix library (version 0.7.2) of R software (version
4.3.1, R Foundation for Statistical Computing, Vienna, AT). For both analyses, aspen
density data were grouped into a single distance class for transects parallel to roads (0
m), while data from perpendicular transects were divided into four distance classes (10
m, 20 m, 30 m and more than 30 m from roads). These classes were considered because
the right-of-way (i.e., area deforested during road construction) in the study landscape
1s generally 30 m, with cleared strips along the roadbed which are generally 11 m wide,
but can vary between 0 and 27 m wide if the roadbed is off-centre due to operational

or safety constraints (see Figure 2D MFFP, 2021). The use of a single distance class of

0-10 m corresponding to the common width of the cleared strips (i.e., 11 m), could
therefore have prevented us from detecting situations where the cleared strips are wider
(e.g., 20 m). Conversely, the use of a distance class of 0-30 m could have masked the
effect of the right-of-way on aspen density, by including plots not located in the right-

of-way if the latter is 11m wide.
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Post hoc analyses were then carried out to identify between which pairs of distance
classes aspen density differed significantly. Given that cleared strips along the roadbed
never extend beyond 27 m, the >30 m distance class was used as "control" in post hoc
tests, to increase tests power by minimizing the number of pairwise comparisons.
Aspen densities in all other distance classes were compared to aspen density in the >30
m distance class using Desmar’s post hoc tests in the R PMCMRplus library (version
1.9.7). Desmar’s tests were preferred to exact tests (Eisinga et al., 2017) and Nemenyi’s
tests, as they allow both one-tailed testing and the use of the Benjamini-Hochberg
correction method for multiple comparisons, thus increasing the power of the tests.
One-tailed tests were preferred to two-tailed tests because we suppose that aspen

density is higher near roads than far from them.

We used the method developed by Christen & Matlack (2006) to determine if forest

roads are habitat corridor and if they are dispersal corridor for aspen in the study
landscape. The relationship between the number of aspen stems and the distance to the
centre of the stand was plotted for each sampled transect. If the number of aspen stems
decreases at a lower rate (i.e., lower slope) along the transect parallel to the forest road
compared to the perpendicular transect, this suggests facilitated dispersal along the
forest road (i.e., dispersal corridor). If the Y-intercept is larger for the transect parallel
compared to the transect perpendicular to the road, this suggests better habitat quality
along the road (i.e., habitat corridor). For the analyses, the number of aspen stems was
transformed using a logarithmic function and plotted in the R Stats library (version

4.0.0).

Finally, in order to determine if the forest roads acted as a starting point for the dispersal
of aspen into adjacent stands, we used a linear mixed model followed by ANOVA to
compare the maximum age of aspen stems at different distances from the roads. If
aspen stems established along the forest roads before dispersing into adjacent stands,

then individuals should be older near roads than far from them. For this analysis, the
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perpendicular transects were divided into four distance classes (10 m, 20 m, 30 m and
more than 30 m from the forest road) to distinguish the effect of the right-of-way, while
parallel transects form a single distance class (0 m). Homogeneity of the variance was
checked using Levene’s test, while normality of the residuals was tested using a
Shapiro-Wilk test. A Tukey's post hoc test was used to identify pairs of distance classes
in which the maximum age of aspen differed significantly. Only stands that had been
severely disturbed after road construction, allowing the potential dispersal of aspen into
adjacent stands, were included in this analysis (13 stands). The analyses were carried
out in the R Ime4, car and emmeans libraries (respectively, version 1.1-34, 3.1-2 and

1.8.8).

3.5 Results

3.5.1 Distribution of aspen along forest roads

Forest roads seem to influence the distribution and abundance of aspen in the study
landscape, acting as dispersal and habitat corridors. Of the 694.4 km of vegetation
observations made in 2018, aspen was present on 525.7 km (75.7%). Aspen was present
only on the road-edges (= 5 m) along 312.1 km (45.0%), present on the road-edges plus
the adjacent stand on 75.8 km (10.9%), and present only in the adjacent stands on 137.8
km (19.8%).

3.5.2 Role of forest roads

The 2019 survey confirms that distribution and abundance of aspen trees and saplings

are influenced by forest roads. The density of trees (DBH > 8 cm) and saplings (DBH
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< 8 cm) differ significantly between distance classes (Friedman tests; X?= 18.8, df =4,
p=28.66x10%vs. X2=27.7,df =4, p=1.43 x 107, respectively). The density of trees
is significantly higher at 0 and 10 m from roads than at more than 30 m (Figure 3.2A).
The median density of trees at 0 and 10 m is 400 stems/ha, compared to 0, 0 and 57
stems/ha at 20, 30 and more than 30 m from roads, respectively. The density of saplings
is higher at 0 m than more than 30 m from roads (Figure 3.2B). However, saplings
density is not higher at 10 m, indicating that the distribution of aspen saplings is more
restricted in the immediate vicinity of forest roads than that of trees. The median
density of saplings at 0 m is 100 stems/ha, compared to 0 stems/ha for all other distance

classes.
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Figure 3.2: Trembling aspen density according to distance from forest roads for trees
(DBH > 8 cm) (A), and saplings (DBH < 8 cm) (B). The x-axis scale varies between
graphs. Friedman test results are shown for trees and saplings. The transects parallel to
forest roads form a single distance class (0 m). The transects perpendicular to the forest
roads are divided into four classes of distance: 10 m, 20 m, 30 m and more than 30 m
from the roads (>30). The symbol * indicates a statistically significant difference
between the distance class and the control (> 30 m) at a threshold of a=0.05, according
to the results of Desmar's post-hoc test with Benjamini-Hochberg correction. The
symbol ** indicates a statistically significant difference at a threshold of a = 0.01.
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The number of aspen stems according to the distance to the stand centres indicate that
forest roads sometimes act as habitat corridors for aspen. Indeed, part of the study
landscape is characterized by the presence of habitats adjacent to forest roads that are
unsuitable for aspen, as evidenced by its absence on the perpendicular transects
(Figures 3.3A and S3.5). Aspen distribution is channeled along forest roads, given that
they provide favourable habitat for its establishment and growth, within a less
favourable habitat matrix. This situation was observed in 8 of the 19 sampled stands

(Figure S3.5).

The role of forest roads is more difficult to establish for stands with aspen in
perpendicular transect. The distribution of aspen in five of these stands suggests that
forest roads act as a habitat corridor (Figure S3.5), because aspen established at greater
densities close to the road than farther away (Figure 3.3B). Yet, in five other stands,
the forest roads did not play a particular role in the distribution of the aspen and for
three of them, the habitat seems to be of better quality away from the roads in the
perpendicular transect than parallel to the roads (Figures 3.3C and S3.5). In the last
stand, the road seems to act as a dispersal corridor (Figure 3.3D), but this result could
reflect the presence of unsuitable habitat beyond the first 30 m of the perpendicular

transect.
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Figure 3.3: Relationships between the number of trembling aspen stems and the
distance to the centre of the stands for transects parallel (in black) and perpendicular
(in grey) to the forest roads. Only four “typical” stands are represented (for all the
stands, see Figure S3.5). The number of trembling aspen stems was transformed using
a logarithmic function. Panels (A) and (B) show two examples of stands where forest
roads act as a habitat corridor for trembling aspen. Panel (C) shows an example of a
stand where forest roads play no particular role in the distribution of trembling aspen.
Panel (D) shows a stand where the forest road appears to act as a dispersal corridor for
trembling aspen.

Contrary to our hypothesis, forest roads do not appear to have acted as a starting point
for the dispersal of aspen into adjacent stands away from roads. Indeed, although the
ANOVA indicates significant differences between the average maximum age of
individuals according to distance classes (X? = 25.1, df = 4, p = 4.82 x 107°), Tukey's
post hoc test does not indicate difference between distance classes 0 m, 30 m and >30
m from roads (Figure 3.4). However, aspen stems established at 10 and 20 m from

roads are significantly younger than aspen stems established at 0 and more than 30 m
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from roads. Furthermore, although the age of aspen stems does not differ significantly
between the 20, 30 and >30 m distance classes, individuals located at 30 m tend to be
slightly younger than individuals located beyond 30 m, and slightly older than
individuals located at 20 m. Thus, the colonization of road-edges seems to have
occurred gradually from aspen populations established both in the immediate vicinity

of roads (0 m) and far from roads (>30 m).

Figure 3.4: Average maximum age of trembling aspen estimated by the linear mixed
model, according to distance from forest roads. Error bars are standard errors. The
results of the ANOVA performed on the values estimated by the linear mixed model
are shown. The transects parallel to forest roads form a single distance class (0 m). The
transects perpendicular to the forest roads are divided into four classes of distance: 10
m, 20 m, 30 m and more than 30 m from the roads (>30). The symbol * indicates a
statistically significant difference between the average age at a threshold of a = 0.05,
according to the results of Tukey's post-hoc test. The symbol ** indicates a statistically
significant difference at a threshold of a2 = 0.01.
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3.6 Discussion

Forest roads play an important role in the distribution of aspen in our study landscape,
as evidenced by its presence on road-edges along 55.9% of the 694 km of forest roads
that we inventoried in 2018. Road construction creates edge habitats in which
environmental conditions differ from those found in interior forests, which in turn

influences plant composition (Andrews, 1990; Forman & Alexander, 1998; Trombulak

& Frissell, 2000). Direct effects of forest road construction include vegetation removal

and soil disturbance (Harper et al., 2005), together with altered nutrient availability
(Devlaeminck et al., 2005; Santelmann & Gorham, 1988; Schmidt et al., 2017), wind
and incident light patterns (Damschen et al., 2014; Stern et al., 2018; Young &

Mitchell, 1994), and temperature and humidity of the air and soil (Chen et al., 1993,

1995; Pohlman et al., 2007, 2009). Consequently, edge habitats are generally

favourable for pioneer, shade-intolerant and disturbance-adapted species (e.g.,

Godefroid & Koedam, 2004; Honnay et al., 2002; McDonald & Urban, 2006; Najafi et

al., 2012; Picchio et al., 2018), such as aspen (Perala, 1990). For example, Harper et al.
(2015) and Whitbeck et al. (2016) showed that in the boreal forest, edge habitats of

natural (i.e., fire, lakes, wetlands) and anthropogenic origin (i.e., cutting, roads)
favoured poplars (Populus spp.). Since winter forest roads were not considered in this
study, their effects on the distribution of aspen remain unknown. Yet, winter forest
roads are probably less favourable habitats for aspen, because the use of endogenous
materials for road construction (e.g., organic soil) tends to limit the modification of

edaphic conditions (Berges et al., 2013; Godefroid & Koedam, 2004).

At the scale of our study landscape, the effect of road-edges on aspen regeneration and
tree densities extends over a relatively short distance (i.e., respectively 0 and 10 m;
Figure 3.2). These results are consistent with literature reports. Indeed, the effect of

roads on the composition of vegetation has been reported to be limited to about 10 m
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in several forest ecosystems (Arévalo et al., 2008; Deljouei et al., 2017; Hansen &

Clevenger, 2005; Watkins et al., 2003). The restriction of aspen regeneration to the

immediate vicinity of roads (i.e., transect parallel to the road) could be due to
insufficient solar irradiance beyond a few metres from the roadway (Avon et al., 2010;

Buckley et al., 2003; Delgado et al., 2007; Deljouei et al., 2018), to allow the

regeneration of this very shade-intolerant species. Our results are also consistent with
the width of rights-of-way (i.e., the area deforested during road construction) in our
study landscape (i.e., generally 30 m). These rights-of-way include an 8 m-wide
roadbed, which is normally located at the centre of the right-of-way, plus an 11 m-wide
cleared strip on either side of the roadway (i.e., road-edge habitats available for aspen)

(MFFP, 2021). However, at the stand scale, the distance of the road-edge effect on

aspen density is variable (Figure 3.2). The distance of the road-edge effect depends
upon many factors such as the width of the road and the intensity of traffic (Angold,
1997; Forman et al., 2003; Zhou et al., 2020), the position of the road in relation to the

slope and wind (Forman & Alexander, 1998), or the orientation of the edges, their age

and the characteristics of the adjacent vegetation (Camargo & Kapos, 1995; Didham &
Lawton, 1999; Dignan & Bren, 2003; Harper & Macdonald, 2002; Matlack, 1993,

1994). In our study, the orientation of the edges and the characteristics of the adjacent
stands (e.g., composition, age, height, surface deposit, drainage) differ among sites,
which probably explains the observed variability in the response of aspen at the stand

scale (see Murcia, 1995; Ries et al., 2004).

Forest roads sometimes act as habitat corridors for aspen in our study landscape
(Figures 3.3A and S3.5), because its expansion appears to be channeled along the roads
due to unsuitable or less favourable conditions in adjacent habitats (Christen &

Matlack, 2006; Huijser & Clevenger, 2006). In our study landscape, edaphic

conditions, especially the thickness of organic layers, appear to be the main factor
limiting the presence of aspen away from roads. A thick organic layer (> 30 cm) is

known to limit establishment of aspen through sexual reproduction and vegetative
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propagation (Gewehr et al., 2014; Lafleur et al., 2015), which can be attributed to low
soil temperatures and low nutrient availability induced by organic matter accumulation

(Simard et al., 2007; van Cleve et al., 1983), and to low carbohydrate reserves

contained in small-sized aspen seeds (Greene et al., 1999; Greene et al., 2007). In our

study, 7 out of the 8 stands where aspen is absent more than 10 m away from forest
roads exhibit an organic layer thicker than 30 cm. In these stands, road construction
has created favourable edge habitats for aspen, within a less favourable matrix. The use
of gravel for road construction may be responsible for creating favourable conditions

for aspen establishment in edge habitats, as observed in Alaska (Ackerman & Breen,

2016). Road dust transport due to wind, road traffic and runoff may have increased soil
pH and nutrient availability along the roads, and limited moss cover, particularly
Sphagnum spp. (Ackerman & Finlay, 2019; Auerbach et al., 1997; Miiellerova et al.,
2011; Myers-Smith et al., 2006; Walker & Everett, 1987). In addition, dust deposits

may have created islands of mineral soil that favour aspen germination. Once
established, aspen is able to exert a positive feedback on its environment by limiting

sphagnum cover and improving nutrient cycling (Fenton et al., 2005; Laganiere et al.,

2009, 2010; Legaré et al., 2005; Prescott et al., 2000), thereby facilitating its subsequent

establishment along the roads.

In addition to suitable edaphic conditions, the establishment of aspen away from roads
seems to require the occurrence of severe disturbance. Indeed, all stands where aspen
1s present perpendicular to the roads have been clear-cut (9 stands) or burned (2 stands)

over the last 40 to 50 years. The vigorous regeneration of aspen after severe disturbance

is a widely documented phenomenon (Bartos & Mueggler, 1982; Bartos et al., 1991;
Bella, 1986; Brown & Debyle, 1987; Ilisson & Chen, 2009), and clear-cuts have played

a major role in aspen expansion in the boreal forest (Brumelis & Carleton, 1988;

Carleton & MacLellan, 1994; Friedman & Reich, 2005). As the practice of clear-

cutting will continue in the future, some stands may be vulnerable to aspen expansion

from populations that have established on the road-edges (see Parendes & Jones, 2000).
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According to our 2018 vegetation inventory, aspen is present only on the road-edges
in 45% of our observations. Yet, severe disturbance does not appear to be systematic
trigger of aspen establishment away from roads, as three out of the 8 stands where
aspen is absent perpendicular to the roads have been clearcut. Given the high coverage
of thick organic deposits in our study landscape (45% of the soils surface), the potential
for aspen expansion from the roads could be lower than what our vegetation inventory
suggests, if disturbances do not reduce sufficiently the thickness of organic layer to
allow establishment of aspen. Conversely, if disturbances, such as clearcutting or fire,
sufficiently reduce the thickness of the organic layer, these habitats could be

particularly vulnerable to invasion by aspen.

Contrary to our hypothesis, aspen stands along forest roads do not appear to have acted
as a starting point for dispersal into adjacent habitats. Indeed, the establishment of the
aspen took place relatively synchronously near to and far from the roads (i.e, 0 m and
more than 30 m, Figure 3.4). This result could be due to the synchronicity between road
construction and clear-cutting. Given that forest roads have a planned use of 10 to 15

years (MFFP, 2021), logging must occur shortly after road construction. This

hypothesis is supported by the fact that roads and cuts appear together on the

governmental decadal forest map.

3.7 Conclusion

Construction of forest roads create edge habitats in which environmental conditions
differ from those found in adjacent sites, which in turn influences vegetation
composition. These edge habitats are particularly favourable to aspen in our study
landscape, a frequent species along the road network. Soil disturbance, opening of the

canopy, and the use of gravel for the construction of forest roads are likely important
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factors in explaining the high density of aspen along the roads. The influence of roads
on aspen density extends over a short distance (10 m on each side of the roads) and
roads act as a habitat corridor for aspen, due to the presence of unsuitable adjacent
habitats. Although roads do not appear to have acted as a starting point for aspen
dispersal away from roads, these habitats would be particularly vulnerable to invasion

by aspen following a disturbance that would reduce the thickness of the organic layer.
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3.9 Supplementary material

Figure S3.5: Relationships between the number of trembling aspen stems and the
distance to the centre of the stands for transects parallel (in black) and perpendicular
(in grey) to the forest roads. The number of trembling aspen stems was transformed
using a logarithmic function. Panels (A) and (B) show stands where forest roads act as
a habitat corridor for trembling aspen. Panel (C) shows stands where forest roads play
no particular role in the distribution of trembling aspen. Panel (D) shows a stand where
the forest road appears to act as a dispersal corridor for trembling aspen.
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Figure S3.5 suite
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4.1 Résumé

Les routes sont connues pour altérer les conditions environnementales et la
composition des communautés végétales en bordure des chemins, notamment lorsque
des matériaux exogenes sont utilis€s comme revétement routier. Dans cette étude, nous
évaluons I’impact des chemins de gravier sur I’épaisseur de la couche organique (ECO)
et la distribution du peuplier faux-tremble, dans un paysage de la forét boréale de 1’est
du Canada. L’ECO et la distribution du tremble ont été comparées a différentes
distances des chemins, pour déterminer si une réduction de ’ECO en bordure des
chemins pouvait expliquer la distribution du tremble le long du réseau routier, et
notamment le role de couloir d’habitat des chemins. En outre, des tests de germination
ont été effectués pour déterminer si le sol minéral provenant des chemins pouvait
favoriser 1’établissement du tremble. La présence du tremble dans le paysage d’étude
est limitée par les dépots organiques épais. L’épaisseur de ces dépodts est néanmoins
réduite en bordure des chemins de gravier, en partie via le transport de sol minéral
depuis les chemins. Cette réduction de ’ECO facilite 1’établissement du tremble, et

aide a expliquer sa distribution le long du réseau routier.

Mots clés : Populus tremuloides, impact des routes forestieres, poussiere des routes,

épaisseur de la couche organique, forét boréale
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4.2 Introduction

Les routes constituent une des formes de modification du paysage naturel les plus
répandues, avec de nombreux impacts écologiques sur les écosystémes (Forman et al.,
2003). Leur construction s’accompagne notamment de la création d’habitats de
bordures, présentant des caractéristiques environnementales et des communautés

végétales différentes des habitats adjacents (Harper et al., 2005; Murcia, 1995). Dans

les écosystemes forestiers, I’ouverture du couvert par la construction et I’entretien des
chemins, modifie les conditions d’habitats en altérant le régime de vent, de luminosité,

et les conditions microclimatiques (Pohlman et al., 2009; Schmidt et al., 2017; Stern et

al., 2018). Ces habitats ouverts et fréquemment perturbés en bordure des chemins,

favorisent ’installation d’especes végétales pionnicres, intolérantes a [’ombre et

adaptées aux perturbations (Trombulak & Frissell, 2000). L’utilisation comme

revétement routier de matériaux exogenes dont les propriétés différent des sols
forestiers existants, contribue également a altérer les conditions d’habitats et la

composition en especes en bordure des chemins (Berges et al., 2013; Godefroid &

Koedam, 2004; Greenberg et al., 1997). Ces effets sont particulierement marqués dans

les milieux acides et pauvres en nutriments, ou l’utilisation fréquente de matériaux
alcalins tels que le gravier, augmente le pH du sol et la disponibilité en nutriments
rendant ainsi les conditions peu soutenables pour les especes acidophiles (Auerbach et

al., 1997; Avon et al., 2013; Miiellerova et al., 2011). Ces impacts peuvent de plus

s’étendre a de nombreux habitats adjacents via le transport de particules par le vent, la
circulation routiére et les eaux de ruissellement (Forman & Alexander, 1998;

Santelmann & Gorham, 1988).

Bien que les impacts écologiques des routes soient largement documentés (e.g.

Andrews, 1990; Laurance et al., 2009; Seiler, 2001; Spellerberg, 1998), peu d’études

se sont penchées sur leurs impacts sur les communautés d’arbres natives (mais voir
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Najafi et al., 2012; Picchio et al., 2018; Vepakomma et al., 2018), en particulier dans

la forét boréale (Franklin et al., 2021). Dans la forét boréale canadienne, le peuplier

faux-tremble (Populus tremuloides Michx., ci-aprés nommé tremble) semble étre

particuliérement efficient pour exploiter les habitats de bordures (Harper et al., 2015).

Le tremble est I’espéce d’arbre indigeéne la plus largement distribuée en Amérique du

Nord (Perala, 1990), ce qui témoigne de son adaptation a une grande variété de

conditions environnementales. Il s’agit en outre d’une espece pionniere, intolérante a
I’ombre, a croissance rapide, capable de s’installer massivement dans les milieux

nouvellement perturbés (Brumelis & Carleton, 1988; Carleton & Maclellan, 1994;

Chen et al., 2009; Weir & Johnson, 1998) via une reproduction abondante par graines

et par drageonnement (Bartos & Mueggler, 1981, 1982; Kay, 1993; Quinn & Wu,

2001). Cette espece possede de plus une excellente capacité de dispersion, grace a ses
graines de petites tailles qui peuvent étre transportées par le vent sur plusieurs

kilométres (Jobidon, 1995; Turner et al., 2003). Or, d’aprés Andrews (1990), les

espeéces présentant d’excellentes capacités de dispersion et capables d’envahir les
habitats perturbés sont « attirées » par les habitats de bordures. Dans la forét boréale de
I’est du Canada, la distribution du tremble semble effectivement étre influencée par les
habitats de bordures associés aux chemins. A I’est de la Baie-James (Québec, Canada),
la distribution du tremble est par exemple concentrée a proximité des infrastructures

anthropiques telles que les routes (Whitbeck et al., 2016). Au Sud de la Baie-James

dans la ceinture d’argile du Québec et de I’Ontario, le tremble est densément présent le
long du réseau routier, et est capable de coloniser les habitats en bordure de chemins
méme lorsque la matrice d’habitats environnants est peu soutenable pour lui (Chapitre

3).

Dans la ceinture d’argile du Québec et de 1’Ontario, la distribution du tremble semble
étre en partie contrainte par les conditions édaphiques, et notamment par 1’€paisseur de

la couche organique (Gewehr et al., 2014; Lafleur et al., 2015). La ceinture d’argile est

une région prone a la paludification car le climat froid, la topographie plane, le cycle
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de feu relativement long et 1’abondance de dépots a texture fine, favorisent
I’accumulation d’une épaisse couche de matiere organique sur les sols forestiers

(Lavoie et al., 2005). Cette accumulation de matiére organique affecte les conditions

édaphiques, la productivité des foréts et la composition des communautés végétales

(Simard et al., 2007; Taylor et al., 1987). La matiére organique présentant une faible

conductivité thermique, son accumulation entraine une baisse de la température du sol,

et un ralentissement de la décomposition et de la mise en disponibilité en nutriments

(van_ Cleve et al., 1983). L’accumulation de matiére organique s’accompagne
¢galement d’une remontée de la nappe phréatique, en raison de la hausse de la densité
apparente du sol qui induit une haute capillarité et une faible conductivité hydraulique
(Clymo, 1984). La remontée de la nappe phréatique crée des conditions anoxiques

(Fenton et al., 2006), qui réduisent le taux de décomposition de la matiére organique

(Clymo, 1984), et peuvent conduire a la mort des arbres. Le phénoméne

d’accumulation de la matiére organique est en outre entretenu par des processus de

facilitation lors de la succession des communautés de bryophytes (Fenton & Bergeron,

2006; Fenton et al., 2005). Ces modifications des conditions édaphiques liées a

I’accumulation de la matieére organique créent des environnements insoutenables pour
le tremble, qui tolere mal les conditions d’inondations et les sols froids (Krasny et al.,

1988; Landhéusser et al., 2006). Les foréts de la région ont ainsi tendance a converger

vers des tourbieres ouvertes dominées par les sphaignes (Sphagnum spp.) et I’épinette

noire (Belleau et al., 2011; Lecomte & Bergeron, 2005), qui tolérent mieux ces

conditions.

L’objectif principal de cette étude était d’évaluer I’impact des chemins de gravier sur
I’épaisseur de la couche organique et la distribution du tremble, dans un paysage de la
forét boréale coniférienne situé sur la ceinture d’argile (Québec, Canada). Dans notre
paysage d’étude, le réseau de chemins s’étend sur pres de 10 500 km, et environ 3 500
km de ce réseau est constitu¢ de chemins en gravier. Les communautés dominées par

les bryophytes, telles que celles retrouvées dans la ceinture d’argile, sont connues pour
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étre particulierement susceptibles a la poussiére provenant de ces chemins (Farmer,

1993; Santelmann & Gorham, 1988), et aux effets de bordures (Fenton et al., 2003;

Harper et al., 2015; Moen & Jonsson, 2003). Dans le méme temps, les bordures de ces

chemins peuvent fournir un habitat favorable au tremble (Ackerman & Breen, 2016;

McKendrick, 2002). Dans une précédente ¢tude (Chapitre 3), nous avons montré que

les chemins jouaient parfois le role de couloirs d’habitat pour le tremble, lui permettant
de s’¢établir dans des matrices d’habitats défavorables, généralement caractérisées par
la présence de dépdts organiques épais. Dans cette étude, nous évaluons plus en détail
les relations entre 1’épaisseur de la couche organique, la distribution du tremble et la

présence des chemins en répondant aux questions suivantes :

1) Est-ce que DI’épaisseur de la couche organique (ci-aprées ECO) impacte la

distribution du tremble dans le paysage d’étude ?

2) Est-ce que les chemins forestiers impactent I’ECO via le transport de particules

minérales depuis les chemins, favorisant ainsi 1’établissement du tremble ?

3) Est-ce que I’'impact des chemins sur I’ECO peut expliquer la distribution du
tremble le long du réseau routier, et notamment le réle de couloir d’habitat des

chemins ?

Nous supposons : 1) que les dépodts organiques épais (> 30cm, cf. Gewehr et al., 2014)

limitent la présence du tremble dans notre paysage d’étude; 2) que le transport de sol
minéral depuis les chemins réduit ’ECO en bordure des chemins, et favorise
I’établissement du tremble; 3) que la réduction de I’ECO en bordure des chemins

explique leur role de couloir d’habitat pour le tremble.
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4.3 Matériel et méthodes

4.3.1 Aire d’étude

L’aire d’étude (49°- 49°50°N ; 78°- 79°30°0) couvre un territoire de 10 930 km?. Elle
est située sur la ceinture d’argile du Québec et de I’Ontario qui s’est mise en place lors

du drainage du lac proglaciaire Ojibway, il y a environ 8000 ans (Veillette, 1994). La

topographie est plane, et les principaux types de dépots de surface sont des dépots

organiques (45%), des argiles (35%) et des tills (12%). Le climat est de type subpolaire

subhumide, continental (Blouin & Berger, 2005). Les précipitations annuelles
moyennes sont de 909 mm, dont 29% sous forme de neige. La température annuelle
moyenne est de 0°C (£ 2,9°C) (données de la station météorologique de Joutel pour la

période 1981-2010 (EC, 2022)). L aire d’étude est située dans la pessiére a mousses de

I’ouest du Québec, qui correspond a la subdivision bioclimatique Mésoboréale du

biome boréal canadien (Baldwin et al., 2012). La végétation y est largement dominée

par I’épinette noire (Picea mariana (Mill.) BSP.). Le pin gris (Pinus banksiana Lamb.)
et le tremble sont ¢galement abondants, et forment des peuplements purs ou mélangés

avec I’épinette noire.

4.3.2 Epaisseur de la couche organique et distribution du tremble

Avant de déterminer si la distribution du tremble le long du réseau routier, et plus
particulierement, le role de couloir d’habitat des chemins s’explique par la réduction
de I’épaisseur de la couche organique (ECO) en bordures des chemins, nous avons dans
un premier temps chercher a confirmer que les dépots organiques épais limitent la
présence du tremble dans notre paysage d’étude, en effectuant une régression logistique

de la présence du tremble en fonction de I’ECO.
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4.3.2.1 Base de données

Les données de présence/absence du tremble ont été obtenues a partir du systéme
d’information forestiére par tesselle (SIFORT). Cette base de données est composée
d’unités polygonales (i.e. tesselles) d’une superficie d’environ 14 ha. Les tesselles
contiennent, entre autres, des informations sur la composition des peuplements
forestiers. Ces informations sont-elles mémes issues des cartes forestieres produites par
le gouvernement du Québec depuis 1970, dans le cadre du programme d’inventaire
forestier décennal. Bien que les données de composition forestiére soient généralisées
a ’ensemble de la superficie des tesselles (14 ha), elles représentent en réalité la
composition du peuplement situé au point central de chaque tesselle sur les cartes

forestiéres.

Seules les données SIFORT les plus récentes (i.e. 4° inventaire forestier) ont été
utilisées pour établir la distribution du tremble. Le tremble a été noté « présent » dans
les observations ou la composition forestiere était identifiée comme « PT » (peuplier
faux-tremble) ou « PE » (peupliers). Le groupement « PE » correspond a la présence
du peuplier faux-tremble et du peuplier baumier (Populus balsamifera L.). En
revanche, le tremble a €té¢ noté « absent » dans les observations ou la composition
foresticre était identifiée comme « FI» (feuillus intolérants). Le groupement « FI »
correspond a des compositions forestiéres incluant ou non la présence du tremble, c’est-
a-dire des peuplements de bouleaux blancs (Betula papyrifera Marsh.) et de trembles,

ou des peuplements de bouleaux blancs et de peupliers baumiers (MFFP, 2015).

Considérer que le tremble est absent dans ces observations sous-estime donc
potentiellement sa présence. Cependant, seules 567 observations étaient identifiées
comme « FI» sur les 77 935 observations contenues dans notre base de données
(0,7%). Nous estimons donc que notre choix d’attribuer la mention « absent » aux

observations « FI » a eu peu d’incidence sur 1’analyse des données.
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Les données d’épaisseur de la couche organique (ECO) ont été obtenues a partir de la

carte de paludification des sols crée par Mansuy et al. (2018). Succinctement, les

auteurs ont créé une carte prédictive de ’ECO pour une région de 180 000 km? située
dans la pessiére a mousses de 1’ouest du Québec, a partir d’une base de données
contenant 13 944 mesures géoréférencées d’épaisseur de la couche organique, avec une
résolution de 30 m. Notre paysage d’étude étant entierement compris dans 1 aire

d’étude de Mansuy et al. (2018), toutes les données d’ECO ont été obtenues a partir de

leur carte. Cependant, seules les données intersectant le centre des tesselles ont été

extraites, afin de respecter la nature ponctuelle de la base de données SIFORT.

4.3.2.2 Analyse des données

Afin de déterminer si la présence du tremble est limitée par 1’épaisseur de la couche
organique a I’échelle de notre paysage d’étude, une régression logistique a été effectuée

dans la bibliotheque « stats » du logiciel R (R Core Team, 2020). Notre base de données

contenait initialement 77 935 observations, mais la régression logistique a été effectuée
sur 61 267 observations. D’une part, toutes les observations correspondant a des
terrains non forestiers (e.g. lacs, gravieres, infrastructures anthropiques) ont été exclues
de notre base de données, soit 3 013 observations. D’autre part, toutes les observations
correspondant a des peuplements de moins de 7 m de hauteur ont été exclues (13 655
observations), car il n’est pas obligatoire de leur attribuer une composition dans le cadre

des inventaires forestiers (MFFP, 2015). Une fois I’ensemble de ces données exclues,

seules 156 observations identifiées comme « FI» demeurent dans notre base de

données (0,3%).
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4.3.3 Chemins forestiers et épaisseur de la couche organique

Apres avoir déterminer si les dépots organiques €pais limitent la présence du tremble
dans notre paysage, nous avons déterminer si les chemins de gravier induisent une
réduction de ’ECO, en comparant I’ECO a différentes distances des chemins dans 27
peuplements. Nous avons ensuite déterminé si la réduction de I’ECO le long des
chemins pouvait expliquer la distribution du tremble le long du réseau routier, en
comparant I’ECO a différentes distances des chemins dans des couloirs d’habitat, des
peuplements de tremble (i.e. habitat favorable) et des peuplements témoins (i.e. habitat

défavorable).

4.3.3.1 Echantillonnage des peuplements

La méthodologie employée pour sélectionner les peuplements de tremble est détaillée
dans le Chapitre 3. Succinctement, 19 peuplements de tremble situés en bordure de
chemin ont été sélectionnés aléatoirement, a partir d’un inventaire de la végétation
effectué le long du réseau routier en 2018 (Figure 4.1). Les caractéristiques écologiques
des peuplements sont décrites dans le tableau S4.1. Dans chaque peuplement, un
transect de 10 x 100 m a été placé parallelement au chemin et un second
perpendiculairement a celui-ci. Le point de départ des deux transects correspond au
centre du peuplement (i.e. transect en L). Chaque transect a été divisé€ en 10 placettes
de 10 x 10 m. Dans chaque placette, 1’épaisseur de la couche organique (ECO) a été
mesurée a 1’aide d’une tariére Edelman (i.e. sonde pédologique manuelle), sur une
profondeur maximale de 120 cm. Lorsqu’un fossé était présent sur les transects
paralleles aux chemins, les mesures d’ECO ont été faites avant le fossé afin d’étre en
mesure d’observer I’effet des chemins sur I’ECO. En outre, un peuplement ne

contenant pas de tremble (i.e. peuplement témoin) a été échantillonné selon la méme
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méthodologie, pour chaque portion de chemin jouant le role fonctionnel de couloir
d’habitat pour le tremble, soit 8 peuplements au total (Figure 4.1, Tableau S4.1).
Finalement, des descriptions des profils de sols ont été effectuées sur une profondeur
de 50 cm dans 4 peuplements ou les chemins constituent des couloirs d’habitat
(Tableau S4.1), afin de déterminer si du sol minéral a été transporté depuis les chemins.
Dans chacun de ces 4 peuplements, une premicre description a été effectuée a une

distance de 5 m du chemin, et une seconde a été faite a une distance de 25 m.
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Figure 4.1 : Localisation des chemins forestiers et des peuplements échantillonnés dans
le paysage d'é¢tude. Les peuplements échantillonnés comprennent 19 peuplements de
peuplier faux-tremble situés en bordure de chemins, ainsi que 8 peuplements ne
contenant pas de peuplier faux-tremble (i.e. peuplements témoins).

4.3.3.2 Analyse des données

L’impact des chemins sur ’ECO a été évalué en comparant ’ECO a différentes

distances des chemins via un test de Friedman. Pour cette analyse, les données du
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transect T17B-3300 ont été exclues, car ’ECO n’a pas ét€¢ mesurée systématiquement
avant le fossé dans le transect parall¢le au chemin. Les données des transects paralleles
ont été regroupées en une seule classe de distance (0 m), alors que les données des
transects perpendiculaires ont ét¢ divisées en deux classes de distance (10 m et >10 m).
Ces classes de distances ont été utilisées, car I’effet des chemins sur 1’abondance du
tremble s’étend jusqu’a 10 m dans notre aire d’étude (Chapitre 3). Nous supposons
donc que si I’ECO est le facteur limitant 1’établissement du tremble loin des chemins,
I’effet des chemins sur I’épaisseur de la couche organique devrait lui aussi s’étendre
jusqu’a 10 m. Un test post hoc exact (Eisinga et al., 2017) avec correction de Holm a
ensuite été effectué pour déterminer entre quelles classes de distance I’ECO variait de
maniere significative. Les analyses ont été effectuées dans les bibliotheques « rstatix »

et « PMCMRplus » du logiciel R.

Pour déterminer si I’influence des chemins sur I’ECO peut expliquer la distribution du
tremble le long du réseau routier, I’ECO selon la distance aux chemins a été comparée
entre 3 types d’habitats : 1) les habitats ARF ou les chemins ne jouent aucun rdle
fonctionnel, et qui correspondent aux peuplements ou le tremble est présent a proximité
et loin des chemins; 2) les couloirs d’habitat (CH), qui correspondent aux peuplements
ou le tremble est présent a proximité des chemins, mais est rare ou absent loin des
chemins; 3) les habitats témoins (TE), qui correspondent aux peuplements ou le tremble
est absent a proximité et loin des chemins. Afin de simplifier I’interprétation des
résultats, les classes de distance 0 m et 10 m ont été regroupées en une seule classe de
distance de moins de 10 m pour cette analyse (<10 m). La comparaison de ’ECO selon
la distance aux chemins entre les 3 types d’habitat a été effectuée a I’aide d’un modele
linéaire mixte, suivi d’'une ANOVA. Afin de respecter les conditions d’application de
ces analyses, une transformation logarithmique a été utilisée sur les données d’ECO.
L’homogénéité de la variance et la normalité des résidus ont été évalués avec un test
de Levene et de Shapiro-Wilk, respectivement. Un test post hoc de Tukey a ensuite été

effectué pour déterminer entre quels types d’habitat (ARF, CH, TE) et classes de
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distance (<10 m, >10 m), I’ECO variait de mani¢re significative. Les analyses ont été

effectuées dans les bibliothéques « Ime4 », « car » et « emmeans » du logiciel R.

Dans les 4 peuplements ou les descriptions de profils de sol ont été¢ faites pour
déterminer si du sol minéral avait été transporté depuis les chemins, un test de Student
pour échantillons appariés a été employé pour comparer I’épaisseur moyenne de la
couche organique 2 5 m et 25 m des chemins. Ces peuplements incluent le transect
T17B-3300, qui a été conservé pour cette analyse. Etant donné que nous supposons que
I’ECO est plus faible a 5 m qu’a 25 m des chemins, un test unilatéral a été préféré a un
test bilatéral afin d’augmenter la puissance du test. Les données d’épaisseur de la
couche organique ont été transformées via une fonction logarithmique, afin de
respecter les conditions d’applications du test de Student pour échantillons appariés.
La normalité des différences a été vérifiée a 1’aide d’un test de Shapiro-Wilk. Les

analyses ont été effectuées dans la bibliothéque « rstatix » du logiciel R.

4.3.4 Sol minéral et germination du tremble : dispositif expérimental

Apres avoir déterminer si les chemins de gravier induisent une réduction de I’ECO via
le transport de particules minérales depuis les chemins, nous avons finalement cherché
a déterminer si ce sol minéral permet au tremble de s’établir en bordure de chemins.
Pour ce faire, un dispositif expérimental visant a tester 1’effet du type de substrat sur la
germination du tremble, a été mis en place a la Forét d’enseignement et de recherche
du lac Duparquet (FERLD) lors de 1’été 2021. Ce dispositif expérimental comprenait

4 types de substrat (i.e. traitements) soit :
1) Sol minéral uniquement

2) Mousses vivantes recouvertes de 2 cm de sol minéral
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3) Mousses vivantes recouvertes de 0,5 cm de sol minéral
4) Mousses vivantes uniquement

Le sol minéral a été prélevé en bordure des chemins forestiers, alors que les mousses
vivantes ont été prélevées dans les peuplements adjacents aux chemins, et ce, dans trois
peuplements différents situés sur des dépots organiques. Chacun des 4 traitements a été
répliqué 21 fois. Douze graines de tremble ont été¢ semées le 18 aott, dans chacun des
84 pots de notre dispositif expérimental. Un suivi de la germination a été effectué
jusqu’au 21 septembre. Les graines de tremble ont été obtenues aupres du Centre
national de semences forestiéres (CNSF). Elles ont été prélevées en 2018 sur 9 arbres
différents, dans la Forét expérimentale Acadia (FEA) au Nouveau-Brunswick. Le taux
de viabilité des graines de tremble a été estimé en 2021 avant la mise en place du
dispositif expérimental, a 96,7%. Le nombre de germinations a été comparé
statistiquement entre les traitements a 1’aide d’un test de Kruskal-Wallis, et d’un test
post-hoc de Dunn avec correction de Holm. Ces analyses ont été effectués dans la

bibliothéque « GmAMisc » du logiciel R.

4.4 Résultats

4.4.1 Epaisseur de la couche organique et distribution du tremble

A I’échelle du paysage d’étude, la régression logistique a permis de démontrer que la
probabilité de présence du tremble varie en fonction de I’épaisseur de la couche
organique (X*> =12 332, p < 0,001; Figure 4.2). Le mod¢le indique que la probabilité
de présence du tremble est de I’ordre de 80% pour une épaisseur de la couche organique
(ECO) égale a 0 cm, de 40% pour une ECO égale a 20 cm, de 10% pour une ECO égale

a 40 cm, et de 0% pour une ECO égale a 60 cm. Les intervalles de confiance a 95% du
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modele sont néanmoins trés étendus pour des épaisseurs de la couche organique
inférieures a 50 cm (Figure 4.2), ce qui indique un mauvais ajustement du modele.
Cependant, notre mod¢le indique avec fiabilité que la probabilit¢ de présence du
tremble est quasiment nulle, lorsque la couche organique a une épaisseur de 50 cm ou

plus.

Figure 4.2 : Probabilité¢ de présence du peuplier faux-tremble selon 1’épaisseur de la
couche organique. La ligne bleue représente la courbe de régression logistique. Les
lignes rouges représentent les intervalles de confiance a 95%. Les cercles représentent
les observations de présence/absence du peuplier faux-tremble.

4.4.2 Chemins forestiers et épaisseur de la couche organique

Dans les 27 peuplements échantillonnés en bordure de chemins, le test de Friedman
permis de démontrer que 1’épaisseur de la couche organique (ECO) varie
significativement en fonction de la distance aux chemins (X?=13,2,dl=2,p=1,39 x
1073). L épaisseur de la couche organique est plus faible a proximité des chemins que

loin de ces derniers (Figure 4.3). La valeur médiane de 1’épaisseur de la couche
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organique est de ’ordre de 14 cm a 0 et 10 m des chemins, contre 28,7 cm au-dela de

10 m (i.e. classe de distance >10 m).

Figure 4.3 : Epaisseur de la couche organique (ECO) selon la distance aux chemins
forestiers. Les transects paralleles aux chemins forment une seule classe de distance (0
m). Les transects perpendiculaires aux chemins sont divisés en deux classes de distance
(10 m et >10 m). Les résultats du test de Friedman sont montrés. Le symbole ** indique
les différences significatives entre les classes de distance selon les résultats du test post-
hoc exact avec correction de Holm (p <0,01).

Les résultats de ’ANOVA effectuée sur les habitats ou les chemins ne jouent aucun
role fonctionnel (ARF), ou ils constituent des couloirs d’habitat (CH), et les habitats
témoins (TE), indiquent eux aussi des différences significatives d’ECO selon la
distance aux chemins (X*>= 37,8, dl =5, p = 4,16 x 107; Figure 4.4). De plus, ’'ECO
semble pouvoir expliquer la distribution du tremble le long du réseau routier. Ainsi,
I’ECO ne varie pas significativement selon la distance aux chemins pour les habitats
AREF, ou le tremble est présent a la fois a proximité et loin des chemins (Figure 4.4).
La valeur moyenne de I’ECO pour ces habitats est de Iordre de 10 cm, ce qui
correspond d’aprés notre modele de régression logistique a une probabilité de présence
du tremble supérieure a 60%. De la méme mani¢re, ’ECO ne varie pas

significativement selon la distance aux chemins pour les habitats TE, ou le tremble est
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absent. La valeur moyenne de I’ECO pour ces habitats est de 1’ordre de 50 cm, ce qui
correspond a une probabilit¢ de présence du tremble quasiment nulle (Figure 4.2).
L’ECO varie par contre significativement selon la distance aux chemins pour les
habitats CH (Figure 4.4), ou le tremble est abondant a proximité des chemins, mais peu
abondant ou absent loin de ces derniers. Dans ces habitats, la valeur moyenne de ’ECO
a moins de 10 m des chemins est de 10 cm, et elle ne différe pas significativement des
valeurs d’ECO des habitats ARF. A plus de 10 m des chemins, la valeur moyenne de
I’ECO est de 35 cm, et elle ne différe pas significativement des habitats TE (Figure
4.4).
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Figure 4.4 : Epaisseur de la couche organique (ECO) selon la distance aux chemins
forestiers estimée par le modéle linéaire mixte, pour les habitats ou les chemins ne
jouent aucun rdle fonctionnel (ARF), ou ils jouent le role de couloir d’habitat (CH), et
pour les habitats témoins (TE). Pour chaque type d’habitats, la distance aux chemins
est divisée en deux classes (<10 m et >10 m). Les barres grises représentent les
intervalles de confiance a 95 %. Les résultats de ’ANOVA sont montrés. Les
symboles °, * et ** indiquent les différences significatives entre les groupes selon les
résultats du test post-hoc de Tukey (respectivement, p < 0,1, p <0,05 et p <0,001).

Les descriptions de profils de sol effectuées dans 4 peuplements CH (Tableau S4.2),
ont permis de confirmer la présence de sol minéral transporté depuis les chemins, et
son influence sur 1’épaisseur de la couche organique. Les résultats du test de Student
pour échantillons appariés indiquent une différence statistique significative d’épaisseur
de la couche organique selon la distance aux chemins (T =2.47,d1=3,p=4,51x 10
2). L’épaisseur de la couche organique est plus faible a proximité des chemins que loin
de ces derniers (Figure 4.5). L’épaisseur moyenne de la couche organique a 5 m des
chemins est de 6,8 cm (£ 3), contre 41 cm (£ 7) a 25 m des chemins. Ces valeurs sont

en accord avec les valeurs médianes d’ECO mesurées dans les peuplements CH (Figure
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4.4). Laréduction de I’ECO a proximité des chemins est due au transport de sol minéral
depuis les chemins. Une couche de sol minéral allant de 1 a 7 cm d’épaisseur a en effet

¢été observée dans les 4 peuplements échantillonnés (Tableau S4.2).

Figure 4.5 : Epaisseur moyenne de la couche organique (ECO) a4 5 m et 25 m des
chemins forestiers, d’apres les profils de sol effectués dans 4 peuplements ou les
chemins jouent le role fonctionnel de couloir d’habitat. Les barres d’erreurs
représentent les erreurs types. Les résultats du test de Student pour échantillons
appariés sont indiqués.

4.4.3 Sol minéral et germination du tremble

Le dispositif expérimental mis en place a la FERLD indique un effet significatif du
type de substrat (i.e. traitement) sur la germination du tremble (Kruskal-Wallis : H =
47,97,dl1=3, p=2,16 x 10"'%). Le traitement comprenant uniquement du sol minéral
permet une meilleure germination du tremble que tous les autres traitements (Figure

4.6). Le taux de germination moyen pour ce traitement est de 64,7%. La germination
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du tremble est également plus importante lorsqu’une couche de 2 cm de sol minéral
recouvre les mousses vivantes, que lorsque le substrat est constitué uniquement de
mousses vivantes (Figure 4.6). Par contre, la germination du tremble ne différe pas
entre le traitement comprenant uniquement des mousses vivantes et le traitement
comprenant des mousses vivantes recouvertes de 0,5 cm de sol minéral. Le taux de
germination moyen pour le traitement comprenant 2 cm de sol minéral est de 25%
contre respectivement, 8,3% et 5,2%, pour le traitement comprenant 0,5 cm de sol

minéral et pour le traitement comprenant uniquement des mousses vivantes.

Figure 4.6 : Nombre de semis de peuplier faux-tremble selon le type de substrat (i.e.
traitement). Les résultats du test de Kruskal-Wallis sont indiqués. Les symboles * et
*** indiquent les différences significatives entre les traitements selon les résultats du
test post-hoc de Dunn avec correction de Holm (respectivement, p < 0,05 et p <0,001).



86

4.5 Discussion

4.5.1 Epaisseur de la couche organique et distribution du tremble

Tel que nous le supposions, les dépots organiques épais limitent la présence du tremble
dans notre paysage d’étude (Figure 4.2). Dans la ceinture d’argile du Québec et de
I’Ontario, une épaisse couche de maticre organique tend a s’accumuler sur les sols

forestiers au cours du temps (Fenton et al., 2005). Cette accumulation de matiére

organique s’accompagne d’une baisse de la température du sol et de la disponibilité en

nutriments, ainsi que d’une remontée de la nappe phréatique (Prescott et al., 2000;

Simard et al., 2007; van Cleve et al., 1983), créant des conditions défavorables a

I’établissement et a la croissance du tremble (Gewehr et al., 2014; Lafleur et al., 2015).

Des températures de 5°C peuvent notamment inhiber la croissance racinaire, et

diminuer la photosynthése et 1’absorption de 1’eau par les semis (Landhéusser et al.,

2001; Wan et al., 1999), alors que des températures de 8°C et moins inhibent

I’émergence et la croissance des drageons (Landhéusser et al., 2006). De plus, bien que

le tremble puisse survivre plusieurs semaines sur un sol saturé en eau (Landhéusser et

al., 2003), il résiste mal aux conditions d’inondations en raison de son incapacité a

former des racines adventives (Krasny et al., 1988; Schier & Campbell, 1976).

D’apres nos résultats, la distribution du tremble dans notre paysage d’étude s’étend sur
un gradient d’épaisseur de la couche organique allant de 1 a 60 cm (Figure 4.2). Les
valeurs de notre gradient sont plus étendues que celles rapportées par Gewehr et al.
(2014). Ces auteurs ont en effet montré que dans la ceinture d’argile du Québec, la
distribution du tremble a I’échelle du paysage était limitée a un gradient d’épaisseur de

la couche organique compris entre 1 et 30 cm. Les résultats de Gewehr et al. (2014)

sont similaires a ceux de Lafleur et al. (2015), a I’effet qu’une couche organique

supérieure a 25 cm d’épaisseur limite fortement 1’établissement du tremble par graines
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et par drageonnement. Le gradient d’épaisseur de la couche organique plus étendu que
nous observons dans notre étude, refléte probablement le mauvais ajustement de notre
modele de régression logistique pour des épaisseurs de la couche organique inférieures

a 50 cm.

Deux raisons principales peuvent expliquer le mauvais ajustement de notre modele.

D’une part, le modéle de Mansuy et al. (2018) présente une faible performance pour

prédire des épaisseurs de la couche organique comprises entre 0 et 20 cm et entre 20 et
40 cm, comparativement aux prédictions supérieures a 40 cm d’épaisseur
(respectivement, R? = 0,041, R? = 0,209 et R = 0,793). Cela a di augmenter la valeur
maximale de notre gradient, ainsi que la valeur supérieure de I’intervalle de confiance.
D’autre part, I’absence du tremble peut étre liée a d’autres facteurs que 1’épaisseur de
la couche organique, tels que le type de dépdts de surface ou 1’age des peuplements

(Belleau et al., 2011; Bergeron & Bouchard, 1984; Lecomte & Bergeron, 2005). Cette

absence du tremble dans des peuplements présentant une couche organique peu épaisse
en raison de facteurs confondants, a dii tendre a accroitre la valeur inférieure de

I’intervalle de confiance de notre modéle.

4.5.2 Chemins forestiers et épaisseur de la couche organique

Les chemins forestiers ont un impact sur 1’épaisseur de la couche organique. Cette
derniere est plus faible a proximité (0-10 m) que loin des chemins (plus de 10 m)
(Figures 4.3 et 4.5), en raison de la perturbation du sol lors de leur construction (Harper
et al., 2005), et du transport de sol minéral depuis les chemins (Tableau S4.2). Les

chemins en gravier, tels que ceux présents dans notre aire d’étude, sont connus pour
avoir un impact chronique et cumulatif sur les écosystémes adjacents via le dépdt de

particules (Myers-Smith et al., 2006; Santelmann & Gorham, 1988). Dans les milieux
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acides et pauvres en nutriments, le sol minéral transporté depuis les chemins augmente
notamment la disponibilité en nutriments et le pH du sol, et tend & diminuer son
humidité en raison de sa faible capacité de rétention d’eau comparativement au sol

organique (Auerbach et al., 1997; Johnston & Johnston, 2004; Kalisz & Powell, 2003;

Miiellerova et al., 2011). Les conditions environnementales deviennent ainsi moins

soutenables pour les mousses acidophiles telles que les sphaignes (Sphagnum spp.),

dont I’abondance est fortement réduite en bordure de chemins (Clymo, 1973; Spatt &

Miller, 1981; Walker & Everett, 1987). A I’inverse, les conditions deviennent

davantage favorables au tremble qui présente une meilleure croissance sur les sols peu
acides ou neutres, et riches en nutriments notamment en calcium et en azote

(DesRochers et al., 2003; Gifford, 1967; Stoeckeler, 1960). Les bordures de chemins

sont de plus caractérisées par une température du sol plus élevée (Gill et al., 2014;

Trombulak & Frissell, 2000), qui doit contribuer a augmenter la vitesse de

décomposition de la matiére organique et la croissance du tremble (Auerbach et al.,

1997; Landhdusser et al., 2006). En outre, une fois établi le tremble peut exercer une

rétroaction positive sur son environnement en accélérant le cycle des nutriments, via
un changement de composition de la macrofaune du sol et une augmentation de la

qualité¢ de la litiecre (Laganiere et al., 2009, 2010), et en limitant la couverture des

sphaignes (Fenton et al., 2005). Le tremble contribue ainsi lui-méme a limiter

I’épaisseur de la couche organique (Légaré et al., 2005), et facilite son établissement

subséquent le long des chemins.

L’impact des chemins de gravier sur I’épaisseur de la couche organique s’étend jusqu’a
une dizaine de metres dans notre aire d’étude (Figures 4.3 et 4.5). Ces résultats sont en

accord avec ceux rapportés dans la littérature. En Alaska, Walker & Everett (1987) ont

estimé que 70 a 75% des dépots de particules se faisaient a moins de 10 m des chemins

de gravier. De la méme maniere, Spatt & Miller (1981), Meininger & Spatt (1988) et

Ackerman & Finlay (2019) ont noté une diminution exponentielle du taux de

déposition de la poussiére avec la distance aux chemins. Dans le Dakota du Nord,
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Creuzer et al. (2016) ont eux aussi observé une charge de particules plus ¢élevée a 10 m

qu’a 80 m des chemins de gravier, une tendance qui est exacerbée par 1’intensité du

trafic. Finalement en Su¢de, Tamm & Troedsson (1955) ont également noté une forte

diminution des dépots de particules au-dela de 10 m des chemins de gravier.

4.5.3 Sol minéral et germination du tremble

Le sol minéral transporté depuis les chemins forestiers peut favoriser 1’établissement
du tremble par graines (Figure 4.6). Ces résultats supportent les observations

d’Ackerman & Breen (2016) dans quatre peuplements de tremble sur des chemins et

des remblais de gravier, au-dela de la limite nordique de I’espéce en Alaska. Ils ont
supposé que la présence du tremble était due au fait que le gravier a fourni des ilots de
substrat favorable a leur établissement et a leur croissance. Le sol minéral ou une fine
couche de matiere organique sont en effet connus pour constituer de bons lits de

germination (e.g. Landhiusser et al., 2010). A I’inverse, une épaisse couche de matiére

organique limite I’établissement du tremble (e.g. Lafleur et al., 2015). Cette différence

de qualité de substrats est notamment due aux différences d’humidité du sol (Johnstone

& Chapin, 2006), le facteur le plus critique pour la germination et la survie des semis

(Faust, 1936; Moss, 1938). La matiere organique tend a présenter des fluctuations

d’humidité plus importantes que le sol minéral (Duchesne & Sirois, 1995), en raison

de sa plus grande porosité (Greene et al., 1999). Les semis de tremble sont sensibles

aux variations d’humidit¢ de la couche de surface (Moss, 1938), car le lent

développement des radicules les rend particulierement vulnérables a la dessiccation

(Wolken et al., 2010). Ainsi en 1’absence d’une humidité suffisante et continue, la

germination des graines peut étre inhibée, et la survie et la croissance des semis

fortement entravées (McDonough, 1979).
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4.5.4 Distribution du tremble le long du réseau routier

La réduction de 1’épaisseur de la couche organique (ECO) en bordure des chemins via
I’apport de particules minérales, aide a expliquer leur réle de couloirs d’habitat pour le
tremble. Dans notre aire d’étude, les chemins constituant des couloirs d’habitat sont
généralement situés dans des matrices caractérisées par la présence de dépdts
organiques épais (Chapitre 3). Or, I’ECO en bordure de ces chemins est équivalente a
celle retrouvée dans les habitats favorables au tremble (Figure 4.4). L’ouverture du
couvert forestier, la perturbation du sol et I’apport de sol minéral lors de la construction
des chemins, ont di modifier les conditions environnementales et réduire I’ECO,

rendant les conditions peu soutenables pour les mousses acidophiles (Auerbach et al.,

1997), mais favorables au tremble (Chapitre 3). Le sol minéral transporté depuis les
chemins a notamment di créer des ilots de substrat permettant 1’établissement du

tremble par graines (Figure 4.6; Ackerman & Breen, 2016), étant donné qu’il est rare

sur les dépdts organiques épais (Figure 4.2; Marchais et al., 2022). Le tremble pouvant

produire des drageons des 1’dge de 1 ou 2 ans (Day, 1944; Perala, 1990), il a pu se
répandre rapidement le long du réseau routier une fois établi. L’ impact des chemins sur
I’ECO s’étendant seulement sur une dizaine de metres (Figures 4.3 et 4.5), et les dépots
organiques épais empéchant 1’établissement du tremble par graines et par drageons

dans les habitats adjacents (Figure 4.4; Lafleur et al., 2015), sa distribution s’est ainsi

retrouvée canalisée le long des chemins (Chapitre 3). Etant donné qu’une couche de
sol minéral inférieure a celle généralement observée dans les peuplements suffit a
favoriser 1’établissement du tremble (i.e. 2 cm vs 5 cm en moyenne; Figure 4.6, Tableau
S4.2), nous pouvons supposer qu’une grande partie du réseau routier de notre aire
d’¢étude constitue un habitat favorable au tremble. Cela pourrait expliquer sa forte

présence et abondance le long du réseau routier (Chapitre 3).
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4.6 Conclusion

La distribution du tremble dans notre paysage d’étude est contrainte par 1’épaisseur de
la couche organique, avec une probabilité de présence du tremble quasiment nulle pour
des dépdts de 50 cm d’épaisseur et plus. Le sol minéral transporté depuis les chemins
de gravier tend néanmoins a réduire 1’épaisseur de cette couche organique en bordure
des chemins, favorisant ainsi 1’établissement du tremble. Cette réduction de 1’épaisseur
de la couche organique semble pouvoir expliquer la distribution du tremble le long du

réseau routier, et notamment le r6le de couloir d’habitat des chemins.
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4.7 Matériel supplémentaire

Tableau S4.1 : Caractéristiques écologiques des peuplements échantillonnés et rdle
fonctionnel des chemins pour le peuplier faux-tremble. Les profils de sol ont été faits
dans les peuplements en gras. Les peuplements témoins sont en italique. La classe
d’age 120 correspond aux peuplements agés de 101 ans et plus. Lorsque plusieurs
compositions sont indiquées pour un méme transect, la distance entre parenthése
correspond a la distance au chemin. BP : bouleau blanc (Betula papyrifera Marsh.);
DH : dénudé humide; EN : épinette noire (Picea mariana (Mill.) BSP); FI : feuillus
intolérants (i.e. Populus tremuloides Michx. et B. papyrifera, ou Populus balsamifera
L. et B. papyrifera); FX : feuillus inconnus; ML : méleze laricin (Larix laricina (Du
Roi) K. Koch); PE : peupliers (i.e. P. tremuloides et P. balsamifera); PG : pin gris
(Pinus banksiana Lamb.); PT : peuplier faux-tremble (P. tremuloides); RX : résineux
inconnus; SB : sapin baumier (Abies balsamea (L.) Mill.).

g Dépot de : Role
ID Transect Composition Classe d'age Drainage fonctionnel du
surface .
chemin
AJ39-400 PTFXML 20-40 Argile Imparfait Aucun
AJ39-4200 PEPG 20-40 Argile Imparfait Aucun
T17-900 PTPT 20-40 Esker Modéré Aucun
T17-1100 PTPT (0-10m) / ENEN 20-40/ 40-60 Esker Modéré Aucun
(20-100m)
T17B-2200 SBSBBP 40-60 Sable Modéré Aucun
T38-300 PTPT 40-60 Argile Imparfait Aucun
T13-1900 ENEN 20-40 Organique Mauvais Habitat
Ti13-TE ENRX 20-40 Argile Imparfait -
T17B-200 PTBPEN 40-60 Esker Modéré Habitat
T17B-3300 ENEN 40-60 Argile Mauvais Habitat
T17B-TE ENEN 40-60 Esker Modeéré -
T24-2100 PGPG 60-80 Esker Modéré Habitat
124-TE PGPG 60-80 Esker Modéré -
T27-100 ENEN 60-80 Till Moraine Imparfait Habitat
T27-5000 ENEN 120 Organique  Tres mauvais Habitat
127-TE ENEN (?}(%r;)DH (10- 120/ - Organique Tres mauvais -
T41-100 DH - Organique Treés mauvais Habitat
T41-TE ENEN 120 Organique Mauvais -
T43-1600 ENEN 20-40 Argile Modéré Habitat
T43-4500 ENSBFI 20-40 Argile Modéré Habitat
T44-4400 ENSB 0-20 Sable Modéré Habitat
T43-TE ENEN 120 Organique Mauvais -
T45-2400 ENEN 0-20 Till_Moraine Modéré Habitat
T46-2400 ENEN 120 Organique Mauvais Habitat
T46-TE ENEN 120 Organique Mauvais -
T50-4500 ENEIEISES%%?)/ PH 120/ - Organique M"‘“mza:i ; izres Habitat

T50-TE ENEN 120 Organique Mauvais -
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Tableau S4.2 : Description des profils de sol dans 4 peuplements jouant le role de
couloir d’habitat pour le peuplier faux-tremble. Dans chaque peuplement, une
description a été faite 8 5 m et a 25 m du chemin. Toutes les descriptions ont été faites
sur une profondeur de 50 cm. Les horizons sont listés depuis la plus couche
superficielle vers la couche la plus profonde.

ID Dlstagce au Horizon Epaisseur Description
chemin (m) (cm)
Organique 17 Stade de décomposition intermédiaire
5 Minéral 7 Sable + gravier, sol transporté depuis
la route
T17B-3300 Organique 26 Stade de décomposition intermédiaire
Organique 14 Stade de décomposition peu avancé
25
Minéral 36 Argile non compactée
Organique 2 Stade de décomposition peu avancé
5 Minéral 7 Gravier, sol transporté depuis la route
T27-5000
Organique 41 Stade de décomposition avancé
25 Organique 50 Stade de décomposition peu avancé
Organique 2 Stade de décomposition peu avancé
Organique 5 Stade de décomposition intermédiaire
Minéral 6 Gravier, sol transporté depuis la route.
5
Organique 3 Stade de décomposition avancé
T45-2400
Minéral 19 Sable
Minéral 15 Sable + argile + limon
Organique 36 Stade de décomposition peu avancé
25
Organique 14 Stade de décomposition intermédiaire
Organique 1 Stade de décomposition peu avancé
Minéral 1 Sable + gravier, sol transporté depuis
5 la route
T46-2400 Organique 6 Stade de décomposition intermédiaire
Minéral 42 Argile compactée
25 Organique 50 Stade de décomposition peu avancé







CHAPITRE V

CONCLUSION GENERALE

5.1 Ladynamique récente d’expansion du peuplier faux-tremble

En I’espace de 40 ans, le recouvrement spatial du tremble a doublé dans notre paysage
d’étude de la ceinture d’argile, avec environ 6% du territoire occupé dans les années
1970, contre 12% dans les années 2010. Cette dynamique d’expansion, qui résulte
essentiellement de 1’exploitation foresticre, est en accord avec celle documentée dans

d’autres régions boréales (e.g. Brumelis & Carleton, 1988; Friedman & Reich, 2005;

Weir & Johnson, 1998) et avec les caractéristiques autoécologiques de 1’espece,

notamment sa stratégie reproductive et ses exigences édaphiques (Chapitre 1). En effet,
les coupes totales ont fortement favorisé le tremble sur les dépdts argileux, riches en
nutriments et relativement bien drainés, au sud de notre paysage d’étude, alors que
I’abondance des dépots organiques mal drainés et la plus faible occurrence des coupes

ont limité son expansion au nord (Marchais et al., 2022). Dans cette partie du paysage,

la construction, 1’entretien et 1’utilisation des chemins ont néanmoins créé des couloirs
d’habitat favorable au tremble via une réduction de 1’épaisseur de la couche organique,
permettant son expansion rapide le long du réseau routier (Chapitre 3 et 4). Ainsi, tel

que I’avaient supposé Grondin & Cimon (2003), les chemins forestiers ont favorisé

I’expansion du tremble vers le nord, dans des zones ou il est naturellement rare ou
absent. Le role prépondérant joué par 1’exploitation forestiere (i.e. coupes et chemins)

dans I’expansion du tremble, et les interactions potentielles entre cette expansion et la
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réponse des écosystémes aux changements globaux, soulévent de nombreuses
questions vis-a-vis de la dynamique future des foréts de la région, et des stratégies

d’aménagement a adopter.

5.2 Une dynamique future incertaine : les interactions entre 1’expansion du peuplier
faux-tremble et les impacts des changements globaux

En réponse aux changements climatiques, 1’activité des feux devrait augmenter dans

notre paysage d’étude (Boulanger et al., 2014; Boulanger et al., 2013), mais

I’expansion récente du tremble rend cette dynamique incertaine. En effet, les
projections de risque de feux intégrant une expansion des feuillus, concluent a une

rétroaction négative de la végétation sur 1’activité¢ des feux (Johnstone et al., 2011;

Krawchuk & Cumming, 2011; Terrier et al., 2013). L’ inflammabilité des feuillus étant

plus faible que celle des coniféres, une forte composante feuillue peut diminuer le

risque, la sévérité et la superficie des feux dans un paysage (Bernier et al., 2016;

Cumming, 2001; Hély et al., 2010; Krawchuk et al., 2006). Durant certaines périodes
chaudes de I’Holocéne, 1’¢lévation du risque de feux a ainsi été partiellement

compensée par I’abondance des feuillus (Brown & Giesecke, 2014; Girardin et al.,

2013a; Kelly et al., 2013). Néanmoins, le climat demeure le principal moteur de

’activité des feux dans notre région (Carcaillet et al., 2001), et la rétroaction exercée

par la végétation peut étre outrepassée lorsque les conditions météorologiques sont

particuliérement propices aux feux (Erni et al., 2017; Parks et al., 2015). La fréquence

de ces épisodes météorologiques risquant d’augmenter a 1’avenir (Wang et al., 2017;

Wang et al., 2015), la capacité du tremble a réguler I’activité des feux pourrait étre

réduite (mais voir Wang et al., 2023). De plus, le contrdle exercé par la végétation

feuillue étant plus faible au printemps et a I’automne (Hély et al., 2001; Wotton &

Flannigan, 1993), I’allongement anticipé de la saison des feux (Boulanger et al., 2014;

Hanes et al., 2019) pourrait également diminuer la capacité de régulation du tremble.
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Le futur régime de feux dépendra probablement du résultat net des interactions entre le

climat et la végétation.

Si la composition des foréts peut influencer le futur régime de feux, celui-ci peut en
retour modifier leur composition. La modification du régime de feux pourrait
notamment favoriser ou prévenir la migration de la forét mixte vers le nord, la transition
entre la forét mixte et coniférienne étant principalement contrdlée par la sévérité et la

superficie des feux (Bergeron et al., 2004). Une réduction de la sévérité¢ et de la

superficie des feux induite par 1’expansion du tremble créerait des conditions davantage
similaires a celles de la forét mixte, favorisant I’installation d’espéces non adaptées aux
feux tels que le sapin baumier (4bies balsamea (L.) Mill.), ou le ceédre blanc (Thuja

occidentalis L.) (Sims et al., 1990). De nombreux sites favorables a ces espéces sont

disponibles dans la forét coniférienne (Messaoud et al., 2007; Rayfield et al., 2021),
mais ne sont pas occupés en raison de la trop forte fréquence des feux séveres (Ali et

al., 2008; Jules et al., 2018). Une hausse de I’activité des feux induite par les

changements climatiques préviendrait donc probablement 1’expansion du sapin
baumier et du cedre blanc dans la forét coniférienne. En revanche, elle pourrait
favoriser le maintien et 1’expansion du tremble sur les sites suffisamment drainés

(Baltzer et al., 2021). Il apparait par contre peu probable qu’une hausse de 1’activité

des feux induise une expansion du tremble sur les dépdts organiques mal drainés, en

raison de la faible épaisseur de briilage anticipée sur ces dépdts (Augustin et al., 2022;

Terrier et al., 2015). Ces changements de composition potentiels sont importants a

prendre en compte dans les stratégies d’aménagement forestier, car ils pourraient

affecter la résilience des paysages.
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5.3 Les enjeux de composition et I’aménagement forestier

L’objectif de I’aménagement forestier durable étant d’assurer la santé a long terme des
écosystemes, 1’approche privilégiée consiste a maintenir, ou a ramener, les
caractéristiques des écosystémes aménagés dans leurs limites de variabilité naturelle

(Gauthier et al., 2008; Landres et al., 1999; Swanson et al., 1994). D’apres Grondin et

al. (2018), bien que notre paysage soit en dehors de ces limites en termes de
composition, celui-ci a conservé sa résilience et peut étre restauré avec des stratégies
d’aménagement adaptées. Néanmoins, dans le cas ou le futur régime de feux
permettrait I’établissement du sapin baumier, il pourrait s’avérer difficile de restaurer
la dominance de 1’épinette noire dans les zones d’expansion du tremble. La hausse
d’occurrence du tremble pourrait en effet faciliter I’installation du sapin baumier, étant
donné que I’établissement et la croissance du sapin sont favorisés dans les peuplements

de tremble (Arbour & Bergeron, 2011; Nagati et al., 2019), et que ces deux especes

tendent a occuper les sites mésiques (Messaoud et al., 2007). En présence d’une

régénération de sapin suffisante et en absence de perturbations séveres pendant une
longue période, une dynamique successionnelle « classique » de la forét mixte

(Bergeron, 2000) pourrait ultimement se mettre en place et conduire a la dominance du

sapin. De plus, ce phénoméne pourrait étre accentué par 1’exploitation forestiere,
notamment si celle-ci continue a favoriser 1’expansion du tremble sur les sites
mésiques, et si les coupes induisent un phénomene d’ensapinage comme celui observé

dans la forét mixte (Venier et al., 2014).

Afin de guider I’aménagement forestier, il semble important d’évaluer dans quelle
mesure ce scénario d’installation du sapin risque de se produire, en déterminant quel
taux d’expansion du tremble peut induire une diminution de I’activité des feux. A notre
connaissance, aucune étude n’a évalué ce taux. Néanmoins, la hausse d’abondance des

feuillus ayant été proposée comme mesure de mitigation du risque de feux (Astrup et
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al., 2018; Hirsch et al., 2004), Girardin & Terrier (2015) ont évalué le taux de

conversion nécessaire pour maintenir une activité des feux constante. Une hausse du
recouvrement de Populus spp. de 6% (taux optimal) a 13% (taux maximal) d’ici la fin
du XXIe siecle, par rapport a son recouvrement en 2001, devrait permettre de maintenir
un taux de brilage constant dans notre région. Cependant, ces auteurs ont estimé le
recouvrement de Populus spp. a environ 5% en 2001, alors qu’il était d’environ 12%

dans notre paysage. Cette différence résulte probablement des échelles spatiales

employées. En effet, la large zone de végétation de Girardin & Terrier (2015), qui
recouvre essentiellement la partie nordique de la zone boréale faiblement impactée par

les perturbations anthropiques (Stanojevic et al., 2006; Venier et al., 2014; Wells et al.,

2020), ne permet probablement pas de percevoir les changements de végétation
intervenus a 1’échelle d’un paysage. Ainsi, la proportion de Populus spp. estimée par
ces auteurs se rapproche davantage du recouvrement du tremble dans les années 1970
dans notre paysage d’étude (= 6%), ce qui implique que son expansion au cours des 40
dernieres années (+ 6%) pourrait déja étre suffisante pour maintenir un taux de briilage

constant. Il semble donc important de poursuivre le travail de Girardin & Terrier (2015)

aplus fine échelle spatiale, en partant éventuellement des taux d’expansion documentés
du tremble, pour déterminer s’ils induiront une hausse, une baisse ou une activité

constante des feux dans le contexte des changements climatiques.

En plus de I’éventuel risque d’expansion du sapin, les stratégies d’aménagement
devraient également prendre en compte la présence du tremble le long du réseau routier,
notamment si des traitements sylvicoles visant a contrer la paludification
successionnelle sont employés. Plusieurs études ayant soulevé le risque accru de
paludification associé aux coupes avec protection de la régénération et des sols (Fenton

et al., 2005; Lavoie et al., 2005), des traitements sylvicoles plus susceptibles de

controler cette paludification et de maintenir la productivité des peuplements ont été

proposés (Bergeron et al., 2007; Fenton et al., 2009; Lafleur et al., 2018). Ces

traitements, qui visent & mieux reproduire I’effet d’un feu sévere sur les sols, tendent a
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réduire 1’épaisseur de la couche organique (Henneb et al., 2015; Lafleur et al., 2016),

et a augmenter la température et I’aération du sol (Prévost, 1992; Sutton, 1993), créant

ainsi davantage de microsites favorables a 1’établissement et a la croissance de

I’épinette noire (Henneb et al., 2019; Lafleur et al., 2010a; Lafleur et al., 2011).

Cependant, de telles conditions étant également plus favorables a 1’établissement du

tremble par graines (Greene et al., 1999; Landhdusser et al., 2019), ces traitements

pourraient favoriser I’envahissement des peuplements (Nguyen-Xuan et al., 2000), a

partir des populations de tremble établies en bordure de chemin. De plus, si les racines
de ces trembles sont modérément endommagées lors de la préparation des sites, le

drageonnement pourrait également étre favorisé (Fraser et al., 2003; Fraser et al., 2004;

Lavertu et al., 1994). En outre, une fois établi le tremble pourrait autofaciliter son

maintien dans les peuplements, en limitant la couverture de sphaignes et en améliorant

le cycle des nutriments (Légaré et al., 2005). L’emploi de traitements sylvicoles

perturbant fortement le sol pourrait donc favoriser une nouvelle expansion du tremble,

qui est déja surabondant dans le paysage.

5.4 Recommandations

En réponse aux enjeux de composition soulevés précédemment, plusieurs
recommandations peuvent étre formulées. D’une part, des coupes partielles visant a
accélérer la succession vers une dominance d’épinette noire et a mieux reproduire les

caractéristiques structurelles des vieilles foréts (Bergeron et al., 2007; Fenton et al.,

2009), pourraient €tre employées dans la partie sud de notre paysage d’étude, ou les
coupes extensives ont fortement affecté la composition et la structure d’age des foréts

(Grondin et al., 2018; Marchais et al., 2022). D’autre part, les traitements visant a

maintenir la productivité des sites paludifiés pourraient étre différés dans le temps afin

de restaurer en partie la dominance de I’épinette noire, avant d’induire une nouvelle
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expansion du tremble. Néanmoins, ces traitements pourraient probablement é&tre
utilisés, avec un risque limit¢ d’expansion, dans des peuplements suffisamment
¢loignés des trembles établis en bordure de chemins. La réalisation d’une cartographie
exhaustive de la distribution du tremble le long du réseau routier, constituerait
vraisemblablement un outil utile pour la planification de ces traitements. A défaut, la
proximité des chemins de gravier pourrait éventuellement étre utilisée comme
« proxy » pour la présence du tremble, puisque ces chemins tendent a jouer un role de
couloirs d’habitat pour cette espece (Chapitre 3 et 4). Finalement, la capacit¢ du
tremble a coloniser les bordures de chemin devrait étre prise en compte dans la
planification du développement du réseau routier. Dans les zones ou la proximité
d’arbres semenciers induit un fort risque d’installation du tremble, la construction de
chemins de gravier devrait probablement étre évitée. Des chemins d’hiver pourraient
éventuellement leur étre préférés, puisque 'utilisation de matériaux endogenes tend a
limiter les modifications des conditions édaphiques en bordure de chemins (Berges et

al., 2013; Godefroid & Koedam, 2004).

5.5 Perspectives

Cette thése a permis d’approfondir nos connaissances sur la dynamique récente du
tremble dans la forét coniférienne de la ceinture d’argile, dans 1’est du Canada. Nos
résultats réaffirment I’importance de I’expansion du tremble suite aux perturbations
anthropiques, comme enjeu de composition dans la ceinture d’argile (Grondin &

Cimon, 2003; Marchais et al., 2020), et plus largement a 1’échelle de la forét

commerciale québécoise (Figure 5.1; Danneyrolles et al., 2019; Danneyrolles et al.,

2021). La hausse d’abondance du tremble pouvant interagir avec les impacts des
changements climatiques pour affecter la dynamique et la composition future des

foréts, la prise en compte de son expansion dans les modeles prédictifs semble
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importante. Des études évaluant le futur régime de feux en partant des taux documentés
d’expansion du tremble, pourraient notamment étre utiles pour mieux anticiper la
dynamique future de notre paysage. En outre, une attention particuliere devrait étre
portée a une meilleure compréhension de la dynamique épidémique de la livrée des
foréts, les épidémies de livrée étant un facteur commun a plusieurs cas de déclin du

tremble (Singer et al., 2019), notamment dans la forét boréale (Candau et al., 2002;

Hogg et al., 2002). Des études semblent par exemple étre nécessaires pour évaluer de

manicre robuste, I’impact relatif de la composition forestiére et des ennemis naturels

de la livrée, sur sa dynamique épidémique a long terme (Robert et al., 2020). Ces

informations sont importantes, car I’expansion du tremble dans notre paysage pourrait
entrainer une hausse de la durée et de la sévérité des épidémies (Charbonneau et al.,

2012).
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Figure 5.1 : Distribution du peuplier faux-tremble dans la forét commerciale
québécoise dans les années 1970 et 2010, d’apres le systéme d’information forestiere
par tesselle (SIFORT).

Cette theése a en outre permis de mettre en lumiere le role joué par les chemins forestiers
dans I’expansion du tremble, notamment via la réduction de 1’épaisseur de la couche
organique en bordure des chemins de gravier. L’impact des chemins demeure

néanmoins trés peu documenté dans la forét boréale (Franklin et al., 2021), et de plus

amples études sont nécessaires pour guider le développement du réseau routier. Une
attention particuliere devrait notamment étre portée au rdle potentiel des chemins
comme couloir de dispersion pour le tremble. En effet, bien que nos résultats n’aient
pas permis de démontrer un tel réle, la présence de peuplements de tremble le long de
la route Dalton en Alaska, au-dela de la limite de répartition nordique de 1’espéce et de

la barriere topographique de la chaine de montagnes Brooks, souligne le rdle que



104

peuvent jouer les véhicules comme vecteur de dispersion des graines de tremble

(Ackerman & Breen, 2016). La dispersion de graines par les véhicules pouvant parfois

s’effectuer sur plusieurs centaines de kilométres (Taylor et al., 2012), I’existence de ce

mécanisme de dispersion pourrait avoir des conséquences pour les stratégies de
développement du réseau routier. Il ne serait alors pas suffisant de considérer
uniquement la proximité des arbres semenciers pour évaluer le risque d’installation du
tremble. En outre, a notre connaissance, aucune ¢tude n’a évalué I’impact des chemins
d’hiver sur la distribution du tremble. Bien que 1’utilisation de matériaux endogénes
pour la construction des chemins puisse limiter les modifications des conditions

édaphiques (Berges et al., 2013; Godefroid & Koedam, 2004), il semble nécessaire

d’évaluer I’impact réel des chemins d’hiver avant d’envisager leur utilisation comme

alternative aux chemins de gravier.
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