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Résumeé
La composition forestiére des paysages de laforét de feuillus tolérants du nord-est de I’ Amérique
du Nord a subi de profondes transformations au cours des deux derniers siecles. Plus récemment,
un certain nombre de praticiens et de chercheurs ont signalé la présence accrue de gaules de hétre
a grandes feuilles (Fagus grandifolia Ehrh.) dans les peuplements de feuillus tolérants du sud du
Québec. Dans cette étude, nous avons examiné |’abondance du gaulis de hétre dans 72
peuplements de structure et d’ age différents composés majoritairement d érable a sucre (Acer
saccharum Marsh.) en fonction d'un spectre de perturbations beaucoup plus grand
gu’ ordinairement étudié et cela, en combinaison avec le statut nutritif des sols. La probabilité
d observer une forte abondance du hétre au stade gaulis est davantage associée aux peuplements
affectés par des perturbations dites partielles. L’installation du hétre semble défavorisée sur un
horizon de temps relativement long dans |es peuplements issus de coupes totales ou de feux, alors
gue son abondance est négativement liée a des conditions de sites propices, autres que la chimie
du sol, a I’ obtention de bonnes croissances chez les tiges d’ érable mature. Le nombre de gaules
de hétre dans | es peuplements inéquiennes soumis a un régime de coupes partielle est influencé a
lafois par le ratio C/N et la surface terriere en tiges marchandes de la canopée. L’ importance du
gaulis de hétre en terme de proportion par rapport a |’ érable est également fonction du ratio C/N
auquel s aoute la surface terriere en hétre de la canopée. Nos résultats combinés aux
connaissances scientifiques actuelles nous permettent d’ élaborer pour les érablieres situées au
nord de leur aire de distribution une hypothése successionnelle qui sous-tend que la combinaison
des perturbations intenses et partielles favoriserait la coexistence de |'érable et du hétre.

Finalement, nous discutons des implications pour I’ aménagment.



Bouffardetal. 4

I ntroduction

La composition forestiere des paysages de la forét de feuillus nordiques a subi de profondes
transformations au cours des deux siécles derniers (Whitney 1987; Bouchard et al. 1989; Foster
1992; Simard et Bouchard 1996; Foster et al. 1998; Nolet et al. 2001). Parmi les changements
détectés, plusieurs études basées sur des documents historiques montrent une augmentation de la
présence de I’ érable a sucre (Siccama 1971; Whitney 1987; Bouchard et al. 1989; Brisson et al.
1994; Abrams et Ruffner 1995; Jackson et al. 2000; Dyer 2001; Nolet et al. 2001; Bouffard et al.
2003). Bien que dga observé par Bouliane en 1962, un autre changement au niveau de la
composition forestiére semble actuellement prendre place dans la forét feuillue du Québec. En
effet, plusieurs praticiens ont remarqué une abondance plus grande de la régénération du hétre a
grandes feuilles dans les peuplements de feuillus tolérants depuis une vingtaine d’ années. A partir
d’ une approche par vecteurs de succession, Doyon et al. (2003) sont arrivés a la conclusion que
I” abondance du hétre serait ala hausse sur plus de 600 000 ha dans la seule région de I’ Outaouais.
Les travaux récents de Duchesne et al. (2005) font état que le gaulis de hétre (dhp < 9,1 cm)
aurait plus que doublé en 10 ans dans certains peuplements de feuillus tolérants du Québec, alors
que la fréguence des tiges d’ érable a sucre de moins de 20 cm diminuait de pres de 20 % durant
la méme période. Cette augmentation du hétre aux dépends de I’ érable inquiéte car la valeur
économique de cette essence est considérée, pour le moment du moins, comme étant beaucoup
MoinNs intéressante.

Il existe plusieurs facteurs qui peuvent favoriser le hétre aux dépens de |’ érable. En situation de
tres faible luminosité, ¢’ est-a-dire en I’absence d'ouvertures (Forcier 1975; Woods 1979) ou
encore en présence de tres petites trouees (Poulson et Platt 1996), la forte tolérance du hétre a

I'ombre lui procure un net avantage. Par ailleurs, le hétre semble également mieux adapté que
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I’ érable a des conditions de sols moins riches (Kobe et al. 2002) ou encore plus acides (Bouliane
1969). Ainsi, une faible teneur en calcium ou encore une forte concentration en aluminium des
sols n’'influence pas la mortalité et la croissance en diameétre des gaules de hétre (Kobe et al.
2002). A I’ opposé, la mortalité chez I’ érable augmente de fagon significative avec la diminution
dans le sol de la concentration en cations de calcium (Kobe et a. 1995; Kobe 1996; Kobe et al.
2002). La forte capacité du hétre a drageonner (Ward 1961; Forcier 1973; Bormann et Likens
1979; Held 1980) représente une autre stratégie intéressante qui permet a la fois a cet espece de
s établir sous couvert fermeé et de mieux compétitionner contre des essences a croissance plus
rapide advenant la venue d’'une perturbation, les gaules issues de drageons présentant une
meilleure croissance que celles issues de graines (Gardner et Mangel 1999). Une fois installée,
I”architecture particuliere des gaules de hétre de par leur grand étalement (Beaudet et Messier
1998), combinée a une profondeur de cime plus élevée que celle observée chez I’ érable (Canham
et al. 1994; Beaudet et al. 1999), permettent a cette essence de controler la compétition
environnante en genérant un ombrage tres important (Horn 1971; Canham et al. 1994).

Ces mécanismes sont tous directement affectés par les perturbations, c’est pourquoi nombre
d études ont cherché a comprendre le succes du hétre et/ou de I’ érable a sucre en fonction de la
dimension des trouées (Runkle 1989) ou de perturbations d’ envergure limitée (Batista et al. 1998;
Krasny et DiGregorio 2001; Arii et Lechowicz 2002). Poulson et Platt (1996) ont proposé un
modele simple de remplacement du hétre et de I'érable en fonctions des perturbations. Ce
modéele, comme la plupart des études sur le sujet, est basé sur la dynamique successionnelle apres
micro-perturbations. Cela s explique probablement par le fait que les écosystémes de feuillus
tolérants sont reconnus pour étre touchés prioritairement par ce type de perturbation (Forcier
1975; Canham 1989; Runkle 1990; Kupfer et Runkle 1996; Poulson et Platt 1996). A partir d’ une

base de donnée spatiale et historique, Nolet et al. (2001) ont toutefois démontré qu’ une quantité
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importante de peuplements de feuillus tolérants en Outaouais proviennent de perturbations
majeures tels le feu et la coupe totale. Dans le cadre de cette étude, nous avons éudié
I” abondance du hétre au niveau du gaulis de peuplements de feuillus tolérants en fonction d’un
spectre de perturbations beaucoup plus grand gu’ ordinairement étudié, et cela, en combinaison

avec le statut nutritif des sols.

Matériel et méhodes

Territoiresd’ étude

a) Dispositif principal

Le principal secteur d’ étude, localisé dans la réserve faunique Papineau-Labelle a 94 km au nord-
ouest de Hull (Québec, Canada) et a 34 km au sud de Mont Laurier (46°28'N, 75°35'W), englobe
une portion importante de |’ unité de paysage du Lac du Poisson Blanc définie par Robitaille et
Saucier (1998). Cette unité de paysage, comprise dans une sous-région meridionale du domaine
bioclimatique de I’ érabliére a bouleau jaune (Saucier et al. 1998), est caractérisée principal ement
par destills minces qui recouvrent pres de la moitié de la superficie totale, et sur lesquels des sols
bruniques dystriques sableux se sont généralement développés (Agriculture Canada 1990). Le
relief, accidenté, est caractérisé par une multitude de petits sommets dépassant rarement les
450 m, avec une atitude moyenne avoisinant les 300 m. La température et les précipitations
moyennes annuelles sont respectivement de 2,5 a 5,0 °C et de 1000 mm (25% sous forme de
neige), alors que la longueur de la saison de croissance oscille entre 150 et 175 jours (Robitaille
et Saucier 1998). La veégétation potentielle des sites mésiques de milieu de pente est |’ érabliere a
bouleau jaune (Betula alleghaniensis Britton) ou |’ érabliere atilleul d’ Amérique (Tilia americana

L.). L’ érabliere a ostryer de Virginie (Ostrya viriginiana (Mill.) K. Kock) et |’ érabliere atilleul et
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hétre apprécient respectivement les hauts de pente bien drainés et les sommets, aors que la
bétulaie jaune a sapin baumier (Abies balsamea (L.) Mill.) se retrouve sur les bas de pente.
Certaines caractéristiques des peuplements étudiés sont présentées au tableau 1 selon leur
historique de perturbations. Bien que les données sur la surface terriere en hétre présente dans la
canopée soit passablement similaires entre les différents régimes de perturbations, elles s’ avérent
en réalité plus faibles chez les peuplements fortement perturbés. Cette situation est attribuable au
fait que nous nous sommes assurés dans la mesure du possible, méme si les hétre matures étaient
généralement peu nombreux dans certains des peuplements visités, d’avoir au moins un
semencier présent en périphérie ou encore al’ intérieur de la parcelle inventoriée. Cette procédure
avait pour but d’'éviter qu'un faible nombre de gaules de hétre soit implicitement associé a

I” absence de semenciers plutdt qu’ al’ historique du régime de perturbations.

b) Dipositif secondaire

Le dispositif expérimental secondaire est, quant a lui, situé dans la forét expérimentale de
Gatineau & 65 km au nord d’ Ottawa (45°55'N, 76°05'W). D’ une superficie de 36 km?, ce secteur
fortement forestier est bien décrit par Doyon et al. (2005). D’ apres Robitaille et Saucier (1998),
les conditions climatiques se distinguent de celles observées au niveau du dispositif expérimental
principal uniquement par lalongueur de la saison de croissance (180 jours). De plus, I’amplitude
altitudinale moyenne y est également plus modeste, alors que I’ élévation du boulier précambrien
oscille entre 200 et 350 m. On retrouve sur les dépbts acides de tills glaciaires des sols bruniques
dystriques loameux (Agriculture Canada 1990) majoritairement colonisés par des peuplements de
feuillus tolérants composés d’ érable a sucre, de hétre, de bouleau jaune, de tilleul, de fréne blanc

(Fraxinus americana L.) et de pruche del’ est (Tsuga canadensis (L.) Carr.).
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Echantillonnage

a) Dispositif principal

A partir des travaux de Nolet et a. (2001) sur la reconstitution historique du dynamisme du
paysage forestier du bassin de La Liévre au cours du 20°™ siécle, 48 peuplements composés
majoritairement d’ érable et de hétre ont été sélectionnés en fonction de quatre types de régime de
perturbations: @) coupe totale (Ct); b) feu (Fe); c) coupe partielle unique (1Cp); et d) au moins
deux coupes partielles (2Cp). Une validation croisée de la nature du régime de perturbations
attribuée a chaque peuplement a été effectuée a I’ aide de cartes éco-forestieres et de rapports de
coupes provenant d’ anciens plans d’ aménagement, d’ analyses dendrochronol ogiques (datation et
identification des périodes de détente) et/ou encore par repérage de charbons de bois et de
souches.

Un inventaire au prisme de facteur 2 a été réalisé dans trois parcelles au niveau de chagque
peuplement pour obtenir la surface terriére totale (STPeu), ainsi que la surface terriere en hétre
dans la canopée (STHegCan). Les tiges marchandes (> 9,1 cm au dhp - 1,3 m) ont éé
comptabilisées par classes de diametre de 10 cm et par essences. Dans le but d’ évaluer la qualité
intégrée du site (Crois), une carotte a été extraite au dhp chez une tige d’ érable de belle venue
dans chacune des parcelles pour en évaluer la croissance. Les arbres sélectionnés étaient
dominants ou co-dominants et devaient avoir préférablement un dhp compris entre 30 et 40 cm.
Afin de caractériser le statut nutritif du sol, deux échantillons ont été prélevés a I’intérieur de
chaque parcelle au niveau de |’ horizon B. Les six échantillons d’ un méme peuplement ont par la
suite été mis en commun avant d’ effectuer les analyses chimiques.

A I'intérieur de chacune des parcelles, cing micro-parcelles circulaires de 1,8 m de rayon (10 m?)

ont é&é mises en place afin de faire le suivi de la strate de gaulis. L’inventaire des gaules a été
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réalisé en considérant quatre classes de dhp (1-3, 3-5, 5-7, et 7-9 cm) et les essences suivantes:

érable a sucre, hétre a grandes feuilles et autres espéces.

Dispositif secondaire

La visite préliminaire des sites du dispositif principal nous ayant indiqué gque |’ abondance du
hétre dans les coupes totales et les feux était tres faible, nous nous sommes demandés si ce
constat était imputable a I’ absence de hétre avant la perturbation autant au niveau du gaulis que
dans la canopée. Cette information pré-perturbation étant inexistante, et afin de nous assurer qu’il
était plausible que I’ érable ait délogeé |e hétre suite a une perturbation intense, nous avions besoin
d un dispositif comparant des sites a la fois récents et intensément perturbés a des sites non
perturbés et ayant une certaine abondance en hétre. Nous avons donc mesuré la régénération
suivant la méme méthodol ogie que pour le dispositif principal dans 12 bandes (30 a 90 métres de
largeur) récoltées entre 1983 et 1985 et 12 interbandes pairées contenant une quantité notable de
hétre au stade gaulis. Des échantillons de sols ont été récoltés de la méme fagon que dans le

dispositif principal.

Analyses chimiques

Dans un premier temps, les échantillons de sol ont été séchés et tamisés avec un treillis de 2 mm.
Le carbone a été dosé par combustion a |’ aide d’ un analyseur de carbone Leco (modéle CR-412),
alors que le niveau de matiere organique était évalué par la méthode dite de perte au feu. La
teneur en azote du sol a été déterminée par digestion Kjeldahl (Kjeltec Tecator 1030) suivi d'un
dosage par spectrophotométrie a flux continul (Lachat, Quikchem 8000). Les cations
échangeables K, Ca, Mg, Mn, Al, Fe et Sont été extraits a partir d’ une solution non tamponnée

de NH4Cl (1N, 12 heures) et mesurés par spectrométrie d’ émission atomique au plasma. Quant &
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la capacité d’ échange cationique (CEC), elle correspond a la sommation des cations échangeables
précédemment cités. Enfin, le pH provient de I'évaluation a I'aide d'une sonde de la

concentration en ions hydrogéne.

Analyses des cernes de croissance

Les carottes prélevées sur lestiges d’ érable ont d’ abord été sechées al’ air libre, puis collées a des
languettes de bois avant d’ étre sablées, en trois étapes, avec du papier abrasif aux dimensions
suivantes: 150 grains/po®, 400 grains/po” et 600 grains/po®. L’ évaluation de la largeur des cernes
des dix dernieres années de croissance a été effectuée a I’aide d' un stéréomicroscope Leica
MZ125 (40 x) couplé & une table de numérisation éectronique Velmex d une précision de 10
microns. Un facteur de correction de I’ ordre de + 4,8% (Haygreen et al. 1982) a été gjouté aux
valeurs obtenues afin de corriger le rétrécissement des carottes lors du séchage. Les valeurs de

croissance radiale ont par la suite été multipliées par deux pour obtenir une croissance diamétrale.

Analyses statistiques

Les analyses statistiques ont toutes été réalisées a I’aide du logiciel NCSS 2001 (Hintze 2002).
Dans un premier temps, un test de Chi carré a été utilisé pour vérifier s un groupe de
perturbations avait une plus forte probabilité gu’un autre groupe de présenter des abondances
élevées de hétre au stade gaulis (> 1500 gaules’ha). L’ analyse du Chi carré nous est apparue plus
appropriée qu'une ANOVA pour faire ressortir des différences biologiquement significatives
étant donné que la variance observée dans la régénération en hétre était tres différente selon les
types de perturbations. Les coefficients de corrélation de rang de Spearman ont été utilisés pour
déterminer, par types de régimes de perturbations, le degré de liaison existant entre |’ abondance

du hétre au stade gaulis (en nombre et en proportion par rapport a |’ érable) et les variables



Bouffard et al. 11

dépendantes suivantes. i) le statut nutritif du sol (C/N, K, Ca, Mg, Al, CEC et le pH);
ii) la qualité intégrée du site (croissance des érables, Crois); iii) la surface terriere en hétre dans
la canopée (STHegCan); et iv) la surface terriere du peuplement (STPeu). La corrélation de
Spearman a été préférée a la corréation de Pearson en raison de I'impossibilité de normaliser les
données pour certaines variables. Les procédures "Toutes les régressions’ et "Reégressions
linéaires multiples avec sélection pas a pas’ du logiciel NCSS ont été utilisées pour élaborer des
modeles de prédiction de I’abondance du hétre au stade gaulis selon les types de régime de
perturbations. La premiére procédure identifie le meilleur modele avec une variable, puis 2
variables et ains de suite. La seconde procédure vise a s assurer que toutes les variables entrées
dans le modéle ont un apport statistiquement significatif. Un test t pairé a été employé pour
comparer, en terme de proportion, le niveau d’ abondance du hétre au stade gaulis entre les bandes

et les interbandes.

Résultats

Un examen exploratoire des données d abondance du hétre au stade gaulis révéle la présence
d une certaine variabilité entre les différents régimes de perturbations, mais également a
I"intérieur méme de chacun de ces régimes (Figure 1a). En fait, on constate que la variabilité au
niveau de |’ abondance du hétre est plus importante chez les peuplements perturbés partiellement
comparativement a ceux issus de perturbations séveres. De plus, le nombre de peuplements avec
une forte abondance de hétre (plus de 1 500 gaules/ha) est beaucoup plus important sur sites
partiellement perturbés (Figure 1b; Chi carré avec p = 0.022). Ces observations hous amenent a
conclure que nous avons affaire a deux grands systemes passablement différents en terme de

dynamique des gaules. A |’ exception du potassium dans les peuplements issus d’ une coupe totale,
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I”’examen du statut nutritif de I"horizon B en fonction de I’ historique du régime de perturbations
ne révéle aucune différence notable chez la plupart des paramétres examinés (Figure 2). A la
lumiére de ces premiers résultats, nous avons donc décidé de regrouper les données et d’ effectuer
les analyses statistiques subséquentes en fonction uniquement de deux régimes d’intensité de
perturbations dont un qualifié de sévere (Ct-Fe) et I’ autre de partiel (1Cp-2Cp).

Les analyses de corrélation de rang de Spearman montrent que I’abondance du hétre au stade
gaulis, exprimée auss bien en terme de nombre que de proportion par rapport a |’ érable, est
influencée par des variables différentes selon |'historique du régime de perturbations
(Tableau 2). De 50 a 80 ans apres une perturbation sévere, I’importance de la strate de gaulis de
hétre est négativement influencée par la qualité intégrée du site, mais pas du tout par |’importance
du hétre dans la canopée, la surface terriere du peuplement et le statut nutritif du sol. Dans les
peuplements soumis uniquement a des coupes partielles au cours du siecle dernier, le scénario est
fort différent puisgue I’ abondance du hétre au stade gaulis est influencée soit positivement (ratio
C/N) ou négativement (Ca, Mg et la CEC) par certains éléments de la chimie du sol (statut
nutritif), ou encore négativement par |’ ouverture du couvert (STPeu), et enfin positivement par
I"importance du hétre dans la canopée. Par ailleurs, on remarque au tableau 2 que les relations
entre certains cations et I'importance du hétre au stade gaulis sont plus fortes lorsque le niveau
d’ abondance est exprimé en terme de nombre plutét qu’ en proportion.

Les résultats des analyses de régressions linéaires multiples prédisant I’abondance du hétre au
stade gaulis, autant en nombre qu'en proportion par rapport a I'érable, sont présentés au
tableau 3. Les modéles linéaires prédictifs construits pour les peuplements issus de perturbations
severes sont constitués d’'une seule et méme variable représentant la qualité intégrée du site.
Ainsi, 25% (nombre) et 47% (proportion) de la variabilité observée au niveau de |’ abondance du

hétre au stade gaulis est expliquée par ce paramétre. En ce qui atrait aux perturbations partielles,
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leratio C/N entre dans la composition des deux modéles. Le modele pour expliquer le nombre de
hétre est complété par |e niveau d’ ouverture du peuplement (R® = 0.48), alors que celui qui prédit
|a proportion de hétre est complété par I’ abondance du hétre dans la canopée (R? = 0.53).

Les résultats du dispositif expérimental secondaire installé dans des peuplements coupés par
bandes voila 20 ans démontrent que les coupes totales, contrairement aux perturbations partielles,
semblent favoriser |’ érable a sucre au détriment du hétre (Tableau 4). Il est donc probable que la
faible abondance du hétre dans la canopée dans les peuplements issus de perturbation séveres
s explique par le succes de I’ érable a sucre suite a ce type de perturbation et non par |’ absence de

hétre avant perturbation.

Discussion

L es mécanismes de coexistence érable-hétre ont la plupart du temps été examinés dans le cadre
de travaux portant sur la dynamique des trouées dans des peuplements inéquiennes de feuillus
tolérants (Forcier 1975; Canham 1989; Runkle 1990; Brisson et a. 1994; Kupfer et Runkle 1996;
Poulson et Platt 1996; Beaudet et al. 1999; Loehle 2000; Arii et Lechowicz 2002). L’ originalité
de cette étude réside dans le fait qu’ elle permet d’ examiner la dynamique du hétre au stade gaulis
dans des érabliéres de structure et d' age variées ayant des historiques différents de perturbations.
A partir de nos travaux, deux constats importants permettent d’ associer |’ abondance des gaules
de hétre dans les peuplements de feuillus tolérants du sud-ouest du Québec a I’ historique du
régime de perturbations de ces mémes peuplements. Aingi, il a éé constaté que la probabilité
d observer une forte abondance du hétre au stade gaulis est davantage associée aux peuplements
affectés par des perturbations dites partielles que sévéres. Certains chercheurs ont observes des

résultats comparables en présence de perturbations partielles d origine naturelle (Houston 1975;
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Batista et al. 1998; Krasny et DiGregorio 2001; Arii et Lechowicz 2002; Rhoads et al. 2002;
Duchesne et a. 2005). De 50 a 80 ans apres perturbation sévere, la faible présence du hétre en
sous-étage ne correspond pas a ce qui est généralement observé en milieu fermeé (Brisson et al.
1994; Leak et Smith 1996; Beaudet et a. 1999). Cette situation s explique probablement par la
différence d’ &ge entre nos peuplements équiennes inventoriés, plus ou moins jeunes, et les foréts
inéguiennes plus agées genéralement étudiées. Une surface terriere élevée, combinée a un faible
DHP moyen ains gu'a une présence peu abondante de tiges mortes (dressées ou encore
renversées), indiguent que nos peuplements issus de perturbations sévéres n’en sont qu’au tout
début de la phase dite d auto-éclaircie; ¢ est-a-dire de la mise en place du régime naturel de
régénération par trouées caractéristique des foréts de feuillus tolérants du nord-est de I’ Amérique
du Nord (Runkle 1985). Lafaible disponibilité de la lumiere sous la canopée de ces peuplements
peut expliquer a elle seule la présence peu abondante du hétre au stade gaulis, et ce, méme s
cette essence est considérée comme étant trés tolérante a I’ombre (Baker 1949). Bien que plus
nombreuses qu’ ailleurs dans les peuplements, le nombre peu élevé de gaules sous les semenciers
met en relief le réle limitant de la lumiére 50 a 80 ans apres perturbations séveres. En fait,
I"intensité lumineuse sous la canopée est comparable ou inférieure mais surtout plus homogene
que ce qui est normalement observé en forét feuillue mature inéquienne (Poulson et Platt 1989;
Runkle 1989).

Le second constat de nos travaux met en relief |’aspect temporel puisgu’ on note que les
perturbations séveres semblent également défavoriser le hétre sur un horizon de temps
relativement long. De fait, immédiatement apres perturbation anthropique sévere, comme le
démontre la comparai son des bandes aux interbandes, le hétre est rapidement dominé par |’ érable.
Cette dominance se maintient pour une certaine période de temps comme le démontre la forte

abondance de I’ érable dans la canopée des peuplements fortement perturbés voila 50 a 80 ans.
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Finalement, tel que précédemment exposé, méme le stade gaulis sous cette canopée est
caractérisé par une moins grande abondance en hétre comparativement aux peuplements ayant été
affectés par des perturbations partielles. Le succes de I'érable par rapport au hétre,
immédiatement aprés perturbation sévére, s explique probablement par le bon potentiel de
croissance en hauteur de cette essence dans une situation de bonne luminosité (Bellefleur et
Larocque 1983; Canham 1985, 1990; Kupfer et Runkle 1996; Poulson et Platt 1996; McClure et
al. 2000).

Un autre constat de notre étude met en évidence le fait que les facteurs qui régissent |’ abondance
de la régénération en hétre au niveau de la strate arbustive varient en fonction de I’ historique du
régime de perturbations des peuplements. En présence de peuplements denses issus de
perturbations séveres plus ou moins récentes, |’ abondance du gaulis de hétre semble défavorisée
par des conditions de sites propices a |’ obtention de bonnes croissances chez les tiges d’ érable
mature (épaisseur des dépots, humidité du sol, exposition, etc.), al’ exception de la chimie du sol.
L’ absence de facteurs autres que la qualité intégrée de site pour expliquer I’ abondance des gaules
de hétre dans ces peuplements est liée alatres faible disponibilité lumineuse sous couvert 50 a 80
ans aprés coupes totales ou feux. En fait, certains chercheurs considerent que la lumiere
représente la ressource qui influence le plus la croissance en hauteur des gaules d’ érable et de
hétre (Pacala et al. 1993; Bigelow et Canham 2002). Par ailleurs, Facelli (1994) souligne que
I"influence de certaines ressources sur la croissance des plantes, tel que le statut nutritif du sol, ne
peut s exprimer sous des conditions lumineuses jugées trop limitantes. L’absence de relation
entre |’ abondance du hétre au stade gaulis avec soit la surface terriére de la canopée, ou encore
soit avec le nombre de semenciers présent dans celle-ci, va également dans ce sens.

Chez des peuplements inéguiennes de feuillus tol érants soumis a un régime de coupes partielles,

le nombre de gaules de hétre semble influencé a la fois par le statut nutritif du sol et la surface
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terriére en tiges marchandes de la canopée. Cette relation entre la composition chimique du sol et
la performance physiologique de certaines essences feuillues tolérantes a I’ombre et ce, en
fonction de la disponibilité de la lumiere, a été également rapportée par d autres chercheurs
(Kobe et al. 1995; Kobe 1996; Bigelow et Canham 2002; Duchesne et al. 2002; Kobe et al.
2002). Le fait que le développement du gaulis de hétre soit favorisé par un ratio C/N élevé est
associé a la plus grande sensibilité de I’ érable a sucre a des niveaux de pH bas ou encore a une
teneur réduite en calcium du sol (Bernier et al. 1989; Kobe et al. 1995; Moore et a. 2000; Arii et
Lechowicz 2002; Bigelow et Canham 2002; Duchesne et a. 2002; Kobe et al. 2002). L’ effet
positif de I’augmentation du ratio C/N du sol sur le nombre de gaules de hétre est toutefois
tempéré par I’augmentation de la surface terriere. La surface terriere en hétre de la canopée
semble influencer de trois fagons I’abondance du gaulis de hétre en terme de proportion par
rapport al’ érable. Il y ad abord un effet direct lié al’ augmentation de la capacité reproductive du
peuplement associée a une disponibilité accrue en semences et a un meilleur potentiel de
production de drageons. |l existe également deux effets indirects potentiels dont le premier
découle de la modification progressive de la composition de la litiere. La représentativité accrue
au niveau de la litiere des feuilles de hétre, caractérisé par un ratio C/N élevé et un pH bas
(Bouliane 1962), ainsi que par un taux de décomposition tres lent (Méllilo et al. 1982), est
susceptible de modifier la composition chimique du sol, particuliérement sous les hétres matures,
suite a un déplacement des cations basiques des sites d’'échanges et a la libération d’acides
organiques (Dijkstra et al. 2001). Cet appauvrissement des sites a pour conségquence d'induire une
mortalité plus élevée chez les gaules d'érable a sucre (Kobe et a. 1995; Kobe 1996) tout en
favorisant, potentiellement, un drageonnement accru des hétres composant la canopée suite au
développement d’un systéme racinaire plus superficiel sur sol acide (Badibanga et al. 1992). Le

second effet indirect de I’augmentation de la présence du hétre dans la canopée sur |’ abondance
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relative de cette essence au stade gaulis est lié a |’ assombrissement du sous-couvert, phénomene
imputable a une profondeur de la cime marquée chez cette espece (Canham et a. 1994; Beaudet
et al. 2002). Avec I’ augmentation de la représentativité du hétre dans la canopée et dans la strate
de gaulis, les conditions de luminosité deviennent alors de moins en moins favorables a
I établissement de I’ érable comparativement (Poulson et Platt 1996; Beaudet et al. 1999; Hane
2003).

En considérant les résultats de cette étude et les connaissances scientifiques actuelles, il est
possible d’ élaborer une hypothése successionnelle pour les érabliéres situées au nord de leur aire
de distribution. Ainsi, immédiatement apres perturbations séveres, |’ érable devrait rapidement
prendre le dessus sur le hétre, et ce, en fonction de la qualité de site et de I’ abondance du hétre
avant perturbation. Ce changement directionnel de la composition en faveur de I’érable au
dépend du hétre est associé a la meilleure performance physiologique de I’ érable lorsque la
lumiére est plus accessible (Bellefleur et Larocque 1983; Canham 1985, 1990; Beaudet et al.
1999; McClure et a. 2000). L’ érable devrait ainsi composer la majeure partie de la canopée du
jeune peuplement équienne, alors que |’ abondance du hétre au stade gaulis sera aussi contrélée
par la qualité du site. A partir du moment ol les érabliéres entrent en régime de perturbations
partielles (naturelles et/ou anthropiques), |’ ouverture du couvert favorisera alors I’ accession de
cette essence a la canopée. Plus le site est pauvre et le hétre présent dans la canopée, plus
I’ ouverture partielle le favorisera au stade gaulis. Puisgue le hétre semble tiré profit des sols
chimiquement plus pauvres et comme, a son tour, il semble exercer une certaine influence
négative sur lafertilité du sol, le hétre devrait prendre de plus en plus d’ importance avec le temps
alafois au stade gaulis et dans la canopée. Ainsi, nous croyons qu’en absence de perturbations
intenses la représentativité du hétre au niveau de la canopée aura tendance a augmenter et ce, peu

importe laqualité de site. En fait, la qualité de site ne fera qu’ influencer la vitesse avec laquelle la
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dominance passera de |’ érable a sucre vers le hétre. Cette hypothese successionnelle est tres
semblable a celle proposée par Arii et Lechowicz (2002), mais elle s'en distingue a deux égards.
D’abord, nous croyons que suite a une perturbation majeure le hétre, et surtout I’ érable a sucre,
prennent place dans le peuplement immédiatement apres la perturbation. Arii et Lechovicz
suggéerent plutét que ces especes vont sinstaller peu a peu a I'intérieur d essences pionnieres.
D’autre part, Arii et Lechovicz sont d’avis que I’ établissement du hétre (du stade semis/gaulis a
la canopée) dans les sites favorables a |’ érable est une question de chance. Nous croyons plutot
que c'est un phénomene irrémédiable sans I'avénement de perturbations maeures. C'est
d ailleurs ce qu' observe Brisson et a. (1994) dans une forét ancienne située dans un milieu
relativement riche. Enfin, nous ne pouvons confirmer que le modéle de coexistence allogénique
de Poulson et Platt (1996) s applique aux foréts étudiées, et ce, en fonction de la grandeur et de la
fréquence des trouées, puisque nous ne nous sommes pas attarder dans le cadre de cette étude ala
dynamique de remplacement des gaules. Par contre, le modele de Poulson et Platt semble
s appliquer a une plus vaste étendue d’ intensité de perturbation étant donnée que les perturbations
sevéres donne I'impression de favoriser I’ érable a sucre, et les perturbations partielles le hétre.
Ainsi, la combinaison sous nos latitudes des perturbations intenses et partielles favoriserait la

coexistence de |’ érable et du hétre.

Implication pour I’aménagement

Pour les gestionnaires du territoire, les résultats de cette étude peuvent étre utiles a différents
égards. A partir d’une information spatiale sur la qualité de site, la structure et |’ historique des
perturbations (coupes), il peut étre relativement aisé de localiser les secteurs a plus haut risque

d envahissement par le hétre en identifiant les sols moins riches et les peuplements inéquiennes
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ayant subi des coupes partielles. Pour le sylviculteur, il est utile de savoir que les coupes séveres,
comparativement aux coupes partielles, peuvent étre considérées comme un outil efficace pour
contrer |’augmentation du hétre dans la strate de gaulis. Selon cette étude, nous ne pouvons
cependant conclure que cet outil serait efficace dans toutes les situations. Par exemple, nous ne
pouvons confirmer qu’ une perturbation severe dans un peuplement pauvre déja fortement envahi
défavoriserait le hétre puisque nous ne connaissons pas le niveau d abondance du hétre des
peuplements issus de perturbations intenses voila 50 a 80 ans. Sur les sites riches, les coupes
sevéres semble constituer un bon outil pour freiner I’augmentation du hétre au stade gaulis
d apres la comparaison bandes-interbandes que nous avons effectuée. Des amendements sur sols
pauvres pourraient également contribuer a freiner le phénomene d envahissement puisgque
I”augmentation du gaulis de hétre semble liée a la chimie du sol. Toutefois, d autres recherches
seront nécessaires pour identifier la pertinence de I’ utilisation de la fertilisation a cette fin et de

déterminer les bons dosages des amendements.
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Tableau 1. Caractéristiques des peuplements étudiés selon I’ historique de perturbations (n = 12).
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Composition des peuplements

Historiquede  Agedes Densité en

: Surfaceterriére DHP' moyen ERS® HEG® FEUS RES®
perturbations peuplements gaules
(ans) (m?/ha) (cm) (nombre/ha) (m?/ha) (m?ha) (m?/ha) (m?/ha)
Ct 50-70 27.67(1.41) " 21.42(0.41) 544 (120) 21.50 (1.69) 3.11(0.48) 2.78(1.31) 0.28 (0.13)
Fe 70-80 26.33 (1.21) 21.03 (0.76) 3050 (311) 13.72 (2.04) 3.22(0.84) 8.94 (1.28) 0.45 (0.24)
1Cp Inéquienne 22.06 (1.11) 26.69 (1.30) 6 056 (745) 13.33 (1.26) 3.61 (1.06) 3.56 (1.07) 1.56 (0.63)
2Cp Inéquienne 21.61 (1.26) 23.84 (0.88) 3400 (537) 1455(151)  4.17(0.92) 2.06 (0.50) 0.83 (0.39)

SERS = Erable da sucre; HEG = Hétre agrandes feuilles; FEU = Autres essences feuillues; et RES = Essences résineuses.
"DHP, diamétre a hauteur de poitrine des arbres marchands (> 9.1 cm).
”Erreur-type entre les parenthéses.
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Tableau 2. Coefficients de corrélation de rang de Spearman entre I’ abondance du hétre a grandes
feuilles au stade gaulis et la structure du peuplement, e potentiel de croissance du site
et le statut nutritif del” horizon B (n = 24).

Abondance du hétre a grandes feuilles au stade de gaulis

(nombre) (porportion’)
Perturbations séveres
(Ct-Fe)
Structure du peuplement
STPeu' -0.25 -0.18
STHegCan'" 0.05 0.04
Potentiel du site
CroisOpt'" -0.69%** -0.51*
Statut nutritif du site (horizon minéral B)
CIN 0.13 0.13
K 0.23 -0.11
Ca -0.03 -0.13
Mg 0.01 -0.12
Al -0.16 -0.12
CEC -0.07 -0.22
pH 0.27 0.11
Perturbations partielles
(1Cp-2Cp)
Structure du peuplement
STPeu -0.68*** -0.48*
STHegCan 0.58** 0.67***
Potentiel du site
CroisOpt 0.05 0.08
Statut nutritif du site (horizon minéral B)
CIN 0.63** 0.69***
K -0.11 -0.10
Ca -0.58** -0.38
Mg -0.61** -0.44*
Al 0.24 0.21
CEC -0.53** -0.31
pH -0.21 -0.17

"Nombre de gaules de hétre a grandes feuilles sur la sommation des gaules de hétre et d’ érable € sucre.
"STPeu = Surface terriére du peuplement; STHegCan = Surface terriére en hétre de la canopée;
CroisOpt = croissaance de tiges de belle venue d’ érable a sucre dominante et co-dominante.
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Tableau 3. Modeles de régressions linéaires multiples.

(ajusté)

Types de perturbations ~ Variables dépendantes Modéles R R Valeur dep
Perturbations séveres Nombre de gaules de hétre 1890.73 - 592.46 x CroisOpt" 0.49 0.47 <0.001
(Ct-Fe)

Proportion de gaules de hétre 110.77 - 26.05 x CroisOpt 0.29 0.25 0.007
Perturbations partielles Nombre de gaules de hétre 1386.46 + 205.68 X C/N - 179.23 x STPeup' 0.57 0.53 <0.001
(1Cp-2Cp)

Proportion de gaules de hétre -94.71 + 6.28 x C/N + 4.60 x STHegCanop' 0.53 0.48 <0.001

TSTPeu = Surface terriére du peuplement; STHegCan = Surface terriére en hétre de la canopée; CroisOpt = croissaance de tiges de belle venue dominante et
co-dominante d’ érable & sucre.
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Tableau 4. Test det pairé entre bandes et inter-bandes pour la proportion en
gaules de hétre a grandes feuilles par rapport al’ érable a sucre.

Bandes Inter-bandes Valeur dep

Proportion en gaules de hétre 0.142 (0.046)" 0.509 (0.085) 0.0005

Valeur moyenne avec erreur-type entre les parenthéses.
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Figure 1a. Importance du gaulis de hétre & grandes feuilles chez les peuplements inventoriés en
fonction des types de perturbation (Ct = coupe totale; Fe = feu; 1 Cp = une coupe
partielle; 2 Cp = deux coupes partielles).
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Figure 1b. Proportion des peuplements avec moins de 1 500 gaules de hétre a grandes feuilles &
I” hectare en fonction de I” historique de perturbations.
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Figure 2. Principales caractéristiques du statut nutritif de I’ horizon B des peuplements inventoriés
en fonction de leur historique de perturbations.



