
 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

Mi s e e n g ar d e  

L a bi bli ot h è q u e d u C é g e p d e l’ A biti bi -T é mi s c a mi n g u e et d e l’ U ni v er sit é d u Q u é b e c e n 

A biti bi -T é mi s c a mi n g u e  ( U Q A T) a o bt e n u l’ a ut ori s ati o n d e l’ a ut e ur d e c e d o c u m e nt afi n d e 

diff u s er, d a n s u n b ut  n o n l u cr atif, u n e c o pi e d e s o n œ u vr e d a n s D e p o sit u m , sit e d’ ar c hi v e s 

n u m éri q u e s, gr at uit et  a c c e s si bl e à t o u s.  L’ a ut e ur c o n s er v e n é a n m oi n s s e s dr oit s d e 

pr o pri ét é i nt ell e ct u ell e, d o nt s o n dr oit d’ a ut e ur, s ur  c ett e  œ u vr e.  

 

 

 

 

W ar ni n g  

T h e li br ar y of t h e C é g e p d e l’ A biti bi -T é mi s c a mi n g u e a n d t h e U ni v er sit é d u Q u é b e c e n 

A biti bi -T é mi s c a mi n g u e ( U Q A T) o bt ai n e d t h e p er mi s si o n of t h e a ut h or t o u s e a c o p y of t hi s 

d o c u m e nt f or n o n pr ofit p ur p o s e s i n or d er t o p ut it i n t h e o p e n ar c hi v e s D e p o sit u m , w hi c h i s 

fr e e a n d a c c e s si bl e t o all. T h e a ut h or r et ai n s o w n er s hi p of t h e c o p yri g ht o n t hi s d o c u m e nt.  
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R E M E R CI E M E N T S  

L’i m a g e d’ u n ét u di a nt d e d o ct or at est s o u v e nt l’i n di vi d u s e ul e n c a b a n é e n f a c e d e s o n 

or di n at e ur à tr a v aill er s ur s o n pr oj et d e r e c h er c h e p e n d a nt pl usi e urs a n n é es. L a r é alit é 

c’ est q u e t o ut a u l o n g d u d o ct or at j’ ai ét é a c c o m p a g n é e  p ar pl usi e urs p ers o n n es s a ns 

l es q u ell es j e n’ y s er ais j a m ais arri v ée . C’ est i ci q u e j’ ai m er ais r e m er ci er t o ut es c es 

p ers o n n es a v e c q ui j’ ai p art a g é d es pr é ci e u x m o m e nts p e n d a nt c es d er ni èr es a n n é es. 

C es p ers o n n es o nt c o ntri b u é à m es c o n n aiss a n c es et à m a f or m ati o n a c a d é mi q u e, m’ o nt 

a c c o m p a g n é e  d a ns pl usi e urs m o m e nts e t m’ o nt a ussi f ait é v ol u er e n t a nt q u e p ers o n n e. 

C ett e a v e nt ur e d u d o ct or at m’ a a p p ort é b e a u c o u p pl us q u e c e q u e j e m’ att e n d ais. J e 

n’ ai p as s e ul e m e nt tr o u v é u n e x c ell e nt gr o u p e d e r e c h er c h e s ur l e s uj et q ui m’i nt ér ess e, 

m ais a ussi u n e b o n n e a m bi a n c e a c a d é mi q u e, a v e c d es p ers o n n es tr ès a c c u eill a nt es et 

a mi c al es et u n gr o u p e d’ ét u di a nts q u é b é c ois et i nt er n ati o n a u x q ui o nt e nri c hi m o n 

e x p éri e n c e à l’ u ni v ersit é . L es f o n cti o n n air es et pr of ess e urs d e l’ U Q A T, t o uj o urs 

d y n a mi q u es, n o us d o n n e nt l a p ossi bilit é d e p a rti ci p er à pl usi e urs a cti vit és a c a d é mi q u es 

et l u di q u es et ils offr e nt u n s o uti e n c o nst a nt d a ns t o ut es l es ét a p es d u d o ct or at . C’ est 

p o ur q u oi j e r e m er ci e c ett e gr a n d e f a mill e d e l’I R F -U Q A T, d u C E F, d u K e m b el L a b et 

d u L a b or at oir e d e Br y ol o gi e!  

M er ci à m a dir e ctri c e et c o -dir e ct e urs d e r e c h er c h e d e m’ a v oir c o nfi é c e pr oj et et q ui 

o nt ét é pr és e nts d a ns c h a q u e ét a p e d e m o n d o ct or at. D a ns l e urs r ôl es c o m pl é m e nt air es, 

il s o nt é n or m é m e nt c o ntri b u é à l a c o n c e pti o n d u pr oj et, à l a mi s e e n pl a c e d u pl a n 

e x p éri m e nt a l, a u x a n al ys es d es r és ult ats et à l’ a m éli or ati o n c o nst a nt e ( et i nfi ni e!) d es 

m a n us crits. U n gr os m er ci p o ur v otr e c o nfi a n c e, v otr e dis p o ni bilit é, v os j u di ci e u x 

c o ns eil s et v otr e e nt h o usi as m e t o us c es a n n é es!  

J e ti e ns à r e m er ci er p arti c uli èr e m e nt m a dir e ct ri c e d e t h ès e Ni c ol e F e nt o n ( N F). M er ci 

p o ur m’ a v oir d o n n é l’ o p p ort u nit é d e d é v el o p p er c ett e t h ès e, p o ur t o uj o ur s a v oir u n  
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es prit criti q u e s ur l e pr oj et m ais a ussi u n s e ns h u m ai n ess e nti el p o ur d e v e nir u n e 

pr of essi o n n ell e i nt é gr al e. M er ci d e m’ a v oir e n c o ur a g é à p arti ci p er à  pl usi e urs 

é v é n e m e nts a c a d é mi q u es et d’ a utr es a cti vit és, p o ur ess a y er d e n o us offrir c o nst a m m e nt 

à m oi et à m es c oll è g u es d u L a b or at oir e d e Br y ol o gi e d es o p p ort u nit és d’ a p pr e nti ss a g e 

et d’ e ntr ai d e. M er ci p o ur êtr e t o uj o urs pr és e nt e, t o n s o uti e n  a  ét é i n di s p e n s a bl e et l e 

pl us pr é ci e u x p o ur a v a n c er d a ns c h a q u e ét a p e d e m o n d o ct or at. T u es u n m o d èl e à 

s ui vr e c o m m e s ci e ntifi q u e et j’ ai e u l’ h o n n e ur d’ a v oir t o n e x e m pl e et d e c o m pt er s ur 

t oi p e n d a nt c es a n n é es. 

M er ci i nfi ni m e nt à m o n c o -dir e ct e u r St e v e n K e m b el ( S K), q ui m’ a s o ut e n ue  

c o nst a m m e nt t o ut a u l o n g d e m o n d o ct or at m al gr é l a dist a n c e. M er ci p o ur m’ a v oir 

o u v ert l es p ort es d a ns t o n l a b o et m e d o n n er l a c o nfi a n c e d’ eff e ct u er l e tr a v ail d u 

l a b or at oir e l e t e m ps à M o ntr é al. M er ci p o ur êtr e t o ujo urs dis p o ni bl e et pr êt à r é p o n dr e 

à m es q u esti o ns, a v e c u n gr a n d r es p e ct, p ati e n c e et cl art é. M er ci d e  m’ a v oir gr a n d e m e nt 

a p pris d a ns l es a n al ys es bi o -i nf or m ati q u es et st atisti q u es, ai nsi q u e d a ns l’ a m éli or ati o n 

c o nst a nt e d es arti cl es. J’ a p pr é ci e é n or m é m e nt l e s at eli ers q u e t u pr o p os es d a ns l es 

r é u ni o ns d u l a b o p o ur a m éli or er n os c o n n aiss a n c es s ur  pl usi e urs s uj ets, ai nsi q u e l es 

dis c ussi o ns s ur d’ a utr es s uj ets i m p ort a nts d a ns l e p ar c o urs s ci e ntifi q u e.  

U n gr os m er ci à m o n c o -dir e ct e ur Y v es B er g er o n ( Y B), q u i a v e c s o n e x p éri e n c e et s a 

visi o n h oli sti q u e d u pr oj et et d es e nj e u x d a ns l a f or êt b or é al e, m’ a p er mis d e c o nsi d ér er 

d es as p e cts d u pr oj et q ui v o nt a u -d el à d e n os r és ult ats. M er ci p o ur f air e c e pr oj et 

p ossi bl e, p o ur a v oir e u l’i d é e d u pr e mi er  c h a pitr e si ori gi n al et i nt ér ess a nt, et p o ur 

r é u nir a ut a nt d e p ers o n n e s a ut o ur c o m m e d es e n gr e n a g es d’ u n e m a c hi n e q ui f ait r o ul er 

l a s ci e n c e p o ur q u e c h a c u n aj o ut e u n e p etit e c o ntri b uti o n à l a f or c e d e l’ e ns e m bl e d u 

r és e a u. 
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D a ns l e pr oj et d u C h a pitr e 1 pl usi e urs p ers o n n es o nt c oll a b or é e d e diff ér e nt es f a ç o ns. 

C e pr oj et a c o m m e n c é e n 2 0 1 3 s o us l a dir e cti o n d u l a b or at oir e d e Y B et il a ét é mi s e n 

pl a c e s ur l e t err ai n e n 2 0 1 3 p ar N F et d es ai d es d e t err ai n. E n 2 0 1 7 c e pr oj et m’ a ét é 

c o nfi é q u a n d j’ ai c o m m e n c é m o n d o ct or at . J e ti e ns à r e m er ci er à D a ni ell e C h arr o n d u 

l a b or at oir e d e Y B et J uli e Ars e n a ult d u L a b or at oir e d e Br y ol o gi e d e N F, q ui o nt 

c oll a b or é é n or m é m e nt t o ut a u l o n g d u pr oj et, p arti c uli èr e m e nt d a ns l a l o gi sti q u e d u 

tr a v ail s ur l e t err ai n et l’ a c c ès a u x es p a c es de tr a v ail à l a F E R L D ( F or êt 

d ’E ns ei g n e m e nt et d e R e c h er c h e d u L a c D u p ar q u et). M er ci à E vi c k M estr e ( E M), q ui 

a p arti ci p é a u pr oj et e n 2 0 1 4 et 2 0 1 5 et q ui a c o ntri b u é d a ns l a d er ni èr e ét a p e d u pr oj et , 

a off ert u n s o uti e n a u x a n al ys es st atisti q u es et à l a r é d a cti o n d e l’ arti cl e. M er ci à 

M él a ni e J e a n ( MJ), q ui a pr és e nt é u n s o uti e n a u x a n al ys es st atisti q u es, a a p p ort é u n œil 

é cl air é s ur l’i nt er pr ét ati o n d es r és ult ats et a é g al e m e nt ai d é à l’ a m éli or ati o n d e l’ arti cl e. 

J e r e m er ci e l es n o m b r e ux  ai d es d e t err ai n q ui o nt p arti ci p é p e n d a nt l es ci n q a n n é es d u 

pr oj et  : R a p h aë l e Pi c h é, G a bri el R a ci n e, Fr a n ci s B or d el e a u-M arti n, H él è n e Di o n -

P h é ni x, L o uis D u b ois, M éli s a n d e N a g ati, A n dr é a n e G ar a nt, C hl o é L a v ell e, A n ni e 

Cl a u d e B éli sl e, D a p h n é M eiss n er,  T o d or Mi n c h e v, R o b ert o S e p ul v e d a a n d J effr e y 

O p o k u -N y a m e ( e n es p ér a nt q u e l a li st e s oit c o m pl èt e!). Fi n al e m e nt, j e r e m er ci e 

P hili p p e M ar c h a n d et K o br a M al e ki p o ur s es pr é ci e us es r e c o m m a n d ati o ns a u d é b ut d es 

a n al ys es st atisti q u es et à Pi err e L e g e n dr e p o ur l e c o urs de st atisti q u e et s es 

c o m m e nt air es s ur l es a n al ys es d e d o n n é es d u pr e mi er c h a pitr e . 

P o ur l es c h a pitr es 2 et 3, m o n tr a v ail d e t err ai n a ét é ori e nt é p ar N F, Y B et S K et a v e c 

l e s o uti e n c o nti n u d e J uli e Ars e n a ult et D a ni ell e C h arr o n. L es ai d es d e t err ai n p o ur l e 

C h a pitr e 2 ét ai e nt c o m p os é es p ar R o b ert o S e p ul v e d a p o ur l a c oll e ct e d e d o n n é e s 

a bi oti q u es et l’ é c h a ntill o n n a g e d es s ols, ai nsi q u e d e T ati a n a C orr e d or, M ari o n B ar b é 

et Alfr e d  C o ul o m b e p o ur l a c h ass e a u x f e uill es d e l a c a n o p é e. P o ur l a c oll e ct e d es 

m o uss es d u C h a pitr e 3, u n gr os m er ci a u x ai d es d e t err ai n D a p h n e M eiss n er et R o b ert o 

S e p ul v e d a. M er ci à S K et G e n e vi è v e B o urr et q ui m’ o nt a c c u eilli e  c h al e ur e us e m e nt 
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d a ns l e l a b or at oir e à M o ntr é al p o ur f air e l’ e xtr a cti o n d’ A D N d es é c h a ntill o ns et 

d’ a u tr es a n al ys es à l’ U Q A M. J e r e m er ci e e n c or e G e n e vi è v e B o urr et, q ui a f ait l es P C Rs 

et s é q u e n ç a g e d’ A D N d es é c h a ntill o ns a u K e m b el L a b et a u C E R M O -F C ( C e ntr e 

d’ E x c ell e n c e e n R e c h er c h e s ur l es M al a di es Or p h eli n es –  F o n d ati o n C o urt ois). L es 

a n al ys es p h ysi c o -c h i mi q u es d es s ols o nt ét é f ait es à N otr e-D a m e d u N or d, à l a st ati o n 

d e r e c h er c h e a gr o ali m e nt air e d e l’ A biti bi -T é mi s c a mi n g u e. M er ci a u s er vi c e C orri g e -

m oi d e l’ U Q A T p o ur l a r é visi o n d ’ u n e v ersi o n d e l’ arti cl e d e m o n C h a pitr e 3.  

C e pr oj et d e d o ct or at, y c o m p ris l es fr ais d e r e c h er c h e, a ét é fi n a n c é d e 2 0 1 7-2 0 2 0 p ar 

u n e b o urs e MI T A C S A c c él ér ati o n (I T 0 6 8 3 1 -Dr o b ys h e v) e n c oll a b or ati o n a v e c l es 

i n d ustri es f or esti èr es N or b or d I n c. e t W est Fr as er , a v e c l a c o ntri b uti o n d e l a C h air e 

i n d ustri ell e C R S N G –  U Q A T –  U Q A M e n a m é n a g e m e nt f or esti er d ur a bl e. C e pr oj et a 

a ussi ét é fi n a n c é p ar l e F R Q N T ( F o n ds d e r e c h er c h e d u Q u é b e c –  N at ur e et 

T e c h n ol o gi es) p o ur l e pr o gr a m m e d e P h D 2 0 2 0 -2 0 2 1 ( B 2 X –  F R Q  : 0 0 0 0 2 8 5 0 3 9). U n 

gr os m er ci à t o ut es l es p ers o n n es q ui o nt p arti ci p é d a ns c e fi n a n c e m e nt p o ur f air e 

p ossi bl e l a r é ali s ati o n d e c e pr oj et et p o ur m’ offrir u n fi n a n c e m e nt p e n d a nt c es a n n é es 

d e d o ct or at. M er ci a u c o mit é d’ é v al u ati o n d u c o urs Pr oj et d e t h ès e et d e l a S y nt h ès e 

e n vir o n n e m e nt al e ( e x a m e n d o ct or al)  : S o ni a L é g ar é et Ar m a n d S é g ui n, q ui o nt 

c o ntri b u é à l’ a m éli or ati o n d e l a c o n c e pti o n i niti al e d u pr oj et et d es pl a ns 

d’ é c h a ntill o n n a g es.  J e r e m er ci e  é n or m é m e nt  m o n j ur y d e t h ès e, X a vi er C a v ar d, Ell e n 

M a c D o n al d et J o h a n n es R o us k, p o ur a v oir pris l e t e m ps d ’é v al u er c ett e t h ès e, p o ur  

l e urs j u di ci e u x c o ns eil s q ui o nt p er mis d’ a m éli or er l es diff ér e nts c h a pitr es et p o ur a v oir 

e nt a m é u n e dis c ussi o n si e nri c hiss a nt e p e n d a nt l a s o ut e n a n c e.  

J e ti e ns à r e m er ci er D a ni èl e L a p ort e et M ari e -H él è n e L o n g pr é, q ui m’ o nt é n or m é m e nt 

ai d e  t o us c es a n n é es d a ns t o ut s ort e d e p a p er ass e et d es r e ns ei g n e m e nts, t o uj o urs a v e c 

l e urs p ort e o u v ert e et u n gr a n d s o urir e q ui ill u mi n ait c h a q u e m ati n m o n c h e mi n.  L e ur 

pr é ci e u x s u p p ort et c o m p a g ni e s o nt i n esti m a bl es!  M er ci à S o p hi e L ali b ert é p o ur s o n 
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e x c ell e nt tr a v ail e t s o n e x e m pl e d’ é n er gi e et m oti v ati o n c o nst a nt e! M er ci à t o us m es 

c oll è g u es  d e l’I nstit ut d e R e c h er c h e s ur l es F or êts (I R F) , p o ur l e ur o u v ert ur e d’ es prit, 

l e ur f e e d b a c k c o nst a nt p e n d a nt l es r é u ni o ns d u gr o u p e d’ é crit ur e et l es n o m br e u x 

at eli ers et pr és e nt ati o ns, p o ur l e ur a miti é et p o ur m’ a v oir a c c o m p a g n é d a n s pl usi e urs 

ét a p es d e m o n d o ct or at. D a ns u n e or dr e ps e u d o -c hr o n ol o gi q u e d e n os r e n c o ntr es, m er ci 

à J effr e y, J uli e, S o p hi e, M a ur a n e, F e k er, C h arl y ( u n gr os m er ci p o ur l es c art es d e m es 

sit es!!), M ari a n o, M ari e, A n ni c k, Al e x, É mili e, M a xi m e, T a n a, M ar c -Fr é d éri c, 

Xi a n g b o, E nri q u e, A n dr é a n e, M ari o n, K o br a ( t h a n ks a l ot f or h el p i n g m e wit h st at isti c 

a n al ysis !!), D a ni el a, T ati a n a, Él o di e, M él a ni e J., R é mi, S u p u n, M o n a, Zi h ui, M a x e n c e, 

M ari n e, M ari a n n e, V al éri e, Al b a n et Vi n c e nt. U n e p e ns é e a mi c al e et c h al e ur e us e à t o us 

et à c e u x q ui j’ o u bli e i ci m ais a v e c q ui j’ a i p ass é d es b o ns m o m e nts c es a n n é es ! 

E nfi n, j e v o u dr ais r e m er ci er l es p ers o n n es l e pl u s i m p ort a nt es d a ns m a vi e, m a m èr e 

Es p er a n z a, m o n p èr e J or g e et m o n a m o ur e u x M at hi e u, q ui m’ o nt a c c o m p a g n é d e f a ç o n 

pl us p ers o n n ell e d ur a nt c e pr o c ess us, q ui m’ o nt t o uj o urs s o ut e n u e p o ur m e r e m o nt er l e  

m or al d a ns l es m o m e nts q u e j’ a v ais l e pl us b es oi n. À m es p ar e nts, m er ci d’ êtr e t o uj o urs 

l à m al gr é l a dist a n c e. Et e nfi n …. M E R CI À L A VI E! P o ur m e d o n n er l’ o p p ort u nit é 

d’ a v oir e u c ett e gr a n d e a v e nt ur e e n A biti bi et d’ a v oir c o n n u e t o u t es c es m er v eill e us es 

p ers o n n es c es d er ni èr es a n n é es!  

 

T o ut c o m m e n c e p ar u n e i d é e, q u el q u e c h os e q ui t e p assi o n n e et q ui d e vi e nt u n r ê v e. 

Si t u g ar d es c ett e i d é e e n t êt e et si t u as l e c o ur a g e d e p ers é v ér er, t u es c a p a bl e d’ e n 

f ai r e u n e r é alit é. 

 



 



 

D É DI C A C E  

À m a m èr e Es p er a nz a R o drí g u ez  Dí az , 

p o ur s o n s o uti e n i n c o n diti o n n el et s o n a m o ur i nfi ni , 

q ui  a  f ait d e m oi c e q u e j e s uis a uj o ur d’ h ui 

A mi m a m á Es p er a nz a R o drí g u ez  Dí az , 

p or s u a p o y o i n c o n di ci o n al y s u i nfi nit o a m or  

q ui e n hiz o d e mi t o d o l o q u e s o y a h or a  

 

À m o n p èr e J or g e Ri c ar d o R o drí g u ez  d e J a m m es d u M o uri er , 

p o ur êtr e pr és e nt d a ns m a vi e  et t o uj o urs v eill er s ur m oi  

A mi p a dr e J or g e Ri c ar d o R o drí g u ez d e J a m m es d u M o uri er , 

P or est ar pr es e nt e e n mi vi d a, si e m pr e p e n di e nt e d e mi  

 

À m o n a m o ur e u x M at hi e u S ur pr e n a nt,  

q ui m’ a f ait t o uj o urs s e ntir c h ez m oi  

et q ui a ét é à m o n c ôt é  e n m e s o ut e n a nt  t o ut es c es a n n é es  

A mi p ar ej a M at hi e u S ur pr e n a nt,  

q ui e n m e h a h e c h o s e nti r si e m pr e e n c as a  

y h a est a d o a mi l a d o a p o y á n d o m e t o d os est os a ñ os 



 



 

A V A N T -P R O P O S  

C ett e t h ès e d e d o ct or at a ét é r é ali s é e à R o u y n -N or a n d a, à l’ U ni v ersit é d u Q u é b e c e n 

A biti bi -T é mi s c a mi n g u e  ( U Q A T). L a t h ès e est c o m p os é e d’ u n e i ntr o d u cti o n g é n ér al e, 

d e tr ois c h a pitr es s o us l a f or m e d’ arti cl es s ci e ntifi q u es e n a n gl ais et d’ u n e c o n cl usi o n 

g é n ér al e. L es tr ois arti cl es s o nt e n pr o c ess us d e p u bli c ati o n d a ns d es r e v u es à c o mit é 

d e l e ct ur e  : L e C h a pitr e 1 a ét é s o u mis a u j o ur n al E c ol o gi c al M o n o gr a p hs  (f a ct e ur 

d’i m p a ct  : 1 0, 3 2), il a ét é r é vis é p ar d es p airs et il a ét é s o u mis d e n o u v e a u a u m ê m e 

j o ur n al. L e C h a pitr e 2 a ét é s o u mis a u j o ur n al Pl a nt a n d S oil  (f a ct e ur d’i m p a ct : 4, 1 9) 

a v e c u n e v ersi o n d a ns u n s er vi c e l e pr e pri nt  (s er v e ur d e pr éi m pr essi o ns e n li g n e s a ns 

r é visi o n p ar d e p airs) R es e ar c h  S q u ar e . L e C h a pitr e 3 a ét é r e n d u p u bli q u e d a ns  bi o R xi v  

(u n a utr e s er vi c e d e pr e pri nt  et a pr ès il a ét é p u bli é  d a ns l e j o ur n al E n vir o n m e nt al 

M i cr o bi ol o g y (f a ct e ur d’i m p a ct : 5, 4 9). 

C h a pit r e 1.  R o drí g u e z -R o drí g u e z J. C., F e nt o n N.J., K e m b el S. W., M estr e E., J e a n M. 

B er g er o n Y. Dri v ers of c o ntr asti n g b or e al u n d er st or y v e g et ati o n i n c o nif er o us a n d 

br o a dl e af d e ci d u o us alt er n ati v e st at es . E c ol o gi c al M o n o gr a p hs  –  E n r é visi o n . 

C h a pit r e 2.  R o drí g u e z -R o drí g u e z J. C., B er g er o n Y., F e nt o n N.J., K e m b el S. W. 

(s o u mis ). Tr e e d o mi n a n c e s h a p es s oil a n d tr e e p h yll os p h er e mi cr o bi al c o m m u niti es i n 

c o nif er o us a n d br o a dl e af d e ci d u o us f or ests. S o u mis a u j o ur n al Pl a nt a n d S oil.  
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xi v  

L a c oll e ct e d es d o n n é es, l e tr a v ail d e  t err ai n et d e l a b or at oir e, l es a n al ys es st atisti q u es 

et bi oi nf or m ati q u es, l’i nt er pr ét ati o n d es r és ult ats et l’ é crit ur e d es m a n us crit s o nt  ét é 

r é ali s és p ar J C R R  p o ur l es tr ois c h a pitr es d e l a t h ès e . Ma dir e ctri c e d e t h ès e Ni c ol e 

F e nt o n ( N F) et m es c o -dir e ct e urs Y v es B er g er o n ( Y B) et St e v e n K e m b el ( S K)  o nt 

c o ntri b u é d e pl usi e urs f a ç o ns t o ut a u l o n g d u pr oj et d a ns l e urs c h a m ps d’ e x p ertis es, et 

l e ur pl a c e d a ns l es li st es d es a ut e urs s o nt f o n cti o n d e l e ur i m pli c ati o n r es p e cti v e d a ns 

l a r é ali s ati o n d e c h a c u n d es c h a pitr es. Il est i m p ort a nt d e s o uli g n er q u e le pr oj et d u 

C h a pitr e 1 a c o m m e n c é e n 2 0 1 3, a v a nt q u e j e c o m m e n c e m o n d o ct or at. C e c h a pitr e a 

c o m m e n c é s o us l a dir e cti o n d u l a b or at oir e d e Y B a ét é mi s e n pl a c e s ur l e t err ai n e n 

2 0 1 3 p ar N F. E ns uit e, l’ ét u di a nt E vi c k M estr e ( E M) a p arti ci p é e n 2 0 1 4 et 2 0 1 5  d a ns 

l e c a dr e d e s o n pr oj et d e b a c c al a ur é at, et il a a ussi d er ni èr e m e nt c o ntri b u é a u x a n al ys es 

st atisti q u es et a p arti ci p é d a ns l’ a m éli or ati o n fi n al e d e l’ arti cl e. C e pr e mi er pr oj et  m’ a 

ét é attri b u é p o ur m o n pr e mi er  c h a pitr e d e t h ès e et j’ ai p arti ci p é d a n s l a c oll e ct e d es 

d o n n é es e n 2 0 1 7 et 2 0 1 8. M él a ni e J e a n ( MJ) a pr és e nt é u n s o uti e n a u x a n al ys es 

st atisti q u es, a a p p ort é u n œil é cl air é s ur l’i nt er pr ét ati o n d es r és ult ats et a é g al e m e nt 

ai d é à l’ a m éli or ati o n d u  m a n us crit. L es a n al ys es bi oi nf or m ati q u es et st ati sti q u es d es 

d o n n é es d e s é q u e n ç a g e d es C h a pitr es 2 et 3 o nt ét é r é ali s és p ar J C R R a v e c l’ ori e nt ati o n 

et l e s u p p ort c o nst a nt d e S K. L’i nt er pr ét ati o n d es r és ult ats et à l a r é d a cti o n d e c h a c u n 

d es c h a pitr es a ét é r é ali s é p ar J C R R a v e c u n f ort s o uti e n d e N F et S K. Fi n al e m e nt, t o us 

l es c o-a ut e urs o nt p arti ci p é d a ns l a r é visi o n d es v ersi o ns fi n al e d es arti cl es  et o nt d o n n é 

s o n a p pr o b ati o n fi n al e p o ur l es p u bli er.  
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LI S T E D E S FI G U R E S  

Fi g ur e  P a g e  

0. 1. Tr e n ds i n l o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns a n d u n d erst or y c o m m u nit y c o m p ositi o n 
of f or ests d o mi n at e d b y t h e c o nif er o us bl a c k s pr u c e f or ests a n d d o mi n at e d b y t h e 
br o a dl e af d e ci d u o us tr e m bli n g as p e n f or ests. R ef er e n c es : M essi er et al., 1 9 9 8; 
L a m ar c h e et al., 2 0 0 7; C a v ar d et al., 2 0 1 1; L a g a ni èr e et al., 2 0 1 1; B art els & C h e n, 
2 0 1 3; A u g ust o et al., 
2 0 1 5 … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … ...4  

0. 2 L o c ati o n of t h e st u d y sit es i n t h e b or e al f or est of e ast er n C a n a d a ( a), wit hi n w est er n 
Q u e b e c a b o v e t h e p ar all el 4 9⁰ N ( b). Si t es B a n d C ar e 0. 5 k m a p art a n d Sit e A is 
5. 3 k m a w a y ( c). E a c h sit e h as a dj a c e nt st a n ds d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e ( as bl u e 
tri a n gl es) a n d tr e m bli n g as p e n ( as gr e e n cir cl es), s e p ar at e d fr o m 3 4 t o 1 1 5 m; a n d 
wit hi n e a c h f or est t y p e, t hr e e bl o c ks ( B 1, B 2 a n d B 3) w er e pl a c e d s e p ar at e d fr o m 
1 6 t o 4 9 m ( d, e, f) … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … … …. … … 1 2  

1. 1 E x p eri m e nt al d esi g n f or o v erst or y –  u n d erst or y r el ati o ns hi ps. a) T h e st u d y ar e a is 
l o c at e d i n t h e b or e al f or est of e ast er n C a n a d a; b) a b o v e t h e p ar all el 4 9⁰ N i n 
w est er n Q u e b e c. c) T h e e x p eri m e nt w as c o n d u ct e d i n t hr e e sit es A, B a n d C ( Sit es 
B a n d C ar e 0. 5 k m a p art a n d Sit e A is 5. 3 k m a w a y). d, e, f) E a c h sit e h as a dj a c e nt 
st a n ds (s e p ar at e d fr o m 3 4 t o 1 1 5 m) d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e ( B S, as tri a n gl es) 
a n d tr e m bli n g as p e n ( T A, as cir cl es), i n w hi c h w e pl a c e d 3 bl o c ks ( B 1, B 2, B 3) 
s e p ar at e d fr o m 1 6 t o 4 9 m. g). I n e a c h bl o c k, o n e pl ot p er tr e at m e nt w as pl a c e d t o 
o bt ai n a n est e d bl o c k e x p eri m e nt al d esi g n wit h a t ot al of 1 2 6 pl ot s = 3 sit es x 2 
f or est t y p es x 3 bl o c ks x 7 tr e at m e nts ( 1 c o ntr ol + 4 tr e at m e nts of t h e c o m m u nit y 
a p pr o a c h + 2 tr e at m e nts of t h e c o m m u nit y a p pr o a c h). V e g et ati o n a b u n d a n c e i n 
all tr e at m e nts w as m e as ur e d e v er y y e ar fr o m 2 0 1 3 t o 2 0 1 8 b y usi n g a 5 0 x 5 0  c m 
gri d pl a c e d i n t h e mi d dl e of e a c h pl ot. Tr e at m e nts i n diff er e nt c ol ors c orr e s p o n d 
t o C o ntr ol  c o n diti o ns ( C, i n gr e y) a n d t o tr e at m e nts of t h e e c os yst e m a p pr o a c h: 
Li g ht  ( Li, i n y ell o w), N utri e nts  ( N u, i n p ur pl e), Si n gl e -litt er ( 1 F, i n or a n g e) a n d 
D o u bl e -litt er ( 2 F, i n r e d); a n d of t h e c o m m u nit y a p pr o a c h: T r a ns pl a nts -o ut  ( T o, 
i n bl u e), T r a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n). Tr e at m e nts i n bl a c k s pr u c e f or ests i n li g ht 
c ol ors a n d i n tr e m bli n g a s p e n f or ests i n d ar k c ol or s.  .......................................... 3 8  

1. 2 A b u n d a n c e of u n d er st or y v e g et ati o n of bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests 
di vi d e d i nt o f u n cti o n al gr o u ps: Br y o p h yt es (t ur q u ois e), Eri c a c e a e  ( or a n g e), 
Gr a mi n oi ds ( vi ol et), H er bs ( pi n k), Pt eri d o p h yt a  ( gr e e n), S hr u bs ( y ell o w), 
S p h a g n a c e a e  ( br o w n) a n d Tr e es ( gr a y). B o x pl ot s i n cl u d e t h e m e di a n ( bl a c k 
h ori z o nt al li n es) a n d m e a n ( w hit e cir cl es) of sit e s f or e a c h f u n cti o n al gr o u p i n 
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c o ntr ol pl ot s i n 2 0 1 8, a m o n g f or est t y p es. L ett ers c orr es p o n d t o c o ntr asts of m e a ns 
b et w e e n f u n cti o n al gr o u p s p er f or est t y p e ( e m m e a ns , P < 0. 0 5). ....................... 4 9  

1. 3 A l p h a di v ersit y ( S h a n n o n i n d e x) of u n d erst or y v e g et ati o n i n 2 0 1 8 a m o n g 
tr e at m e nts i n e a c h f or est t y p e ( Bl a c k s pr u c e –  B S a n d Tr e m bli n g as p e n –  T A), 
o v er ti m e ( 2 0 1 3 -2 0 1 8) fr o m t h e n est e d Sit e/ Bl o c k e x p eri m e nt al d esi g n. 
Tr e at m e nts c orr es p o n d t o Li g ht  ( Li, i n y ell o w), N utri e nts  ( N u, i n p ur pl e), Si n gl e -
litt er ( 1 F, i n or a n g e) a n d D o u bl e -litt er ( 2 F, i n r e d), T r a ns pl a nts -o ut  ( T o, i n bl u e), 
T r a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n) a n d C o ntr ol  c o n diti o ns ( C, i n gr e y). Tr e at m e nts i n 
bl a c k s pr u c e f or ests i n li g ht c ol ors a n d i n tr e m bli n g as p e n f or ests i n d ar k c ol ors. 
Pl ot -l e v el al p h a di v ersit y r e pr es e nt e d i n t h e b o x pl ot s i n cl u d e t h e m e di a n ( bl a c k 
h ori z o nt al li n es), t h e m e a n ( w hit e cil cl es) , a n d t h e e m m e a ns  c o ntr asts (i n l ett ers, 
P  < 0. 0 5), c o m p ari n g c o ntr ol v ers us e a c h tr e at m e nt i n e a c h F or est t y p e a n d p er 
Y e ar ( T a bl e S 3. 3).  .............................................................................................. 5 4  

1. 4 P artiti o ni n g of β -di v ersit y i nt o l o c al c o ntri b uti o ns of si n gl e pl ot s ( L C B D = L o c al 
C o ntri b uti o ns t o B et a Di v ersit y) f or tr e at m e nts i n e a c h f or est t y p e ( Bl a c k s pr u c e 
a n d Tr e m bli n g as p e n) of ( a, b) t h e e c os yst e m a p pr o a c h c orr es p o n di n g t o Li g ht  
( Li, i n y ell o w), N utri e nts  ( N u, i n p ur pl e), Si n gl e -litt er ( 1 F, i n or a n g e) a n d D o u bl e -
litt er ( 2 F, i n r e d), a n d f or ( c, d) t h e c o m m u nit y a p pr o a c h c orr es p o n di n g t o 
T r a ns pl a nts -o ut  ( T o, i n bl u e), T r a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n), as w ell as C o ntr ol  
c o n diti o ns ( C, i n g r e y) f or b ot h a p pr o a c h es. Tr e at m e nts i n bl a c k s pr u c e f or ests i n 
li g ht c ol ors a n d i n tr e m bli n g as p e n f or ests i n d ar k c ol ors. T a bl es b el o w e a c h fi g ur e 
pr es e nt t h e t ot al s u m -of -s q u ar es ( S S t ot al), t ot al β-di v ersit y ( B D t ot al) a n d t h e 
c o ntri b uti o ns ( d e cr e asi n g o r d er) of i n di vi d u al s p e ci es ( S C B D = S p e ci es 
C o ntri b uti o ns t o B et a Di v ersit y), f or e a c h f or est t y p e i n e a c h a p pr o a c h. D at a 
c orr es p o n d t o 2 0 1 8, n = 9, fr o m t h e c o m bi n ati o n of Sit e ( A, B, C) a n d Bl o c ks ( 1, 
2, 3) i n e a c h f or est t y p e.  ...................................................................................... 5 7  

1. 5 A n al ysi s of T e m p or al B et a -di v ersit y I n d e x ( T BI) of u n d erst or y c o m m u niti es i n 
bl a c k s pr u c e (l eft p a n el) a n d tr e m bli n g as p e n (ri g ht p a n el) st a n ds. Fi g ur es 
c orr es p o n d t o B -C pl ot s of u n d erst or y v e g et ati o n c o m p ari n g all tr e at m e nts fr o m 
2 0 1 3 t o 2 0 1 8, w h er e 6 3 pl ot s p er f or est t y p e w er e pl ott e d usi n g l oss es ( B/ d e n 
st atisti cs) a n d g ai ns ( C/ d e n st atisti cs) c o m p ut e d fr o m t h e a b u n d a n c e d at a of 
u n d erst or y s p e ci es. T h es e sit es c orr es p o n d t o t h e c o m bi n ati o n of s a m pli n g d esi g n 
of Sit es ( A, B, C), Bl o c ks ( 1, 2, 3) a n d  s e v e n Tr e at m e nts: C o ntr ol  c o n diti o ns ( C, 
i n gr e y), t o tr e at m e nts of t h e e c os yst e m a p pr o a c h: Li g ht  ( Li, i n y ell o w), N utri e nts  
( N u, i n p ur pl e), Si n gl e -litt er ( 1 F, i n or a n g e) a n d D o u bl e -litt er ( 2 F, i n r e d), a n d of 
t h e c o m m u nit y a p pr o a c h: T r a ns pl a nts -o ut  ( T o, i n bl u e), T r a ns pl a nts -i n ( Ti, i n 
gr e e n). Tr e at m e nts i n bl a c k s pr u c e f or ests i n li g ht c ol ors a n d i n tr e m bli n g as p e n 
f or ests i n d ar k c ol ors. N oti c e als o t h at a x es ar e diff er e nt t o all o w cl e ar er d at a 
vis u alis ati o n. T h e p ositi o n of gr e e n li n e r es p e cti v e t o r e d  li n e i n di c at es a n a v er a g e 
of s p e ci es l oss es ( gr e e n li n e a b o v e r e d li n e, as i n l eft p a n el) or s p e ci es g ai ns ( gr e e n 
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li n e b el o w r e d li n e, as i n ri g ht p a n el) a cr oss t h e sit e s. Disti n cti v e s y m b ols ar e us e d 
f or t h e sit es d o mi n at e d b y g ai ns (s q u ar es) a n d b y l oss es ( cir cl es). S y m b ol s si z es 
r e pr es e nt t h e v al u es of t h e D = ( B + C) st atisti cs: l ar g er p oi nt s f o u n d i n t h e u p p er -
ri g ht c or n er of e a c h pl ot r e pr es e nt a hi g h er t e m p or al β -di v ersit y t h a n t h e s m all er 
p oi nt s i n t h e l o w er -l eft c or n er. ............................................................................ 5 8  

1. 6 Pri n ci p al C o m p o n e nt A n al ysi s ( P C A) f or t h e O bj e cti v e 1 ( a - E c os yst e m a p pr o a c h) 
a n d t h e O bj e cti v e 2 ( b - C o m m u nit y a p pr o a c h) ill ustr ati n g c o m m u nit y c h a n g e 
b et w e e n 2 0 1 3 a n d 2 0 1 8. P oi nt s c orr es p o n d t o t h e c e ntr oi ds p er tr e at m e nt ( m e a ns 
of 9 r e pli c at e pl ot s fr o m n est e d d esi g n of 3 Sit es x 3 Bl o c ks) of t h e H elli n g er -
tr a nsf or m e d a b u n d a n c e of u n d erst or y s p e ci es fr o m t h e b e gi n ni ng ( 2 0 1 3, cir cl es) 
a n d t h e e n d of t h e e x p eri m e nt ( 2 0 1 8, tri a n gl es), u nit e d b y li n es i n di c ati n g c h a n g e 
o v er ti m e. S oli d li n es c orr es p o n d t o bl a c k s pr u c e st a n ds ( B S) a n d d ott e d li n es 
c orr es p o n d t o tr e m bli n g as p e n st a n ds ( T A). C ol ors c orr es p o n d t o tr e at m e nts o f 
t h e e c os yst e m a p pr o a c h: Si n gl e -litt er ( 1 F, i n or a n g e), D o u bl e -litt er ( 2 F, i n r e d), 
C o ntr ol  ( C, i n gr e y), Li g ht  ( Li, i n y ell o w) a n d N utri e nts  ( N u, i n p ur pl e) a n d of 
tr e at m e nts of t h e c o m m u nit y a p pr o a c h: C o ntr ol  ( C, i n gr e y), T r a ns pl a nts -i n ( Ti, 
i n gr e e n) a n d T r a ns pl a nts -o ut  ( T o, i n bl u e). Tr e at m e nts i n bl a c k s pr u c e f or ests i n 
li g ht c ol ors a n d i n tr e m bli n g as p e n f or ests i n d ar k c ol ors. S p e ci es or di n ati o n is i n 
t h e mi d dl e of t h e p a n el, wit h o nl y t h e m ai n s p e ci es t o all o w a cl e ar vis u ali z ati o n. 
N oti c e t h at t h e s c al es ar e diff er e nt.  ..................................................................... 6 0  

1. 7 Pri n ci p al C o or di n at e A n al ysi s ( P C o A) b as e d o n t h e Br a y -C urtis dist a n c e wit h 
C ailli e z c orr e cti o n of t h e u n d erst or y s p e ci es a b u n d a n c e i n 2 0 1 3 ( cr oss e d s q u ar es) 
a n d 2 0 1 8 (fill e d s q u ar es), wit h t h eir c orr es p o n di n g p er c e nt a g e of v ari a n c es i n e a c h 
a xis. Tr e a t m e nts of t h e e c os yst e m a p pr o a c h i n bl a c k s pr u c e ( a) a n d tr e m bli n g 
as p e n f or ests ( b) c orr es p o n d t o Li g ht  ( Li, i n y ell o w), N utri e nts  ( N u, i n p ur pl e), 
Si n gl e -litt er ( 1 F, i n or a n g e), D o u bl e -litt er ( 2 F, i n r e d) a n d C o ntr ol  ( C, i n gr e y), 
wit h t h e c orr es p o n di n g c e ntr oi ds (st a n d ar d d e vi ati o n). Tr e at m e nts of t h e 
c o m m u nit y a p pr o a c h i n bl a c k s pr u c e ( c) a n d tr e m bli n g as p e n f or ests ( d) 
c orr es p o n d t o C o ntr ol  ( C, i n gr e y), T r a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n) a n d T r a ns pl a nts -
o ut  ( T o, i n bl u e). Tr e at m e nts i n bl a c k s pr u c e f or ests i n li g ht c ol ors a n d i n 
tr e m bli n g as p e n f or ests i n d ar k c ol ors. Arr o ws c orr es p o n d t o t h e m ost i m p ort a nt 
u n d erst or y s p e ci es d efi ni n g t h e c o m m u nit y c o m p ositi o n ( E n vfit, P  < 0. 0 5). N oti c e 
t h at s c al es ar e diff er e nt. ...................................................................................... 6 3  

1. 8 B all -i n-c u p di a gr a m t h at r e pr es e nt ( a) t w o alt er n ati v e st a bl e st at es t h at e xist at t h e 
s a m e ti m e i n a m atri x (i n bl u e), w hi c h ar e d ef i n e d b y c a n o p y d o mi n a n c e of bl a c k 
s pr u c e ( B S, l eft si d e) a n d tr e m bli n g as p e n ( T A, ri g ht si d e). B all s r e pr es e nt 
u n d erst or y pl a nt c o m m u niti es a d a pt e d i n bl a c k s pr u c e ( d ar k gr e e n) or i n tr e m bli n g 
as p e n (li g ht gr e e n) st a bl e st at es. St a bl e st at es e xist i n t h e m atri x a n d attr a ct a 
p arti c ul ar b all ( u n d erst or y pl a nt c o m m u niti es) t o its r es p e cti v e st a bl e st at e. ( b) W e 
a n al y z e d t w o p ossi bl e alt er n ati v es f or c h a n g es t h e s yst e m: ( b 1) t h e “ E c os yst e m 



x xii  

a p pr o a c h ”, wit h c h a n g es i n p ar a m et ers of t h e m atri x, a n d ( b 2) t h e “ C o m m u nit y 
a p pr o a c h ”, wit h tr a ns pl a nt ati o ns of u n d erst or y v e g et ati o n e x c h a n g e d b et w e e n 
f or est t y p es (t h e m atri x is fi x e d). ( c) As r es ult s w e pr es e nt h o w u n d erst or y 
v e g et ati o n is aff e ct e d b y c h a n g es i n p ar a m et ers of t h e m atri x c orr es p o n di n g t o 
( c 1) Li g ht, ( c 2) Nutri e nt a n d ( c 3) a n d Litt er ( Si n gl e -litt er a n d D o u bl e-litt er) 
c o n diti o ns; a n d ( b -2) s hifts i n c o m m u niti es wit h tr a ns pl a nt ati o ns e x c h a n g e d 
b et w e e n f or est t y p es ( " Tr a ns pl a nts -o ut ”). B ot h a p pr o a c h es w er e c o m p ar e d t o a 
c o ntr ol wit h t h e u n c h a n g e d i niti al c o n dit i o ns a n d a c o ntr ol of t h e tr a ns pl a nt ati o n 
( “ Tr a ns pl a nts-i n ”). I ns pir e d fr o m B eis n er et al. ( 2 0 0 3). ..................................... 7 2  

2. 1 T h e st u d y ar e a is l o c at e d i n a) t h e b or e al f or est of e ast er n C a n a d a, b) wit hi n w est er n 
Q u e b e c a b o v e t h e p ar all el 4 9⁰ N. c) T h e s a m pli n g d esi g n c o m pris es t hr e e sit es A, 
B a n d C ( Sit es B a n d C ar e 0. 5 k m a p art a n d Sit e A is 5. 3 k m a w a y). d, e, f) E a c h 
sit e h as a dj a c e nt st a n ds d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e ( as tri a n gl es) a n d tr e m bli n g 
as p e n ( as cir cl es), s e p ar at e d fr o m 3 4 t o 1 1 5 m. Wit hi n e a c h f or est t y p e, t hr e e 
bl o c ks ( B 1, B 2 a n d B 3) w er e pl a c e d s e p ar at e d fr o m 1 6 t o 4 9 m. ( N est e d bl o c k 
e x p eri m e nt al d esi g n : 3 Sit es x 2 F or est t y p es x 3 Bl o c ks). g) I n e a c h bl o c k, l e a v es 
a n d s oil s a m pl es w er e t a k e n. T o o bt ai n t h e tr e e p h yll os p h er e, t hr e e s a m pl es p er 
bl o c k of bl a c k s pr u c e n e e dl es a n d tr e m bli n g as p e n br o a dl e a v es w er e c oll e ct e d. T o 
o bt ai n s oil mi cr o bi o m e, s oil s a m pl es w er e t a k e n i n e a c h tr e at m e nt pl ot i nsi d e t h e 
gri d (f o ur s u b -s a m pl es i n e a c h pl ot mi x e d t o g et h er c orr es p o n di n g t o o n e s oil 
s a m pl e fr o m e a c h pl ot). Tr e at m e nt pl ots i n diff er e nt c ol ors c orr es p o n d t o C o ntr ol 
c o n diti o ns ( C, i n gr e y), Litt er ( F, i n or a n g e ), Tr a ns pl a nts-i n ( Ti, i n gr e e n) a n d 
Tr a ns pl a nts -o ut ( T o, i n bl u e). V e g et ati o n a b u n d a n c e w as r e gist er e d usi n g a 5 0 x 
5 0 c m gri d pl a c e d i n t h e mi d dl e of e a c h pl ot.  ..................................................... 8 6  

2. 2 Diff er e n c es i n b a ct eri al c o m m u niti es b et w e e n mi cr o h a bit ats ( p h yll os p h er e vs. s oil 
mi cr o bi o m e) a n d f or est t y p es ( bl a c k s pr u c e - B S vs. tr e m bli n g as p e n - T A). a) 
B a ct eri al S h a n n o n di v er sit y of tr e e p h yll os p h er e a n d s oil mi cr o bi o m e b et w e e n 
bl a c k s pr u c e ( br o w n) a n d tr e m bli n g as p e n ( gr e e n) f or ests, b as e d o n all i d e ntifi e d 
A S Vs. W hit e p oi nt s r e pr es e nt t h e m e a n a n d bl a c k li n es t h e m e di a n. b -h) V e n n 
di a gr a ms   r e pr es e nti n g c o -o c c u rr e n c e of b a ct eri al A S Vs i n t h e p h yll os p h er e a n d 
s oil mi cr o bi o m e of bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests, b as e d o n 2 0 
r a n d o ml y c h os e n s a m pl e s fr o m e a c h mi cr o h a bit at. V al u es i n di c at e p er c e nt a g e of 
s h ar e d A S Vs ( v al u es i n p ar e nt h es es ar e t ot al n u m b er of A S Vs). T h e diff er e nt 
V e n n di a gr a ms r e pr es e nt all c o m p aris o ns b et w e e n mi cr o h a bit at a n d f or est t y p es 
( b), b et w e e n B S a n d T A f or b ot h mi cr o h a bit ats ( c), t h e bl a c k s pr u c e p h yll os p h er e 
a n d s oil mi cr o bi o m e ( d), t h e tr e m bli n g as p e n p h yll os p h er e a n d s oil mi cr o bi o m e  
( c), t h e p h yll os p h er e a n d s oil mi cr o bi o m e of b ot h f or est t y p es ( d), t h e 
p h yll os p h er e i n bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n ( e), a n d t h e mi cr o bi o m e i n bl a c k 
s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n (f).  ........................................................................... 9 9  
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2. 3 T w o -di m e nsi o n al n o n -m etri c m ulti di m e nsi o n al s c ali n g ( N M D S) of t h e r el ati v e 
a b u n d a n c e of b a ct eri al A S Vs ( A m pli c o n S e q u e n c e V ari a nts) i n: 1) P h yll os p h er e 
of bl a c k s pr u c e ( B S - br o w n fill e d tri a n gl es) a n d tr e m bli n g as p e n ( T A - gr e e n 
e m pt y s q u ar es) a n d i n 2) S oil mi cr o bi o m e fr o m e a c h f or est t y p e ( B S i n fill e d 
tri a n gl es a n d T A i n e m pt y s q u ar es), a m o n g t h e diff er e nt tr e at m e nts i n c ol ors: 
C o ntr ol c o n diti o ns ( C, i n gr e y ), Litt er a d diti o n ( F, i n or a n g e), Tr a ns pl a nts-i n ( Ti, 
i n gr e e n) a n d Tr a ns pl a nts-o ut ( T o, i n bl u e). P oi nt s c orr es p o n d t o 7 2 s a m pli n g u nit s 
of s oil mi cr o bi o m e ( n = 9 p er f or est t y p e a n d tr e at m e nt) a n d 5 4 s a m pli n g u nits of 
p h yll os p h er e ( n = 2 7 p er f or est t y p e). Elli ps es i n gr e y c orr es p o n d t o st a n d ar d 
d e vi ati o n of or di n ati o n s c or es f or s a m pl es a c c or di n g t o t h e b a ct eri al mi cr o h a bit at 
( S oil mi cr o bi o m e or P h yll os p h er e) a n d f or est t y p e ( B S or T A). Arr o ws i n di c at e 
t h e c orr el ati o n b et w e e n s a m pl e l e v el v al u es a n d or di n ati o n a x es s c or es f or 
b a ct eri al p h yl a a d d e d a p ost eri ori i n t h e or di n ati o n ( dis pl a y e d p h yl a of m a xi m u m 
esti m at e d P  < 0. 0 5). Or di n ati o n b as e d o n t h e Br a y -C urtis dist a n c e of t h e r ar efi e d 
a n d H elli n g er tr a nsf or m e d A S V r el ati v e a b u n d a n c es.  ...................................... 1 0 0  

2. 4 Diff er e n c es i n r el ati v e a b u n d a n c e ( %) of A S Vs assi g n e d t o b a ct eri al p h yl a (i n 
c ol ors) a m o n g t h e f or est t y p e s d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e ( B S) a n d tr e m bli n g 
as p e n ( T A). Si g nifi c a nt diff er e n c es ( A N O V A, all B e nj a mi ni – H o c h b er g -a dj ust e d 
P  < 0. 0 0 0 1 * * *, P  < 0. 0 0 1 * *, P  < 0. 0 5 *, T a bl e S 3. 8) b et w e e n f or est t y p es.  ... 1 0 2  

2. 5 S h a n n o n di v ersit y of s oil mi cr o bi al c o m m u niti es of b a ct eri a ( a) a n d f u n gi ( b) i n 
bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests a m o n g t h e tr e at m e nts of Litt er a d diti o n 
( F, i n or a n g e), C o ntr ol c o n diti o ns ( C, i n gr e y), Tr a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n) a n d 
Tr a ns pl a nts -o ut ( T o, i n bl u e). W hit e p oi nt s r e pr es e nt t h e m e a n a n d bl a c k li n es t h e 
m e di a n. N oti c e b ot h p a n els h a v e diff er e nt s c al es.  ............................................ 1 0 3  

2. 6 Diff er e n c es i n r el ati v e a b u n d a n c e of A S Vs as si g n e d t o p h yl a (i n c ol or s) fr o m s oil 
mi cr o bi o m e: a) B a ct eri al p h yl a a n d b) F u n g al p h yl a; f or e a c h f or est t y p e ( bl a c k 
s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n) a n d a m o n g tr e at m e nt s: C o ntr ol c o n diti o ns ( C), Litt er 
a d diti o n ( F), Tr a ns pl a nts -i n ( Ti) a n d Tr a ns pl a nts-o ut ( T o). Si g nifi c a nt diff er e n c es 
b et w e e n f or est t y p es ( A N O V A,  all B e nj a mi ni – H o c h b er g -a dj ust e d P < 0. 0 0 0 1 * * *, 
P < 0. 0 0 1 * *, P < 0. 0 5 *, T a bl e S 3. 7), b ut n ot a m o n g tr e at m e nts or t h e i nt er a cti o n.
 ........................................................................................................................... 1 0 4  

2. 7 T w o -di m e nsi o n al n o n -m etri c m ulti di m e nsi o n al s c ali n g ( N M D S) of t h e r el ati v e 
a b u n d a n c e of b a ct eri al A S Vs ( A m pli c o n S e q u e n c e V ari a nts) i n t h e s oil 
mi cr o bi o m e fr o m t h e diff er e nt tr e at m e nts i n c ol ors: C o ntr ol  c o n diti o n s ( C, i n 
gr e y), Litt er  a d diti o n ( F, i n or a n g e), T r a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n) a n d T r a ns pl a nt s -
o ut  ( T o, i n bl u e), i n bl a c k s pr u c e ( B S, as tri a n gl e s) a n d tr e m bli n g as p e n ( T A, as 
s q u ar es). P oi nt s c orr es p o n di n g t o s oil mi cr o bi o m e c orr es p o n d t o a t ot al of 7 2 
s am pli n g u nit s ( n = 9 p er f or est t y p e a n d tr e at m e nt) a n d p oi nt s c orr es p o n di n g t o 
p h yll os p h er e c orr es p o n d t o a t ot al of 5 4 s a m pli n g u nit s ( n = 2 7 p er f or est t y p e). 
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Elli ps es i n gr e y c orr es p o n d t o st a n d ar d d e vi ati o n of or di n ati o n s c or es f or s a m pl es 
a c c or di n g t o  t h e b a ct eri al mi cr o h a bit at ( S oil or P h yll os p h er e) a n d f or est t y p e ( B S 
or T A). Arr o ws i n di c at e t h e c orr el ati o n b et w e e n s a m pl e l e v el v al u e s a n d 
or di n ati o n a x es s c or es f or b a ct eri al p h yl a a d d e d a p ost eri ori i n t h e or di n ati o n 
( dis pl a y e d p h yl a of m a xi m u m esti mat e d P  < 0. 0 5). Or di n ati o n b as e d o n t h e Br a y -
C urtis dist a n c e of t h e r ar efi e d a n d H elli n g er tr a nsf or m e d A S Vs r el ati v e 
a b u n d a n c es.  ....................................................................................................... 1 0 8  

2. 8 T w o -di m e nsi o n al n o n -m etri c m ulti di m e nsi o n al s c ali n g ( N M D S) of t h e r el ati v e 
a b u n d a n c e of f u n g al A S Vs ( A m pli c o n S e q u e n c e V a ri a nts) i n t h e s oil mi cr o bi o m e 
fr o m t h e diff er e nt tr e at m e nts i n c ol ors: C o ntr ol c o n diti o ns ( C, i n gr e y), Litt er 
a d diti o n ( F, i n or a n g e), Tr a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n) a n d Tr a ns pl a nts-o ut ( T o, i n 
bl u e), i n bl a c k s pr u c e ( B S, as tri a n gl es) a n d tr e m bli n g as p e n  ( T A, as s q u ar es). 
P oi nt s c orr es p o n di n g t o s oil mi cr o bi o m e c orr es p o n d t o a t ot al of 7 2 s a m pli n g u nit s 
( n = 9 p er f or est t y p e a n d tr e at m e nt) a n d p oi nt s c orr es p o n di n g t o p h yll os p h er e 
c orr es p o n d t o a t ot al of 5 4 s a m pli n g u nit s ( n = 2 7 p er f or est t y p e). Elli ps es i n gr e y 
c orr es p o n d t o st a n d ar d d e vi ati o n of or di n ati o n s c or es f or s a m pl es a c c or di n g t o t h e 
b a ct eri al mi cr o h a bit at ( S oil or P h yll os p h er e) a n d f or est t y p e ( B S or T A). Arr o ws 
i n di c at e t h e c orr el ati o n b et w e e n s a m pl e l e v el v al u es a n d or di n ati o n a x es s c or es 
for b a ct eri al p h yl a a d d e d a p ost eri ori i n t h e or di n ati o n ( dis pl a y e d p h yl a of 
m a xi m u m esti m at e d P < 0. 0 5). Or di n ati o n b as e d o n t h e Br a y -C urtis dist a n c e of 
t h e r ar efi e d a n d H elli n g er tr a nsf or m e d A S Vs r el ati v e a b u n d a n c es. ................. 1 1 1  

3. 1 T h e st u d y ar e a is l o c at e d i n a) t h e b or e al f or est of e ast er n C a n a d a, b) wit hi n w est er n 
Q u e b e c a b o v e t h e p ar all el 4 9⁰ N. c) T h e s a m pli n g d esi g n c o m pris e t hr e e sit es A, 
B a n d C ( Sit es B a n d C ar e 0. 5 k m a p art a n d Sit e A is 5. 3 k m a w a y). d, e, f) E a c h 
sit e h as a dj a c e nt st a n ds d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e ( as tri a n gl es) a n d tr e m bli n g 
as p e n ( as cir cl es), s e p ar at e d fr o m 4 3 t o 1 2 1 m; a n d wit hi n e a c h f or est t y p e, t w o 
bl o c ks ( B 1 a n d B 2) w er e pl a c e d s e p ar at e d fr o m 1 6 t o 4 1 m. g) Si x s a m pl es of 
e a c h f e at h er m oss ( Pl e ur ozi u m s c hr e b eri , i n or a n g e a n d Ptili u m crist a -c astr e nsis , 
i n gr e e n) w er e r a n d o ml y t a k e n at l e ast 1 m a p art, f or b a ct eri al D N A e xtra cti o n.
 ........................................................................................................................... 1 2 6  

3. 2 T w o -di m e nsi o n al n o n -m etri c m ulti di m e nsi o n al s c ali n g ( N M D S) of r el ati v e 
a b u n d a n c e of f e at h er -m oss p h yll os p h er e b a ct eri al A S Vs ( a m pli c o n s e q u e n c e 
v ari a nts) i n e a c h f or est t y p e d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e ( B S as tri a n gl es) or 
tr e m bli n g as p e n ( T A a s cir cl es), usi n g Br a y-C urtis dissi mil ariti es. C ol ors 
c orr es p o n d t o h ost s p e ci es of Pl e ur ozi u m s c hr e b eri  ( S i n or a n g e) a n d Ptili u m 
crist a -c astr e nsis  ( C i n gr e e n). P oi nt s c orr es p o n d t o a t ot al of 1 4 4 s a m pli n g u nits 
( n = 3 6 p er f or est t y p e a n d m oss s p e ci es). Elli ps es c orr es p o n d t o st a n d ar d 
d e vi ati o n of or di n ati o n s c or es f or s a m pl es a c c or di n g t o f or est t y p e ( B S or T A, as 
s oli d li n es i n bl u e) a n d h ost s p e ci es ( C i n gr e e n or S i n or a n g e, as d as h e d li n es). 
Arr o ws i n di c at e t h e c orr el ati o n b et w e e n s a m pl e l e v el r el ati v e a b u n d a n c e s a n d 
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or di n ati o n a x es s c or es f or b a ct eri al p h yl a a d d e d a p ost eri ori t o t h e or di n ati o n ( o nl y 
p h yl a wit h  P  < 0. 0 5 w er e i n cl u d e d).  ................................................................. 1 3 3  

3. 3 Diff er e n c es i n r el ati v e a b u n d a n c e of e a c h b a ct eri al p h yl a b et w e e n f or est t y p es 
( bl a c k s pr u c e –  B S a n d tr e m bli n g as p e n –  T A) a n d h ost s p e ci es ( Pl e ur ozi u m 
s c hr e b eri  –  S a n d Ptili u m crist a -c astr e nsis  –  C). A n al ysi s of r el ati v e a b u n d a n c es 
of e a c h p h yl a ar e b as e d o n r ar efi e d d at a a n d t h e g e n er ali z e d li n e ar mi x e d m o d el 
usi n g T e m pl at e M o d el B uil d er ( gl m m T M B) wit h a n e g ati v e bi n o mi a l f a mil y 
( q u a dr ati c p ar a m et eri z ati o n). Fr o m e a c h m o d el, si g nifi c a nt diff er e n c es b et w e e n 
f or est t y p es ( F T), h ost s p e ci es ( H), t h e i nt er a cti o n of b ot h f a ct ors (I) or n ot 
si g nifi c a nt diff er e n c es ( n s) ar e i n di c at e d i n r e d f or e a c h p h yl u m ( T a bl e S 3. 1 3). 
Si g nif i c a nt diff er e n c es of c o ntr asts f or e a c h p h yll u m ( e m m e a ns, p air wis e T u k e y 
t est, P  < 0. 0 5) as l ett ers ( T a bl e S 3. 1 4).  ............................................................ 1 3 4  

3. 4 Diff er e nti all y a b u n d a nt A S Vs i d e ntifi e d usi n g D E S e q 2 a n al ysi s of b a ct eri al 
c o m m u niti es ass o ci at e d wit h f e at h er m oss es i n tr e m bli n g as p e n c o m p ar e d t o bl a c k 
s pr u c e st a n ds b as e d o n a n a n al ysi s of ps e u d o c o u nt -tr a nsf or m e d n o n-r ar efi e d A S V 
( a m pli c o n s e q u e n c e v ari a nt) a b u n d a n c es. A S Vs ar e gr o u p e d b y t a x o n o mi c f a mil y. 
O nl y t a x a wit h a si g nifi c a ntl y diff er e nti al a b u n d a n c e b et w e e n f or est t y p es ar e 
s h o w n ( B e nj a mi ni – H o c h b er g -a dj ust e d P  < 0. 0 5). P oi nt s c orr es p o n d t o A S Vs t h at 
ar e s ort e d b y t h e  a v er a g e l o g 2 -f ol d c h a n g e i n r el ati v e a b u n d a n c e of A S Vs gr o u p e d 
b y f a mil y o n t h e x -a xis a n d c ol or e d b y p h yl u m. I n t h e y -a xis, p ositi v e l o g 2 -f ol d 
c h a n g e v al u es c orr es p o n d t o A S Vs ass o ci at e d wit h tr e m bli n g as p e n st a n ds 
w h er e as n e g ati v e v al u es c orr es p o n d A S Vs  ass o ci at e d wit h bl a c k s pr u c e st a n ds. 
C ol or e d n a m es c orr es p o n d t o p h yl a k n o w n t o c o nt ai n di a z otr o p hi c b a ct eri a ( M ai er 
et al., 2 0 1 8; H oll a n d -M orit z et al., 2 0 2 1).  ......................................................... 1 3 6  
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T a bl e a u  P a g e  

1. 1 L o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns b et w e e n tr e at m e nts a n d f or est t y p e s i n 2 0 1 8. 
N ot es:  L o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns ( O v erst or y d e nsit y, a v ail a bl e li g ht, s oil 
m oi st ur e a n d s oil t e m p er at ur e) f or e a c h f or est t y p e ( Bl a c k s pr u c e –  B S, Tr e m bli n g 
as p e n - T A) a n d Tr e at m e nts: C o ntr ol c o n diti o ns ( C, i n gr e y), Li g ht ( Li, i n y ell o w), 
N utri e nts ( N u, i n p ur pl e), Si n gl e -litt er ( 1 F, i n or a n g e), D o u bl e-litt er ( 2 F, i n r e d), 
Tr a ns pl a nts -o ut ( T o, i n bl u e), Tr a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n). D at a r e pr es e nt t h e 
a v er a g e a n d st a n d ar d d e vi ati o n f or sit es a n d bl o c k s i n 2 0 1 8. Diff er e n c es b et w e e n 
t h e C o ntr ol  t o e a c h Tr e at m e nt w er e c al c ul at e d p er F or est t y p e (l ett ers), b as e d o n 
t h e esti m at e d m ar gi n al m e a ns (e m m e a ns ) of t h e li n e ar mi x e d-eff e ct m o d el usi n g 
Sit e a n d Bl o c k as n est e d r a n d o m f a ct ors ( P  < 0. 0 5). V W C ( V ol u m etri c w at er 
c o nt e nt). N oti c e t h at t h e Li g ht  v al u es i n t hi s t a bl e c orr es p o n d t o t h e tr e at m e nt -
pl ot s i n bl a c k s pr u c e pl a c e d i n m or e c a n o p y -o p e n e d ar e as, w h er e as t h e Li g ht  
tr e at m e nt-pl ot s i n tr e m bli n g as p e n h a d pl a c e d a s h a d e c o v er  o v er t h e pl ot (li g ht 
i n p ut s i n tr e m bli n g as p e n pl ot s wit h o ut t h e s h a d e c o v er w as 5 1 µ m ol m2 s -1  ± 2 9 
S D, o n a v er a g e).  .................................................................................................. 5 0  

1. 2 S oil p h ysi c o c h e mi c al pr o p erti es b et w e e n tr e at m e nts a n d f or est t y p e s i n 2 0 1 8. 
N ot es:  S oil p h ysi c o c h e mi c al pr o p erti es f or e a c h f or est t y p e ( Bl a c k s pr u c e –  B S, 
Tr e m bli n g as p e n - T A) a n d tr e at m e nt: C o ntr ol  c o n diti o ns ( C, i n gr e y), Si n gl e -
litt er ( 1 F, i n or a n g e), T r a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n) a n d T r a ns pl a nts -o ut  ( T o, i n 
bl u e). D at a r e pr es e nt t h e a v er a g e a n d st a n d ar d d e vi ati o n (i n gr e y n u m b er s) f or 
sit es a n d bl o c ks i n 2 0 1 8. V ari a bl es: p H 1 ( 1: 1 r ef ers t o V/ V dil uti o n wit h w at er), 
p H 2 ( p H -b uff er b as e d o n t h e S h o e m a k er -M c L e a n -Pr att m et h o d - S M P), el e m e nts 
N, C, K, M g, C a, N a a n d H as p er c e nt a g e, C E C ( C ati o n E x c h a n g e C a p a cit y i n 
m e q * 1 0 0 g -1 ), r ati os of C: N, N: P a n d P: Al, el e m e nts P, Al, M n, F e a n d S i n m g g -

1  u nit s. Diff er e n c es a m o n g f or est t y p es a n d tr e at m e nts w er e o bt ai n e d wit h a li n e ar 
mi x e d -eff e ct A N O V A usi n g Sit e a n d Bl o c k as n est e d r a n d o m f a ct or ( P  < 0. 0 5). 
* Si g nifi c a nt diff er e n c es b et w e e n f or est t y p es ( n o si g nifi c a nt diff er e n c es b et w e e n 
tr e at m e nts f or a n y v ari a bl e). ............................................................................... 5 2  

1. 3 Diff er e n c es i n c o m p o siti o n of u n d erst or y pl a nt c o m m u niti es a m o n g tr e at m e nts a n d 
f or est t y p es. N ot es:  Diff er e n c es i n c o m p ositi o n of u n d erst or y v e g et ati o n 
c o m m u niti es f or e a c h o bj e cti v e ( e c os yst e m a n d c o m m u nit y a p pr o a c h es) i n e a c h 
f or est t y p e ( B S –  Bl a c k s pr u c e a n d T A –  Tr e m bli n g as p e n) f or t h e v ari a bl es 
Tr e at m e nt, Y e ar a n d t h e I nt er a cti o n of b ot h as i n di c a t e d b y P E R M A N O V A b as e d 
o n t h e H elli n g er -tr a nsf or m e d d at a ( Br a y-C urtis dist a n c e) of u n d erst or y v e g et ati o n 
a b u n d a n c e, usi n g Sit e a n d Bl o c k as a r a n d o m f a ct ors.  ....................................... 6 4  
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1. 4 H o m o g e n eit y of m ulti v ari a n c e dis p ersi o n of u n d erst or y pl a nt a b u n d a n c e a m o n g 
tr e at m e nts a n d y e ars f or e a c h f or est t y p e. N ot es:  H o m o g e n eit y of m ulti v ari a n c e 
dis p ersi o n ( P E R M U T E S T, f u n cti o n b et a di s p er ) t o c o m p ar e gr o u ps of Y e ar 
( 2 0 1 3-2 0 1 8) a n d F or est t y p e s ( B S –  Bl a c k s pr u c e, T A –  Tr e m bli n g as p e n) a m o n g 
Tr e at m e nts of t h e: E c os y st e m a p pr o a c h: Li g ht  ( Li, i n y ell o w), N utri e nts  ( N u, i n 
p ur pl e), Si n gl e -litt er ( 1 F, i n or a n g e) a n d D o u bl e -litt er ( 2 F, i n r e d); a n d 
C o m m u nit y a p pr o a c h: T r a ns pl a nts -o ut  ( T o, i n bl u e), T r a ns pl a nts -i n ( Ti, i n 
gr e e n); as w ell as C o ntr ol  c o n diti o ns ( C, i n gr e y) f or b ot h a p pr o a c h es. A n al ysi s 
b as e d o n Br a y -C urtis di st a n c es, i n cl u di n g Sit es a n d Bl o c ks as r a n d o m f a ct ors. 
Si g nifi c a nt v al u es ar e i n b ol d ( P  < 0. 0 5) a n d m e a ni n gf ul c o ntr asts ar e u n d erli n e d.
 ............................................................................................................................. 6 5  

3. 1 R el ati v e i m p ort a n c e of f or est t y p e ( bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n) a n d h ost 
s pe ci es ( Pl e ur ozi u m s c hr e b eri a n d  Ptili u m crist a -c astr e nsis ) as f a ct ors aff e cti n g 
m oss -ass o ci at e d b a ct eri al c o m m u niti es. P E R M A N O V A r es ult s o n Br a y -C urtis 
dissi mil ariti es of t h e H elli n g er tr a nsf or m e d b a ct eri al r el ati v e a b u n d a n c es, usi n g 
Sit e as r a n d o m f a ct or. D F, d e gr e es of fr e e d o m; D F d e n , d e n o mi n at or d e gr e es of 
fr e e d o m. St atisti c all y si g nifi c a nt v al u es ar e i n di c at e d i n b ol d t e xt. .................. 1 3 4  

 

 

 

 



 

LI S T E D E S A B R É VI A TI O N S, D E S S I G L E S E T D E S A C R O N Y M E S  

1 F   Si n gl e -litt er tr e at m e nt / Tr ait e m e nt d e liti èr e e n si m pl e 

2 F   D o u bl e -litt er tr e at m e nt / Tr ait e m e nt d e liti èr e e n d o u bl e 

Al   Al u mi ni u m  

A N O V A  A n al ysi s of v ari a n c e / A n al ys e d e v ari a n c e  

A S V   A m pli c o n s e q u e n c e v ari a nt / V ari a nt d e s é q u e n c e d ’a m pli c o n  

B/ d e n  D e n o mi n at or of s p e ci es a b u n d a n c e l oss es ( B) / D é n o mi n at e ur d e p ert es 

d e l’ a b o n d a n c e d es es p è c es ( B)  

B -C pl ot s  S p e ci es a b u n d a n c e l oss es ( B) a n d g ai ns ( C) pl ots / P ert es ( B) et g ai ns 

( C) d e l’ a b o n d a n c e d es e s p è c es 

B D t ot al  T ot al β -di v ersit y / Di v ersit é b et a t ot al e  

B F G S   Br o y d e n -Fl et c h er -G ol df ar b -S h a n n o al g orit h m / al g orit h m e  

B S  Bl a c k s pr u c e / É pi n ett e n oir e  / Pi c e a m ari a n a  ( Mill.) Britt o n, St er ns & 

P o g g e n b.  

C  : N  C ar b o n  : Nitr o g e n r ati o / R a p p ort c ar b o n e : a z ot e  

C   C ar b o n / C ar b o n e  

C   C o ntr ol / T é m oi n  

C  K ni g hts pl u m e f e at h er m oss ( Ptili u m crist a -c astr e nsis  ( H e d w.) D e N ot.) 

/ H y p n e pl u m e us e 
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A B S T R A C T  

B or e al f or ests ar e i n cr e asi n gl y c h a n gi n g i n tr e e d o mi n a n c e fr o m c o nif er o us t o 
br o a dl e af d e ci d u o us f or e sts, d u e t o n at ur al fir es, h u m a n l a n d us e a n d cli m at e c h a n g e. 
I n t h e b or e al f or est of n ort h w est er n Q u e b e c, c o nif er o us f or ests d o mi n at e d b y bl a c k 
s pr u c e tr e es ( Pi c e a m a ri a n a  ( Mill.) Britt o n, St er ns & P o g g e n b.) e x p eri e n c e a n 
e x p a nsi o n of br o a dl e af f or ests, pr o d u ci n g ar e as d o mi n at e d b y tr e m bli n g as p e n tr e es 
(P o p ul us tr e m ul oi d es  Mi c h x.). T h es e t w o f or est t y p es c a n b e c o nsi d er e d as t w o 
alt er n ati v e st a bl e st at es, wit h si mil ar p er m a n e nt a bi oti c c o n diti o ns ori gi n at i n g fr o m t h e 
s a m e dist ur b a n c e tri g g er, a n d o nl y diff er i n g i n tr e e d o mi n a n c e. Alt er n ati v e st a bl e st at es 
d efi n e d b y tr e e d o mi n a n c e s h a p e l o c al c o n diti o ns f or pl a nt a n d mi cr o bi al c o m m u niti es 
i n t h e u n d erst or y, vi a t h eir eff e ct s o n e n vir o n m e nt al f a ct ors, s u c h as litt er d e p ositi o n, 
li g ht c o n diti o ns, a n d s oil n utri e nt a v ail a bilit y. C o ns e q u e ntl y, i n cr e asi n g c h a n g es i n tr e e 
d o mi n a n c e i n b or e al f or ests m a y diff er e nt i all y aff e ct u n d erst or y v e g et ati o n a n d 
ass o ci at e d mi cr o bi al c o m m u niti es. T h e g e n er al o bj e cti v e of t hi s t h esis w as  t o 
u n d erst a n d h o w tr e e d o mi n a n c e of c o nif er o us a n d br o a dl e af d e ci d u o us f or ests 
i nfl u e n c ed  u n d erst or y v e g et ati o n a n d ass o ci at e d mi cr o bi al c o m m u niti es i n t h e b or e al 
f or est. T his w as a n al y z e d i n t hr e e c h a pt ers. I n C h a pt er 1, w e a n al y z e d t h e m ai n f a ct ors 
r el at e d wit h tr e e d o mi n a n c e dri vi n g c h a n g es i n u n d erst or y v e g et ati o n b et w e e n f or est 
t y p es. W e p erf or m e d a 5-y e ar i n sit u e x p eri m e nt usi n g alt er n ati v e st a bl e st at es as a 
g ui di n g t h e or eti c al fr a m e w or k i n cl u di n g t w o a p p r o a c h es: 1) t h e e c os yst e m a p pr o a c h, 
m a ni p ul ati n g e n vir o n m e nt al c o n diti o ns of li g ht, litt er a n d n utri e nts; a n d 2) t h e 
c o m m u nit y a p pr o a c h, e x c h a n gi n g u n d erst or y c o m m u niti es b et w e e n f or est t y p es. I n 
C h a pt er 2, w e e v al u at e d t h e r el ati v e i m p ort a n c e of f a ct ors r el at e d t o tr e e d o mi n a n c e 
s h a pi n g mi cr o bi al c o m m u nit y str u ct ur e. First, w e a n al y z e d diff er e n c es i n b a ct eri al 
c o m m u niti es b et w e e n mi cr o h a bit ats (s oil mi cr o bi o m e vs. tr e e p h yll os p h er e) a n d f or est 
t y p es ( bl a c k s pr u c e vs. tr e m bli n g as p e n f or ests). S e c o n dl y, w e a n al y z e d if b a ct eri al a n d 
f u n g al c o m m u niti es w er e aff e ct e d b y c h a n g es i n f a ct ors ass o ci at e d wit h tr e e 
d o mi n a n c e, i n cl u di n g s hifts i n litt er d e p ositi o n a n d i n u n d erst or y tr a n s pl a nt ati o ns 
b et w e e n f or est t y p es, a n d c orr el at e d t h e m wit h a bi oti c a n d bi oti c f a ct ors. Fi n all y, i n 
C h a pt er 3, w e us e d  g e n eti c s e q u e n ci n g t o i d e ntif y p h yll os p h er e b a ct eri a ass o ci at e d 
wit h t h e t w o m ost a b u n d a nt f e at h er m oss es i n b ot h f or est t y p es, i n or d er t o d et er mi n e 
if m oss-h ost s p e ci es or tr e e d o mi n a n c e dri v e b a ct eri al di v ersit y i n t h e m oss 
p h yll os p h er e. R es ult s of C h a pt er 1 i n di c at e t h at t h e pl a nt u n d erst or y c o m p ositi o n i n 
tr e m bli n g as p e n st a n ds w as b ot h r esist a nt t o s hifts i n l o c al c o n diti o ns a n d r esili e nt i n 
t h e alt er n ati v e st at e d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e. I n c o ntr ast, t h e a b u n d a n c e of m oss es 
a n d eri c a c e o us pl a nts t h at t y pi c all y c o m p os e bl a c k s pr u c e st a n ds w as n e g ati v el y 
aff e ct e d b y a p h ysi c al eff e ct of br o a dl e a f a d diti o n a n d t h e y w er e l ess r esili e nt i n 
tr e m bli n g as p e n st a n ds as t h e y w er e  i n v a d e d b y l o c al pl a nts o v er ti m e. D es pit e t h e f a ct 
t h at s hifts i n litt er d e p ositi o n a n d i n u n d erst or y v e g et ati o n e x c h a n g e d b et w e e n f or est 
t y p es w er e i m p ort a nt fi el d m a ni p ul ati o ns t h at alt er e d u n d erst or y v e g et ati o n aft er 5 
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y e ars , i n t h e r es ult s of C h a pt er 2 w e di d n ot o bs er v e  a si g nifi c a nt eff e ct of tr e at m e nts 
o n t h e s oil mi cr o bi a l α -di v ersit y, r el ati v e a b u n d a n c e, a n d c o m m u nit y c o m p ositi o n. 
T h es e b a ct eri al a n d f u n g al c o m m u niti es i n t h e mi n er al s oil w er e r esili e nt t o t h e 
a b o v e gr o u n d c h a n g es m a d e b y t h e tr e at m e nts a n d w er e o nl y s h a p e d b y t h e u n d erl yi n g  
eff e cts of f or est t y p e. W hil e mi cr o bi al c o m m u niti es w er e i nfl u e n c e d b y f or est t y p e, 
t h e y w er e als o hi g hl y s p e cifi c t o t h eir mi cr o h a bit at, i. e. i n t h e tr e e p h yll os p h er e or s oil 
mi cr o bi o m e of e a c h f or est t y p e . Fi n all y, i n C h a pt er 3, t h e o v er all c om p ositi o n of m oss 
p h yll os p h er e b a ct eri al c o m m u niti es w as d efi n e d b y t h e i nt er a cti o n of b ot h f or est t y p e 
a n d h ost s p e ci es, al t h o u g h t h e a b u n d a n c e of m o st b a ct eri al p h yl a w as m ost str o n gl y 
i nfl u e n c e d b y f or est t y p e. T h e m oss p h yll os p h er e i n tr e m bli n g as p e n f or ests h ar b o ur e d 
a hi g h er r el ati v e a b u n d a n c e of di a z otr o p hi c b a ct eri a, i n cl u di n g e c ol o gi c all y i m p ort a nt 
c y a n o b a ct eri a, c o m p ar e d t o bl a c k s pr u c e f or ests. O ur pr oj e ct a d v a n c e d t h e 
u n d erst a n di n g of t w o r e pr es e nt ati v e f or est t y p es i n t h e b or e al ar e a, b y hi g hli g hti n g t h e 
eff e ct of tr e e d o mi n a n c e of bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests o n u n d erst or y 
v e g et ati o n ( C h a pt er 1), tr e e p h yll os p h er e a n d s oil mi cr o bi al c o m m u niti es ( C h a pt er 2), 
a n d m oss b a ct eri al p h yll os p h er e ( C h a pt er 3) i n t h e b or e al f or est of e ast er n C a n a d a. 
F or ests d o mi n at e d b y tr e m bli n g as p e n tr e es h ar b o ur  a n a b u n d a nt a n d m or e r esili e nt 
pl a nt u n d erst or y a n d a m or e di v ers e s oil mi cr o bi al c o m m u nit y t h a n bl a c k s pr u c e 
f or ests, w hi c h is us ef ul i n f or est m a n a g e m e nt t o b ett er c o p e wit h i n cr e asi n g c h a n g es i n  
t h e b or e al bi o m e . 

K e y w or ds  : Alt er n ati v e st a bl e st at es, B a ct eri a, Br y o p h yt es, F u n gi, Pi c e a m ari a n a  
( bl a c k s pr u c e), Pl a nt e c ol o g y, Pl a nt-mi cr o bi al i nt er a cti o ns, P o p ul us tr e m ul oi d es  
( Tr e m bli n g as p e n), R esili e n c e, R esist a n c e, S oil mi cr o bi o m e,  Tr e e-c a n o p y d o mi n a n c e, 
Tr e e p h yll os p h er e, U n d erst or y v e g et ati o n.  



 

R É S U M É  

L a d o mi n a n c e d e l a c a n o p é e d u bi o m e b or é al c h a n g e d es f or êts d e c o nif èr es à d es f or êts 
d e f e uill us, à c a us e d es f e u x n at ur els, d e l’utili s ati o n d es t err es p ar l ’h o m m e et d u 
c h a n g e m e nt cli m ati q u e. D a ns l a f or êt b or é al e d u n or d -o u est d u Q u é b e c, l e s f or êts d e  
c o nif èr es d o mi n é es p ar l ’é pi n ett e n oir e ( Pi c e a m ari a n a  ( Mill.) Britt o n, St er ns & 
P o g g e n b.)  o nt ét é e n p arti e r e m pl a c é es p ar l e p e u pli er f a u x-tr e m bl e (P o p ul us 
tr e m ul oi d es Mi c h x.). C e s d e u x t y p es d e f or êts p e u v e nt êtr e c o nsi d ér és c o m m e d e u x 
ét ats st a bl es al t er n atifs, pr és e nt a nt d es c o n diti o n s a bi oti q u es p er m a n e nt e s si mil air es, 
pr o v e n a nt d u m ê m e d é cl e n c h e ur d e p ert ur b ati o n, et n e diff ér a nt q u e p ar l a d o mi n a n c e 
d e l a c a n o p é e. L es ét ats st a bl es alt er n atifs d éfi nis p ar l a d o mi n a n c e d e l a c a n o p é e 
f a ç o n n e nt l es c on diti o ns l o c al es p o ur l es c o m m u n a ut és v é g ét al es et mi cr o bi e n n es d u 
s o us -b ois, p ar s es eff ets s ur l es f a ct e urs e n vir o n n e m e nt a u x, t els q u e l’ a p p ort e n liti èr e, 
l es c o n diti o ns d e l u mi èr e et l a dis p o ni bilit é d es n utri m e nts d a ns l e s ol. P ar c o ns é q u e nt, 
l es c h a ng e m e nts cr oiss a nts d e l a d o mi n a n c e d e l a c a n o p é e d a ns l es f or êts b or é al es 
p e u v e nt aff e ct er diff ér e m m e nt l a v é g ét ati o n d u s o us -b ois et l es c o m m u n a ut és 
mi cr o bi e n n es ass o ci é es. L ’o bj e ctif g é n ér al d e c ett e t h ès e ét ait d e c o m pr e n dr e c o m m e nt 
l a d o mi n a n c e d e l a ca n o p é e d es f or êts d e c o nif èr es et d e f e uill us i nfl u e n c e l a v é g ét ati o n 
d e s o us -b ois et l es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es ass o ci é es d a ns l a f or êt b or é al e. C et 
o bj e ctif a ét é r é ali s é d a n s tr ois c h a pitr es. D a ns l e C h a pitr e 1, n o us a v o ns a n al ys é l es 
pri n ci p a u x f a ct e urs li és à l a d o mi n a n c e d es ar br es q ui e ntr aî n e nt d es c h a n g e m e nts d a ns 
l a v é g ét ati o n d e s o us-b ois e ntr e l es t y p es d e f or êts. N o us a v o ns r é ali s é u n e e x p éri e n c e 
i n sit u d e 5 a ns e n utili s a nt d es ét ats st a bl es alt er n atifs c o m m e c a dr e t h é ori q u e 
c o m pr e n a nt d e u x  a p pr o c h es  : 1) l’a p pr o c h e é c os yst é mi q u e, e n m a ni p ul a nt l es 
c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al es d e l u mi èr e, d e liti èr e et d e n utri m e nts ; et 2) l ’a p pr o c h e 
d es c o m m u n a ut és (tr a ns pl a nt ati o n r é ci pr o q u e), e n é c h a n g e a nt l es c o m m u n a ut és d e 
s o us -b ois e ntr e l es t y p es d e f or êts. D a ns l e C h a pitr e 2, n o us a v o ns é v al u é l’i m p ort a n c e 
r el ati v e d es f a ct e urs li és à l a d o mi n a n c e d es ar br es q ui f a ç o n n e nt l a str u ct ur e d es 
c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es. Pr e mi èr e m e nt, n o us a v o ns a n al ys é l es diff ér e n c es d a ns 
l es c o m m u n a ut és b a ct éri e n n es e ntre l es mi cr o h a bit ats ( mi cr o bi o m e d u s ol vs  
p h yll os p h er e d es ar br es) et l es t y p es d e f or êts (f or êts d ’é pi n ett e n oir e v s  f or êts d e 
p e u pli er f a u x -tr e m bl e). E ns uit e, n o us a v o ns a n al y s é si l es c o m m u n a ut és b a ct éri e n n es 
et f o n gi q u es ét ai e nt aff e ct é es p ar d es c h a n g e m e nts d a ns l es f a ct e urs ass o ci és à l a 
d o mi n a n c e d es ar br es, y c o m pris l es c h a n g e m e nts d a ns l’ a p p ort e n liti èr e et d a ns l es 
tr a ns pl a nt ati o ns d u s o us-b ois e ntr e l es t y p es d e f or êts, et n o us l es a v o ns c orr él és a v e c 
d es f a ct e urs a bi oti q u es et bi oti q u es. E nfi n , d a ns l e C h a pitr e 3, n o us a v o ns i d e ntifi é p ar 
s é q u e n ç a g e g é n éti q u e l a p h yll os p h er e d es d e u x m o uss es h y p n a c é es l es pl us a b o n d a nt es 
d a ns l es d e u x t y p es d e f or êts, afi n d e d ét er mi n er si l es es p è c es h ôt es d es m o uss es o u l a 
d o mi n a n c e d es ar br es d ét er mi n e nt l a di v ersit é b a ct éri e n n e d a ns l a p h yll os p h er e d es 
m o uss es. L es r és ult ats d u C h a pitr e 1 i n di q u e nt q u e l a c o m p ositi o n d es pl a nt es d u s o us -
b ois d a ns l es f or êts d es p e u pli ers f a u x -tr e m bl e ét ait à l a f ois r ésist a nt e a u x c h a n g e m e nts 
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d es c o n diti o ns l o c al es et r ésili e nt e d a ns l ’ét at alt er n atif d o mi n é p ar l ’é pi n ett es n oir es . 
E n r e v a n c h e, l ’a b o n d a n c e d es m o uss es et d es pl a nt es éri c a c é es q ui c o m p os e nt 
g é n ér al e m e nt l es p e u pl e m e nts d ’é pi n ett e n oir e a ét é aff e ct é e n é g ati v e m e nt p ar u n eff et 
p h ysi q u e d e l ’a p p ort e n liti èr e d u  tr e m bl e et ell es ét ai e nt m oi ns r ésist a nt es d a ns l es 
p e u pl e m e nts d e p e u pli er f a u x -tr e m bl e e n v a his p ar d es pl a nt es l o c al es a u c o urs d u 
t e m ps. M al gr é l e f ait q u e l es c h a n g e m e nts d a n s l’ a p p ort e n liti èr e et l e s o us-b ois 
é c h a n g és e ntr e  l es t y p es d e f or êts ét aie nt d es m a ni p ul ati o ns ass e z i m p ort a nt es q ui o nt 
m o difi é l a v é g ét ati o n d u s o us -b ois a pr ès 5 a ns, d a ns l e C h a pitr e 2 n o us n’ a v o n s p as 
o bs er v é d’ i m p a ct si g nifi c atif d es tr ait e m e nts s ur l a di v ersit é al p h a, l’ a b o n d a n c e et l a 
c o m p ositi o n d es xl a br a d or xl és  mi cr o bi e n n es d u s ol. C es c o m m u n a ut és b a ct éri e n n es  et 
f o n gi q u es d a ns l e s ol mi n ér al  ét ai e nt r ésili e nt s a u x c h a n g e m e nts c a u s é es p ar l es 
tr ait e m e nts bi e n q u e c o ntr ôl é es p ar l es eff ets h érit és d u t y p e d e f or êt . Si l es 
c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es ét ai e nt i nfl u e n c é es p ar l e t y p e d e f or êt, ell es ét ai e nt 
é g al e m e nt tr ès s p é cifi q u e s à l e ur mi cr o h a bit at d a n s l a p h yll os p h er e d es ar br es o u d a ns 
l e mi cr o bi o m e d u s ol d a ns c h a q u e f or êt. E nfi n, d a ns l e C h a pitr e 3, l a c o m p ositi o n 
gl o b al e d e l a p h yll os p h er e d es m o uss es a ét é d éfi ni e p ar l ’i nt er a cti o n d u t y p e d e f or êt 
et l es es p è c es h ôt es, bi e n q u e l a pl u p art d es p h yl a  b a ct éri e ns ai e nt ét é d ét er mi n és p ar 
u n f ort eff et d u t y p e d e f or êt. L a p h yll os p h er e d es m o uss es d a ns l es f or êts d e p e u pli er 
f a u x-tr e m bl e a brit ait u n e pl us gr a n d e a b o n d a n c e r el ati v e d e b a ct éri es di a z otr o p h es, y 
c o m pris d es c y a n o b a ct éri es tr ès i m p ort a nt es s ur l e pl a n é c ol o gi q u e, p ar r a p p ort a u x 
f or êts d’é pi n ett es n oir es. N otr e pr oj et a p er mis d e mi e u x c o m pr e n dr e l es d e u x t y p es d e 
f or êts l es pl us r e pr és e nt atifs d e l a r é gi o n b or é al e, e n m ett a nt e n é vi d e n c e l ’eff et d e l a 
d o mi n a n c e d es ar br es d es f or êts d ’é pi n ett e n oir e et d e p e u pli er f a u x -tr e m bl e s ur l a 
v é g ét ati o n d u s o us -b ois ( C h a pitr e 1), l a p h yll os p h er e d es ar br es et l es c o m m u n a ut és 
mi cr o bi e n n es d u s ol ( C h a pitr e 2), et l a p h yll o s p h er e d es b a ct éri es d e s m o uss es 
( C h a pitr e 3) d a ns l a f or êt b or é al e d e l’est d u C a n a d a. L es f or êts d o mi n é es p ar l e 
p e u pli er f a u x -tr e m bl e pr és e nt e nt  u n e gr a n d e a b o n d a n c e et di v ersit é d e pl a nt es et u n 
s o us -b ois pl us r ésili e nt q u e l e s o us -b o is d o mi n é p ar d es é pi n ett e s n oir e s, ai nsi q u’ u n e 
c o m m u n a ut é mi cr o bi e n n e d u s ol a ussi pl us di v ersifi é e, c e q ui s er ait u n e a v a nt a g e  p o ur 
l a g esti o n f or esti èr e d a n s l e c o nt e xt e d es c h a n g e m e nts cr oiss a nts d a ns l ’ é c os yst è me 
b or é al.  

M ots  cl és  : B a ct éri es, Br y o p h yt es, C h a m pi g n o ns, D o mi n a n c e d e l a c a n o p é e, É c ol o gi e 
v é g ét al e, Ét ats st a bl es alt er n atifs, I nt er a cti o ns pl a nt es -mi cr o o r g a nis m es, Mi cr o bi o m e 
d u s ol, P h yll os p h èr e d es ar br es, Pi c e a m ari a n a ( é pi n ett e n oir e), P o p ul us tr e m ul oi d es  
( p e u plier f a u x -tr e m bl e), R ésili e n c e, R ésist a n c e, V é g ét ati o n d e s o us-b ois.



 

C H A PI T R E 0  

G E N E R A L I N T R O D U C TI O N  

0. 1  Tr e e d o mi n a n c e of c o nif er o us a n d br o a dl e af d e ci d u o us b or e al f or ests  

T h e b or e al f or est is a s o ci al -e c ol o gi c al s yst e m t h at r e pr es e nts ~ 3 0 % of t h e w orl d’s 

f or est ar e a a n d is pr es e nt m ai nl y i n C a n a d a, Al as k a, R ussi a, a n d n ort h er n E ur o p e 

( B urt o n et al., 2 0 1 0; G a ut hi er et al. 2 0 1 5). T h e gl o b all y si g nifi c a nt e c os yst e m s er vi c es 

o f t h e b or e al f or est ar e r el at e d t o cli m at e a n d w at er r e g ul ati o n, it is a wil dlif e h a bit at, 

a n d it off ers s e v er al r e cr e ati o n al a n d e c o n o mi c a cti viti es ( C h a pi n et al. 2 0 1 0; G a ut hi er 

et al. 2 0 1 5). T h e e xt e nsi v e b or e al bi o m e d o mi n at e d b y f or ests a n d l a k es h as a l o w 

h u m a n p o p ul ati o n d e nsit y c o m p ar e d t o ot h er bi o m es, b ut it e x p eri e n c es i m p ort a nt 

pr ess ur es r el at e d t o h u m a n a cti viti es t h at e xtr a ct w o o d a n d mi n er als f or n u m er o us 

e c o n o mi c pr o d u cts w orl d wi d e ( G a ut hi er et al. 2 0 1 5). All t h es e dist ur b a n c es ( e. g.  cl e ar 

c uts, o p e n -pit mi ni n g, n at ur al fir es) c a n tri g g er c h a n g es i n e c os yst e m dri v ers, s u c h as 

tr e e s p e ci es d o mi n a n c e, w hi c h aff e ct t h e st a bilit y of t h e s yst e m a n d c a n c a us e t h e 

c o m m u nit y t o s wit c h fr o m o n e st at e t o a n alt er n ati v e st at e ( B eis n er et al. 2 0 0 3; C h a pi n 

et al. 2 0 1 0; F e nt o n 2 0 1 6).  

Alt er n ati v e st a bl e st at es ar e us e d as a c o n c e pt u al fr a m e w or k t o e x pl ai n diff er e nt m aj or 

v e g et ati o n p att er ns or e c os yst e m dri v ers, i n sit es wit h si mil ar s u bstr at e a n d cli m at e 

c o n diti o ns ( B eis n er et al. 2 0 0 3; P a us as a n d B o n d 2 0 2 0). T h es e alt er n ati v e st at es c a n 

r a pi dl y s wit c h t o a n ot h er st at e wit h a dist ur b a n c e tri g g er ( P a us as a n d B o n d 2 0 2 0). Tr e e 

d o mi n a n c e of c o nif er o us v ers us br o a dl e af d e ci d u o us tr e es a m o n g si mil ar sit es h as b e e n 

c o nsi d er e d as t w o alt er n ati v e st a bl e st at es (J o h n st o n e et al. 2 0 1 0 a , J o h nst o n e et al. 

2 0 2 0, B alt z er et al. 2 0 2 1). T h e c o n c e pt u al fr a m e w or k of alt er n ati v e st a bl e st at es als o 

f a cilit at es t h e a n al ysi s of t h e r esist a n c e a n d r esili e n c e of diff er e nt e c os yst e ms t o l o c al 

a n d gl o b al c h a n g es ( B eis n er et al. 2 0 0 3; C h a pi n et al. 2 0 1 0). W hil e r esist a n c e is d efi n e d 
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as t h e c a p a cit y of a s yst e m t o st a y ess e nti all y u n c h a n g e d d es pit e dist ur b a n c es ( Gri m m 

a n d Wiss el 1 9 9 7), r esili e n c e is a m e as ur e of p ersi st e n c e of t h e s yst e m t h at a bs or bs a 

c h a n g e wit h o ut dr a m ati c all y alt eri n g p o p ul ati o n r el ati o ns hi ps, f u n d a m e nt al f u n cti o ns 

a n d f e e d b a c ks ( C h a pi n et al. 2 0 1 0; H olli n g 1 9 7 3). D e p e n di n g o n t h e r esi st a n c e a n d 

r esili e n c e of t h e s yst e m, a dist ur b a n c e tri g g er c a n g e n er at e alt er n ati v e st at es i n sit es 

wit h si mil ar t o p o e d a p hi c c o n diti o ns  a n d s p e ci es p o ols b y pr o d u ci n g c h a n g es i n t h e 

a b u n d a n c e of d o mi n a nt tr e e s p e ci es ( C h a pi n et al. 2 0 1 0).  If a s yst e m is n eit h er r esist a nt, 

n ot r esili e nt, a c h a n g e t o a n alt er n ati v e st at e c a n b e  pr o d u c e d.  

T h e r esili e n c e of t h e wi d es pr e a d b l ac k spr u c e f or ests  (Pi c e a m ari a n a  ( Mill.) Britt o n, 

St er ns & P o g g e n b.) i n t h e b or e al s yst e m is t hr e at e n e d b y c h a n g es i n cli m at e a n d 

wil dfir e r e gi m es, w hi c h c a n i m p air bl a c k s pr u c e s e e d pr o d u cti o n, g e n er at e a r e d u cti o n 

of t h e s oil or g a ni c l a y er a n d a m or e o p e n c a n o p y ( B alt z er  et al. 2 0 2 1). All t h es e f a ct ors, 

t o g et h er wit h ot h er i m p ort a nt dist ur b a n c es r el at e d wit h h u m a n l a n d c ol o ni z ati o n, 

a gri c ult ur e, f or estr y, a n d mi ni n g i n e ast er n C a n a d a, h a v e f a v or e d t h e i n cr e asi n g 

a b u n d a n c e of br o a dl e af d e ci d u o us f or ests, s u c h as tr e m bli n g as p e n st a n ds (P o p ul us 

tr e m ul oi d es Mi c h x.) ( L a q u err e et al. 2 0 0 9; M ar c h ais et al. 2 0 2 0). T h es e c h a n g es i n tr e e 

d o mi n a n c e c a n als o pr o d u c e s hifts i n l o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns a n d i n t h e 

u n d erst or y c o m m u nit y c o m p ositi o n ( A u g ust o et al. 2 0 1 5; B ar bi er et a l. 2 0 0 8; Ur b a n o v á 

et al. 2 0 1 5).  

Tr e e d o mi n a n c e of c o nif er o us bl a c k s pr u c e tr e es c o m p ar e d t o t h e br o a dl e af d e ci d u o us 

tr e m bli n g as p e n tr e es, d efi n e l o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns ( A u g ust o et al. 2 0 1 5) a n d 

s h a p e t h e c o m p ositi o n a n d d y n a mi cs of u n d erst or y pl a nts ( B ar bi er et al. 2 0 0 8; B art els 

a n d C h e n 2 0 1 3; Qi a n et al. 2 0 0 3) a n d s oil mi cr o bi al c o m m u niti es ( H a n n a m et al. 2 0 0 6; 

N orris et al. 2 0 1 6; Ur b a n o v á et al. 2 0 1 5) ( Fi g ur e 0. 1 ). Bl a c k  s pr u c e tr e es m o dif y f or est 

fl o or c o n diti o ns t hr o u g h t h e l o w-n utri e nt n e e dl e l e af litt er t h at a ci difi es t h e s oil, a n d 

d e cr e as es s oil t e m p er at ur e a n d d e c o m p ositi o n r at es ( L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0). T h es e 

c o n diti o ns l e a d t o s oils wit h sl o w n utri e nt c y cli n g a n d l o w f or est pr o d u cti vit y ( L é g ar é 
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et al. 2 0 0 4). I n c o ntr ast, t h e n utri e nt -ri c h d e ci d u o u s br o a dl e af litt er of tr e m bli n g as p e n 

tr e es pr o m ot es a hi g h er s oil p H, t e m p er at ur e a n d m oi st ur e t h at l e a ds t o f ast n utri e nt 

c y cli n g a n d d e c o m p ositi o n r at es i n d u ci n g m or e pr o d u cti v e f or ests ( C a v ar d et al. 2 0 1 1; 

L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0). F or est t y p e al s o m o difi es li g ht tr a ns mi ssi o n t o t h e u n d erst or y ; 

i n tr e m bli n g as p e n f or ests m or e li g ht is tr a ns mitt e d t o t h e u n d erst or y t h a n i n bl a c k 

s pr u c e f or ests ( M essi er et al. 1 9 9 8). T h e u n d erst or y v e g et ati o n of bl a c k s pr u c e f or ests 

is fr e q u e ntl y d o mi n at e d b y f e at h er-m oss s p e ci es, s u c h as Pl e ur ozi u m s c hr e b eri  ( Bri d.) 

Mitt. A n d Ptili u m crist a -c astr e nsis  ( H e d w.), t h at pr o d u c e s oil s wit h a t hi c k or g a ni c 

l a y er ( F e nt o n a n d B er g er o n 2 0 0 6). Als o, t h e u n d erst or y c o m p ositi o n is c h ar a ct eri z e d 

b y t h e pr es e n c e of eri c a c e o us pl a nts, s u c h as bl u e b erri es ( V a c ci ni u m a n g ustif oli u m  

Ait o n a n d V a c ci ni u m m yrtill us  L.) a n d L a br a d or  t e a (R h o d o d e n dr o n gr o e nl a n di c u m  

( O e d er) Kr o n & J u d d) ( L é g ar é et al. 2 0 0 1; Nilss o n a n d W ar dl e 2 0 0 5). I n c o ntr ast t o 

t h e h o m o g e n e o us bl a c k s pr u c e st a n ds, tr e m bli n g as p e n f or ests h a v e a h et er o g e n e o us 

u n d erst or y wit h a hi g h di v ersit y a n d a b u n d a n c e of h er bs a n d s hr u bs a n d a li mit e d 

br y o p h yt e a b u n d a n c e ( B art els a n d C h e n 2 0 1 3; C a v ar d et al. 2 0 1 1). Alt h o u g h f a ct ors 

r el at e d wit h e a c h f or est t y p e, i n cl u di n g c h a n g es i n li g ht, litt er d e p ositi o n, n utri e nt st at us 

a n d u n d erst or y v e g et ati o n h a v e b e e n e xt e nsi v el y st u di e d, t h er e ar e f e w i n sit u st u di es 

e v al u ati n g s hifts i n t h es e p ar a m et ers wit h a h oli sti c vi e w of c a n o p y -r el at e d f a ct ors 

aff e cti n g u n d erst or y c o m m u niti es i n t h e b or e al f or est. I n t hi s s e ns e, m ulti -t a x o n 

a n al ysi s is ess e nti al t o u n d erst a n d gl o b al eff e ct s o n c o m m u niti es, p arti c ul arl y f or 

bi o di v ersit y c o ns er v ati o n, f or est m a n a g e m e nt a n d cli m at e c h a n g e str at e gi es (J o k el a et 

al. 2 0 1 8).  
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Fi g ur e 0. 1 . Tr e n ds i n l o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns a n d u n d erst or y c o m m u nit y 
c o m p ositi o n of f or ests d o mi n at e d b y t h e c o nif er o u s bl a c k s pr u c e f or ests a n d d o mi n at e d 
b y t h e br o a dl e af d e ci d u o us tr e m bli n g as p e n f or ests. R ef er e n c es  : M essi er et al., 1 9 9 8; 
L a m ar c h e et al., 2 0 0 7; C a v ar d et al., 2 0 1 1; L a g a ni èr e et al., 2 0 1 1; B art els & C h e n, 
2 0 1 3; A u g ust o et al., 2 0 1 5 . 

0. 2  A b o v e gr o u n d -b el o w gr o u n d i nt er a cti o ns  

N at ur al s yst e ms s h o ul d b e a n al y z e d b y c o nsi d eri n g t h eir diff er e nt c o m p o n e nts, 

i n cl u di n g o v erst or y a n d u n d erst or y v e g et ati o n, pl a nt-ass o ci at e d mi cr o or g a nis m s a n d 

t h e s oil mi cr o bi o m e, as t h es e c o m p o n e nts h a v e c o nst a nt f e e d b a c k l o o ps  aff e cti n g o n e 

a n ot h er. T h e mi cr o bi o m e is d efi n e d as t h e ass e m bl a g e of mi cr o or g a nis m s e xisti n g i n 

or ass o ci at e d wit h a h a bit at ( S h a d e a n d H a n d els m a n 2 0 1 2). Mi cr o or g a nis m s ar e 

i m p ort a nt dri v ers of s oil d y n a mi cs, as t h e y d e c o m p os e s oil n utri e nts b e gi n ni n g t he 

tr o p hi c c h ai n t hr o u g h pr ot o z o a ns, n e m at o d es a n d mi cr o art hr o p o ds t h at f e e d o n b a ct eri a 

a n d f u n gi a n d e x p uls e all t h os e n utri e nts i n s ol u bl e f or ms a v ail a bl e t o pl a nts ( C ol e m a n 

et al. 2 0 1 7; I n g h a m et al. 1 9 8 5; V a n D er H eij d e n et al. 2 0 0 8). T his is a st u n ni n g s elf 
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r e g ul ati o n of n utri e nt a n d mi cr o bi al d y n a mi cs t h at i nfl u e n c es b ot h a b o v e gr o u n d a n d 

b el o w gr o u n d c o m p ositi o n. D o mi n a nt tr e es i nfl u e n c e s oil d y n a mi cs a n d mi cr o bi al 

c o m m u nit y c o m p ositi o n t hr o u g h t h eir i m p a cts o n litt er q u alit y a n d b y c h a n gi n g s oil 

p h ysi c o c h e mi c al c o n diti o ns i n t h e f or est fl o or ( H a n n a m et al. 2 0 0 6; Li n d o a n d Viss er 

2 0 0 3; Ur b a n o v á et al. 2 0 1 5). D e p e n di n g o n t h e d o mi n a n c e of c o nif er o us a n d br o a dl e af 

d e ci d u o us tr e es, t h e r el ati v e a b u n d a n c e of b a ct eri a a n d f u n gi v ar y as e a c h mi cr o bi al 

gr o u p c arri es o ut diff er e nt e c ol o gi c al f u n cti o ns i n t h e f or est fl o or ( A u g ust o et al. 2 0 1 5; 

V a n D er H eij d e n et al. 2 0 0 8). F or est fl o ors wit h a d o mi n a n c e of f u n g al c o m m u niti es 

ar e ass o ci at e d wit h sl o w n utri e nt c y cli n g, l o w n utri e nt a v ail a bilit y, m or e or g a ni c 

m att er , a n d l o w l e af q u alit y, w hi c h all pr o d u c e a l o w n et pri m ar y pr o d u cti vit y a n d 

pr o m ot e t h e pr es e n c e of sl o w gr o wi n g pl a nt s p e ci es ( V a n D er H eij d e n et al. 2 0 0 8; 

W ar dl e et al. 2 0 0 4). I n c o ntr ast, f or ests d o mi n at e d b y b a ct eri al c o m m u niti es ar e 

ass o ci at e d wit h f ast n utri e nt c y cli n g a n d a v ail a bilit y, li mit e d s oil or g a ni c m att er 

a b u n d a n c e a n d hi g h litt er q u alit y, w hi c h pr o d u c es a hi g h n et pri m ar y pr o d u cti vit y a n d 

pr o m ot e t h e pr es e n c e of f ast-gr o wi n g  pl a nts ( V a n D er H eij d e n et al. 2 0 0 8; W ar dl e et 

al. 2 0 0 4). Alt h o u g h f or est t y p e s e e ms t o i nfl u e n c e mi cr o bi al c o m m u nit y str u ct ur e, it is 

n ot cl e ar t o w h at e xt e nt t h e diff er e nt f a ct ors a ss o ci at e d wit h tr e e d o mi n a n c e of 

c o nif er o us a n d br o a dl e af d e ci d u o us tr e e s aff e ct s oil mi cr o bi al c o m p ositi o n.  

Pl a nt -mi cr o bi al ass o ci ati o ns c o ntri b ut e t o pl a nt gr o wt h a n d a d a pt ati o n t o h ars h 

e n vir o n m e nts ( G ai er o et al., 2 0 1 3; Rit pit a k p h o n g et al., 2 0 1 6), dri vi n g pl a nt di v ersit y 

a n d pr o d u cti vit y ( V a n D er H eij d e n et al. 2 0 0 8). M or e t h a n 2 0 ,0 0 0 pl a nt s p e ci es ar o u n d 

t h e w orl d ar e d e p e n d e nt o n s y m bi oti c mi cr o or g a nis m s f or t h eir d e v el o p m e nt a n d 

s ur vi v al, es p e ci all y i n n utri e nt p o or e n vir o n m e nt s s u c h as b or e al f or ests ( V a n D er 

H eij d e n et al., 2 0 0 8). Pl a nts ar e ass o ci at e d wit h mi cr o or g a n is m s i n diff er e nt 

mi cr o h a bit ats, n ot o nl y b el o w gr o u n d (s oil a n d r o ot mi cr o bi o m es), b ut als o i n t h eir 

p h yll os p h er e. T h e p h yll os p h er e r ef ers t o t h e mi cr o bi al h a bit at of a eri al pl a nt s urf a c es 

i n cl u di n g l e a v es ( V or h olt 2 0 1 2). It h as b e e n s u g g e st e d t h at t h e p h yll os p h er e is m ai nl y 

d o mi n at e d b y b a ct eri al c o m m u niti es, w hil e fil a m e nt o us f u n g al c o m m u niti es ar e 
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c o nsi d er e d t o b e tr a nsi e nt i n h a bit a nts of l e af s urf a c es as s p or es t h at ar e f urt h er 

d e v el o p e d i n ot h er mi cr o h a bit ats ( A n dr e ws a n d H arris 2 0 0 0; Li n d o w a n d Br a n dl  

2 0 0 3). L e af s urf a c es ar e r el ati v el y h ars h e n vir o n m e nts e x p os e d t o ultr a vi ol et r a di ati o n, 

l o w n utri e nt a v ail a bilit y a n d c o nst a nt fl u ct u ati o ns i n t e m p er at ur e a n d m oi st ur e d uri n g 

a si n gl e d a y a n d a cr oss s e as o ns ( L e v e a u 2 0 0 6). D es pit e t h es e h ars h c o n diti o ns, t h e 

p h yll os p h er e h as a d e ns e b a ct eri al c o m m u nit y of 1 0 6 t o 1 0 7 c ell s / c m 2  of l e af s urf a c e 

or u p t o 1 0 8 c ell s / g of l e af m at eri al ( R e m us‐ E m s er m a n n et al. 2 0 1 4; V or h olt 2 0 1 2). 

T h e c o m p ositi o n of p h yll os p h er e mi cr o bi al c o m m u niti es is r el at e d t o t h e 

p h ysi c o c h e mi str y of h ost l e a v es, w hi c h l e a ds t o a hi g h i nt er -s p e cifi c v ari a bilit y, m or e 

t h a n i ntr a-s p e cifi cit y or a cr oss diff er e nt e n vir o n m e nts ( L af or est -L a p oi nt e et al. 2 0 1 6; 

R e df or d et al. 2 0 1 0; S c hl e c ht er et al. 2 0 1 9). H e n c e, p h yl o g e n eti c all y diff er e nt tr e es 

h a v e disti n ct p h yll os p h er e c o m m u niti es ( K e m b el et al. 2 0 1 4; L aj oi e a n d K e m b el 

2 0 2 1 a ; R e df or d et al. 2 0 1 0), w hi c h li k el y aff e cts b el o w gr o u n d n utri e nt d y n a mi cs 

t hr o u g h litt er i n p ut s ( A u g ust o et al. 2 0 1 5; Pr es c ott a n d Gr a yst o n 2 0 1 3). S e v er al st u di es 

h a v e e v al u a t e d t h e c o-o c c urr e n c e b et w e e n t h e mi cr o h a bit ats of litt er a n d s oil mi cr o bi al 

c o m m u niti es ( H a n n a m et al. 2 0 0 7; Pr es c ott a n d Gr a yst o n 2 0 1 3; Ur b a n o v á et al. 2 0 1 5). 

H o w e v er, litt er o n t h e f or est fl o or h as alr e a d y b e g u n t h e d e c o m p ositi o n pr o c ess es a n d 

t h e mi cr obi al c o m m u nit y str u ct ur e i n litt er mi g ht b e diff er e nt fr o m t h e ori gi n al i n p ut s 

of tr e e l e a v es. T h us, t h er e is a k n o wl e d g e g a p i n u n d erst a n di n g diff er e n c es i n mi cr o bi al 

c o m m u nit y str u ct ur e b et w e e n mi cr o h a bit ats a n d t h e p ossi bl e i nfl u e n c e of tr e e 

p h yll os p h er e o n s oil mi cr o bi al c o m m u nit y c o m p ositi o n. C o nsi d eri n g t h e i m p ort a n c e 

of pl a nt -mi cr o bi al i nt er a cti o ns i n b or e al f or ests, a f u n d a m e nt al q u esti o n i n mi cr o bi al 

e c ol o g y is w h at dri v ers s h a p e mi cr o bi al c o m m u niti es ( V or h olt 2 0 1 2) a n d f urt h er m or e, 

h o w mi cr o bi al c o m p ositi o n v ari es a m o n g mi cr o h a bit ats a n d f or est t y p es.  

0. 3  M oss -b a ct eri al ass o ci ati o ns  

Si mil ar t o t h e tr e e p h yll o s p h er e, mi cr o bi al c o m m u niti es i n t h e m oss p h yll os p h er e s e e m 

t o b e m ai nl y h ost s p e cifi c ( Br a gi n a et al. 2 0 1 2; H oll a n d-M orit z et al. 2 0 1 8; O p elt et  al. 
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2 0 0 7). H o w e v er, m oss -a ss o ci at e d mi cr o bi al c o m p ositi o n s e e ms t o b e als o aff e ct e d b y 

di v ers e e n vir o n m e nt al c o n diti o ns ass o ci at e d wit h diff er e nt f or est t y p es, c oll e cti o n sit es 

or el e v ati o n gr a di e nts ( D a v e y et al. 2 0 1 3; H oll a n d -M orit z et al. 2 0 1 8; J e a n et  al. 2 0 2 0; 

T a n g et al. 2 0 1 6). F e w st u di es h a v e e x pl or e d t h e m oss p h yll os p h er e, d es pit e t h e hi g h 

di v ersit y a n d a b u n d a n c e of br y o p h yt es i n t h e b or e al bi o m e, p arti c ul arl y i n c o nif er o us 

f or ests fr e q u e ntl y d o mi n at e d b y f e at h er m oss es, s u c h as Pl e ur ozi u m s c hr e b e ri a n d  

Ptili u m cr ist a-c astr e nsis  ( F e nt o n a n d B er g er o n 2 0 0 6; Nilss o n a n d W ar dl e 2 0 0 5). T h es e 

m oss -mi cr o bi al ass o ci ati o ns ar e i m p ort a nt i n b or e al f or ests, as t h e y c o ntri b ut e t o 

m et h a n e o xi d ati o n ( Ki p et al., 2 0 1 0), a n d t o c ar b o n a n d nitr o g e n c y cli n g ( D e L u c a et 

al., 2 0 0 2; T ur ets k y, 2 0 0 3). As b or e al f or ests ar e li mit e d i n nitr o g e n ( H ö g b er g et al. 

2 0 1 7), t h e ass o ci ati o n of m oss es wit h di a z otr o p hi c b a ct eri a, s u c h as C y a n o b a ct eri a , 

pl a y a k e y e c ol o gi c al r ol e , si g nifi c a ntl y c o ntri b uti n g t o nitr o g e n i n p uts b y fi xi n g  u p t o 

7 k g N h a -1 yr -1 i n b or e al e c os yst e ms ( D e L u c a et al., 2 0 0 7; Li n d o et al., 2 0 1 3; R o us k 

et al., 2 0 1 3 a). D es pit e t h eir i m p ort a nt e c ol o gi c al f u n cti o ns, t h e st u di es a b o ut t h e m oss 

p h yll os p h er e h a v e b e e n li mit e d i n s c o p e, as m ost st u di es h a v e f o c us e d o n h o m o g e n e o us 

a n d n utri e nt -p o or c o nif er o us f or ests, w hil e h et er o g e n e o us a n d n utri e nt -ri c h br o a dl e af 

f or ests h a v e b e e n l ess st u di e d. If t h e mi cr o bi al c o m m u nit y c o m p ositi o n is i n d e e d 

i nfl u e n c e d b y f or est t y p e, m oss-b a ct eri al i nt er a cti o ns c o ul d b e aff e ct e d b y i n cr e asi n g 

c h a n g es i n tr e e d o mi n a n c e fr o m c o nif er o us t o br o a dl e af d e ci d u o us tr e es i n t h e b or e al 

s yst e m.  

0. 4  I d e ntif yi n g t h e u ns e e n: D N A s e q u e n ci n g of e n vir o n m e nt al s a m pl es  

St u di es of pl a nt -mi cr o bi al i nt er a cti o ns ar e n o w p ossi bl e d u e t o r el ati v el y r e c e nt 

a d v a n c es  i n s e q u e n ci n g t e c h ni q u es. T h e p ossi bilit y t o s e q u e n c e D N A fr o m 

e n vir o n m e nt al s a m pl es h as o p e n e d t h e d o or f or bi o di v ersit y s cr e e ni n g of c o m m u niti es 

i n diff er e nt e n vir o n m e nts ( E p p et al. 2 0 1 2). W e us e c o ns er v e d r e gi o ns, s u c h as r R N A 

g e n e r e gi o ns of 1 6 S i n b a ct eri a a n d I T S i n f u n gi, t h at als o h a v e hi g h v ari a bilit y t o 

t a x o n o mi c all y diff er e nti at e t h e mi cr o bi al gr o u ps wit hi n t h e a m pli c o n s e q u e n c e ( E d g ar 
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2 0 1 8). Hi g h -t hr o u g h p ut s e q u e n ci n g r e pr es e nts a us ef ul a p pr o a c h f or i d e ntifi c ati o n of 

mi cr o or g a nis m s i n f or est e c os yst e ms, e v e n t h o u g h it pr es e nts c ert ai n bi as es a n d still 

h as c h all e n g es, s u c h as t h e g e n er ati o n of s e q u e n ci n g err ors ( Nil ss o n et al. 2 0 1 9). I n t h e 

bi oi nf or m ati c a n al ysi s pr o c ess, a m pli c o n r e a ds of t h e t ar g et e d s e q u e n c e ar e filt er e d, 

cl ust er e d a n d c o m p a r e d t o a r ef er e n c e d at a b as e f or t a x o n o mi c assi g n m e nt ( C all a h a n et 

al. 2 0 1 6 a ). T h e hi g h-r es ol uti o n A m pli c o n S e q u e n c e V ari a nts ( A S Vs) a p pr o a c h is a 

r e c e nt a p pr o a c h t h at disti n g ui s h es s e q u e n c e v ari a nts diff eri n g i n e v e n j ust o n e 

n u cl e oti d e a n d i nf er t h e bi ol o gi c al s e q u e n c es i n t h e s a m pl e , t a ki n g i nt o a c c o u nt 

a m plifi c ati o n a n d s e q u e n ci n g err ors ( C all a h a n et al. 2 0 1 7). T his A S V a p pr o a c h is a n 

a n al o g u e t o t h e pr e vi o us a p pr o a c h of O p er ati o n al T a x o n o mi c U nits ( O T Us), i n w hi c h 

s e q u e n c es ar e cl ust er e d b y r e a ds diff er i n g i n a fi x e d p er c e nt a g e of s e q u e n c e 

dissi mil arit y ( oft e n 3 %) b ut t h e bi ol o gi c al v ari ati o n o utsi d e t h e r ef er e n c e d at a b as e is 

n ot c a pt ur e d ( C all a h a n et al. 2 0 1 7). Wit h t h e A S V a p pr o a c h, t h e cl ust eri n g pr o c ess 

pr o d u c es a t a bl e wit h t h e n u m b er of ti m es e a c h e x a ct A S V w as o bs er v e d i n e a c h 

s a m pl e, w hi c h c a n b e dir e ctl y a n al y z e d a n d t h e n t a x o n o mi c all y assi g n e d b as e d o n a 

r ef er e n c e d at a b as e d. H e n c e, w e us e d t h e A S Vs a p pr o a c h i n o ur st u d y t o i d e ntif y 

mi cr o bi al c o m m u niti es i n t h e b or e al f or est.  

0. 5  O bj e cti v es a n d t h esi s str u ct ur e  

C o nsi d eri n g t h e i n cr e asi n g c h a n g es i n tr e e d o mi n a n c e fr o m c o nif er o us t o br o a dl e af 

d e ci d u o us f or ests, t h e m ai n o bj e cti v e of m y t h esis w as t o u n d erst a n d h o w tr e e 

d o mi n a n c e of bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests i nfl u e n c e t h e c o m p ositi o n of 

p l a nts a n d ass o ci at e d mi cr o bi al c o m m u niti es i n t h e u n d erst or y. T his t h esis is pr es e nt e d 

i n t hr e e c h a pt ers: 

0. 5. 1  C h a pt er 1  

G e n er al o bj e cti v e: A n al y z e t h e m ai n f a ct ors t h at i n d u c e s hifts b et w e e n alt er n ati v e 

st a bl e st at es d efi n e d b y tr e e -c a n o p y d o mi n a n c e of bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n 
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f or ests. Wit h a 5-y e ar i n sit u e x p eri m e nt a n d b as e d o n t h e t h e or eti c al fr a m e w or k of 

alt er n ati v e st a bl e st at es d es cri b e d b y B eis n er et al. ( 2 0 0 3), w e m a ni p ul at e d b ot h l o c al 

e n vir o n m e nt al c o n diti o ns usi n g a n “ e c os yst e m a p pr o a c h ” a n d  u n d erst or y c o m m u niti es 

usi n g a “ c o m m u nit y a p pr o a c h ”.  

O bj e cti v e 1 –  E c os yst e m a p pr o a c h: A n al y z e eff e cts  of s hifts i n e n vir o n m e nt al dri v ers 

ass o ci at e d wit h tr e e -c a n o p y d o mi n a n c e (li g ht c o n diti o ns, n utri e nt st at us, a n d litt er 

d e p ositi o n) o n pl a nt u n d erst or y c o m p ositi o n. H y p ot h esis: Tr e e -c a n o p y d o mi n a n c e will 

alt er u n d erst or y v e g et ati o n c o m p ositi o n pri m aril y t hr o u g h litt er d e p ositi o n b e c a us e 

litt er si g nifi c a ntl y i nfl u e n c es d e c o m p ositi o n a n d n utri e nt mi n er ali z ati o n pr o c ess es 

( L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0, R o drí g u e z-C a l c err a d a et al. 2 0 1 1, C h e n et al. 2 0 1 7).  

O bj e cti v e 2 –  C o m m u nit y a p pr o a c h: A n al y z e s hifts i n u n d erst or y pl a nt c o m m u niti es 

e x c h a n g e d b et w e e n f or est t y p es, t o d et er mi n e if u n d erst or y v e g et ati o n w as r esist a nt t o 

a n e w tr e e -c a n o p y d o mi n a n c e t hr o u g h ti m e a n d if t h e f or est w as r esili e nt t o t h e s m all -

s c al e dist ur b a n c e of t h e tr a ns pl a nt ati o n. H y p ot h esis: U n d erst or y pl a nt c o m m u niti es ar e 

e x p e ct e d t o r e a ct d e p e n di n g o n t h eir r esist a n c e  c a p a cit y t o st a y ess e nti all y u n c h a n g e d 

d es pit e dist ur b a n c es, a n d t h e f or est u n d erst or y r esili e n c e t o a bs or bs t h e dist ur b a n c e 

wit h o ut dr a m ati c all y alt eri n g t h eir s p e ci es c o m p ositi o n. 

0. 5. 2  C h a pt er 2  

G e n er al o bj e cti v e: A n al y z e diff er e n c es i n s oil mi cr o bi al c o m m u niti es i n c o nif er o us a n d 

br o a dl e af d e ci d u o us f or ests  a n d t h e  f a ct ors dri vi n g  t h es e. 

O bj e cti v e 1: A n al y z e diff er e n c es i n b a ct eri al c o m m u nit i es b et w e e n mi cr o h a bit ats (s oil 

mi cr o bi o m e vs. tr e e p h yll os p h er e) a n d f or est t y p es ( bl a c k s pr u c e vs. tr e m bli n g as p e n 

f or ests). H y p ot h esis: Mi cr o bi al c o m m u niti es will b e diff er e nt b et w e e n f or est t y p es, b ut 

wit hi n f or est t y p es, b a ct eri a will c o -o c c ur  b et w e e n  b ot h mi cr o h a bit ats, b e c a us e w e 
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e x p e ct a s h ari n g of b a ct eri al c o m m u niti es fr o m tr e e p h yll os p h er e t o s oil mi cr o bi o m e 

th r o u g h litt er f all. 

O bj e cti v e 2: A n al y z e if b a ct eri al a n d f u n g al c o m m u niti es w er e aff e ct e d b y c h a n g es i n 

f a ct ors ass o ci at e d wit h tr e e d o mi na n c e, i n cl u di n g s hifts i n litt er d e p ositi o n a n d 

u n d erst or y tr a ns pl a nt ati o ns b et w e e n f or est t y p es, a n d c orr el at e d t h e m wit h a bi oti c a n d 

bi oti c f a ct ors. O n t h e o n e h a n d, s hifts i n litt er d e p ositi o n c o nsist e d i n a d di n g 

n e e dl el e a v es i n tr e m bli n g as p e n f or ests a n d br o a dl e a v es i n bl a c k s pr u c e f or ests. O n t h e 

ot h er h a n d, w e tr a ns pl a nt e d c o m pl et e pl ot s of u n d erst or y v e g et ati o n fr o m bl a c k s pr u c e 

t o tr e m bli n g as p e n f or ests, a n d vi c e-v ers a a n d a n al y z e d t h eir mi cr o bi al c o m p ositi o n 

aft er 5 y e ars. H y p ot h esi s: F a ct ors ass o ci at e d wit h tr e e d o mi n a n c e will pr o d u c e a 

mi cr o bi al c o m m u nit y c o m p ositi o n diff er e nt t h a n t h e n at ur al c o n diti o ns ( c o ntr ol) a n d  

m or e si mil ar t o t h e o p p o sit e f or est t y p e a n d will b e c orr el at e d wit h a bi oti c a n d bi oti c 

f a ct ors i n e a c h f or est t y p e. 

0. 5. 3  C h a pt er 3  

O b j e cti v e: D et er mi n e if h ost s p e ci es or e n vir o n m e nt al c o n diti o ns d efi n e d b y tr e e-

c a n o p y d o mi n a n c e dri v e b a ct eri al di v ersit y i n t h e m oss p h yll os p h er e. W e us e d 1 6 S 

r R N A g e n e a m pli c o n s e q u e n ci n g t o q u a ntif y c h a n g es i n m oss -ass o ci a t e d b a ct eri al 

c o m m u niti es as a f u n cti o n of h ost s p e ci es (Pl e ur ozi u m s c hr e b eri  a n d Ptili u m crist a -

c astr e nsis ) a n d f or est t y p e ( c o nif er o us bl a c k s pr u c e v ers us d e ci d u o us br o a dl e af 

tr e m bli n g as p e n). H y p ot h esis: H ost s p e ci es will h a v e t h e gr e at est eff e ct on  b a ct eri al 

c o m m u nit y c o m p ositi o n w h il e f or est t y p e will h a v e a s e c o n d ar y eff e ct. 

0. 5. 4  St u d y ar e a  

T h e st u d y ar e a w as t h e s a m e f or all t hr e e c h a pt ers a n d is l o c at e d i n t h e E ast er n B or e al 

S hi el d of C a n a d a, i n t h e s pr u c e -m oss bi o cli m ati c d o m ai n of t h e Cl a y B elt i n w est er n 

Q u e b e c ( B er g er o n et al. 1 9 9 6), cr e at e d b y pr o gl a ci al L a k es B arl o w a n d Oji b w a y fr o m 
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t h e m a xi m u m e x p a nsi o n d uri n g t h e Wis c o nsi n a n gl a ci ati o n ( Vi n c e nt a n d H ar d y 1 9 7 7, 

V eill ett e 1 9 9 4). Tr e e s p e ci es c o m p ositi o n is c h ar a ct eri z e d b y a d o mi n a n c e of bl a c k 

s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n tr e es, b u t ot h er i m p ort a nt tr e e s p e ci es i n t hi s bi o cli m ati c 

d o m ai n i n cl u d e j a c k pi n e ( Pi n us b a n ksi a n a  L a m b ert), b als a m fir ( A bi es b als a m e a  ( L.) 

Mill er) a n d p a p er bir c h ( B et ul a p a p yrif er a  M ars h all) ( S a u ci er 1 9 9 4). W e s el e ct e d t hr e e 

st u d y sit es t h at w er e s p e cifi c all y  l o c at e d o n t h e b or d er of A biti bi-T é mi s c a mi n g u e a n d 

N or d -d u -Q u é b e c r e gi o ns ( Sit e A: 4 9 ° 1 1 ’4 6 ’’ N –  7 8 ° 5 0 ’3 3 ’’ W; Sit e B: 4 9 ° 0 9 ’2 0 ’’N 

–  7 8 ° 4 7 ’5 6 ’’W a n d Sit e C: 4 9 ° 0 9 ’3 9 ’’N –  7 8 ° 4 7 ’5 5 ’’W); Sit es B a n d C w er e 0. 5 k m 

a p art a n d Sit e A w as 5. 3 k m a w a y. ( Fi g ur e 0. 2 ) a n d w er e s el e ct e d b as e d o n pr e vi o us 

st u di es ( C a v ar d et al. 2 0 1 1; L é g ar é et al. 2 0 0 5). E a c h sit e h as a dj a c e nt st a n d s d o mi n at e d 

b y bl a c k s pr u c e ( ≥  7 5 % of Pi c e a m ari a n a  c a n o p y c o v er) a n d tr e m bli n g as p e n ( ≥  7 5 % 

of P o p ul us tr e m ul oi d es c a n o p y c o v er) ( C a v ar d et al. 2 0 1 1), is a b o ut 1 h a i n si z e a n d 

t h e y ar e s e p ar at e d b y b et w e e n 3 4 t o 1 1 5 m. R e g ar dl ess of t h eir c a n o p y c o m p ositi o n, 

sit es h a d c o m p ar a bl e a bi oti c c o n diti o ns of s urf a c e d e p osit, sl o p e, dr ai n a g e, m o d er at el y 

dr y, cl a y -d o mi n at e d s u b h y gri c s oil s, a n d fl at t o p o gr a p h y, a n d w er e ori gi n at e d fr o m t h e 

s a m e wil dfir e c a. 1 9 1 6 ( B er g er o n et al. 2 0 0 4; L a g a ni èr e et al. 2 0 1 1; L é g ar é et al. 2 0 0 5). 

T h er ef or e, tr e e c o m p ositi o n w as t h e o nl y si g nifi c a nt s o ur c e of v ari ati o n b et w e e n sit es. 

Wit hi n e a c h f or est t y p e  at e a c h sit e , t hr e e bl o c ks s e p ar at e d b y 1 6 t o 4 9 m w er e us e d f or 

t h e diff er e nt a n al ys es as e x pl ai n e d i n e a c h c h a pt er of t h e t h esis. T his st u d y ar e a is 

c h ar a ct eri z e d b y s h ort s u m m ers, wit h a gr o wi n g s e as o n of a b o ut 1 5 0 d a ys a n d a 

m o d er at el y dr y, c o ol cli m at e, w it h a v er a g e a n n u al t e m p er at ur es of 0. 7 ° C a n d a v er a g e 

a n n u al pr e ci pit ati o n of 8 8 9. 8 m m, r e gist er e d i n t h e n e ar est m et e or ol o gi c al st ati o n i n L a 

S arr e ( Q C) ( E n vir o n m e nt C a n a d a 2 0 1 7) ( L a q u err e et al. 2 0 0 9).  
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Fi g ur e 0. 2  L o c ati o n of t h e st u d y sit es i n t h e b or e al f or est of e ast er n C a n a d a ( a), wit hi n 
w est er n Q u e b e c a b o v e t h e p ar all el 4 9⁰ N ( b). Sit es B a n d C ar e 0. 5 k m a p art a n d Sit e A 
is 5. 3 k m a w a y ( c). E a c h sit e h as a dj a c e nt st a n ds d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e ( as bl u e 
tri a n gl es) a n d tr e m bli n g as p e n ( as gr e e n circl es), s e p ar at e d fr o m 3 4 t o 1 1 5 m; a n d 
wit hi n e a c h f or est t y p e, t hr e e bl o c ks ( B 1, B 2 a n d B 3) w er e pl a c e d s e p ar at e d fr o m 1 6 
t o 4 9 m ( d, e, f). 



 

I N T R O D U C TI O N G É N É R A L E  

0. 6  D o mi n a n c e d es ar br es d a ns l es f or êts b or é al es d e c o nif èr es et d e f e uill us  

L a f or êt b or é al e  est u n s y st è m e s o ci o -é c ol o gi q u e q ui r e pr és e nt e ~ 3 0 % d e l a s u p erfi ci e 

f or esti èr e m o n di al e, et ell e est pr és e nt e pri n ci p al e m e nt a u C a n a d a, e n Al as k a, e n 

R ussi e , et e n E ur o p e d u N or d ( B urt o n et al., 2 0 1 0 ; G a ut hi er e t al. 2 0 1 5). L es s er vi c es 

é c os yst é mi q u es d e l a f or êt b or é al e, d ’i m p ort a n c e m o n di al e, s o nt li és à l a r é g ul ati o n d u 

cli m at et d e l ’e a u, e st  u n h a bit at f a u ni q u e, et offr e nt pl usi e urs a cti vit és r é cr é ati v es et 

é c o n o mi q u es ( C h a pi n et al. 2 0 1 0 ; G a ut hi er et al. 2 0 1 5). L e v ast e bi o m e b or é al d o mi n é 

p ar d es f or êts et d es l a cs a u n e f ai bl e d e nsit é d e p o p ul ati o n h u m ai n e p ar r a p p ort a u x 

a utr es bi o m es, m ais il s u bit d ’i m p ort a nt es pr essi o ns li é es a u x a cti vit és h u m ai n es q ui 

e xtr ai e nt d u b ois et d es mi n ér a u x p o ur d e n o m br e u x pr o d uit s é c o n o mi q u e s i m p ort a nt s 

d a ns l e m o n d e ( G a ut hi er et al. 2 0 1 5). T o ut es c es p ert ur b ati o ns ( p ar e x e m pl e, l es c o u p es 

à bl a n c, l ’e x pl oit ati o n mi ni èr e à ci el o u v ert, l es f e u x n at ur els) p e u v e nt d é cl e n c h er d es 

c h a n g e m e nts d a ns l es f a ct e u rs q ui i nfl u e n c ent  si g nifi c ati v e m e nt l a f or êt, t els q u e l a 

d o mi n a n c e d es ar br es, c e q ui aff e ct e l a st a bilit é d u s yst è m e et p e u v e nt i n d uir e l a 

f or m ati o n d e pl usi e urs ét ats alt er n atifs st a bl es ( B eis n er et al. 2 0 0 3 ; C h a pi n et al. 2 0 1 0 

; F e nt o n 2 0 1 6).  

L es ét ats st a bl es alt er n atifs s o nt utili s és c o m m e c a dr e c o n c e pt u el p o ur e x pli q u er l es 

diff ér e n c es d a ns l a v é g ét ati o n et l es f a ct e urs c o ntr ôl a nt l es é c os yst è m e s et c el a , d a ns 

d es sit es pr és e nt a nt d es c o n diti o ns d e s u bstr at et d e cli m at si mil air es ( B eis n er et al. 

2 0 0 3 ; P a us as et B o n d 2 0 2 0). C es ét ats st a bl es alt er n atifs p e u v e nt r a pi d e m e nt p ass er à 

u n a utr e ét at l ors q u ’u n e  f ort e p ert ur b ati o n est d é cl e n c h é e ( P a us as et B o n d 2 0 2 0). L a 

d o mi n a n c e d es c o nif èr es p ar r a p p ort a u x f e uill us d a ns d es sit es si mil air es a ét é 

c o nsi d ér é e c o m m e d e u x  ét at s st a bl e s alt er n ati fs (J o h nst o n e et al. 2 0 1 0a , J o h nst o n e et 

al. 2 0 2 0, B alt z er et al. 2 0 2 1). L e c a dr e c o n c e pt u el d es ét ats st a bl es alt er n atifs f a cilit e 

é g al e m e nt l ’a n al ys e d e l a r ésist a n c e et d e l a r ésili e n c e d es diff ér e nts é c os yst è m es a u x 
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c h a n g e m e nts l o c a u x et gl o b a u x ( B eis n er et al. 2 0 0 3 ; C h a pi n et al. 2 0 1 0). Al ors q u e l a 

r ésist a n c e est d éfi ni e c o m m e l a c a p a cit é d’u n s yst è m e à r est er ess e nti ell e m e nt i n c h a n g é 

m al gr é l es p ert ur b ati o ns ( Gri m m et Wiss el 1 9 9 7), l a r ésili e n c e est u n e m es ur e d e l a 

p ersist a n c e d u s yst è m e q ui a bs or b e u n c h a n g e m e nt s a ns alt ér er d e f a ç o n si g nifi c ati v e  

l es r el ati o ns e ntr e l es p o p ul ati o ns, l es f o n cti o ns f o n d a m e nt al es et l es r étr o a cti o ns 

( C h a pi n et al. 2 0 1 0 ; H olli n g 1 9 7 3). S el o n l a r ésist a n c e et l a r ésili e n c e d u s yst è m e, u n 

d é cl e n c h e ur d e p ert ur b ati o n p e ut g é n ér er d es ét ats alt er n atifs d a ns d es sit es pr és e nt a nt 

d es c o n diti o ns t o p o é d a p hi q u es et d es p o ols d ’es p è c es si mil air es e n pr o d uis a nt d es 

c h a n g e m e nts d a ns l ’a b o n d a n c e d es es p è c es  ar b or es c e nt es d o mi n a nt es ( C h a pi n et al. 

2 0 1 0).  Si u n s yst è m e n' est ni r ésist a nt, ni r ésili e nt, u n c h a n g e m e nt v ers u n ét at alt er n atif 

p e ut êtr e pr o d uit.  

L a r ésili e n c e d es f or êts d ’é pi n ett e n oir e ( Pi c e a m ari a n a  ( Mill.) Britt o n, St er ns & 

P o g g e n b.), u n e es p è c e tr ès r é p a n d u e  d a ns l e s y st è m e b or é al, e st m e n a c é e p ar l es 

c h a n g e m e nts cli m ati q u es et l es r é gi m es d ’i n c e n di es d e f or êts, q ui p e u v e nt n uir e à l a 

pr o d u cti o n d e gr ai n es d ’é pi n ett es n oir e s, g é n ér er u n e r é d u cti o n d e l a c o u c h e or g a ni q u e 

d u s ol et u n e c a n o p é e pl us o u v ert e ( B alt z er et al. 2 0 2 1). T o us c e s f a ct e ur s, ai nsi q u e 

d ’a utr es p ert ur b ati o ns i m p ort a nt es li é es à l ’ o c c u p ati o n h u m ai n e, à l’a gri c ult ur e, à l a 

f or est eri e et à l’e x pl oit ati o n mi ni èr e d a ns l ’est d u C a n a d a, o nt f a v oris é l ’a b o n d a n c e 

cr oiss a nt e d es f or êts d e f e uill us à f e uill es c a d u q u es, c o m m e l e p e u pli er f a u x-tr e m bl e 

(P o p ul us tr e m ul oi d es  Mi c h x.) d a ns l’ est d u C a n a d a ( L a q u err e et al. 2 0 0 9 ; M ar c h ais et 

al. 2 0 2 0). C es c h a n g e m e nts d a ns l a d o mi n a n c e d e s ar br es p e u v e nt é g al e m e nt e ntr aî n er 

d es m o difi c ati o ns d es c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al es l o c al es et  d e l a c o m p ositi o n d e l a 

c o m m u n a ut é d e  s o us -b ois ( A u g ust o et al. 2 0 1 5 ; B ar bi er et al. 2 0 0 8 ; Ur b a n o v á et al. 

2 0 1 5).  

L a d o mi n a n c e d es c o nif èr es , c o m m e l’ é pi n ett e n oir e , c o m p ar ée  à l a d o mi n a n c e d e 

f e uill us, c o m m e l e p e u pli er f a u x-tr e m bl e, c o ntr ôl e  l es c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al es 

l o c al es ( A u g ust o et al. 2 0 1 5) et f a ç o n n e l a c o m p ositi o n et l a d y n a mi q u e d es pl a nt es d e 
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s o us -b ois ( B ar bi er et al. 2 0 0 8 ; B art els et C h e n 2 0 1 3 ; Qi a n et al. 2 0 0 3) et d es 

c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es d u s ol ( H a n n a m et al. 2 0 0 6 ; N orris et al. 2 0 1 6 ; Ur b a n o v á 

et al. 2 0 1 5) ( Fi g ur e 0. 1). L es é pi n ett es n oir es  m o difi e nt l es c o n diti o ns d u s ol f or esti er 

p ar l e bi ais d e l a liti èr e d ’ai g uill es à f ai bl e t e n e ur e n n utri m e nts q ui a ci difi e l e s ol, 

di mi n u e l a t e m p ér at ur e d u s ol et l es t a u x d e d é c o m p ositi o n ( L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0). C es 

c o n diti o ns c o n d uis e nt à d es s ols a v e c u n f ai bl e c y cl e d es n utri m e nts et u n e f ai bl e 

pr o d u cti vit é f or esti èr e ( L é g ar é et al. 2 0 0 4). E n r e v a n c h e, l a liti èr e d e f e uill us est ri c h e 

e n n utri m e nts et ell e f a v oris e u n p H, u n e t e m p ér at ur e et u n e h u mi dit é d u s ol pl us él e v és, 

c e  q ui c o n d ui t à u n c y cl e pl us effi c a c e d es n utri m e nts , et à d es t a u x d e d é c o m p ositi o n 

él e v és pr o d ui s a nt  d es f or êts pl us pr o d u cti v es ( C a v ar d et al. 2 0 1 1 ; L a g a ni èr e et al. 

2 0 1 0). L e t y p e d e f or êt m o difi e é g al e m e nt l a tr a ns mi ssi o n d e l a l u mi èr e a u s o us - b ois . 

D a ns l es f or êts d e p e u pli ers f a u x -tr e m bl es, l es pl a nt es d u s o us-b ois  r e ç oi v e nt u n e 

tr a ns mi ssi o n l u mi ne us e pl us él e v é e q u e d a ns l es f or êts d ’é pi n ett e n oir e ( M essi er et al. 

1 9 9 8). L a v é g ét ati o n d u s o us -b ois  d es f or êts d ’é pi n ett es n oir es est fr é q u e m m e nt 

d o mi n é e p ar d es es p è c es d e m o uss es h y p n a c é es , c o m m e Pl e ur ozi u m s c hr e b eri  ( Bri d.) 

Mitt. E t Ptili u m crist a -c astr e nsis  ( H e d w.), q ui pr o d uis e nt d es s ols a v e c u n e é p aiss e 

c o u c h e or g a ni q u e ( F e nt o n et B er g er o n 2 0 0 6). D e pl us, l a c o m p ositi o n d u s o us -ét a g e 

est c ar a ct éris é e p ar l a pr és e n c e d ’éri c a c é es, c o m m e l es bl e u ets ( V a c ci ni u m 

a n g ustif oli u m  Ait o n et V a c ci ni u m m yrtil l us L.) et l e t h é d u L a br a d or ( R h o d o d e n dr o n 

gr o e nl a n di c u m  ( O e d er) Kr o n & J u d d) ( L é g ar é et al. 2 0 0 1 ; Nilss o n et W ar dl e 2 0 0 5). 

C o ntr air e m e nt a u x p e u pl e m e nts h o m o g è n es d ’é pi n ett es n oir es , l es f or êts d e p e u pli ers 

f a u x-tr e m bl e o nt u n s o u s-b ois h ét ér o g è n e a v e c u n e gr a n d e di v ersit é et a b o n d a n c e 

d ’h er b es et d ’ar b ust es et u n e a b o n d a n c e li mit é e d e br y o p h yt es ( B art els et C h e n 2 0 1 3 ; 

C a v ar d et al. 2 0 1 1). Bi e n q u e l es f a ct e urs li és à c h a q u e t y p e d e f or êt, y c o m pris l es 

c h a n g e m e nts d a ns l a l u mi èr e, l e d é p ôt d e liti èr e, l e st at ut n utritif et l a v é g ét ati o n de  

s o us -b ois , ai e nt ét é l ar g e m e nt ét u di és, il e xist e p e u d’ét u d es i n sit u é v al u a nt l es 

c h a n g e m e nts d a ns c es p ar a m ètr es a v e c u n e visi o n h oli sti q u e d es f a ct e urs li és à l a 

c a n o p é e q ui aff e ct e nt l es c o m m u n a ut és d e  s o us -b ois  d a ns l a f or êt b or é al e. E n c e s e ns, 

l’a n al ys e m ulti -t a x o ns e st ess e nti ell e p o ur c o m pr e n dr e l es eff ets gl o b a u x s ur l es 
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c o m m u n a ut és, n ot a m m e nt p o ur l a c o ns er v ati o n d e l a bi o di v ersit é, l a g esti o n f or esti èr e 

et l es str at é gi es d e c h a n g e m e nt cli m ati q u e (J o k el a et  al. 2 0 1 8).  

 

Fi g ur e 0. 1 T e n d a n c es d e s c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al es l o c al es et d e l a c o m p ositi o n 
d e l a c o m m u n a ut é d e s o us -ét a g e d es f or êts d e c o nif èr es d o mi n é es p ar d es é pi n ett es 
n oir es et d es f or êts  d e  f e uill us d o mi n é es p ar d es p e u pli ers f a u x-tr e m bl es. R éf ér e n c es : 
M essi er et al., 1 9 9 8; L a m ar c h e et al., 2 0 0 7; C a v ar d et al., 2 0 1 1; L a g a ni èr e et al., 2 0 1 1; 
B art els & C h e n, 2 0 1 3; A u g ust o et al., 2 0 1 5  

0. 7  I nte r a cti o ns e ntr e l es c o m m u n a ut és d es pl a nt es et d u s ol 

L es s yst è m es n at ur els d oi v e nt êtr e a n al ys és e n t e n a nt c o m pt e d e l e urs diff ér e nt es 

c o m p os a nt es, n ot a m m e nt l a c o m p ositi o n d e l a c a n o p é e , l a c o m p ositi o n d’ es p è c es d a ns 

l e s o us-b ois , l es mi cr o or g a nis m es ass o ci és a u x pl a nt es et l e mi cr o bi o m e d u s ol, c ar ils 

f or me nt d es b o u cl es d e r étr o a cti o n c o nst a nt es q ui s ’i nfl u e n c e nt m ut u ell e m e nt. L e 

mi cr o bi o m e est d éfi ni c o m m e l ’ass e m bl a g e d e mi cr o or g a nis m es e xist a nt d a ns u n 

h a bit at o u ass o ci és à c el ui -ci ( S h a d e et H a n d els m a n 2 0 1 2). L es mi cr o or g a ni s m es s o nt 
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d es m ot e urs i m p ort a nts d e l a d y n a mi q u e d es s ols, c ar il s d é c o m p os e nt  l a m ati èr e 

or g a ni q u e et r e n d e nt dis p o ni bl es  l es n utri m e nts d u s ol à tr a v ers l a c h aî n e tr o p hi q u e q ui 

i n cl u e l es pr ot o z o air es, l es n é m at o d es et l es mi cr o art hr o p o d es q ui s e n o urriss e nt d e 

b a ct éri es et d e c h a m pi g n o ns et e x p uls e nt t o us c es n utri m e nts s o us d es f or m es s ol u bl es 

dis p o ni bl es p o ur l es pl a nt es ( C ol e m a n et al. 2 0 1 7 ; I n g h a m et al. 1 9 8 5 ; V a n D er 

H eij d e n et al. 2 0 0 8). Il s ’a git d ’u n e a ut or é g ul ati o n s ur pr e n a nt e  d es d y n a mi q u es d e 

n utri m e nts  et  d e  mi cr o or g a nis m es  q ui i nfl u e n c e nt l à c o m p ositi o n d’ es p è c es s ur et d a ns 

l e s ol. L es ar br es d o mi n a nts i nfl u e n c e nt l a d y n a mi q u e d u s ol et l a c o m p ositi o n d es 

c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es p ar l e ur i m p a ct s ur l a q u alit é d e l a liti èr e et e n m o difi a nt 

l es c o n diti o ns p h ysi c o-c hi m i q u es d u s ol f or esti er ( H a n n a m et al. 2 0 0 6 ; Li n d o et Viss er 

2 0 0 3 ; Ur b a n o v á et al. 2 0 1 5). E n f o n cti o n d e l a d o mi n a n c e d es c o nif èr es o u d es f e uill us, 

l’a b o n d a n c e r el ati v e d e s b a ct éri es et d es c h a m pi g n o ns v ari e c ar c h a q u e gr o u p e 

mi cr o bi e n r e m plit d es f o n cti o ns é c ol o gi q u es diff ér e nt es d a ns l e s ol f or esti er ( A u g ust o 

et al. 2 0 1 5 ; V a n D er H eij d e n et al. 2 0 0 8). L es s ols f or esti ers o ù d o mi n e nt l es 

c o m m u n a ut és f o n gi q u es s o nt ass o ci és à u n c y cl e l e nt d es n utri m e nts, u n e f ai bl e 

dis p o ni bilit é d es n utri m e nts, u n e pl us  gr a n d e q u a ntit é d e m ati èr e or g a ni q u e et u n e 

f ai bl e q u alit é d es f e uill es, q ui pr o d uis e nt t o us u n e f ai bl e pr o d u cti vit é pri m air e n ett e et 

f a v oris e nt l a pr és e n c e d’es p è c es v é g ét al es à cr oiss a n c e l e nt e ( V a n D er H eij d e n et al. 

2 0 0 8 ; W ar dl e et al. 2 0 0 4). E n r e v a n c h e, l es f or êts d o mi n é es p ar d es c o m m u n a ut és 

b a ct éri e n n es s o nt ass o ci é es à u n c y cl e et u n e dis p o ni bilit é r a pi d es d es n utri m e nts, à u n e 

a b o n d a n c e li mit é e d e l a m ati èr e or g a ni q u e d u s ol et à u n e q u alit é él e v é e d e l a liti èr e, 

c e q ui pr o d uit u n e pr o d u cti vit é  pri m air e n ett e él e v é e et f a v oris e l a pr és e n c e d e pl a nt es 

à cr oiss a n c e r a pi d e ( V a n D er H eij d e n et al. 2 0 0 8 ; W ar dl e et al. 2 0 0 4). Bi e n q u e l e t y p e 

d e f or êt s e m bl e i nfl u e n c er l a str u ct ur e d e l a c o m m u n a ut é mi cr o bi e n n e, il n ’est p as cl air 

d a ns q u ell e m es ur e l es diff ér e nts f a ct e urs ass o ci és à l a d o mi n a n c e d es c o nif èr es o u d e 

f e uill us aff e ct e nt l a c o m p ositi o n mi cr o bi e n n e d u s ol. 

L es ass o ci ati o ns pl a nt es -mi cr o b es c o ntri b u e nt à l a cr oiss a n c e d es pl a nt es et à l e ur 

a d a pt ati o n à d es e n vir o n n e m e nts diffi cil es ( G ai er o et al., 2 0 1 3 ; Rit pit a k p h o n g et al., 
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2 0 1 6), c e q ui f a v oris e l a di v ersit é et l a pr o d u cti vit é d es pl a nt es ( V a n D er H eij d e n et al., 

2 0 0 8). Pl us d e 2 0 0 0 0 es p è c es v é g ét al es d a ns l e m o n d e d é p e n d e nt d e mi cr o or g a nis m es 

s y m bi oti q u es p o ur l e ur d é v el o p p e m e nt et l e ur  s ur vi e, e n p arti c uli er d a ns d es 

e n vir o n n e m e nts p a u vr es e n n utri m e nts c o m m e l es f or êts b or é al es ( V a n D er H eij d e n et 

al., 2 0 0 8). L es pl a nt es s o nt ass o ci é es à d es mi cr o or g a nis m es d a ns diff ér e nts 

mi cr o h a bit ats, n o n s e ul e m e nt d a ns l e s ol ( mi cr o bi o m es d u s ol et  d es r a ci n es), m ais 

a ussi d a ns l e ur p h yll os p h èr e. L a p h yll os p h èr e d ési g n e l ’h a bit at mi cr o bi e n d es s urf a c es 

a éri e n n es d es pl a nt es, y c o m pris l es f e uill es ( V or h olt 2 0 1 2). Il a ét é s u g g ér é q u e l a 

p h yll os p h èr e est pri n ci p al e m e nt d o mi n é e p ar d e s c o m m u n a ut és b a c t éri e n n es, t a n dis 

q u e l es c o m m u n a ut és f o n gi q u es fil a m e nt e us es s o nt c o nsi d ér é es c o m m e d e s h a bit a nts 

tr a nsit oir es d e l a s urf a c e d es f e uill es s o us f or m e d e s p or es q ui s e d é v el o p p e nt e ns uit e 

d a ns d ’a utr es mi cr o h a bit ats ( A n dr e ws et H arris 2 0 0 0 ; Li n d o w et Br a n d l 2 0 0 3). L es 

s urf a c es f oli air es s o nt d e s e n vir o n n e m e nts r el ati v e m e nt diffi cil es, e x p os és a u x r a y o ns 

ultr a vi ol ets, à u n e f ai bl e dis p o ni bilit é e n n utri m e nts et à d es fl u ct u ati o ns c o nst a nt es d e 

l a t e m p ér at ur e et d e l’h u mi dit é a u c o urs d ’u n e m ê m e j o ur n é e et a u  fil d es s ais o ns 

( L e v e a u 2 0 0 6). M al gr é c es c o n diti o ns diffi cil es, l a p h yll os p h èr e p o ss è d e u n e 

c o m m u n a ut é b a ct éri e n n e d e ns e d e 1 0 6 à 1 0 7 c ell ul es / c m 2  d e s urf a c e f oli air e o u 

j us q u’à 1 0 8 c ell ul es / g d e m at éri el f oli air e ( R e m u s -E ms er m a n n et al. 2 0 1 4 ; V or h o lt 

2 0 1 2). L a c o m p ositi o n d es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es d e l a p h yll os p h èr e est li é e à l a 

p h ysi c o c hi mi e d es f e uill e s h ôt es, c e q ui e ntr aî n e u n e gr a n d e v ari a bilit é i nt er s p é cifi q u e, 

pl us q u ’i ntr as p é cifi q u e o u e ntr e diff ér e nts e n vir o n n e m e nts ( L af or est-L a p oi nt e e t al. 

2 0 1 6 ; R e df or d et al. 2 0 1 0 ; S c hl e c ht er et al. 2 0 1 9). P ar c o ns é q u e nt, d es ar br es 

p h yl o g é n éti q u e m e nt diff ér e nts o nt d es c o m m u n a ut és p h yll os p h éri q u es disti n ct es 

( K e m b el et al. 2 0 1 4 ; L aj oi e et K e m b el 2 0 2 1a  ; R e df or d et al. 2 0 1 0), q ui aff e ct e nt 

pr o b a bl e m e nt l a d y n a mi q u e d es n utri m e nts s o ut err ai ns p ar l e bi ais d es a p p orts d e liti èr e 

( A u g ust o et al. 2 0 1 5 ; Pr es c ott et Gr a yst o n 2 0 1 3). Pl usi e urs ét u d es o nt é v al u é l a c o -

o c c urr e n c e e ntr e l es mi cr o h a bit ats d e l a li ti èr e et l es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es d u s ol 

( H a n n a m et al. 2 0 0 7 ; Pr es c ott et Gr a yst o n 2 0 1 3 ; Ur b a n o v á et al. 2 0 1 5). C e p e n d a nt, l a 

liti èr e s ur l e s ol f or esti er a d éj à c o m m e n c é l es pr o c ess us d e d é c o m p o siti o n et l a 
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str u ct ur e d e l a c o m m u n a ut é mi cr o bi e n n e d a n s l a liti èr e p o urr ait êtr e diff ér e nt e d es 

a p p orts ori gi n a u x d e  f e uill es d e c h a q u e t y p e d ’ar br e. Il e xist e d o n c u n m a n q u e d e 

c o n n aiss a n c es p o ur c o m pr e n dr e l es diff ér e n c es d e str u ct ur e d es c o m m u n a ut és 

mi cr o bi e n n es e ntr e l es mi cr o h a bit ats et l ’i nfl u e n c e p ossibl e d e l a p h yll os p h èr e d es 

ar br es s ur l a c o m p ositi o n d es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es d u s ol. C o m pt e t e n u d e 

l’i m p ort a n c e d es i nt er a cti o ns pl a nt es-mi cr o b es d a ns l es f or êts b or é al es, u n e q u esti o n 

f o n d a m e nt al e e n é c ol o gi e mi cr o bi e n n e est d e s a v oir q u els f a ct e urs  f a ç o n n e nt l es 

c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es ( V or h olt 2 0 1 2) et, e n o utr e, c o m m e nt l a c o m p ositi o n 

mi cr o bi e n n e v ari e e ntr e l es mi cr o h a bit ats et l es t y p es d e f or êts.  

0. 8  Ass o ci ati o ns m o uss es -b a ct éri es  

D e f a ç o n si mil air e à l a p h yll os p h èr e d es ar br es, l es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es d e l a 

p h yll os p h èr e d es m o uss e s s e m bl e nt êtr e pri n ci p al e m e nt s p é cifi q u es à l ’h ôt e ( Br a gi n a 

et al. 2 0 1 2 ; H oll a n d -M orit z et al. 2 0 1 8 ; O p elt et al. 2 0 0 7). C e p e n d a nt, l a c o m p ositi o n 

mi cr o bi e n n e ass o ci é e a u x m o uss es s e m bl e é g al e m e nt êtr e aff e ct é e p a r di v ers es 

c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al es ass o ci é es à diff ér e nt s t y p es d e f or êts, sit es d e c oll e ct e o u 

gr a di e nts d ’altit u d e ( D a v e y et al. 2 0 1 3 ; H oll a n d -M orit z et al. 2 0 1 8 ; J e a n et al. 2 0 2 0 ; 

T a n g et al. 2 0 1 6). P e u d ’ét u d es o nt e x pl or é l a p h yll os p h èr e d es m o uss es, m al gr é l a 

gr a n d e di v ersit é et l ’a b o n d a n c e d es br y o p h yt es d a ns l e bi o m e b or é al, e n p arti c uli er 

d a ns l es f or êts d e c o nif èr es fr é q u e m m e nt d o mi n é es p ar l es m o uss es h y p n a c é es , t ell es 

q u e Pl e ur ozi u m s c hr e b e ri  et Ptili u m s cist a -c astr e nsis  ( F e nt o n et B er g er o n 2 0 0 6 ; 

Nilss o n et W ar dl e 2 0 0 5). C es ass o ci ati o ns m o uss es -mi cr o b es s o nt i m p ort a nt es d a ns l es 

f or êts b or é al es, c ar ell es c o ntri b u e nt à l’o x y d ati o n d u m ét h a n e ( Ki p et al., 2 0 1 0) et a u x 

c y cl es d u c ar b o n e et d e l ’a z ot e ( D e L u c a et al., 2 0 0 2 ; T ur ets k y, 2 0 0 3) . L es f or êts 

b or é al es ét a nt li mit é es e n a z ot e ( H ö g b er g et al. 2 0 1 7), l ’ass o ci ati o n d es m o uss es a v e c 

d es b a ct éri es di a z otr o p h e s, t ell es q u e l es c y a n o b a ct éri es, j o u e u n r ôl e é c ol o gi q u e cl é e n 

c o ntri b u a nt d e m a ni èr e si g nifi c ati v e a u x a p p orts d ’a z ot e e n fi x a nt  j us q u’à 7 k g N h a -1  

a n -1  d a ns l es é c os yst è m es b or é a u x ( D e L u c a et al., 2 0 0 7 ; Li n d o et al., 2 0 1 3 ; R o us k et 
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al., 2 0 1 3 a). M al gr é l e urs i m p ort a nt es f o n cti o ns é c ol o gi q u es, l es ét u d es e xist a nt es s ur 

l a p h yll os p h èr e d es m o uss es o nt ét é li mit é es d a ns l e ur p ort é e, c ar l a pl u p art d es ét u d es 

s e s o nt c o n c e ntr é es s ur l es f or êts d e c o nif èr es h o m o g è n es et p a u vr es e n n utri m e nts, 

t a n dis q u e l es f or êts d e f e uill us h ét ér o g è n es et ri c h es e n n utri m e nts o nt ét é m oi ns 

ét u di é es. Si l a c o m p ositi o n d e l a c o m m u n a ut é mi cr o bi e n n e est  eff e cti v e m e nt 

i nfl u e n c é e p ar l e t y p e d e f or êt, l es i nt er a cti o n s m o uss es-b a ct éri es p o urr ai e nt êtr e 

aff e ct é es p ar l es c h a n g e m e nts cr oiss a nts d e l a d o mi n a n c e d es ar br es, d es c o nif èr es a u x 

f e uill us d a ns l e s yst è m e b or é al. 

0. 9  I d e ntifi er l’i n vi si bl e : S é q u e n ç a g e d’A D N d ’é c h a ntill o ns e n vir o n n e m e nt a u x  

L es ét u d es d es i nt er a cti o ns pl a nt es -mi cr o or g a nis m es  s o nt d és or m ais p ossi bl es gr â c e 

a u x pr o gr ès r el ati v e m e nt r é c e nts d es t e c h ni q u es d e s é q u e n ç a g e. L a p ossi bilit é d e 

s é q u e n c er l ’A D N à p artir d ’é c h a ntill o ns e n vir o n n e m e nt a u x a o u v ert l a p ort e à l’ ét u d e 

d e l a bi o di v ersit é d es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es d a ns diff ér e nts e n vir o n n e m e nts ( E p p 

et al. 2 0 1 2). L’ utili s ati o n d es r é gi o ns c o ns er v é e s, t ell es q u e l es r é gi o ns d u g è n e d e 

l’A R Nr 1 6 S c h e z l es b a ct éri es et l’I T S c h e z l es c h a m pi g n o ns, q ui pr és e nt e nt é g al e m e nt 

u n e gr a n d e v ari a bilit é p er m et d e diff ér e n ci er t a x o n o mi q u e m e nt l es gr o u p es mi cr o bi e ns 

a u s ei n d e l a s é q u e n c e d ’a m pli c o n ( E d g ar 2 0 1 8). L e s é q u e n ç a g e à h a ut d é bit r e pr és e nt e 

u n e a p pr o c h e util e p o ur l ’i d e ntifi c ati o n d es mi cr o or g a nis m es d a ns l es é c os yst è m es 

f or esti ers, m ê m e s’il pr é s e nt e c ert ai ns bi ais et c o m p ort e e n c or e d es d éfis, t els q u e l a 

g é n ér ati o n d ’err e urs d e s é q u e n ç a g e ( Nil ss o n et al. 2 0 1 9). D a ns l e pr o c ess us d ’a n al ys e 

b i oi nf or m ati q u e, l es l e ct ur es d’a m pli c o n d e l a s é q u e n c e ci bl é e s o nt filtr é es, r e gr o u p é es 

et c o m p ar é es à u n e b as e d e d o n n é es d e r éf ér e n c e p o ur l ’i d e ntifi c ati o n t a x o n o mi q u e 

( C all a h a n et al. 2 0 1 6a ). L’a p pr o c h e r é c e nt e d e s v ari a nts d e s é q u e n c e d ’a m pli c o n 

( A S V) p er m et u n e h a ut e r és ol uti o n ; il disti n g u e  m ê m e  l es v ari a nts d e s é q u e n c e 

diff ér a nt q u e p ar u n s e ul n u cl é oti d e et il d é d uit l es s é q u e n c es bi ol o gi q u es d e 

l’é c h a ntill o n e n t e n a nt c o m pt e d es err e urs d ’a m plifi c ati o n et d e s é q u e n ç a g e ( C all a h a n 

et al. 2 0 1 7). C ett e  a p pr o c h e  d’ utilis er d es  A S V s est a n al o g u e à l ’a p pr o c h e d es u nit és 
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t a x o n o mi q u es o p ér ati o n n ell es ( O T U) q ui a ét é fr é q u e m m e nt utili s é , d a ns l a q u ell e l es 

s é q u e n c es s o nt r e gr o u p é es p ar d es l e ct ur es diff ér a nt s p ar u n p o ur c e nt a g e fi x e d e 

dissi mil arit é d e s é q u e n c e (s o u v e nt 3 %), m ais l a v ari ati o n bi ol o gi q u e e n d e h ors d e l a 

b as e d e d o n n é es d e r éf ér e n c e n ’est p as c a pt ur é e ( C all a h a n et al. 2 0 1 7). A v e c l ’a p pr o c h e 

a v e c d es A S V s, l e pr o c es s us d e gr o u p e m e nt  pr o d uit u n t a bl e a u a v e c l e n o m br e d e f ois 

o ù c h a q u e A S V e x a ct a é t é o bs er v é d a ns c h a q u e é c h a ntill o n, q ui p e ut êtr e dir e ct e m e nt 

a n al ys é et e ns uit e assi g n é t a x o n o mi q u e m e nt à l’ ai d e d ’u n e b as e d e d o n n é es d e 

r éf ér e n c e. N o us a v o ns d o n c utili s é l’a p pr o c h e d es A S Vs d a ns n otr e ét u d e p o ur 

i d e ntifi er l es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es d e  l a f or êt b or é al e. 

0. 1 0  O bj e ctifs et str u ct ur e d e l a t h ès e  

C o m pt e t e n u d es c h a n g e m e nts cr oiss a nts d a ns l a d o mi n a n c e d es ar br es, d es f or êts d e 

c o nif èr es a u x f or êts d e f e uill us, l ’o bj e ctif pri n ci p al d e c ett e  t h ès e ét ait d e c o m pr e n dr e 

c o m m e nt l a d o mi n a n c e d es ar br es d es f or êts d ’é pi n ett es n oir es et d e p e u pli ers f a u x -

tr e m bl es i nfl u e n c e l a c o m p ositi o n d es pl a nt es et d es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es 

ass o ci é es d a ns l e s o us -b ois. Ai nsi, c ett e t h ès e est pr és e nt é e e n tr o is c h a pitr es : 

0. 1 0. 1  C h a p itr e 1  

O bj e ctif g é n ér al  : A n al y s er l es eff ets  d e l a v ari ati o n  d es f a ct e urs pri n ci p a u x q ui 

i n d ui s e nt l es c h a n g e m e nt s e ntr e l es ét ats st a bl es alt er n atifs d éfi nis p ar l a d o mi n a n c e d e 

l a c a n o p é e d es f or êts d’é pi n ett es n oir es et d e p e u pli ers f a u x-tr e m bl es. Gr â c e à u n e 

e x p éri e n c e i n sit u d e 5 a n s et s ur l a b as e d u c a dr e t h é ori q u e d es ét ats st a bl es alt er n atifs 

d é crit p ar B eis n er et al. ( 2 0 0 3), n o us a v o ns m a ni p ul é à l a f ois l es c o n diti o ns 

e n vir o n n e m e nt al es l o c al es e n utili s a nt u n e «  a p pr o c h e é c os yst é mi q u e  »  et l es 

c o m m u n a ut és d u s o us -b ois e n utili s a nt u n e «  a p pr o c h e d e s c o m m u n a ut és  »  

(tr a ns pl a nt ati o n r é ci pr o q u e). 
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O bj e ctif 1 –  A p pr o c h e é c os yst é mi q u e  : A n al ys er l a v ari ati o n d es c h a n g e m e nts d a ns l es 

f a ct e urs e n vir o n n e m e nt a u x ass o ci és à l a d o mi n a n c e d e l a c a n o p é e ( c o n diti o ns d e 

l u mi èr e, st at ut n utritif, et a p p ort e n liti èr e) s ur l a c o m p ositi o n d u s o us-b ois. H y p ot h ès e  : 

L e t y p e d e f or êt m o difi er a l a c o m p ositi o n d e l a v é g ét ati o n d u s o us -b ois  pri n ci p al e m e nt 

p ar l ’ a p p ort d e liti èr e, c ar l a liti èr e i nfl u e n c e d e m a ni èr e si g nifi c ati v e l es pr o c ess us d e 

d é c o m p ositi o n et d e mi n ér ali s ati o n d es n utri m e nt s ( L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0, R o drí g u e z -

C al c err a d a et al. 2 0 1 1, C h e n et al. 2 0 1 7).  

O bj e ctif 2 –  A p pr o c h e d es c o m m u n a ut és (tr a ns pl a nt ati o n r é ci pr o q u e) : A n al ys er l es 

c h a n g e m e nts d a ns l es c o m m u n a ut és v é g ét al es d e s o us -b ois é c h a n g é es e ntr e l es t y p es 

d e f or êts, afi n d e d ét er mi n er si l a v é g ét ati o n d e s o us -b ois ét ait r ésist a nt e à u n 

c h a n g e m e nt  d e l a c a n o p é e a u c o urs d u t e m ps et si l a f or êt ét ait r ésili e nt e à l a 

p ert ur b ati o n à p etit e é c h ell e d e l a tr a ns pl a nt ati o n. H y p ot h ès e  : L es c o m m u n a ut és 

v é g ét al es d u s o us -b ois r é p o n dr o nt diff ér e m m e nt e n f o n cti o n d e l e ur r ési st a n c e a u x 

c h a n g e m e nts d es f a ct e ur s li és à l a d o mi n a n c e d e l a c a n o p é e , et e n f o n cti o n d e l a 

r ésili e n c e du s o us -b ois d e c h a q u e f or êt à n e p as m o difi er r a di c al e m e nt s a c o m p ositi o n 

d’ es p è c es f a c e à l a p ert ur b ati o n  d e l a tr a ns pl a nt ati o n r é ci pr o q u e . 

0. 1 0. 2  C h a p itr e 2  

O bj e ctif g é n ér al  : A n al ys er l es diff ér e n c es e ntr e l e s c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es d u s ol 

d a ns l es f or êts d e c o nif èr es et d e f e uill us et l es f a ct e urs q ui l es d ét er mi n e nt.  

O bj e ctif 1  : A n al ys er l e s diff ér e n c es d a ns l es c o m m u n a ut és b a ct éri e n n e s e ntr e l es 

mi cr o h a bit ats ( mi cr o bi o m e d u s ol vs.  p h yll os p h èr e d es ar br es) et l es t y p es d e f or êts 

(f or êts d’é pi n ett e n oir e vs . f or êts d e p e u pli er f a u x-tr e m bl e). H y p ot h ès e : L es 

c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es s er o nt diff ér e nt es e ntr e l es t y p es d e f or êts, m ais p o ur 

c h a q u e t y p es d e f or êt, l es b a ct éri es s er o nt c o -o c c urr e nt es e ntr e l es d e u x mi cr o h a bit ats, 

c ar n o us n o us att e n d o ns à u n p art a g e d es c o m m u n a ut és b a ct éri e n n es d e l a p h yll os p h èr e 

d e l ’ar br e a u mi cr o bi o m e d u s ol à tr a v ers l a c h ut e d e l a liti èr e.  
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O bj e ctif 2  : A n al ys er si l es c o m m u n a ut és b a ct éri e n n es et f o n gi q u es o nt ét é aff e ct é es 

p ar d es c h a n g e m e nts d a n s l es f a ct e urs ass o ci és à l a d o mi n a n c e d es ar br es, y c o m pris 

l es c h a n g e m e nts d a ns l’ a p p ort e n liti èr e et l es tr a ns pl a nt ati o ns d e s o us-b ois e ntr e l es 

t y p es d e f or êts, et l es c orr él er a v e c l es f a ct e urs a bi oti q u es et bi oti q u es. D’u n e p art, l es 

c h a n g e m e nts d a ns l’ a p p ort e n liti èr e  c o nsist ai e nt à aj o ut er d es ai g uill es d a ns l es f or êts 

d e p e u pli ers f a u x -tr e m bl es et d es f e uilles  d a ns l e s f or êts d ’é pi n ett es n oir e s. D ’a utr e 

p art, n o us a v o ns tr a ns pl a nt é d es p ar c ell es c o m pl èt es d e v é g ét ati o n d e s o us -b ois 

d ’é pi n ett es n oir es v ers d es f or êts d e p e u pli ers f a u x -tr e m bl es, et vi c e-v ers a, et a n al ys é 

l e ur c o m p ositi o n mi cr o bi e n n e a pr ès 5 a ns. H y p ot h ès e : L es f a ct e urs as s o ci és à l a 

d o mi n a n c e d es ar br es pr o d uir o nt u n e c o m p ositi o n d e l a c o m m u n a ut é mi cr o bi e n n e 

diff ér e nt e d es c o n diti o ns n at ur ell es ( t é m oi n) m ais pl us si mil air e a u t y p e d e f or êt 

o p p os é, et s er o nt c orr él és a v e c d es f a ct e urs a bi oti q u es et bi oti q u es d a ns c h a q u e t y p e d e 

f or êt. 

0. 1 0. 3  C h a p itr e 3  

O bj e ctif  : D ét er mi n er si l es es p è c es h ôt es o u l es c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al es d éfi ni es 

p ar l a d o mi n a n c e d e l a c a n o p é e d ét er mi n e nt l a di v ersit é b a ct éri e n n e d a ns l a 

p h yll os p h èr e d es m o uss e s. N o us a v o ns utilis é l e s é q u e n ç a g e d e l ’a m pli c o n d u g è n e d e 

l’A R Nr 1 6 S p o ur q u a ntifi er l es c h a n g e m e nts d a ns l es c o m m u n a ut és b a ct éri e n n es d e l a 

p h yll os p h èr e d es m o uss es e n f o n cti o n d e l ’es p è c e h ôt e ( Pl e ur ozi u m s c hr e b eri et  

Ptili u m crist a -c astr e nsis ) et d u t y p e d e f or êt ( é pi n ett e n oir e vs.  p e u pli er f a u x -tr e m bl e). 

H y p ot h ès e  : L’es p è c e  h ôt e a ur a l e pl us gr a n d eff et s ur l a c o m p ositi o n d e l a 

c o m m u n a ut é b a ct éri e n n e t a n dis q u e l e t y p e d e f or êt a ur a u n eff et s e c o n d air e.  

0. 1 0. 4  Z o n e  d’ ét u d e  

L a z o n e d ’ét u d e est l a m ê m e p o ur l es tr ois c h a pitr es. Ell e est sit u é e d a ns l ’est d u 

B o u cli er b or é al d u C a n a d a,  d a ns l e d o m ai n e bi o cli m ati q u e d e l a p essi èr e à m o uss e d e 

l a c ei nt ur e ar gil e us e d e l’o u est d u Q u é b e c ( B er g er o n et al. 1 9 9 6), cr é é e p ar l e l a c 
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pr o gl a ci air e Oji b w a y à p artir d e l ’e x p a nsi o n m a xi m al e p e n d a nt l a gl a ci ati o n d u 

Wis c o nsi n ( Vi n c e nt et H ar d y 1 9 7 7, V eill ett e 1 9 9 4). L a c o m p ositi o n d e l a c a n o p é e est 

c ar a ct éris é e p ar u n e d o mi n a n c e d e l ’é pi n ett e n oir e et d u p e u pli er f a u x -tr e m bl e. L es 

a utr es es p è c es i m p ort a nt es d a ns c e d o m ai n e bi o cli m ati q u e c o m pr e n n e nt l e pi n gris 

(Pi n us b a n ksi a n a  L a m b ert), l e s a pi n b a u mi e r (A bi e s b als a m e a  ( L.) Mill er) et l e b o ul e a u 

à p a pi er ( B et ul a p a p yrif e r a  M ars h all) ( S a u ci er 1 9 9 4). S ur l a b as e d’ ét u d es a nt éri e urs 

( C a v ar d et al. 2 0 1 1 ; L é g ar é et al. 2 0 0 5), no us a v o ns s él e cti o n n é tr ois sit es d ’ét u d e 

s p é cifi q u e m e nt sit u és à l a li mit e d es r é gi o ns d e l ’A biti bi -T é mi s c a mi n g u e et d u N or d -

d u -Q u é b e c ( Sit e A  : 4 9 ° 1 1’4 6 ’’ N –  7 8 ° 5 0 ’3 3 ’’ W ; Sit e B  : 4 9 ° 0 9’2 0 ’’N –  

7 8 ° 4 7 ’5 6 ’’W et Sit e C  : 4 9 ° 0 9’3 9 ’’N –  7 8 ° 4 7 ’5 5 ’’W) ; l es sit es B et C ét ai e nt dist a nts 

d e 0, 5 k m et l e sit e A d e 5, 3 k m. ( Fi g ur e 0. 2). C h a q u e sit e p oss é d e d es p e u pl e m e nts 

a dj a c e nts d o mi n és s oit p ar d es é pi n ett e s n oir e s  ( ≥ 7 5 % d e l a s urf a c e t erri èr e  d e Pi c e a 

m ari a n a ) et s oit p ar d es p e u pli er s f a u x-tr e m bl es  ( ≥ 7 5 % d e l a s urf a c e t erri èr e d e 

P o p ul us tr e m ul oi d es ) ( C a v ar d et al. 2 0 1 1). Ch a q u e p air d e p e u pl e m e nts a  u n e 

s u p erfi ci e d ’e n vir o n 1 h a et s o nt  s é p ar és p ar u n e dist a n c e v ari a nt d e 3 4 à 1 1 5 m. 

I n d é p e n d a m m e nt d e l a c o m p ositi o n d e l e ur c a n o p é e, l es sit es pr és e nt ai e nt d es 

c o n diti o ns a bi oti q u es c o m p ar a bl es q u a nt  a u x d é p ôt d e s urf a c e, d e p e nt e  et , d e dr ai n a g e. 

L es s ols pr és e nt e nt u n dr ai n a g e s u b h y gri q u es m o d ér é m e nt s e cs a v e c u n e t e xt ur e 

ar gil e us e et u n e t o p o gr a p hi e pl an e. L es sit es pr o v e n ai e nt d u m ê m e i n c e n di e d e f or êt 

c a.  1 9 1 6 ( B er g er o n et al. 2 0 0 4 ; L a g a ni èr e et al. 2 0 1 1 ; L é g ar é et al. 2 0 0 5). P ar 

c o ns é q u e nt, l a c o m p ositi o n d es ar br es ét ait l a s e ul e s o ur c e si g nifi c ati v e d e v ari ati o n 

e ntr e l es sit es. A u s ei n d e c h a q u e t y p e d e f or êt, tr oi s bl o cs s é p ar és e ntr e 1 6 et 4 9 m o nt  

ét é utili s és p o ur l es diff ér e nt es a n al ys es p o ur c h a q u e c h a pitr e d e l a t h ès e. C ett e air e  

d ’ét u d e est c ar a ct éris é e p ar d es ét és c o urts, a v e c u n e s ais o n d e cr oiss a n c e d ’e n vir o n 

1 5 0 j o urs et u n cli m at m o d ér é m e nt s e c et fr ais, a v e c d es t e m p ér at ur es a n n u ell es 

m o y e n n es d e 0, 7 ° C et d es pr é ci pit ati o ns a n n u ell es m o y e n n es d e 8 8 9, 8 m m, 

e nr e gistr é es d a ns l a st ati o n m ét é or ol o gi q u e l a pl us pr o c h e à L a S arr e ( Q C) 

( E n vir o n n e m e nt C a n a d a 2 0 1 7) ( L a q u err e et al. 2 0 0 9). 
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Fi g ur e 0. 2 L o c ali s ati o n d es sit es d ’ét u d e d a ns l a f or êt  b or é al e d e l ’est d u C a n a d a ( a), 
d a ns l ’o u est d u Q u é b e c a u -d ess us d u p ar all èl e 4 9⁰ N ( b). L es sit es B et C s o nt dist a nts 
d e 0, 5 k m et l e sit e A d e 5, 3 k m ( c). C h a q u e sit e c o m p ort e d es p e u pl e m e nt s a dj a c e nts 
d o mi n és p ar l ’é pi n ett e n oir e (tri a n gl es bl e us) et l e p e u pli er f a u x -tr e m bl e ( c er cl es v erts), 
s é p ar és d e 3 4 à 1 1 5 m ; et à l ’i nt éri e ur d e c h a q u e t y p e d e f or êt, tr ois bl o cs ( B 1, B 2 et 
B 3) o nt ét é pl a c és s é p ar é s d e 1 6 à 4 9 m ( d, e, f).  
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1. 1  A bstr a ct  

Alt er n ati v e st a bl e st at e s d efi n e d b y tr e e -c a n o p y d o mi n a n c e g e n er at e diff er e nt 

e c os yst e m f u n cti o ns a n d s h a p e h a bit at c o n diti o ns f or t h e u n d erst or y v e g et ati o n. O n e 

e x a m pl e i n t h e b or e al f or est is t h e alt er n ati o n b et w e e n br o a dl e af d e ci d u o us a n d 

c o nif er o us f or ests. Dist ur b a n c es r el at e d t o n at ur al fir es a n d h u m a n l a n d us es h a v e 

pr o d u c e d c h a n g es i n tr e e -c a n o p y d o mi n a n c e i n t h e b or e al ar e a fr o m c o nif er o us t o 

br o a dl e a v e d f or ests, aff e cti n g u n d erst or y c o m m u nit y d y n a mi cs a n d t h eir r el at e d 

e c os yst e m pr o c ess es a n d f u n c ti o ns. T o a n al y z e t h e f a ct ors dri vi n g c h a n g es i n 

u n d erst or y v e g et ati o n a n d it s r esist a n c e t o s hifts b et w e e n alt er n ati v e st at es, w e 

c o m p ar e d t h e eff e cts of c h a n g es i n t h e s yst e m b et w e e n t w o c o ntr asti n g b or e al f or est 

t y p es ( bl a c k s pr u c e vs. tr e m bli n g as p e n). W e p erf or m e d a 5 -y e ar i n sit u e x p eri m e nt 

usi n g alt er n ati v e st a bl e st at es as a t h e or eti c al fr a m e w or k i n cl u di n g t w o a p pr o a c h es: 1) 

t h e e c os yst e m a p pr o a c h, m a ni p ul ati n g e n vir o n m e nt al c o n diti o ns of li g ht c o n diti o ns , 

litt er t y p e a n d n utri e nt  st at us i n e a c h f orest t y p e t o d et er mi n e t h e m ai n m e c h a nis m s 

ass o ci at e d wit h tr e e -c a n o p y d o mi n a n c e t h at aff e ct t h e di v ersit y a n d c o m p ositi o n of 

u n d erst or y c o m m u niti es; a n d 2) t h e c o m m u nit y a p pr o a c h, p h ysi c all y e x c h a n gi n g 

u n d erst or y c o m m u niti es b et w e e n alt er n ati v e st at e s, t o d et er mi n e t h eir r esist a n c e u n d er 

a n e w tr e e -c a n o p y d o mi n a n c e t hr o u g h ti m e, as w ell as t h e r esili e n c e of t h e f or est 

u n d erst or y aft er a s m all -s c al e dist ur b a n c e. R e s ult s i n di c at e t h at t h e u n d erst or y 

v e g et ati o n of tr e m bli n g a s p e n f or ests w er e r esist a nt t hr o u g h  ti m e b ot h aft er c h a n g es i n 

l o c al c o n diti o ns i n t h e e c os yst e m a p pr o a c h a n d i n t h e n e w bl a c k s pr u c e-d o mi n at e d 

alt er n ati v e st at e i n t h e c o m m u nit y a p pr o a c h. I n c o ntr ast, m oss es a n d eri c a c e o us pl a nts 

t h at t y pi c all y d o mi n at e t h e f or est fl o or of bl a c k s pr u c e f orests w er e n e g ati v el y aff e ct e d 

b y t h e p h ysi c al eff e ct of br o a dl e af litt er a d diti o n i n o ur e c os yst e m a p pr o a c h a n d t h e y 

w er e n ot r esist a nt w h e n tr a ns pl a nt e d t o tr e m bli n g as p e n f or ests i n t h e c o m m u nit y 

a p pr o a c h, as t h e y d e cr e as e d i n a b u n d a n c e a n d w er e i n v a d e d b y as p e n u n d erst or y 

c o m m u nit y s p e ci es o v er ti m e. T h e u n d erst or y v e g et ati o n is a k e y f or est e c os yst e m 

dri v er t h at s h a p e t h e f ut ur e o v erst or y, c a n c o ntri b ut e t o m ai nt ai n t h e r esili e n c e of t h e 
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b or e al s yst e m a n d h el p t o pr es er v e t h eir e c os yst e m s er vi c es, w hi c h  is a k e y as p e ct t o 

c o nsi d er i n f or est m a n a g e m e nt f a c e d wit h t h e eff e cts of cli m at e c h a n g e . 

K e y w or ds:  Alt er n ati v e st a bl e st at es, Pi c e a m ari a n a  ( bl a c k s pr u c e), P o p ul us 

tr e m ul oi d es ( Tr e m bli n g as p e n), U n d erst or y v e g et ati o n, Tr e e-c a n o p y d o mi n a n c e, 

C o m m u nit y e c ol o g y, Br y o p h yt es, Eri c a c e o us s p e ci es, H er bs, R esili e n c e, R esist a n c e.  
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1. 2  R és u m é  

L es ét ats alt er n atifs st a bl es d éfi nis p ar l a d o mi n a n c e d es ar br es g é n èr e nt d e s f o n cti o ns 

é c os yst é mi q u es diff ér e nt es et f a ç o n n e nt l es c o n diti o ns d' h a bit at d e l a v é g ét ati o n d e 

s ous -b ois. U n e x e m pl e d a ns l a f or êt b or é al e est l' alt er n a n c e e ntr e l es f or êts d e f e uill us 

et d e c o nif èr es. L es p ert ur b ati o ns li é es a u x i n c e n di es n at ur els et à l a l' utilis ati o n d es 

t err es o nt e ntr aî n é d es c h a n g e m e nts d a ns l a d o mi n a n c e d e l a c a n o p é e d a ns l a f or êt 

b or é al e, d es f or êts d e c o nif èr es a u x f or êts d e f e uill us, c e q ui a aff e ct é l a d y n a mi q u e d es 

c o m m u n a ut és d e s o us -b ois et l es pr o c ess us et f o n cti o ns é c os yst é mi q u es ass o ci é es. Afi n 

d' a n al ys er l es f a ct e urs à l' ori gi n e d es c h a n g e m e nts d a ns l a v é g ét ati o n d e s o u s -b ois et s a 

r ésist a n c e a u x c h a n g e m e nts d' ét ats alt er n atifs, n o us a v o ns c o m p ar é l es eff ets d es 

c h a n g e m e nts d a ns l e s yst è m e e ntr e d e u x t y p es d e f or êts b or é al es ( é pi n ett e n oir e vs 

p e u pli er f a u x -tr e m bl e). N o us a v o ns r é ali s é u n e e x p éri e n c e i n sit u p e n d a nt 5 a ns e n 

utili s a nt d es ét ats st a bl es alt er n atifs c o m m e c a dr e t h é ori q u e c o m pr e n a nt d e u x 

a p pr o c h es : 1) l' a p pr o c h e é c os yst é mi q u e, e n m a ni p ul a nt l es c o n diti o ns 

e n vir o n n e m e nt al es d e s c o n diti o ns  d e l u mi èr e, du  t y p e de liti èr e et l e st at ut d e 

n utri m e nts p o ur d ét er mi n er l es pri n ci p a u x m é c a nis m es ass o ci és à l a d o mi n a n c e d e l a 

c a n o p é e q ui aff e ct e nt l a di v ersit é et l a c o m p ositi o n d es c o m m u n a ut és d u s o us -b ois; et 

2) l' a p pr o c h e d e tr a ns pl a nt ati o ns d e c o m m u n a ut és d e s o us -b ois, e n l es é c h a n g e a nt 

p h ysi q u e m e nt e ntr e l es ét at s alt er n atifs, p o ur d ét er mi n er l e ur r ésist a n c e à u n e n o u v ell e 

d o mi n a n c e d e l a c a n o p é e d es ar br es a u fil d u t e m ps, ai nsi q u e l a r ésili e n c e d u s o us -b ois 

d e l a f or êt a pr ès u n e p ert ur b ati o n à p etit e é c h ell e. L es r és ult ats i n di q u e nt q u e l a 

v é g ét ati o n d e s o us -b o is d es f or êts d e p e u pli ers f a u x-tr e m bl es ét ait r ésist a nt e a u c o urs 

d u t e m ps, à l a f ois d a ns l' a p pr o c h e é c os yst é mi q u e a pr ès d es c h a n g e m e nts d a ns l es 

c o n diti o ns l o c al es et d a n s l' a p pr o c h e d e tr a ns pl a nt ati o ns  d a ns l e n o u v el ét at alt er n atif 

d o mi n é p ar l' é pi n ett e n oir e. P ar c o ntr e, l es m o uss es et l es éri c a c é es q ui d o mi n e nt 

g é n ér al e m e nt l e s o us -b oi s d es f or êts d' é pi n ett es n oir es o nt ét é aff e ct é es n é g ati v e m e nt 

p ar l' eff et p h ysi q u e d e l' aj o ut d e liti èr e d e f e uill us d a ns n otr e a p pr o c h e é c os yst é mi q u e 

et ell es o nt m o ntr é u n e f ai bl e r ésist a n c e l ors q u' ell es o nt ét é tr a ns pl a nt é es d a n s d es f or êts 
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d e p e u pli er f a u x -tr e m bl e, c ar ell es o nt ét é e n v a hi e s p ar l es es p è c es d e l a c o m m u n a ut é 

d e p e u pli ers f a u x -tr e m bl e a u fil d u t e m ps. L a v é g ét ati o n d e s o us -b ois est u n él é m e nt 

cl é d e l' é c os yst è m e f or e sti er q ui f a ç o n n e l a f ut ur e c o m p ositi o n d e l a c a n o p é e, p e ut 

c o ntri b u er à m ai nt e nir l a r ésili e n c e d u s yst è m e b or é al et ai d er à pr és er v er s e s s er vi c es 

é c os yst é mi q u es, c e q ui est u n as p e ct ess e nti el à pr e n dr e e n c o m pt e d a n s l a g esti o n 

f or esti èr e f a c e a u x eff ets d u c h a n g e m e nt cli m ati q u e. 

M ots cl és :  Ét ats alt er n atifs st a bl es, Pi c e a m ari a n a  ( é pi n ett e n oir e), P o p ul us 

tr e m ul oi d es ( P e u pli er f a u x-tr e m bl e), V é g ét ati o n d e s o us-b ois, D o mi n a n c e d e l a 

c a n o p é e, É c ol o gi e d e s  c o m m u n a ut és, Br y o p h yt es, Éri c a c é es, H er b es, R ésili e n c e, 

R ésist a n c e.  
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1. 3  I ntr o d u cti o n 

T h e b or e al f or est is a s o ci al -e c ol o gi c al s yst e m t h at e x p eri e n c es si g nifi c a nt 

a nt hr o p o g e ni c a n d n at ur al dist ur b a n c es i nfl u e n ci n g f or est d y n a mi cs, str u ct ur e,  

f u n cti o ni n g a n d f e e d b a c ks ( C h a pi n et al. 2 0 1 0). T h es e f or ests r e pr es e nt 3 0 % of t h e 

w orl d’s f or est ar e a a n d pr o vi d e gl o b all y si g nifi c a nt e c os yst e m s er vi c es, s u c h as cli m at e 

a n d w at er r e g ul ati o n, c ar b o n st or a g e, w o o d pr o d u cti o n a n d d eri v at es, fis hi n g, h u nt i n g 

a n d ot h er r e cr e ati o n al a n d e c o n o mi c a cti viti es ( G a ut hi er et al., 2 0 1 5). Pl a nt 

c o m m u niti es i n t h e b or e al f or est ar e c o nsi d er e d t o b e i n a d y n a mi c e q uili bri u m wit hi n 

st a bl e st at es d efi n e d b y t h eir p h ysi c al e n vir o n m e nt t h at a ct as dri v ers of c o m m u nit y 

c o m p ositi o n ( B eis n er et al. 2 0 0 3). A dist ur b a n c e tri g g er ( e. g.  s e v er e fir e, cl e ar c ut) c a n 

g e n er at e alt er n ati v e st at es i n sit es wit h si mil ar t o p o e d a p hi c c o n diti o ns a n d s p e ci es 

p o ols b y pr o d u ci n g c h a n g es i n t h e str u ct ur e a n d c o m p ositi o n of k e yst o n e s p e ci es (s u c h 

as d o mi n a nt tr e e s p e ci es) ( C h a pi n et al. 2 0 1 0; S ei dl a n d T ur n er 2 0 2 2). T h e hi g hl y 

d e b at e d c o n c e pt of alt er n ati v e st a bl e st at es is pr es e nt e d b y B eis n er et al. ( 2 0 0 3) as a 

c o n c e pt u al fr a m e w or k wit h a b all -i n-c u p di a gr a m ( Fi g ur e 1 .8 ) t h at w as us e d i n t hi s 

st u d y t o f a cilit at e t h e e x pl or ati o n of alt er n ati v e st a bl e st at es i n r e al c o m m u niti es. T h e 

b or e al f or est c a n b e us e d as a m o d el i n w hi c h t o a n al y z e alt er n ati v e st a bl e st at es, wit h 

ar e as d o mi n at e d b y c o nif er o us a n d d e ci d u o us br o a d -l e a v ed tr e es, i n w hi c h t h e 

u n d erst or y c o n diti o ns a n d pl a nt c o m m u niti es ar e r e m ar k a bl y diff er e nt d es pit e c o m m o n 

s oil a n d t o p o gr a p hi c c o n diti o ns (J o h nst o n e et al. 2 0 1 0 a, J o h nst o n e et al. 2 0 2 0, B alt z er 

et al. 2 0 2 1).  

I n N ort h A m eri c a, bl a c k s pr u c e (Pi c e a m ari a n a  (Mill.) Britt o n, St er ns & P o g g e n b.) is 

a d o mi n a nt f or est t y p e t h at c o ntri b ut es t o c ar b o n s e q u estr ati o n, is a n i m p ort a nt wil dlif e 

h a bit at ( e. g.  f or C ari b o u ‒ R a n gif er t ar a n d us ), is s h a p e d b y b or e al fir e d y n a mi cs, a n d 

bl a c k s pr u c e is o n e of t h e m ost e c o n o mi c a ll y i m p ort a nt tr e e s p e ci es f or w o o d i n d ustri es 

( Hi ns et al. 2 0 0 9, B alt z er et al. 2 0 2 1). H o w e v er, c h a n g es i n b or e al f or est c o m p ositi o n 

h a v e b e e n o bs er v e d o v er t h e l ast d e c a d e ( G a ut hi er et al. 2 0 1 5) a n d ar e m ai nl y d u e t o 
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c h a n g es i n n at ur al fir e r e gi m es ass o c i at e d wit h cli m at e c h a n g e a n d a nt hr o p o g e ni c 

c a us es (l a n d l o g gi n g, cl e ari n g, sl as h a n d b ur n a cti viti es r el at e d wit h h u m a n l a n d 

c ol o ni z ati o n, a gri c ult ur e, f or estr y, a n d mi ni n g) ( L a q u err e et al. 2 0 0 9, M ar c h ais et al. 

2 0 2 0, B alt z er et al. 2 0 2 1). S p e cifi c all y, s pr u c e -m oss f or ests h a v e c h a n g e d i n tr e e -

c a n o p y d o mi n a n c e t o br o a dl e a v e d f or ests vi a t h e e x p a nsi o n of d e ci d u o u s br o a dl e af 

tr e es, s u c h as as p e n a n d bir c h s p e ci es, d e p e n di n g o n bi o g e o gr a p hi c z o n e i n b or e al 

N ort h A m eri c a (J o h nst o n e et al. 2 0 2 0, B alt z er et al.  2 0 2 1, M a c k et al. 2 0 2 1). T h e b or e al 

bl a c k s pr u c e f or ests i n w est er n Q u é b e c h a v e  b e e n  e x p eri e n c i n g a n e x p a nsi o n of 

tr e m bli n g as p e n tr e es (P o p ul us tr e m ul oi d es  Mi c h x.), r es ulti n g ar e as d o mi n at e d b y or 

wit h mi x e d bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n tr e es ( Gr o n di n et al. 2 0 0 3, M ar c h ais et 

al. 2 0 2 2). Tr e m bli n g as p e n c a n r e g e n er at e i n t h e hi g h -li g ht p ost-dist ur b a n c e 

e n vir o n m e nts m u c h f ast er t h a n bl a c k s pr u c e, p arti c ul arl y b y r o ot s u c k eri n g, pr o d u ci n g 

f or ests d o mi n at e d b y t h e s e d e ci d u o us tr e es ( L a q u err e et al. 2 0 1 1). H o w e v er, t h e fir e -

b or n mi x e d st a n ds of bl a c k s pr u c e - tr e m bli n g as p e n h a v e fr e q u e ntl y a s u c c essi o n al 

r e pl a c e m e nt t o w ar ds bl a c k s pr u c e d o mi n a n c e i n t h e a bs e n c e of a m aj or dist u r b a n c e, 

wit h a n a c c u m ul ati o n of a s oil or g a ni c l a y er t h at li mits s u c k eri n g a n d s e e dli n g 

est a blis h m e nt ( B er g er o n et al. 2 0 0 4; L a q u err e et al. 2 0 1 1). E v e n s o, m ulti pl e p at h w a ys 

c a n b e g e n er at e d aft er di st ur b a n c e d e p e n di n g o n l a n ds c a p e c o m p ositi o n, r e g e n er ati o n 

c o n diti o ns i n t h e u n d erst or y ( e. g.  s p e ci es p o ols, s oil or g a ni c l a y er t hi c k n ess, p ar e nt 

m at eri al, et c.), cli m at e a n d fir e r e gi m es (J o h nst o n e et al. 2 0 1 0 a; B er g er o n et al. 2 0 1 4; 

B alt z er et al. 2 0 2 1). W h e n t w o ar e as r e g e n er at e diff er e ntl y aft er fir e, o n e a s a bl a c k 

s pr u c e-d o mi n at e d a n d t h e ot h er as tr e m bli n g as p e n -d o mi n at e d st a n d, e a c h p ur e f or est 

t y p e c a n r e m ai n st a bl e o v er ti m e; h o w e v er, mi x e d st a n ds c a n s h o w a n as p e n d o mi n at e d 

c a n o p y wit h a bl a c k s pr u c e u n d erst or y ( B o u c h er et al. 2 0 1 4; B er g er o n et al. 2 0 1 4). 

U n d er s h ort fir e c y cl es, p ur e a n d mi x e d st a n ds t e n d t o b e m ai nt ai n e d as st a bl e st at es, 

b ut s pr u c e c a n r e pl a c e as p e n u n d er l o n g fir e i nt er v al c y cl es ( L e c o m pt e a n d  B er g er o n 

2 0 0 5). P ost fir e s hifts fr o m s pr u c e t o as p e n c o ul d als o o c c ur if fir e i nt er v als ar e t o o 

s h ort t o all o w f or s uffi ci e nt s pr u c e c o n es pr o d u cti o n ( S pl a wi ns ki et al. 2 0 1 9), or if fir e 

s e v erit y d o es n ot pr o vi d e g o o d g er mi n ati o n s e e d b e ds f or s pr u c e ( Gr e e n e et al. 2 0 0 7; 
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B alt z er et al. 2 0 2 1). At t h e l a n ds c a p e l e v el, s pr u c e, as p e n a n d mi x e d st a n ds c a n c o o c c ur 

as alt er n ati v e st a bl e st at e s i n pr o p orti o ns li n k e d t o t h e n at ur al fir e r e gi m es. I n Q u e b e c, 

n at ur al fir e dist ur b a n c e c y cl es c o nsist e d i n s e v er e st a n d -r e pl a ci n g cr o w n fir es of ar o u n d 

1 0 0 y e ars b ef or e 1 8 5 0, a n d l at el y t h es e c y cl es h a v e i n cr e as e d t o ar o u n d 4 0 0 y e ars 

( B er g er o n et al. 2 0 0 4). H o w e v er, fir e fr e q u e n c y mi g ht i n cr e as e wit h cli m at e c h a n g e i n 

b or e al f or ests, pr o d u ci n g m or e fr e q u e nt c h a n g es i n tr e e -c a n o p y c o m p ositi o n 

( B o ul a n g er et al. 2 0 1 4). 

Tr e e -c a n o p y c o m p ositi o n is a str o n g filt er o n u n d erst or y pl a nt c o m m u niti es ( v as c ul ar 

pl a nts a n d br y o p h yt es) vi a it s eff e cts o n e n vir o n m e nt al f a ct ors, s u c h as litt er d e p ositi o n 

( L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0), li g ht ( B art e m u c ci et al. 2 0 0 6) a n d s oil n utri e nt a v ail a bilit y 

( L a g a ni èr e et al. 2 0 1 1). C o m p ar e d t o st an ds d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e, tr e m bli n g 

as p e n st a n ds h a v e hi g h er li g ht i nt e nsit y i n t h e u n d erst or y ( M essi er et al. 1 9 9 8) a n d t h eir 

br o a dl e af litt er d e c o m p os es r a pi dl y c o m p ar e d t o bl a c k s pr u c e n e e dl es ( L a g a ni èr e et al. 

2 0 1 0). T h er ef or e, t h e pr es e n c e of tr e m bli n g as p e n i n t h e c a n o p y c h a n g es l o c al 

c o n diti o ns b y pr o m oti n g a f ast er r at e of n utri e nt c y cli n g a n d gr e at er n utri e nt a v ail a bilit y 

( L é g ar é et al. 2 0 0 5) a n d c o ns e q u e ntl y, t h es e st a n ds h a v e t hi n n er or g a ni c l a y ers o v er 

t h e mi n er al s oil t h a n bl a c k s pr u c e st an ds ( F e nt o n et al., 2 0 0 5). U n d erst or y v e g et ati o n 

i n bl a c k s pr u c e f or ests i s d o mi n at e d b y a t hi c k l a y er of m oss es ( m ai nl y t h e f e at h er 

m oss es Pl e ur ozi u m s c hr e b eri a n d  Ptili u m crist a -c a str e nsis ) a n d eri c a c e o us pl a nts, s u c h 

as V a c ci n u m s p e ci es , G a ult h eri a his pi d ul a, a n d  R h o d o d e n dr o n gr o e nl a n di c u m , 

w h er e as t h er e is a hi g h di v ersit y a n d a b u n d a n c e of h er bs a n d s hr u bs t h at d o mi n at e t h e 

u n d erst or y of tr e m bli n g as p e n f or ests, s u c h as Ar ali a n u di c a ulis, Cli nt o ni a b or e ali s, 

C or n us c a n a d e nsis, Vi b ur n u m e d ul e a n d  R u b us s p e ci es ( C a v ar d et al. 2 0 1 1, T a bl e S 

3. 1 ). C o nsi d eri n g t h e bil at er al i nfl u e n c e a n d f e e d b a c ks b et w e e n o v erst or y a n d 

u n d erst or y v e g et ati o n a n d t h e c o ntr asti n g pl a nt c o m p ositi o n d es pit e s h ari n g si mil ar 

l o c al c o n diti o ns, t h es e t w o f or est s yst e ms ar e c o nsi d er e d i n t hi s st u d y as alt er n ati v e 

st a bl e st at es.  
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I n t h es e t w o c o ntr asti n g f or est t y p es, w e e x pl or e d t h e m ai n f a ct ors t h at i n d u c e c h a n g es 

i n u n d erst or y v e g et ati o n b et w e e n alt er n ati v e st a bl e st at es d efi n e d b y tr e e-c a n o p y 

d o mi n a n c e. W e us e d t h e t h e or eti c al fr a m e w or k of alt er n ati v e st a bl e st at es d es cri b e d b y 

B eis n er et al. ( 2 0 0 3). T his fr a m e w or k est a blis h es t h at, w h e n t w o alt er n ati v e st a bl e 

st at es e xist at t h e s a m e ti m e i n a m atri x ( Fi g ur e 1 .8 -a 1), pl a nt u n d erst or y c o m m u niti es 

ar e p ull e d t o o n e st at e or t h e ot h er, w hi c h a ct as b asi ns of attr a cti o n ( Fi g ur e 1 .8 -a 2). T o 

e x pl or e eff e cts of c h a n g e s i n t h e s yst e m o n u n d er st or y v e g et ati o n, w e m a ni p ul at e d i n 

sit u l o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns a n d u n d erst or y c o m m u niti es usi n g t h e e c os yst e m 

a n d t h e c o m m u nit y a p pr o a c h es ( B eis n er et al. 2 0 0 3). I n t h e e c os yst e m a p pr o a c h 

( O bj e cti v e 1, Fi g ur e 1 .8 -b 1), w e e x p eri m e nt all y m a ni p ul at e d t h e e n vir o n m e nt al dri v ers 

ass o ci at e d wit h tr e e -c a n o p y d o mi n a n c e (li g ht c o n diti o ns, n ut ri e nt st at us, a n d t y p e of 

litt er d e p ositi o n) t h at h a v e t h e gr e at est eff e ct o n u n d erst or y v e g et ati o n. Tr e e-c a n o p y 

d o mi n a n c e w as e x p e ct e d t o alt er u n d erst or y v e g et ati o n c o m p ositi o n pri m aril y t hr o u g h 

t y p e of litt er d e p ositi o n, b e c a us e litt er t y p e si g nifi c a ntl y i nfl u e n c es d e c o m p ositi o n a n d 

n utri e nt mi n er ali z ati o n pr o c ess es ( L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0, R o drí g u e z -C al c err a d a et al. 

2 0 1 1, C h e n et al. 2 0 1 7). I n t h e c o m m u nit y a p pr o a c h ( O bj e cti v e 2, Fi g ur e 1 .8 -b 2), t h e 

e n vir o n m e nt w as c o ns i d er e d fi x e d, a n d t h e u n d er st or y c o m m u niti es w er e tr a nsf err e d 

fr o m o n e st a bl e st at e t o a n ot h er (e. g.  bl a c k s pr u c e u n d erst or y tr a ns pl a nt e d t o tr e m bli n g 

as p e n u n d erst or y, a n d vi c e -v ers a). W e t h e n e v al u at e d c h a n g es i n u n d er st or y pl a nt 

c o m m u niti es i n t h e t w o s t a bl e st at es t o d et er mi n e if u n d erst or y v e g et ati o n w as r esist a nt 

t o a n e w tr e e-c a n o p y d o mi n a n c e t hr o u g h ti m e a n d if t h e f or est w as r esili e nt t o t h e 

s m all -s c al e dist ur b a n c e of t h e tr a ns pl a nt ati o n. U n d erst or y pl a nt c o m m u niti es w er e 

e x p e ct e d t o r e a ct d e p e n di n g o n t h eir r esist a n c e t o c h a n g es i n t h eir h a bit at a n d o n t h eir 

r esili e n c e of t h e h ost f or est u n d erst or y t o a s m all dist ur b a n c e of tr a ns pl a nt e d 

v e g et ati o n. T h e r esist a n c e is d efi n e d as t h e c a p a cit y t o st a y ess e nti all y u n c h a n g e d 

d es pit e dist ur b a n c es ( Gri m m a n d Wiss el 1 9 9 7), a n d r esili e n c e is c o nsi d er e d h er e as a 

m e as ur e of p ersist e n c e of t h e s yst e m t h at a bs or bs a c h a n g e ( e. g. tr a ns pl a nt ati o ns) 

wit h o ut dr a m ati c all y alt eri n g p o p ul ati o n r el ati o ns hi ps or st at e v ari a bl es ( H olli n g 1 9 7 3). 

If t h e u n d erst or y c o m p ositio n is r esili e nt t o t h e c h a n g e i n c o m m u nit y it i m pli es t h at it 
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is a bl e t o s ur vi v e i n t h e c o n diti o ns cr e at e d b y t h e o p p osit e tr e e c a n o p y, a n d li mit ati o ns 

m ust b e d u e t o s o m e e arli er li mit ati o n. H o w e v er , if t h e u n d erst or y c o m p ositi o n  is n ot 

r esili e nt t o t h e ch a n g e i n c o m m u nit y, t hi s i m pli es t h at t h e c urr e nt c o n diti o ns of t h e 

o p p osit e tr e e c a n o p y  al o n e  ar e s uffi ci e nt t o li mit t h e s p ati al distri b uti o n  of t h e 

c o m m u nit y. T h er ef or e, t hi s st u d y us e d t w o b or e al f or est t y p es t o a n al ys e i n sit u 

c h a n g es i n n at ur al s yst e ms a n d t o d et er mi n e h o w attri b ut es of alt er n ati v e st a bl e st at es 

i nfl u e n c e pl a nt c o m m u niti es. C o nsi d eri n g t h e gl o b all y i m p ort a nt e c os yst e m s er vi c es 

of t h e b or e al f or est ( cli m at e r e g ul ati o n, dist ur b a n c e r e gi m e, f o o d, fi b er, w at er, et c.), 

i nsi g hts i n f a ct ors pr o d u ci n g s hifts b et w e e n alt er n ati v e st a bl e st at es c a n gi v e i nsi g hts 

o n f or est m a n a g e m e nt a n d t o pr e di ct f ut ur e h a bit at c h a n g es r el at e d wit h gl o b al 

w ar mi n g.  

1. 4  M et h o ds  

1. 4. 1  St u d y ar e a  a n d e x p eri m e nt al d esi g n  

T h e st u d y ar e a ( Fi g ur e 1 .1 ) w as i n t h e e ast er n C a n a di a n b or e al f or est a n d is p art of t h e 

s pr u c e-m oss f or est bi o cli m ati c d o m ai n ( B er g er o n et al. 1 9 9 6) l o c at e d i n t h e Cl a y B elt 

of Q u e b e c a n d O nt ari o, cr e at e d b y pr o gl a ci al L a k e  Oji b w a y fr o m t h e m a xi m u m 

e x p a nsi o n d uri n g t h e Wi s c o nsi n gl a ci ati o n ( Vi n c e nt a n d H ar d y 1 9 7 7, V eill ett e 1 9 9 4). 

T hr e e si mil ar sit es ( Sit e A: 4 9 ° 1 1' 4 6'' N - 7 8 ° 5 0' 3 3'' W; Sit e B:  4 9 ° 0 9' 2 0'' N - 7 8 ° 4 7' 5 6'' 

W a n d Sit e C:  4 9 ° 0 9' 3 9'' N - 7 8 ° 4 7' 5 5'' W ) w er e s el e ct e d b e c a us e t h e y h a d c o m p ar a bl e 

a bi oti c c o n diti o ns of s urf a c e d e p osit, sl o p e, dr ai n a g e, cl a y -d o mi n at e d s u b h y gri c s oils 

a n d t o p o gr a p h y r e g ar dl es s of t h eir tr e e -c a n o p y c o m p ositi o n ( L é g ar é et al. 2 0 0 5; C a v ar d 

et al. 2 0 1 1). Sit es B a n d C w er e 0. 5 k m a p art a n d Sit e A w as 5. 3 k m a w a y fr o m B a n d 

C. T h es e sit es w er e i niti at e d aft er a fir e dist ur b a n c e i n c a. 1 9 1 6 ( B er g er o n et al. 2 0 0 4), 

w hi c h pr o d u c e d a dj a c e nt st a n ds d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n. T h us, 

e a c h of t h e t hr e e sit es h a d a n ar e a  d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e ( ≥ 7 5 % of Pi c e a m ari a n a  

c a n o p y c o v er) a n d a n ar e a d o mi n at e d b y tr e m bli n g as p e n ( ≥ 7 5 % of P o p ul us 

tr e m ul oi d es c a n o p y c o v er). St a n ds w er e a b o ut  1 h a i n si z e a n d w er e s e p ar at e d b y 3 4 t o 
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1 1 5 m. I n or d er t o c a pt ur e t h e v ari ati o n wit hi n sit e s, w e r a n d o ml y pl a c e d t hr e e bl o c ks 

i n e a c h st a n d (f or est t y p e), s e p ar at e d b y 1 6 t o 4 9 m. I n e a c h bl o c k, s e v e n 1 m 2  

p er m a n e nt pl ot s w er e r a n d o ml y i nst all e d ( o n e pl ot p er tr e at m e nt i n e a c h bl o c k). A t ot al 

of s e v e n tr e at m e nts (i n cl u di n g c o ntr ol) w er e c h os e n t o artifi ci all y r e pr o d u c e s o m e of 

t h e e n vir o n m e nt al c o n diti o ns fr o m o n e f or est t y p e i n t h e ot h er (si m ul ati n g c o n diti o ns 

of bl a c k s pr u c e i n tr e m bli n g as p e n st a n ds a n d vi c e -v ers a) a n d t o a n al y z e t h e o v er all 

eff e cts of tr a ns pl a nt ati o n of t h e u n d erst or y  v e g et ati o n o n t h e ot h er tr e e -c a n o p y 

c o m p ositi o n ( Fi g ur e 1 .1 ). T h e C o ntr ol tr e at m e nt (Fi g ur e S 3 .1 -c) c orr e s p o n d e d t o 

u n m a ni p ul at e d pl ot s a n d w as us e d t o a n al y z e c h a n g es i n e a c h f or est t y p e c o m m u nit y  

i n st a bl e stat es f or b ot h t h e e c os yst e m a n d t h e c o m m u nit y a p pr o a c h es. T h er ef or e, t h e 

n est e d bl o c k e x p eri m e nt al d esi g n c o nsist e d of 3 sit es x 2 f or est t y p es x 3 bl o c ks  x 7 

tr e at m e nts ( 1 c o ntr ol pl ot + 4 tr e at m e nts of t h e e c os yst e m a p pr o a c h + 2 tr e at m e nts of 

t h e c o m m u nit y a p pr o a c h), f or a t ot al of 1 2 6 pl ot s. T his e x p eri m e nt st art e d i n N o v e m b er 

2 0 1 3 a n d d at a w as c oll e ct e d i n t h e p er m a n e nt pl ot s e v er y y e ar b et w e e n 2 0 1 4 a n d 2 0 1 8 . 
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Fi g ur e 1 .1  E x p eri m e nt al d esi g n f or o v erst or y –  u n d erst or y r el ati o ns hi ps. a) T h e st u d y 
ar e a is l o c at e d i n t h e b or e al f or est of e ast er n C a n a d a; b) a b o v e t h e p ar all el 4 9⁰ N i n 
w est er n Q u e b e c. c) T h e e x p eri m e nt w as c o n d u ct e d i n t hr e e sit es A, B a n d C ( Sit es B 
a n d C ar e 0. 5 k m a p art a n d Sit e A is 5. 3 k m a w a y). d,  e,  f) E a c h sit e h as a dj a c e nt st a n ds 
(s e p ar at e d fr o m 3 4 t o 1 1 5 m) d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e ( B S, as tri a n gl es) a n d 
tr e m bli n g as p e n ( T A, as cir cl es), i n w hi c h w e pl a c e d 3 bl o c ks ( B 1, B 2, B 3) s e p ar at e d 
fr o m 1 6 t o 4 9 m. g). I n e a c h bl o c k, o n e pl ot p er tr e at m e nt w as pl a c e d t o o bt ai n a n est e d 
bl o c k e x p eri m e nt al d esi g n wit h a t ot al of 1 2 6 pl ot s = 3 sit es x 2 f or est t y p es x 3 bl o c ks 
x 7 tr e at m e nts  ( 1 c o ntr ol + 4 tr e at m e nts of t h e c o m m u nit y a p pr o a c h + 2 tr e at m e nts of 
t h e c o mm u nit y a p pr o a c h) . V e g et ati o n a b u n d a n c e i n all tr e at m e nts w as m e as ur e d e v er y 
y e ar fr o m 2 0 1 3 t o 2 0 1 8 b y usi n g a 5 0 x 5 0 c m gri d pl a c e d i n t h e mi d dl e of e a c h pl ot. 
Tr e at m e nts i n diff er e nt c ol ors c orr es p o n d t o C o ntr ol  c o n diti o ns ( C, i n gr e y) a n d t o 
tr e at m e nts of t h e e c os yst e m a p pr o a c h : Li g ht  ( Li, i n y ell o w), N utri e nts  ( N u, i n p ur pl e), 
Si n gl e -litt er ( 1 F, i n or a n g e) a n d D o u bl e -litt er ( 2 F, i n r e d); a n d of t h e c o m m u nit y 
a p pr o a c h : T r a ns pl a nts -o ut  ( T o, i n bl u e), T r a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n). Tr e at m e nts i n 
bl a c k s pr u c e f or ests i n li g ht c ol ors a n d i n tr e m bli n g as p e n f or ests i n d ar k c ol ors.  
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1. 4. 2  Tr e at m e nts f or e c os yst e m a p pr o a c h  

T h e first o bj e cti v e ( e c os yst e m a p pr o a c h, Fi g ur e 1 .8 -b 1) ass ess e d w h at m e c h a nis m s 

ass o ci at e d wit h tr e e -c a n o p y d o mi n a n c e aff e ct t h e di v ersit y a n d c o m p ositi o n of 

u n d erst or y v e g et ati o n. T h er ef or e, w e m o difi e d e n vir o n m e nt al p ar a m et ers ( Fi g ur e 1 .8 -

c 1, 2, 3) t h at ar e b eli e v e d t o b e t h e m ai n dri v er s of eff e cts of tr e e d o mi n a n c e o n 

u n d erst or y pl a nt c o m m u niti es : a v ail a bl e li g ht, n utri e nt st at us a n d litt er t y p e. T o 

m a ni p ul at e t h es e dri v ers,  w e us e d tr e at m e nts t h at diff er e d i n e a c h f or est t y p e : Li g ht, 

N utri e nts , Si n gl e -litt er a n d D o u bl e -litt er (Fi g ur e S 3 .1 -a ). 

1. 4. 2. 1  Li g ht  ( Li) tr e at m e nt.  

Si n c e tr e e -c a n o p y d o mi n a n c e m o d ul at es li g ht c o n diti o ns, w hi c h aff e ct u n d erst or y 

v e g et ati o n ( S er c u et al. 2 0 1 7), w e m a ni p ul at e d li g ht c o n diti o ns wit h t h e i nt e nti o n of 

si m ul ati n g t h e li g ht c o n diti o ns of bl a c k s pr u c e f or ests i n tr e m bli n g as p e n f or ests, a n d 

vi c e -v ers a, t o d et er mi n e if li g ht c o n diti o ns al o n e c o ul d c a us e c h a n g es i n t h e u n d erst or y 

v e g et ati o n. T h e u n d erst or y of d e ci d u o us br o a dl e a v e d f or ests h as hi g h er li g ht 

a v ail a bilit y t h a n c o nif er o us f or ests ( C a n h a m et al. 1 9 9 4, M essi er et al. 1 9 9 8, L é g ar é et 

al.  2 0 0 1). T h er ef or e, i n tr e m bli n g as p e n f or ests w e pl a c e d a s h a d e c o v er o v er t h e 1 m 2  

pl ot at 1 m hi g h o n e v er y Li g ht  pl ot t o r e d u c e li g ht i n p ut s i n t h es e tr e at m e nt -pl ot s. 

T h es e s h a d e c o v ers filt er e d a p pr o xi m at el y 6 0 % of li g ht a n d w er e i nst all e d e v er y s pri n g 

a n d r e m o v e d i n t h e f all e v er y y e ar, as s n o w c o v ers all s oil a n d v e g et ati o n i n t h e wi nt er. 

I n c o ntr ast, i n bl a c k s pr u c e f or ests, t h e Li g ht  tr e at m e nt-pl ot w as pl a c e d i n a n at ur al 

c a n o p y o p e ni n g t h at r e c ei v e d m or e li g ht t h a n i n t h e r est of t h e st a n d.  

1. 4. 2. 2  N utri e nts  ( N u) tr e at m e nt 

T h e c h ar a ct eristi cs of l e af litt er c a n i nfl u e n c e u n d erst or y v e g et ati o n vi a t h e cr e ati o n of 

a p h ysi c al b arri er t o li g ht a n d pl a nt gr o wt h or vi a c h a n g es i n c h e mi c al c o m p ositi o n of 

t h e s urf a c e or g a ni c s oil l a y ers or b y all el o p at h y ( St arts e v et al. 2 0 0 8). Bl a c k s pr u c e 

n e e dl es ar e m or e r e c al citr a nt t o d e c o m p ositi o n a n d f or m a n a ci di c l a y er of h u m us ri c h 
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i n li g ni n, i n c o ntr ast t o tr e m bli n g as p e n litt er t h at is d e c o m p os e d m or e e a sil y a n d is 

ri c h i n n utri e nts ( L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0). T h er ef or e, t o s e p ar at e t h e p h ysi c al a n d 

c h e mi c al eff e cts of litt er, w e m a ni p ul at e d t h e n utri e nt st at us of e a c h u n d erst or y vi a t h e 

N utri e nt  t h at tr e at m ent w as a p pli e d o n c e e a c h s pri n g. A f ertili z er Nitr o g e n -

P h os p h or us -P ot assi u m ( 3 0 g of N P K 2 1: 2: 4) w as a p pli e d i n bl a c k s pr u c e pl ot s a n d a n 

a ci difi er ( 3 3. 3 3 g of B ot a ni x, s oil a ci difi er 1 4 % S ul p h ur, 8 % Al u mi ni u m, n e utr ali zi n g 

v al u e 3 7 %, e q ui v al e nt i n h y dr o c hl ori c a ci d) i n as p e n pl ot s, t o si m ul at e s oil c o n diti o ns 

u n d er e a c h f or est t y p e. T h e a m o u nt a p pli e d t h e fir st y e ar w as artifi ci all y hi g h b y err or 

( 1 k g of N P K a n d 3 3 3 g of B ot a ni x i n 2 0 1 4), b ut t his w as c orr e ct e d st arti n g i n 2 0 1 5.  

1. 4. 2. 3  Si n gl e -litt er ( 1 F) a n d D o u bl e -litt er ( 2 F) tr e at m e nt s 

T o a n al y z e t h e p h ysi c al eff e ct of litt er o n u n d erst or y v e g et ati o n, w e m a ni p ul at e d t h e 

d e p ositi o n of litt er  i n e a c h f or est t y p e e v er y y e ar si n c e 2 0 1 3. Br o a dl e a v es w er e 

c oll e ct e d i n t h e a ut u m n wit h 2 m 2  s h e ets pl a c e d o n t h e s oil  a n d n e e dl e l e a v es w er e 

c oll e ct e d wit h 5 0 c m x 1 0 0 c m b o x es wit h a n et t o r et ai n n e e dl es d uri n g wi nt er. W e 

a d d e d t h e e q ui v al e nt of t h e a m o u nt of litt er t h at f ell e a c h y e ar i n a 1 m 2  ar e a i n a si n gl e 

l a y er of l e a v es (Si n gl e -litt er tr e at m e nt) a n d a d o u bl e l ay er of l e a v es ( D o u bl e -litt er 

tr e at m e nt) o n e a c h pl ot fr o m t h e o p p osit e f or est t y p e ( br o a dl e a v e d litt er o n bl a c k s pr u c e 

st a n ds a n d n e e dl el e af litt er o n tr e m bli n g as p e n st a n ds).  T his m a ni p ul ati o n w as i n 

a d diti o n t o t h e n at ur all y f alli n g litt er of e a c h f or est  t y p e. 

1. 4. 3  Tr e at m e nts f or c o m m u nit y a p pr o a c h  

T h e s e c o n d o bj e cti v e e v al u at e d s hifts i n u n d erst or y c o m m u niti es ( c o m m u nit y 

a p pr o a c h, Fi g ur e 1 .8 -b 2), t o a n al y z e t h e r esili e n c e of u n d erst or y v e g et ati o n u n d er a 

n e w c a n o p y d o mi n a n c e t hr o u g h ti m e . T h us, t h e tr e at m e nts T r a ns pl a nts -o ut (Fi g ur e 

1 .8 -c 4)  a n d T r a ns pl a nts -i n w er e d esi g n e d t o a n al y z e a gl o b al eff e ct of tr e e -c a n o p y 

c o m p ositi o n o n u n d erst or y v e g et ati o n (Fi g ur e S 3 .1 -c) . 
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1. 4. 3. 1  T r a ns pl a nts -o ut  ( T o) tr e at m e nt 

T r a ns pl a nts -o ut  c o nsist e d of tr a ns pl a nts h ar v est e d fr o m o n e f or est t y p e a n d 

tr a ns pl a nt e d t o t h e ot h er f or est t y p e (i nt er-p o p ul ati o n  tr a ns pl a nts). T h er ef or e, 

u n d erst or y v e g et ati o n fr o m bl a c k s pr u c e w as tr a nsf err e d u n d er tr e m bli n g as p e n st a n ds, 

a n d vi c e -v ers a. E a c h tr a n s pl a nt c o nsist e d of a 1 m 2  s urf a c e of u n d erst or y v e g et ati o n a n d 

a p pr o xi m at el y 3 0  c m of s oil d e pt h t h at w as r oll e d o n it s elf i n a s h e et t o b e tr a nsf err e d 

t o t h e c orr es p o n di n g pl ot at t h e b e gi n ni n g of t h e st u d y i n N o v e m b er 2 0 1 3. 

1. 4. 3. 2  T r a ns pl a nts -i n ( Ti) tr e at m e nt 

T o disti n g ui s h t h e eff e ct t h at t h e tr a ns pl a nt ati o n it s elf c a n h a v e o n u n d erst or y pl a nts, 

T r a ns pl a nts -i n (i ntr a-p o p ul ati o n tr a ns pl a nts) w er e us e d as c o ntr ols of t h e 

tr a ns pl a nt ati o n s o tr a ns pl a nts w er e m o v e d fr o m o n e f or est t y p e t o t h e s a m e f or est t y p e. 

F or e x a m pl e, v e g et ati o n fr o m a bl a c k s pr u c e st a n d w as t a k e n a n d i nst all e d u n d er 

a n ot h er bl a c k s pr u c e st a n d f oll o wi n g t h e s a m e m et h o ds as f or t h e T r a n s pl a nts -o ut  

tr e at m e nts. 

1. 4. 4  V e g et ati o n s a m pli n g  

I n e a c h p er m a n e nt pl ot, a gri d w as pl a c e d i n t h e c e nt er, l e a vi n g a 2 5 c m b uff er ar e a 

ar o u n d it t o a v oi d e d g e eff e cts ( Fi g ur e 1 .1 ). T his 5 0 x 5 0 c m gri d w as di vi d e d e v er y 5 

c m (t ot al of o n e h u n dr e d 2 5 c m 2  s q u ar es p er gri d) a n d w as us e d t o c al c ul at e t h e p er c e nt 

c o v er of e a c h u n d erst or y pl a nt s p e ci es pr es e nt i n t h e gri d i n e a c h pl ot. As w e us e d 

p er m a n e nt pl ot s, s p e ci es i d e ntifi c ati o n w as d o n e b y o bs er v ati o n of pl a nts i n e a c h pl ot 

wit h o ut c oll e cti n g or dist ur bi n g pl a nts i nsi d e t h e pl ot a n d c oll e cti n g pl a nts ar o u n d t h e 

pl ot if n e c ess ar y. T h er ef or e, s o m e s p e ci es of br y o p h yt es t h at r e q uir e d mi cr os c o pi c 

o bs er v ati o ns c o ul d n ot b e pr e cis el y i d e ntifi e d. S p e ci es a b br e vi ati o ns a n d assi g n m e nt 

of f u n cti o n al gr o u ps (T a bl e S 3. 1 ) w er e b as e d o n a g ui d e f or o ur st u d y r e gi o n ( Bl o ui n 

a n d B er g er 2 0 0 2) a n d t a x o n o mi c n a m es w e r e u p d at e d wit h t h e d at a b as e C a n a d e ns ys 

(w w w. c a n a d e ns ys. n et ). W e s el e ct e d t h e gr o u ps b as e d o n t h eir f u n cti o n r at h er t h a n t h eir 
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t a x o n o mi c al ass o ci ati o n. T h us, s o m e gr o u ps w er e s e p ar at e d i nt o m or e s p e cifi c 

c at e g ori es c o nsi d eri n g t h eir diff er e n c es i n f u n cti o n . First, t h e “S p h a g n u m ” gr o u p  w as 

n ot i n cl u d e d i n “ Br y o p h yt es ” s e ns u stri ct o  b e c a u s e it is fr e q u e ntl y c o nsi d er e d as a n 

i n d e p e n d e nt gr o u p b as e d o n t h eir disti n cti v e m or p h ol o g y, t a x o n o m y a n d f u n cti o n al 

tr ait s a n d b e c a us e t h e pr es e n c e of S p h a g n u m  s p e ci es c o ul d i n di c at e p al u difi c ati o n 

pr o c ess es i n bl a c k s pr u c e st a n ds wit h m or e h u mi d c o n diti o ns a n d l o w er d e c o m p ositi o n 

r at es ( F e nt o n a n d B er g er o n 2 0 0 6, 2 0 0 8). S e c o n dl y, “Eri c a c e a e ”  w as s e p ar at e d fr o m 

“ S hr u bs ” b e c a us e t h e y ar e i n di c ati n g t h e a ci di c u n d erst or y c o n dit i o ns c h ar a ct eristi c of 

bl a c k s pr u c e f or ests, w hil e H er bs gr o u p i n cl u d e d s e v er al ot h er s p e ci es pr es e nt i n 

tr e m bli n g as p e n f or ests. Pt eri d o p h yt a h as als o diff er e nt t a x o n o mi c al a n d e c ol o gi c al 

f u n cti o ns t h a n ot h er h er b s. Fi n all y, “ Tr e es ” c orr es p o n d e d t o s e e dli n gs or y o u n g pl a nts 

t h at w er e s e p ar at e d fr o m ot h er s p e ci es i n t h e u n d erst or y b e c a us e of t h eir diff er e nt 

i nfl u e n c e o n t h e f or est o n c e t h e y gr o w t o m at urit y c o m p ar e d t o s hr u bs. 

1. 4. 5  E n vir o n m e nt al v ari a bl es  

A bi oti c f a ct ors s u c h as t e m p er at ur e, s oil m oi st ur e a n d o v erst or y  d e nsit y w er e m e as ur e d 

f or e a c h tr e at m e nt. T e m p er at ur e w as m o nit or e d b y usi n g i -B utt o ns ® ( D S 1 9 2 2 L), 

i n di vi d u all y p a c k e d i n 2 Zi pl o c b a gs f or pr ot e cti o n, i nst all e d i n t h e b uff er z o n e of e v er y 

p l ot at 5-1 0 c m u n d er s urf a c e s oil. All 1 2 6 i -B utt o ns m e as ur e d t e m p er at ur e e v er y si x 

h o urs, fr o m O ct o b er 2 0 1 3 t o A u g ust 2 0 1 8. At t h e b e gi n ni n g of s pri n g a n d s u m m er, i -

B utt o ns w er e c oll e ct e d t o d o w nl o a d d at a a n d c o nfir m c orr e ct f u n cti o ni n g, b ef or e b ei n g 

r et ur n e d t h e f oll o wi n g d a y. S oil m oi st ur e w as m e a s ur e d wit h a s e ns or ( FI E L D S C O U T, 

T D R 3 0 0 s oil m oist ur e m et er, S p e ctr u m T e c h n ol o gi es, I n c.) i n f o ur s p ots i n t h e b uff er 

z o n e of e a c h pl ot (t o g et a n a v er a g e p er pl ot), o n c e p er y e ar d uri n g t h e v e g et ati o n 

s a m pli n g  p eri o d i n s u m m er, aft er a 4 8 h p eri o d wit h o ut r ai n t o a v oi d a s at ur at e d r el ati v e 

h u mi dit y. Li g ht w as m e as ur e d i n A u g ust 2 0 1 8 b y t h e d e vi c e S u nfl e c k C e pt o m et er 

( D e c a g o n, U S A) pr o vi di n g v al u es i n µ m ol m 2 s -1  u nit s. W e als o us e d a s p h eri c al c o n v e x 
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d e nsi o m et er  ( N o. 4 3 8 8 7/ 8, F or estr y S u p pli ers, I n c.) i n 2 0 1 7 t o c al c ul at e t h e p er c e nt a g e 

of o v erst or y d e nsit y i n t h e diff er e nt pl ots.  

T h e or g a ni c s oil l a y er w a s t hi c k er i n bl a c k s pr u c e ( 1 0 c m i n a v er a g e) t h a n i n tr e m bli n g 

as p e n f or ests ( 5 c m i n a v er a g e) a n d is u n d erl ai n b y a cl a y l a y er (r e pr es e nt ati v e of t h e 

cl a y b elt of Q u é b e c a n d O nt ari o). S a m pl es of t h e i nt erf a c e b et w e e n t h e or g a ni c a n d t h e 

mi n er al s oil h ori z o ns w er e s a m pl e d (j ust b ef or e t h e u n m o difi e d cl a y l a y er, wit h a 

c o nsist e nt t e xt ur e t h at sti c ks t o g et h er) w er e t a k e n d uri n g t h e s a m e w e e k a s t h e li g ht 

m e as ur e m e nts ( A u g ust 2 0 1 8). Fr o m e a c h tr e at m e nt pl ot, f o ur s oil s a m pl es w er e t a k e n 

l e a vi n g a b uff er ar e a a n d w er e c o m bi n e d i n a pl asti c  b a g . S oil s w er e si e v e d t o 2 m m, 

dri e d o ut at r o o m t e m p er at ur e, a n d st or e d i n p l asti c b a gs f or p h ysi c o c h e mi c al a n al ysi s 

at t h e “ St ati o n d e r e c h er c h e a gr o ali m e nt air e d e l’ A biti bi -T é mi s c a mi n g u e ”. T ot al 

c ar b o n a n d nitr o g e n w er e o bt ai n e d b y t ot al c o m b usti o n a n d g as d et e cti o n wit h a 

T h er m al c o n d u cti vit y d et e ct or wit h t h e v ari o M A X c u b e a n al y z er. A dil uti o n 1: 1 V/ V 

wit h w at er w as us e d t o c al c ul at e p H a n d t h e S h o e m a k er -M c L e a n -Pr att ( S M P) t o 

c al c ul at e p H -b uff er. Mi n er als w er e m e as ur e d b y t h e M e hli c h III e xtr a cti o n m et h o d a n d 

a n al y z e d wit h t h e I C P -O E S (I n d u cti v el y c o u pl e d pl as m a - o pti c al e mi s si o n 

s p e ctr o m etr y) a n d t h e c ati o n e x c h a n g e c a p a cit y ( C E C) w as c al c ul at e d ( C E C = m e q / 

1 0 0 g).  

1. 4. 6  St atisti c al a n al ysi s  

I n t hi s i n sit u st u d y, w e a n al ys e d h o w tr e at m e nts of t h e e c os yst e m a p pr o a c h ( c h a n g es 

i n e n vir o n m e nt al p ar a m et ers) a n d t h e c o m m u nit y a p pr o a c h (s hifts i n u n d erst or y 

c o m m u niti es b et w e e n f or est t y p es) aff e ct e d t h e di v ersit y a n d c o m m u nit y c o m p ositi o n 

of u n d erst or y pl a nt s p e ci es ( v as c ul ar pl a nts a n d br y o p h yt es) i n e a c h f or est t y p e a n d 

h o w t h e y c h a n g e d t hr o u g h ti m e ( 2 0 1 3 t o 2 0 1 8), as w ell as t h e i nfl u e n c e of l o c al 

e n vir o n m e nt al c o n diti o n s. All st atisti c al a n al ysi s w er e p erf or m e d usi n g R s oft w ar e, 

v ersi o n 3. 6. 0 ( R C or e D e v el o p m e nt T e a m 2 0 1 9), a n d si g nifi c a nt diff er e n c es w er e 

d efi n e d wit h a P  < 0. 0 5. T h e u n d erst or y v e g et ati o n w as s e p ar at e d i nt o t h e pr e vi o usl y 
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d es cri b e d f u n cti o n al gr o u ps ( Br y o p h yt es, S p h a g n a c e a e , Eri c a c e a e, Pt eri d o p h yt a , 

Gr a mi n oi ds, H er bs, a n d S hr u bs, a n d Tr e es). W e t h e n pr es e nt e d t h e d at a of c o ntr ol pl ot s 

i n 2 0 1 8 as  b o x pl ots f or e a c h f u n cti o n al gr o u p a n d f or est t y p e, usi n g g g pl ot 2  p a c k a g e , 

v ersi o n 3. 3. 5 ( Wi c k h a m et al. 2 0 1 6), i n cl u di n g p ost h o c  c o ntr asts of t h e li n e ar m o d el 

of t h e f u n cti o n al gr o u p f or e a c h f or est t y p e  s e p ar at el y , usi n g t h e p a c k a g e e m m e a ns 

v ersi o n 1. 6. 2 -1 ( L e nt h et al. 2 0 2 1) . Als o, t h e a v er a g e a b u n d a n c e p er f u n cti o n al gr o u p  

w as als o c al c ul at e d f or t h e eff e ct of t h e diff er e nt tr e at m e nts i n 2 0 1 8 (T a bl e S 3. 1 ). 

1. 4. 6. 1  Al p h a di v ersit y  

Al p h a di v ersit y (l o c al di v ersit y) w as c al c ul at e d f or e a c h tr e at m e nt i n e a c h f or est t y p e, 

fr o m 2 0 1 3 t o 2 0 1 8, usi n g t h e S h a n n o n i n d e x wit h t h e v e g a n  p a c k a g e, v ersi o n 2. 5 -7 

( O ks a n e n et al. 2 0 2 0). Diff er e n c es i n α-di v ersit y a m o n g f or est t y p es, tr e at m e nts a n d 

ti m e w er e c o m p ar e d wit h a li n e ar mi x e d eff e ct m o d el i n w hi c h w e i n cl u d e d t h e 

i nt er a cti o n of Ti m e, F or est t y p e a n d Tr e at m e nt, usi n g Sit es a n d Bl o c ks as n est e d 

r a n d o m f a ct ors wit h t h e l m e 4 p a c k a g e, v ersi o n 1. 1 -2 7. 1 ( B at es et al. 2 0 1 5).  All 

tr e at m e nts w er e i n cl u d e d t o g et h er i n t h e m o d el t o a n al y z e t h e g e n er al tr e n d s of Ti m e, 

f or est t y p e a n d tr e at m e nt, b ut i n t h e p ost h o c  esti m at e d m ar gi n al m e a ns c o m p aris o ns, 

w e o nl y c o m p ar e d i n d e p e n d e ntl y i n e a c h f or est t y p e a n d y e ar, t h e C o ntr ol  v ers us e a c h 

Tr e at m e nt, wit h t h e  e m m e a ns  p a c k a g e, v ersi o n 1. 6. 2 -1 ( L e nt h et al. 2 0 2 1) . 

1. 4. 6. 2  P artiti o ni n g b et a  di v ersit y  

B et a di v ersit y ( a m o n g -s a m pl e diff er e nti ati o n) is t h e v ari ati o n i n s p e ci es c o m p ositi o n 

a m o n g sit es i n a n ar e a of i nt er est ( L e g e n dr e a n d L e g e n dr e 2 0 1 2). A n o n -dir e cti o n al 

a p pr o a c h w as us e d t o st u d y t h e v ari ati o n i n u n d er st or y c o m m u nit y c o m p ositi o n fr o m 

t h e diff er e nt tr e at m e nts u n d er e a c h f or est t y p e. As e x pl ai n e d i n L e g e n dr e a n d D e 

C á c er es ( 2 0 1 3), t h e H elli n g er -tr a nsf or m e d d at a w as  us e d t o c al c ul at e t h e t ot al s u m -of -

s q u ar es ( S S t ot al) i n t h e c o m m u nit y c o m p ositi o n t a bl e ( E u cli d e a n dist a n c e) a n d t h e t ot al 

β -di v ersit y ( B D t ot al) wit h v al u es b et w e e n z er o ( all sit es wit h e x a ct s a m e s p e ci es 
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c o m p ositi o n) a n d o n e ( all sit es h a v e c o m pl et el y diff er e nt s p e ci es c o m p ositi o n). B D t ot al 

is o bt ai ne d b y di vi di n g S S t ot al b y n – 1 ( L e g e n dr e a n d D e C á c er es 2 0 1 3). Als o, S S t ot al c a n 

b e p artiti o n e d i nt o c o ntri b uti o ns of si n gl e sit es ( L C B D = L o c al C o ntri b uti o ns t o B et a 

Di v ersit y) a n d c o ntri b uti o ns of i n di vi d u al s p e ci es ( S C B D = S p e ci es C o ntri b uti o ns t o 

B et a D i v ersit y). C al c ul ati n g L C B D v al u es, w e a n al y z e d t h e r el ati v e c o ntri b uti o n 

( e c ol o gi c al u ni q u e n ess) of a pl ot t o β-di v ersit y i n t er ms of c o m m u nit y c o m p ositi o n a n d 

it w as vis u all y pr es e nt e d f or e a c h f or est t y p e a n d e a c h a p pr o a c h. T h e L C B D v al u es ar e 

als o s p e c ifi e d usi n g t h e P a dj u st e d . Li k e wis e, wit h S C B D v al u es w e g et t h e c o ntri b uti o n 

of a s p e ci es t o t h e o v er all β -di v ersit y i n t h e d at a s et. T h er ef or e, w e e x a mi n e d t h e l o c al 

a n d s p e ci es c o ntri b uti o ns t o t h e o v er all β -di v ersit y of t h e u n d erst or y v e g et ati o n of t h e  

st u d y, usi n g t h e l ast y e ar d at a i n 2 0 1 8 t o h a v e t h e c u m ul ati v e eff e ct of a fi v e y e ars of 

tr e at m e nt c o n diti o ns. T his a n al ysi s w as c arri e d o ut usi n g t h e a d es p ati al  p a c k a g e, 

v ersi o n 0. 3 -1 4 ( Dr a y et al. 2 0 2 1) . 

1. 4. 6. 3  S p e ci es t ur n o v er ( T BI a n al ysi s)  

U n d erst or y s p e ci es t ur n o v er w as als o e v al u at e d al o n g a t e m p or al gr a di e nt b y 

c o m p ari n g 2 0 1 3 a n d 2 0 1 8 d at a usi n g t h e T e m p or al B et a di v ersit y I n d e x ( T BI). 

T e m p or al β -di v ersit y is d efi n e d as t h e v ari ati o n i n c o m m u nit y c o m p ositi o n a cr oss ti m e 

(s p e ci es t ur n o v er) a n d is b as e d o n t h e st atisti c al m et h o d d es cri b e d i n L e g e n dr e ( 2 0 1 9) 

a n d usi n g t h e a d es p ati al  p a c k a g e, v ersi o n 0. 3 -1 4 ( Dr a y et al. 2 0 2 1). T h e T BI w as 

c o m p ut e d f or e a c h tr e at m e nt -pl ot, t o m e as ur e t h e c h a n g e i n u n d erst or y s p e ci es 

c o m p ositi o n al o n g a t e m p or al  gr a di e nt ( b et w e e n t h e first s ur v e y i n 2 0 1 3 a n d s e c o n d i n 

2 0 1 8), usi n g t h e p er c e nt a g e diff er e n c e D % diff  ( als o k n o w n as Br a y-C urtis) as 

dissi mil arit y c o effi ci e nt f or s p e ci es a b u n d a n c e. T h e o bj e cti v e of t h e T BI a n al ysi s w as 

t o i d e ntif y sit es w h er e u n d erst or y s p e ci es a b u n d a n c e c h a n g e d i n e x c e pti o n al w a ys fr o m 

2 0 1 3 t o 2 0 1 8. T BI dissi mil ariti es w er e p artiti o n e d i nt o l oss es ( B) a n d g ai ns ( C) of 

s p e ci es fr o m 2 0 1 3 t o 2 0 1 8 i n d e p e n d e ntl y f or e a c h sit e. T h e n, B -C pl ot s w er e cr e at e d 

b as e d o n t h e s c al e d B a n d C, t o ill u str at e if t e m p or al c h a n g es at t h e st u di e d sit es ar e 
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d o mi n at e d b y s p e ci es a b u n d a n c e l oss es or g ai ns, f or all tr e at m e nts i n e a c h f or est t y p e 

at t h e i nt er v al fr o m 2 0 1 3 t o 2 0 1 8 ( L e g e n dr e 2 0 1 9). Tr e at m e nts of b ot h t h e e c os yst e m 

a n d c o m m u nit y a p pr o a c h w er e gr o u p e d t o g et h er t o f a cilit at e t h e a n al ysi s of s p e ci es 

a b u n d a n c e l oss a n d g ai n s fr o m all sit es a n d vis u all y c o m p ar e e a c h tr e at m e nt t o t h e 

c o ntr ols. T h e s u m m ar y st atisti cs w as b as e d o n t h e m e a n of e a c h c o m p o n e nt a n d 

r e pr es e nt t h e o v er all c h a n g e a cr oss all sit es. Fi n all y, a t est of si g nifi c a n c e ( p air e d t -t est) 

of t h e diff er e n c e b et w e e n t h e v e ct ors of s p e ci es g ai ns a n d l oss es w as us e d t o k n o w 

w hi c h sit es w er e T BI -si g nifi c a nt, b as e d o n t h e P -a dj ust e d f or m ulti pl e t ests ( H ol m 

c orr e cti o n, P a dj  < 0. 0 5).  

1. 4. 6. 4  C o m m u nit y c o m p ositi o n a n al ysi s  

T h e u n d erst or y pl a nt c o m m u niti es w er e a n al y z e d b ot h at t h e s p e ci es l e v el a n d usi n g 

ei g ht f u n cti o n al gr o u ps: Br y o p h yt es, S p h a g n a c e a e , Eri c a c e a e, Pt eri d o p h yt a , 

Gr a mi n oi ds, H er bs, a n d S hr u bs, a n d Tr e es. T o ill ustr at e h o w u n d erst or y c o m m u niti es 

w er e aff e ct e d b y tr e at m e nts i n b ot h f or est t y p es, w e c arri e d o ut a pri n ci p al c o m p o n e nt 

a n al ysi s ( P C A) or di n ati o n ( E u cli d e a n dist a n c e) f or b ot h t h e e c os yst e m a p pr o a c h 

(tr e at m e nts 1 F, 2 F, Li, N u a n d C) a n d t h e c o m m u nit y a p pr o a c h (tr e at m e nts T o, Ti a n d 

C). T h e or di n ati o ns w er e b as e d o n H elli n g er tr a nsf or m e d d at a of s p e ci es c o m p ositi o n 

c al c ul at e d wit h t h e pr c o m p  f u n cti o n of t h e St at s  p a c k a g e ( R C or e D e v el o p m e nt T e a m 

2 0 1 9). T o hi g hli g ht t h e c h a n g es fr o m 2 0 1 3 t o 2 0 1 8, t h e c e ntr oi ds of e a c h y e ar fr o m t h e 

Sit e/ Bl o c k n est e d d esi g n f or e a c h tr e at m e nt i n e a c h f or est t y p e w er e ill ustr at e d i n t h e 

or di n ati o n. T h e m ost i nfl u e nti al u n d erst or y s p e ci es w er e s h o w n wit h t h e f a ct o e xtr a 

p a c k a g e ( K ass a m b ar a a n d M u n dt 2 0 2 0). F urt h er m or e, t o t est f or si g nifi c a nt diff er e n c es 

a m o n g f a ct ors ( F or est t y p e, Y e ar, Tr e at m e nt) a n d t h eir i nt er a cti o ns, a P E R M A N O V A 

a n al ysi s c arri e d o ut usi n g wit h t h e a d o nis 2  f u n cti o n of t h e v e g a n  p a c k a g e ( O ks a n e n et 

al. 2 0 2 0), usi n g Sit e a n d Bl o c k as r a n d o m f a ct ors.  

W e a n al y z e d t h e c o m m u nit y c o m p ositi o n s e p ar at el y f or e a c h f or est t y p e f or e a c h 

a p pr o a c h t o o bs er v e diff er e n c es of tr e at m e nts c o m p ar e d t o t h e c o ntr ols. W e p erf or m e d 
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a Pri n ci p al C o m p o n e nt A n al ysi s ( P C o A) of t h e u n d erst or y s p e ci es a b u n d a n c e i n 2 0 1 3 

a n d 2 0 1 8 b as e d o n t h e Br a y -C urtis dist a n c e wit h t h e C ailli e z c orr e cti o n t o c orr e ct 

n e g ati v e ei g e n v al u es ( C ailli e z 1 9 8 3) wit h St at s  p a c k a g e ( R C or e D e v el o p m e nt T e a m 

2 0 1 9). T h e or di n ati o n fi g ur es w er e c o nstr u ct e d usi n g t h e v e g a n  p a c k a g e ( O ks a n e n et 

al. 2 0 2 0). A s e p ar at e P E R M A N O V A w as c arri e d o ut t o a n al y z e diff er e n c e s i n s p e ci es 

c o m p ositi o n b et w e e n t h e Tr e at m e nt a n d Y e ar f or e a c h a p pr o a c h wit hi n e a c h f or est 

t y p e. T h es e P E R M A N O V As us e d Br a y-C urtis dist a n c e of u n d erst or y v e g et ati o n 

a b u n d a n c e, usi n g Sit e a n d Bl o c k as r a n d o m f a ct or s, wit h t h e v e g a n  p a c k a g e ( O ks a n e n 

et al. 2 0 2 0). Wit h t h e s a m e v e g a n p a c k a g e, w e als o a n al y z e d t h e m ulti v ari at e 

h o m o g e n eit y of gr o u p dis p ersi o ns ( v ari a n c es) wit h b et a di s p er  f u n cti o n b as e d o n Br a y-

C urtis dist a n c es a n d a p pli e d a p er m ut ati o n al A N O V A ( P E R M U T E S T), i n cl u di n g Sit es 

a n d Bl o c ks as r a n d o m f a ct ors t o o bt ai n p ost h o c  c o ntr asts b et w e e n gr o u ps i n e a c h f or est 

t y p e a n d o v er ti m e. Fi n all y, c h a n g es i n e a c h f u n cti o n al gr o u p’s a b u n d a n c e t hr o u g h ti m e 

w er e pl ott e d usi n g t h e g g pl ot 2  p a c k a g e ( Wi c k h a m et al. 2 0 1 6), usi n g t h e li n e ar m o d el 

m et h o d wit h a s m o ot hi n g p ar a m et er ( c u bi c p ol y n o mi al), f or e a c h tr e at m e nt of t h e 

e c os yst e m a n d t h e c o m m u nit y a p pr o a c h.  

1. 4. 6. 5  E n vir o n m e nt al d at a a n al ysi s  

W e c al c ul at e d t h e a v er a g e a n d st a n d ar d d e vi ati o n p er f or est t y p e of t h e l o c al 

e n vir o n m e nt al c o n diti o ns ( O v e rst or y d e nsit y, li g ht i n p ut s, s oil m oi st ur e a n d s oil 

t e m p er at ur e). W e c o m p ar e d e a c h e n vir o n m e nt al v ari a bl e b et w e e n f or est t y p es, 

tr e at m e nts, a n d t h e i nt er a cti o n of b ot h, usi n g Sit e a s a r a n d o m f a ct or wit h li n e ar mi x e d-

eff e ct A N O V A wit h t h e l m e 4 p a c k a g e, v e rsi o n 1. 1-2 7. 1 ( B at es et al. 2 0 1 5) a n d t h e 

St at s  p a c k a g e ( R C or e D e v el o p m e nt T e a m 2 0 1 9), r es p e cti v el y. T h e, w e us e d t h e 

esti m at e d m ar gi n al m e a n s ( e m m e a ns, P  < 0. 0 5) u si n g t h e p a c k a g e e m m e a ns v ersi o n 

1. 6. 2 -1 ( L e nt h et al. 2 0 2 1), b as e d o n t h e pr e vi o us m o d el f or p ost h o c  c o m p aris o ns f or 

e a c h f or est t y p e s e p ar at el y. Li k e wis e, t h e tr e at m e nts of  Si n gl e -litt er, T r a ns pl a nts-i n, 

T r a ns pl a nts -o ut a n d C o ntr ol  w er e c h os e n t o a n al y z e s oil p h ysi c o c h e mi c al pr o p erti es 
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i n 2 0 1 8, as t h e y c orr es p o n d t o a n ot h er p art of t h e pr oj ect t o f urt h er a n al y z e s oil 

mi cr o bi al c o m m u niti es i n t h os e c o ntr asti n g tr e at m e nts ( R o drí g u e z -R o drí g u e z et al. 

2 0 2 2 b ). T h e s a m e st atisti c al a n al ys es w er e a p pli e d f or s oil p h ysi c o c h e mi c al pr o p erti es 

as f or t h e l o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns.  

1. 5  R es ult s  

1. 5. 1  G e n er al u n d erst or y pl a nt s p e ci es a n d l o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns  

W e f o u n d a mi ni m u m of 6 5 pl a nt t a x a i n o ur pl ot s s e p ar at e d t o t h e diff er e nt f u n cti o n al 

gr o u ps: Br y o p h yt es ( 8), S p h a g n a c e a e  ( 1, n o n-i d e ntifi e d S p h a g n u m  s p e ci es), Eri c a c e a e  

( 5), Pt eri d o p h yt a  ( 7), Gr a mi n oi ds ( 2) H er bs ( 2 7) a n d S hr u bs ( 1 1), a n d Tr e e s ( 4, m ostl y 

tr e e s e e dli n gs) (T a bl e S 3. 1 ). T h e a v er a g e a b u n d a n c e of f u n cti o n al gr o u ps diff er e d 

b et w e e n f or est t y p es i n t h e C o ntr ol  pl ot s i n 2 0 1 8 ( Fi g ur e 1 .2 ). I n c ontr ol c o n diti o ns, 

t h e d o mi n a nt f u n cti o n al gr o u ps i n bl a c k s pr u c e f or ests ar e br y o p h yt es, f or mi n g a t hi c k 

l a y er of f e at h er m oss e s (Pl e ur ozi u m s c hr e b e ri  a n d Ptili u m crist a -c astr e nsis) , 

eri c a c e o us pl a nts, E q ui s et u m pr at e ns e  a n d s o m e s m all h er bs s u c h as C or n us  

c a n a d e nsis, C ar e x s p p.  a n d  Li n n a e a b or e ali s . I n c o ntr ast, t h e as p e n u n d erst ori es w er e 

d o mi n at e d b y a v ari et y of h er bs, pt eri d o p h yt es a n d s hr u bs i n t h e u n d erst or y, s u c h as 

Cli nt o ni a b or e ali s, R u b us p u b es c e ns, S pi n ul u m a n n oti n u m  a n d Ar ali a n u di c a ulis . 
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Fi g ur e 1 .2  A b u n d a n c e of u n d erst or y v e g et ati o n of bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n 
f or ests di vi d e d i nt o f u n cti o n al gr o u ps: Br y o p h yt es (t ur q u ois e), Eri c a c e a e  ( or a n g e), 
Gr a mi n oi ds ( vi ol et), H er bs ( pi n k), Pt eri d o p h yt a  ( gr e e n), S hr u bs ( y ell o w), 
S p h a g n a c e a e  ( br o w n) a n d Tr ees ( gr a y). B o x pl ot s i n cl u d e t h e m e di a n ( bl a c k h ori z o nt al 
li n es) a n d m e a n ( w hit e cir cl es ) of sit es f or e a c h f u n cti o n al gr o u p i n c o ntr ol pl ot s i n 
2 0 1 8, a m o n g f or est t y p es. L ett ers c orr es p o n d t o c o ntr asts of m e a ns b et w e e n f u n cti o n al 
gr o u ps p er f or est t y p e ( e m m e a ns , P < 0. 0 5). 

L o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns diff er e d a m o n g f or est t y p es, tr e at m e nts, a n d t h eir 

i nt er a cti o n (T a bl e 1. 1) . T his w as t h e c as e f or o v er st or y d e nsit y ( A N O V A, i nt er a cti o n 

F 6, 1 1 0  = 5. 5 6, P  < 0. 0 0 0 1) a n d a v ail a bl e li g ht ( A N O V A, i nt er a cti o n F 6, 1 1 0  = 3. 8 1 2, P  < 

0. 0 0 2), b ot h of w hi c h w h er e g e n er all y hi g h er i n bl a c k s pr u c e t h a n i n tr e m bli n g as p e n 

f or ests a n d w er e si g nifi c a ntl y diff er e nt c o m p ar e d t o t h e C o ntr ol  (e m m e a ns , P  < 0. 0 5 , 

T a bl e 1. 1) . S oil m oi st ur e w as si g nifi c a ntl y hi g h er i n bl a c k s pr u c e t h a n i n tr e m bli n g 

as p e n f or ests ( A N O V A, F 1, 1 1 0  = 4. 2 4 2, P  = 0. 0 4 2) a n d tr e at m e nts ( A N O V A, F 6, 1 1 0  = 

2. 2 5 3, P  = 0. 0 4 3), b ut t h eir i nt er a cti o n w as n ot si g nifi c a nt. H o w e v er, p ost h o c  c o ntr asts 
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c o m p ari n g of s oil m oi st ur e i n tr e at m e nts t o t h e C o nt ol w er e n ot si g nifi c a ntl y diff er e nt 

(e m m e a ns , P  < 0. 0 5,  T a bl e 1. 1 ). T h er e w er e n o si g nifi c a nt diff er e n c es i n s oil 

t e m p er at ur e i n a n y of t h e c o m p aris o ns ( A N O V A, P > 0. 0 5). Fi n all y, t h e a n al ysi s of 

s oil p h ysi c o c h e mi c al pr o p erti es i n t h e s el e ct e d tr e at m e nt pl ot s  d e m o nstr at e d t h at 

s e v er al el e m e nts w er e si g nifi c a ntl y diff er e nt  b et w e e n f or est t y p e s (T a bl e 1. 2 , i n 

or a n g e), b ut i n e a c h f or e st t y p e, tr e at m e nts w er e n ot si g nifi c a nt l y diff er e n t c o m p ar e d 

t o t h e c o ntr ol. 

T a bl e 1 .1  L o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns b et w e e n tr e at m e nts a n d f or est t y p es i n 2 0 1 8.  

N ot es:  L o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns ( O v erst or y d e nsit y, a v ail a bl e li g ht, s oil 

m oi st ur e a n d s oil t e m p er at ur e) f or e a c h f or est t y p e ( Bl a c k s pr u c e –  B S, Tr e m bli n g 

as p e n - T A) a n d Tr e at m e nts: C o ntr ol c o n diti o ns ( C, i n gr e y), Li g ht ( Li, i n y ell o w), 

N utri e nts ( N u, i n p ur pl e), Si n gl e -litt er ( 1 F, i n or a n g e), D o u bl e-litt er ( 2 F, i n r e d), 

Tr a ns pl a nts -o ut ( T o, i n bl u e), Tr a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n). D at a r e pr es e nt t h e a v er a g e 

a n d st a n d ar d d e vi ati o n f or sit es a n d bl o c ks i n 2 0 1 8. Diff er e n c es b et w e e n t h e C o ntr ol  

t o e a c h Tr e at m e nt w er e c al c ul at e d p er F or est t y p e (l ett ers), b as e d o n t h e esti m at e d 

m ar gi n al m e a ns ( e m m e a ns ) of t h e li n e ar mi x e d-eff e ct m o d el usi n g Sit e a n d Bl o c k as 

n est e d r a n d o m f a ct ors ( P  < 0. 0 5). V W C ( V ol u m etri c w at er c o nt e nt). N oti c e t h at t h e 

Li g ht  v al u es i n t hi s t a bl e c orr es p o n d t o t h e tr e at m e nt -pl ot s i n bl a c k s pr u c e pl a c e d i n 

m or e c a n o p y -o p e n e d ar e as, w h er e as t h e Li g ht  tr e at m e nt-pl ot s i n tr e m bli n g as p e n h a d 

pl a c e d a s h a d e c o v er o v er t h e pl ot (li g ht i n p ut s i n tr e m bli n g as p e n pl ot s wit h o ut t h e 

s h a d e c o v er w as 5 1 µ m ol m 2 s -1  ± 2 9 S D, o n a v er a g e).  
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C a n o p y  T r e at m e nt  
O v e rst o r y 
D e n sit y  

Li g ht ( µ m ol 
m 2 s -1 ) 

S oil 
H u mi dit y 
( V W C) 

S oil 
T e m p e r at u r e 

( ° C) 
 

B S  

C  
9 4 .1 6  

b  
5 1 .5 3  

a  
1 5 .2 6  

a  
1 0 .8 8  

a  
 

4 .0 4  2 5 .4 2  9 .0 9  0 .5 9   

1 F  
9 4 .6 6  

b  
4 6 .5 0  

a  
1 3 .0 0  

a  
1 0 .9 2  

a  
 

2 .1 5  1 3 .5 0  5 .2 4  0 .5 7   

2 F  
9 5 .5 5  

b  
4 9 .6 7  

a  
1 2 .7 6  

a  
1 0 .9 6  

a  
 

1 .7 7  2 1 .4 6  7 .6 6  0 .4 7   

Li  
8 6 .0 5  

a  
7 0 .8 1  

a  
2 1 .5 5  

a  
1 0 .6 4  

a  
 

8 .3 4  3 7 .1 0  1 1 .9 8  0 .5 7   

N u  
9 4 .9 4  

b  
4 9 .5 8  

a  
1 1 .2 1  

a  
1 0 .9 7  

a  
 

2 .7 0  1 7 .4 6  5 .0 7  0 .5 0   

Ti  
9 5 .3 5  

b  
4 8 .5 6  

a  
1 6 .3 1  

a  
1 0 .7 5  

a  
 

1 .9 6  1 7 .7 1  1 0 .7 7  0 .6 8   

T o  
9 5 .2 9  

b  
4 8 .6 4  

a  
1 5 .8 8  

a  
1 1 .3 0  

a  
 

2 .6 5  1 6 .4 3  1 1 .0 3  0 .6 8   

T A  

C  
9 4 .7 1  

a  
4 7 .7 2  

b  
1 2 .4 1  

a  
1 1 .1 9  

a  
 

2 .7 6  1 6 .1 2  3 .1 0  0 .9 1   

1 F  
9 5 .7 2  

a  
4 5 .8 3  

b  
1 0 .3 6  

a  
1 0 .9 9  

a  
 

2 .3 8  2 2 .0 7  2 .1 9  0 .6 4   

2 F  
9 4 .7 7  

a  
4 7 .6 7  

b  
1 0 .2 6  

a  
1 1 .0 5  

a  
 

3 .1 3  2 8 .8 9  3 .6 2  0 .7 0   

Li  
9 6 .6 5  

a  
2 0 .5 6  

a  
1 3 .2 2  

a  
1 0 .8 7  

a  
 

2 .4 6  1 0 .9 7  2 .2 9  1 .0 3   

N u  
9 5 .5 2  

a  
4 4 .2 5  

b  
1 2 .2 3  

a  
1 0 .8 7  

a  
 

3 .5 6  2 3 .5 5  3 .3 4  0 .7 6   

Ti  
9 6 .2 4  

a  
4 7 .6 4  

b  
1 4 .5 7  

a  
1 0 .8 4  

a  
 

2 .3 5  2 8 .1 2  3 .5 7  1 .2 2   

T o  
9 5 .2 9  

a  
4 7 .3 9  

b  
1 5 .7 4  

a  
1 0 .7 9  

a  
 

3 .7 6  1 9 .1 6  5 .2 4  1 .0 9   
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T a bl e 1 .2  S oil p h ysi c o c h e mi c al pr o p erti es b et w e e n tr e at m e nts a n d f or est t y p es i n 2 0 1 8. 
N ot es:  S oil p h ysi c o c h e mi c al pr o p erti es f or e a c h f or est t y p e ( Bl a c k s pr u c e –  B S, 
Tr e m bli n g as p e n - T A) a n d tr e at m e nt: C o ntr ol  c o n diti o ns ( C, i n gr e y), Si n gl e -litt er ( 1 F, 
i n or a n g e), T r a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n) a n d T r a ns pl a nts -o ut  ( T o, i n bl u e). D at a 
r e pr es e nt t h e a v er a g e a n d st a n d ar d d e vi ati o n (i n gr e y n u m b ers) f or sit es a n d bl o c ks i n 
2 0 1 8. V ari a bl es: p H 1 ( 1: 1 r ef ers t o V/ V dil uti o n wit h w at er), p H 2 ( p H -b uff er b as e d 
o n t h e S h o e m a k er -M c L e a n -Pr att m et h o d - S M P), el e m e nts N, C, K, M g, C a, N a a n d H 
as p er c e nt a g e, C E C ( C ati o n E x c h a n g e C a p a cit y i n m e q * 1 0 0 g -1 ), r ati os of C: N, N: P 
a n d P: Al, el e m e nts P, Al, M n, F e a n d S i n m g g -1  u nit s. Diff er e n c es a m o n g f or est t y p es 
a n d tr e at m e nts w er e  o bt ai n e d wit h a li n e ar mi x e d -eff e ct A N O V A usi n g Sit e a n d Bl o c k 
as n est e d r a n d o m f a ct or ( P  < 0. 0 5). * Si g nifi c a nt diff er e n c es b et w e e n f or est t y p es ( n o 
si g nifi c a nt diff er e n c es b et w e e n tr e at m e nts f or a n y v ari a bl e).  

    

S oil p H  S oil c h e mi c al p r o p e rti es  

p H 1 *  
p H 
2  

N *  C *  K  M g  C a *  N a *  H *  C E C *  C: N *  N: P *  P: Al *  P: C a  P *  Al *  M n *  F e *  S *  

B S  

C  

4. 0 6  4. 9 4  0. 7 9  2 6. 1 8  2. 1 4  1 0. 2 1  1 9. 2 3  0. 4 7  0. 6 8  3 8. 2 9  3 4. 1 8  3 3 1. 0 6  0. 0 2  0. 0 8  0. 0 3  1. 7 6  0. 0 2  0. 4 6  0. 0 3  

0. 6 6  0. 5 6  0. 1 6  3. 7 6  0. 5 8  6. 0 5  1 6. 5 6  0. 1 4  0. 2 3  8. 9 5  8. 2 0  1 6 7. 6 1  0. 0 1  0. 1 1  0. 0 1  0. 4 1  0. 0 2  0. 0 6  0. 0 1  

1 F  

4. 0 1  4. 9 8  0. 7 2  2 4. 1 5  2. 2 7  9. 9 3  1 8. 1 5  0. 4 3  0. 6 9  3 7. 9 7  3 5. 2 6  2 6 7. 5 9  0. 0 2  0. 0 9  0. 0 3  1. 7 0  0. 0 2  0. 4 4  0. 0 3  

0. 5 9  0. 6 0  0. 2 8  7. 7 0  1. 0 5  7. 4 9  1 8. 1 4  0. 1 6  0. 2 5  1 1. 1 7  8. 1 0  1 6 6. 4 5  0. 0 2  0. 1 2  0. 0 1  0. 4 6  0. 0 1  0. 0 7  0. 0 1  

Ti  

4. 0 1  4. 9 3  0. 7 8  2 3. 7 1  2. 2 5  9. 8 3  1 8. 7 2  0. 4 3  0. 6 9  3 7. 4 4  3 2. 3 0  3 4 2. 0 5  0. 0 2  0. 0 4  0. 0 3  1. 7 2  0. 0 3  0. 4 3  0. 0 3  

0. 3 8  0. 4 4  0. 2 3  4. 6 7  0. 8 2  4. 5 0  1 3. 0 4  0. 1 9  0. 1 7  9. 0 9  9. 2 6  2 4 4. 6 8  0. 0 1  0. 0 5  0. 0 1  0. 3 7  0. 0 3  0. 0 6  0. 0 1  

T o  

4. 0 2  4. 9 9  0. 7 8  2 5. 4 3  2. 4 2  1 0. 8 0  1 8. 8 4  0. 4 5  0. 6 8  3 7. 4 0  3 3. 1 1  2 8 7. 6 8  0. 0 2  0. 0 3  0. 0 3  1. 7 0  0. 0 2  0. 4 5  0. 0 3  

0. 4 8  0. 3 9  0. 1 9  6. 3 6  0. 9 3  5. 4 6  1 2. 4 2  0. 1 5  0. 1 8  8. 9 8  6. 9 4  1 6 6. 3 4  0. 0 2  0. 0 2  0. 0 1  0. 3 7  0. 0 1  0. 0 7  0. 0 1  

T A  

C  

4. 5 2  5. 3 1  0. 6 1  1 5. 3 8  2. 2 0  1 0. 1 0  3 0. 3 6  0. 2 6  0. 5 7  3 7. 0 9  2 6. 1 1  2 1 8. 3 7  0. 0 4  0. 0 4  0. 0 5  1. 2 9  0. 0 5  0. 3 4  0. 0 3  

0. 4 1  0. 3 5  0. 1 7  3. 3 1  0. 4 9  4. 7 6  1 1. 7 3  0. 0 5  0. 1 7  7. 9 6  5. 8 7  1 6 3. 5 3  0. 0 3  0. 0 5  0. 0 4  0. 1 6  0. 0 4  0. 0 6  0. 0 1  

1 F  

4. 5 5  5. 5 5  0. 5 8  1 3. 5 3  2. 2 8  1 1. 6 0  3 4. 5 5  0. 2 8  0. 5 1  3 6. 3 2  2 3. 7 7  2 2 1. 5 5  0. 0 4  0. 0 3  0. 0 4  1. 2 0  0. 0 5  0. 3 3  0. 0 3  

0. 3 3  0. 2 7  0. 2 3  6. 0 3  0. 3 5  5. 0 1  1 0. 2 7  0. 0 7  0. 1 5  9. 9 4  6. 3 6  1 4 2. 7 7  0. 0 3  0. 0 4  0. 0 3  0. 2 2  0. 0 3  0. 0 5  0. 0 1  

Ti  

4. 5 8  5. 3 8  0. 5 5  1 2. 1 6  2. 3 6  1 0. 0 2  3 0. 1 6  0. 2 8  0. 5 7  3 5. 5 5  2 2. 5 4  2 1 3. 4 4  0. 0 2  0. 0 2  0. 0 3  1. 3 7  0. 0 6  0. 3 3  0. 0 2  

0. 2 8  0. 4 3  0. 2 1  4. 1 1  0. 7 8  4. 3 3  1 1. 6 5  0. 0 9  0. 1 6  1 1. 0 6  2. 0 6  1 1 8. 8 1  0. 0 1  0. 0 2  0. 0 1  0. 2 7  0. 0 4  0. 0 4  0. 0 1  

T o  

4. 6 3  5. 4 1  0. 5 1  1 2. 4 5  2. 3 8  1 0. 0 8  2 7. 8 4  0. 2 9  0. 6 0  3 4. 1 0  2 4. 0 8  2 2 8. 4 5  0. 0 3  0. 0 5  0. 0 4  1. 3 6  0. 0 4  0. 3 4  0. 0 2  

0. 2 8  0. 3 9  0. 1 6  4. 1 9  0. 6 0  4. 0 0  1 0. 1 7  0. 0 4  0. 1 4  1 1. 0 9  2. 8 8  1 4 5. 7 1  0. 0 3  0. 1 0  0. 0 3  0. 1 3  0. 0 3  0. 0 5  0. 0 1  
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1. 5. 2  Al p h a di v ersit y of u n d erst or y c o m m u niti es  

Al p h a di v ersit y ( S h a n n o n i n d e x) v ari e d o v er ti m e b et w e e n f or est t y p es a n d tr e at m e nts 

(Fi g ur e 1 .3 , T a bl e S 3. 2 ). W e f o u n d a si g nifi c a nt i nt er a cti o n i n α-di v ersit y b et w e e n 

Ti m e, F or est t y p e a n d Tr e at m e nt ( A N O V A, F 3 0, 6 6 4  = 1. 5 6 5, P  < 0. 0 2 9 1,  T a bl e S 3. 2 ). 

T h e si g nifi c a nt i nt er a cti o n t er m w as dri v e n b y t h e T r a ns pl a nt -o ut  pl ot s t h at w er e 

si g nifi c a ntl y m or e di v ers e e v er y y e ar i n t h e bl a c k s pr u c e st a n ds c o m p ar e d t o t h e 

C o ntr ol  (e m m e a ns , P < 0. 0 0 0 1, T a bl e S 3. 3 ). I n as p e n st a n ds t h e T r a ns pl a nt -o ut  pl ot s 

w er e si g nifi c a ntl y l ess di v ers e i n 2 0 1 3 b ut t h es e pl ot s gr a d u all y b e c a m e si mil ar t o t h e 

ot h er pl ot s o v er ti m e. Ot h er t h a n  t hi s i nt er a cti o n, α-di v ersit y w as l o w er i n bl a c k s pr u c e 

st a n ds t h a n i n tr e m bli n g as p e n st a n ds. T h e c o ntr ol of t h e tr a ns pl a nt ati o n ( T r a ns pl a nts -

i n) w as n ot si g nifi c a ntl y diff er e nt fr o m t h e C o ntr ol  i n a n y y e ar (T a bl e S 3. 3)  i n bl a c k 

s pr u c e st a n ds. All ot h er  tr e at m e nts di d n ot si g nifi c a ntl y diff er fr o m t h e C o ntr ol , e x c e pt 

Si n gl e -litt er i n 2 0 1 5 (e m m e a ns , P < 0. 0 3 1 9, T a bl e S 3. 3) a n d N utri e nts  i n 2 0 1 7 

(e m m e a ns , P < 0. 0 2 6 4, T a bl e S 3. 3) , b ut i n n o ot h er y e ar, i n di c ati n g n o g e n er al tr e n d 

of eff e cts of c h a n g es i n li g ht, litt er or n utri e nts i n pl a nt u n d erst or y al p h a di v ersit y. I n 

tr e m bli n g as p e n f or ests, n o ot h er tr e at m e nt w as si g nifi c a ntl y diff er e nt fr o m t h e c o ntr ol, 

s h o wi n g n o eff e ct o n pl a nt u n d erst or y al p h a di v ersit y of c h a n g es i n li g ht, litt er or 

n utri e nt c o n di ti o ns i n tr e m bli n g as p e n f or ests. 
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Fi g ur e 1 .3  Al p h a di v ersit y ( S h a n n o n i n d e x) of u n d erst or y v e g et ati o n i n 2 0 1 8 a m o n g 
tr e at m e nts i n e a c h f or est t y p e ( Bl a c k s pr u c e –  B S a n d Tr e m bli n g as p e n –  T A), o v er 
ti m e ( 2 0 1 3-2 0 1 8) fr o m t h e n est e d Sit e/ Bl o c k e x p eri m e nt al d esi g n. Tr e at m e nts 
c orr es p o n d t o Li g ht  ( Li, i n y ell o w), N utri e nts  ( N u, i n p ur pl e), Si n gl e -litt er ( 1 F, i n 
or a n g e) a n d D o u bl e -litt er ( 2 F, i n r e d), T r a ns pl a nts -o ut  ( T o, i n bl u e), T r a ns pl a nts -i n 
( Ti, i n gr e e n) a n d C o ntr ol  c o n diti o ns ( C, i n gr e y). Tr e at m e nts i n bl a c k s pr u c e f or ests 
i n li g ht c ol ors a n d i n tr e m bli n g as p e n f or ests i n d ar k c ol ors. Pl ot -l e v el al p h a di v ersit y 
r e pr es e nt e d i n t h e bo x pl ots i n cl u d e t h e m e di a n ( bl a c k h ori z o nt al li n es), t h e m e a n ( w hit e 
cil cl es ), a n d t h e e m m e a ns  c o ntr asts (i n l ett ers, P  < 0. 0 5), c o m p ari n g c o ntr ol v ers us e a c h 
tr e at m e nt in e a c h F or est t y p e a n d p er Y e ar (T a bl e S 3. 3) . 

1. 5. 3  P artiti o ni n g b et a di v ersit y of u n d erst or y c o m m u niti es  

W e a n al ys e d c h a n g es i n β -di v ersit y of u n d erst or y c o m p ositi o n a m o n g tr e at m e nts i n 

e a c h f or est t y p e b y p artiti o ni n g β -di v ersit y ( Fi g ur e 1 .4 ). T ot al β-di v ersit y ( B D t ot al) w as 

0. 4 i n bl a c k s pr u c e a n d 0. 5 i n tr e m bli n g as p e n f or ests, b ut t h e y ar e n ot dir e ctl y 

c o m p ar a bl e b e c a us e t h e s e w er e c al c ul at e d i n d e p e n d e ntl y f or e a c h f or est t y p e. T h e t ot al 

s u m -of -s q u ar es ( S S t ot al) st atisti c w as p artiti on e d i nt o l o c al c o ntri b uti o ns t o β -di v ersit y 

( L C B D) of si n gl e pl ot s a n d t o s p e ci es c o ntri b uti o ns of β -di v ersit y ( S C B D), f or e a c h 

f or est t y p e f or t h e e c os yst e m (Fi g ur e 1 .4 -a, b) a n d c o m m u nit y a p pr o a c h es ( Fi g ur e 1 .4 -

c, d). T h e l ar g er t h e L C B D v al u es, t h e str o n g er t h e diff er e n c e i n s p e ci es c o m p ositi o n 

( hi g h u ni q u e n ess) at t h os e pl ot s ( L e g e n dr e a n d D e C á c er es 2 0 1 3). H e n c e, pl ot s fr o m 
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t h e e c os yst e m a p pr o a c h i n bl a c k s pr u c e f or ests (Fi g ur e 1 .4 -a), c or r es p o n di n g t o t w o 

pl ot s of D o u bl e -litt er a n d  N utri e nt  tr e at m e nt, h a v e a u ni q u e c o m m u nit y c o m p ositi o n 

t h at si g nifi c a ntl y aff e ct e d t h e m e a n β-di v ersit y ( P a dj  < 0. 0 5). H o w e v er, i n t h e c as e of 

D o u bl e -litt er tr e at m e nt, t h e hi g h L C B D v al u e c orr es p o n d e d t o a s m all n u m b er of 

s p e ci es as litt er r e d u c e d t h e a b u n d a n c e of m oss es o v er ti m e ( Fi g ur e S 3 .2 ). N o ot h er 

pl ot i n a n y of t h e a p pr o a c h es or f or est t y p es w as si g nifi c a ntl y u ni q u e a c c or di n g t o t h e 

P a dj  < 0. 0 5. Fi n all y, t h e s p e ci es t h at c o ntri b ut e  t h e m ost t o β-di v ersit y a c c or di n g t o t h e 

S C B D v al u es ar e pr es e nt e d i n a d e cr e asi n g or d er of c o ntri b uti o n, f or f or ests f or b ot h 

a p pr o a c h es i n bl a c k s pr u c e ( Fi g ur e 1 .4 -a, d) a n d tr e m bli n g as p e n ( Fi g ur e 1 .4 -b, c), wit h 

t h e c orr es p o n di n g a b br e vi ati o ns of u n d erst or y pl a nt s p e ci es (T a bl e S 3. 1).  
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Fi g ur e 1 .4  P artiti o ni n g of β -di v ersit y i nt o l o c al c o ntri b uti o ns of si n gl e pl ots  ( L C B D = 
L o c al C o ntri b uti o ns t o B et a Di v ersit y) f or tr e at m e nts i n e a c h f or est t y p e ( Bl a c k s pr u c e 
a n d Tr e m bli n g as p e n) of ( a, b) t h e e c os yst e m a p pr o a c h  c orr es p o n di n g t o Li g ht  ( Li, i n 
y ell o w), N utri e nts  ( N u, i n p ur pl e), Si n gl e -litt er ( 1 F, i n or a n g e) a n d D o u bl e -litt er ( 2 F, 
i n r e d), a n d f or ( c, d) t h e c o m m u nit y a p pr o a c h  c orr es p o n di n g t o T r a ns pl a nts -o ut  ( T o, 
i n bl u e), T r a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n), as w ell as C o ntr ol  c o n diti o ns ( C, i n gr e y) f or 
b ot h a p pr o a c h es. Tr e at m e nts i n bl a c k s pr u c e f or e sts i n li g ht c ol ors a n d i n tr e m bli n g 
as p e n f or ests i n d ar k c ol ors. T a bl es b el o w e a c h fi g ur e pr es e nt t h e t ot al s u m -of -s q u ar es 
( S St ot al), t ot al β -di v ersit y ( B D t ot al) a n d t h e c o ntri b uti o ns ( d e cr e asi n g or d er) of i n di vi d u al 
s p e ci es ( S C B D = S p e ci es C o ntri b uti o ns t o B et a Di v ersit y), f or e a c h  f or est t y p e i n e a c h 
a p pr o a c h. D at a c orr es p o n d t o 2 0 1 8, n = 9, fr o m t h e c o m bi n ati o n of Sit e ( A, B, C) a n d 
Bl o c ks ( 1, 2, 3) i n e a c h f or est t y p e.  

1. 5. 4  S p e ci es t ur n o v er ( T BI a n al ysi s)  

T h e t ur n o v er of t h e u n d erst or y c o m m u nit y c o m p o siti o n w as a n al y z e d b y t h e t e m p or a l 

β‐ di v ersit y i n d e x ( T BI) t o o bs er v e c h a n g es i n u n d erst or y c o m m u nit y c o m p ositi o n 

al o n g a t e m p or al gr a di e nt ( 2 0 1 3 a n d 2 0 1 8). T h e B -C pl ot s i n bl a c k s pr u c e f or ests 

(Fi g ur e 1 .5 -a) e x hi bit e d a n o n -si g nifi c a nt n e g ati v e c h a n g e of t h e a v er a g e of s p e ci es 

a b u n d a n c e l oss es ( gr e e n li n e o v er r e d li n e) (t -t est, t-v al u e: -0. 9 8 8, P  = 0. 3 2 5), gi v e n 

t h e v ari a bilit y of s p e ci es g ai ns a n d l oss es a cr oss t h e diff er e nt tr e at m e nts. I n c o ntr ast, 

tr e m bli n g as p e n f or ests (Fi g ur e 1 .5 -b) h a d o n a v er a g e s p e ci es a b u n d a n c e g ai ns (r e d 

li n e o v er gr e e n li n e) wit h a si g nifi c a nt p ositi v e c h a n g e (t-t est, t-v al u e: 9. 9 3 5,  P  < 

0. 0 0 0 1), m e a ni n g t h at m ost of t h e tr e at m e nts g ai n e d i n s p e ci es a b u n d a n c e o v er ti m e.  

I n bl a c k s pr u c e f or ests, t h e tr e at m e nts Si n gl e -litt er a n d D o u bl e -litt er r es ult e d i n s p e ci es 

l oss es f or all pl ot s  wit h a hi g h t e m p or al β -di v ersit y, w h er e as t h e N utri e nt  tr e at m e nts 

f oll o w e d t h e s a m e tr e n d of s p e ci es l oss es b ut wit h m or e v ari a bilit y b et w e e n p l ot s a n d 

a l o w t e m p or al β -di v ersit y. I n c o ntr ast, Li g ht  a n d C o ntr ol  r es ult e d i n s p e ci e s g ai ns wit h 

a hi g h v ari a bilit y b et w e e n pl ot s  a n d a l o w t e m p or al β -di v ersit y, w h er e as T r a ns pl a nts -

o ut  a n d T r a ns pl a nts -i n tr e at m e nts r es ult e d i n s p e ci es g ai ns f or all pl ot s wit h a hi g h 

t e m p or al β-di v ersit y. I n tr e m bli n g as p e n f or ests, m ost pl ot s  g ai n e d s p e ci es i n a v er a g e, 

a n d o nl y s e v e n pl ot s  ( c orr es p o n di n g t o s o m e tr e at m e nts fr o m t h e e c os yst e m a p pr o a c h) 

pr es e nt e d s p e ci es l oss es. T h er ef or e, c h a n g es i n s p e ci es a b u n d a n c e t hr o u g h ti m e i n t h e 
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e c os yst e m a p pr o a c h v ari e d i n r es p o ns e t o tr e at m e nts i n b ot h f or est t y p es ( al b eit 

p arti c ul arl y i n bl a c k s pr u c e f or ests), w h er e as i n cr e as es i n s p e ci es a b u n d a n c e w er e 

o bs er v e d i n b ot h f or est t y p es f or t h e tr e at m e nts of t h e c o m m u nit y a p pr o a c h.  

 

Fi g ur e 1 .5  A n al ysi s of T e m p or al B et a -di v ersit y I n d e x ( T BI) of u n d erst or y c o m m u niti es 
i n bl a c k s pr u c e (l eft p a n el) a n d tr e m bli n g as p e n (ri g ht p a n el) st a n ds. Fi g ur es 
c orr es p o n d t o B -C pl ot s of u n d erst or y v e g e t ati o n c o m p ari n g all tr e at m e nts fr o m 2 0 1 3 
t o 2 0 1 8, w h er e 6 3 pl ot s  p er f or est t y p e w er e pl ott e d usi n g l oss es ( B/ d e n st atisti cs) a n d 
g ai ns ( C/ d e n st atisti cs) c o m p ut e d fr o m t h e a b u n d a n c e d at a of u n d erst or y s p e ci es. T h es e 
sit es c orr es p o n d t o t h e c o m bi n ati o n of  s a m pli n g d esi g n of Sit es ( A, B, C), Bl o c ks ( 1, 2, 
3) a n d  s e v e n Tr e at m e nts: C o ntr ol  c o n diti o ns ( C, i n gr e y), t o tr e at m e nts of t h e 
e c os yst e m a p pr o a c h : Li g ht  ( Li, i n y ell o w), N utri e nts  ( N u, i n p ur pl e), Si n gl e -litt er ( 1 F, 
i n or a n g e) a n d D o u bl e -litt er ( 2 F, i n r e d), a n d of t h e c o m m u nit y a p pr o a c h : T r a ns pl a nts -
o ut  ( T o, i n bl u e), T r a ns pl a nt s -i n ( Ti, i n gr e e n). Tr e at m e nts i n bl a c k s pr u c e f or ests i n 
li g ht c ol ors a n d i n tr e m bli n g as p e n f or ests i n d ar k c ol ors. N oti c e als o t h at a x es ar e 
diff er e nt t o all o w cl e ar er d at a vis u alis ati o n. T h e p o siti o n of gr e e n li n e r es p e cti v e t o r e d 
li n e i n di c at es a n a v er a g e of s p e ci es l oss es ( gr e e n li n e a b o v e r e d li n e, as i n l eft p a n el) 
or s p e ci es g ai ns ( gr e e n li n e b el o w r e d li n e, as i n ri g ht p a n el) a cr oss t h e sit es. Dis ti n cti v e 
s y m b ols ar e us e d f or t h e sit es d o mi n at e d b y g ai ns (s q u ar es) a n d b y l oss e s ( cir cl es). 
S y m b ol s si z es r e pr es e nt t h e v al u es of t h e D = ( B + C) st atisti cs: l ar g er p oi nts f o u n d i n 
t h e u p p er-ri g ht c or n er of e a c h pl ot r e pr es e nt a hi g h er t e m p or al β -di v ersit y  t h a n t h e 
s m all er p oi nt s i n t h e l o w er -l eft c or n er. 
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1. 5. 5  U n d erst or y c o m m u nit y c o m p ositi o n  

T h e e c os yst e m a p pr o a c h or di n ati o n ( Fi g ur e 1 .6 -a), cl e arl y s e p ar at e d b ot h f or est t y p es 

al o n g t h e first a xis ( 3 8 % of v ari a n c e), w hil e t h e s e c o n d a xis i s e x pl ai n e d b y c h a n g es 

o v er ti m e ( 2 0 1 3 -2 0 1 8) f or t h e diff er e nt tr e at m e nts ( 1 0 % of v ari a n c e), as t h e i nt er a cti o n 

of Ti m e a n d F or est t y p e w as si g nifi c a nt ( P E R M A N O V A, R 2  = 0. 0 0 9, F 1, 1 7 9  = 2. 2 7 4, P  

= 0. 0 3 8 , T a bl e S 3. 4) . T h es e r es ult s s h o w t h at u n d erst or y v e g et ati o n diff er e d b et w e e n 

f or est t y p es a n d c h a n g e d o v er ti m e. Tr e at m e nts i n bl a c k s pr u c e f or ests ( o n t h e l eft si d e 

of t h e or di n ati o n) s h o w a c orr el ati o n wit h t h e t y pi c al u n d erst or y s p e ci es of t h es e st a n ds, 

s u c h as Pl e ur ozi u m s c h r e b eri  ( P L S), G a ult h eri a his pi d ul a  ( G A H), S p h a g n u m  s p p. 

( S P S), Ptili u m crist a -c astr e nsis  ( P T C), R h o d o d e n dr o n gr o e nl a n di c u m  ( L E G), 

V a c ci ni u m m yrtill oi d es  ( V A M) a n d E q uis et u m pr at e ns e  ( E Q P). U n d erst or y 

c o m m u niti es w er e aff e ct e d b y D o u bl e -l e a v es o v er ti m e ass o ci at e d wit h a c h a n g e al o n g  

t h e first a xis. I n c o ntr ast, tr e at m e nts i n tr e m bli n g a s p e n f or ests ( o n t h e ri g ht si d e of t h e 

or di n ati o n) w h er e ass o ci at e d wit h d o mi n a nt h er b s a n d s hr u bs i n t h e u n d erst or y, s u c h 

as R u b us p u b es c e ns  ( R U B), S pi n ul u m a n n ot i n u m ( L Y A), Cli nt o ni a b or e ali s  ( C L B), 

Vi b ur n u m e d ul e  ( VI E), Ar ali a n u di c a ulis  ( A R N), Ri b es gl a n d ul os u m  ( RI G), Al n us 

i n c a n a s u bs p. r u g os a ( A U R) a n d P o a  s p p. ( P O A).  T h e Li g ht  tr e at m e nt s h o w e d t h e 

m ost v ari ati o n o v er ti m e al o n g t h e s e c o n d a xis.  

I n t h e c o m m u nit y a p pr o a c h or di n ati o n (Fi g ur e 1 .6 -b), f or est t y p es s e p ar at e d al o n g t h e 

first a xis ( 3 8 % of v ari a n c e), w hil e t h e s e c o n d a xis w as e x pl ai n e d b y c h a n g e s o v er ti m e 

f or t h e diff er e nt tr e at m e nts ( 9 % of v ari a n c e). Si g nifi c a nt diff er e n c es w e r e f o u n d f or 

t h e i nt er a cti o n b et w e e n Y e ar, F or est t y p e a n d Tr e at m e nt ( P E R M A N O V A, R2  = 0. 0 3 4, 

F 2, 1 0 7  = 2. 7 6 3, P  = 0. 0 0 4,  T a bl e S 3. 4) , i n di c ati n g t h at tr e at m e nts diff er e d o v er ti m e i n 

t h eir eff e cts o n c o m m u nit y c o m p ositi o n d e p e n di n g o n t h e f or est t y p e. T h e u n d erst or y 

v e g et ati o n of t h e T r a ns pl a nts -o ut  tr e at m e nt tr a ns pl a nt e d fr o m bl a c k s pr u c e t o 

tr e m bli n g as p e n st a n ds, w as i niti all y d o mi n at e d b y f e at h er m oss es, s u c h as Pl e ur ozi u m 

s c hr e b eri  ( P L S) a n d Ptili u m crist a -c astr e nsis  ( P T C), as w ell as eri c a c e o us pl a nts, s u c h 
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as G a ult h eri a his pi d ul a  ( G A H). O v er ti m e, u n d erst or y v e g et ati o n s hift e d t o m or e 

r es e m bl e t h at of t h e h o st tr e m bli n g as p e n f or est (ri g ht si d e of t h e or di n ati o n). I n 

c o ntr ast, i n 2 0 1 3, t h e T r a ns pl a nts -o ut  tr e at m e nt (fr o m tr e m bli n g as p e n t o bl a c k s pr u c e 

f or ests), pr es e nt e d a di v ers e u n d erst or y v e g et ati o n t y pi c al of tr e m bli n g as p e n f or ests 

a n d r e m ai n e d si mil ar u ntil 2 0 1 8. T h e tr a ns pl a nt ati o n c o ntr ols ( T r a ns pl a nts -i n 

tr e at m e nts) fr o m e a c h f or est t y p e, i n di c at e d t h at t h e tr a ns pl a nt ati o n it s elf di d n ot aff e ct 

u n d erst or y v e g et ati o n c o m p ositi o n, b e c a us e t h eir u n d erst or y c o m p ositi o n w as  si mil ar 

t o t h eir C o ntr ol  i n e a c h f or est t y p e. 

 

Fi g ur e 1 .6  Pri n ci p al C o m p o n e nt A n al ysi s ( P C A) f or t h e O bj e cti v e 1 ( a - E c os yst e m 
a p pr o a c h) a n d t h e O bj e cti v e 2 ( b - C o m m u nit y a p pr o a c h) ill ustr ati n g c o m m u nit y 
c h a n g e b et w e e n 2 0 1 3 a n d 2 0 1 8. P oi nt s c orr es p o n d t o t h e c e ntr oi ds p er tr e at m e nt 
( m e a ns of 9 r e pli c at e pl ots  fr o m n est e d d esi g n of 3 Sit es x 3 Bl o c ks) of t h e H elli n g er-
tr a nsf or m e d a b u n d a n c e of u n d erst or y s p e ci es fr o m t h e b e gi n ni n g ( 2 0 1 3, cir cl es) a n d 
t h e e n d of t h e e x p eri m e nt ( 2 0 1 8, tri a n gl es), u nit e d b y li n es i n di c ati n g c h a n g e o v er ti m e. 
S oli d li n es c orr es p o n d t o bl a c k s pr u c e st a n ds ( B S) a n d d ott e d li n es c orr es p o n d t o 
tr e m bli n g as p e n st a n ds ( T A). C ol ors c orr es p o n d t o tr e at m e nts of t h e e c os yst e m 
a p pr o a c h: Si n gl e -litt er ( 1 F, i n or a n g e), D o u bl e -litt er ( 2 F, i n r e d), C o ntr ol  ( C, i n gr e y), 
Li g ht  ( Li, i n y ell o w) a n d N utri e nts  ( N u, i n p ur pl e) a n d of tr e at m e nts of t h e c o m m u nit y 
a p pr o a c h: C o ntr ol  ( C, i n gr e y), T r a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n) a n d T r a ns pl a nts -o ut  ( T o, 
i n bl u e). Tr e at m e nts i n bl a c k s pr u c e f or ests i n li g ht c ol ors a n d i n tr e m bli n g as p e n 
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f or ests i n d ar k c ol ors. S p e ci es or di n ati o n is i n t h e mi d dl e of t h e p a n el, wit h o nl y t h e 
m ai n s p e ci es t o all o w a cl e ar vis u ali z ati o n. N oti c e t h at t h e s c al es ar e diff er e nt . 

T h e a b u n d a n c e of t h e diff er e nt f u n cti o n al gr o u ps ( Br y o p h yt es, S p h a g n a c e a e , 

Eri c a c e a e , Pt eri d o p h yt a, Gr a mi n oi ds,  H er bs, S hr u bs a n d Tr e es, i n T a bl e S 3. 1)  i n t h e 

diff er e nt tr e at m e nts of b ot h t h e e c os yst e m a n d c o m m u nit y a p pr o a c h es c h a n g e d d uri n g 

t h e fi v e y e ars of t h e e x p eri m e nt ( Fi g ur e S 3 .2 , Fi g ur e S 3 .3 , r es p e cti v el y). I n t h e 

e c os yst e m a p pr o a c h, i n bl a c k s pr u c e f or ests, t h e l ar g est c h a n g es i n a b u n d a n c e w er e 

f o u n d f or br y o p h yt es a n d eri c a c e o us pl a nts i n t h e Lit t er ( 1 F a n d 2 F) a n d N utri e nts 

tr e at m e nts. I n tr e m bli n g as p e n f or ests, o nl y t h e Li g ht  tr e at m e nt r es ult e d i n a sli g ht 

d e cr e as e i n Pt eri d o p h yt a  a n d S hr u b a b u n d a n c e a n d a sli g ht i n cr e as e i n Br y o p h yt e 

a b u n d a n c e. I n t h e c o m m u nit y a p pr o a c h, t h e T r a ns pl a nts -o ut  tre at m e nts r es ult e d i n t h e 

gr e at est c h a n g e i n a b u n d a n c e i n b ot h f or ests c o m p ar e d t o t h eir c o ntr ols ( C a n d Ti).  

As bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests f or m e d disti n cti v e gr o u ps i n t h e g e n er al 

or di n ati o n ( Fi g ur e 1 .6 ), w e f urt h er a n al y z e d t h eir 2 0 1 3 a n d 2 0 1 8 u n d erst or y 

c o m m u nit y c o m p ositi o n, s e p ar at el y usi n g t h e e c os yst e m ( Fi g ur e 1 .7 -a, b) a n d 

c o m m u nit y ( Fi g ur e 1 .7 -c, d) a p pr o a c h es o v er ti m e . F a ct ors of Tr e at m e nt, Y e ar a n d t h eir 

i nter a cti o n w er e  t est e d (T a bl e 1. 3) , as w ell as t h e diff er e n c es of t h eir v ari a n c es 

( P E R M U T E S T, b et a di s p er , P  < 0. 0 5 , (T a bl e 1. 4) . T h e u n d erst or y s p e ci es t h at 

si g nifi c a ntl y i nfl u e n c e d t h e c o m m u nit y c o m p ositi o n ar e r e pr es e nt e d ( E n vfit, P  < 0. 0 5). 

I n t h e e c os yste m a p pr o a c h i n bl a c k s pr u c e f or est s, t h e i nt er a cti o n b et w e e n Tr e at m e nt 

a n d Y e ar w as si g nifi c a nt ( P E R M A N O V A, R 2  = 0. 1 0 8, F 1, 8 9  = 2. 9 7 5, P  = 0. 0 0 0 1,  T a bl e 

1. 3) . Si n gl e -litt er a n d D o u bl e -litt er tr e at m e nts diff er e d t h e m ost a m o n g all tr e at m e nts, 

c o m p ar e d t o t h e C o ntr ol , b ut o nl y t h e v ari a n c es of D o u bl e -litt er diff er e d si g nifi c a ntl y 

b et w e e n Y e ar a n d c o m p ar e d t o t h e C o ntr ol  ( P E R M U T E S T, b et a di s p er, P < 0. 0 5 , 

(T a bl e 1. 4) . I n tr e m bli n g as p e n f or ests, Tr e at m e nt h a d a si g nifi c a nt eff e ct 

( P E R M A N O V A, R2  = 0. 0 4 2, F 1, 8 9  = 0. 9 0 5, P  = 0. 0 1 3 1,  T a bl e 1. 3)  o n t h e c o m m u nit y 

c o m p ositi o n, as w ell as Y e ar ( P E R M A N O V A, R 2  = 0. 0 2 8, F 1, 8 9  = 2. 4 9 6, P  = 0. 0 0 2 6,  
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T a bl e 1. 3 ), b ut n ot t h eir i nt er a cti o n. H o w e v er, n o c o ntr asts a m o n g tr e at m e nts w er e 

si g nifi c a ntl y diff er e nt ( P E RM U T E S T, b et a di s p er, P > 0. 0 5 , T a bl e 1. 4) . T h us, t h e 

c o m m u nit y c o m p ositi o n c h a n g e d o v er ti m e a n d a m o n g tr e at m e nts, b ut n ot si g nifi c a ntl y 

w h e n c o m p ari n g a m o n g gr o u ps of tr e at m e nts.  

F or t h e c o m m u nit y a p pr o a c h i n bl a c k s pr u c e f or ests, o nl y Tr e at m e nt w as si g ni fi c a nt 

( P E R M A N O V A, R2  = 0. 4 3 3, F 1, 5 3  = 1 9. 9 7 1, P  < 0. 0 0 0 1,  T a bl e 1. 3) , as t h e 

tr a ns pl a nt ati o ns fr o m tr e m bli n g as p e n f or ests r e m ai n e d si mil ar aft er fi v e y e ars i n bl a c k 

s pr u c e f or ests, T r a ns pl a nts -o ut  b ei n g si g nifi c a ntl y diff er e nt c o m p ar e d t o t h e C o ntr ol  

a n d T r a ns pl a nts -i n i n b ot h 2 0 1 3 a n d 2 0 1 8 (P E R M U T E S T, b et a di s p er, P < 0. 0 5 , T a bl e 

1. 4 ), w h er e as b ot h c o ntr ols ( C a n d Ti) w er e n ot si g nifi c a ntl y diff er e nt wit h e a c h ot h er, 

i n di c ati n g n o eff e ct of t h e tr a ns pl a nt ati o n it s elf (P E R M U T E S T, b et a di s p er, P > 0. 0 5 , 

T a bl e 1. 4 ). I n c o ntr ast, i n t h e c o m m u nit y a p pr o a c h i n tr e m bli n g as p e n f or ests, t h e 

i nt er a cti o n of b ot h Y e ar a n d Tr e at m e nt w as si g nifi c a nt ( P E R M A N O V A, R2  = 0. 0 7 9, 

F 1, 5 3  = 3. 2 2 1, P  = 0. 0 0 2 5,  T a bl e 1. 3 ) i n di c ati n g t h at t h e eff e ct of t h e tr e at m e nts c h a n g e d 

o v er ti m e, p arti c ul arl y f or t h e tr a ns pl a nt ati o ns fr o m bl a c k s pr u c e t o tr e m bl i n g as p e n 

st a n ds, w hi c h w er e si g nifi c a ntl y diff er e nt i n 2 0 1 3 c o m p ar e d t o b ot h C o ntr ol  a n d 

T r a ns pl a nts -i n (P E R M U T E S T, b et a di s p er, P < 0. 0 5 , T a bl e 1. 4 ), b ut n ot si g nifi c a ntl y 

diff er e nt i n 2 0 1 8 ( P E R M U T E S T, b et a di s p er, P > 0. 0 5 , T a bl e 1. 4 ). 
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Fi g ur e 1 .7  Pri n ci p al C o or di n at e A n al ysi s ( P C o A) b as e d o n t h e Br a y -C urti s dist a n c e 
wit h C ailli e z c orr e cti o n of t h e u n d erst or y s p e ci es a b u n d a n c e i n 2 0 1 3 ( cr oss e d s q u ar es) 
a n d 2 0 1 8 (fill e d s q u ar es), wit h t h eir c orr es p o n di n g p er c e nt a g e of v ari a n c es i n e a c h 
a xis. Tr e at m e nts of t h e e c os yst e m a p pr o a c h i n bl a c k s pr u c e ( a) a n d tr e m bli n g as p e n 
f or ests ( b) c orr es p o n d t o Li g ht  ( Li, i n y ell o w), N utri e nts  ( N u, i n p ur pl e), Si n gl e -litt er 
( 1 F, i n or a n g e), D o u bl e -litt er ( 2 F, i n r e d) an d C o ntr ol  ( C, i n gr e y), wit h t h e 
c orr es p o n di n g c e ntr oi ds (st a n d ar d d e vi ati o n). Tr e at m e nts of t h e c o m m u nit y a p pr o a c h 
i n bl a c k s pr u c e ( c) a n d tr e m bli n g as p e n f or ests ( d) c orr es p o n d t o C o ntr ol  ( C, i n gr e y), 
T r a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n) a n d T r a ns pl a nts -o ut  (T o, i n bl u e). Tr e at m e nts i n bl a c k 
s pr u c e f or ests i n li g ht c ol ors a n d i n tr e m bli n g a s p e n f or ests i n d ar k c ol ors. Arr o ws 
c orr es p o n d t o t h e m ost i m p ort a nt u n d erst or y s p e ci es d efi ni n g t h e c o m m u nit y 
c o m p ositi o n ( E n vfit, P  < 0. 0 5). N oti c e t h at s c al es ar e diff er e nt . 
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T a bl e 1 .3  Diff er e n c es i n c o m p ositi o n of u n d erst or y pl a nt c o m m u niti es a m o n g 
tr e at m e nts a n d f or est t y p e s. N ot es:  Diff er e n c es i n c o m p ositi o n of u n d erst or y v e g et ati o n 
c o m m u niti es f or e a c h o bj e cti v e ( e c os yst e m a n d c o m m u nit y a p pr o a c h es) i n e a c h f or est 
t y p e ( B S –  Bl a c k s pr u c e a n d T A –  Tr e m bli n g as p e n) f or t h e v ari a bl es Tr e at m e nt, Y e ar 
a n d t h e I nt er a cti o n of b ot h as i n di c at e d b y P E R M A N O V A b as e d o n t h e H elli n g er -
tr a nsf or m e d d at a ( Br a y-C urtis dist a n c e) of u n d erst o r y v e g et ati o n a b u n d a n c e, usi n g Sit e 
a n d Bl o c k as a r a n d o m f a ct ors . 

O bj e cti v e  
F o r est 
t y p e 

V a ri a bl e  Df  Df t ot al 
S u m of 
s q u a r es 

R 2  F  P  

E c os yst e m 
a p p r o a c h  

B S  

Tr e at m e nt  4  8 9  1. 8 9 6 8  0. 1 1 9 6 8  3. 3 0 8 7  0. 0 0 0 1 * * *  

Y e ar  1  8 9  0. 7 8 0 6  0. 0 4 9 2 6  5. 4 4 6 8  0. 0 0 0 1 * * *  

I nt e r a cti o n 4  8 9  1. 7 0 5 6  0. 1 0 7 6 2  2. 9 7 5 2  0. 0 0 0 1 * * *  

T A  

T r e at m e nt  4  8 9  0. 8 1 8 4  0. 0 4 1 6 1  0. 9 0 4 5  0. 0 1 3 1 *  

Y e a r  1  8 9  0. 5 4 2 5  0. 0 2 7 5 8  2. 3 9 7 9  0. 0 0 2 6 * * *  

I nt er a cti o n 4  8 9  0. 2 0 8 5  0. 0 1 0 6  0. 2 3 0 4  1, 0 0 0 0  

C o m m u nit y 
a p p r o a c h  

B S  

T r e at m e nt  2  5 3  5. 5 6 1 2  0. 4 3 2 8 3  1 9. 9 7 0 9  0. 0 0 0 1 * * *  

Y e ar  1  5 3  0. 1 9 6 7  0. 0 1 5 3 1  1. 4 1 3 1  0. 2 0 6 1  

I nt er a cti o n 2  5 3  0. 4 0 7 2  0. 0 3 1 7  1. 4 6 2 5  0. 1 7 5 8  

T A  

Tr e at m e nt  2  5 3  3. 9 7 1 2  0. 2 9 0 0 6  1 1. 8 6 4 4  0. 0 0 0 1 * * *  

Y e ar  1  5 3  0. 6 0 8 4  0. 0 4 4 4 4  3. 6 3 5 6  0. 0 0 6 3 * *  

I nt e r a cti o n 2  5 3  1. 0 7 8  0. 0 7 8 7 4  3. 2 2 0 7  0. 0 0 2 5 * *  
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T a bl e 1 .4  H o m o g e n eit y of m ulti v ari a n c e dis p ersi o n of u n d erst or y pl a nt a b u n d a n c e 
a m o n g tr e at m e nts a n d y e ars f or e a c h f or est t y p e. N ot es:  H o m o g e n eit y of m ulti v ari a n c e 
dis p ersi o n ( P E R M U T E S T, f u n cti o n b et a di s p er ) t o c o m p ar e gr o u ps of Y e ar ( 2 0 1 3-
2 0 1 8) a n d F or est t y p es ( B S –  Bl a c k s pr u c e, T A –  Tr e m bli n g as p e n) a m o n g Tr e at m e nts 
of t h e: E c os yst e m a p pr o a c h:  Li g ht  ( Li, i n y ell o w), N utri e nts  ( N u, i n p ur pl e), Si n gl e -
litt er ( 1 F, i n or a n g e) a n d D o u bl e -litt er ( 2 F, i n r e d); a n d C o m m u nit y a p pr o a c h:  
T r a ns pl a nts -o ut  ( T o, i n bl u e), T r a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n); as w ell as C o ntr ol  
c o n diti o ns ( C, i n gr e y) f or b ot h a p pr o a c h es. A n al ysis b as e d o n Br a y -C urtis dist a n c es, 
i n cl u di n g Sit es a n d Bl o c ks as r a n d o m f a ct ors. Si g nifi c a nt v al u es ar e i n b ol d (P  < 0. 0 5) 
a n d m e a ni n gf ul c o ntr asts ar e u n d erli n e d.  

Ec
os

ys
te

m 
a
p
pr

oa
c
h

 

C o nt r ast  
2 0 1 3  2 0 1 8  

1 F  2 F  C  Li  N u  1 F  2 F  C  Li  N u  

B
S

 

20
13

 

1 F    
0. 9 6

5  
0. 6 7

7  
0. 2 4

3  
0. 5 8

2  
0. 1 6

5  
0. 0 0

2  
0. 3 1

4  
0. 5 3

7  
0. 7 1

4  

2 F  
0. 9 5

5  
  

0. 6 0
0  

0. 2 2
2  

0. 6 0
1  

0. 0 9
7  

0. 0 0
2  

0. 2 3
7  

0. 4 6
9  

0. 6 8
3  

C  
0. 6 8

9  
0. 6 0

5  
  

0. 3 5
9  

0. 2 6
3  

0. 2 1
7  

0. 0 0
1  

0. 4 3
5  

0. 7 8
1  

0. 9 2
3  

Li  
0. 2 3

9  
0. 1 9

5  
0. 3 3

5  
  

0. 0 8
9  

0. 9 0
7  

0. 1 1
8  

0. 7 1
8  

0. 4 8
6  

0. 4 9
1  

N
u  

0. 5 9
4  

0. 5 8
2  

0. 2 4
1  

0. 0 8
3  

  
0. 0 2

0  
0. 0 0

2  
0. 0 7

5  
0. 1 8

0  
0. 3 9

9  

20
18

 

1 F  
0. 1 5

0  
0. 0 9

1  
0. 2 1

7  
0. 8 9

5  
0. 0 1

2  
  

0. 0 1
1  

0. 7 2
8  

0. 3 8
7  

0. 4 6
3  

2 F  
0. 0 0

2  
0. 0 0

0  
0. 0 0

1  
0. 1 1

3  
0. 0 0

0  
0. 0 1

2  
  

0. 0 1
1  

0. 0 0
3  

0. 0 1
0  

C  
0. 3 0

1  
0. 2 2

9  
0. 4 4

4  
0. 7 1

3  
0. 0 6

7  
0. 7 3

0  
0. 0 1

3  
  

0. 6 3
8  

0. 6 5
8  

Li  
0. 5 2

3  
0. 4 3

8  
0. 7 6

8  
0. 4 6

2  
0. 1 5

8  
0. 3 7

9  
0. 0 0

3  
0. 6 4

1  
  

0. 9 1
0  

N
u  

0. 7 0
2  

0. 6 5
2  

0. 9 2
3  

0. 4 8
7  

0. 4 0
2  

0. 4 6
2  

0. 0 2
3  

0. 6 4
8  

0. 9 1
1  

  

T
A

 

20
13

 

1 F    
0. 7 8

2  
0. 7 3

9  
0. 7 7

0  
0. 4 3

5  
0. 8 8

8  
0. 7 2

4  
0. 9 0

0  
0. 3 7

8  
0. 7 9

3  

2 F  
0. 7 7

7  
  

0. 9 6
3  

0. 5 2
3  

0. 2 3
0  

0. 9 1
4  

0. 4 7
9  

0. 8 4
7  

0. 1 9
8  

0. 5 5
7  

C  
0. 7 5

1  
0. 9 5

7  
  

0. 5 0
6  

0. 2 6
2  

0. 8 6
2  

0. 4 8
4  

0. 8 3
2  

0. 2 1
6  

0. 5 4
0  

Li  
0. 7 8

3  
0. 5 1

7  
0. 5 0

7  
  

0. 5 7
5  

0. 6 9
4  

0. 9 4
4  

0. 6 1
7  

0. 4 7
6  

0. 9 9
7  
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T a bl e 1 . 4: c o nti n u e d 

N
u  

0. 4 4
9  

0. 2 5
2  

0. 2 5
5  

0. 5 6
7  

  
0. 3 5

3  
0. 5 9

2  
0. 2 9

9  
0. 8 7

8  
0. 6 2

4  
20

18
 

1 F  
0. 8 9

0  
0. 9 0

4  
0. 8 7

2  
0. 6 7

4  
0. 3 7

9  
  

0. 6 1
8  

0. 9 8
3  

0. 3 0
7  

0. 6 8
9  

2 F  
0. 7 4

4  
0. 4 8

3  
0. 4 7

6  
0. 9 5

0  
0. 6 1

0  
0. 6 3

9  
  

0. 5 7
3  

0. 5 0
0  

0. 9 7
1  

C  
0. 8 9

0  
0. 8 5

8  
0. 8 2

3  
0. 6 2

1  
0. 3 0

6  
0. 9 8

2  
0. 5 8

2  
  

0. 2 3
3  

0. 6 4
5  

Li  
0. 3 7

5  
0. 2 0

0  
0. 2 0

5  
0. 4 7

1  
0. 8 8

4  
0. 3 1

6  
0. 5 1

1  
0. 2 4

5  
  

0. 5 1
7  

N
u  

0. 7 9
8  

0. 5 6
6  

0. 5 5
2  

0. 9 9
4  

0. 6 1
2  

0. 6 9
8  

0. 9 6
2  

0. 6 6
3  

0. 5 2
1  

  

Co
m

m
u
ni

ty
 a

p
pr

oa
c
h

 

C o nt r ast  
2 0 1 3  2 0 1 8          

C  Ti  T o  C  Ti  T o          

B
S

 

20
13

 

C    
0. 0 9

6  
0. 0 2

8  
0. 4 4

6  
0. 7 4

2  
0. 0 0

5  
        

Ti  
0. 0 8

6  
  

0. 0 0
1  

0. 0 4
0  

0. 3 2
4  

0. 0 0
1  

        

T o  
0. 0 1

6  
0. 0 0

0  
  

0. 2 2
2  

0. 0 4
4  

0. 0 9
4  

        

20
18

 

C  
0. 4 6

8  
0. 0 2

8  
0. 2 0

1  
  

0. 3 5
2  

0. 0 3
9  

        

Ti  
0. 7 6

6  
0. 2 9

8  
0. 0 2

9  
0. 3 7

1  
  

0. 0 1
1  

        

T o  
0. 0 0

2  
0. 0 0

0  
0. 0 9

2  
0. 0 4

5  
0. 0 0

6  
          

T
A

 

20
13

 

C    
0. 4 3

0  
0. 0 0

3  
0. 8 1

2  
0. 8 6

8  
0. 7 9

6  
        

Ti  
0. 4 1

1  
  

0. 0 0
1  

0. 2 5
0  

0. 2 0
4  

0. 6 1
8  

        

T o  
0. 0 0

2  
0. 0 0

3  
  

0. 0 0
1  

0. 0 0
1  

0. 0 0
1  

        

20
18

 

C  
0. 8 2

2  
0. 2 3

6  
0. 0 0

1  
  

0. 9 3
1  

0. 6 2
0  

        

Ti  
0. 8 6

3  
0. 2 0

0  
0. 0 0

0  
0. 9 3

3  
  

0. 6 4
2  

        

T o  
0. 8 0

0  
0. 5 9

8  
0. 0 0

3  
0. 6 1

9  
0. 6 3

6  
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1. 6  Dis c ussi o n  

1. 6. 1  Diff er e nt tr e e -c a n o p y d o mi n a n c e, diff er e nt pl a nt u n d erst or y  

I n o ur st u d y, t w o a dj a c e nt st a n ds i n e a c h sit e w er e v er y si mil ar i n p er m a n e nt a bi oti c 

c o n diti o ns b ut f or m e d t w o alt er n ati v e st a bl e st at es d efi n e d b y tr e e-c a n o p y d o mi n a n c e, 

e a c h wit h a diff er e nt c o m p ositi o n of u n d erst or y v e g et ati o n. T h e c o m p ositi o n of t h e 

u n d erst or y v e g et ati o n w as cl e arl y ass o ci at e d wit h t h e tr e e -c a n o p y c o m p ositi o n, as 

s h o w n i n ot h er st u di es ( Qi a n et al. 2 0 0 3, B ar bi er et al. 2 0 0 8, C a v ar d et al. 2 0 1 1). 

U n d erst or y pl a nt α -di v er sit y ( S h a n n o n i n d e x) w as hi g h er i n tr e m bli n g as p e n c o m p ar e d 

t o bl a c k s pr u c e f or ests. T his hi g h di v ersit y m a y b e d u e t o e n vir o n m e nt al c o n diti o ns of 

tr e m bli n g as p e n st a n ds w h er e t h er e is m or e a v ail a bl e li g ht a cr oss t h e s e as o n ( M essi er 

et al. 1 9 9 8), gr e at er n utri e nt a v ail a bilit y , a n d hi g h er i n p ut s of m or e n utri e nt -ri c h e asil y 

d e c o m p os e d litt er t h a n  t h at f o u n d i n bl a c k s pr u c e st a n ds ( L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0, C a v ar d 

et al. 2 0 1 1). I n c o ntr ast, f or ests d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e n or m all y h a v e l o w n utri e nt 

a v ail a bilit y, l o w li g ht a v ail a bilit y, a n d a ci di c s oils t h at f a v o ur t h e est a blis h m e nt of 

f e at h er m oss es a n d eri c a c e o us pl a nts ( Qi a n et al. 2 0 0 3, F e nt o n et al. 2 0 0 5). H o w e v er, 

w hil e t h e h o m o g e n e o us u n d erst or y of bl a c k s pr u c e  f or ests w as d o mi n at e d b y f e at h er 

m oss es, br y o p h yt e s p e ci e s ri c h n ess w as hi g h er i n tr e m bli n g as p e n f or ests, w hi c h c o ul d 

b e d u e t o m or e mi cr o -h a bit at  di v ersit y  i n t h es e h et er o g e n e o us f or ests.  

1. 6. 2  E c os yst e m a p pr o a c h  

T h e eff e cts o n t h e u n d er st or y c o m m u niti es of  t h e e v al u at e d m e c h a nis m s ass o ci at e d 

wit h e a c h tr e e -c a n o p y d o mi n a n c e (li g ht a v ail a bilit y , n utri e nt st at us, a n d t y p e of litt er 

d e p ositi o n) w er e diff er e nt i n e a c h f or est t y p e c o m p ar e d t o t h eir c o ntr ols a n d c h a n g e d 

wit h ti m e, fr o m 2 0 1 3 t o 2 0 1 8. I n o ur i niti al h y p ot h esis, w e e x p e ct e d litt er  t y p e t o b e 

t h e d o mi n a nt f a ct or dri vi n g t h e c o m p ositi o n of u n d erst or y v e g et ati o n i n b ot h f or est 

t y p es. T his h y p ot h esis w as c o nfir m e d i n t h e bl a c k s pr u c e u n d erst or y as br o a dl e af litter 

c h a n g e d t h e u n d erst or y c o m p ositi o n m or e t h a n eit h er t h e N utri e nts  or Li g ht  tr e at m e nts. 

H o w e v er, i n t h e tr e m bli n g as p e n u n d erst or y, bl a c k s pr u c e litt er di d n ot aff e ct 
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u n d erst or y c o m p ositi o n, w hi c h w as als o tr u e f or all t h e ot h er  f a ct ors of t h e e c os yst e m 

a p pr o a c h.  

T h e n e g ati v e eff e ct of br o a dl e af litt er o n br y o p h yt e a b u n d a n c e  o bs er v e d i n bl a c k s pr u c e 

st a n ds w as i n li n e wit h pr e vi o us st u di es o n f e at h er m oss es, i n w hi c h br o a dl e af litt er 

aff e ct e d f e at h er -m oss bi o m ass, gr o wt h, s ur vi v al a n d r e pr o d u cti v e p ot e nti al ( St arts e v et 

al. 2 0 0 8 ; J e a n et al. 2 0 2 0). D e cr e as e d br y o p h yt e a b u n d a n c e o v er ti m e w as pr o b a bl y 

d u e t o t h e p h ysi c al eff e ct of br o a dl e af litt er b y s h a di n g or cr us hi n g of t h e m oss es (J e a n 

et al. 2 0 2 0), w h er e as t h e s h ort a n d n arr o w c o nif er o us n e e dl es all o w e d m oss es t o gr o w 

ar o u n d t h e m. Pr e vi o us st u di es h a v e s u g g est e d a n e g ati v e c h e mi c al eff e ct of br o a dl e af 

litt er o n m oss es d u e t o a c o m bi n e d eff e ct of all el o p at hi c c o m p o u n ds (i. e. p h e n ols), 

m or e s ol u bl e s u g ars a n d m or e nitr o g e n i n br o a dl e af litt er t h a n i n c o ni f er o u s n e e dl el e af 

litt er ( St arts e v et al. 2 0 0 8, L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0) t h at m a y n e g ati v el y aff e ct m oss es; 

h o w e v er, t h es e ki n d of c o m p o u n ds w er e n ot e v al u at e d i n o ur e x p eri m e nt al n utri e nt 

a d diti o ns.   

I n bl a c k s pr u c e f or ests, t h e a ci di c s oil c o n diti o ns i n d u c e d b y n e e dl el e af litt er 

d e c o m p ositi o n pr o d u c e d f a v or a bl e c o n diti o ns f or f e at h er m oss es a n d eri c a c e o us pl a nts, 

li miti n g t h e est a blis h m e nt of ot h er s p e ci es i n t h e u n d erst or y ( Qi a n et al. 2 0 0 3, F e nt o n 

et al. 2 0 0 5). T h e t hi c k l a y er of li v e a n d d e a d f e at h er m o ss es i n c o nif er o us f or ests 

m ai nt ai ns v er y l o w d e c o m p ositi o n r at es a n d e n h a n c es m oi st ur e r et e nti o n, r e d u ci n g 

bl a c k s pr u c e s e e dli n gs est a blis h m e nt a n d gr o wt h, a n d f a v or p al u difi c ati o n pr o c ess es i n 

t h e l o n g t er m ( T hiff a ult et al. 2 0 1 3). W e o bs er v e d t h at, o v er ti m e, br y o p h yt es a n d 

eri c a c e o us pl a nts w er e n e g ati v el y aff e ct e d b y b ot h t h e p h ysi c al eff e cts of br o a dl e af 

litt er a n d n utri e nts a d diti o ns. H o w e v er, n utri e nt a d diti o ns w er e t o o hi g h at t h e 

b e gi n ni n g of t h e e x p eri m e nt, a n d aft er r e d u ci n g t h e n utri e nt c o n c e nt r ati o n i n 2 0 1 5, 

br y o p h yt es r e c o v er e d o v er ti m e, c o ntr ar y t o t h e eri c a c e o us pl a nts.  
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W e w er e e x p e cti n g hi g h er a v ail a bl e li g ht l e v els i n tr e m bli n g as p e n st a n ds t h a n i n bl a c k 

s pr u c e st a n ds, b as e d o n pr e vi o us w or k at t h e s a m e sit es ( L é g ar é et al. 2 0 0 1). H o w e v er , 

n at ur al li g ht  i n p ut s i n bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests w er e si mil ar w h e n 

m e as ur e d i n 2 0 1 8, p ossi bl y b e c a us e t h e st a n ds w er e o p e ni n g u p as ti m e p ass e d d u e t o 

i n di vi d u al tr e e d e at h. E v e n t h o u g h t h e Li g ht  tr e at m e nts di d n ot si m ul at e t h e c o n diti o ns 

of t h e alt er n at e f or est t y p e, t h e c h a n g es i n li g ht c o n diti o ns o bt ai n e d still aff e ct e d pl a nt 

u n d erst or y c o m m u niti es. T h e Li g ht  a v ail a bilit y tr e at m e nts i n tr e m bli n g as p e n f or ests 

w er e a b o ut 2. 3 ti m es d ar k er t h a n n at ur al c o n diti o ns, tr a ns mitti n g a n a v er a g e o f 4 0 % of 

t h e a m bi e nt li g ht. T his r e d u cti o n l e d t o sli g ht c h a n g es i n u n d erst or y di v ersit y a n d 

c o m m u nit y c o m p ositi o n o v er ti m e, all o wi n g s h a d e -t ol er a nt s p e ci es s u c h as br y o p h yt es 

a n d h er bs t h at w er e alr e a d y pr es e nt i n t h e st a n d t o e x p a n d i n t h os e pl ot s, w hil e 

pt eri d o p h yt es a n d s hr u bs a b u n d a n c e d e cr e as e d. I n c o ntr ast, Li g ht  a v ail a bilit y 

tr e at m e nts i n bl a c k s pr u c e f or ests w er e pl a c e d i n m or e o p e n ar e as, wit h a b o ut 1. 4 ti m es 

m or e li g ht t h a n a m bi e nt c o n diti o ns, b ut t h e di v ersit y a n d c o m p ositi o n of u n d erst or y 

v e g et ati o n  r e m ai n e d m or e si mil ar t o t h os e of t h e bl a c k s pr u c e c o ntr ol pl ots.  

1. 6. 3  C o m m u nit y a p pr o a c h  

W e e v al u at e d t h e r esist a n c e of u n d erst or y s p e ci e s tr a ns pl a nt e d t o a n e w tr e e -c a n o p y 

d o mi n a n c e a n d t h e r esili e n c e of t h e h ost f or est u n d erst or y t o t h e  s m all -s c al e 

dist ur b a n c e of t h e tr a ns pl a nt ati o n, b y a n al y zi n g c h a n g es i n u n d erst or y c o m p ositi o n. 

O ur s e c o n d h y p ot h esis w as t h at tr a ns pl a nt e d u n d erst or y pl a nt c o m p ositi o n w o ul d 

c h a n g e o v er ti m e t o w ar d s t h e v e g et ati o n of t h e h ost st a n d. I n bl a c k s pr u c e f or es ts w e 

r ej e ct e d t hi s h y p ot h esis b e c a us e t h e tr a ns pl a nt e d u n d erst or y v e g et ati o n fr o m tr e m bli n g 

as p e n st a n ds di d n ot c h a n g e i n di v ersit y a n d c o m m u nit y c o m p ositi o n t o w ar ds t h e 

v e g et ati o n of t h e h ost st a n d, b ut i nst e a d, it r esist e d a n d s h o w e d littl e c h a n g e aft e r fi v e 

y e ars. I n c o ntr ast, t h e h y p ot h esis w as a c c e pt e d i n tr e m bli n g as p e n st a n ds, b e c a us e t h e 

di v ersit y a n d c o m p ositi o n of u n d erst or y v e g et ati o n tr a ns pl a nt e d fr o m bl a c k s pr u c e 

st a n ds c h a n g e d t o r es e m bl e t h e v e g et ati o n of t h e h ost tr e m bli n g as p e n st a n d, i n d i c ati n g 
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t h at tr a ns pl a nts fr o m bl a c k s pr u c e w er e n ot r e sist a nt o v er ti m e. T h e c h a n g es i n 

tr a ns pl a nt e d m oss es a n d eri c a c e o us pl a nts fr o m bl a c k s pr u c e t o tr e m bli n g a s p e n f or ests 

c o ul d b e li n k e d t o t h e br o a dl e af litt er i n p ut s t h at n e g ati v el y aff e ct m oss es, as o bs er v e d 

i n o ur st u d y a n d i n pr e vi o us e x p eri m e nts ( St arts e v et al. 2 0 0 8; J e a n et al. 2 0 2 0). 

T h e c o ntr asti n g r es ult s of t h e c o m m u nit y a p pr o a c h i n e a c h f or est t y p e d e p e n d e d o n 

b ot h f or est r esili e n c e t o a dist ur b a n c e (tr a ns pl a nt ati o n of “f or ei g n ” pl a nts), as w ell as 

t h e i ntri nsi c r esist a n c e of s p e ci es t o est a blis h i n a n e w h a bit at. O n t h e o n e h a n d, bl a c k 

s pr u c e f or ests w er e n ot r esili e nt e n o u g h t o a bs or b t h e dist ur b a n c e pr o d u c e d b y 

tr a ns pl a nt e d pl a nts a n d its u n d erst or y pl a nts tr a n s pl a nt e d t o tr e m bli n g as p e n for ests 

w er e n ot r esist a nt e n o u g h t o a d a pt a n d m ai nt ai n t h eir a b u n d a n c e o v er ti m e. O n t h e 

ot h er h a n d, tr e m bli n g as p e n f or ests w er e r esili e nt t o a dist ur b a n c e pr o d u c e d b y t h e 

tr a ns pl a nt e d pl a nts, b e c a us e l o c al pl a nts c ol o ni z e d tr a ns pl a nts fr o m bl a c k s pr u c e ov er 

ti m e, a n d t h eir u n d erst or y v e g et ati o n tr a ns pl a nt e d t o t h e c o nif er o us f or ests w as 

r esist a nt o v er ti m e. Bl a c k s pr u c e f or est u n d erst ori e s h a v e a t hi c k a n d a ci d or g a ni c l a y er 

us u all y d o mi n at e d b y f e at h er m oss es ( Ptili u m crist a -c astr e nsis a n d  Pl e ur ozi u m 

s c h r e b eri ), G ali u m trifl or u m  a n d R h o d o d e n dr o n gr o e nl a n di c u m t h at li mit u n d erst or y 

v as c ul ar pl a nt di v ersit y. H o w e v er, t h e r esist a nt tr a ns pl a nt e d pl a nts fr o m tr e m bli n g 

as p e n t o bl a c k s pr u c e f or ests i n cl u d e d s e v er al s m all h er bs, s u c h as O x ali s m o nt a n a , 

Cli nt o ni a  b or e ali s a n d  Ar ali a n u di c a ulis , a n d s o m e s hr u bs, s u c h as R u b u s p u b es c e ns 

a n d  Vi b ur n u m e d ul e , t h at n or m all y c ol o ni z e n utri e nt-ri c h e n vir o n m e nts ( Bl o ui n a n d 

B er g er 2 0 0 2). Si n c e t h e st u d y sit es w er e a b o ut 1 0 0 y e ars aft er fir e, t h e bl a c k s pr u c e 

c a n o p y w as r el ati v el y o p e n, wit h li g ht i n p ut s  e q ui v al e nt t o t h os e of tr e m bli n g as p e n 

f or ests, w hi c h m a y h a v e all o w e d t h e tr a ns pl a nt e d v as c ul ar pl a nts t o t hri v e, c o ntr ar y t o 

y o u n g er c a n o p y -cl os e d st a n ds. F urt h er m or e, t h e u n d erl yi n g s oil p h ysi o c h e mi str y c o ul d 

h a v e b e e n e n ri c h e d b y t h e pr es e n c e of a m or e di v ers e u n d erst or y c o m p ositi o n i n 

tr a ns pl a nt ati o ns pl ot s fr o m tr e m bli n g as p e n f or est s b ut t h er e w as n o m aj or c h a n g e i n 

t h e mi n er al s oil n utri e nt a v ail a bilit y b et w e e n tr e at m e nts wit hi n t h e s a m e f or est t y p e.  
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1. 6. 4  Eff e cts of tr e at m e nts i n e a c h f or est t y p e  

B as e d o n t h e e x p eri m e nt al a p pr o a c h es pr o p os e d b y B eis n er et al. ( 2 0 0 3), w e pr es e nt 

t h e eff e cts of s hifts b et w e e n t w o alt er n ati v e st a bl e st at es o n pl a nt u n d erst or y 

c o m m u niti es ( Fi g ur e 1 .8 ). C h a n g es i n t h e e n vir o n m e nt al c o n diti o ns (Fi g ur e 1 .8 -C, 

e c os yst e m a p pr o a c h) of li g ht  a v ail a bilit y , n utri e nt s t at us a n d litt er t y p e i n e a c h f or est 

t y p e i nt e n d e d t o si m ul at e t h e c o n diti o ns of t h e alt er n ati v e st at e. W e o bs er v e d t h at 

u n d erst or y c o m m u niti es i n tr e m bli n g as p e n f or ests w er e r esist a nt t o c h a n g es i n t h e 

e v al u at e d c a n o p y -r el at e d f a ct ors. I n c o ntr ast, u n d erst or y v e g et ati o n i n bl a c k s pr u c e 

f or ests w as r esist a nt t o c h a n g es i n li g ht a v ail a bilit y  a n d n utri e nt  st at us, b ut pl a nt 

c o m p ositi o n c h a n g e d wit h br o a dl e af litt er a d diti o n.  

S hifts i n u n d erst or y c o m m u niti es ( Fi g ur e 1 .8 -D, c o m m u nit y a p pr o a c h) s h o w e d t h at 

tr e m bli n g as p e n u n d erst or y w as r esist a nt a n d s u c c essf ull y est a blis h e d i n t h e bl a c k 

s pr u c e f or est st a bl e st at e. I n c o ntr ast, u n d erst or y c o m m u niti es fr o m bl a c k s pr u c e f or ests 

w er e n ot r esist a nt i n t h e tr e m bli n g as p e n st a bl e st at e, si n c e o v er ti m e u n d erst or y 

c o m m u nit y str u ct ur e b e c a m e m or e si mil ar t o t h at of t h e h ost tr e m bli n g as p e n f or est. 

Li k e wis e, bl a c k s pr u c e f or ests w er e n ot r esili e nt i n r es p o ns e t o t h e dist ur b a n c e 

pr o d u c e d b y t h e tr a ns pl a nt e d v e g et ati o n fr o m tr e m bli n g as p e n st a n ds. T h e tr a ns pl a nt e d 

u n d erst or y s u c c essf ull y est a blis h e d a n d e v e n c ol o ni z e d o utsi d e t h e pl ots ( p ers o n al 

o bs er v ati o ns ). I n c o ntr ast, tr e m bli n g as p e n f or ests w er e r esili e nt u p o n c h a n g es i n t h eir 

s yst e m, b e c a us e t h e y w er e a bl e t o a bs or b t h e s m all dist ur b a n c e of t h e tr a ns pl a nt e d 

u n d erst or y v e g et ati o n a n d r et ur n o v er ti m e t o a si mil ar c o m m u nit y c o m p o siti o n as i n 

t h e c o ntr ol pl ot s. C o nsi d eri n g t h at for est r esili e n c e is r el at e d wit h a hi g h er bi o di v ersit y 

vi a t h e cr e ati o n of a r a n g e of h a bit ats a n d r es o ur c es at diff er e nt s c al es ( Oli v er et al. 

2 0 1 5), t h e h et er o g e n e o us a n d di v ers e tr e m bli n g as p e n f or est off er e d m or e n utri e nt -ri c h 

s oil s a n d v ari o us mi cr o c o n diti o ns t h a n t h e h o m o g e n o us a n d l ess di v ers e bl a c k s pr u c e 

f or ests. T h er ef or e, tr e m bli n g as p e n f or ests a n d it s u n d erst or y h a v e t h e c a p a cit y t o 

c o ntri b ut e t o t h e st a bilit y a n d r esili e n c e of t h e s yst e m t o a dist ur b a n c e i n b or e al f or ests.  
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Fi g ur e 1 .8  B all -i n-c u p di a gr a m t h at r e pr es e nt ( a) t w o alt er n ati v e st a bl e st at es t h at e xist 
at t h e s a m e ti m e i n a m atri x (i n bl u e), w hi c h ar e d efi n e d b y c a n o p y d o mi n a n c e of bl a c k 
s pr u c e ( B S, l eft si d e) a n d tr e m bli n g as p e n ( T A, ri g ht si d e). B all s r e pr es e nt u n d erst or y 
pl a nt c o m m u niti es a d a pt e d i n bl a c k s pr u c e ( d ar k gr e e n) or i n tr e m bli n g as p e n (li g ht 
gr e e n) st a bl e st at es. St a bl e st at es e xist i n t h e m atri x a n d attr a ct a p arti c ul ar b all 
( u n d erst or y pl a nt c o m m u niti es) t o it s r es p e ctiv e st a bl e st at e. ( b) W e a n al y z e d t w o 
p ossi bl e alt er n ati v es f or c h a n g es t h e s yst e m: ( b 1) t h e “ E c os yst e m a p pr o a c h ”, wit h 
c h a n g es i n p ar a m et ers of t h e m atri x, a n d ( b 2) t h e “ C o m m u nit y a p pr o a c h ”, wit h 
tr a ns pl a nt ati o ns of u n d er st or y v e g et ati o n e x c h a n g e d b et w e e n f or est t y p es (t h e m atri x 
is fi x e d). ( c) As r es ult s w e pr es e nt h o w u n d erst or y v e g et ati o n is aff e ct e d b y c h a n g es i n 
p ar a m et ers of t h e m atri x c orr es p o n di n g t o ( c 1) Li g ht, ( c 2) N utri e nt a n d ( c 3) a n d Litt er 
( Si n gl e-litt er a n d D o u bl e-litt er) c o n diti o ns; a n d ( b-2 ) s hifts i n c o m m u niti es wit h 
tr a ns pl a nt ati o ns e x c h a n g e d b et w e e n f or est t y p es ( " Tr a ns pl a nts-o ut ”). B ot h a p pr o a c h es 
w er e c o m p ar e d t o a c o ntr ol wit h t h e u n c h a n g e d i niti al c o n diti o ns a n d a c o ntr ol of t h e 
tr a ns pl a nt ati o n ( “ Tr a ns pl a nts-i n ”). I ns pir e d fr o m B eis n er et al. ( 2 0 0 3) . 

1. 6. 5  I m pli c ati o ns f or f or est m a n a g e m e nt 

F or est m a n a g e m e nt is fr e q u e ntl y f o c us e d o n tr e e s, b ut t h e u n d erst or y v e g et ati o n is a 

k e y f or est e c os yst e m dri v er t h at s h a p es f ut ur e o v erst or y b y filt eri n g s e e dli n g 

est a blis h m e nt, aff e cti n g b el o w gr o u n d pr o c ess es ( e. g . d e c o m p ositi o n a n d n utri e nt 

mi n er ali s ati o n) ( Nil ss o n a n d W ar dl e 2 0 0 5), a n d m ai nt ai ni n g t h e st a bilit y of t h e s yst e m. 
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T o m ai nt ai n t h e st a bilit y of t h e b or e al s yst e m, f or e st m a n a g e m e nt n e e ds t o c o nsi d er t h e 

k e y s o ur c es of e c ol o gi c al r esili e n c e, w hi c h i n cl u d es r es o ur c e s u p pl y, dist ur b a n c e 

r e gi m es a n d st o c h asti c e v e nts, e c os yst e m f e e d b a c ks, a n d s p e ci es a n d f u n cti o n al 

di v ersit y ( C h a pi n et al. 2 0 0 6; J o h nst o n e et al. 2 0 1 0 a ; Oli v er et al. 2 0 1 5). T h us, t h e 

m ai nt e n a n c e of s p e ci es di v ersit y, c o m m u nit y  str u ct ur e a n d ass o ci at e d e c ol o gi c al 

f u n cti o ns of c o nif er o us a n d br o a dl e af d e ci d u o us f or ests i n b ot h t h e o v erst or y a n d t h e 

u n d erst or y is o n e of t h e k e y as p e cts t o m ai nt ai n t h e e c os yst e m r esili e n c e f a c e t o gl o b al 

c h a n g es.  

O ur r es ult s i n di c at e t h at w hil e tr e m bli n g as p e n u n d erst or y w as b ot h r esist a nt a n d 

r esili e nt, bl a c k s pr u c e u n d erst or y w as n eit h er. B l a c k s pr u c e f or ests a r e a hi g hl y 

i m p ort a nt e c os yst e m t o c o ns er v e, b e c a us e it pr o vi d es n u m er o us e c os yst e m s er vi c es, 

s u c h as wil dlif e h a bit at ( Hi ns et al. 2 0 0 9), di v ers e br y o p h yt e c o m m u niti e s ( B er g er o n 

a n d F e nt o n 2 0 1 2, B ar b é et al. 2 0 2 0), c ar b o n s e q u estr ati o n i n s oil or g a ni c l a y ers, a n d 

ar e of hi g h i m p ort a n c e f or ti m b er pr o d u cti o n ( B alt z er et al. 2 0 2 1, M a c k et al. 2 0 2 1). 

C o ns e q u e ntl y, f or est m a n a g e m e nt pr a cti c es s h o ul d b e t ail or e d t o o bt ai n t h e d esir e d 

f or est c o m p ositi o n d e p e n di n g o n t h e m a n a g e m e nt o bj e cti v es. If, i n a gi v e n s e ct or, bl a c k 

s pr u c e f or ests ar e u n d er -r e pr es e nt e d or t h e m a n a g e m e nt g o al is t o m ai nt ai n or i n cr e as e 

t h eir ar e a, sil vi c ult ur al a cti o ns n e e d t o b e t a k e n t o e ns ur e t h e r e g e n er ati o n of d e ns e 

bl a c k s pr u c e st a n ds. I n c o ntr ast, b e c a us e of t h eir r esist a n c e a n d r esili e n c e a n d a bilit y 

t o i n v a d e bl a c k s pr u c e st a n ds, n o s p e cifi c a cti o ns n e e d t o b e t a k e n t o e n c o ur a g e t h e 

d e v el o p m e nt of tr e m bli n g as p e n st a n ds . Tr e m bli n g as p e n st a n ds o n t h e l a n ds c a p e c a n 

c o ntri b ut e t o l o c al a n d r e gi o n al bi o di v ersit y, s oil c ar b o n st or a g e ( G a ut hi er et al. 2 0 1 5, 

Oli v er et al. 2 0 1 5, M a c k et al. 2 0 2 1), a n d i n mi x e d st a n ds, c a n pr o m ot e st a n d 

pr o d u cti vit y ( L é g ar é et al. 2 0 0 5). M ai nt ai ni n g a b al a n c e b et w e e n bl a c k s pr u c e a n d 

tr e m bli n g as p e n o n t h e l a n ds c a p e c o ul d li k el y c o ntri b ut e t o t h e r esili e n c e of t h e b or e al 

s yst e m a n d pr es er v e t h eir e c os yst e m s er vi c es ( G a ut hi er et al. 2 0 1 5, Oli v er et al. 2 0 1 5).  
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1. 7  A c k n o wl e d g e m e nts  

T his pr oj e ct w as f u n d e d b y Mit a cs A c c el er ati o n pr o gr a m (I T 0 6 8 3 1 -Dr o b ys h e v) i n 

p art n ers hi p wit h  t h e w o o d i n d ustri es  N or b or d I n c. a n d W est Fr as er a n d it is a 

c o ntri b uti o n of t h e U Q A T -U Q A M C h air i n S u st ai n a bl e F or est M a n a g e m e nt. T his 

p r oj e ct w as als o f u n d e d b y t h e F R Q N T ( F o n ds d e r e c h er c h e d u Q u é b e c –  N at ur e et 

T e c h n ol o gi es) f or P h D ( B 2 X - F R Q: 0 0 0 0 2 8 5 0 3 9), 2 0 2 0 -2 0 2 1 pr o gr a m. W e als o t h a n k 

t h e F o n d ati o n d e l' U ni v ersit é d u Q u é b e c e n A biti bi -T é mis c a mi n g u e  ( F U Q A T) f or 

fi n a n ci n g a p art of this pr oj e ct. W e t h a n k t h e L a b or at or y of Br y ol o g y of t h e U Q A T f or 

t h eir s u p p ort i n fi el d w or k, s a m pl e pr o c essi n g a n d i n p ut s o n t h e m a n us cri pt. W e t h a n k 

St e v e n K e m b el’s L a b at U Q A M f or t h e s u p p ort o n st atisti c al a n al ysi s a n d l a b or at or y 

f a ciliti es i n pr o c essin g s oil s a m pl es. W e t h a n k D a ni ell e C h arr o n f or h er pr e ci o us 

c oll a b or ati o n o n t hi s pr oj e ct, b ei n g i n c h ar g e d of t hi s pr oj e ct at diff er e nt ti m es a n d wit h 

all t h e fi el d w or k l o gi sti cs. W e als o t h a n k J uli e Ar s e n a ult f or h er v al u a bl e s u p p ort f or 

fi el d a n d l a b orat or y w or k. W e t h a n k all fi el d assi st a nts t h at p arti ci p at e i n t hi s pr oj e ct 

a cr oss y e ars: R a p h a ël e Pi c h é, G a bri el R a ci n e, Fr a n cis B or d el e a u -M arti n, H él è n e Di o n -

P h é ni x, L o uis D u b ois, M éli s a n d e N a g ati, A n dr é a n e G ar a nt, C hl o é L a v ell e, A n ni e 

Cl a u d e B éli sl e, D a p h n e M eiss n er, T o d or Mi n c h e v, R o b ert o S e p ul v e d a a n d J effr e y 

O p o k u -N y a m e. W e t h a n k Dr. P hili p p e M ar c h a n d, Dr. K o br a M al e ki a n d Dr. Pi err e 

L e g e n dr e f or t h eir v al u a bl e s u p p ort i n t h e st atisti c al a n al ysi s of bi ol o gi c al d at a. W e 

t h a n k Dr. Ar m a n d S é g ui n a n d Dr. So ni a L é g ar é f or t h eir v al u a bl e a d vi c e at t h e 

b e gi n ni n g of t h e pr oj e ct. W e fi n all y t h a n k Dr. Ell e n M c D o n al d a n d J o h a n n es R o us k 

f or t h eir i nsi g hts i n r e vi e wi n g t hi s p a p er, as w ell as t h e a n o n y m o us j o ur n al r e vi e w ers. 

A ut h o r C o nt ri b uti o ns:  T h e fi el d a n d l a b or at or y w or k, t h e st atisti c al a n al ysis a n d t h e 

dr aft of t h e m a n us cri pt w as l e d b y J C R R wit h g ui d a n c e fr o m NJ F, Y B a n d S W K. 

F u n di n g w as h el d b y NJ F a n d Y B a n d l a b or at or y w or k m at eri als b y Y B a n d NJ F l a bs. 

J C R R, NJ F, Y B a n d S W K c o ntri b ut e d t o c o n c ei v e t h e i d e as a n d st u d y a p pr o a c h. E M 

c o ntri b ut e d wit h fi el d w or k a n d t h e pr oj e ct d uri n g his B a c h el ors’ d e gr e e i n 2 0 1 4 a n d 
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2 0 1 5. MJ m a d e v al u a bl e c o ntri b uti o ns t o t h e m a n us cri pt. All a ut h ors e dit e d t h e 

m a n us cri pt a n d g a v e fi n al a p pr o v al f or p u bli c at i o n.
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T R E E D O MI N A N C E S H A P E S S OI L A N D T R E E P H Y L L O S P H E R E 

MI C R O B I A L C O M M U NI T I E S I N C O NI F E R O U S A N D B R O A D L E A F 

D E CI D U O U S B O R E A L F O R E S T S  

 

L A D O MI N A N C E D E S A R B R E S F A Ç O N N E  L E S C O M M U N A U T É S 

MI C R O B I E N N E S D U S O L E T D E L A P H Y L L O S P H E R E D E S A R B R E S 

D A N S L E S F O R Ê T S D E C O NI F È R E S E T D E F E UI L L U S  B O R É A U X  

 

 

J u a nit a C. R o drí g u e z -R o drí g u e z 1 , Ni c ol e J. F e nt o n1 , Y v es B er g er o n1, 2 , a n d St e v e n W. 

K e m b el 2  

 

1  I nstit ut d e R e c h er c h e s ur l es F or êts (I R F), U ni v er sit é d u Q u é b e c e n A biti bi -

T é mi s c a mi n g u e ( U Q A T), R o u y n -N or a n d a, Q C J 9 X 5 E 4, C a n a d a. 2  D é p art e m e nt d es 

s ci e n c es bi ol o gi q u es, U ni v ersit é d u Q u é b e c à M o ntr é al ( U Q A M), M o ntr é al, Q C H 2 L 

2 C 4, C a n a d a. 3  U ni v ersit é  d e M o n ct o n, M o n ct o n, N B E 1 A 3 E 9, C a n a d a.  

 

T his arti cl e h as b e e n p u bli s h e d i n a pr e pri nt s er v er f or bi ol o g y  

R es e ar c h S q u ar e  ( D OI: htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 2 1 2 0 3/rs. 3.rs-2 2 3 8 2 6 0/ v 1)  

T his arti cl e h as  b e e n  s u b mitt e d t o t h e s ci e ntifi c  p e er -r e vi e w e d j o ur n al 

Pl a nt a n d  S oil  
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2. 1  A bstr a ct  

B or e al f or ests h a v e b e e n c h a n gi n g i n tr e e d o mi n a n c e fr o m c o nif er o us t o br o a dl e af 

d e ci d u o us f or ests, d u e t o n at ur al a n d a nt hr o p o g e ni c c a us es. T h es e c h a n g es i n tr e e 

d o mi n a n c e pr o d u c e s hifts i n litt er i n p ut s a n d pl a nt u n d erst or y c o m p ositi o n. T h e i m p a ct 

of c h a n g es i n c a n o p y -a ss o ci at e d f a ct ors o n b el o w gr o u n d mi cr o bi al c o m m u niti es 

r e m ai n p o orl y u n d erst o o d. T h e o bj e cti v e of t hi s st u d y w as t o b ett er u n d erst a n d h o w 

a bi oti c a n d bi oti c f a ct or s i n bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests s h a p e s oil 

mi cr o bi al c o m m u nit y str u ct ur e. First, w e a n al y z e d diff er e n c es i n mi cr o bi al 

c o m m u niti es b et w e e n mi cr o h a bit ats (tr e e p h yll os p h er e vs. s oil mi cr o bi o m e) a n d f or est 

t y p es ( bl a c k s pr u c e vs. tr e m bli n g as p e n). S e c o n d, w e a n al y z e d h o w s hifts i n f a ct ors 

r el at e d t o e a c h f or est t y p e (litt er d e p ositi o n a n d u n d erst or y v e g et ati o n) aff e ct e d s oil 

mi cr o bi al c o m m u nit y c o m p ositi o n. T h e i d e ntifi c ati o n of mi cr o bi al c o m m u niti es wit h 

hi g h t hr o u g h p ut s e q u e n ci n g r e v e al e d hi g h mi cr o h a bit at s p e cifi cit y of b a ct eri al 

c o m m u niti es i nt er a cti n g wit h f or est t y p e. S hifts i n litt er d e p ositi o n a n d u n d erst or y 

v e g et ati o n b et w e e n f or est t y p es di d n ot i nfl u e n c e mi cr o bi al c o m m u nit y c o m p ositi o n, 

b ut t h e l e g a c y eff e cts of e a c h f or est t y p e d efi n e d s oil b a ct eri al a n d f u n g al c o m m u niti es. 

F u n g al c o m m u nit y c o m p ositi o n w as m or e str o n gl y i nfl u e n c e d b y f or est t y p e c o m p ar e d 

wit h b a ct eri al c o m m u niti es, a n d b ot h w er e c orr el at e d wit h s e v er al s oil p h ysi c o c h e mi c al 

pr o p erti es t h at diff er e d a m o n g f or est t y p es. T his st u d y e x p a n ds o ur k n o wl e d g e of t h e 

mi cr o bi al  c o m p ositi o n of tr e e p h yll os p h er e a n d s oil mi cr o bi al c o m m u niti es i n bl a c k 

s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests a n d t h eir c orr el ati o n wit h a bi oti c a n d bi oti c f a ct ors 

i n e a c h f or est t y p e. O ur st u d y d e m o nstr at es t h e r esist a n c e of mi cr o or g a nis m s t o 

v ari ati o n i n c a n o p y -r el at e d f a ct ors a n d t h e i m p ort a n c e of l e g a c y eff e cts of f or est t y p e 

i n d efi ni n g s oil mi cr o bi al c o m m u nit y c o m p ositi o n. 

K e y w or ds: A b o v e gr o u n d -b el o w gr o u n d i nt er a cti o ns, tr e e d o mi n a n c e, tr e e 

p h yll os p h er e, s oil mi cr o bi o m e, Pi c e a m ari a n a  ( bl a c k s pr u c e), P o p ul us tr e m ul oi d es  
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( Tr e m bli n g as p e n), b or e al f or est, pl a nt e c ol o g y, c o nif er o us f or ests, br o a dl e a v e d 

d e ci d u o us f or ests, f u n gi, b a ct eri a, u n d erst or y v e g et ati o n.   
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2. 2  R és u m é  

L es f or êts b or é al es o nt c o n n u d es c h a n g e m e nts d a ns l a d o mi n a n c e d es ar br es, p ass a nt 

d es c o nif èr es a u x f or êts d e f e uill us à f e uill es c a d u q u es, e n r ais o n d e c a us es n at ur ell es 

et a nt hr o pi q u es. C es c h a n g e m e nts d a ns l a d o mi n a n c e d es ar br es e ntr aî n e nt d es 

m o difi c ati o ns d es a p p orts d e liti èr e et d e l a c o m p ositi o n d u s o us -b ois v é g ét al. L'i m p a ct 

d es c h a n g e m e nts d es f a ct e urs ass o ci és à l a c a n o p é e s ur l es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es 

s o ut err ai n es r est e m al c o m pris. L' o bj e ctif d e c ett e ét u d e ét ait d e mi e u x c o m pr e n dr e 

c o m m e nt l es f a ct e urs a bi oti q u es et bi oti q u es d a ns l es f or êts d' é pi n ett es n oir es et d e 

p e u pli e rs f a u x-tr e m bl es f a ç o n n e nt l a str u ct ur e d es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es d u s ol. 

T o ut d' a b or d, n o us a v o ns a n al ys é l es diff ér e n c es d a ns l es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es 

e ntr e l es mi cr o h a bit ats ( p h yll os p h er e d es ar br es vs. mi cr o bi o m e d u s ol) et l es t y p es d e 

f or êts (é pi n ett e n oir e vs. p e u pli er f a u x -tr e m bl e). E ns uit e, n o us a v o ns a n al ys é c o m m e nt 

l es v ari ati o ns d es f a ct e ur s li és à c h a q u e t y p e d e f or êt ( d é p ôt d e liti èr e et v é g ét ati o n d e 

s o us -b ois) aff e ct ai e nt l a c o m p ositi o n d es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es d u s ol. 

L'i d e ntifi c ati o n d es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es p ar s é q u e n ç a g e à h a ut d é bit a r é v él é 

u n e gr a n d e s p é cifi cit é d e s mi cr o h a bit ats d es c o m m u n a ut és b a ct éri e n n es e n i nt er a cti o n 

a v e c l e t y p e d e f or êt. L es c h a n g e m e nts d e d é p ôt d e liti èr e et d e v é g ét ati o n d e s o us -b ois 

e ntr e l es t y p es d e f or êts n' o nt p as i nfl u e n c é l a c o m p ositi o n d es c o m m u n a ut és 

mi cr o bi e n n es, m ais l es eff ets h érit és d e c h a q u e t y p e d e f or êt o nt d éfi ni l es 

c o m m u n a ut és b a ct éri e n n es et f o n gi q u es d u s ol. L a c o m p ositi o n d es c o m m u n a ut és 

f o n gi q u es a ét é pl us f ort e m e nt i nflu e n c é e p ar l e t y p e d e f or êt q u e l es c o m m u n a ut és 

b a ct éri e n n es, et l es d e u x ét ai e nt c orr él é es à pl usi e urs pr o pri ét és p h ysi c o -c hi mi q u es d u 

s ol q ui diff ér ai e nt e ntr e l es t y p es d e f or êt. C ett e ét u d e él ar git n os c o n n aiss a n c es s ur l a 

c o m p ositi o n mi cr o bi e n n e d e l a  p h yll os p h èr e d es ar br es et d es c o m m u n a ut és 

mi cr o bi e n n es d u s ol d a n s l es f or êts d' é pi n ett es n oir es et d e p e u pli ers f a u x -tr e m bl es et 

s ur l e ur c orr él ati o n a v e c l es f a ct e urs a bi oti q u es et bi oti q u es d e c h a q u e t y p e d e f or êt. 

N otr e ét u d e d é m o ntr e l a r ésist a n c e d es mi cr o or g a nis m es à l a v ari ati o n d es f a ct e urs li és 
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à l a c a n o p é e et l'i m p ort a n c e d es eff ets h érit és d u t y p e d e f or êt d a ns l a d éfi niti o n d e l a 

c o m p ositi o n d es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es d u s ol.  

M ots cl és  : I nt er a cti o n s a u -d ess us d u s ol et s o us -s ol, d o mi n a n c e d es ar br es, 

p h yll os p h èr e d es ar br es, mi cr o bi o m e d u s ol, Pi c e a m ari a n a  ( é pi n ett e n oir e), P o p ul us 

tr e m ul oi d es ( p e u pli er f a u x-tr e m bl e), f or êt b or é al e, é c ol o gi e v é g ét al e, f or êts d e 

c o nif èr es, f or êts f e uill us, c h a m pi g n o ns, b a ct éri es, v é g ét ati o n d e s o us -b ois.   
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2. 3  Intr o d u cti o n  

A b o v e gr o u n d -b el o w gr o u n d i nt er a cti o ns a n d t h eir f e e d b a c k l o o ps s h a p e c o m m u nit y 

c o m p ositi o n a n d e c ol o gi c al f u n cti o ns i n f or est e c os yst e ms ( A u g ust o et al. 2 0 1 5; K ar d ol 

et al. 2 0 1 8; Nilss o n a n d W ar dl e 2 0 0 5). S e v er al st u di es h a v e d e m o nstr at e d t h at t r e e 

c o m p ositi o n d efi n es l o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns ( A u g ust o et al. 2 0 1 5; C a v ar d et al. 

2 0 1 1), u n d erst or y pl a nt c o m m u niti es ( B ar bi er et al. 2 0 0 8; B art els a n d C h e n 2 0 1 3; Qi a n 

et al. 2 0 0 3), mi cr o bi al c o m m u niti es i n litt er ( Pr es c ott a n d Gr a yst o n 2 0 1 3; Ur b a n o v á et 

al. 2 0 1 5) a n d s oil mi cr o bi o m e c o m p ositi o n wit hi n f or ests ( G h ots a M e k o nt c h o u et al. 

2 0 2 2; H a n n a m et al. 2 0 0 6; Ur b a n o v á et al. 2 0 1 5). T h e s oil mi cr o bi o m e a n d pl a nt 

u n d erst or y c o m m u niti es b ot h aff e ct tr e e s e e dli n g r e g e n er ati o n, d e c o m p ositi o n, a n d 

n utr i e nt c y cli n g, b ut i n t ur n, t h eir c o m m u nit y c o m p ositi o n is s h a p e d b y diff er e nt f a ct ors 

r el at e d t o tr e e d o mi n a n c e, s u c h as diff er e nt ki n ds of litt er d e p ositi o n, as w ell as c h a n g es 

i n l o c al a bi oti c c o n diti o ns, s u c h as li g ht, t e m p er at ur e, a n d s oil m oi st ur e a n d  n utri e nt 

c o m p ositi o n ( L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0; Nil ss o n a n d W ar dl e 2 0 0 5; S er c u et al. 2 0 1 7).  

Litt er d e p ositi o n is o n e of t h e m ost i m p ort a nt f a ct ors i nfl u e n ci n g t h e s oil mi cr o bi al 

c o m m u nit y, as it c h a n g es s oil n utri e nt i n p ut s a n d d y n a mi cs i n t h e u n d erst or y ( C h e n et 

al. 2 0 1 7; L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0). O n e e x a m pl e is t h e diff er e n c e b et w e e n c o nif er o us 

n e e dl el e af v ers us br o a dl e af d e ci d u o us tr e e litt er t h at h as diff er e nt c h e mi c al 

c o m p ositi o ns a n d d e c o m p ositi o n r at es ( L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0; Pr es c ott et al. 2 0 0 0). F or 

e x a m pl e, as p e n litt er c o nt ai ns m or e N, P, K, C a a n d M g a n d d e c o m p os es f ast er t h a n 

s pr u c e n e e dl el e af litt er ( L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0; Pr es c ott et al. 2 0 0 0). A diff er e nt s oil 

mi cr o bi al c o m m u nit y str u ct ur e a n d a hi g h er mi cr o bi al bi o m ass a n d c o m m u nit y 

c o m p ositi o n i n as p e n s oil s c o m p ar e d t o s pr u c e s oil s h as b e e n ass o ci at e d t o diff er e n c es 

i n litt er q u alit y, pl a nt u n d erst or y c o m p ositi o n a n d f or est fl o or p h ysi c o c h e mi c al 

pr o p erti es ( H a n n a m et al. 2 0 0 6; L a m ar c h e et al. 2 0 0 4; N a g ati et al. 2 0 1 8; Pr es c ott a n d 

Gr a yst o n 2 0 1 3). Als o, p h yl o g e n eti c all y diff er e nt tr e es h a v e disti n ct ass o ci at e d 

p h yll os p h er e mi cr o bi o m e s (i. e., mi cr o or g a nis m s li vi n g o n l e a v es) ( K e m b el et al. 2 0 1 4; 
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L af or est -L a p oi nt e et al. 2 0 1 6), w hi c h c a n aff e ct b el o w gr o u n d n utri e nt d y n a mi cs 

t hr o u g h litt er i n p ut s. Alt h o u g h t h er e h a v e b e e n st u di es c o m p ari n g litt er mi cr o bi al a n d 

s oil mi cr o bi al c o m m u nit y c o m p ositi o n ( H a n n a m et al. 2 0 0 7; Pr es c ott a n d Gr a yst o n 

2 0 1 3; Ur b a n o v á et al. 2 0 1 5), w e h a v e l ess i nf or m ati o n o n t h e p ossi bl e i nfl u e n c e of 

mi cr o bi al c o m m u niti es fr o m t h e p h yll os p h er e of d o mi n a nt tr e es t o t h e s oil mi cr o bi o m e, 

or h o w c a n o p y -r el at e d f a ct ors aff e ct s oil mi cr o bi al c o m m u nit y str u ct ur e, p arti c ul arl y 

i n c o nif er o us a n d br o a dl e af d e ci d u o us f or ests.  

T h e b or e al f or est h as b e e n c h a n gi n g i n tr e e d o mi n a n c e fr o m c o nif er o us t o br o a dl e af 

d e ci d u o us f or ests d u e t o n at ur al a n d a nt hr o p o g e ni c dist ur b a n c es ( B alt z er et al. 2 0 2 1; 

L a q u err e et al. 2 0 0 9; M ar c h ais et al. 2 0 2 0). T h e s e c h a n g es i n t ur n aff e ct u n d erst or y 

c o m p ositi o n a n d d y n a mi cs ( B ar bi er et al. 2 0 0 8). I n t h e n at ur al b or e al f or est s of e ast er n 

C a n a d a, t h e d o mi n a nt bl a c k s pr u c e f or ests ( Pi c e a m ari a n a  ( Mill er) Britt o n, St er ns & 

P o g g e n b ur g h) h a v e a h o m o g e n e o us u n d erst or y wit h a r el ati v el y t hi c k or g a ni c l a y er 

d o mi n at e d b y f e at h er m oss es a n d eri c a c e o us pl a nts ( L é g ar é et al. 2 0 0 1; Nilss o n a n d 

W ar dl e 2 0 0 5). T h es e f or ests ar e c h ar a ct eri z e d b y a ci d a n d n utri e nt -p o or s oil s wit h 

c o nif er o us l e af litt er i n p uts t h at ar e diffi c ult t o d e c o m p os e ( L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0), 

w hi c h aff e cts t h e s oil mi cr o bi al c o m m u nit y c o m p ositi o n ( L a m ar c h e et al.  2 0 0 4). I n 

c o ntr ast, t h e i n cr e asi n gl y a b u n d a nt tr e m bli n g a s p e n f or ests ( P o p ul us t r e m ul oi d es  

Mi c h x.) h a v e n utri e nt -ri c h litt er i n p ut s t h at pr o m ot e n utri e nt c y cli n g a n d 

d e c o m p ositi o n ( C a v ar d et al. 2 0 1 1; L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0), w hi c h l e a ds t o a hi g h er 

a b u n d a n c e of mi cr o bi al c o m m u niti es t h a n i n c o nif er o us f or ests ( H a n n a m et al. 2 0 0 6). 

T h es e d e ci d u o us f or ests h a v e a h et er o g e n e o us u n d erst or y c o m p os e d b y a hi g h di v ersit y 

of s hr u bs, h er bs a n d br y o p h yt e s p e ci es ( C a v ar d et al. 2 0 1 1; L a g a ni èr e et al. 2 0 1 1; Qi a n 

et al . 2 0 0 3). H e n c e, t h es e i n cr e asi n g c h a n g es i n t h e b or e al tr e e d o mi n a n c e ar e li k el y t o 

h a v e a str o n g eff e ct o n u n d erst or y d y n a mi cs, w hi c h is ess e nti al t o b ett er u n d erst a n d i n 

f or est m a n a g e m e nt. 
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Litt er d e p ositi o n a n d u n d erst or y pl a nts m ai n f a ct or s ass o ci at e d w it h tr e e d o mi n a n c e of 

c o nif er o us a n d br o a dl e af d e ci d u o us tr e es t h at s h a p e t h e u n d erst or y c o m p ositi o n 

( R o drí g u e z-R o drí g u e z et al. 2 0 2 2 a , b). W e a n al y z e d f a ct ors s h a pi n g t h e s oil mi cr o bi al 

c o m m u nit y str u ct ur e i n c o nif er o us a n d br o a dl e af d e ci d u o us f or ests. Fir st, w e a n al ys e d 

diff er e n c es i n b a ct eri al c o m m u niti es b et w e e n mi cr o h a bit ats (s oil mi cr o bi o m e vs. tr e e 

p h yll os p h er e) a n d f or est t y p es ( bl a c k s pr u c e vs. tr e m bli n g as p e n f or ests). W e 

h y p ot h esi z e d t h at mi cr o bi al c o m m u niti es will b e diff er e nt b et w e e n f or est t y p e s, b ut 

wit hi n f or est t y p es, b a ct eri a will c o -o c c ur b et w e e n b ot h mi cr o h a bit ats, b e c a us e w e 

e x p e ct a s h ari n g of b a ct eri al c o m m u niti es fr o m tr e e p h yll os p h er e t o s oil mi cr o bi o m e 

t hr o u g h litt er f all. S e c o n dl y, w e a n al y z e d if b a ct eri al a n d f u n g al c o m m u niti es w ere 

aff e ct e d b y c h a n g es i n f a ct ors ass o ci at e d wit h tr e e d o mi n a n c e, i n cl u di n g s hifts i n litt er 

d e p ositi o n a n d u n d erst or y tr a ns pl a nt ati o ns b et w e e n f or est t y p es, a n d c orr el at e d t h e m 

wit h a bi oti c a n d bi oti c f a ct ors. O n t h e o n e h a n d, s hifts i n litt er d e p ositi o n c o nsist e d i n 

a d di n g n e e dl e l e a v es i n tr e m bli n g as p e n f or ests a n d br o a d l e a v es i n bl a c ks s pr u c e 

f or ests. O n t h e ot h er h a n d, w e tr a ns pl a nt e d c o m pl et e pl ot s of u n d erst or y v e g et ati o n 

fr o m bl a c k s pr u c e t o tr e m bli n g as p e n f or ests, a n d vi c e-v ers a a n d a n al y z e d t h ei r 

mi cr o bi al c o m p ositi o n aft er 5 y e ars. W e h y p ot h esi z e d t h at f a ct ors ass o ci at e d wit h tr e e 

d o mi n a n c e will pr o d u c e a mi cr o bi al c o m m u nit y c o m p ositi o n diff er e nt t h a n t h e n at ur al 

c o n diti o ns ( c o ntr ol) b ut m or e si mil ar t o t h e o p p osit e f or est t y p e, a n d will b e c orr el at e d 

wit h a bi oti c a n d bi oti c f a ct ors i n e a c h f or est t y p e.  

2. 4  M et h o ds  

2. 4. 1  St u d y ar e a a n d e x p eri m e nt al d esi g n  

T h e st u d y ar e a c orr es p o n ds t o t h e s pr u c e -m oss f or est d o m ai n of t h e Cl a y B elt i n 

w est er n Q u e b e c ( Sit e A: 4 9 ° 1 1' 4 6'' N - 7 8 ° 5 0' 3 3'' W; Sit e B: 4 9 ° 0 9' 2 0'' N - 7 8 ° 4 7' 5 6'' W 

a n d Sit e C: 4 9 ° 0 9' 3 9'' N - 7 8 ° 4 7' 5 5'' W), l o c at e d i n t h e B or e al S hi el d of C a n a d a. T hr e e 

si mil ar sit es ( Fi g ur e 2 .1 ), a p pr o xi m ati v el y b et w e e n 0. 3 a n d 2. 3 k m a p art, w er e s el e ct e d 

wit h a dj a c e nt st a n ds of ar o u n d d o m i n a nt c o m p ositi o ns of bl a c k s pr u c e ( ≥ 7 5 of Pi c e a 
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m ari a n a c a n o p y c o v er) a n d tr e m bli n g as p e n ( ≥ 7 5 % of P o p ul us tr e m ul oi d es c a n o p y 

c o v er) f or ests. E a c h st a n d w as a p pr o xi m ati v el y 1 h a i n si z e. T h es e sit es ar e n at ur al 

f or ests t h at ori gi n at e d fr o m t h e s a m e wil dfir e c a. 1 9 1 6 ( B er g er o n et al. 2 0 0 4; L é g ar é et 

al. 2 0 0 5) a n d h a v e c o m p ar a bl e a bi oti c c o n diti o ns, s u c h as s urf a c e d e p osit, sl o p e, 

dr ai n a g e, s oil t y p e a n d t o p o gr a p h y, r e g ar dl ess of t h eir c a n o p y c o m p ositi o n, as h as b e e n 

d es cri b e d i n pr e vi o us st u di es ( C a v ar d e t al. 2 0 1 1; L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0; L é g ar é et al. 

2 0 0 5). T h es e s u b h y gri c s oil s ar e c o m p os e d of a fi n e -t e xt ur e d p ar e nt m at eri al 

d o mi n at e d b y cl a y ( m or e t h a n 5 0 %) ( C a v ar d et al. 2 0 1 1).  

F or a c o m pl et e r a n d o m bl o c k d esi g n, si x bl o c ks w er e pl a c e d i n e a c h sit e, t hr e e i n bl a c k 

s pr u c e a n d t hr e e i n tr e m bli n g as p e n st a n ds, e a c h bl o c k s e p ar at e d b y at l e ast t hr e e 

m et ers. T h er ef or e, o ur st u d y c orr es p o n ds t o a n est e d bl o c k e x p eri m e nt al d esi g n ( Fi g ur e 

2 .1 ), i n w hi c h w e c oll e ct e d a t ot al of 5 4 le af s a m pl e s ( 3 sit es x 2 f or est t y p es x 3 bl o c ks 

x 3 l e af s a m pl es), a n d 7 2 pl ot s ( 3 sit es x 2 f or est t y p es x 3 bl o c ks x 4 tr e at m e nts) i n 

w hi c h w e c oll e ct e d s oil s a m pl es a n d d et er mi n e d u n d erst or y v e g et ati o n c o m p ositi o n.  
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Fi g ur e 2 .1  T h e st u d y ar e a is l o c at e d i n a) t h e b or e al f or est of e ast er n C a n a d a, b) wit hi n 
w est er n Q u e b e c a b o v e t h e p ar all el 4 9⁰ N. c) T h e s a m pli n g d esi g n c o m pris es t hr e e sit es 
A, B a n d C ( Sit es B a n d C ar e 0. 5 k m a p art a n d Sit e A is 5. 3 k m a w a y ). d, e, f) E a c h 
sit e h as a dj a c e nt st a n ds d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e ( as tri a n gl es) a n d tr e m bli n g as p e n 
( as cir cl es), s e p ar at e d fr o m 3 4 t o 1 1 5 m. Wit hi n e a c h f or est t y p e, t hr e e bl o c ks ( B 1, B 2 
a n d B 3) w er e pl a c e d s e p ar at e d fr o m 1 6 t o 4 9 m. ( N est e d bl o c k e x p e ri m e nt al d esi g n: 3 
Sit es x 2 F or est t y p es x 3 Bl o c ks). g) I n e a c h bl o c k, l e a v es a n d s oil s a m pl es w er e t a k e n. 
T o o bt ai n t h e tr e e p h yll os p h er e, t hr e e s a m pl es p er bl o c k of bl a c k s pr u c e n e e dl es a n d 
tr e m bli n g as p e n br o a dl e a v es w er e c oll e ct e d. T o o bt ai n s oil mi cr o bi o m e, s oil s a m pl es 
w er e t a k e n i n e a c h tr e at m e nt pl ot i nsi d e t h e gri d (f o ur s u b -s a m pl es i n e a c h pl ot mi x e d 
t o g et h er c orr es p o n di n g t o o n e s oil s a m pl e fr o m e a c h pl ot). Tr e at m e nt pl ot s i n diff er e nt 
c ol ors c orr es p o n d t o C o ntr ol c o n diti o ns ( C, i n gr e y), Litt e r ( F, i n or a n g e), Tr a ns pl a nts-
i n ( Ti, i n gr e e n) a n d Tr a ns pl a nts-o ut ( T o, i n bl u e). V e g et ati o n a b u n d a n c e w as 
r e gist er e d usi n g a 5 0 x 5 0 c m gri d pl a c e d i n t h e mi d dl e of e a c h pl ot.  

Wit hi n e a c h bl o c k, f o ur 1 m 2  tr e at m e nt-pl ot s w er e r a n d o ml y i nst all e d. Tr e at m e nts 

c orr es p o n d e d t o t h e 1) C o ntr ol  ( C), as u n m a ni p ul at e d pl ot s. ; 2) Litt er a d diti o n ( F), i n 
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w hi c h w e e x c h a n g e d  litt er i n p ut s b et w e e n f or est t y p es ( i. e. a d di n g n e e dl el e af litt er i n 

pl ot s i n tr e m bli n g as p e n st a n ds a n d br o a dl e af litt er i n pl ot s i n bl a c k s pr u c e st a n ds); 3) 

T r a ns pl a nts -o ut  ( T o), c orr es p o n di n g t o tr a ns pl a nt ati o ns of u n d erst or y v e g et ati o n fr o m 

t h e o p p osit e f or est t y p e (i. e. bl a c k s pr u c e u n d erst or y i n tr e m bli n g as p e n st a n ds a n d 

vi c e -v ers a) a n d 4) T r a ns pl a nt s -i n ( Ti), c orr es p o n di n g t o  tr a ns pl a nt ati o ns of u n d erst or y 

v e g et ati o n fr o m t h e s a m e f or est t y p e, t o disti n g ui s h t h e eff e ct t h at t h e tr a n s pl a nt ati o n 

it s elf c a n h a v e o n t h e u n d erst or y v e g et ati o n a n d s oil mi cr o bi al c o m m u niti es (i. e. bl a c k 

s pr u c e u n d erst or y i n a n ot h er bl a c k s pr u c e st a n d a n d si mil arl y f or tr e m bli n g as p e n 

u n d erst or y). T h es e tr e at m e nts w er e st a blis h e d i n 2 0 1 3 a n d w er e m ai nt ai n e d o v er 5 

y e ars u ntil 2 0 1 8, as a p art of t h e pr e vi o us st u d y i n w hi c h t h e d et ails of t h e c o m pl et e i n 

sit u e x p eri m e nt h a v e b e e n f ull y d es cri b e d ( R o drí g u e z -R o drí g u e z et al. 2 0 2 2 a). W e 

c h os e t h es e f o ur tr e at m e nts a m o n g ot h ers, as t h e y w er e t h e t w o m ost i m p ort a nt f a ct or s 

ass o ci at e d wit h tr e e d o mi n a n c e a n d h a d t h e str o n g er eff e ct o n pl a nt u n d erst or y 

c o m p ositi o n ( R o drí g u e z -R o drí g u e z et al. 2 0 2 2 a). Wit h t h es e s hifts i n litt er d e p ositi o n 

a n d i n u n d erst or y v e g et ati o n w e c o ul d a n al y z e t h e c u m ul ati v e 5 y e ar s -eff e ct of 

tr e at m e nts o n s oil mi cr o bi al c o m m u niti es a m o n g f or est t y p es. 

T o c oll e ct br o a dl e af litt er f or t h e litt er tr e at m e nt , w e us e d 2 m2  s h e ets pl a c e d o n t h e 

gr o u n d, e v er y y e ar at t h e b e gi n ni n g of a ut u m n, a n d t h e c oll e ct e d l e a v es w er e a d d e d t o 

t h e pl ot s. T o c oll e ct n e e dl el e af litt er, 5 0 c m x 1 0 0 c m litt er tr a ps w er e pl a c e d i n bl a c k 

s pr u c e f or ests t o r et ai n t h e litt er d uri n g w i nt er a n d t h e c oll e ct e d n e e dl es w er e a d d e d t o 

t h e pl ot s i n s pri n g. W e a d d e d t h e e q ui v al e nt of t h e a m o u nt of litt er t h at f ell t h at y e ar i n 

a n a p pr o xi m at el y 1 m 2  ar e a i n a si n gl e l a y er of n e e dl el e af litt er or br o a dl e af litt er o n 

e a c h pl ot fr o m t h e o p p o sit e f or est t y p e ( br o a dl e af litt er o n bl a c k s pr u c e st a n ds a n d 

n e e dl el e af litt er o n tr e m bli n g as p e n st a n ds). R e g ar di n g t h e tr a ns pl a nt ati o ns tr e at m e nts 

(tr a ns pl a nts-i n a n d tr a ns pl a nts-o ut), e a c h tr a ns pl a nt c o nsist e d of a 1 m 2  s urf a c e of 

u n d erst or y v e g et ati o n a n d a p pr o xi m at el y 3 0 c m of s oil d e pt h t h at w as r oll e d o n it s elf 

i n a s h e et a n d tr a nsf err e d t o t h e c orr es p o n di n g pl ot i n N o v e m b er 2 0 1 3. T h e 
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T r a ns pl a nts -i n ( Ti) w as a tr e at m e nt c o ntr ol t o e ns ur e c h a n g es i n mi cr o bi al 

c o m m u niti es w er e n ot d u e t o t h e s h o c k t h e tr a ns p l a nt ati o n its elf. 

2. 4. 2  S a m pli n g a n d D N A e xtr a cti o n  

2. 4. 2. 1  L e af s a m pli n g a n d D N A e xtr a cti o n  

F or l e af s a m pli n g, t hr e e tr e es wit hi n e a c h bl o c k i n t h e c orr es p o n di n g f or est t y p e ( bl a c k 

s pr u c e or tr e m bli n g as p e n) w er e r a n d o ml y s el e ct e d at l e ast 2 m et ers a p art a n d l e a v es 

( n ee dl e l e a v es or br o a d l e a v es) w er e c oll e ct e d b y s h o oti n g t h e v er y hi g h br a n c h es of 

t h e b ott o m t hir d of t h e cr o w n wit h a 1 2 m m c ali b er rifl e a n d t h e l e a v es w er e c a u g ht 

b ef or e t h e y r e a c h e d t h e s oil t o a v oi d p ossi bl e c o nt a mi n ati o n of t h e l e af p h yll os p h er e 

wit h  t h e s oil mi cr o bi o m e. B et w e e n 5 0 –  1 0 0 g of l e af m ass p er s a m pl e w a s c oll e ct e d 

i n a si n gl e d a y i n S e pt e m b er 2 0 1 8, a n d t h e s a m pl e s w er e st or e d i n st eril e r oll b a gs, i n 

a c o ol er o n i c e at a p pr o xi m at el y 4 ° C a n d t h e n tr a nsf err e d t o a -2 0 ° C fr e e z er b ef or e 

p h y ll os p h er e D N A e xtr a cti o n. E pi p h yti c mi cr o or g a nis m s i n t h e tr e e p h yll os p h er e w er e 

e xtr a ct e d fr o m t h e 5 4 s a m pl es, f oll o wi n g a m o difi e d v ersi o n of e xisti n g pr ot o c ols 

( K e m b el et al. 2 0 1 4). W e a d d e d 1 0 0 ml of w as hi n g s ol uti o n ( 1: 5 0 dil ut e d R e df or d 

B uff er: 1 M Tris· H Cl, 0. 5 M N a E D T A, a n d 1. 2 % C T A B) ( K a di v ar a n d St a pl et o n 

2 0 0 3) i nt o t h e st eril e b a g s of e a c h s a m pl e w hi c h w er e s h a k e n b y h a n d f or 5 mi n ut es t o 

w as h e pi p h yti c mi cr o b es fr o m l e a v es. T h e fl ui d w as tr a nsf err e d  t o 5 0 ml F al c o n t u b es 

t h at w er e c e ntrif u g e d ( 4. 0 0 0 × g, 2 0 mi n, 4 ° C) a n d t h e s u p er n at a nt w as dis c ar d e d b y 

pi p etti n g. T h e p ell et wit h mi cr o bi al c ell s w as r es us p e n d e d wit h 5 0 0 μ L P o w er S oil b e a d 

s ol uti o n a n d u p t o 1 ml w as r et ur n e d t o t h e P o w er b e a d t u b e a n d t h e D N A e xtr a cti o n 

w as p erf or m e d a c c or di n g t o t h e m a n uf a ct ur er’s pr ot o c ol of t h e P o w er S oil D N A 

e xtr a cti o n Kit ( QI A G E N). O n e n e g ati v e e xtr a cti o n c o ntr ol p er kit w as pr o c ess e d a n d 

s e q u e n c e d f oll o wi n g t h e s a m e e xtr a cti o n c o n diti o ns. Fi n all y, all s a m pl es w er e s t or e d 

at -8 0 ° C pri or t o s e q u e n ci n g.  
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2. 4. 2. 2  S oil s a m pli n g a n d D N A e xtr a cti o n  

Fr o m e a c h tr e at m e nt pl ot, f o ur s oil s a m pl es w er e t a k e n l e a vi n g a b uff er ar e a ( as s h o w n 

i n Fi g ur e 2 .1 ) a n d w er e c o m bi n e d i n a st eril e b a g a n d k e pt i n a c o ol er o n i c e at 

a p pr o xi m at el y 4 ° C a n d t h e n tr a nsf err e d t o a -2 0 ° C fr e e z er. S oil s a m pl es c orr es p o n d e d 

t o t h e i nt erf a c e b et w e e n t h e or g a ni c a n d t h e mi n er al s oil h ori z o n, t a ki n g t h e l ast or g a ni c 

l a y er j ust b ef or e t h e cl a y l a y er, wit h a c o nsist e nt t e xt ur e t h at sti c ks t o g et h er. T h e 

or g a ni c s oil l a y er w as t hi c k er i n bl a c k s pr u c e ( 1 0 c m i n a v er a g e) t h a n i n tr e m bli n g 

as p e n f or ests ( 5 c m i n a v er a g e) a n d is u n d erl ai n b y a cl a y l a y er (r e pr es e nt ati v e of t h e 

cl a y b el t of Q u é b e c a n d O nt ari o). S oil s w er e c oll e ct e d i n t h e s a m e w e e k i n A u g ust 

2 0 1 8 a n d w er e si e v e d t o 2 m m. W e t h e n a d d e d 0. 2 5 g of s oil i nt o P o w er b e a d t u b es a n d 

w hi c h w er e t h e n st or e d at -2 0 ° C b ef or e mi cr o bi al D N A e xtr a cti o n. T h e r est of t h e s oil 

m at eri al w as  dri e d at r o o m t e m p er at ur e a n d st or e d i n pl asti c b a gs f or p h ysi c o c h e mi c al 

a n al ysi s. W e us e d t h e P o w er S oil D N A Kit ( QI A G E N) f or mi cr o bi al D N A e xtr a cti o n 

f oll o wi n g t h e m a n uf a ct ur er’s pr ot o c ol a n d a n e g ati v e c o ntr ol of e a c h e xtr a cti o n kit w as 

pr o c ess e d a n d s e q u e n c e d f oll o wi n g t h e s a m e c o n diti o ns as t h e r est of t h e s a m pl es. 

S a m pl es w er e st or e d at -8 0 ° C pri or t o s e q u e n ci n g.  

2. 4. 2. 3  V e g et ati o n s a m pli n g  

C o nsi d eri n g t h at t hi s pr oj e ct c orr es p o n d e d t o a l o n g -t er m st u d y st art e d i n 2 0 1 3 

( R o drí g u e z-R o drí g u e z et al. 2 0 2 2 a), w e us e d t h e d at a of u n d erst or y v e g et ati o n 

a b u n d a n c e fr o m c o ntr ol pl ot s i n 2 0 1 8 fr o m e a c h f or est t y p e. T h es e p er c e nt a g e 

a b u n d a n c es w er e c al c ul at e d fr o m c o u nts of all s p e ci es ( v as c ul ar a n d n o n -v as c ul ar 

pl a nts) pr es e nt i n a 5 0 x 5 0 c m gri d pl a c e d i n t h e c e nt er o f e a c h 1 m2 -pl ot, l e a vi n g 

ar o u n d 2 5 c m of b uff er ar e a t o a v oi d e d g e eff e cts ( Fi g ur e 2 .1 ). S p e ci es t a x o n o m y w as 

b as e d o n t h e C a n a d e ns y s d at a b as e ( htt p:// w w w. c a n a d e ns ys. n et/) a n d a b br e vi ati o ns 

w er e assi g n e d b as e d o n a g ui d e f or o ur st u d y r e gi o n ( Bl o ui n a n d B er g er 2 0 0 2).  
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2. 4. 3  Mi cr o bi al D N A s e q u e n ci n g  

2. 4. 3. 1  S oil D N A s a m pl es  

T o i d e ntif y s oil b a ct eri al c o m m u niti es, w e us e d a o n e -st e p P C R pr ot o c ol t o pr o d u c e 

a m pli c o n li br ari es c o nt ai ni n g t h e s p e cifi c s e q u e n c e f or a m pli c o n, d u al i n d e x es a n d all 

t h e m otifs ( N e xt er a a d a pt ers) n e e d e d f or Mis e q s e q u e n ci n g. T h e P C Rs w er e p erf or m e d 

i n a 2 5 μ L mi xt ur e c o nt ai ni n g 1 μ L of 1/ 1 0 dil ut e d D N A e xtr a ct, 0. 2 μ M of e a c h 

f or w ar d a n d r e v ers e pri m ers, 0. 5 U of P h usi o n H ot St art II Hi g h -Fi d elit y D N A 

P ol y m er as e ( T h er m o Fis h er),  1 X of P h usi o n H F B uff er, 0. 2 m M of d N T P s, 3 % D M S O 

f oll o wi n g t h e t h er m al c y cli n g c o n diti o ns at 9 8 ° C ( 3 0 s a n d 1 5 s), 6 4 ° C ( 3 0 s x 3 3), 

7 2 ° C ( 3 0 s a n d 1 0 mi n) a n d 8 ° C a n d h ol d. S oil D N A w as P C R -a m plifi e d wit h t h e 

c hl or o pl ast -e x cl u di n g  1 6 S  pri m ers  7 9 9 F/ 1 1 1 5 R ( 7 9 9 F: 

A A C M G G A T T A G A T A C C C K G - 1 1 1 5 R: A G G G T T G C G C T C G T T G) fr o m t h e 

r e gi o n V 5-V 6 of t h e b a ct eri al 1 6 S r R N A g e n e ( P ar a d a et al., 2 0 1 6). I n or d er t o i d e ntif y 

p ot e nti al c o nt a mi n a nts a n d v erif y s e q u e n ci n g r u n q u alit y w e us e d n e g ati v e a n d p ositi v e 

c o ntr ols f or b ot h P C R a m plifi c ati o n a n d s e q u e n ci n g. As n e g ati v e c o ntr ols w e us e d 

st eril e w at er i nst e a d of D N A, a n d as p ositi v e c o ntr ols w e us e d t h e Z y m o BI O MI C S ™  

Mi cr o bi al C o m m u nit y D N A St a n d ar d ( Z y m or es e ar c h). A t ot al of 7 7 s a m pl es w er e 

s e q u e n c e d ( 7 2 s a m pl es of s oil mi cr o bi o m e, t w o n e g ati v e e xtr a cti o n c o ntr ols fr o m e a c h 

e xtr a cti o n kit, o n e n e g ati v e P C R c o ntr ol, o n e n e g ati v e e xtr a cti o n -P C R c o ntr ol a n d o n e 

p ositi v e P C R c o ntr ol), t o i d e ntif y s oil b a ct eri a a n d o bt ai n t h e r el ati v e a b u n d a n c e of 

e a c h t a x o n wit h r es p e ct t o ot h er i d e ntifi e d b a ct eri al t a x a. Li k e wis e, s oil f u n g al 

c o m m u niti es w er e i d e ntifi e d usi n g t h e s a m e P C R c o n diti o ns e x pl ai n e d a b o v e, wit h t h e 

e x c e pti o n t h at t h e i niti al mi xt ur e c o nt ai n e d 1 μ L of D N A e xtr a ct ( n ot 1/ 1 0 dil ut e d) a n d 

w e us e d t h e n u cl e ar f u n g al ri b os o m al  I nt er n al Tr a ns cri b e d S p a c er (I T S) r e gi o n wit h 

t h e pri m ers I T S 1 F/I T S 2 (I T S 1 F: C T T G G T C A T T T A G A G G A A G T A A - I T S 2: 

G C T G C G T T C T T C A T C G A T G C).  
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2. 4. 3. 2  L e af D N A s a m pl es  

T o i d e ntif y t h e e pi p h yti c b a ct eri al c o m m u niti es, w e us e d t h e 1 6 S pri m ers 7 9 9 F/ 1 1 1 5 R 

a n d t h e s a m e P C R c o n dit i o ns as f or s oil D N A s a m pl es, e x c e pt t h at t h e i niti al mi xt ur e 

c o nt ai n e d 1 μ L of D N A e xtr a ct ( n ot 1/ 1 0 dil ut e d) . W e us e d st eril e w at er i nst e a d of 

D N A as n e g ati v e c o ntr ol a n d t h er e w as n o p ositi v e c o ntr ol. T h er ef or e, a t ot al of 5 7 

s a m pl es w er e s e q u e n c e d ( 5 4 s a m pl es of s oil mi cr o bi o m e, t w o n e g ati v e e xtr a cti o n 

c o ntr ols fr o m e a c h e xtr a cti o n kit a n d o n e n e g ati v e P C R c o ntr ol).  

2. 4. 3. 3  S e q u e n ci n g  

Aft er a m plifi c ati o n, p urifi c ati o n a n d n or m ali z ati o n, s a m pl es t o i d e ntif y b a ct eri al 

c o m m u niti es fr o m b ot h s oil s a n d l e a v es w er e s e q u e n c e d i n a si n gl e r u n, w h er e as 

s a m pl es t o i d e ntif y f u n g al c o m m u niti es w er e s e q u e n c e d i n a diff er e nt r u n, wit h t h e 

s a m e c o n diti o ns. D N A li br ari es w er e s e q u e n c e d u si n g Mi S e q p air e d -e n d 2 x 3 0 0 b as e 

p air, v 3 Kit ( 6 0 0 -c y cl es, Ill u mi n a r ef er e n c e M S -1 0 2 -3 0 0 3)  at t h e U Q A M C E R M O -F C 

G e n o mi cs Pl atf or m.  

2. 4. 4  E n vir o n m e nt al d at a a n d s oil p h ysi c o c h e mi c al a n al ysis  

A bi oti c f a ct ors w er e m e as ur e d i n e a c h tr e at m e nt -pl ot i n 2 0 1 8. A s p h eri c al c o n v e x 

d e nsi o m et er ( N o. 4 3 8 8 7/ 8, F or estr y S u p pli ers, I n c.) w as us e d t o c al c ul at e t h e 

p er c e nt a g e of o v erst or y d e nsit y i n e a c h pl ot, t o o bt ai n a n a v er a g e of f o ur m e as ur es b y 

pl ot. Li g ht i n p ut s o bt ai n e d i n µ m ol m 2 s -1  u nit s w er e m e as ur e d i n A u g ust 2 0 1 8 usi n g 

t h e d e vi c e S u nfl e c k C e pt o m et er ( D e c a g o n, U S A), b y m a ki n g a n a v er a g e of f o ur 

m e as ur es b y p l ot. S oil m oi st ur e w as m e as ur e d d uri n g o n e d a y i n s u m m er, aft er a 4 8 h 

p eri o d wit h o ut r ai n t o a v oi d a s at ur at e d r el ati v e h u mi dit y. W e pl a c e d a s e ns or 

( FI E L D S C O U T, T D R 3 0 0 s oil m oist ur e m et er, S p e ctr u m T e c h n ol o gi es, I n c.), i n f o ur 

s p ots i n t h e b uff er z o n e o f e a c h pl ot t o c al c ul at e a n a v er a g e of s oil m oi st ur e p er pl ot. 

T o m e as ur e t h e s oil t e m p er at ur e, i -B utt o ns ® ( D S 1 9 2 2 L) w er e i n di vi d u all y p a c k e d i n 

2 Zi pl o c b a gs f or pr ot e cti o n, c o nfi g ur e d t o r e gist er t h e t e m p er at ur e e v er y si x h o urs i n 
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s u m m er ( M a y t o A u g ust 2 0 1 8), a n d pl a c e d i n t h e b uff er z o n e of e v er y pl ot at a d e pt h 

of 5 -1 0 c m u n d er t h e s oil s urf a c e.  

Fr o m t h e c oll e ct e d s oil s a m pl es, p h ysi c o c h e mi c al a n al ysi s w er e p erf or m e d at t h e 

“ St ati o n d e r e c h er c h e a gr o ali m e nt air e d e l’ A biti bi -T é mi s c a mi n g u e ”. W e o bt ai n e d t ot al 

c ar b o n a n d nitr o g e n b y t ot al c o m b usti o n a n d g as d et e cti o n wit h a T h er m al c o n d u cti vit y 

d et e ct or usi n g t h e v ari o M A X c u b e a n al y z er. T h e p H w as c al c ul at e d i n t w o diff er e nt 

w a ys: 1) p H -H 2 O wit h a dil uti o n 1: 1 V/ V wit h w at er, a n d 2) p H -b uff er wit h t h e 

S h o e m a k er -M c L e a n -Pr att ( S M P) m et h o d. T h e M e hli c h III e xtr a cti o n m et h o d w as us e d 

t o m e as ur e s oil mi n er als, t h at w er e a n al y z e d wit h t h e I n d u cti v el y c o u pl e d pl as m a - 

o pti c al e mi ssi o n s p e ctr o m etr y (I C P -O E S); a n d fi n all y, w e c al c ul at e d t h e c ati o n 

e x c h a n g e c a p a c it y ( C E C = m e q / 1 0 0 g). 

2. 4. 5  Bi oi nf or m ati c a n al ysi s of mi cr o bi al c o m m u niti es  

2. 4. 5. 1  B a ct eri al c o m m u niti es i n s oils a n d l e a v es  

W e a n al y z e d t h e c o m pl et e b a ct eri al c o m p ositi o n of t h e s oil mi cr o bi o m e a n d t h e tr e e 

p h yll os p h er e t h at w er e s e q u e n c e d i n t h e s a m e r u n usi n g t h e 1 6 S b a ct eri al pri m ers t o 

q u a ntif y v ari ati o n i n b a ct eri al t a x a i n e a c h f or est t y p e. A t ot al of 5, 5 5 5, 4 4 3 r e a ds w er e 

pr o d u c e d b y hi g h -t hr o u g h p ut Ill u mi n a s e q u e n ci n g. W e us e d t h e a m pli c o n s e q u e n c e 

v ari a nt ( A S V) a p pr o a c h i n t h e D A D A 2 p a c k a g e v ersi o n 1. 6 ( C all a h a n et al. 2 0 1 6 a ; 

C all a h a n et al. 2 0 1 6 b ) i n R s oft w ar e, v ersi o n 3. 6. 0 ( R C or e D e v el o p m e nt T e a m 2 0 1 9) 

f or t h e bi oi nf or m ati c a n al ysi s, f oll o wi n g t h e D A D A 2 s e q u e n c e pr o c essi n g w or kfl o w 

( C all a h a n et al. 2 0 1 6a ) wit h d ef a ult p ar a m et ers e x c e pt as n ot e d. W e tri m m e d t h e first 

2 0 n u cl e oti d es fr o m t h e b e gi n ni n g of b ot h f or w ar d a n d r e v ers e r e a ds t o eli mi n at e 

pri m ers. W e tr u n c at e d t h e r e a ds w h er e q u alit y d e cr e as e d s h ar pl y at p o siti o ns 2 7 0 

(f or w ar d r e a ds) a n d 2 0 5 (r e v ers e r e a ds) wit h m a x E E s etti n g of 2 a n d w e u s e d t h e 

ps e u d o -p o oli n g a p pr o a c h t o i nf er a m pli c o n s e q u e n c e v ari a nts ( A S Vs). T h e n, w e 

m er g e d f or w ar d a n d r e v ers e r e a ds, o bt ai ni n g a t ot al of 2 0, 3 2 6 A S Vs. T h e c hi m eri c 
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A S Vs w er e r e m o v e d usi n g t h e c o ns e ns us m et h o d, o bt ai ni n g 1 1 2 7 4 n o n -c hi m eri c A S Vs 

t h at w er e us e d f or s u bs e q u e nt a n al ys es. W e us e d t h e R D P N ai v e B a y esi a n Cl assifi er 

al g orit h m m et h o d ( W a n g et al. 2 0 0 7) wit h t h e SI L V A v ersi o n 1 3 2 d at a b as e ( w w w. ar b -

sil v a. d e) f or t a x o n o mi c assi g n m e nt fr o m p h yl u m t o g e n us, a n d t h e R ef S e q + R D P 

d at a b as e ( N C BI R ef S e q 1 6 S r R N A d at a b as e s u p pl e m e nt e d b y R D P) ( S o us a 2 0 1 9) t o 

assi g n s p e ci es -l e vel t a x o n o m y, t o o bt ai n m or e a c c ur at e s p e ci es assi g n m e nts. T h e 

p h yl os e q R p a c k a g e ( M c M ur di e a n d H ol m es 2 0 1 3) w as us e d t o a n al y z e t h e 

t a x o n o mi c all y a n n ot at e d A S V d at a, c o nt ai ni n g 1 1, 2 7 4 A S Vs fr o m 1 3 2 s a m pl es ( 5 2 

fr o m tr e e p h yll os p h er e, 7 2 fr o m s oil mi cr o bi o me a n d a t ot al of 6 c o ntr ols) wit h a t ot al 

of 2, 9 1 9, 2 2 7 s e q u e n c es.  

W e filt er e d o ut A S Vs a n n ot at e d as ori gi n ati n g fr o m pl a nt c hl or o pl asts, l e a vi n g o nl y 

s e q u e n c es c orr es p o n di n g t o t h e ki n g d o m B a ct eri a f or a t ot al of 8 7 8 2 t a x a a n d 2, 6 2 2, 1 9 9 

s e q u e n c es. T h e c o m p ositi o ns of b ot h p ositi v e a n d n e g ati v e c o ntr ol s a m pl es w er e 

c o m pl et el y diff er e nt fr o m t h e e v al u at e d s a m pl es a c c or di n g t o a P C A or di n ati o n a n d all 

n e g ati v e c o ntr ols c o nt ai n e d f e w s e q u e n c es ( b et w e e n 0 a n d 1 9 2 s e q u e n c es). H e n c e, w e 

e x cl u d e d all p ositi v e a n d n e g ati v e c o ntr ols pri or r ar ef a cti o n. T h e r ar est A S Vs w er e 

e x cl u d e d, k e e pi n g A S Vs wit h m or e t h a n o n e s e q u e n c e p er s a m pl e i n a n d wit h at l e ast 

1 0 s e q u e n c es p er A S V. All A S Vs t h at o c c urr e d i n at l e ast t w o s a m pl es a n d wit h a 

mi ni m u m t ot al a b u n d a n c e of 1 0 s e q u e n c es w er e s el e ct e d. T his l e d t o t h e e x cl usi o n of 

4, 6 2 6 A S Vs. A t hr es h ol d of 7 3 0 0 s e q u e n c es p er s a m pl e w as c h os e n t o r a n d o ml y r ar ef y 

t h e d at a f or s u bs e q u e nt a n al ysi s, as t hi s r ar ef a cti o n c ut off w as s uffi ci e nt t o c a pt ur e t h e 

v ast m aj orit y of A S Vs i n s a m pl es ( Fi g ur e S 3 .4 ), l e a vi n g a t ot al of 9 1 2, 5 0 0 s e q u e n c es 

fr o m 4 1 5 6 A S Vs i n 1 2 5 s a m pl es aft er r ar ef a cti o n. 

2. 4. 5. 2  F u n g al c o m m u niti es i n s oil s  

T h e c o m pl et e f u n g al c o m p ositi o n of t h e s oil mi cr o bi o m e w as s e q u e n c e d usi n g t h e I T S 

pri m ers wit h r e gi o ns I T S 1 F/I T S 2 (I T S 1 F: C T T G G T C A T T T A G A G G A A G T A A - 

I T S 2: G C T G C G T T C T T C A T C G A T G) ( G ar d es a n d Br u ns 1 9 9 3; W hit e et al. 1 9 9 0) , t o 
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q u a ntif y v ari ati o n i n f u n g al t a x a i n e a c h f or est t y p e. A t ot al of 2, 4 9 1, 4 1 4 r e a ds w er e 

pr o d u c e d b y hi g h -t hr o u g h p ut Ill u mi n a s e q u e n ci n g. As f or b a ct eri al s e q u e n c es, w e us e d 

t h e A S V a p pr o a c h wit h D A D A 2 p a c k a g e v ersi o n 1. 6 ( C all a h a n et al. 2 0 1 6a ; C all a h a n 

et al. 2 0 1 6 b ) a n d s e q u e n c e pr o c essi n g w or kfl o w i n R s oft w ar e f or t h e bi oi nf or m ati c 

a n al ysi s ( C all a h a n et al. 2 0 1 6 a ), wit h d ef a ult p ar a m et ers ex c e pt as n ot e d. W e tri m m e d 

t h e first 2 0 n u cl e oti d es fr o m t h e b e gi n ni n g of b ot h f or w ar d a n d r e v ers e r e a ds t o 

eli mi n at e pri m ers. W e tr u n c at e d t h e r e a ds w h er e q u alit y d e cr e as e d s h ar pl y at p ositi o ns 

2 7 0 (f or w ar d r e a ds) a n d 2 4 0 (r e v ers e r e a ds) wit h m a x E E s etti n g of 2 a n d w e us e d t h e 

ps e u d o -p o oli n g a p pr o a c h t o i nf er a m pli c o n s e q u e n c e v ari a nts ( A S Vs). T h e n, w e 

m er g e d f or w ar d a n d r e v ers e r e a ds, o bt ai ni n g a t ot al of 3, 6 7 9 A S Vs. C hi m eri c A S Vs 

w er e r e m o v e d usi n g t h e c o ns e ns us m et h o d, o bt ai ni n g 2, 7 5 7 n o n -c hi m eri c A S Vs t h at 

w er e us e d f or s u bs e q u e nt a n al ys es. W e d et er mi n e d t h e t a x o n o mi c i d e ntit y of e a c h A S V 

usi n g t h e U NI T E QII M E d at a b as e f or f u n gi, v ersi o n 8. 3 ( A b ar e n k o v et al. 2 0 2 1). T h e 

p h yl os e q R p a c k a g e ( M c M ur di e a n d H ol m es 2 0 1 3) w as us e d t o a n al y z e t h e 

t a x o n o mi c all y a n n ot at e d A S V d at a, c o nt ai ni n g 2, 7 5 7 A S Vs fr o m 7 4 s a m pl e s ( 7 2 fr o m 

s oil mi cr o bi o m e a n d 2 c o ntr ols) wit h a t ot al of 1, 5 8 0, 2 0 9 s e q u e n c es.  

B ot h n e g ati v e c o ntr ols of P C R a n d kit D N A e xtr a cti o n c o nt ai n e d f e w s e q u e n c es ( 5 a n d 

9 s e q u e n c es, r es p e cti v el y) a n d t h eir c o m p ositi o n w er e c o m pl et el y diff er e nt fr o m t h e 

e v al u at e d s a m pl es a c c or di n g t o a P C A or di n ati o n. H e n c e, w e filt er e d o ut b ot h c o ntr ols 

pri or r ar ef a cti o n. T h e r ar est A S Vs w er e e x cl u d e d, k e e pi n g A S Vs wit h m or e t h a n o n e 

s e q u e n c e p er s a m p l e i n a n d wit h at l e ast 1 0 s e q u e n c es p er A S V. T his l e d t o t h e 

e x cl usi o n of 1, 6 5 5 A S Vs. A t hr es h ol d of 2 9 0 2 s e q u e n c es p er s a m pl e w a s c h os e n t o 

r a n d o ml y r ar ef y t h e d at a f or s u bs e q u e nt a n al ysis, as t hi s r ar ef a cti o n c ut off w as 

s uffi ci e nt t o c a pt ur e t h e v ast m a j orit y of A S Vs i n s a m pl es (Fi g ur e S 3 .5 ), l e a vi n g a 

t ot al of 2 0 6, 0 4 2 s e q u e n c es fr o m 1 0 7 6 A S Vs i n 7 1 s a m pl es aft er r ar ef a cti o n. 
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2. 4. 6  St atisti c al a n al ysi s  

T his st u d y a n al ys es t h e b a ct eri al a n d f u n g al c o m m u niti es i n s oil s of bl a c k s pr u c e a n d 

tr e m bli n g as p e n f or ests, a n d w e f urt h er a n al y z e d t h e p ossi bl e li n k b et w e e n t h e b a ct eri al 

p h yll os p h er e of e a c h tr e e s p e ci es t o t h eir s oil b a ct eri al mi cr o bi o m e. W e a n al y z e d 

diff er e n c es i n t h e b a ct eri al di v ersit y, c o m p ositi o n, a n d r el ati v e a b u n d a n c e b et w e e n 

m i cr o h a bit ats (s oil mi cr o bi o m e a n d tr e e p h yll os p h er e) a n d f or est t y p es ( bl a c k s pr u c e 

a n d tr e m bli n g as p e n f or e sts). All st atisti c al a n al ysi s w er e p erf or m e d usi n g R s oft w ar e, 

v ersi o n 3. 6. 0 ( R C or e D e v el o p m e nt T e a m 2 0 1 9) a n d fi g ur es w er e m a d e usi n g t h e 

g g pl ot 2  p a c k a g e, v ersi o n 3. 3. 5 ( Wi c k h a m 2 0 1 6), u nl ess ot her wis e s p e cifi e d, a n d t h e n 

m o difi e d i n A d o b e Ill ustr at or ( v ersi o n 2 6. 3. 1) f or a b ett er d at a vi s u ali z ati o n. 

Diff er e n c es i n b a ct eri al c o m m u niti es b et w e e n mi cr o h a bit ats ( p h yll os p h er e vs. s oil 

mi cr o bi o m e) a n d f or est t y p es ( bl a c k s pr u c e - B S vs. tr e m bli n g as p e n  - T A) w er e 

a n al y z e d first b y r a n d o ml y t a ki n g 2 0 s u bs a m pl es p er mi cr o h a bit at i n e a c h f or est t y p e 

t o us e a n e q u all y a m o u nt of s a m pl es t o c o m p ar e a n d t o r e pr es e nt t h e c o-o c c urr e n c e of 

b a ct eri al A S Vs i n a V e n n di a gr a m, usi n g ps _ v e n n  f u n cti o n ( R uss el 2 0 2 1). T he b a ct eri al 

A S Vs S h a n n o n di v ersit y (s a m pl e -l e v el α-di v ersit y) b et w e e n tr e e p h yll os p h er e a n d s oil 

mi cr o bi o m e i n bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests w as c al c ul at e d wit h t h e v e g a n  

p a c k a g e, v ersi o n 2. 5 -7 ( O ks a n e n et al. 2 0 2 0) b as e d o n t h e r ar efi e d r el ati v e a b u n d a n c es. 

Diff er e n c es i n S h a n n o n di v ersit y a m o n g mi cr o h a bit ats a n d f or est t y p es w er e t est e d 

wit h a n A N O V A of a mi x e d eff e ct m o d el i n w hi c h w e i n cl u d e d t h e i nt er a cti o n of 

mi cr o h a bit at a n d f or est t y p e, usi n g Sit es a n d Bl o c ks as r a n d o m f a ct ors, usi n g t h e st at s  

p a c k a g e, v ersi o n 4. 1 ( R C or e D e v el o p m e nt T e a m 2 0 1 9) a n d t h e l m e 4 p a c k a g e, v ersi o n 

1. 1 -2 7. 1 ( B at es et al. 2 0 1 5). Fr o m t h e m o d el, w e als o p erf or m e d p ost h o c  p air wis e 

T u k e y c o m p aris o ns b et w e e n mi cr o h a bit at a n d f or est t y p e wit h t h e e m m e a ns  p a c k a g e, 

v ersi o n 1. 6. 2 -1 ( L e nt h et al. 2 0 2 1). Fi n all y, t h e S h a n n o n di v ersit y a m o n g mi cr o h a bit ats 

a n d f or est t y p es is pr es e nt e d as b o x pl ots, i n cl u di n g b ot h t h e m e di a n a n d m e a n.  
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T h e b a ct eri al c o m m u nit y c o m p ositi o n a m o n g mi cr o h a bit ats (tr e e p h yll os p h er e a n d s oil 

mi cr o bi o m e) a n d f or est t y p es ( bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n) w as a n al ys e d usi n g 

a N o n -M etr i c M ulti di m e nsi o n al S c ali n g (N M D S ), b as e d o n t h e A S V s r el ati v e 

a b u n d a n c e d at a pr e vi o usl y r ar efi e d, H elli n g er tr a nsf or m e d a n d wit h Br a y -C urtis 

dist a n c e, usi n g t h e v e g a n  p a c k a g e ( v ersi o n 2. 5 -7), wit h b a ct eri al p h yl a a b u n d a n c es 

a d d e d a p ost eri ori  t o t h e or di nati o n. I n or d er t o t est f or diff er e n c es i n b a ct eri al 

c o m m u nit y c o m p ositi o n e x pl ai n e d b y mi cr o h a bit at a n d f or est t y p e, a P E R M A N O V A 

a n al ysi s c arri e d o ut usi n g t h e a d o nis 2  f u n cti o n of v e g a n p a c k a g e ( O ks a n e n et al. 2 0 2 0), 

i n cl u di n g Sit e a n d Bl o c k as r a n d o m f a ct ors. 

Aft er s e p ar ati n g t h e a n al ysis of tr e e p h yll os p h er e a n d s oil mi cr o bi o m e, w e a n al y z e d 

t h e r el ati v e a b u n d a n c e of A S Vs assi g n e d t o b a ct eri al p h yl a i n t h e p h yll os p h er e of bl a c k 

s pr u c e n e e dl es a n d tr e m bli n g as p e n l e a v es i n a st a c k e d  b ar pl ot pl ot usi n g a li n e ar m o d el 

of l o g 1 0 -tr a nsf or m e d b a ct eri al r el ati v e a b u n d a n c e s (f u n cti o n l m of st at s 4  p a c k a g e, 

v ersi o n 4. 1. 0), wit h a c ut -off of a dj ust e d P  < 0. 0 5 usi n g t h e m et h o d of B e nj a mi ni a n d 

H o c h b er g ( 1 9 9 5) t o c orr e ct f or m ulti pl e h y p ot h esis t esti n g.  

I n or d er t o a n al y z e t h e eff e ct of tr e at m e nts o n s oil b a ct eri al a n d f u n g al c o m m u niti es, 

w e e x pl or e d i n d et ail t h e S h a n n o n di v ersit y, r el ati v e a b u n d a n c e a n d  c o m m u nit y 

c o m p ositi o n b et w e e n tr e at m e nts. Si mil arl y as b ef or e, t h e S h a n n o n di v ersit y (s a m pl e -

l e v el α-di v ersit y) of s oil b a ct eri al a n d f u n g al c o m m u niti es w er e c al c ul at e d f or t h e 

diff er e nt tr e at m e nts a n d a m o n g f or est t y p es wit h t h e v e g a n  p a c k a g e ( O ks a n e n et  al. 

2 0 2 0) b as e d o n t h e r ar efi e d r el ati v e a b u n d a n c es. Diff er e n c es i n S h a n n o n di v ersit y w er e 

t est e d wit h a n A N O V A of a mi x e d eff e ct m o d el i n w hi c h w e i n cl u d e d t h e i nt er a cti o n 

of f or est t y p e a n d tr e at m e nts, usi n g Sit es a n d Bl o c ks as r a n d o m f a ct ors, usi n g t h e  st at s  

p a c k a g e, v ersi o n 4. 1 ( R C or e D e v el o p m e nt T e a m 2 0 1 9) a n d t h e l m e 4 p a c k a g e, v ersi o n 

1. 1 -2 7. 1 ( B at es et al. 2 0 1 5). Fr o m t h e m o d el, p ost h o c  p air wis e T u k e y c o m p aris o ns 

b et w e e n mi cr o h a bit at a n d f or est t y p e w er e p erf or m e d wit h t h e e m m e a n s  p a c k a g e, 
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v ersi o n  1. 6. 2 -1 ( L e nt h et al. 2 0 2 1). Fi n all y, t h e S h a n n o n di v ersit y a m o n g mi cr o h a bit ats 

a n d f or est t y p es is pr es e nt e d as b o x pl ots, i n cl u di n g b ot h t h e m e di a n a n d m e a n.  

T h e r el ati v e A S Vs a b u n d a n c e of t h e assi g n e d b a ct eri al a n d f u n g al p h yl a i n s oil s w er e 

c o m p ar e d a m o n g tr e at m e nts a n d f or est t y p es usi n g a li n e ar m o d el of l o g 1 0 -tr a nsf or m e d 

A S V r el ati v e a b u n d a n c e s (st ats 4 p a c k a g e), wit h a c ut -off of a dj ust e d P  < 0. 0 5 usi n g 

t h e m et h o d of B e nj a mi ni a n d H o c h b er g ( 1 9 9 5)  t o c orr e ct f or m ulti pl e h y p ot h esis 

t esti n g. T h e s oil mi cr o bi al c o m m u nit y c o m p ositi o n a m o n g tr e at m e nts a n d f or est t y p es 

w er e i n d e p e n d e ntl y pr es e nt e d f or b a ct eri a a n d f u n gi i n a N M D S, b as e d o n t h e r ar efi e d 

A S Vs r el ati v e a b u n d a n c e d at a H elli n g er tr a nsf or m e d a n d wit h Br a y -C urtis dist a n c e, 

usi n g t h e v e g a n  p a c k a g e  ( v ersi o n 2. 5-7). T h e or di n ati o n w as pr es e nt e d t hr e e ti m es, 

a d di n g a p ost eri ori  wit h t h e e n vfit  f u n cti o n (P  < 0. 0 5, v e g a n p a c k a g e), t h e mi cr o bi al 

p h yl a, t h e a bi oti c f a ct ors a n d u n d erst or y v e g et ati o n. T h e g o o d n ess of fit of 

e n vir o n m e nt al v ari a bl es a n d s oil p h ysi c o c h e mi c al pr o p erti es w as t est e d fr o m e a c h 

N M D S or di n ati o n of b a ct eri al a n d f u n g al c o m m u niti es, b as e d o n 9 9 9 r a n d o m 

p er m ut ati o ns. Als o, i n or d er t o t est f or diff er e n c es i n t h eir mi cr o bi al c o m m u nit y 

c o m p ositi o n, w e p erf or m e d a g ai n f or t h es e or di n ati o ns  a P E R M A N O V A a n al ysi s, 

i n cl u di n g Sit e a n d Bl o c k as r a n d o m f a ct ors.  

Fi n all y, w e e v al u at e d t h e r el ati v e i m p ort a n c e of f or est t y p e, tr e at m e nts, a bi oti c a n d 

bi oti c f a ct ors ( u n d erst or y v e g et ati o n) aff e cti n g s oil b a ct eri al a n d f u n g al c o m m u nit y 

str u ct ur e. W e t es t e d f or diff er e n c es i n t h e a bi oti c f a ct ors i n cl u di n g b ot h e n vir o n m e nt al 

pr o p erti es (s oil t e m p er at ur e, li g ht, o v erst or y d e nsit y a n d s oil m oi st ur e) a n d s oil 

p h ysi c o c h e mi c al pr o p erti es b et w e e n tr e at m e nts, f or est t y p es a n d t h eir i nt er a cti o n, wit h 

a li n e ar mi x e d -eff e ct A N O V A wit h t h e nl m e p a c k a g e ( Pi n h eir o et al. 2 0 2 1) a n d t h e 

St ats p a c k a g e ( R C or e D e v el o p m e nt T e a m 2 0 1 9), r es p e cti v el y, usi n g Sit e a s a r a n d o m 

f a ct or. i B utt o ns fr o m c ert ai n pl ot s di d n ot w or k s o w e di d d at a i m p ut ati o n f or t h e 

mi ssi n g v al u es, usi n g t h e a v er a g e d t e m p er at ur e fr o m e a c h Sit e i n e a c h f or e st t y p e.  
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2. 5  R es ult s  

2. 5. 1  Diff er e n c es i n b a ct eri al c o m m u niti es b et w e e n mi cr o h a bit ats a n d f or est t y p e s  

T h e i d e ntifi e d b a ct eri al A S Vs v ari e d d e p e n di n g o n t h e mi cr o h a bit at (tr e e p h yll os p h er e 

vs.  s oil mi cr o bi o m e) a n d  f or est t y p e ( bl a c k s pr u c e vs . tr e m bli n g as p e n). T h e b a ct eri al 

S h a n n o n di v ersit y (s a m pl e -l e v el α-di v ersit y,  Fi g ur e 2 .2 ), b as e d o n all i d e ntifi e d A S Vs, 

w as si g nifi c a ntl y i nfl u e n c e d b y t h e i nt er a cti o n of b ot h mi cr o h a bit at ( p h yll os p h er e a n d 

s oil mi cr o bi o m e) a n d f or est t y p e ( bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n) ( A N O V A, F 1, 1 2 1  

= 4 5. 7 4 4, P  < 0. 0 0 0 1,  T a bl e S 3. 5 ). All p ost h o c  c o m p aris o ns of S h a n n o n di v ersit y 

a m o n g c at e g ori es w er e si g nifi c a ntl y diff er e nt ( T u k e y t ests, All P > 0. 0 0 1 , T a bl e S 3. 6 ), 

wit h a hi g h er S h a n n o n di v ersit y i n s oil s t h a n i n tr e e p h yll os p h er e, a hi g h er S h a n n o n 

di v ersit y i n t h e p h yll os p h er e of bl a c k s pr u c e n e e dl es t h a n i n tr e m bli n g as p e n l e a v es, 

a n d t h e o p p osit e p att er n i n t h e s oil b a ct eri al c o m m u nit y wit h a S h a n n o n di v ersit y 

hi g h er i n tr e m bli n g as p e n t h a n i n bl a c k s pr u c e s oils.  

T h e V e n n di a gr a m, b as e d o n 2 0 s a m pl es r a n d o ml y t a k e n f or e a c h mi cr o h a bit at a n d 

f orest t y p e, s h o w t h e c o o c c urr e n c e of b a ct eri al A S Vs b et w e e n i n t h e l e a v es 

p h yll os p h er e a n d s oil mi cr o bi o m e of bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n ( Fi g ur e 2 .2 b -

h). A 6 5 % of b a ct eri al A S Vs ( 2 6 6 6 A S Vs) w as s h ar e d b et w e e n bl a c k s pr u c e a n d 

tr em bli n g as p e n f or b ot h mi cr o h a bit ats ( Fi g ur e 2 .2 c), w h er e as 1 2 % ( 4 7 6 A S Vs) 

c o o c c urr e d b et w e e n t h e p h yll os p h er e a n d t h e s oil mi cr o bi o m e f or b ot h f or est t y p es 

(Fi g ur e 2 .2 f). I n b ot h bl a c k s pr u c e (Fi g ur e 2 .2 d) a n d tr e m bli n g as p e n f or ests ( Fi g ur e 

2 .2 e), t h e s oil mi cr o bi o m e h a d a hi g h er p er c e nt a g e of a b o ut ~ 7 0 % of b a ct eri al A S Vs 

( 2 3 5 5 A S Vs), c o m p ar e d t o it s p h yll os p h er e ( ~ 2 2 %, ≥ 7 4 8 A S Vs). T h er ef or e, a s m all 

pr o p orti o n of A S Vs ( ~ 7 -9 %) w as s h ar e d b et w e e n t h e tr e e l e a v es a n d t h e s oil i n b ot h 

f or est t y p es. C o m p ari n g b et w e e n f or est t y p es f or e a c h mi cr o h a bit at, t h e n e e dl e l e a v es 

p h yll os p h er e s h ar e d 2 8 % of b a ct eri al A S Vs ( 4 5 2 A S Vs) wit h br o a d l e a v es ( Fi g ur e 

2 .2 g). I n c o ntr ast, t h e s oil mi cr o bi o m e s h ar e d 7 7 % of b a ct eri al A S Vs ( 2 3 0 0 A S Vs) 

b et w e e n bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n d o mi n at e d f or ests ( Fi g ur e 2 .2 h). T h us, a 
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hi g h er pr o p orti o n of s oils A S Vs w er e s h ar e d b et w e e n f or est t y p es t h a n p h yll os p h er e 

A S Vs b et w e e n l e af t y p es.  

 

Fi g ur e 2 .2  Diff er e n c es i n b a ct eri al c o m m u niti es b et w e e n mi cr o h a bit ats ( p h yll os p h er e 
vs. s oil mi cr o bi o m e) a n d f or est t y p es ( bl a c k s pr u c e - B S vs. tr e m bli n g as p e n - T A). a) 
B a ct eri al S h a n n o n di v ersit y of tr e e p h yll os p h er e a n d s oil mi cr o bi o m e b et w e e n bl a c k 
s pr u c e ( br o w n ) a n d tr e m bli n g as p e n ( gr e e n) f or ests, b as e d o n all i d e ntifi e d A S Vs. 
W hit e p oi nt s r e pr es e nt t h e m e a n a n d bl a c k li n es t h e m e di a n. b -h) V e n n di a gr a ms   
r e pr es e nti n g c o-o c c urr e n c e of b a ct eri al A S Vs i n t h e p h yll os p h er e a n d s oil mi cr o bi o m e 
of bl a c k s pr u c e a n d t r e m bli n g as p e n f or ests, b a s e d o n 2 0 r a n d o ml y c h o s e n s a m pl es 
fr o m e a c h mi cr o h a bit at. V al u es i n di c at e p er c e nt a g e of s h ar e d A S Vs ( v al u es i n 
p ar e nt h es es ar e t ot al n u m b er of A S Vs). T h e diff er e nt V e n n di a gr a ms r e pr es e nt all 
c o m p aris o ns b et w e e n mi cr o h a bit at a n d f or est t y p es ( b), b et w e e n B S a n d T A f or b ot h 
mi cr o h a bit ats ( c), t h e bl a c k s pr u c e p h yll os p h er e a n d s oil mi cr o bi o m e ( d), t h e tr e m bli n g 
as p e n p h yll os p h er e a n d s oil mi cr o bi o m e ( c), t h e p h yll os p h er e a n d s oil mi cr o bi o m e of 
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b ot h f or est t y p es ( d), t h e p h yll os p h er e i n bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n ( e), a n d t h e 
mi cr o bi o m e i n bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n (f).  

T h e b a ct eri al c o m m u nit y c o m p ositi o n w as  diff er e nt d e p e n di n g o n mi cr o h a bit at, 

diff eri n g b et w e e n s oil mi cr o bi o m e a n d tr e e p h yll os p h er e ( Fi g ur e 2 .3 Fi g ur e 2 .3 , first 

a xis), a n d b et w e e n f or est t y p es ( Fi g ur e 2 .3 , s e c o n d a xis), wit h a si g nifi c a nt i nt er a cti o n 

b et w e e n mi cr o h a bit at a n d f or est t y p e ( P E R M A N O V A, R 2  = 0. 1 2 5, F 1, 1 2 4  = 3 5. 5 7 3, P  

<  0. 0 0 0 1 , T a bl e S 3. 7 ). T h e diff er e n c es i n b a ct eri al p h yll os p h er e c o m m u niti es b et w e e n 

f or est t y p es w er e m or e di sti n ct t h a n t h ose i n s oil s, a n d t h e r el ati v e a b u n d a n c e of A S Vs 

assi g n e d t o t h e diff er e nt b a ct eri al p h yl a i n tr e e p h yll os p h er e v ari e d b et w e e n f or est t y p es 

(Fi g ur e 2 .4 ). 

 

Fi g ur e 2 .3  T w o -di m e nsi o n al n o n -m etri c m ulti di m e nsi o n al s c ali n g ( N M D S) of t h e 
r el ati v e a b u n d a n c e of b a ct eri al A S Vs ( A m pli c o n S e q u e n c e V ari a nts) i n: 1) 
P h yll os p h er e of bl a c k s pr u c e ( B S - br o w n fill e d tri a n gl es) a n d tr e m bli n g a s p e n ( T A - 
gr e e n e m pt y s q u ar es) a n d i n 2) S oil mi cr o bi o m e fr o m e a c h f or est t y p e ( B S i n fill e d 
tri a n gl es a n d T A i n e m pt y s q u ar es), a m o n g t h e diff er e nt tr e at m e nts i n c ol or s: C o ntr ol 
c o n diti o ns ( C, i n gr e y), Litt er a d diti o n ( F, i n or a n g e), Tr a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n) a n d 
Tr a ns pl a nts -o ut ( T o, i n bl u e). P oi nt s c orr es p o n d t o 7 2 s a m pli n g u nits of s oil 
mi cr o bi o m e ( n = 9 p er f or est t y p e a n d tr e at m e nt) a n d 5 4 s a m pli n g u nit s of p h yll os p h er e 
( n = 2 7 p er f or est t y p e). Elli ps es i n gr e y c orr es p o n d t o st a n d ar d d e vi ati o n of or di n ati o n 
s c or es f or s a m pl es a c c or di n g t o t h e b a ct eri al mi cr o h a bit at ( S oil mi cr o bi o m e or 
P h yll os p h er e) a n d f or est t y p e ( B S or T A). Arr o ws i n di c at e t h e c orr el ati o n b et w e e n 
s a m pl e l e v el v al u es a n d or di n ati o n a x es s c or es f or b a ct eri al p h yl a a d d e d a p ost eri ori i n 
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t h e or di n ati o n ( dis pl a y e d p h yl a of m a xi m u m esti m at e d P  < 0. 0 5). Or di n ati o n b as e d o n 
t h e Br a y-C urtis dist a n c e of t h e r ar efi e d a n d H elli n g er tr a nsf or m e d A S V r el ati v e 
a b u n d a n c es.  

T h e r el ati v e a b u n d a n c e of A S Vs fr o m t h e tr e e p h yll os p h er e assi g n e d t o b a ct eri al p h y l a 

b et w e e n f or est t y p es ( Fi g ur e 2 .4  a n d  T a bl e S 3. 8 ) s h o w t h at t h e m ost a b u n d a nt b a ct eri a 

i n bl a c k s pr u c e n e e dl es w er e Pr ot e o b a ct eri a, A ci d o b a ct eri a a n d  A cti n o b a ct eri a , 

w h er e as i n tr e m bli n g as p e n l e a v es t h e m ost a b u n d a nt p h yl a w er e A c ti n o b a ct eri a, 

Pr ot e o b a ct eri a a n d  B a ct er oi d et es . Als o, Pl a n ct o m y c et es a n d  V err u c o mi c r o bi a  w er e 

o nl y pr es e nt o n bl a c k s pr u c e l e a v es, w h er e as D ei n o c o c c us -T h er m us, F us o b a ct eri a a n d  

G e m m ati m o n a d et es  w er e o nl y pr es e nt i n tr e m bli n g as p e n l e a v es. All b a ct eri a w er e 

si g nifi c a ntl y diff er e nt b et w e e n f or est t y p es ( A N O V A, all B e nj a mi ni – H o c h b er g -

a dj ust e d P  < 0. 0 5), e x c e pt Ar m ati m o n a d et es , V err u c o mi cr o bi a a n d  F us o b a ct eri a . 

H o w e v er, t h e m or e a b u n d a nt p h yl a diff e r e nti ati n g t h e m ost i n r el ati v e a b u n d a n c e 

b et w e e n f or est t y p es w er e Pr ot e o b a ct eri a  a n d A ci d o b a ct eri a  b ei n g m or e a b u n d a nt i n 

bl a c k s pr u c e l e a v es, w h er e as A cti n o b a ct eri a  a n d B a ct er oi d et es  w er e m or e a b u n d a nt i n 

tr e m bli n g as p e n l e a v es. 
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Fi g ur e 2 .4  Diff er e n c es i n r el ati v e a b u n d a n c e ( %) of A S Vs assi g n e d t o b a ct eri al p h yl a 
(i n c ol ors) a m o n g t h e f or est t y p es d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e ( B S) a n d tr e m bli n g as p e n 
( T A). Si g nifi c a nt diff er e n c es ( A N O V A, all B enj a mi ni – H o c h b er g -a dj u st e d P  < 
0. 0 0 0 1 * * *, P  < 0. 0 0 1 * *, P  < 0. 0 5 * , T a bl e S 3. 8 ) b et w e e n f or est t y p es. 

2. 5. 2  Eff e cts of s hifts i n f a ct or s ass o ci at e d wit h tr e e d o mi n a n c e o n s oil b a ct eri a a n d 
f u n gi 

W e e v al u at e d t h e eff e ct of s hifts i n f a ct ors ass o ci at e d wit h tr e e d o mi n a n c e, i n cl u di n g 

tr e at m e nts of litt er i n p ut s a n d u n d erst or y tr a ns pl a nt ati o ns, o n b a ct eri al a n d f u n g al 

S h a n n o n di v ersit y, r el ati v e a b u n d a n c e a n d c o m m u nit y c o m p ositi o n i n bl a c k s pr u c e a n d 

tr e m bli n g as p e n f or ests a n d h o w t h e y ar e c orr el at e d wit h a bi oti c an d bi oti c f a ct ors i n 

e a c h f or est t y p e.  

S oil b a ct eri al S h a n n o n di v ersit y ( Fi g ur e 2 .5 Fi g ur e 2 .5 a) w as si g nifi c a ntl y diff er e nt 

b et w e e n f or est t y p es ( A N O V A, F 1, 6 2  = 1 8. 1 3 9, P  < 0. 0 0 0 1 , T a bl e S 3. 9 ), b ei n g hi g h er 

i n tr e m bli n g as p e n (e m m e a n s of 6. 0 5 ± 0. 0 6 7 S D) t h a n i n bl a c k s pr u c e f or ests 

(e m m e a n s of 5. 7 3 ± 0. 0 6 7 S D), b ut di d n ot diff er si g nifi c a ntl y b et w e e n tr e at m e nts. I n 

c o ntr ast, f u n g al S h a n n o n di v ersit y ( Fi g ur e 2 .5 Fi g ur e 2 .5 b) w as n ot si g nifi c a ntl y 
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diff er e nt b et w e e n f or est t y p es, n or tr e at m e nts ( A N O V A, All P  > 0. 0 5 , T a bl e S 3. 9 ). 

F urt h er m or e, b a ct eri al c o m m u niti es w er e m or e di v ers e t h a n f u n g al c o m m u niti es i n 

s oil s of b ot h f or est t y p es, a c c or di n g t o t h e S h a n n o n i n d e x ( Fi g ur e 2 .5 a, b).  

 

Fi g ur e 2 .5  S h a n n o n di v ersit y of s oil mi cr o bi al c o m m u niti es of b a ct eri a ( a) a n d f u n gi 
( b) i n bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests a m o n g t h e tr e at m e nts of Litt er a d diti o n 
( F, i n or a n g e), C o ntr ol c o n diti o ns ( C, i n gr e y), Tr a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n) a n d 
Tr a ns pl a nts -o ut ( T o, i n bl u e). W hit e p oi nt s r e pr es e nt t h e m e a n a n d bl a c k li n es t h e 
m e di a n. N oti c e b ot h p a n els h a v e diff er e nt s c al es.  

T h e r el ati v e a b u n d a n c e of A S Vs assi g n e d t o s oil b a ct eri al a n d f u n g al p h yl a w as si mil ar 

b et w e e n tr e at m e nts a n d s o m e p h yl a diff er e d b et w e e n f or est t y p es ( Fi g ur e 2 .6 ). T h e 

m or e r el ati v e a b u n d a nt A S Vs assi g n e d t o b a ct eri al p h yl a ( Fi g ur e 2 .6 a) w er e  

A cti n o b a ct eri a, Pr ot e o b a ct eri a a n d  A ci d o b a ct e ri a, f oll o w e d b y C hl or ofl e xi a n d  

B a ct er oi d et es . At t h e p h yl a l e v el, all b a ct eri a w er e si mil ar i n r el ati v e a b u n d a n c e a m o n g 

tr e at m e nts, w h er e as 1 2 p h yl a w er e si g nifi c a ntl y diff er e nt b et w e e n f or est t y p es 

( A N O V A, all B e nj a mi ni– H o c h b er g -a dj ust e d P  < 0. 0 5, Fi g ur e 2 .6 a). Ot h er p h yl a, 

i n cl u di n g F us o b a ct eri a , D ei n o c o c c us -T h er m us  a n d S pir o c h a et es , h a d a v er y l o w 

r el ati v e a b u n d a n c e t o fi n d si g nifi c a nt diff er e n c es b et w e e n tr e at m e nts or f or est t y p es. 

F urt h er m or e, c o m p ari n g t h e tr e e p h yll os p h er e ( Fi g ur e 2 .4 ) t o t h e s oil mi cr o bi o m e 

(Fi g ur e 2 .6 a), m ost of t h e i d e ntifi e d b a ct eri al A S Vs c o -o c c urr e d i n b ot h, e x c e pt f or 
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D e p e n d e nti a e, Nit r os pi r a e, Fi br o b a ct er e s, a n d El usi mi cr o bi a , w hi c h w h er e o nl y 

pr es e nt i n s oil s.  

T h e m ost r el ati v e a b u n d a nt A S Vs assi g n e d t o f u n g al p h yl a ( Fi g ur e 2 .6 b) w er e 

B asi di o m y c ot a, As c o m y c ot a a n d M orti er ell o m y c ot a , wit h a r el ati v e a b u n d a n c e si mil ar 

b et w e e n tr e at m e nts . H o w e v er, i n bl a c k s pr u c e s oil s, C h ytri di o m y c ot a a n d 

Z o o p a g o m y c ot a  w er e o nl y pr es e nt i n tr e at m e nt T o, w h er e as i n tr e m bli n g as p e n s oil s, 

D ei n o c o c c us -T h er m us  w as o nl y pr es e nt i n tr e at m e nt F, a n d S pir o c h a et es  w a s a bs e nt i n 

t h e c o ntr ol. W e f o u n d si g nifi c a nt diff er e n c es i n A S Vs r el ati v e a b u n d a n c e b et w e e n 

f or est t y p es f or t h e assi g n e d p h yl a M orti er ell o m y c ot a  a n d M ur o c o m y c ot a  ( A N O V A, 

all B e nj a mi ni – H o c h b er g -a dj ust e d P < 0. 0 5, Fi g ur e 2 .6 b a n d  T a bl e S 3. 7 ). T h e ot h er 

p h yl a ( C h ytri di o m y c ot a, Z o o p a g o m y c ot a  a n d D ei n o c o c c us -T h er m us ) h a d a v er y l o w 

r el ati v e a b u n d a n c e t o fi n d si g nifi c a nt diff er e n c es b et w e e n tr e at m e nts or f or est t y p es.  

 

Fi g ur e 2 .6  Diff er e n c es i n r el ati v e a b u n d a n c e of A S Vs assi g n e d t o p h yl a (i n c ol ors) 
fr o m s oil mi cr o bi o m e: a) B a ct eri al p h yl a a n d b) F u n g al p h yl a; f or e a c h f or est t y p e 
( bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n) a n d a m o n g tr e at m e nts: C o ntr ol c o n diti o ns ( C), 
Litt er a d diti o n ( F), Tr a ns pl a nts -i n ( Ti) a n d Tr a ns pl a nts-o ut ( T o). Si g nifi c a nt 
diff er e n c es b et w e e n f or est t y p es ( A N O V A, all B e nj a mi ni – H o c h b er g -a dj ust e d P < 
0. 0 0 0 1 * * *, P < 0. 0 0 1 * *, P < 0. 0 5 * , T a bl e S 3. 7 ), b ut n ot a m o n g tr e at m e nts or t h e 
i nt er a cti o n. 
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T h e s oil mi cr o bi al c o m m u nit y c o m p ositi o n w as a n al y z e d a m o n g tr e at m e nts i n bl a c k 

s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests. W e a n al y z e d i n d e p e n d e ntl y t h e s oil b a ct eri al 

(Fi g ur e 2 .7 ) a n d f u n g al (Fi g ur e 2 .8 ) c o m m u nit y c o m p ositi o n a n d t h eir c orr el ati o n wit h 

a bi oti c f a ct ors a n d u n d erst or y pl a nt c o m m u niti es i n e a c h f or est t y p e. W e f o u n d 

si g nifi c a nt diff er e n c es b et w e e n f or est t y p es of diff er e nt a bi oti c f a ct ors, i n cl u di n g 

e n vir o n m e nt al c o n diti o ns ( i. e. li g ht, c a n o p y c o v er, s oil m oi st ur e, s oil t e m p er at ur e) a n d 

s oil p h ysi c o c h e mi c al pr o p erti es b et w e e n f or est t y p es ( All A N O V A, P  < 0. 0 5 , T a bl e S 

3. 1 0 ), b ut a n y si g nifi c a nt diff er e n c es a m o n g tr e at m e nts ( All c o m p aris o ns A N O V A, P  

> 0. 0 5). T h e diff er e nt f a ct ors w er e c orr el at e d wit h t h e s oil mi cr o bi al c o m m u nit y 

c o m p ositi o n ( T a bl e S 3. 1 1 ). 

S oil b a ct eri al c o m m u nit y c o m p ositi o n ( Fi g ur e 2 .7 a) w as gr o u p e d b y f or est t y p e i n t h e 

N M D S or di n ati o n b ut n ot a m o n g tr e at m e nts, w hi c h is st atisti c all y s u p p ort e d b y 

si g nifi c a nt diff er e n c es b et w e e n f or est t y p es ( P E R M A N O V A, R 2  = 0. 1 3 1, F 1, 7 1  = 

1 0. 1 9 5, P  < 0. 0 0 0 1), b ut n o eff e ct of tr e at m e nt or t h eir i nt er a cti o n ( T a bl e S 3. 1 2 ). T h e 

first a xis of t h e N M D S w as c orr el at e d wit h a gr a di e nt i n c ati o ns, i n cl u di n g H, C a a n d 

s oil p H, b ut m ost of el e m e nts w er e si g nifi c a ntl y c orr el at e d wit h e a c h f or est t y p e ( Fi g ur e 

2 .7 b a n d  T a bl e S 3. 1 1 ). Bl a c k s pr u c e s oil s w er e si g nifi c a ntl y c orr el at e d wit h hi g h er 

c o n c e ntr ati o n N, C, Al, F e, H, S, C E C a n d C : N a n d N : P r ati os, as w ell as hi g h er 

c o n c e ntr ati o n of s oil m oi st ur e a n d li g ht i n p uts t h a n tr e m bli n g as p e n s oils ( E n vfit , P  < 

0. 0 5 , T a bl e S 3. 1 1 ). I n c o ntr ast, tr e m bli n g as p e n s oil s w er e si g nifi c a ntl y c orr el at e d wit h 

s oil p H, C a, M n a n d P : C a r ati o t h a n bl a c k s pr u c e s oil s ( E n vfit , P  < 0. 0 5 , T a bl e S 

3. 1 1 ). Fi n all y, t h e c o m p ositi o n of u n d erst ory v e g et ati o n ( Fi g ur e 2 .7 c ) w as als o 

si g nifi c a ntl y c orr el at e d wit h e a c h f or est t y p e ( E n vfit, P  < 0. 0 5 ; T a bl e S 3. 1 1 ). Bl a c k 

s pr u c e f or ests w er e c orr el at e d wit h m oss s p e ci es s u c h as Pl e ur ozi u m s c hr e b eri  ( P L S), 

Ptili u m crist a -c astr e nsis  ( P T C), Di cr a n u m p ol ys et u m ( DI P) a n d S p h a g n u m s p p. ( S P S), 

as w ell as s m all pl a nts i n cl u di n g  G a ult h eri a his pi d ul a ( G A H) a n d G e o c a ul o n li vi d u m 

( C O L). I n c o ntr ast, tr e m bli n g as p e n st a n ds w er e ass o ci at e d wit h s e v er al h er bs a n d 

s hr u bs i n t h e u n d erst or y, i n cl u di n g Ar ali a n u di c a ulis  ( A R N), Vi ol a s p p. ( VI S), 
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Vi b ur n u m e d ul e  ( VI E), L ysi m a c hi a b or e ali s ( T R B), S pi n ul u m a n n oti n u m  ( L Y A), 

R u b us i d a e us  ( R UI), P et asit es fri gi d us v ar. p al m at us ( P E S), R u b us p u b es c e ns  ( R U P), 

C or n us c a n a d e nsis  ( C O N) a n d Mit ell a n u d a  ( M A C). T h er ef or e, f or est t y p e s h a p es s oil 

b a ct eri al c o m m u niti es, s oil p h ysi c o c h e mi c al pr o p erti es a n d pl a nt u n d erst or y 

v e g et ati o n.  
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Fi g ur e 2 .7  T w o -di m e nsi o n al n o n -m etri c m ulti di m e nsi o n al s c ali n g ( N M D S) of t h e 
r el ati v e a b u n d a n c e of b a ct eri al A S Vs ( A m pli c o n S e q u e n c e V ari a nts) i n t h e s oil 
mi cr o bi o m e fr o m t h e diff er e nt tr e at m e nts i n c ol ors: C o ntr ol  c o n diti o ns ( C , i n gr e y), 
Litt er  a d diti o n ( F, i n or a n g e), T r a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n) a n d T r a ns pl a nts -o ut  ( T o, i n 
bl u e), i n bl a c k s pr u c e ( B S, as tri a n gl es) a n d tr e m bli n g as p e n ( T A, as s q u ar es). P oi nt s 
c orr es p o n di n g t o s oil mi cr o bi o m e c orr es p o n d t o a t ot al of 7 2 s a m pli n g u nit s ( n = 9 p er 
f or est t y p e a n d tr e at m e nt) a n d p oi nt s c orr es p o n di n g t o p h yll os p h er e c orr e s p o n d t o a 
t ot al of 5 4 s a m pli n g u nits ( n = 2 7 p er f or est t y p e). Elli ps es i n gr e y c orr es p o n d t o 
st a n d ar d d e vi ati o n of or di n ati o n s c or es f or s a m pl es a c c or di n g t o t h e  b a ct eri al 
mi cr o h a bit at ( S oil or P h yll os p h er e) a n d f or est t y p e ( B S or T A). Arr o ws i n di c at e t h e 
c orr el ati o n b et w e e n s a m pl e l e v el v al u es a n d or di n ati o n a x es s c or es f or b a ct eri al p h yl a 
a d d e d a p ost eri ori i n t h e or di n ati o n ( dis pl a y e d p h yl a of m a xi m u m esti m at e d  P  < 0. 0 5). 
Or di n ati o n b as e d o n t h e Br a y -C urtis dist a n c e of t h e r ar efi e d a n d H elli n g er tr a nsf or m e d 
A S Vs r el ati v e a b u n d a n c e s.  

S oil f u n g al c o m m u nit y c o m p ositi o n ( Fi g ur e 2 .8 a) w as si g nifi c a ntl y diff er e nt b et w e e n 

f or est t y p es i n t h e first a xis of t h e N M D S or di n ati o n ( P E R M A N O V A, R 2  = 0. 0 8 2, F 1, 7 0  

= 6. 1 0 5, P  < 0. 0 0 0 1), b ut n ot a m o n g tr e at m e nts or t h eir i nt er a cti o n ( T a bl e S 3. 1 2 ). T h e 

s e c o n d a xis of t h e N M D S or di n ati o n w as c orr el at e d wit h s oil m oi st ur e a n d dri v e n b y 

t h e pr es e n c e of M u c or o m y c ot a  a n d As c o m y c ot a , w hi c h w er e o nl y pr es e nt i n t h e 

tr a ns pl a nts fr o m bl a c k s pr u c e t o tr e m bli n g as p e n f or ests. A bi oti c f a ct ors w er e 

si g nifi c a ntl y c orr el at e d wit h f or est t y p e i n t h e first a xis ( Fi g ur e 2 .8 b), wit h hi g h er 

c o n c e ntr ati o n of N, C, N a, H, Al, F e a n d C : N r ati o i n bl a c k s pr u c e s oils ( E n vfit , P  < 

0. 0 5 , T a bl e S 3. 1 1 ), w h er e as a hi g h er c o n c e ntr ati o n of C a, M n a n d s oil p H i n tr e m bli n g 

as p e n s oil s ( E n vfit , P  < 0. 0 5 , T a bl e S 3. 1 1 ). Fi n all y, u n d erst or y v e g et ati o n (Fi g ur e 

2 .8 c) w as als o si g nifi c a ntl y c orr el at e d wit h e a c h f or est t y p e ( E n vfit, P  < 0. 0 5 , T a bl e S 

3. 1 1 ). Bl a c k s pr u c e f or e sts w er e c orr el at e d wit h m oss s p e ci es, s u c h as Pl e ur ozi u m 

s c hr e b eri  ( P L S), Ptili u m crist a -c astr e nsis  ( P T C), Di cr a n u m p ol ys et u m  ( DI P) a n d 

S p h a g n u m s p p. ( S P S), as w ell as s m all pl a nts i n cl u di n g  G a ult h eri a his pi d ul a ( G A H) 

a n d K al mi a a n g ust if oli a ( K A A). I n c o ntr ast, tr e m bli n g as p e n st a n ds w er e ass o ci at e d 

wit h s e v er al h er bs a n d s hr u bs i n t h e u n d erst or y, i n cl u di n g R u b us p u b es c e ns  ( R U P), 

P et asit es fri gi d us v ar. p al m at us ( P E S), Mit ell a n u d a  ( M A C), G ali u m as pr ell u m  

( G A A), Ar ali a n u di c a ulis  ( A R N), R u b us i d a e us  ( R UI), L ysi m a c hi a b or e ali s  ( T R B), 
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C or n us c a n a d e nsis  ( C O N), P o a  s p p. ( P O A), Li n n a e a b or e ali s  ( LI B), Vi b ur n u m e d ul e  

( VI E), Vi ol a s p p. ( VI S), S pi n ul u m a n n oti n u m  ( L Y A) a n d Cli nt o ni a b or e ali s  ( C L B). 

T h er ef or e, f or est t y p e w as t h e pri n ci p al f a ct or s h a pi n g s oil f u n g al c o m m u niti es, s oil 

p h ysi c o c h e mi c al pr o p erti es a n d pl a nt u n d erst or y v e g et ati o n.  

 



1 1 0  
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Fi g ur e 2 .8  T w o -di m e nsi o n al n o n -m etri c m ulti di m e nsi o n al s c ali n g ( N M D S) of t h e 
r el ati v e a b u n d a n c e of f u n g al A S Vs ( A m pli c o n S e q u e n c e V ari a nts) i n t h e s oil 
mi cr o bi o m e fr o m t h e diff er e nt tr e at m e nts i n c ol ors: C o ntr ol c o n diti o ns ( C, i n gr e y), 
Litt er a d diti o n ( F, i n or a n g e), Tr a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n) a n d Tr a ns pl a nts-o ut ( T o, i n 
bl u e), i n bl a c k s pr u c e ( B S, as tri a n gl es) a n d tr e m bli n g as p e n ( T A, as s q u ar es). P oi nt s 
c orr es p o n di n g t o s oil mi cr o bi o m e c orr es p o n d t o a t ot al of 7 2 s a m pli n g u nit s ( n = 9 p er 
f or est t y p e a n d tr e at m e nt) a n d p oi nt s c orr es p o n di n g t o p h yll os p h er e c orr e s p o n d t o a 
t ot al of 5 4 s a m pli n g u nits ( n = 2 7 p er f or est t y p e). Elli ps es i n gr e y c orr es p o n d t o 
st a n d ar d d e vi ati o n of or di n ati o n s c or es f or s a m pl es a c c or di n g t o t h e b a ct eri al 
mi cr o h a bit at ( S oil or P h yll os p h er e) a n d f or est t y p e ( B S or T A). Arr o ws i n di c at e t h e 
c orr el ati o n b et w e e n s a m pl e l e v el v a l u es a n d or di n ati o n a x es s c or es f or b a ct eri al p h yl a 
a d d e d a p ost eri ori i n t h e or di n ati o n ( dis pl a y e d p h yl a of m a xi m u m esti m at e d P < 0. 0 5). 
Or di n ati o n b as e d o n t h e Br a y -C urtis dist a n c e of t h e r ar efi e d a n d H elli n g er tr a nsf or m e d 
A S Vs r el ati v e a b u n d a n c e s.  

2. 6  Dis c u ssi o n  

2. 6. 1  S oil b a ct eri al c o m m u niti es diff er e d b et w e e n mi cr o h a bit ats a n d f or est t y p es  

W e a n al y z e d t h e v ari ati o n i n s oil b a ct eri al c o m m u niti es b et w e e n mi cr o h a bit ats of tr e e 

p h yll os p h er e vs. s oil mi cr o bi o m e, a n d b et w e e n f or est t y p es of bl a c k s pr u c e vs. 

tr e m bli n g as p e n f or ests. W e f o u n d t h at t h e di v ersit y a n d c o m m u nit y c o m p ositi o n of 

b a ct eri al  c o m m u niti es w er e i nfl u e n c e d b y b ot h mi cr o h a bit at a n d f or est t y p e. 

C o m p ari n g b et w e e n mi cr o h a bit ats, w e f o u n d a hi g h er s a m pl e -l e v el di v ersit y ( S h a n n o n 

α -di v ersit y) of b a ct eri a i n s oil mi cr o bi o m e t h a n i n tr e e p h yll os p h er e f or b ot h f or est 

t y p es. M or e t h a n t h e h alf of i d e ntifi e d b a ct eri al A S Vs w er e e x cl usi v el y i d e ntifi e d i n 

s oil mi cr o bi o m es ( ~ 6 1 % of A S Vs) fr o m b ot h f or est t y p es, w h er e as o nl y ~ 2 8 % of 

A S Vs w er e e x cl usi v el y f o u n d i n i n t h e p h yll os p h er e of bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g 

as p e n tr e es. C o m p ari n g b et w e e n  f or est t y p es, bl a c k s pr u c e n e e dl e l e a v es h a d a hi g h er 

S h a n n o n di v ersit y i n t h eir p h yll os p h er e of tr e m bli n g as p e n br o a d l e a v es, w h er e as i n 

s oil s t h e b a ct eri al S h a n n o n di v ersit y w as hi g h er i n tr e m bli n g as p e n t h a n i n bl a c k s pr u c e 

f or ests.  

W e w er e e x p e cti n g a b a ct eri al s h ari n g ( c o -o c c urr e n c e) fr o m tr e e p h yll os p h er e t o t h e 

s oil mi cr o bi o m e i n e a c h f or est t y p e. H o w e v er, o ur r es ult s i n di c at e a hi g h mi cr o h a bit at 
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s p e cifi cit y wit hi n f or est t y p es, as o nl y a s m all p er c e nt a g e ( 6 -7 %) of A S Vs c o -o c c urr e d 

b et w e e n tr e e p h y ll os p h er e a n d s oil mi cr o bi o m e i n b ot h f or est t y p es. Alt h o u g h w e f o u n d 

m aj or diff er e n c es i n A S V s c o m p ositi o n b et w e e n mi cr o h a bit ats, at t h e p h yl u m l e v el w e 

o bs er v e d t h at t h e m ost r el ati v el y a b u n d a nt gr o u ps pr es e nt i n s oil mi cr o bi o m es 

(A cti n o b a ct eri a, Pr ot e o b a ct eri a, A ci d o b a ct eri a, Cl or ofl e xi a n d  B a ct er oi d et es ) c o-

o c c urr e d wit h tr e e p h yll os p h er e of bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n tr e es, i n di c ati n g 

a pr e v al e n c e of t h es e a b u n d a nt b a ct eri al p h yl a i n t h e e v al u at e d b or e al f or ests. 

M or e o v er, Pr ot e o b a ct eri a a n d  A ci d o b a ct eri a  w er e d o mi n a nt p h yl a i n bl a c k s pr u c e 

n e e dl e -l e a v es, w h er e as A cti n o b a ct eri a, Pr ot e o b a ct eri a a n d  B a ct er oi d et es  w er e 

d o mi n a nt i n tr e m bli n g a s p e n br o a d l e a v es, gr o u ps t h at h a v e als o b e e n pr e vi o usl y 

ass o ci at e d wit h t h e p h yll os p h er e of diff er e nt d o mi n a n t tr e es ( K hlif a et al. 2 0 2 1; 

L af or est -L a p oi nt e et al. 2 0 1 6; M as o n et al. 2 0 1 5).  

B a ct eri al c o m m u nit y c o m p ositi o n ( β -di v ersit y) w as als o str u ct ur e d b y b ot h 

mi cr o h a bit at a n d f or est t y p e. B a ct eri al c o m m u niti es i n s oil s w er e l ess v ari a bl e b et w e e n 

f or est t y p es t h a n t h e tr e e p h yll os p h er e, as n e e dl el e af b a ct eri al c o m p ositi o n w as v er y 

diff er e nt c o m p ar e d t o br o a d l e a v es. O ur r es ult s a gr e e wit h s o m e E ur o p e a n st u di es t h at 

f o u n d diff er e n c es i n mi cr o bi al c o m p ositi o n a m o n g a v ari et y of mi cr o h a bit ats a n d 

a m o n g d e ci d u o us a n d br o a dl e af f or ests. F or e x a m pl e, t h er e h as b e e n r e p ort e d 

diff er e n c es a m o n g s pr u c e n e e dl e l e a v es, r o ots a n d s oil mi cr o bi o m e ( H a as et al. 2 0 1 8), 

a m o n g litt er, r o ots, r hi z os p h er e a n d s oil of s pr u c e f or ests ( St ar k e et al. 2 0 2 1), a n d 

a m o n g litt er a n d s oil mi c r o bi al c o m m u niti es diff eri n g als o b et w e e n c o nif er o us a n d 

br o a dl e af d e ci d u o us f or e sts ( Ur b a n o v á et al. 2 0 1 5). S oil mi cr o bi al c o m m u niti es ar e 

st a bl e a n d r esist a nt t o l o c al a b o v e gr o u n d c h a n g es ( H a n n a m et al. 2 0 0 7), w hi c h e x pl ai n 

t h e r el ati v el y si mil ar s oil micr o bi al c o m m u nit y c o m p ositi o n wit hi n f or est t y p es. I n 

c o ntr ast t o s oil mi cr o bi o m es, b a ct eri al e pi p h yti c c o m m u niti es ar e e x p os e d t o h ars h 

e n vir o n m e nt al c o n diti o n s i n t h e tr e e p h yll os p h er e, s u c h as ultr a vi ol et r a di ati o n, l o w 

n utri e nt a v ail a bilit y a n d c o nst a n t fl u ct u ati o ns i n t e m p er at ur e a n d m oi st ur e d uri n g a 

si n gl e d a y ( L e v e a u 2 0 0 6; S c hl e c ht er et al. 2 0 1 9). E v e n t h e b a ct eri al p h yll os p h er e 



1 1 3  

 

c o m p ositi o n of s m all m oss l e a v es i n t h e u n d erst or y is aff e ct e d b y f or est t y p e 

( R o drí g u e z-R o drí g u e z et al. 2 0 2 2 c ). F urt h er mor e, c o nif er o us tr e es a n d br o a dl e af 

d e ci d u o us tr ess h a v e a diff er e nt p h ysi ol o gi c al str u ct ur e, c h e mi c al c o m p ositi o n, a n d 

ot h er disti n ct pl a nt tr ait s, t h at s h a p e t h eir b a ct eri al c o m m u nit y c o m p ositi o n ( L af or est -

L a p oi nt e et al. 2 0 1 6; L aj oi e a n d K e m b el 2 0 2 1 a ; Le v e a u 2 0 0 6). All t h es e f a ct ors c o ul d 

e x pl ai n t h e hi g h er diff er e n c es i n c o m m u nit y c o m p ositi o n b et w e e n p h yll os p h er e of 

bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n, t h a n b et w e e n s oil mi cr o bi o m es i n e a c h f or est t y p e.  

2. 6. 2  F a ct ors ass o ci at e d wit h tr e e d o mi n a n c e aff e cti n g s oil mi cr o bi al c o m m u niti es  

W e a n al y z e d if s oil b a ct eri al a n d f u n g al c o m m u niti es w er e aff e ct e d b y s hifts i n f a ct ors 

ass o ci at e d wit h bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests, i n cl u di n g s hifts i n litt er 

d e p ositi o n a n d u n d erst or y tr a ns pl a nt ati o ns, a n d h o w t h e mi cr o bi al c o m p o siti o n w as 

c orr el at e d wit h a bi oti c a n d bi oti c c o n diti o ns of e a c h f or est t y p e. W e w er e e x p e cti n g 

t h at tr e at m e nts of s hifts i n litt er d e p ositi o n a n d u n d erst or y v e g et ati o n e x c h a n g e d 

b et w e e n f or est t y p es w o ul d aff e ct s oil b a ct eri al a n d f u n g al c o m m u ni ti es i n b ot h f or est 

t y p es. D es pit e t h at t h es e s a m e tr e at m e nts w er e q uit e i m p ort a nt fi el d m a ni p ul ati o ns t h at 

alt er e d u n d erst or y v e g et ati o n aft er 5 y e ars ( R o drí g u e z -R o drí g u e z et al. 2 0 2 2 a), n eit h er 

tr e at m e nt h a d a si g nifi c a nt i m p a ct o n t h e s oil b a ct eri al a n d f u n g al S h a n n o n di v ersit y, 

r el ati v e a b u n d a n c e or c o m m u nit y c o m p ositi o n, b ut t h e y w er e r esili e nt t o t h e 

a b o v e gr o u n d c h a n g es m a d e b y tr e at m e nts a n d o nl y s h a p e d b y u n d erl yi n g eff e cts of 

f or est t y p e. T h es e r es ult s w er e s ur prisi n g b e c a us e litt er d e p ositi o n is l i k el y o n e of t h e 

m ost i m p ort a nt c a n o p y -r el at e d f a ct ors aff e cti n g s oil mi cr o bi al c o m m u niti es, as it is t h e 

r a w m at eri al t o b e d e c o m p os e d a n d c o ntri b ut e wit h diff er e nt ki n ds of n utri e nts, 

aff e cti n g s oil p H a n d mi cr o bi al a cti viti es ( H a as et al. 2 0 1 8; L a g a ni èr e et al. 2 0 1 0). T h e 

e v al u at e d tr e at m e nts w er e p er m a n e nt pl ot s, w hi c h h a v e b e e n s u b mitt e d t o l e a v es i n p ut s 

Als o, i n a pr e vi o us st u d y, t h e tr a ns pl a nt e d u n d erst or y v e g et ati o n fr o m tr e m bli n g as p e n 

t o bl a c k s pr u c e f or ests r e m ai n e d si mil ar t o t h e ori gi n al tr a ns pl a nt e d v e g et ati o n aft er 5 

y e ars, i nst e a d of b e c o mi n g si mil ar t o t h e h ost st a n d ( R o drí g u e z -R o drí g u e z et al. 
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2 0 2 2 a). C o ns e q u e ntl y, w e w er e e x p e cti n g a si mil ar p att er n f or t h e s oil mi cr o bi al 

c o m p ositi o n, b ei n g diff er e nt as t h e h ost st a n d mi cr o bi al c o m p ositi o n , d u e t o t h e 

i m p ort a nt eff e ct of u n d erst or y pl a nts o n s oil c o n diti o ns a n d mi cr o bi al c o m m u niti es. 

H o w e v er, w e di d n ot d et e ct eff e cts o n s oil mi cr o bi al c o m m u niti es, b ut t h e y s e e m t o b e 

r esist a nt t o s hifts i n b ot h litt er d e p ositi o n a n d u n d erst or y v e g et ati o n, w hi c h s h o w t h e 

i m p ort a n c e of l e g a c y eff e cts of e a c h f or est t y p e i n d efi ni n g mi cr o bi al c o m m u niti es. 

P er h a ps w e c o ul d h a v e o bs er v e d a str o n g er eff e ct i n s oil h ori z o n a b o v e t h e e v al u at e d 

s oil l a y er, w hi c h c orr es p o n d e d t o t h e l ast or g a ni c l a y er at t h e tr a nsiti o n t o t h e mi n er al 

s oil. Als o, si n c e d e c o m p ositi o n c o ul d b e a l o n g pr o c ess, p er h a ps t h e litt er i n p ut s e a c h 

y e ar c o ul d n e e d m or e ti m e t o a c hi e v e si g nifi c a nt c h a n g es i n t h e e v al u at e d s oil h ori z o n. 

H o w e v er, si n c e t h es e w er e 5 -y e ars p er m a n e nt pl ots, w e w er e e x p e cti n g t o o bs er v e a n 

eff e ct as it w as o bs er v e d f or t h e pl a nt u n d erst or y c o m p ositi o n ( R o drí g u e z -R o drí g u e z 

et al. 2 0 2 2 a). H o w e v er, o ur r es ult s a gr e e wit h pr e vi o us st u di es c o m p ari n g s pr u c e a n d 

as p e n f or ests, i n w hi c h s hifts i n litt er i n p ut s a n d i n e n vir o n m e nt al c o n diti o ns (fi n e r o ot 

bi o m ass, s oil m oi st ur e, p H, nitr at e c o n c e ntr ati o ns a n d m es of a u n a a b u n d a n c e) di d n ot 

si g nifi c a ntl y aff e ct e d s oil mi cr o bi al c o m m u niti es b ut i nst e a d, t h er e w as a str o n g l e g a c y 

eff e ct of t h e f or est t y p e ( H a n n a m et al. 2 0 0 7; N orris et a l. 2 0 1 6). H o w e v er, a s u bst a nti al 

disr u pti o n i n t h e f or est fl o or, s u c h as f or est h ar v esti n g, c a n h a v e a str o n g n e g ati v e eff e ct 

o n s oil mi cr o bi al c o m m u niti es, s p e ci all y f or f u n g al m or e t h a n b a ct eri al c o m m u niti es, 

e v e n aft er 1 5 y e ars ( H art m a n n et al. 2 0 1 2). T h er ef or e, mi cr o bi al c o m m u niti es s e e m t o 

b e r esist a nt t o a b o v e gr o u n d c h a n g es, s u c h as s hifts i n litt er t y p e a n d u n d erst or y 

v e g et ati o n, b ut str o n g er dist ur b a n c es i n t h e f or est fl o or ( e. g. f or est h ar v esti n g) or 

c h a n g es i n tr e e c o m p ositi o n c a n aff e ct mi cr o bi al  c o m m u niti es.  

T h e str o n g i nfl u e n c e of f or est t y p e o n s oil mi cr o bi al c o m m u nit y c o m p ositi o n f o u n d i n 

o ur st u d y a gr e e wit h pr e vi o us st u di es b et w e e n c o nif er o us a n d br o a dl e af d e ci d u o us 

f or ests ( H a n n a m et al. 2 0 0 6; N a g ati et al. 2 0 1 8; N orris et al. 2 0 1 6; Ur b a n o v á et al. 

2 0 1 5). W e o bs er v e d t h at f or est t y p e h a d a str o n g er eff e ct o n f u n g al t h a n b a ct eri al 

c o m m u niti es i n s oil, w hi c h s e e ms t o b e als o a tr e n d i n ot h er st u di es ( C h e n et al. 2 0 1 9; 
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Ur b a n o v á et al. 2 0 1 5). Tr e e d o mi n a n c e of t h es e f or est t y p es i nfl u e n c e l o c al c o n diti o ns 

i n t h e u n d erst or y b y aff e cti n g s oil n utri e nt d y n a mi cs a n d d e c o m p ositi o n pr o c ess es 

( A u g ust o et al. 2 0 1 5). D es pit e t h at t h e st u d y sit es h a d a dj a c e nt st a n ds d o mi n at e d b y 

e a c h f or est t y p e, wit h c o m p ar a bl e s oil a bi oti c c o n diti o ns a n d t o p o gr a p h y, w e f o u n d 

diff er e n c es i n s oil p h ysi c o c h e mi c al pr o p erti es b et w e e n f or est t y p es t h at w er e c orr el at e d 

wit h a diff er e nt mi cr o bi al c o m m u nit y str u ct ur e. O ur r es ult s of t h e s oil p H a n d c h e mi c al 

c o n c e ntr ati o ns f or b ot h f or est t y p es a gr e e wit h r es ult s of N a g ati et al. ( 2 0 2 0) fr o m t h e 

s a m e st u d y sit es. F or est t y p e of br o a dl e af a n d c o nif er o us tr e es, s oil p H a n d b as e c ati o n 

c o nt e nt h a v e b e e n c o nsi d er e d t o b e m ai n f a ct ors ass o ci at e d wit h diff er e n c es i n s oil 

mi cr o bi al c o m m u niti es ( Pr es c ott a n d Gr a yst o n 2 0 1 3). T h er ef or e, t h e i nfl u e n c e of 

diff er e nt f a ct ors ass o ci at e d wit h tr e e d o mi n a n c e, s u c h as s oil p h ysi c o c h e mi c al 

pr o p erti es, aff e cts t h e c o m p ositi o n of b ot h b a ct eri al a n d f u n g al c o m m u niti es.  

W e f o u n d diff er e n c es of o ur r es ult s a m o n g mi cr o bi al gr o u ps. S oil f u n gi h a d a l o w er 

s a m pl e -l e v el di v ersit y ( S h a n n o n α-di v ersit y) t h a n s oil b a ct eri a, a si mil ar p att er n 

r e p ort e d i n Ur b a n o v á et al. ( 2 0 1 5) f or E ur o p e a n s oil s ass o ci at e d wit h diff er e nt 

c o nif er o us a n d br o a dl e af tr e es. O nl y t hr e e f u n g al p h yl a si g nifi c a ntl y i nfl u e n c e d t h e 

c o m m u nit y c o m p ositi o n ( i. e. As c o m y c ot a, M orti er ell o m y c ot a a n d  M u c o r o m y c ot a ), 

w h er e as s e v er al gr o u ps of t h e s oil b a ct eri al c o m m u nit y c o m p ositi o n w er e si g nifi c a ntl y 

ass o ci at e d wit h e a c h f or e st t y p e, w hi c h i n cl u d e d t h e r el ati v e a b u n d a nt A cti n o b a ct eri a, 

Pr ot e o b a ct eri a a n d  A ci d o b a ct eri a . T h e diff er e n c es i n b a ct eri al a n d f u n g al 

c o m m u niti es c a n b e a n i n di c at or of f or est c o n diti o ns, as e a c h mi cr o bi al gr o u p c arri es 

o ut diff er e nt e c ol o gi c al f u n cti o ns a n d aff e cts t h e p h ysi c o c h e mi c al c o n diti o ns i n t h e 

f or est fl o or ( A u g ust o et al. 2 0 1 5; V a n D er H eij d e n et al. 2 0 0 8). H o w e v er, t h e pr es e n c e 

of t h e i d e ntifi e d mi cr o bi al t a x a c o ul d b e f urt h er a n al y z e d i n ot h er st u di es t o k n o w h o w 

t h es e mi cr o bi al gr o u ps v ar y a cr oss s e as o ns a n d w hi c h e c ol o gi c al f u n cti o ns t h e y c arr y 

o ut i n t h es e b or e al e c os yst e ms, f or e x a m pl e t hr o u g h m et a pr ot e o mi cs, as it h as b e e n 

r e c e ntl y e v al u at e d f or t e m p er at e c o nif er o us f or est s ( St ar k e et al. 2 0 2 1).  
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T h e r el ati v e i m p ort a n c e of t h e e v al u at e d f a ct or s ass o ci at e d wit h tr e e d o mi n a n c e, 

i n cl u di n g f or est t y p e, tr e at m e nts (s hifts i n litt er d e p ositi o n a n d pl a nt u n d erst or y), 

a bi oti c f a ct ors (l o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns a n d p h ysi c o c h e mi c al pr o p erti es) a n d 

bi oti c f a ct ors ( pl a nt u n d erst or y c o m p ositi o n) w as diff er e nt f or b a ct eri a a n d f u n g al 

c o m m u niti es. F or est t y p e w as i m p ort a nt i n d e fi ni n g t h e b a ct eri al c o m m u nit y 

c o m p ositi o n a n d s oil p h ysi c o c h e mi c al pr o p erti es w er e als o e x pl ai ni n g p art of t h e 

v ari a n c e of s oil b a ct eri al c o m m u niti es. S e v er al s oil c h ar a ct eristi cs, i n cl u di n g s oil p H, 

or g a ni c c ar b o n, s oil ( O 2) a n d r e d o x st at us ar e c o nsi d er e d i m p ort a nt f a ct ors i n 

str u ct uri n g s oil b a ct eri al c o m m u niti es ( Fi er er 2 0 1 7; R o us k et al. 2 0 1 0). O ur r es ult s 

i n di c at e t h at s oil p H, C a a n d H s e e m t o b e ass o ci at e d wit h t h e m ai n v ari ati o n i n t h e 

b a ct eri al c o m p ositi o n. T h e hi g h er r el ati v e a b u n d a n c e of A ci d o b a ct eri a  i n t h e m or e a ci d 

bl a c k s pr u c e s oil s c o m p ar e d t o tr e m bli n g as p e n s oil s ar e c o nsist e nt wit h ot h er st u di es 

hi g hli g hti n g t h e pr es e n c e of t hi s p h yl a i n l o w -p H s oil s ( R o us k et al. 2 0 1 0; Ur b a n o v á et 

al. 2 0 1 5). S e v er al el e m e nts w er e als o str o n gl y ass o ci at e d wit h t h e b a ct eri al c o m m u nit y 

c o m p ositi o n a n d diff er e d i n c o n c e ntr ati o n b et w e e n f or est t y p es. I n bl a c k s pr u c e s oil s, 

w e f o u n d hi g h er l e v els of N, C, Al, F e, H, S, C E C a n d C : N a n d N : P r ati os, as w ell 

as hi g h er l e v els of s oil m oist ur e a n d li g ht i n p ut s. I n c o ntr ast, tr e m bli n g as p e n s oil s h a d 

hi g h er l e v els of p H, C a, M n a n d P : C a r ati o. Fi n all y, t h e u n d erst or y v e g et ati o n w as 

als o c orr el at e d wit h t h e b a ct eri al c o m m u nit y c o m p ositi o n i n e a c h f or est t y p e, wit h 

s e v er al m oss s p e ci es a n d eri c a c e o us pl a nts i n bl a c k s pr u c e f or ests, w h er e as a hi g h 

di v ersit y of h er bs a n d s hr u bs i n tr e m bli n g as p e n f or ests, as pr e vi o usl y r e p ort e d 

( R o drí g u e z-R o drí g u e z et al. 2 0 2 2 a). H o w e v er, it is t h e c o m bi n e d eff e ct of all f a ct ors 

t h at e x pl ai n 2 2 % of t h e v ari ati o n of s oil b a ct eri al c o mm u niti es, a n d t h e h alf of t h e 

v ari ati o n w as e x pl ai n e d b y t h e e v al u at e d f a ct ors.  

R e g ar di n g t h e s oil f u n g al c o m m u nit y c o m p ositi o n, f or est t y p e h a d t h e str o n g est eff e ct, 

f oll o w e d b y a bi oti c f a ct ors a n d u n d erst or y v e g et ati o n. T his a gr e e wit h pr e vi o us st u di es 

in w hi c h t h e eff e ct of tr e e c o m p ositi o n w as m or e i m p ort a nt t h a n s oil pr o p erti es, 

e x pl ai ni n g a l ar g e pr o p orti o n of t h e f u n g al c o m m u nit y str u ct ur e ( Ur b a n o v á et al. 2 0 1 5). 
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Als o, i n pr e vi o us arti cl e s fr o m t h e s a m e st u d y sit es, t h e f u n g al c o m p ositi o n v ari e d 

b et w e e n bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests ( G h ots a M e k o nt c h o u et al. 2 0 2 2; 

N a g ati et al. 2 0 1 8). W hil e t h e v ari a bilit y i n t h e f u n g al c o m m u nit y c o m p o siti o n w as 

m ai nl y e x pl ai n e d b y f or est t y p e, s oil m oist ur e a n d t h e c o m p ositi o n of eit h er 

M u c or o m y c ot a or  As c o m y c ot a  s e e m i nfl u e n c e t h e v ari ati o n of f u n g al c o m m u niti es. 

B ot h s oil c h e mi c al pr o p erti es a n d u n d erst or y v e g et ati o n w er e ass o ci at e d wit h t h e 

f u n g al c o m m u nit y c o m p ositi o n i n e a c h f or est t y p e. I n bl a c k s pr u c e f or ests, w e f o u n d 

hi g h er l e v els of N, C, N a, H, A l, F e a n d C : N r ati o wit h a pl a nt c o m p ositi o n of m oss es 

a n d eri c a c e o us pl a nts, w h er e as i n tr e m bli n g as p e n f or ests, t h e l e v els of p H, C a a n d M n 

w er e hi g h er a n d t h e u n d erst or y c o m p ositi o n w as c o m p os e d b y di v ers e h er bs a n d 

s hr u bs. H o w e v er, 7 2 % of t h e v ari ati o n of f u n g al c o m m u niti es w as n ot e x pl ai n e d b y t h e 

e v al u at e d f a ct ors b ut r e m ai n e d t o b e el u ci d at e d.  

As a c o n cl usi o n, t hi s st u d y e x p a n ds o ur k n o wl e d g e of t h e mi cr o bi al c o m p ositi o n of 

tr e e p h yll os p h er e a n d s oil mi cr o bi al c o m m u niti es i n bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n 

f or ests a n d t h e c orr el ati o n wit h a bi oti c a n d bi oti c f a ct ors i n e a c h f or est t y p e. O ur st u d y 

d e m o nstr at es a l e g a c y eff e ct of f or est t y p e i n s h a pi n g s oil mi cr o bi al c o m m u niti es t h at 

w er e r esist a nt t o a b o v e gr o u n d c h a n g es of litt er i n p ut s a n d u n d erst or y v e g et ati o n. 

C o nsi d eri n g t h e str o n g eff e ct of f or est t y p e i n d efi ni n g t h e s oil mi cr o bi al c o m m u nit y 

c o m p ositi o n, it is t o b e f urt h er a n al y z e d h o w i n cr e asi n g c h a n g es i n tr e e d o mi n a n c e of 

diff er e nt r e gi o ns i n t h e b or e al s yst e m ( D a n n e yr oll es et al. 2 0 1 9; M a c k  et al. 2 0 2 1; 

M ar c h ais et al. 2 0 2 0) m a y aff e ct s oil mi cr o bi al c o m m u niti es a n d t h eir ass o ci at e d 

e c ol o gi c al f u n cti o ns.  

2. 7  A c k n o wl e d g e m e nts  

T his pr oj e ct w as f u n d e d b y Mit a cs A c c el er ati o n pr o gr a m (I T 0 6 8 3 1 -Dr o b ys h e v) i n 

p art n ers hi p wit h t h e w o o d i n d ustri es N or b or d I n c. a n d W est Fr as er . It is a c o ntri b uti o n 

of t h e U Q A T -U Q A M C h air i n S ust ai n a bl e F or est M a n a g e m e nt. T his pr oj e ct w as als o 

f u n d e d b y t h e F R Q N T ( F o n ds d e r e c h er c h e d u Q u é b e c –  N at ur e et T e c h n ol o gi es) f or 
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P h D ( B 2 X - F R Q: 0 0 0 0 2 8 5 0 3 9 ), 2 0 2 0-2 0 2 1 pr o gr a m. W e t h a n k t h e L a b or at or y of 

Br y ol o g y of t h e U Q A T f or t h eir s u p p ort i n fi el d w or k, s a m pl e pr o c essi n g a n d i n p ut s 

o n t h e m a n us cri pt. W e t h a n k St e v e n K e m b el’s L a b at U Q A M f or t h eir ess e nti al s u p p ort 

f or l a b or at or y w or k, bi oi nf or m ati c a n d st atisti c al a n al ysi s. W e t h a n k t h e U Q A M 

C E R M O -F C G e n o mi cs Pl atf or m a n d G e n e vi è v e B o urr et f or t h e hi g h -t hr o u g h p ut 

s e q u e n ci n g a n d c o nst a nt h el p i n l a b or at or y w or k. W e t h a n k D a ni ell e C h arr o n a n d J uli e 

Ars e n a ult f or h er s u p p ort o n t his pr oj e ct i n all l o gisti cs of fi el d a n d l a b or at or y w or k. 

W e t h a n k Ar m a n d S é g ui n fr o m N at ur al R es o ur c e s C a n a d a a n d S o ni a L é g ar é fr o m t h e 

Mi ni st èr e d es F or êts, d e l a F a u n e et d es P ar cs  ( M F F P), f or t h eir v al u a bl e a d vi c e at t h e 

b e gi n ni n g of t h e pr oj e ct. W e t h a n k Alfr e d  C o ul o m b e, T ati a n a  C orr e d or a n d M ari o n 

B ar b é f or t h eir fi el d assi st a n c e i n tr e e -l e a v es h u nti n g a n d R o b ert o S e p ul v e d a f or his 

h el p i n s oil s a m pli n g a n d e n vir o n m e nt al m e as ur e m e nts.  

A ut h or c o ntri b uti o n:  T h e fi el d a n d l a b or at or y w or k, t h e st atisti c al a n d bi oi nf or m ati cs 

a n al ysi s a n d t h e dr aft of t h e m a n us cri pt w as l e d b y J C R R wit h g ui d a n c e fr o m NJ F a n d 

S W K ( c o -s e ni or a ut h ors). F u n di n g w as h el d b y NJ F a n d Y B a n d l a b or at or y w or k 

m at eri als b y S W K l a b. All a ut h ors c o ntri b ut e d t o c o n c ei v e t h e i d e as a n d st u d y 

a p pr o a c h, e dit e d t h e m a n us cri pt a n d g a v e fi n al a p pr o v al f or p u bli c ati o n. W e h a v e n o 

c o nfli cts of i nt er est t o dis cl os e.
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L A D O MI N A N C E D E S C O NI F È R E S E T D E S F E UI L L U S C O N T R Ô L E L E S 

A S S O CI A TI O N S B A C T É RI E N N E S A V E C L E S M O U S S E S H Y P N A C É E S 

B O R É A L E S  

 

 

J u a nit a C. R o drí g u e z -R o drí g u e z 1 , Y v es B er g er o n1, 2 , St e v e n W. K e m b el2 * a n d Ni c ol e 

J. F e nt o n 1 *  

 

1  I nstit ut d e R e c h er c h e s ur l es F or êts (I R F), U ni v er sit é d u Q u é b e c e n A biti bi -

T é mi s c a mi n g u e ( U Q A T), R o u y n -N or a n d a, Q C J 9 X 5 E 4, C a n a d a. 2  D é p art e m e nt d es 

s ci e n c es bi ol o gi q u es, U ni v ersit é d u Q u é b e c à M o ntr é al ( U Q A M), M o ntr é al, Q C H 2 L 

2 C 4, C a n a d a. * c o -s e ni or a ut h ors.  

 

T his arti cl e w as pr e vi o usl y p u blis h e d i n t h e pr e pri nt s er v er f or bi ol o g y  

bi o R xi v  (D OI : htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 0 1/ 2 0 2 2. 0 1. 0 7. 4 7 5 4 1 3) 
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T his arti cl e w as als o p u bli s h e d i n t h e s ci e ntifi c p e er -r e vi e w e d j o ur n al 

E n vir o n m e nt al Mi cr o bi ol o g y  ( htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 1 1 1/ 1 4 6 2-2 9 2 0. 1 6 0 1 3)  

3. 1  A bstr a ct  

T h e c o m p ositi o n of e c ol o gi c all y i m p ort a nt m oss-ass o ci at e d b a ct eri al c o m m u niti es 

s e e ms t o b e m ai nl y dri v e n b y h ost s p e ci es b ut m a y als o b e s h a p e d b y e n vir o n m e nt al 

c o n diti o ns r el at e d wit h tr e e d o mi n a n c e. T h e m os s p h yll os p h er e h as b e e n st u di e d i n 

c o nif er o us f or ests w hil e br o a dl e af f or ests r e m ai n u n d erst u di e d. T o d et er mi n e if h ost 

s p e ci es or e n vir o n m e nt al c o n diti o ns d efi n e d b y tr e e d o mi n a n c e dri v es t h e b a ct eri al 

di v ersit y i n t h e m oss p h yll os p h er e, w e us e d 1 6 S r R N A g e n e a m pli c o n s e q u e n ci n g t o 

q u a ntif y c h a n g es i n b a ct eri al c o m m u niti es as a f u n c ti o n of h ost s p e ci es (Pl e ur ozi u m 

s c hr e b eri a n d  Ptili u m crist a -c astr e nsis ) a n d f or est t y p e ( c o nif er o us bl a c k s pr u c e v ers us 

d e ci d u o us br o a dl e af tr e m bli n g as p e n) i n e ast er n C a n a d a. T h e o v er all c o m p ositi o n of 

m oss p h yll os p h er e w as d efi n e d b y t h e i nt er a cti o n of  b ot h f a ct ors, t h o u g h m ost of 

b a ct eri al p h yl a w er e d et er mi n e d b y a str o n g eff e ct of f or est t y p e . B a ct eri al α-di v ersit y 

w as hi g h est i n s pr u c e f or ests, w hil e t h er e w as gr e at er t ur n o v er ( β -di v ersit y) a n d hi g h er 

γ -di v ersit y i n as p e n f or ests. U n e x p e ct e dl y, C y a n o b a ct eri a w er e m u c h m or e r el ati v el y 

a b u n d a nt i n as p e n t h a n i n s pr u c e f or ests, wit h t h e c y a n o b a ct eri a f a mil y N ost o c a c e a e 

diff eri n g t h e m ost b et w e e n f or est t y p es. O ur r es ult s a d v a n c e t h e u n d erst a n di n g of m oss -

ass o ci at e d mi cr o bi al c o m m u niti es a m o n g c o nif er o us a n d br o a dl e af d e ci d u o us f or ests, 

w hi c h ar e i m p ort a nt wit h t h e i n cr e asi n g c h a n g e s i n tr e e d o mi n a n c e i n t h e b or e al 

s yst e m.  

K e y w or ds: B or e al f or est, br y o p h yt es, mi cr o bi al e c ol o g y, mi cr o bi o m e, p h yll os p h er e, 

Pi c e a m ari a n a  ( bl a c k s pr u c e), pl a nt-mi cr o bi al i nt er a cti o ns, P o p ul us tr e m ul oi d es  

( Tr e m bli n g as p e n). 
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3. 2  R és u m é  

L a c o m p ositi o n d es c o m m u n a ut és b a ct éri e n n es a ss o ci é es a u x m o uss es est i m p ort a nt e 

s ur l e pl a n é c ol o gi q u e et s e m bl e êtr e pri n ci p al e m e nt d ét er mi n é e p ar l es es p è c es h ôt es, 

bi e n q u’ ell e p e ut é g a l e m e nt êtr e c o ntr ôl é e p ar l es c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al es li é es à 

l a d o mi n a n c e d e l a c a n o p é e d es ar br es. L a p h yll os p h èr e d es m o uss es a s urt o ut ét é 

ét u di é e d a ns l es f or êts d e c o nif èr es al ors q u e l es f or êts d e f e uill us r est e nt p e u ét u di é es. 

P o ur d ét er mi n er si l' es p è c e h ôt e o u l es c o n diti o n s e n vir o n n e m e nt al es d éfi ni es p ar l a 

d o mi n a n c e d e l a c a n o p é e d es ar br es d ét er mi n e nt l a di v ersit é b a ct éri e n n e d a ns l a 

p h yll os p h èr e d es m o uss e s, n o us a v o ns utili s é l e s é q u e n ç a g e d es a m pli c o ns d u g è n e d e 

l' A R Nr 1 6 S p o ur q u a ntifi er l es c h a n g e m e nts d a n s l es c o m m u n a ut és b a ct éri e n n es e n 

f o n cti o n d e l' es p è c e h ôt e (Pl e ur ozi u m s c hr e b eri et Ptili u m crist a -c astr e nsis ) et d u t y p e 

d e f or êt ( é pi n ett e n oir e et p e u pli er f a u x -tr e m bl e) d a ns l' est d u C a n a d a. L a c o m p ositi o n 

gl o b al e d e l a p h yll os p h èr e d es m o uss es a ét é d éfi ni e p ar l'i nt er a cti o n d e c es d e u x 

f a ct e urs, bi e n q u e l a pl u p art d es p h yl a b a ct éri e ns ai e nt ét é d ét er mi n és p ar u n f ort eff et 

d u t y p e d e f or êt. L a di v ersit é al p h a d e b a ct éri es ét ait pl us él e v é e d a n s l es f or êts 

d' é pi n ett es n oir es, t a n dis q u'il y a v ait u n pl us gr a n d r e n o u v ell e m e nt d’ es p è c e s ( di v ersit é 

b et a) et u n e di v ersit é g a m m a pl us él e v é e d a ns l e s f or êts d e p e u pli ers f a u x -tr e m bl es. 

C o ntr air e m e nt a u x att e nt es, l es c y a n o b a ct éri es ét ai e nt b e a u c o u p pl us a b o n d a nt es d a ns 

l es f or êts d e p eu pli ers f a u x -tr e m bl es q u e d a ns l es f or êts d' é pi n ett es n oir es, l a f a mill e 

d e c y a n o b a ct éri es N ost o c a c e a e diff ér a nt l e pl us e ntr e l es d e u x t y p es d e f or êts. N os 

r és ult ats p er m ett e nt d e mi e u x c o m pr e n dr e l es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es ass o ci é es 

a u x m o uss es d a ns l e s f or êts d e c o nif èr es et d e f e uill us, c e q ui est i m p ort a nt c o m pt e 

t e n u d es c h a n g e m e nts cr oiss a nts d e l a d o mi n a n c e d es ar br es d a ns l e s yst è m e b or é al. 

M ots cl és  : F or êt b or é al e, br y o p h yt es, é c ol o gi e mi cr o bi e n n e, mi cr o bi o m e, 

p h yll os p h er e, Pi c e a m ari a n a  ( É pi n ett e n oir e), i nt er a cti o ns pl a nt es-mi cr o or g a nis m es, 

P o p ul us t r e m ul oi d es  ( P e u pli er f a u x-tr e m bl e). 
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3. 3  I ntr o d u cti o n 

M oss es ar e a n i m p ort a nt p art of t h e b or e al f or est, i n t er ms of c o v er ar e a, bi o m ass a n d 

di v ersit y, p arti c ul arl y i n c o nif er o us f or ests ( Nilss o n a n d W ar dl e, 2 0 0 5; Li n d o et al., 

2 0 1 3). St u di es h a v e d e m o nstr at e d t h e e c os yst e m f u n cti o ns of br y o p h yt es ( Li n d o a n d 

G o n z al e z, 2 0 1 0), w hi c h c o ntri b ut e t o t h e r esili e n c e of b or e al a n d ar cti c e c os yst e ms 

( T ur ets k y et al., 2 0 1 2), t o e c os yst e m s u c c essi o n ( T ur ets k y et a l., 2 0 1 0), t o m et h a n e 

o xi d ati o n b y m oss -ass o ci at e d b a ct eri a ( Ki p et al., 2 0 1 0), a n d t o c ar b o n a n d nitr o g e n 

c y cli n g ( D e L u c a et al., 2 0 0 2; T ur ets k y, 2 0 0 3). Br y o p h yt es h ar b o ur a v ari et y of 

b a ct eri al t a x a i n t h eir p h yll os p h er e ( H oll a n d‐ M orit z et al., 2 0 1 8). T h e p h yll os p h er e 

r ef ers t o t h e mi cr o bi al h a bit at pr es e nt i n a b o v e gr o u n d pl a nt s urf a c es m ai nl y d o mi n at e d 

b y l e a v es of v as c ul ar pl a nts ( V or h olt, 2 0 1 2), e q ui v al e nt t o t h e w h ol e g a m et o p h yt e 

(l e a v es a n d st e m) i n m oss es. A d o mi n a nt r ol e of t h e m oss p h yll os p h er e mi cr o or g a nis m s 

is t h eir si g nifi c a nt c o ntri b uti o n t o nitr o g e n ( N) i n p ut s b y ass o ci at e d di a z otr o p hi c 

b a ct eri a ( R o us k et al., 2 0 1 3 a), w hi c h fi x u p t o 7 k g N h a -1  yr -1  i n b or e al e c os yst e ms 

( D e L u c a et al., 2 0 0 7; Li n d o et al., 2 0 1 3). T h er e ar e n u m er o us di a z otr o p hi c b a ct eri al 

t a x a ( H oll a n d-M orit z et al., 2 0 2 1), b ut a m o n g t h es e, t h e C y a n o b a ct eri a ar e t h e m ost 

st u di e d a n d di v ers e gr o u p, wit h all m e m b ers of t h e p h yl u m b ei n g d i a z otr o p hs, a n d ar e 

str o n gl y ass o ci at e d wit h br y o p h yt es ( A d a ms a n d D u g g a n, 2 0 0 8; R o us k et al., 2 0 1 3 a).  

B a ct eri al c o m m u nit y c o m p ositi o n i n t h e m oss p h yll os p h er e s e e ms t o b e m ai nl y dri v e n 

b y h ost s p e ci es ( O p elt et al., 2 0 0 7; Br a gi n a et al., 2 0 1 2; H oll a n d -M or it z et al., 2 0 2 1). 

I n p arti c ul ar, m oss-ass o ci at e d c y a n o b a ct eri a as w ell as t h eir N 2 -fi x ati o n r at es s e e m t o 

b e h ost -s p e cifi c ( H oll a n d‐ M orit z et al., 2 0 1 8; St u art et al., 2 0 2 0), a n d d o n ot s e e m t o 

v ar y wit h e n vir o n m e nt al c o n diti o ns, s u c h as n utri e nt a v ail a bi lit y, s oil m oi st ur e, or li g ht 

a v ail a bilit y (I ni n b er gs et al., 2 0 1 1). H o w e v er, ot h er st u di es h a v e s u g g est e d t h at 

b a ct eri al c o m m u nit y c o m p ositi o n c a n v ar y a m o n g f or est t y p es f or a gi v e n m oss s p e ci es 

( W a n g et al., 2 0 1 8; J e a n et al., 2 0 2 0; H oll a n d-M orit z et al ., 2 0 2 1), as d o es b a ct eri al 

di v ersit y i n ot h er h a bit ats i n cl u di n g s oil, litt er a n d t h e tr e e p h yll os p h er e ( R e df or d et al., 
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2 0 1 0; K e m b el et al., 2 0 1 4; Ur b a n o v á et al., 2 0 1 5). F urt h er m or e, m oss -ass o ci at e d 

b a ct eri al c o m m u niti es c a n b e s h a p e d b y diff er e nt e n vir o n m e nt al c o n diti o ns d efi n e d b y 

t h e tr e e d o mi n a n c e t h at i nfl u e n c es t h e a v ail a bilit y of n utri e nts, s u c h as nitr o g e n. F or 

e x a m pl e, Pl e ur ozi u m  s c hr e b eri  is c ol o ni z e d b y c y a n o b a ct eri a i n f or ests wit h l o w N 

d e p ositi o n ( D e L u c a et al., 2 0 0 7; A c k er m a n n et al., 2 0 1 2; R o us k et al., 2 0 1 3 b) a n d e v e n 

r el ati v el y l o w r at es of N d e p ositi o n c a n s u pr ess N 2 -fi x ati o n ( S al e m a a et al., 2 0 1 9). 

Als o, w h e n N is li mit e d, f e at h er m oss es s e cr et e s p e ci es -s p e cifi c c h e m o -attr a ct a nts t o 

i n d u c e t h e ass o ci ati o n wit h c y a n o b a ct eri a i n or d er t o f ulfill t h eir N r e q uir e m e nts ( B a y 

et al., 2 0 1 3). I n t hi s s e n s e, t h e pr es u m e d l o w -N bl a c k s pr u c e st a n ds s e e m t o f a v or 

c y a n o b a ct eri al -m oss ass o ci ati o ns ( D e L u c a et al., 2 0 0 8; B a y et al., 2 0 1 3; S al e m a a et al., 

2 0 1 9), w h er e as t h e d e ci d u o us br o a dl e af litt er of  n utri e nt ri c h tr e m bli n g as p e n st a n ds 

s e e ms t o h a v e a n e g ati v e eff e ct o n c y a n o b a ct eri a (J e a n et al., 2 0 2 0). H o w e v er, 

c o m p aris o ns a m o n g f or e st t y p es h a v e b e e n li mit e d i n s c o p e a n d g e o gr a p h y, as m ost 

st u di es h a v e f o c us e d o n i n h o m o g e n e o us a n d n utri e nt -p o or c o nif er o us f or ests, w hil e 

h et er o g e n e o us a n d n utri e nt -ri c h br o a dl e af f or ests h a v e b e e n l ess st u di e d. T h er ef or e, 

m oss ass o ci at e d b a ct eri al c o m m u niti es s e e m t o b e dri v e n b y b ot h h ost s p e ci es a n d 

e n vir o n m e nt al c o n diti o ns r el at e d t o f or est t y p e (J e a n et al., 2 0 2 0; H oll a n d -M orit z et 

al., 2 0 2 1).  

I n r e c e nt y e ars, t h e b or e al s yst e m d o mi n at e d b y c o nif er o us f or ests h as b e e n c h a n gi n g 

wit h a n i n cr e asi n g pr o p orti o n of br o a dl e af f or ests d u e t o v ari o us dist ur b a n c e s i n cl u di n g 

n at ur al fir es a n d h u m a n a cti viti es ( D a n n e yr oll es  et al., 2 0 1 9; M ar c h ais et al., 2 0 2 0; 

M a c k et al., 2 0 2 1). Li k e wis e, eff e cts of gl o b al w ar mi n g t h at c o ul d i nfl u e n c e s hifts i n 

tr e e c o m p ositi o n fr o m c o nif er o us t o br o a dl e a v e d f or ests ( B ois v ert-M ars h et al., 2 0 1 4) 

c o ul d als o aff e ct nitr o g e n fi x ati o n r at es b y mi cr o or g a nis m s ass o ci at e d wit h br y o p h yt es 

b e c a us e of p ossi bl e c h a n g es i n t e m p er at ur e, li g ht a n d h u mi dit y ( G u n d al e et al., 2 0 1 2; 

W hit el e y a n d G o n z al e z, 2 0 1 6; S al e m a a et al., 2 0 1 9). T h e c o nif er o us b or e al l a n ds c a p e 

i n Q u e b e c is fr e q u e ntl y d o mi n at e d b y bl a c k spr u c e tr e es ( Pi c e a m ari a n a  ( Mill.) 

Britt o n, St er ns & P o g g e n b.), wit h s o m e ar e as d o mi n at e d b y br o a dl e af tr e es s u c h as 
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tr e m bli n g as p e n (P o p ul u s tr e m ul oi d es  Mi c h x.). Bl a c k s pr u c e st a n ds h a v e a t hi c k l a y er 

of br y o p h yt es d o mi n at e d b y t h e f e at h er m oss es Pl e ur ozi u m s c hr e b eri  ( Will d. e x Bri d.) 

Mitt. a n d Ptili u m crist a -c astr e nsis  ( H e d w.) D e N ot., a n d a f e w v as c ul ar pl a nts (s u c h as 

e ri c a c e o us pl a nts a n d s m all h er bs), w hi c h r es ult i n a ci d s oil s wit h l o w d e c o m p ositi o n 

r at es a n d N-li mit e d c o n diti o ns ( B ar bi er et al., 2 0 08; C a v ar d et al., 2 0 1 1; H ö g b er g et 

al., 2 0 1 7). I n c o ntr ast, tr e m bli n g as p e n st a n ds h a v e a m or e di v ers e u n d er st or y wit h 

s e v er al s hr u bs, h er bs a n d br y o p h yt es t h at pr o m ot e n utri e nt c y cli n g ( L é g ar é et al., 2 0 0 1; 

C a v ar d et al., 2 0 1 1). C o n s e q u e ntl y, c o nif er o us a n d br o a dl e af f or ests n ot o nl y diff er i n 

n utri e nt a v ail a bilit y b ut als o i n l o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns, i n cl u di n g li g ht, s oil 

m oi st ur e a n d t h e c o m p ositi o n of u n d erst or y v e g et ati o n ( B ar bi er et al., 2 0 0 8; C a v ar d et 

al., 2 0 1 1), w hi c h s h o ul d i n t ur n i nfl u e n c e t h e mi cr o c o n diti o ns e x p eri e n c e d b y 

br y o p h yt es a n d t h eir ass o ci at e d mi cr o bi al c o m m u niti es.  

C o nsi d eri n g t h at c h a n g es i n tr e e c o m p ositi o n c o ul d aff e ct m oss -ass o ci at e d mi cr o bi al 

c o m m u niti es a n d p arti c ul arl y t h e e pi p h yti c b a ct eri a b ei n g e x p os e d t o h a bit at c h a n g es, 

w e q u a ntifi e d diff er e n c e s i n mi cr o bi al c o m m u niti es as a f u n cti o n of h ost s p e ci es 

(Pl e ur ozi u m s c hr e b eri a n d  Ptili u m crist a -c astr e nsis ) a n d f or est t y p e ( bl a c k s pr u c e a n d 

tr e m bli n g as p e n) i n b or e al f or ests of e ast er n C a n a d a. T h es e t w o f e at h er m oss es are t h e 

m ost a b u n d a nt br y o p h yt e s i n b ot h f or est t y p es a n d t h e y c o -o c c ur at s m all s p ati al s c al e s 

i n t h e u n d erst or y w hi c h m a k e t h e m i nt er esti n g t o m e as ur e b ot h mi cr o bi al h ost 

s p e cifi cit y a n d f or est t y p e eff e cts. W e h y p ot h esi z e d t h at h ost s p e ci es will h a v e t h e 

gr e at est eff e ct of b a ct eri al c o m m u nit y c o m p ositi o n w hil e f or est t y p e will h a v e a 

s e c o n d ar y eff e ct.  

3. 4  M et h o ds  

3. 4. 1  St u d y ar e a a n d s a m pli n g d esi g n  

T h e t hr e e st u d y sit es w er e l o c at e d i n t h e E ast er n B or e al S hi el d of C a n a d a, i n t h e s pr u c e -

m oss f or est d o m ai n of t h e Cl a y B elt i n w est er n Q u e b e c (Fi g ur e 3 .1 , Ar c GI S v. 1 0. 5 - 
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E S RI, 2 0 1 6). All t hr e e sit es ( Sit e A: 4 9 ° 1 1' 4 6'' N - 7 8 ° 5 0' 3 3'' W ; Sit e B: 4 9 ° 0 9' 2 0'' N 

- 7 8 ° 4 7' 5 6'' W  a n d Sit e C: 4 9 ° 0 9' 3 9' ' N - 7 8 ° 4 7' 5 5'' W ) h a d c o m p ar a bl e a bi oti c 

c o n diti o ns (s urf a c e d e p osit, g e ntl e sl o p e, m o d er at e dr ai n a g e a n d s oil t y p e) as d es cri b e d 

i n pr e vi o us st u di es ( L é g ar é et al., 2 0 0 5; L a g a ni èr e et al., 2 0 1 0; C a v ar d et al., 2 0 1 1). 

Sit es B a n d C w er e 0. 5 k m a p art a n d Sit e A w a s 5. 3 k m a w a y. T h es e f or ests w er e 

i niti at e d b y t h e s a m e wil dfir e i n 1 9 1 6 ( B er g er o n et al., 2 0 0 4; L é g ar é et al., 2 0 0 5). T his 

dist ur b a n c e pr o d u c e d i n e a c h sit e t w o a dj a c e nt st a n ds wit h a diff er e nt tr e e d o mi n a n c e 

of bl a c k s pr u c e ( Pi c e a m ari a n a  ( Mill.) Britt o n, St er ns & P o g g e n b.) a n d tr e m bli n g 

as p e n  (P o p ul us tr e m ul oi d es  Mi c h x.), e a c h r e pr es e nti n g ≥ 7 5 % of t h eir c a n o p y c o v er. 

St a n ds w er e  ar o u n d 1 h a i n si z e a n d w er e  s e p ar at e d fr o m 4 3 t o 1 2 1 m. H e n c e, e a c h sit e 

h a d  b ot h f or est t y p es a n d wit hi n e a c h f or est t y p e w e pl a c e d t w o bl o c ks s e p ar at e d fr o m 

1 6 t o 4 1 m. Wit hi n e a c h bl o c k, si x s p ot s wit h at l e ast 1 m a p art wit h a b u n d a nt f e at h er -

m oss es ( Pl e ur ozi u m s c h r e b eri  ( Will d. e x Bri d.) Mitt. a n d Ptili u m crist a -c astr e nsis  

( H e d w.) D e N ot.) w er e r a n d o ml y c h os e n t o c oll e ct m oss m o n os p e c ifi c s a m pl es f or 

p h yll os p h er e e xtr a cti o n, wit h a n est e d bl o c k e x p eri m e nt al d esi g n ( 3 sit es * 2 f or est 

t y p es * 2 bl o c ks * 2 m oss s p e ci es * 6 s a m pl es, f or a t ot al of 1 4 4 s a m pl es, Fi g ur e 3 .1 ). 

W e s el e ct e d t h es e t w o f e at h er m oss es as t h e y ar e t h e m ost a b u n d a nt i n b ot h f or est 

t y p es, c o-o c c ur i n t h e u n d erst or y a n d w er e di stri b ut e d i n g e n er all y m o n os p e cifi c 

c ol o ni es t h a n r a n g e d i n si z e fr o m 4 0 0 c m 2  t o s e v er al m2 , w hi c h m a k es it p ossi bl e t o 

m e as ur e b ot h mi cr o bi al h ost s p e cifi cit y a n d f or est t y p e eff e cts. W e f o c u s e d o n t h e 

e pi p h yti c b a ct eri a ass o ci at e d wit h t h e m oss p h yll os p h er e, s a m pli n g t h e t o p 3 c m of 

e a c h f e at h er -m oss s h o ot t o a v oi d d e c o m p osi n g p arts mi x e d wit h s oil a n d c oll e ct 

a p pr o xi m at el y t h e s a m e bi o m ass f or e a c h s a m pl e. L ar g e d e bris a n d ot h er pl a nts w er e 

m a n u all y r e m o v e d a n d a t ot al of 1 5 s h o ots of m oss es fr o m a si n gl e s a m pl e w er e pl a c e d 

i nt o st eril e f al c o n t u b es ( H oll a n d-M orit z et al., 2 0 1 8). S a m pl es w er e c oll e ct e d wit hi n 

o n e w e e k, i n J ul y 2 0 1 8. S a m pl es w er e i m m e di at el y st or e d i n a c o ol e r o n i c e at 

a p pr o xi m at el y 4 ⁰ C a n d t h e n tr a nsf err e d t o a -2 0 ⁰ C fr e e z er b ef or e f urt h er a n al ysi s 

( H oll a n d-M orit z et al., 2 0 1 8).  
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Fi g ur e 3 .1  T h e st u d y ar e a is l o c at e d i n a) t h e b or e al f or est of e ast er n C a n a d a, b) wit hi n 
w est er n Q u e b e c a b o v e t h e p ar all el 4 9⁰ N. c) T h e s a m pli n g d esi g n c o m pris e t hr e e sit es 
A, B a n d C ( Sit es B a n d C ar e 0. 5 k m a p art a n d Sit e A is 5. 3 k m a w a y). d, e, f) E a c h 
sit e h as a dj a c e nt st a n ds d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e ( as tri a n gl es) a n d tr e m bli n g as p e n 
( as cir cl es), s e p ar at e d fr o m 4 3 t o 1 2 1 m; a n d wit hi n e a c h f or est t y p e, t w o bl o c ks ( B 1 
a n d B 2) w er e pl a c e d s e p ar at e d fr o m 1 6 t o 4 1 m. g) Si x s a m pl es of e a c h f e at h er m oss 
(Pl e ur oz i u m s c hr e b eri, i n or a n g e a n d Ptili u m crist a -c astr e nsis , i n gr e e n) w er e 
r a n d o ml y t a k e n at l e ast 1 m a p art, f or b a ct eri al D N A e xtr a cti o n. 

3. 4. 2  S a m pl e pr e p ar ati o n, D N A e xtr a cti o n a n d s e q u e n ci n g  

E pi p h yti c mi cr o or g a nis m s i n t h e p h yll os p h er e w er e e xtr a ct e d fr o m t h e m oss l e a v es of 

t h e 1 4 4 s a m pl es, f oll o wi n g a m o difi e d v ersi o n of e xisti n g pr ot o c ols ( K e m b el et al., 

2 0 1 4). W e t ar g et e d e pi p h yti c b a ct eri a t o all o w t h e us e of u ni v ers al 1 6 S pri m ers t h at 

a m plif y c hl or o pl ast D N A a n d t h us m a k e it diffi c ult t o o bt ai n s uffi ci e nt b a ct eri al 

s e q u e n c es if w e w er e e xtr a cti n g e n d o p h yti c b a ct eri a fr o m w h ol e s h o ot s a m pl es, w hi c h 
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w o ul d c o nt ai n l ar g e q u a ntiti es of c hl or o pl ast a n d t h us h ost pl a nt D N A, as w ell as t o 

m a k e it p ossi bl e t o c o m p ar e o ur r es ult s wit h d at a of a br o a d er pr oj e ct usi n g t h e s a m e 

pr ot o c ols t o q u a ntif y s oil a n d v as c ul ar pl a nt -ass o ci at e d mi cr o b es. T h er ef or e, e a c h 

s a m pl e w as mi x e d wit h 2 5 ml of w as hi n g s ol uti o n ( 1: 5 0 dil ut e d R e df or d B uff er: 1 M 

Tris· H Cl, 0. 5 M N a E D T A, a n d 1. 2 % C T A B) ( K a di v ar a n d St a pl et o n, 2 0 0 3) a n d 

a git at e d  f or 5 mi n t o e xtr a ct t h e e pi p h yti c mi cr o b es. T h e n, m oss es w er e c ar ef ull y 

r e m o v e d wit h st eril e m et al f or c e ps. S a m pl es w er e c e ntrif u g e d ( 3. 9 0 0 × g, 5 mi n, 4 ° C) 

a n d t h e s u p er n at a nt w as dis c ar d e d b y pi p etti n g. T h e p ell et wit h mi cr o bi al c ell s w as 

r es us p e n d e d i n 5 0 0 μ L P o w er S oil b e a d s ol uti o n a n d u p t o 1 ml w as pl a c e d i n t h e 

P o w er b e a d t u b e t o c o nti n u e wit h D N A e xtr a cti o n wit h t h e P o w er S oil D N A Kit 

( QI A G E N). D uri n g t h e D N A e xtr a cti o n, o n e n e g ati v e e xtr a cti o n c o ntr ol p er kit w as 

pr o c ess e d a n d s e q u e n c e d f oll o wi n g e x a ctl y t h e s a m e e xtr a cti o n c o n diti o ns. S a m pl es 

w er e st or e d at -8 0 ° C pri or t o s e q u e n ci n g.  

S a m pl es w er e P C R -a m plifi e d wit h t h e u ni v ers al b a ct eri al 1 6 S pri m ers 5 1 5 F/ 9 2 6 R 

( 5 1 5 F: G T G Y C A G C M G C C G C G G T A A - 9 2 6 R: C C G Y C A A T T Y M T T T R A G T T T) 

fr o m t h e r e gi o n V 4-V 5 of t h e b a ct eri al 1 6 S r R N A g e n e ( P ar a d a et al., 2 0 1 6), a b a ct eri al 

t a x o n o mi c b ar c o d e g e n e pr es e nt i n all b a ct eri a ( C all a h a n et al., 2 0 1 6b ). T his pri m er 

w as c h os e n i n or d er t o i d e ntif y all b a ct eri al D N A, i n cl u di n g c y a n o b a ct eri a. T h e o n e -

st e p P C R c o nt ai n e d t h e s p e cif i c s e q u e n c e f or a m plifi c ati o n, d u al i n d e x es a n d m otifs 

( N e xt er a a d a pt ers) r e q uir e d f or Mis e q s e q u e n ci n g. T h e P C R w as p erf or m e d i n a 2 5 μ L 

mi xt ur e c o nt ai ni n g 1 μ L of D N A e xtr a ct, 0. 2 μ M of e a c h pri m er, 0. 5 U of P h usi o n H ot 

St art II Hi g h -Fi d elit y D N A P ol y m er as e ( T h er m o Fis h er), 1 X of P h usi o n H F B uff er, 

0. 2 m M of d N T Ps, 3 % D M S O f oll o wi n g t h e t h er m al c y cli n g c o n diti o ns at 9 8 ° C ( 3 0 s 

a n d 1 5 s x 3 0), 5 0 ° C ( 3 0 s), 7 2 ° C ( 3 0 s a n d 1 0 mi n) a n d 4 ° C a n d h ol d; t h e r es ulti n g 

a m pli c o ns c o nt ai n e d all t h e m otifs n e e d e d f or s e q u e n ci n g a n d t h us t h er e w as n o n e e d 

f or a s e c o n d b ar c o di n g st e p. Aft er a m plifi c ati o n, p urifi c ati o n a n d n or m ali z ati o n, 

s a m pl es w er e s e q u e n c e d i n a si n gl e r u n wit h t h e Mi S e q p air e d -e n d 2 x 3 0 0 b as e p air, 

v 3 Kit ( 6 0 0 -c y cl es, Ill u mi n a r ef er e n c e M S -1 0 2 -3 0 0 3) at t h e U Q A M C E R M O -F C 
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G e n o mi cs Pl atf or m. P o siti v e c o ntr ols ( Z y m o BI O MI C S ™  Mi cr o bi al C o m m u nit y 

St a n d ar d) a n d n e g ati v e c o ntr ols ( D N A r e pl a c e d b y st eril e w at er) w er e i n cl u d e d f or b ot h 

P C R a m plifi c ati o n a n d s e q u e n ci n g, i n or d er t o i d e ntif y p ot e nti al c o nt a mi n a nts  a n d 

v erif y s e q u e n ci n g r u n q u alit y. A t ot al of 1 4 9 s a m pl es w er e s e q u e n c e d ( 1 4 4 s a m pl es of 

m oss p h yll os p h er e, 3 n e g ati v e e xtr a cti o n c o ntr ols, o n e n e g ati v e a n d o n e p ositi v e P C R 

c o ntr ol), t o i d e ntif y b a ct eri a a n d t h e r el ati v e a b u n d a n c e of e a c h t a x o n wit h r es p e ct t o 

ot h er i d e ntifi e d b a ct eri al t a x a.  

3. 4. 3  Bi oi nf or m ati c a n al ysi s of b a ct eri al c o m m u niti es  

W e a n al y z e d t h e c o m pl et e b a ct eri al c o m p ositi o n i n t h e m oss p h yll os p h er e b as e d o n t h e 

u ni v ers al pri m er t o q u a ntif y v ari ati o n i n t h e diff er e nt b a ct eri al t a x a ass o ci at e d w it h 

f e at h er m oss es t h at i n h a bit e a c h f or est t y p e. Hi g h-t hr o u g h p ut Ill u mi n a s e q u e n ci n g 

pr o d u c e d a t ot al of 4, 2 9 7, 5 8 5 r e a ds. T h e bi oi nf or m ati c a n al ysi s of mi cr o bi al 

c o m m u nit y d at a w as c arri e d o ut usi n g t h e a m pli c o n s e q u e n c e v ari a nt ( A S V) a p pr o a c h 

i n t h e D A D A2 p a c k a g e v ersi o n 1. 6 ( C all a h a n et al., 2 0 1 6 a ; C all a h a n et al., 2 0 1 6b ) i n 

R s oft w ar e, v ersi o n 3. 6. 0 ( R C or e D e v el o p m e nt T e a m, 2 0 1 9).  

W e f oll o w e d t h e D A D A 2 s e q u e n c e pr o c essi n g w or kfl o w ( C all a h a n et al., 2 0 1 6 b ) wit h 

d ef a ult p ar a m et ers e x c e pt as n ot e d. I n t h e  tri m mi n g a n d filt eri n g pr o c ess, t h e first 2 0 

n u cl e oti d es fr o m t h e b e gi n ni n g of b ot h f or w ar d a n d r e v ers e r e a ds w er e tri m m e d t o 

eli mi n at e pri m ers. R e a ds w er e tr u n c at e d w h er e q u alit y d e cr e as e d s h ar pl y at p ositi o ns 

2 7 0 (f or w ar d r e a ds) a n d 2 2 0 (r e v ers e r e a ds) wit h m a x E E s etti n g of 2. W e i nf err e d 

a m pli c o n s e q u e n c e v ari a nts ( A S Vs) usi n g a ps e u d o -p o oli n g a p pr o a c h. T h e n, w e 

m er g e d f or w ar d a n d r e v ers e r e a ds, o bt ai ni n g a t ot al of 3 0, 4 6 3 A S Vs. W e t h e n r e m o v e d 

c hi m eri c A S Vs usi n g t h e c o ns e ns us m et h o d, r es ulti n g i n 1 0, 8 7 0 n o n -c hi m eri c A S Vs 

t h at w er e us e d f or s u bs e q u e nt a n al ys es. W e assi g n e d A S V t a x o n o mi c i d e ntit y fr o m 

p h yl u m t o g e n us usi n g t h e R D P N ai v e B a y esi a n Cl assifi er al g orit h m m et h o d ( W a n g et 

al., 2 0 0 7) wit h t h e SI L V A v ersi o n 1 3 2 d at a b as e ( w w w. ar b -sil v a. d e), a n d as si g n e d 

s p e ci es -l e v el t a x o n o m y wit h t h e R ef S e q + R D P d at a b as e ( N C BI R ef S e q 1 6 S r R N A 
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d at a b as e s u p pl e m e nt e d b y R D P, S o us a, 2 0 1 9) t o o bt ai n m or e a c c ur at e s p e ci es 

assi g n m e nt.  

T a x o n o mi c all y a n n ot at e d A S V d at a w er e a n al y z e d wit h t h e p h yl os e q R p a c k a g e 

( M c M ur di e an d H ol m es, 2 0 1 3). T h e A S Vs i niti al t a bl e c o nt ai n e d 1 0, 8 7 0 A S Vs fr o m 

1 4 9 s a m pl es ( 1 4 4 fr o m m oss es a n d 5 c o ntr ols) wit h a t ot al of 1, 4 2 3, 1 4 0 s e q u e n c es. 

A S Vs a n n ot at e d as ori gi n ati n g fr o m pl a nt c hl or o pl asts w er e filt er e d o ut l e a vi n g o nl y 

s e q u e n c es a n n ot at e d a s b el o n gi n g t o t h e ki n g d o m B a ct eri a f or a t ot al of 9 4 0 9 t a x a a n d 

1, 1 7 7, 2 3 7 s e q u e n c es. T h e c o m p ositi o n of p ositi v e c o ntr ol s a m pl es w as c o m pl et el y 

diff er e nt fr o m t h e e v al u at e d s a m pl es a c c or di n g t o a P C A or di n ati o n. F urt h er m or e, n o n e 

of t h e n e g ati v e c o ntr ols c o nt ai n e d m or e t h a n 1 2 9 s e q u e n c es a n d w er e als o diff er e nt 

fr o m all s a m pl es i n t h e or di n ati o n. T h er ef or e, all p ositi v e a n d n e g ati v e c o ntr ol s a m pl es 

w er e e x cl u d e d pri or t o r ar ef a cti o n.  

W e s el e ct e d all A S Vs t h at o c c urr e d i n at l e ast 2 s a m pl es a n d wit h a mi ni m u m t ot al 

a b u n d a n c e of 1 0 s e q u e n c es, r e g ar dl ess of s a m pl e ori gi n. T his l e d t o t h e e x cl usi o n of 

5 6 9 5 A S Vs. W e s el e ct e d s a m pl es wit h at l e ast 1 9 2 0 s e q u e n c es f or s u bs e q u e nt a n al ysi s, 

a n d w e r a n d o ml y r ar efi e d t o 1 9 2 0 s e q u e n c es p er s a m pl e. t hr es h ol d w a s c h os e n t o 

m a xi mi z e t h e n u m b er of s a m pl es i n cl u d e d i n t h e a n al ysi s. T his r ar ef a cti o n c ut off w as 

s uffi ci e nt t o c a pt ur e t h e v ast m aj orit y of A S Vs i n s a m pl es ( Fi g ur e S 3 .6 ), l e a vi n g a 

t ot al of 2 7 6, 4 8 0 s e q u e n c es fr o m 3 6 9 4 A S Vs i n 1 4 4 s a m pl es aft er r ar ef a cti o n.  

3. 4. 4  St atisti c al a n al ysi s  

St atisti c al a n al ysi s w er e c o n d u ct e d usi n g R v ersi o n 3. 6. 0 ( R C or e D e v el o p m e nt T e a m, 

2 0 1 9), wit h d at a vis u ali z ati o n usi n g g g pl ot p a c k a g e, v ersi o n 3. 3. 0 ( Wi c k h a m et al., 

2 0 1 6). T h e n est e d d esi g n of t h e e x p eri m e nt w as t a k e n i nt o a c c o u nt b y u si n g mi x e d 

m o d els t hr o u g h o ut. Diff er e n c es w er e c o nsi d er e d st atisti c all y si g nifi c a nt f or all t ests if 

P  < 0. 0 5. T o e v al u at e diff er e n c es i n t h e str u ct ur e of b ot h f e at h er -m oss  p h yll os p h er e 

c o m m u niti es b et w e e n f or est t y p es, w e p erf or m e d a n o n -m etri c m ulti di m e nsi o n al 
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s c ali n g ( N M D S) of b a ct eri al A S V r el ati v e a b u n d a n c es b as e d o n r ar efi e d d at a t h at w er e 

H elli n g er tr a nsf or m e d a n d b as e d o n t h e Br a y -C urtis dissi mil ariti es usi n g t h e v e g a n 

p a c k a g e ( v ersi o n 2. 5 -7). T o e v al u at e t h e eff e ct of f or est t y p e a n d h ost s p e ci es o n t h e 

t ot al m ulti di m e nsi o n al v ari ati o n, w e p erf or m e d a p er m ut ati o n al m ulti v ari at e a n al ysi s 

of v ari a n c e ( P E R M A N O V A) o n Br a y -C urtis dissi mil ariti es b as e d o n r ar efi e d a n d 

H ell i n g er-tr a nsf or m e d d at a a n d usi n g sit es as str at a v ari a bl e a n d 9 9 9 9 p er m ut ati o ns. 

W e als o us e d a β -dis p ersi o n t est ( m ulti v ari at e h o m o g e n eit y of gr o u ps dis p er si o ns fr o m 

v e g a n p a c k a g e) o n t h e Br a y -C urtis dissi mil ariti es of A S Vs t o ass ess diff er e n c es i n β -

di v e rsit y b et w e e n f or est t y p es. F urt h er m or e, t o d et er mi n e if t h er e w er e diff er e n c es i n 

α -di v ersit y of p h yll os p h er e c o m m u niti es a m o n g f or est t y p es, w e p erf or m e d a li n e ar 

mi x e d -eff e cts m o d el ( nl m e p a c k a g e, v ersi o n 3. 1 -1 4 7) of b a ct eri al r el ati v e a b u n d a n c es 

b et w e e n f or est t y p es a n d h ost s p e ci es, s el e cti n g t h e S h a n n o n i n d e x wit h a P  < 0. 0 5, 

wit h “ Sit e ” a n d “ Bl o c k ” as r a n d o m v ari a bl es, t o d et er mi n e si g nifi c a nt diff er e n c es b y 

t h e a n o v a f u n cti o n (st ats p a c k a g e, v ersi o n 3. 6. 0). W e als o c al c ul at e d t h e t ot al A S V 

ri c h n ess ( γ-di v ersit y) f or e a c h f or est t y p e.  

W e als o a n al y z e d t h e r el ati v e a b u n d a n c e of e a c h b a ct eri al p h yl a b et w e e n f or est t y p es 

a n d h ost s p e ci es, b as e d o n t h e r ar efi e d d at a, wit h a g e n er ali z e d li n e ar mi x e d m o d el 

usi n g T e m pl at e M o d el B uil d er ( gl m m T M B p a c k a g e, v ers i o n 1. 1. 2. 3; Br o o ks et al., 

2 0 1 7) wit h a n e g ati v e bi n o mi al f a mil y ( q u a dr ati c p ar a m et eri z ati o n) ( H ar di n a n d Hil b e, 

2 0 1 8). W h e n a m o d el f or a p h yl a f ail e d t o c o n v er g e, w e us e d t h e gl m m T M B 

o pti mi z ati o n ( gl m m T M B C o ntr ol f u n cti o n) wit h B F G S m et h o d ( Br o y d e n – Fl et c h er –

G ol df ar b – S h a n n o al g orit h m) f or o pti mi z ati o n fr o m t h e s a m e p a c k a g e. Fr o m e a c h 

m o d el p er p h yl a, si g nifi c a nt diff er e n c es of all c o ntr asts of f or est t y p es a n d h ost s p e ci es 

w er e t est e d usi n g e m m e a ns p a c k a g e, v ersi o n 1. 6. 2 -1 wit h p air wis e T u k e y t est ( P  < 

0. 0 0 0 1 * * *, P  < 0. 0 0 1 * *, P  < 0. 0 5 *). F urt h er m or e, t h e o v er all r el ati v e a b u n d a n c e of 

b a ct eri al p h yl a i n f or est t y p es a n d o n m oss s p e ci es w er e a n al y z e d b as e d o n t h e r ar efi e d 

d at a a n d w er e pr es e nt e d s e p ar at el y t o e v al u at e si g nifi c a nt diff er e n c es usi n g a li n e ar 

m o d el of l o g 1 0 of b a ct eri al r el ati v e a b u n d a n c es (f u n cti o n l m of st ats 4 p a c k a g e, v ersi o n 
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3. 6. 0), wit h a c ut -off of a dj ust e d P < 0. 0 5 usi n g t h e m et h o d of B e nj a mi ni a n d H o c h b er g 

( 1 9 9 5) t o c orr e ct f or m ulti pl e h y p ot h esis t esti n g. Fi n all y, i n or d er t o i d e ntif y t h e 

b a ct eri al A S Vs diff er e nti all y ass o ci at e d wit h e a c h f or est t y p e, w e p erf or m e d a n 

a n al ysi s of Diff er e nti al A b u n d a n c e f or Mi cr o bi o m e D at a ( D E S e q 2) ( L o v e et al., 2 0 1 4), 

b as e d o n t h e ps e u d o c o u nt -tr a nsf or m e d n o n-r ar efi e d A S V a b u n d a n c es ( M c M ur di e a n d 

H ol m es, 2 0 1 4). I n a g g pl ot 2 fi g ur e, t h e D E S e q 2 r es ult s ar e s ort e d b y t h e b y t h e a v er a g e 

l o g 2-f ol d c h a n g e of A S Vs r el ati v e a b u n d a n c e t h at ar e si g nifi c a ntl y diff er e nt 

( B e nj a mi ni– H o c h b er g -a dj ust e d P  < 0. 0 5) b et w e e n tr e m bli n g as p e n ( p ositi v e l o g -f ol d 

c h a n g e v al u es) a n d bl a c k s pr u c e f or ests ( n e g ati v e l o g -f ol d c h a n g e v al u es), a n d t h at ar e 

gr o u p e d b y f a mil y o n t h e x -a xis a n d c ol or e d b y p h yl u m.  

3. 5  R es ult s  

T h e m oss -ass o ci at e d b a ct eri al c o m m u nit y c o m p ositi o n b as e d o n t h e A S V r el ati v e 

a b u n d a n c e ( Fi g ur e 3 .2  a n d  T a bl e 3. 1 ) w as si g nifi c a ntl y aff e ct e d b y t h e i nt er a cti o n of 

f or est t y p e a n d h ost s p e ci es ( P E R M A N O V A, R 2  = 0. 0 1 4 5, P  = 0. 0 0 3 8). H o w e v er, w h e n 

a n al y zi n g diff er e n c es i n r el ati v e a b u n d a n c e of A S Vs assi g n e d t o t h e diff er e nt p h yl a 

(Fi g ur e 3 .3  a n d  T a bl e S 3. 1 3 ), o nl y A cti n o b a ct eri a a n d  Pr ot e o b a ct eri a  h a d a si g nifi c a nt 

i nt er a cti o n b et w e e n f or est t y p e a n d h ost s p e ci es. I n c o ntr ast, m ost of p h yl a w er e 

aff e ct e d b y f or est t y p e or h a d v er y l o w r el ati v e a b u n d a n c es. A ci d o b a ct eri a a n d  

V err u c o mi cr o bi a  w er e o nl y si g nifi c a ntl y i nfl u e n c e d b y f or est t y p e, w h er e as 

A r m ati m o n a d et es, B a ct er oi d et es, C y a n o b a ct e ri a a n d  Pl a n ct o m y c et es  w er e 

si g nifi c a ntl y i nfl u e n c e d b y b ot h f or est t y p e a n d h ost s p e ci es i n d e p e n d e ntl y. N o n e w as 

e x cl usi v el y d et er mi n e d b y h ost s p e ci es a n d t h e p h yl a C hl a mi di a e, C hl or ofl e xi, 

D ei n o c o c c us -T h er m us, D e p e n d e nti a e, Fir mi c ut es, P at es ci b a ct eri a a n d  T e n eri c ut es  

h a d v er y l o w r el ati v e a b u n d a n c es i n b ot h f e at h er m oss es a n d f or est t y p es. Fi n all y, t h e 

m ost r el ati v e a b u n d a nt A S Vs assi g n e d t o p h yl a w er e Pr ot e o b a ct eri a a n d  

A ci d o b a ct eri a , w hi c h w er e hi g h er i n bl a c k spr u c e t h a n i n tr e m bli n g as p e n st a n ds, as 

w ell as B a ct eri oi d et es a n d  C y a n o b a ct eri a , w hi c h w er e l ess a b u n d a nt i n bl a c k s pr u c e 
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t h a n i n tr e m bli n g st a n ds. T h us, w e f o u n d si g nifi c a nt diff er e n c es b et w e e n f or est t y p es 

a n d h ost s p e ci es v ar yi n g d e p e n di n g o n b a ct eri a l p h yl a (Fi g ur e 3 .3  a n d T a bl e S 3. 1 4  - 

T u k e y c o ntr asts, P < 0. 0 5). M ost of t h e b a ct eri al p h yl a f oll o w e d t h e s a m e dir e cti o n 

p att er n of diff er e n c es b et w e e n f or est t y p es f or b ot h m oss es. O nl y A cti n o b a ct eri a  

pr es e nt e d a diff er e nt dir e cti o n of t h e p att er n, wit h a hi g h er r el ati v e a b u n d a n c e of 

b a ct eri a ass o ci at e d wit h P. crist a -c astr e nsis  i n bl a c k s pr u c e t h a n i n tr e m bli n g as p e n 

f or ests, w h er e as t h e o p p o sit e p att er n dir e cti o n f or b a ct eri a ass o ci at e d wit h P. s c hr e b eri , 

wit h hi g h er a b u n d a n c e i n tr e m bli n g as p e n t h a n i n bl a c k s pr u c e f or ests. I n t er ms of t h e 

o v er all r el ati v e a b u n d a n c e of b a ct eri al p h yl a as s o ci at e d wit h b ot h f e at h er m oss es 

(Fi g ur e S 3 .7 -a), bl a c k s pr u c e f or ests h a d a hi g h er r el ati v e a b u n d a n c e of Pr ot e o b a ct eri a 

a n d  A cti n o b a ct eri a  t h a n tr e m bli n g as p e n f or ests, w h er e as t h e r el ati v e a b u n d a n c e of 

B a ct er oi d et es a n d  C y a n o b a ct eri a  w as hi g h er i n tr e m bli n g as p e n t h a n i n bl a c k s pr u c e 

f or ests. T h es e f o ur b a ct eri al gr o u ps w er e t h e m ost r el ati v e a b u n d a nt i n t h e  m oss 

p h yll os p h er e of b ot h b or e al f or est t y p es ( Fi g ur e S 3 .7 -b).  
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Fi g ur e 3 .2  T w o -di m e nsi o n al n o n -m etri c m ulti di m e nsi o n al s c ali n g ( N M D S) of r el ati v e 
a b u n d a n c e of f e at h er -m o ss p h yll os p h er e b a ct eri al A S Vs ( a m pli c o n s e q u e n c e v ari a nts) 
i n e a c h f or est t y p e d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e ( B S as tri a n gl es) or tr e m bli n g as p e n ( T A 
as cir cl es), usi n g Br a y -C urtis dissi mil ariti es. C ol ors c orr es p o n d t o h ost s p e ci es of 
Pl e ur ozi u m s c hr e b eri  ( S i n or a n g e) a n d Ptili u m crist a -c astr e nsis  ( C i n gr e e n). P oi nt s 
c orr es p o n d t o a t ot al of 1 4 4 s a m pli n g u nit s ( n = 3 6 p er f or est t y p e a n d m oss s p e ci es). 
Elli ps es c orr es p o n d t o st a n d ar d d e vi ati o n of or di n ati o n s c or es f or s a m pl es a c c or di n g t o 
f or est t y p e ( B S or T A, as s oli d li n es i n bl u e) a n d h o st s p e ci es ( C i n gr e e n or S i n or a n g e, 
as d as h e d li n es). Arr o ws i n di c at e t h e c orr el ati o n b et w e e n s a m pl e l e v el r el ati v e 
a b u n d a n c es a n d or di n ati o n a x es s c or es f or b a ct eri al p h yl a a d d e d a p ost eri ori t o t h e 
or di n ati o n ( o nl y p h yl a wit h  P  < 0 . 0 5 w er e i n cl u d e d ). 
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T a bl e 3 .1  R el ati v e i m p ort a n c e of f or est t y p e ( bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n) a n d 
h ost s p e ci es ( Pl e ur ozi u m s c hr e b eri a n d  Ptili u m crist a -c astr e nsis ) as f a ct or s aff e cti n g 
m oss -ass o ci at e d b a ct eri al c o m m u niti es. P E R M A N O V A r es ult s o n Br a y -C urtis 
dissi mil ariti es of t h e  H elli n g er tr a nsf or m e d b a ct eri al r el ati v e a b u n d a n c es, usi n g Sit e as 
r a n d o m f a ct or. D F, d e gr e es of fr e e d o m; D Fd e n , d e n o mi n at or d e gr e es of fr e e d o m. 
St atisti c all y si g nifi c a nt v al u es ar e i n di c at e d i n b ol d t e xt.  

  D F  D F d e n  Si z e eff e ct  F  R 2  P  

F o r est t y p e  1  1 4 3  5. 8 4 3  3 1. 7 3 6 1  0. 1 7 0 5  0. 0 0 0 1 * * *  

H ost s p e ci es  1  1 4 3  2. 1 5 8  1 1. 7 1 9 6  0. 0 6 3 0  0. 0 0 0 1 * * *  
I nt e r a cti o n  1  1 4 3  0. 4 9 8  2. 7 0 3 1  0. 0 1 4 5  0. 0 0 3 8 * *  

R esi d u al  1 4 0  1 4 3  2 5. 7 7 6    0. 7 5 2 1    

 

Fi g ur e 3 .3  Diff er e n c es i n r el ati v e a b u n d a n c e of e a c h b a ct eri al p h yl a b et w e e n f or est 
t y p es ( bl a c k s pr u c e –  B S a n d tr e m bli n g as p e n –  T A) a n d h ost s p e ci es ( Pl e ur ozi u m 
s c hr e b eri  –  S a n d Ptili u m crist a -c astr e nsis  –  C). A n al ysi s of r el ati v e a b u n d a n c es of 
e a c h p h yl a ar e b as e d o n r ar efi e d d at a a n d t h e g e n er ali z e d li n e ar mi x e d m o d el usi n g 
T e m pl at e M o d el B uil d er ( gl m m T M B) wit h a n e g ati v e bi n o mi al f a mil y ( q u a dr ati c 
p ar a m et eri z ati o n). Fr o m e a c h m o d el, si g nifi c a nt diff er e n c es b et w e e n f or est t y p es ( F T), 
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h ost s p e ci es ( H), t h e i nt er a cti o n of b ot h  f a ct ors (I) or n ot si g nifi c a nt diff er e n c es ( ns) 
ar e i n di c at e d i n r e d f or e a c h p h yl u m (T a bl e S 3. 1 3 ). Si g nifi c a nt diff er e n c es of c o ntr asts 
f or e a c h p h yll u m  ( e m m e a ns, p air wis e T u k e y t est, P  < 0. 0 5) as l ett ers  (T a bl e S 3. 1 4 ). 

Als o, t h e β -di v ersit y of m oss -ass o ci at e d b a ct eri al c o m m u niti es c orr es p o n di n g t o t h e 

dis p ersi o n of A S Vs i n t h e or di n ati o n w as diff er e nt b et w e e n f or est t y p es ( β -dis p ersi o n 

t est, F  = 2 0 9. 2 8, P < 0. 0 0 1), wit h a hi g h er c o m p ositi o n al diff er e n c e a m o n g s a m pl es 

wit hi n tr e m bli n g as p e n ( β -dis p ersi o n t est, a v er a g e dist a n c e t o m e di a n = 0. 5 2 8) t h a n 

wit hi n bl a c k s pr u c e ( β -dis p ersi o n t est, a v er a g e dist a n c e t o m e di a n = 0. 3 9 9 ), i n di c ati n g 

t h at m oss es i n bl a c k s pr u c e f or ests h ost e d m or e h o m o g e n e o us b a ct eri al c o m m u niti es 

t h a n t h os e i n tr e m bli n g as p e n f or ests. F urt h er m or e, t h e α-di v ersit y of t h e b a ct eri al 

c o m m u niti es w as si g nifi c a ntl y diff er e nt b et w e e n f or est t y p es ( A N O V A of t h e li n e ar 

mi x e d m o d el of b a ct eri al r el ati v e a b u n d a n c es b as e d o n S h a n n o n i n d e x, F  = 9. 0 8, P  < 

0. 0 0 5), as t h e y w er e sli g htl y hi g h er i n bl a c k s pr u c e t h a n i n tr e m bli n g as p e n f or ests 

( T u k e y t est, P  < 0. 0 0 5; ls m e a ns = 5. 3 8 a n d 5. 2 1, r es p e cti v el y) ( T u k e y t est, P < 0. 0 0 5). 

I n c o ntr ast, h ost s p e ci es ( A N O V A of t h e li n e ar mi x e d m o d el of b a ct eri al r el ati v e 

a b u n d a n c es b a s e d o n S h a n n o n i n d e x, F  = 0. 4 1, P  = 0. 5 2 5 3) a n d t h e i nt er a cti o n 

( A N O V A of t h e li n e ar mi x e d m o d el of b a ct eri al r el ati v e a b u n d a n c es b as e d o n S h a n n o n 

i n d e x, F  = 2. 5 0, P  = 0. 1 1 6 0) di d n ot h a v e eff e cts o n b a ct eri al di v ersit y. Fi n all y, t h e γ -

di v ersit y w as hi g h er i n tr e m bli n g as p e n ( 3 3 4 0 A S Vs) t h a n i n bl a c k s pr u c e st a n ds ( 2 4 3 6 

A S Vs).  

W e i d e ntifi e d n u m er o us b a ct eri al A S Vs t h at w er e diff er e nti all y a b u n d a nt i n tr e m bli n g 

as p e n v ers us bl a c k s pr u c e f or ests (Fi g ur e 3 .4 ). T h e A S Vs t h at w er e m ost str o n gl y 

ass o ci at e d wit h tr e m bli n g as p e n f or ests w er e i d e ntifi e d as b el o n gi n g t o t h e 

N ost o c a c e a e  f a mil y of C y a n o b a ct eri a  a n d t o C hiti n o p h a g a c e a e  f a mil y of 

B a ct eri oi d et es  ( D E S e q 2, all B e nj a mi ni– H o c h b er g -a dj ust e d P  < 0. 0 5). I n c o ntr ast, 

A S Vs b el o n gi n g t o A ci d o b a ct eri a c e a e  (fr o m A cti n o b a ct eri a  p h yl u m) a n d 

A c et o b a ct eri a c e a e  (fr o m Pr ot e o b a ct eri a  p h yl u m) h a d a str o n g er ass o ci ati o n wit h bl a c k 
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s pr u c e f or ests, a m o n g w hi c h di a z otr op hi c gr o u ps h as b e e n i d e ntifi e d ( M ai er et al., 

2 0 1 8; H oll a n d -M orit z et al., 2 0 2 1).  

 

Fi g ur e 3 .4  Diff er e nti all y a b u n d a nt A S Vs i d e ntifi e d usi n g D E S e q 2 a n al ysi s of b a ct eri al 
c o m m u niti es ass o ci at e d wit h f e at h er m oss es i n tr e m bli n g as p e n c o m p ar e d t o bl a c k 
s pr u c e st a n ds b as e d o n a n a n al ysi s of ps e u d o c o u nt -tr a nsf or m e d n o n-r ar efi e d A S V 
( a m pli c o n s e q u e n c e v ari a nt) a b u n d a n c es. A S Vs ar e gr o u p e d b y t a x o n o mi c f a mil y. 
O nl y t a x a wit h a si g nifi c a ntl y diff er e nti al a b u n d a n c e b et w e e n f or est t y p es ar e s h o w n 
( B e nj a mi ni– H o c h b er g -a dj ust e d P  < 0. 0 5). P oi nt s c orr es p o n d t o A S Vs t h at ar e s ort e d 
b y t h e a v er a g e l o g 2 -f ol d c h a n g e i n r el ati v e a b u n d a n c e of A S Vs gr o u p e d b y f a mil y o n 
t h e x-a xis a n d c ol or e d b y p h yl u m. I n t h e y -a xi s, p ositi v e l o g 2 -f ol d c h a n g e v al u es 
c orr es p o n d t o A S Vs ass o ci at e d wit h tr e m bli n g as p e n st a n ds w h er e as n e g ati v e v al u es 
c orr es p o n d A S Vs ass o ci at e d wit h bl a c k s pr u c e st a n ds. C ol or e d n a m es c orr es p o n d t o 
p h yl a k n o w n t o c o nt ai n di a z otr o p hi c b a ct eri a ( M ai er et al., 2 0 1 8; H oll a n d -M orit z et 
al., 2 0 2 1).  

3. 6  Dis c ussi o n  

T h e o v er all c o m m u nit y c o m p ositi o n of b a ct eri a li vi n g i n t h e m oss p h yll os p h er e w as 

d et er mi n e d b y t h e i nt er a cti o n of b ot h f or est t y p e a n d h ost s p e ci es, l e a di n g us t o r ej e ct 

o ur first h y p ot h esis t h at m oss h ost s p e ci es w o ul d b e t h e m ost i m p ort a nt f a ct or aff e cti n g 

t h e c o m m u nit y c o m p ositi o n of m oss-ass o ci at e d b a ct eri a. O ur r es ult s i n di c at e t h at t h e 

b a ct eri al p h yl a wit h  hi g h r el ati v e a b u n d a n c e ( i. e. A ci d o b a ct eri a, B a ct er oi d et es a n d  
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C y a n o b a ct eri a ) a n d t h o s e wit h a l o w er r el ati v e a b u n d a n c e (i. e. Ar m ati m o n a d et es, 

Pl a n ct o m y c et es a n d  V err u c o mi cr o bi a ) diff er e d b et w e e n f or est t y p es f or t h e s a m e h ost 

s p e ci es, a n d o nl y A cti n o b a ct eri a a n d Pr ot e o b a ct eri a h a d a n i nt er a cti o n b et w e e n b ot h 

f or est t y p e a n d h ost s p e ci es. T h er ef or e, diff er e n c es b et w e e n bl a c k s pr u c e c o nif er o us 

f or est a n d tr e m bli n g as p e n d e ci d u o us f or ests w er e a str o n g f a ct or i n d et er mi ni n g m oss 

p h yll os p h er e c o m p ositi o n. W e als o f o u n d a mi x e d eff e ct of f or est t y p e o n b a ct eri al 

di v ersit y as α -di v ersit y w as hi g h er i n bl a c k s pr u c e t h a n i n tr e m bli n g as p e n st a n ds, 

w h er e as  t h er e w as a gr e at er s p e ci es t ur n o v er (β -di v ersit y ) a n d hi g h er γ -di v ersit y i n 

tr e m bli n g as p e n t h a n i n bl a c k s pru c e f or ests.  

3. 6. 1  H ost s p e ci es vs. f or est t y p e as f a ct ors aff e cti n g m oss p h yll os p h er e  

I n pr e vi o us st u di es, m oss-p h yll os p h er e b a ct eri al c o m m u niti es w er e f o u n d t o b e m ai nl y 

str u ct ur e d b y h ost s p e ci e s ( O p elt et al., 2 0 0 7; Br a gi n a et al., 2 0 1 2; H oll a n d -M orit z et 

a l., 2 0 2 1). I n c o ntr ast, w e f o u n d t h at f or est t y p e i s a m aj or f a ct or i n d et er mi ni n g t h e 

c o m p ositi o n of m oss -ass o ci at e d b a ct eri al c o m m u niti es. T h e h ost s p e cifi cit y of 

p h yll os p h er e b a ct eri al c o m p ositi o n i n v as c ul ar pl a nts is li k el y r el at e d t o l e af tr ait s ( e. g . 

l e af p h ysi c o c h e mi str y) ( S c hl e c ht er et al., 2 0 1 9; L aj oi e et al., 2 0 2 0) a n d r e c e ntl y, 

i nt ers p e cifi c v ari ati o ns i n m oss tr ait s h a v e als o b e e n d e m o nstr at e d t o aff e ct 

c y a n o b a ct eri al c ol oi z ati o n i n f e at h er m oss es ( Li u a n d R o us k, 2 0 2 2) . H o w e v er, si n c e 

w e o nl y e x a mi n e d t w o m oss s p e ci es, it is n ot p ossi bl e t o d et er mi n e t h e i m p ort a n c e of 

f u n cti o n al tr ait s i n s h a pi n g b a ct eri al e pi p h yt e ass o ci ati o ns wit h diff er e nt m oss s p e ci es. 

F urt h er m or e, w hil e diff er e n c es i n t h e i ntri nsi c p h y si c o c h e mi str y of m oss l e a v es c o ul d 

b e a n e x pl a n ati o n f or h ost s p e ci es as a n i m p ort a nt f a ct or s h a pi n g mi cr o bi al 

c o m m u niti es, m oss c h e mi c al c o m p ositi o n a n d gr o wt h ar e als o hi g hl y i nfl u e n c e d b y t h e 

s urr o u n di n g e n vir o n m e nt al c o n diti o ns r e g ar dl ess of h ost s p e ci es ( G ał us z k a, 2 0 0 7; 

Kl a vi n a et al., 2 0 1 8 ; Li u a n d R o us k, 2 0 2 2). H e n c e, f ut ur e st u di es c o ul d t est if t h er e is 

a n i nfl u e n c e of tr e e d o mi n a n c e o n t h e m oss c h e mi c al c o m p ositi o n  t h at c o ul d e x pl ai n 

diff er e n c es i n m oss t h e p h yll os p h er e b et w e e n c o nif er o us a n d br o a dl e af d e ci d u o us 
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f or ests. I n a n y c as e, our r e s ult s s u g g est t h at f or est t y p e is a m ai n f a ct or s h a pi n g b a ct eri al 

c o m m u nit y c o m p ositi o n w h e n c o nsi d eri n g hi g hl y c o ntr asti n g e n vir o n m e nt al 

c o n diti o ns s u c h as t h os e d efi n e d b y d e ci d u o us vs. c o nif er o us d o mi n at e d f or ests. 

H o w e v er, m oss h ost s p e ci es c a n b e  a m ai n f a ct or d efi ni n g b a ct eri al c o m m u niti es w h e n 

c o m p ari n g m or e si mil ar c o n diti o ns , t h at is i n t h e s a m e f or est t y p e or i n si mil ar f or ests.  

3. 6. 2  Diff er e n c es i n b a ct eri al di v ersit y b et w e e n f or est t y p es  

B a ct eri al c o m m u nit y c o m p ositi o n of t h e m oss p h yll os p h er e diff er e d b et w e e n f or est 

t y p es, wit h a hi g h er s a m pl e-l e v el di v ersit y ( S h a n n o n α-di v ersit y) i n bl a c k s pr u c e t h a n 

i n tr e m bli n g as p e n f or ests, b ut a hi g h er v ari a bilit y i n b a ct eri al c o m m u nit y c o m p ositi o n 

( β-di v ersit y) a n d o v er all di v ersit y ( γ -di v ersit y) of b a ct eri al A S Vs i n tr e m bli n g as p e n 

c o m p ar e d t o bl a c k s pr u c e f or ests. Als o, t h e d o mi n a nt gr o u ps i n bl a c k s pr u c e f or ests 

w er e A S Vs assi g n e d t o Pr ot e o b a ct eri a a n d  A ci d o b a ct eri a , w hil e B a ct er oi d et es a n d  

C y a n o b a ct eri a  w er e m or e d o mi n a nt i n tr e m bli n g as p e n f or ests. T h es e fi n di n gs ar e 

li k el y d u e t o diff er e n c es b et w e e n f or est t y p es t h at s h a p e l o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns 

a n d c o m m u niti es i n t h e u n d erst or y. M oss -ass o ci at e d b a ct eri a c o ul d b e i nfl u e n c e d b y 

n ei g h b ori n g b a ct eri al c o m m u niti es fr o m s oil mi cr o bi o m es or t h e p h yll os p h er e of ot h er 

pl a nt s p e ci es ( L aj oi e a n d K e m b el, 2 0 2 1 b ) gi v e n t h e di v ers e v as c ul ar pl a nt c o m p ositi o n 

i n t h e h et er o g e n e o us tr e m bli n g as p e n f or est, w hi c h w as m or e v ari a bl e t h a n i n 

h o m o g e n e o us a n d m oss -d o mi n at e d bl a c k s pr u c e f or ests. Alt h o u g h b ot h f or est t y p es 

h a d t h e s a m e l a n ds c a p e f e at ur es a cr oss all st u d y sit es ( i. e. s urf a c e d e p osit, s oil t y p e, 

sl o p e, et c.) ( L é g ar é et al., 2 0 0 5; L a g a ni èr e et al., 2 0 1 1), n u m er o us f a ct or s r el at e d t o 

tr e e d o mi n a n c e mi g ht i nfl u e n c e t h e m oss-ass o ci at e d b a ct eri al c o m m u niti es, i n cl u di n g 

li g ht i n p ut s of t h e diff er e nt f or est str at a, litt er d e p ositi o n i n t h e u n d erst or y ( L a g a ni èr e 

et al., 2 0 1 0), a n d diff er e n c es i n n utri e nt c o m p ositi o n fr o m or g a ni c s oil l a y ers ( C a v ar d 

et al., 2 0 1 1). W hil e it is li k el y t h at t h es e c o ntr asti n g e n vir o n m e nt al c o n diti o ns dri v e t h e 

diff er e n c es i n b a ct eri al di v ersit y b et w e e n f or est t y p es, f urt h er e x p eri m e nt al st u di es will 
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b e n e e d e d t o i d e ntif y t h e s p e cifi c m e c h a nis m s dri vi n g diff er e n c es i n m oss -b a ct eri a 

ass o ci ati o ns i n t h es e f or e st t y p es.  

Fi n all y, w e r e m ar k e d t h at C y a n o b a ct eri a  w er e si g nifi c a ntl y m or e a b u n d a nt i n 

tr e m bli n g as p e n st a n ds, a n d N ost o c a c e a e  w as t h e f a mil y t h at diff er e d t h e m ost i n 

r el ati v e a b u n d a n c e b et w e e n br o a dl e af a n d c o nif er o us f or ests, c o ntr ar y t o o ur 

e x p e ct ati o ns. T h us, o ur r es ult s ar e c o ntr asti n g t o t h os e of J e a n et al. ( 2 0 2 0) i n Al as k a’s 

b or e al f or ests, w h o f o u n d t h at C y a n o b a ct eri a  a b u n d a n c es a n d r el at e d N 2 -fi x ati o n r at es 

w er e hi g h er i n c o nif er o us f or ests t h a n i n br o a dl e af f or ests d o m i n at e d b y B et ul a 

n e o al as k a n a . H o w e v er, diff er e n c es i n e xtr a cti o n m et h o ds of t ot al b a ct eri al 

c o m p ositi o n ( e n d o p h yt e s a n d e pi p h yt es) c o m p ar e d t o o ur e xtr a cti o n of o nl y t h e 

e pi p h yt es c o ul d p arti all y e x pl ai n t h es e diff er e n c es. F urt h er m or e, t h e fl oristi c 

c o m p os iti o n i n t h e u n d erst or y of d e ci d u o us Al a s k a n f or ests diff ers fr o m tr e m bli n g 

as p e n f or ests i n Q u e b e c. H o w e v er, w e di d fi n d t h at s e v er al b a ct eri al f a mili es k n o w n t o 

c o nt ai n di a z otr o p hi c b a ct eri a ( i. e. A c et o b a ct er a c e a e, B ur k h ol d eri a c e a e, 

A ci d o b a ct eri a c e a e, Is o p h a er a c e a e, Fr a n ki a c e a e a n d  S oli b a ct er a c e a e ) ( M ai er et al., 

2 0 1 8; H oll a n d -M orit z et al., 2 0 2 1) w er e pr es e nt i n b ot h f or est t y p es, w hi c h s u g g est t h at 

t h es e t a x a c o ul d p ot e nti all y b e c arr yi n g o ut N2 -fi x ati o n i n t h es e f or ests e v e n i n t h e 

a bs e n c e of C y a n o b a ct eri a . F or e x a m pl e. C hiti n o p h a g a c e a e , a t a x o n t h at w as str o n gl y 

ass o ci at e d wit h tr e m bli n g as p e n f or ests, is a c ell ul os e a n d c hiti n -d e gr a di n g t a x o n, 

c o nt ai ni n g n u m er o us di a z otr o p hi c s p e ci es f o u n d i n m oss -d o mi n at e d bi o cr usts ( M ai er 

et al., 2 0 1 8), s u g g esti n g t h e p ot e nti al f or N 2 -fi x ati o n a n d d e gr a d ati o n of c o m pl e x 

c ar b o n c o m p o u n ds b y t h e m oss p h yll os p h er e i n t h es e f or ests, p ossi bl y c o ntri b uti n g 

wit h t h e d e gr a d ati o n of v as c ul ar pl a nts litt er i n t h es e di v ers e u n d erst ori es. H o w e v er, 

si n c e w e di d n ot dir e ctl y m e as u r e N2 -fi x ati o n, w e c a n o nl y s p e c ul at e b as e d o n 

k n o wl e d g e of t h e e c ol o g y a n d di a z otr o p hi c n at ur e of t h es e t a x a. It is p ossi bl e t h at t h e 

e n vir o n m e nt al c o n diti o ns i n tr e m bli n g as p e n f or ests, s u c h as hi g h er li g ht i n p uts 

r e a c hi n g t h e u n d erst or y, c o ul d als o pr o mot e t h e pr es e n c e of c y a n o b a ct eri a i n tr e m bli n g 

as p e n st a n ds c o m p ar e d wit h bl a c k s pr u c e f or est s. H o w e v er, f ut ur e st u di es will b e 
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r e q uir e d t o q u a ntif y t h e r el ati v e i m p ort a n c e of C y a n o b a ct eri a  a n d ot h er di a z otr o p hi c 

b a ct eri a f or N -fi x ati o n r at es a cr oss s e as o ns ( W ars h a n et al., 2 0 1 6) f or diff er e nt f or est 

t y p es, as a f u n cti o n of n utri e nt a v ail a biliti es a n d t o u n d erst a n d s p ati o-t e m p or al 

d y n a mi cs of t h es e mi cr o bi al p o p ul ati o ns.  

I n c o n cl usi o n, o ur r es ult s c o ntri b ut e t o b ett er u n d erst a n d m oss -ass o ci at e d mi cr o bi al 

c o m m u niti es a m o n g c o nif er o us a n d br o a dl e af d e ci d u o us f or ests. T h e str o n g eff e ct of 

f or est t y p e o n m oss-ass o ci at e d b a ct eri a, t h e si g nifi c a nt a b u n d a n c e of br y o p h yt es i n 

b or e al f or ests ( p arti c ul arl y t h e u bi q uit o us f e at h er m oss es  P. s c hr e b eri a n d  P. crist a -

c astr e nsis ), a n d t h e i m p ort a nt e c ol o gi c al r ol es of m oss-ass o ci at e d b a ct eri a hi g hli g ht 

t h e i m p ort a n c e of c h a n g es i n tr e e c o m p ositi o n. Wit h i n cr e asi n g c h a n g es i n tr e e 

c o m p ositi o n i n t h e b or e al s yst e m, d u e t o n at ur al a n d a nt hr o p o g e ni c c a u s es ( n at ur al 

fir es, l a n d c ol o ni z ati o n, mi ni n g a n d f or estr y) ( D a n n e yr oll es et al., 2 0 1 9; M ar c h ais et 

al., 2 0 2 0; M a c k et al., 2 0 2 1), it is i m p ort a nt t o d et er mi n e w h et h er t h e s a m e tr e n ds ar e 

f o u n d i n ot h er f or est t y p e s a n d r e gi o ns. Als o, st u di es of m oss-p h yll os p h er e as s o ci ati o ns 

s h o ul d f urt h er e x pl or e c o m p ositi o n a n d f u n cti o n al r ol es t o u n d erst a n d m a n a g e m e nt 

i m pli c ati o ns of diff er e n c es i n m oss-ass o ci at e d mi cr o bi al c o m m u niti es r el at e d t o f or est 

t y p e. 

3. 7  A c k n o wl e d g e m e nts  

T his pr oj e ct w as f u n d e d b y Mit a cs A c c el er ati o n pr o gr a m (I T 0 6 8 3 1 -Dr o b ys h e v) i n 

p art n ers hi p wit h t h e U ni v ersit é d u Q u é b e c e n A biti bi T é mi s g a mi n g u e ( U Q A T) a n d t h e 

w o o d i n d ustri es N or b or d I n c. a n d W est Fr as er . T his pr oj e ct w as als o f u n d e d b y t h e 

F R Q N T ( F o n ds d e r e c h er c h é d u Q u é b e c –  N at ur e  et T e c h n ol o gi es) f or P h D ( B 2 X - 

F R Q: 0 0 0 0 2 8 5 0 3 9), 2 0 2 0 -2 0 2 1 pr o gr a m. W e t h a n k t h e L a b or at or y of Br y ol o g y of t h e 

U Q A T f or t h eir s u p p ort i n fi el d w or k a n d i n p ut s o n t h e m a n us cri pt. W e t h a n k St e v e n 

K e m b el’s L a b at U Q A M f or t h e c o nst a nt i n p ut s o n bi oi nf or m ati cs a n d st atisti c al 

a n al ysi s. W e t h a n k t h e U Q A M C E R M O -F C G e n o mi cs Pl atf or m a n d G e n e vi è v e 

B o urr et f or t h e hi g h -t hr o u g h p ut s e q u e n ci n g a n d c o nst a nt h el p i n l a b or at or y w or k. W e 
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t h a n k D a ni ell e C h arr o n a n d J uli e Ars e n a ult f or t h eir v al u a bl e s u p p ort f or fi el d w or k, 

as w ell as t h e fi el d w or k assi st a nts D a p h n e M eiss n er a n d R o b ert o S e p ul v e d a. W e als o 

t h a n k C arl os C err ej ó n f or his h el p wit h t h e st u d y ar e a m a ps. Fi n all y, w e a p pr e ci at e t h e 

m a n us cri pt r e visi o n b y t h e U Q A T C orri g e -m oi s er vi c e.  A ut h or C o ntri b uti o n : T h e fi eld 

a n d l a b or at or y w or k, t h e st atisti c al a n d bi oi nf or m ati cs a n al ysi s a n d t h e dr aft of t h e 

m a n us cri pt w as l e d b y J C R R wit h g ui d a n c e fr o m NJ F a n d S W K ( c o -s e ni or a ut h ors). 

F u n di n g w as h el d b y NJ F a n d Y B a n d l a b or at or y w or k m at eri als b y S W K l a b. All 

a ut h ors c o nt ri b ut e d t o c o n c ei v e t h e i d e as a n d st u d y a p pr o a c h, e dit e d t h e m a n us cri pt 

a n d g a v e fi n al a p pr o v al f or p u bli c ati o n. W e h a v e n o c o nfli cts of i nt er est t o dis cl os e.
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G E N E R A L C O N C L U SI O N  

T h e g e n er al o bj e cti v e of t hi s t h esis w as t o u n d erst a n d h o w s hifts b et w e e n alt er n ati v e 

st a bl e st at es of c o nif er o u s a n d br o a dl e af d e ci d u o us f or ests i nfl u e n c e t h e c o m p ositi o n 

of pl a nts a n d ass o ci at e d mi cr o bi al c o m m u niti es i n t h e u n d erst or y. T his w as a c hi e v e d 

b y e v al u ati n g t o w h at e xt e n t tr e e d o mi n a n ce of bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n 

f or ests a n d t h eir ass o ci at e d f a ct ors aff e ct e d u n d erst or y pl a nts a n d mi cr o bi al 

c o m m u niti es i n b or e al f or ests of e ast er n C a n a d a. O ur st u d y c o nfir ms t h at t h e tr e e 

d o mi n a n c e of c o nif er o us a n d br o a dl e af d e ci d u o us f or ests af f e cts l o c al c o n diti o ns i n t h e 

u n d erst or y a n d dri v es t h e c o m p ositi o n of u n d erst or y v e g et ati o n ( C h a pt er 1), t h e tr e e 

p h yll os p h er e a n d s oil mi cr o bi al c o m m u niti es ( C h a pt er 2), a n d t h e m oss b a ct eri al 

p h yll os p h er e ( C h a pt er 3) i n t h e b or e al f or est of e a st er n C a n a d a.  

I n C h a pt er 1 w e dis c uss e d t h e r esist a n c e a n d r esili e n c e of s hifts i n f a ct or s r el at e d t o 

tr e e d o mi n a n c e o n pl a nt u n d erst or y c o m m u niti es. W e d e m o nstr at e d t h at t h e u n d erst or y 

pl a nts of d e ci d u o us f or ests w er e r esist a nt t o c h a n g es i n all e v al u at e d f a ct ors r el at e d t o 

tr e e d o mi n a n c e, i n cl u di n g s hifts i n li g ht, n utri e nts a n d litt er d e p ositi o n. Tr e m bli n g 

as p e n f or ests w er e r esili e nt t o l o c al c h a n g es, as s h o w n b y t h e f a ct t h at tr a ns pl a nt e d 

bl a c k s pr u c e v e g et ati o n w as n ot a bl e t o est a blis h, a n d t h e s urr o u n di n g u nd erst or y 

v e g et ati o n c ol o ni z e d it  o v er ti m e . I n c o ntr ast, t h e u n d erst or y v e g et ati o n of c o nif er o us 

f or ests w as r esist a nt t o c h a n g es i n li g ht a v ail a bilit y a n d n utri e nt  st at us , b ut t h e a d diti o n 

of tr e m bli n g as p e n litt er d e cr e as e d m oss a b u n d a n c e i n bl a c k s pr u c e f or e sts. B l a c k 

s pr u c e f or ests w er e n ot r esili e nt i n r es p o ns e t o t h e dist ur b a n c e pr o d u c e d b y t h e 

tr a ns pl a nt e d v e g et ati o n fr o m tr e m bli n g as p e n st a n ds, b ut i nst e a d, t h e r esist a nt pl a nts 

fr o m tr e m bli n g as p e n f or ests s u c c essf ull y est a blis h e d i n t h e bl a c k s pr u c e u n d erst or y 

a n d f urt h er c ol o ni z e d o utsi d e t h e pl ot s a n d li mit e d m oss a b u n d a n c e. T h e hi g h pl a nt 

di v ersit y of tr e m bli n g as p e n f or ests a n d t h e n utri e nt -ri c h br o a dl e af litt er i n p ut s, 
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c o m p ar e d t o bl a c k s pr u c e f or ests a n d t h e l o w n utri e nt n e e dl el e af litt er , l e d t o t h e 

cr e ati o n of diff er e nt mi cr o h a bit ats a n d r es o ur c es i n t h e u n d erst or y, f a ct ors c o ntri b uti n g 

t o f or est r esili e n c e ( Oli v er et al. 2 0 1 5). I n t h e c o nt e xt of i n cr e asi n g shifts i n d o mi n a n c e 

fr o m c o nif er o us t o br o a dl e af tr e es i n b or e al f or ests as a r es ult of gl o b al c h a n g e, o ur 

r es ult s hi g hli g ht t h e v ul n er a bilit y of bl a c k s pr u c e f or ests t o c h a n g e vi a t h eir u n d erst or y 

v e g et ati o n c o m p ar e d t o t h e r esist a n c e a n d r esili e n c e of tr e m bli n g as p e n f or ests.  

I n C h a pt ers 2 a n d 3 w e a d v a n c e d t h e u n d erst a n di n g of t h e o c c urr e n c e a n d distri b uti o n 

of mi cr o bi al c o m m u niti e s i n diff er e nt mi cr o h a bit ats, i n cl u di n g t h e tr e e p h yll os p h er e of 

bl a c k s pr u c e n e e dl es a n d tr e m bli n g as p e n l e a v es, t h e mi n er al s oil mi cr o bi o m e a n d t h e 

p h yll os p h er e of t w o of t h e m ost a b u n d a nt f e at h er m oss es i n t h e e ast er n b or e al f or est of 

C a n a d a. W e als o d e m o nstr at e d h o w t h es e mi cr o bi al c o m m u niti es i n all e v al u at e d 

mi cr o h a bit ats c h a n g e d b et w e e n f or est t y p es. W hil e i n C h a pt er 1 w e o bs er v e d 

diff er e n c es i n t h e r esist a n c e of u n d erst or y pl a nts t o s hifts i n f a ct ors r el at e d t o tr e e 

d o mi n a n c e b et w e e n f or est t y p es, t h e r es ult s of C h a pt er 2 d e m o nstr at e t h at b a ct eri al a n d 

f u n g al c o m m u niti es w er e n ot aff e ct e d b y a b o v e gr o u n d c h a n g es i n pl a nt u n d erst or y 

c o m p ositi o n or s hifts i n litt er i n p ut s, b ut t h e l e g a c y eff e ct of e a c h f or est t y p e d efi n e d 

s oil mi cr o bi al c o m m u nit y c o m p ositi o n. Alt h o u g h w e f o u n d c h a n g es i n mi cr o bi al 

c o m m u nit y c o m p ositi o n a m o n g f or est t y p es, al m ost h alf of t h e i d e ntifi e d b a ct eri a l 

A S Vs w er e s h ar e d b et w e e n t h e m, c o ntr ar y t o t h e tr e e p h yll os p h er e t h at s h o w e d a 

hi g h er s p e cifi cit y f or br o a dl e a v es or n e e dl el e a v es. W e als o o bs er v e d a hi g h 

mi cr o h a bit at s p e cifi cit y of mi cr o bi al c o m m u niti es, as o nl y a s m all pr o p orti o n of 

b a ct eri al A S Vs w er e s h ar e d b et w e e n t h e tr e e p h yll os p h er e a n d t h e s oil.  

Fi n all y, i n C h a pt er 3 w e d e m o nstr at e d t h at t h e o v er all c o m p ositi o n of t h e m oss 

p h yll os p h er e w as d efi n e d b y t h e i nt er a cti o n of h ost s p e ci es a n d f or est t y p e.  F or est t y p e 

h a d a str o n g eff e ct o n t h e m oss p h yll os p h er e, as m ost b a ct eri al p h yl a v ari e d i n r el ati v e 

a b u n d a n c e  b et w e e n bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n st a n ds . C o nsi d eri n g t h e 

i m p ort a nt e c ol o gi c al f u n cti o ns of m oss es a n d as s o ci at e d mi cr o bi al c o m m u niti es i n 
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n utri e nt li mit e d b or e al f or ests, c h a n g es i n t r e e d o mi n a n c e ar e li k el y t o aff e ct t h e 

c o m p ositi o n of m oss -ass o ci at e d b a ct eri a i n b or e al f or ests, s u c h as N 2 -fi x ati o n. Als o, 

e c ol o gi c all y i m p ort a nt di a z otr o p hi c b a ct eri a s u c h as C y a n o b a ct eri a  n ot o nl y diff er e d 

i n r el ati v e a b u n d a n c e b et w e e n f or est t y p es, b u t t h e y w er e m or e r el ati v el y a b u n d a nt i n 

tr e m bli n g as p e n t h a n i n bl a c k s pr u c e f or ests, d e m o nstr ati n g a diff er e nt tr e n d i n o ur 

st u d y f or diff er e n c es b et w e e n c o nif er o us a n d br o a dl e af d e ci d u o us f or ests, c o m p ar e d 

wit h pr e vi o us st u di es i n Al as k a.  

T his r es e ar c h pr oj e ct i m pr o v e d t h e k n o wl e d g e a v ail a bl e a b o ut of bl a c k s pr u c e a n d 

tr e m bli n g as p e n f or ests a n d t h eir bi ol o gi c al c o m p ositi o n, b ut it als o h a d c ert ai n 

li mit ati o ns a n d g e n er at ed  f urt h er q u esti o ns a n d r es e ar c h i nsi g hts f or f ut ur e st u di es. O ur 

st u d y hi g hli g ht s t h at t h e a n al ysi s of diff er e nt gr o u ps of s p e ci es  i n t h e u n d erst or y, i n 

diff er e nt f or est t y p es , s u c h as d e ci d u o us a n d c o nif er o us f or ests, is i m p ort a nt t o b e 

c o nsi d er e d t o u n d erst a n d v ari ati o n i n b or e al f or est c o m m u nit y c o m p ositi o n a n d its 

r es po ns es t o e n vir o n m e nt al c h a n g es t h at c o ul d aff e ct ass o ci at e d e c ol o gi c al f u n cti o ns. 

S ci e n c e -b as e d d e cisi o ns o n f or est m a n a g e m e nt str at e gi es c o ul d t a k e i nt o a c c o u nt n ot 

o nl y s hifts i n d o mi n a nt  tr e e s p e ci es, b ut als o i n pl a nt u n d erst or y c o m p ositi o n a n d t h eir 

a ss o ci at e d mi cr o bi al c o m m u niti es, c o nsi d eri n g t h e si g nifi c a nt i m p a ct of h u m a n 

a cti viti es a n d cli m at e c h a n g e i n b or e al f or ests. I n or d er t o c o ns er v e t h e w orl d wi d e 

e c ol o gi c al s er vi c es off er e d b y t h e b or e al f or est, it is ess e nti al t o h a v e a n a d e q u at e f or est 

m a n a g e m e nt pl a n, b as e d o n t h e k n o wl e d g e of t h e e c ol o g y of diff er e nt gr o u ps of 

s p e ci es, t h eir i nt er a cti o ns a n d t h eir ass o ci at e d e c ol o gi c al f u n cti o ns. C urr e ntl y, 

e c os yst e m -b as e d f or est m a n a g e m e nt i n Q u e b e c s e e ks t o r e d u c e t h e g a ps b et w e e n t h e 

m a n a g e d f or est a n d t h e n at ur al f or est, wit h t h e g o al of m ai nt ai ni n g t h e i nt e grit y of t h e 

e c os yst e m wit h all of it s c o m p o n e nts, f u n cti o ns a n d pr o c ess es t h at ar e e ss e nti al f or 

s ust ai n a bl e m a n a g e m e nt ( B er g er o n et al., 2 0 0 4; J ett é et al., 2 0 1 3). N o n et h el e ss, li mit e d 

k n o wl e d g e a b o ut i m p ort a nt s p e ci es i n t h e b or e al e c os yst e m c a n l e a d us t o m a k e 

ass u m pti o ns f or f or est m a n a g e m e nt wit h o ut h a vi n g m or e i n -d e pt h k n o wl e d g e o n t h e 

s yst e m ( C hi p m a n & J o h ns o n, 2 0 0 2; K u m ar et al., 2 0 1 7). F or e x a m pl e, u n d erst or y 
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v e g et ati o n a n d it s ass o ci ati o n s wit h mi cr o bi al c o m m u niti es i n t h e p h yll os p h er e a n d i n  

t h e s oil ar e a n i m p ort a nt p art of a f or est's bi o di v ersit y a n d pl a y a criti c al r ol e i n f or est 

pr o d u cti vit y a n d e c os yst e m f u n cti o ns ( C h e n et al., 2 0 0 4; Gilli a m 2 0 0 7). S p e ci fi call y i n 

n utri e nt -p o or ar e as, s y m bi oti c mi cr o or g a nis m s ar e pri m aril y r es p o nsi bl e f or t h e u pt a k e 

of at m os p h eri c el e m e nts t h at b e n efit pl a nt gr o wt h ( V a n D er H eij d e n et al., 2 0 0 8). T h es e 

ass o ci ati o ns h a v e b e n efit s n ot o nl y r el at e d t o pl a nt n utriti o n, b ut als o f or a d a pt ati o n t o 

h ostil e e n vir o n m e nts a n d d ef e ns e a g ai nst p at h o g e ns ( Rit pit a k p h o n g et al., 2 0 1 6). 

H o w e v er, f or est m a n a g e m e nt fr e q u e ntl y f o c us es o n tr e e c o m p ositi o n i g n ori n g all t h es e 

ot h er i m p ort a nt c o m p o n e nts. I n t hi s t h esis, w e c a n n ot dir e ctl y a d dr ess h o w t o i m pr o v e 

f or est m a n a g e m e nt of t h e b or e al f or est, b ut w e c o ntri b ut e d t o t h e k n o wl e d g e of t h e 

b or e al f or est b y usi n g bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests of e ast er n Q u e b e c as a 

m o d el s yst e m , a n d t hi s k n o wl e d g e c a n b e us e d t o i nf or m m a n a g e m e nt d e ci sio ns.  

O ur r es ult s of C h a pt er 1 hi g hli g ht t h e r esist a n c e a n d r esili e n c e of t h e tr e m bli n g as p e n 

s yst e m a n d it s pl a nt a n d mi cr o bi al di v ersit y, i n c o ntr ast t o bl a c k s pr u c e f or ests. T his 

s u g g est s t h at m a n a g e m e nt eff orts c o ul d b e f o c us e d o n pr es er vi n g c ert ai n c o mp o n e nts 

of bl a c k s pr u c e f or ests, t o c o ns er v e t h eir bi o di v er sit y b ut als o t o t hi n k a b o ut str at e gi es 

t o m ai nt ai n f or est pr o d u cti vit y a n d p er h a ps t a k e a d v a nt a g e of t h e pr es e n c e of a s m all 

p er c e nt a g e of tr e m bli n g a s p e n tr e es t o i m pr o v e u n d erst or y c o n diti o ns i n  mi x e d f or ests, 

as pr e vi o usl y s u g g est e d ( L é g ar é et al., 2 0 0 5; G h ots h a et al., 2 0 2 2). W hil e bl a c k s pr u c e 

f or ests pr o vi d e n u m er o u s e c os yst e m s er vi c es, s u c h as wil dlif e h a bit at, s h ort -t er m 

c ar b o n s e q u estr ati o n a n d w o o d pr o d u cti o n, t h e y c a n b e als o c o m pr o mis e d  o v er ti m e 

b y p al u difi c ati o n pr o c ess es t h at l e a d t o t h e a c c u m ul ati o n of a v er y h u mi d s oil or g a ni c 

l a y er m ai nl y c o m p os e d of S p h a g n u m  s p e ci es, w hi c h r e d u c es tr e e r e g e n er ati o n a n d 

pr o d u cti vit y ( F e nt o n et al. 2 0 0 5). I n f or ests wit h a m ar k e d tr e n d t o p al u difi c a ti o n 

pr o c ess es s u c h as o ur st u d y sit es, a f or est m a n a g e m e nt pl a n f o c us e d o n mi x e d-c a n o p y 

f or est, wit h a n i n cr e asi n g br o a dl e a v e d c o m p o n e nt i n c o nif er o us f or ests c o ul d li mit 

m oss a b u n d a n c e a n d pr o m ot e n utri e nt c y cli n g t h at l e a ds t o a m or e di v ers e u n d erst or y,  

i n cr e asi n g pr o d u cti vit y, li miti n g p al u difi c ati o n, f a v o uri n g f or est r esili e n c e a n d a b ett er 
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bl a c k s pr u c e gr o wt h f or ti m b er pr o d u cti o n, as pr e vi o usl y s u g g est e d ( C h a v ar d ès et al. 

2 0 2 1; L é g ar é et al. 2 0 0 5).  

O ur pr oj e ct is fr a m e d i n a c o nt e xt of i n cr e asi n g c h a n g es i n t h e b or e al f or ests fr o m 

c o nif er o us t o br o a dl e af d e ci d u o us f or ests, b ut w e ar e li mit e d t o st u d yi n g bl a c k s pr u c e 

a n d tr e m bli n g as p e n f or ests i n a s m all ar e a i n w e st er n Q u e b e c as a m o d el s yst e m t o 

b ett er u n d erst a n d c h a n g e s i n t h e b or e al f or est. W hil e  w e c a n a n al ys e s hift s i n f a ct ors 

b et w e e n f or est t y p es, a n d t h e r esili e n c e a n d r esist a n c e of u n d erst or y s p e ci es t o c h a n g es 

i n t h eir h a bit at, w e c a n n ot dr a w c o n cl usi o ns a b o ut t h e r esili e n c e a n d r esist a n c e of t h e 

e ntir e b or e al f or est. Wit h i n cr e asi n g c h a n g es  i n tr e e c o m p ositi o n i n t h e b or e al s yst e m 

( D a n n e yr oll es et al., 2 0 1 9; M ar c h ais et al., 2 0 2 0; M a c k et al., 2 0 2 1), it is i m p ort a nt t o 

d et er mi n e w h et h er t h e s a m e tr e n ds w e o bs er v e d ar e als o o bs er v e d i n ot h er f or est t y p es 

a n d b or e al r e gi o ns.  

W e us e d t h e t h e or eti c al fr a m e w or k of alt er n ati v e st a bl e st at es t o f a cilit at e t h e a n al ysi s 

a n d b ett er e x pl ai n t h e pr o c ess es b et w e e n t w o f or est t y p es r e pr es e nt ati v e of t h e 

C a n a di a n b or e al f or ests. C o nif er o us a n d d e ci d u o us br o a dl e af f or ests h a v e als o b e e n 

c o nsi d er e d as alt er n ati v e st a bl e st at es i n ot h er st u di es (J o h nst o n e et al. 2 0 1 0 a , 

J o h nst o n e et al. 2 0 2 0, B alt z er et al. 2 0 2 1), b ut it is i m p ort a nt t o c o nsi d er t h at f or ests 

ar e n ot st ati c b ut d y n a mi c, t h e y ar e al w a ys i n c o nst a nt c h a n g e a n d f a c e dist ur b a n c e 

pr ess ur es t h at c o ul d  i n d u c e a tr a nsiti o n t o a n ot h er st at e. W e c o nsi d er e d tr e e d o mi n a n c e 

as a f a ct or d efi ni n g t w o alt er n ati v e st at es i n o ur st u d y sit es, b e c a us e t h e y w er e v er y 

si mil ar i n a bi oti c c o n diti o ns, ori gi n at e d fr o m t h e s a m e dist ur b a n c e tri g g er ( a fir e i n 

1 9 1 6) a n d o nl y  diff er e d i n tr e e d o mi n a n c e. T h es e st u d y sit es ar e us ef ul as st u d y m o d els 

a n d h a v e b e e n us e d t o t est s e v er al h y p ot h es es, n ot o nl y i n t hi s pr oj e ct b ut als o i n 

pr e vi o us st u di es r ef er e n c e d t hr o u g h o ut t h e t h esis (st u di es fr o m B er g er o n, L é g ar é, 

L a g a ni èr e, C a v ar d, N a g ati, G h ots a, a n d ot h er c oll a b or at ors, a m o n g ot h ers). T h er ef or e, 

t h es e sit es h a v e b e e n st u di e d at diff er e nt l e v els a n d gi v e us  t h e p ot e nti al t o g o d e e p er 
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i n t h e e c ol o gi c al a n al y sis of bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests, t h eir 

bi o di v ersit y, a n d f or est d y n a mi cs.  

T h e a n al ysi s of mi cr o bi al c o m m u niti es i n C h a pt ers 2 a n d 3 hi g hli g ht t h e hi g h 

mi cr o h a bit at s p e cifi cit y of b a ct eri al c o m m u niti es, t h e r esili e n c e of s oil b a ct eri al a n d 

f u n g al c o m m u niti es t o l o c al c h a n g es i n t h eir h a bit at, a n d t h e str o n g i nfl u e n c e of tr e e 

d o mi n a n c e o n t h eir c o m m u nit y c o m p ositi o n. T his s u g g ests t h at c h a n g es i n c a n o p y 

c o m p ositi o n c o ul d aff e ct mi cr o bi al c o m m u niti es a n d ass o ci at e d e c ol o gi c al pr o c ess es 

( L a m ar c h e et al., 2 0 0 7). T h us, t h e st u d y of pl a nt-mi cr o or g a nis m i nt er a cti o ns is 

e ss e nti al t o b ett er u n d er st a n d t h e d y n a mi cs of b or e al e c os yst e ms. Wit h i n cr e asi n g 

a d v a n c es i n hi g h -t hr o u g h p ut s e q u e n ci n g, w e ar e a bl e t o i d e ntif y mi cr o or g a nis m s 

pr es e nt i n diff er e nt mi cr o h a bit ats a n d h ost s p e ci e s i n C h a pt ers 2 a n d 3. H o w e v er, t hi s 

s e q u e n ci n g a p pr o a c h h a s still c ert ai n li mit ati o ns i m p ort a nt t o dis c uss h er e. First, 

t a x o n o mi c assi g n m e nt of t h e i d e ntifi e d A S Vs is b a s e d o n c urr e ntl y a v ail a bl e d at a b as es , 

w hi c h i n cl u d e a li mit e d n u m b er of i d e ntifi e d s p e ci es  a n d ar e bi as e d t o w ar ds t a x a  fr o m 

c ert ai n mi cr o h a bit at s, s u c h as t h e h u m a n mi cr o bi ot a. B as e d o n t h es e li mit e d d at a b as es, 

t h e i d e ntifi e d A S Vs ar e a ssi g n e d t o diff er e nt t a x o n o mi c al l e v els, fr o m p h yl a t o s p e ci es. 

H o w e v er, i d e ntifi c ati o n at fi n er t a x o n o mi c l e v els is diffi c ult; m ost A S Vs c o ul d n ot b e 

id e ntifi e d t o t h e g e n us or s p e ci es l e v el.  W e o v er c a m e t hi s dr a w b a c k b y f o c usi n g o ur 

a n al ys e s m ai nl y o n t h e A S V c o m p ositi o n a n d  o n t h e t a x o n o mi c a n n ot ati o ns at t h e  

p h yl u m  l e v el, a v oi di n g a n al yse s at ot h er l ess a c c ur at e t a x o n o mi c l e v els. S e c o n d, a li n k 

b et w e e n t h e i d e ntifi e d mi cr o or g a nis m s a n d  t h eir e c ol o gi c al f u n cti o ns w o ul d b e 

i nt er esti n g t o f urt h er e v al u at e a n d t o b ett er u n d er st a n d t h e i m p a cts of c h a n g es i n tr e e 

d o mi n a n c e i n b or e al f or ests  o n mi cr o bi al f u n cti o n . It is p ossi bl e t o li n k t h e 

t a x o n o mi c all y assig n e d A S Vs t o t h eir e c ol o gi c al f u n cti o ns t h r o u g h t o ols s u c h as 

PI C R U St f or b a ct eri a ( L a n gill e et al. 2 0 1 3), a n d F U N G UI L D f or f u n gi ( N g u y e n et al. 

2 0 1 6). H o w e v er, w e di d n ot us e d t his a p pr o a c h b e c a us e o ur s e q u e n ci n g r es ult s o nl y 

i n di c at e t h at t h e i d e ntifi e d mi cr o bi al A S Vs w er e pr es e nt i n t h e s a m pl es, b ut it d o es n ot 

n e c ess aril y m e a n t h e y w er e li vi n g or g a nis m s or w er e a cti v el y pl a yi n g t h os e ass o ci at e d 
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e c ol o gi c al f u n cti o ns. Als o, t h e f u n cti o ns ass o ci at e d i n t h es e d at a b as es ar e als o li mit e d 

a n d c o m e fr o m fr e q u e n tl y st u di e d mi cr o h a bit ats a n d h osts, b ut t h e y c o ul d b e pl a yi n g 

diff er e nt r ol es i n l es s st u di e d h osts, s u c h as br y o p h yt es. M et a g e n o mi cs, 

m et atr a ns cri pt o mi cs, a n d p r ot e o mi cs ar e alt er n ati v e a p pr o a c h es t o o bt ai n b ot h 

t a x o n o mi c a n d f u n cti o n al i nf or m ati o n t o f urt h er u n d erst a n d t h e e c ol o gi c al f u n cti o ns of 

t h e st u di e d mi cr o or g a nis m s ( St ar k e et al. 2 0 2 1). H o w e v er, t hes e  a p pr o a c h es ar e  q uit e 

e x p e nsi v e a n d ti m e d e m a n di n g. W hil e o ur r es ult s hi g hli g ht t h e diff er e n c es i n mi cr o bi al 

c o m m u nit y c o m p ositi o n b et w e e n mi cr o h a bit ats a n d f or est t y p es, f urt h er st u di es will b e 

n e e d e d t o li n k mi cr o bi al t a x a wit h t h eir e c ol o gi c al f u n cti o ns. E v e n t h o u g h hi g h -

t hr o u g h p ut s e q u e n ci n g still h as s e v er al li mit ati o ns, it still pr o vi d es v al u a bl e d at a t h at  

c a n a ns w er i m p ort a nt b i ol o gi c al q u esti o ns a n d h el p us t o i m pr o v e o ur k n o wl e d g e of 

mi cr o bi al c o m m u niti es, w hi c h ar e ot h er wis e i m p ossi bl e t o a n al y z e wit h c ult ur e -b as e d 

t e c h ni q u es t h at mi ss t h e m aj orit y of mi c o bi al di v ersit y. 

T h e li n k b et w e e n m oss p h yll os p h er e a n d e c ol o gi c al f u n ct i o ns h as b e e n e v al u at e d 

p arti c ul arl y f or N 2 -fi x ati o n b y c y a n o b a ct eri a, as it is o n e of t h e m ai n e c ol o gi c al 

f u n cti o ns t h at h as b e e n st u di e d i n t h e b or e al f or est, n ot a bl y b y r es e ar c h gr o u ps i n 

N ort h er n E ur o p e ( D e L u c a et al. 2 0 0 2; Li n d o et al. 2 0 1 3; R o us k et al. 2 0 1 3). C o ntr ar y 

t o o ur e x p e ct ati o n, o ur r es ult s s h o w a hi g h er r el ati v e a b u n d a n c e of c y a n o b a ct eri a i n 

tr e m bli n g as p e n t h a n i n bl a c k s pr u c e f or ests. W e di d n ot dir e ctl y m e as ur e N2 -fi x ati o n 

a cti vit y b y m oss -ass o ci at e d c y a n o b a ct eri a b e c a us e of ti m e a n d l o g isti c al li mit ati o ns; it 

w as n ot t h e f o c us of o ur r es e ar c h o bj e cti v es a n d it h as b e e n pr e vi o usl y st u di e d ( Li n d o 

et al. 2 0 1 3; Li u a n d R o u s k 2 0 2 2). Ot h er st u di es h a v e alr e a d y c orr el at e d  t h e pr es e n c e 

of c y a n o b a ct eri a wit h N 2 -fi x ati o n ( D e L u c a et al., 2 0 0 7; R o usk et al., 2 0 1 3) a n d 

N ost o c a c e a e  is a c o nfir m e d N2 -fi xi n g t a x o n ass o ci at e d wit h f e at h er m oss es ( H oll a n d-

M orit z et al., 2 0 2 1). T h er ef or e, o ur r es ult s f o c us e d o n diff er e n c es i n b a ct eri al 

c o m m u niti es (i n cl u di n g di a z otr o p hi c b a ct eri a) b et w e e n f or est t y p es a n d w e c a n o nl y 

s p e c ul at e b as e d o n pr e vi o us st u di es a b o ut t h e c orr el ati o n b et w e e n c y a n o b a ct eri al 

a b u n d a n c e a n d e c ol o gi c al f u n cti o ns i n d e ci d u o u s f or ests. F ut ur e st u di es c o ul d als o 
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i nt e gr at e t h e e n d o p h yti c c o m m u nit y of l e a v es a n d m oss es, t o c o m p ar e wit h t h e 

e pi p h yti c c o m m u nit i es w e e v al u at e d i n o ur st u d y. F urt h er m or e, a li n k b et w e e n 

mi cr o bi al c o m m u niti es, e c ol o gi c al f u n cti o ns a n d diff er e n c es o n l e af tr ait s b et w e e n 

f or est t y p es c o ul d b e a n al y z e d f or diff er e nt m oss s p e ci es ( Li u a n d R o us k 2 0 2 2). W hil e 

o ur r es ult s o n  m oss p h yll os p h er e c o m p ositi o n c o m e fr o m n at ur al f or ests d o mi n at e d b y 

bl a c k s pr u c e or b y tr e m bli n g as p e n tr e es, w e c o ul d f urt h er e x pl or e p ossi bl e diff er e n c es 

c o m p a r e d wit h mi x e d f or ests a n d t h eir ass o ci at e d e c ol o gi c al f u n cti o ns.  

O ur pr oj e ct a d v a n c e d o ur u n d erst a n di n g of t w o d o mi n a nt f or est t y p es i n t h e b or e al 

bi o m e , b y c o m p ari n g s hifts i n c o nif er o us bl a c k s pr u c e f or ests v ers us br o a dl e af 

d e ci d u o us tr e m bli n g as p e n f or ests a n d t h e diff er e nt ass o ci at e d f a ct ors i nfl u e n ci n g t h e 

pl a nt u n d erst or y a n d a ss o ci at e d mi cr o bi al c o m m u niti es. W e hi g hli g ht t h at t h e 

bi ol o gi c al di v ersit y s h o ul d n ot b e st u di e d a n d u n d erst o o d as i n d e p e n d e nt c o m p o n e nts, 

b ut i nst e a d, it s h o ul d b e c o nsi d er e d as a w h ol e, t a ki n g i nt o a c c o u nt t h e s y m bi os es a n d 

i ntri nsi c i nt er a cti o ns a m o n g t h e or g a nis ms t h at d e p e n d o n e a c h ot h er t o s ur vi v e, t o 

r e pr o d u c e o v er ti m e, a n d t o r es p o n d s y n er gi c all y f a c ed wit h c h a n g es i n t h eir h a bit at.  

 



 

 
C O N C L U SI O N G É N É R A L E  

L' o bj e ctif g é n ér al d e c ett e t h ès e ét ait d e c o m pr e n dr e c o m m e nt l es c h a n g e m e nts e ntr e 

l es ét ats st a bl es alt er n atifs d es f or êts d e c o nif èr es et d e f e uill us i nfl u e n c e nt l a 

c o m p ositi o n d es pl a nt es et d es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es ass o ci é es d a ns l e s o us -b ois. 

C et  o bj e ctif a ét é att ei nt e n é v al u a nt d a ns q u ell e m es ur e l a d o mi n a n c e d es ar br es d a ns 

l es f or êts d' é pi n ett e n oir e et d e p e u pli er f a u x-tr e m bl e et l e urs c ar a ct éristi q u e s ass o ci é e s 

o nt aff e ct é l es pl a nt es et l es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es d e s o us -b ois d a ns l es f o r êts 

b or é al es d e l' est d u C a n a d a. N otr e ét u d e c o nfir m e q u e l a c o m p ositi o n d es ar br es 

d o mi n a nt es d a ns l es f or êts d e c o nif èr es et d e f e uill us d e l a f or êt b or é al e d e l’ est d u 

C a n a d a aff e ct e l es c o n diti o ns l o c al es d a ns l e s o us -b ois et d ét er mi n e l a c o m p ositi o n d e 

l a v é g ét ati o n d u s o us-b ois ( c h a pitr e 1), l a p h yll os p h èr e d es ar br es et l es c o m m u n a ut és 

mi cr o bi e n n es d u s ol ( c h a pitr e 2), ai nsi q u e l a p h yll os p h èr e b a ct éri e n n e d es m o uss es 

( c h a pitr e 3). 

D a ns l e c h a pitr e 1, n o us a v o ns dis c ut é d e l a r ésist a n c e et d e l a r és ili e n c e d es 

c h a n g e m e nts d e f a ct e urs li és à l a d o mi n a n c e d es ar br es s ur l es c o m m u n a ut é s v é g ét al es 

d e s o us -b ois. N o us a v o n s d é m o ntr é q u e l es pl a nt es d e s o us -b ois d es f or êt s f ei ull ue s 

ét ai e nt r ésist a nt es a u x c h a n g e m e nts d e t o us l es f a ct e urs é v al u és li és à l a c o m p ositi o n 

ar b or es c e nt e , y c o m pris l es c h a n g e m e nts d e l u mi èr e, d e n utri m e nts et d e l’ a p p ort e n 

liti èr e d’ai g u ill es d’ é pi n ett e . L es f or êts d e p e u pli er f a u x-tr e m bl e ét ai e nt r ési st a nt es a u x 

c h a n g e m e nts l o c a u x, c ar c o m m e l e m o ntr e l e f ait q u e l a v é g ét ati o n d u  s o us -b ois d es 

p e u pl e m e nts d ’ é pi n ett e n oir e tr a ns pl a nt és d a ns l es f or êts d es p e u pli ers n e s’ est  p as 

ét a bli e  a u c o ur d u t e m ps, m ais ell e a ét é c ol o nis é p ar l a v é g ét ati o n du  s o us -b ois 

e n vir o n n a nt . E n r e v a n c h e, l a v é g ét ati o n d e s o us -b ois d es f or êts d e c o nif èr es ét ait 

r ésist a nt e a u x c h a n g e m e nts d e l u mi èr e et d e n utri m e nts, m ais l' aj o ut d e l a liti èr e d e 

p e u pli er f a u x -tr e m bl e a di mi n u é l' a b o n d a n c e d es m o uss es d a ns l es f or êts d' é pin ett es 

n oir es . L es f or êts d' é pi n ett e n oir e n' o nt p as ét é r ésili e nt es e n r é p o ns e à l a  p ert ur b ati o n 
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pr o d uit e p ar l a v é g ét ati o n tr a ns pl a nt é e d es p e u pl e m e nts d e p e u pli ers f a u x -tr e m bl e, 

m ais a u c o ntr air e, l es pl a nt es r ésist a nt es d es p e u pli ers f a u x -tr e m bl e o nt r é us si à s' ét a blir 

d a ns l e s o us -b ois  d' é pi n ett es n oir es et à c ol o ni s er d a v a nt a g e l' e x t éri e ur d es p ar c ell es, 

c e q ui a li mit é l' a b o n d a n c e d e s  m o uss e s. L a gr a n d e di v ersit é v é g ét al e d es f or êts d e 

p e u pli ers f a u x -tr e m bl es et l' a p p ort d e liti èr e d e f e uill us ri c h e e n n utri m e nts, p ar r a p p ort 

a u x f or êts d' é pi n ett e n oir e  et à l a liti èr e d' ai g uill es p a u vr e e n n utri m e nts, o nt c o n d uit à 

l a cr é ati o n d e mi cr o h a bit ats et d e r ess o ur c es diff ér e nt es d a ns l e s o us -b ois , f a ct e urs 

c o ntri b u a nt à l a r ésili e n c e d es f or êts ( Oli v er et al. 2 0 1 5). D a ns l e c o nt e xt e d es 

c h a n g e m e nts cli m ati q u es , pr essi o ns  n at ur ell es  et a nt h r o pi q u es d a ns l a f or êt b or é al e, q ui 

pr o d uis e nt u n e di mi n uti o n d e l a d o mi n a n c e d e d o mi n a n c e d es c o nif èr es et u n e 

a u g m e nt ati o n d es f or êts f e uill us, n os r és ult ats m ett e nt e n é vi d e n c e l a v ul n ér a bilit é d es 

f or êts d' épi n ett es n oir es vi a s a v é g ét ati o n d u  s o us -b ois p ar r a p p ort à l a r ési st a n c e et l a 

r ésili e n c e d es f or êts d e p e u pli ers f a u x-tr e m bl es. 

D a ns l es c h a pitr es 2 et 3, n o us a v o ns c o ntri b u é à l a c o m pr é h e nsi o n d e l a distri b uti o n 

d es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es d a ns diff ér e nts mi cr o h a bit ats, n ot a m m e nt l a 

p h yll os p h èr e d es ai g uill e s d' é pi n ett es n oir es et d es f e uill es d e p e u pli ers f a u x -tr e m bl es, 

l e mi cr o bi o m e d u s ol mi n ér al et l a p h yll os p h èr e d e d e u x es p è c es d e m o uss es l es pl us 

a b o n d a nt es d a ns l a f or êt b or é al e d e l’ est d u C a n a d a. N o us a v o ns é g al e m e nt d é m o ntr é 

c o m m e nt c es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es d a ns t o us l es mi cr o h a bit ats é v al u és o nt 

c h a n g é e ntr e l es t y p es d e f or êts. Al ors q u e d a ns l e c h a pitr e 1, n o us a v o ns o bs er v é d es 

diff ér e n c es d a ns l a r ésist a n c e d es pl a nt es d e s o u s -b ois à d es c h a n g e m e nt s d a ns l es 

f a ct e urs li és à l a d o mi n a n c e d es ar br es e ntr e l es t y p es d e f or êts, l es r és ult ats d u c h a pitr e 

2 d é m o ntr e nt q u e l es c o m m u n a ut és b a ct éri e n n es et f o n gi q u es n' o nt p as ét é aff e ct é es 

p ar l es c h a n g e m e nts e n s urf a c e d a ns l a c o m p ositi o n d es pl a nt es d e s o us -b oi s o u p ar l es 

c h a n g e m e nts d a ns l es a p p orts d e liti èr e, m ais q u e l' eff et d e l’ h érit a g e e n c o m p ositi o n 

et c o n diti o ns d e s ol d a ns c h a q u e t y p e d e f or êt a d éfi ni l a c o m p ositi o n d e l a c o m m u n a ut é 

mi cr o bi e n n e d u s ol. Bi e n q u e n o us a y o ns c o nst at é d es c h a n g e m e nts d a ns l a 

c o m p ositi o n  d e l a c o m m u n a ut é mi cr o bi e n n e e ntr e l es t y p es d e f or êt, pr ès d e l a m oiti é 
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d es A S V b a ct éri e ns i d e ntifi és ét ai e nt p art a g és e ntr e e u x, c o ntr air e m e nt à l a 

p h yll os p h èr e d es ar br es q ui a m o ntr é u n e pl us gr a n d e s p é cifi cit é p o ur l es f e uill e s d u 

p e u pli er o u l es ai g uill es  d’ é pi n ett e . N o us a v o ns é g al e m e nt o bs er v é u n e f ort e s p é cifi cit é 

d e mi cr o h a bit at d es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es, c ar s e ul e u n e p etit e pr o p orti o n d es 

A S V b a ct éri e n n es ét ait p art a g é e e ntr e l a p h yll os p h èr e d es ar br es et l e s ol.  

E nfi n, d a ns l e c h a pitr e 3, n o us a v o ns d é m o ntr é q u e l a c o m p ositi o n gl o b al e d e l a 

p h yll os p h èr e d es m o uss e s ét ait d éfi ni e p ar l'i nt er a cti o n e ntr e d e u x f a ct e urs, n ot a m m e nt 

l' es p è c e h ôt e et l e t y p e d e f or êt. N o us a v o ns t o ut ef ois s o uli g n é l e f ort eff et d u t y p e d e 

f or êt e n t a nt q u e f a ct e ur d ét er mi n a nt d es c h a n g e m e nts d a ns l' a b o n d a n c e r el ati v e d e l a 

pl u p art d es p h yl a b a ct éri e ns. C o m pt e t e n u d es f o n cti o ns é c ol o gi q u es i m p ort a nt es d es 

m o uss es et d es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es ass o ci é es d a ns l es f or êts b or é al es li mit é es 

e n n utri m e nts, l es c h a n g e m e n ts d a ns l a d o mi n a n c e d es ar br es s o nt s us c e pti bl es 

d' aff e ct er l a c o m p ositi o n d es b a ct éri es ass o ci é es a u x m o uss es et l a fi x ati o n d’ a z ot e d a ns 

l es f or êts b or é al es. D e pl us, l es b a ct éri es di a z otr o p h es é c ol o gi q u e m e nt i m p ort a nt es, 

t ell es q u e l es c y a n o b a ct éri es, n o n s e ul e m e nt diff ér ai e nt e n a b o n d a n c e r el ati v e e ntr e l es 

t y p es d e f or êts, m ais ell es ét ai e nt r el ati v e m e nt pl us a b o n d a nt es d a ns l e s f or êts d e 

p e u pli er f a u x -tr e m bl e q u e d a ns l es f or êts d' é pi n ett e n oir e, c e q ui d é m o ntr e u n e n o u v ell e 

t e n d a n c e d a ns n otr e ét u d e, diff ér e nt e à c ell e o bs er v é d a ns d es f or êts d e c o nif èr es et d e 

f e uill us e n Al as k a. 

C e pr oj et d e r e c h er c h e a p er mis d' a m éli or er l es c o n n aiss a n c es s ur l es f or êts d' é pi n ett es 

n oir es et d e p e u pli ers f a u x -tr e m bl es et l e ur c o m p o siti o n bi ol o gi q u e, m ais il pr és e nt ait 

é g al e m e nt c ert ai n es li mit es et il g é n èr e d' a utr es q u esti o ns et pist es d e r e c h er c h e p o ur 

d es ét u d es f ut ur es. N otr e ét u d e s o uli g n e q u e l' a n al ys e d e diff ér e nts gr o u p e s d' es p è c es 

d a ns diff ér e nts t y p es d e f or êts est i m p ort a nt e à c o n si d ér er p o ur c o m pr e n dr e l a v ari ati o n 

d e l a c o m p ositi o n d e l a c o m m u n a ut é d e l a f or êt b or é al e et s es r é p o ns es a u x 

c h a n g e m e nts e n vir o n n e m e nt a u x q ui p o urr ai e nt aff e ct er l es f o n cti o ns é c ol o gi q u es 

ass o ci é es. C o m pt e t e n u d e l’i m p a ct si g nifi c atif d es a cti vit és h u m ai n es et d u 
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c h a n g e m e nt c li m ati q u e d a ns l es f or êts b or é al es, les d é cisi o ns b as é es s ur l es 

c o n n aiss a n c es s ci e ntifi q u es p o ur d es str at é gi es e n  g esti o n f or esti èr e d e vr ai e nt  t e nir 

c o m pt e n o n s e ul e m e nt d es c h a n g e m e nts d a ns l es es p è c es ar b or es c e nt es d o mi n a nt es , 

m ais a ussi d e l a c o m p osit i o n d u s o us-b ois  v é g ét al et d es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es 

ass o ci é es. Afi n d e c o ns er v er l es s er vi c es é c ol o gi q u es m o n di a u x off erts p ar l a f or êt 

b or é al e, il est ess e nti el d e dis p os er d' u n pl a n d' a m é n a g e m e nt f or esti er a d é q u at, b as é s ur 

l a c o n n aiss a n c e d e l' é c olo gi e d es diff ér e nts gr o u p es d' es p è c es, d e l e urs i nt er a cti o ns et 

d es f o n cti o ns é c ol o gi q u es q ui l e ur s o nt ass o ci é es. A ct u ell e m e nt, l' a m é n a g e m e nt 

f or esti er é c os yst é mi q u e a u Q u é b e c vis e à r é d uir e l es é c arts e ntr e l a f or êt a m é n a g é e et 

l a f or êt n at ur ell e, d a ns le b ut d e m ai nt e nir l'i nt é grit é d e l' é c os yst è m e a v e c t o ut es s es 

c o m p os a nt es, f o n cti o ns et pr o c ess us ess e nti els à l' a m é n a g e m e nt d ur a bl e ( B er g er o n et 

al., 2 0 0 4 ; J ett é et al., 2 0 1 3). N é a n m oi ns, d es c o n n aiss a n c es li mit é es s ur l es es p è c es 

i m p ort a nt es d e l' é c os yst è m e b or é al p e u v e nt li mit er d e m a ni èr e si g nifi c ati v e n otr e 

c o n n aiss a n c e d e l' e ns e m bl e d e l' é c os yst è m e, c o n d uis a nt à l a n é c essit é d e f or m ul er d es 

h y p ot h ès es p o ur l a g esti o n f or esti èr e s a ns a v oir d es c o n n aiss a n c es pl us a p pr of o n di es 

s ur l e s yst è m e ( C hi p m a n &  J o h ns o n, 2 0 0 2 ; K u m ar et al., 2 0 1 7). P ar e x e m pl e, l a 

v é g ét ati o n d e s o us -b ois et s es ass o ci ati o ns a v e c l es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es d a ns 

l e ur p h yll os p h èr e et d a ns l e s ol, s o nt u n e p arti e i m p ort a nt e d e l a bi o di v ersit é d' u n e f or êt 

et j o u e nt u n r ôl e criti q u e d a ns l a pr o d u cti vit é d e l a f or êt et l es f o n cti o ns d e l' é c os yst è m e 

( C h e n et al., 2 0 0 4 ; Gilli a m 2 0 0 7). E n p arti c uli er d a ns l es z o n es p a u vr es e n n utri m e nts, 

l es mi cr o-or g a nis m es s y m bi oti q u es s o nt pri n ci p al e m e nt r es p o ns a bl es d e l' a bs or pti o n 

d' él é m e nts at m os p h éri q u es q ui pr ofit e nt à l a cr ois s a n c e d es pl a nt es ( V a n D er H eij d e n 

et al., 2 0 0 8). C es ass o ci ati o ns pr és e nt e nt d es a v a nt a g es n o n s e ul e m e nt li és à l a n utriti o n 

d es pl a nt es, m ais a ussi à l' a d a pt ati o n à d es e n vir o n n e m e nts h ostil es et à l a d éf e ns e 

c o ntr e l es a g e nts p at h o g è n es ( Rit pit a k p h o n g et al., 2 0 1 6). C e p e n d a nt, l a g esti o n 

f or esti èr e s e c o n c e ntr e fr é q u e m m e nt s ur l a c o m p ositi o n d es ar br es e n i g n or a nt l es 

a utr es c o m p os a nt es i m p ort a nt es. D a ns c ett e t h è s e, n o us n e p o u v o ns p as a b or d er 

dir e ct e m e nt c o m m e nt a m éli or e r l a g esti o n f or esti èr e d e l a f or êt b or é al e, m ais n o us 
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a v o ns c o ntri b u é à l a c o n n aiss a n c e d e l a f or êt b or é al e e n utili s a nt l es f or êt s d' é pi n ett es 

n oir es et d e p e u pli ers f a u x -tr e m bl es d e l' est d u Q u é b e c c o m m e s yst è m e m o d èl e. 

N os r és ult ats d u C h a pitr e 1 m ett e nt e n é vi d e n c e l a r ésist a n c e et l a r ésili e n c e d u s yst è m e 

d u p e u pli er f a u x -tr e m bl e et s a di v ersit é v é g ét al e et mi cr o bi e n n e, c o ntr air e m e nt a u x 

f or êts d' é pi n ett e n oir e. C el a s u g g èr e q u e l es eff ort s d e g esti o n p o urr ai e nt êtr e a x és s ur 

l a pr és er v ati o n d e c ert ain es c o m p os a nt es d es f or êt s d' é pi n ett e n oir e, afi n d e c o ns er v er 

l e ur bi o di v ersit é, m ais a ussi d e r éfl é c hir à d es str at é gi es p o ur m ai nt e nir l a pr o d u cti vit é 

d e l a f or êt et p e ut -êtr e d e tir er p arti d e l a pr és e n c e d' u n p etit p o ur c e nt a g e d e p e u pli ers 

f a u x-tr e m bles p o ur a m éli or er l es c o n diti o ns d u s o us -b ois d a ns l es f or êts mi xt es, c o m m e 

c el a a ét é s u g g ér é pr é c é d e m m e nt ( L é g ar é et al., 2 0 0 5 ; G h ots h a et al., 2 0 2 2). Si l es 

f or êts d' é pi n ett es n oir es f o ur niss e nt d e n o m br e u x s er vi c es é c os yst é mi q u e s, t els q u e 

l' h a bit at de l a f a u n e, l a s é q u estr ati o n d u c ar b o n e à c o urt t er m e et l a pr o d u cti o n d e b ois, 

ell es p e u v e nt é g al e m e nt êtr e c o m pr o mis es a u fil d u t e m ps p ar d es pr o c ess us d e 

p al u difi c ati o n q ui pr o d uis e nt l' a c c u m ul ati o n d' u n e c o u c h e or g a ni q u e d e s ol tr ès h u mi d e 

c o m p os é e pr i n ci p al e m e nt d' es p è c es d e S p h a g n u m , c e q ui r é d uit l a r é g é n ér ati o n et l a 

pr o d u cti vit é d es ar br es ( F e nt o n et al., 2 0 0 5). D a ns l es f or êts a y a nt u n e t e n d a n c e 

m ar q u é e a u x pr o c ess us d e p al u difi c ati o n c o m m e n os sit es d' ét u d e, u n e g esti o n 

f or esti èr e a x é e s ur l es for êts mi xt es , a v e c u n e a u g m e nt ati o n d es f e uill us  d a ns l es f or êts 

d e c o nif èr es, p o urr ait li mit er l' a b o n d a n c e d es m o uss es et pr o m o u v oir l e c y cl e d es 

n utri m e nts q ui c o n d uit à u n s o us -ét a g e pl us di v ersifi é, a u g m e nt a nt l a pr o d u cti vit é, 

li mit a nt l a p al u difi c ati on, f a v oris a nt l a r ésili e n c e d e l a f or êt et u n e m eill e ur e cr oiss a n c e 

d ’é pi n ett e s  n oir e s p o ur l a pr o d u cti o n d e b oi s, c o m m e s u g g ér é pr é c é d e m m e nt 

( C h a v ar d ès et al. 2 0 2 1 ; L é g ar é et al. 2 0 0 5).  

N otr e pr oj et s'i ns crit d a ns u n c o nt e xt e d e c h a n g e m e nt pr o gr essif d e  l a d o mi n a n c e d e l a 

c a n o p é e d a ns l e bi o m e b or é al, p ass a nt d e f or êts d e c o nif èr es à f e uill us, m ais n o us 

s o m m es li mit és à l' ét u d e d es f or êts d' é pi n ett es n oir es et d e p e u pli ers f a u x -tr e m bl es d a ns 

u n e p etit e z o n e d e l' o u est d u Q u é b e c c o m m e s yst è m e m o d èl e p o ur mi e u x c o m pr e n dr e 
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l es c h a n g e m e nts d a ns l a f or êt b or é al e. Bi e n q u e n o us p uissi o ns a n al ys er l es 

c h a n g e m e nts d e f a ct e urs e ntr e l es t y p es d e f or êts, ai nsi q u e l a r ésili e n c e et l a r ésist a n c e 

d es es p è c es d u s o us -b ois a u x c h a n g e m e nts d a ns l e ur h a bit at, n o us n e p o u v o ns p as tir er 

d e c o n cl usi o ns s ur l a r ésili e n c e et l a r ésist a n c e d e l' e ns e m bl e d e l a f or êt b or é al e. A v e c 

l es c h a n g e m e nts cr oiss a nts d e l a c o m p ositi o n ar b or es c e nt e  d a ns l e s yst è m e b or é al 

( D a n n e yr oll es et al., 2 0 1 9 ; M ar c h ais et al., 2 0 2 0 ; M a c k et al., 2 0 2 1), il est i m p ort a nt 

d e d ét er mi n er si l es m ê m es t e n d a n c es d a ns n os r és ult ats s o nt é g al e m e nt o bs er v é es d a ns 

d' a utr es t y p es d e f or êts et d a ns d’ a utr es r é gi o ns b or é al es.  

N o us a v o ns utili s é l e c a dr e t h é ori q u e d es ét ats st a bl es alt er n atifs p o ur f a cilit er l' a n al ys e 

et mi e u x e x pli q u er l es pr o c ess us e ntr e d e u x t y p e s d e f or êts r e pr és e nt atifs d es f or êts 

b or é al es c a n a di e n n es. L es f or êts d e c o nif èr es et d e f e uill us o nt é g al e m e n t ét é 

c o nsi d ér é es c o m m e d es ét ats alt er n atifs st a bl es d a ns d' a utr es ét u d es (J o h n st o n e et al. 

2 0 1 0 a , J o h nst o n e et al. 2 0 2 0, B alt z er et al. 2 0 2 1), m ais il est i m p ort a nt d e c o nsi d ér er 

q u e l es f or êts n e s o nt p as st ati q u es m ais d y n a mi q u es, ell es s o nt t o uj o urs e n c h a n g e m e nt 

c o nst a nt et f o nt f a c e à d es pr essi o ns d e p ert ur b ati o n q ui p o urr ai e nt i n d uir e u n e 

tr a nsiti o n v ers u n a utr e ét at. N o us a v o ns c o nsi d ér é l a d o mi n a n c e d es ar br es c o m m e u n 

f a ct e ur d éfi niss a nt d e u x ét ats alt er n atifs d a ns n os sit es d' ét u d e, c ar il s ét ai e nt tr ès 

si mil air es d a ns l es c o n diti o ns a bi oti q u es p er m a n e nt es, pr o v e n ai e nt d u m ê m e 

d é cl e n c h e ur d e p ert ur b ati o n ( u n i n c e n di e e n 1 9 1 6) et n e diff ér ai e nt q u e p ar l a 

d o mi n a n c e d es ar br es. C es sit es d' ét u d e s o nt util es e n t a nt q u e m o d èl es d' ét u d e et o nt 

ét é utili s és p o ur t est er pl usi e urs h y p ot h ès es, n o n s e ul e m e nt d a ns c e pr oj et m ais a ussi 

d a ns d es ét u d es a nt éri e ur es r éf ér e n c é es t o ut a u l o n g d e l a t h ès e ( ét u d es d e B er g er o n, 

L é g ar é, L a g a ni èr e, C a v ar d, N a g ati, G h ots a, et a utr es c oll a b or at e urs, e ntr e a utr es). P ar  

c o ns é q u e nt, c es sit es d' ét u d e o nt ét é ét u di és à diff ér e nts ni v e a u x et o nt l e p ot e nti el 

d' a p pr of o n dir l' a n al ys e é c ol o gi q u e d es f or êts d' é pi n ett e n oir e et d e p e u pli er f a u x -

tr e m bl e, l e ur bi o di v ersit é et l a d y n a mi q u e f or esti èr e. 
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L' a n al ys e d es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es d a ns l e s c h a pitr es 2 et 3 s o uli g n e l a gr a n d e 

s p é cifi cit é d es mi cr o h a bit ats p o ur l es c o m m u n a ut és b a ct éri e n n es, l a r ésili e n c e d es 

c o m m u n a ut és b a ct éri e n n es et f o n gi q u es d u s ol a u x c h a n g e m e nts l o c a u x d e l e ur h a bit at 

et l a f ort e i nfl u e n c e d e l a d o mi n a n c e d es ar br es s ur l a c o m p ositi o n d e l e ur c o m m u n a ut é. 

C el a s u g g èr e q u e l es c h a n g e m e nts d a ns l a c o m p ositi o n d e l a c a n o p é e p o urr ai e nt 

aff e ct er l es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es et l e s pr o c ess us é c ol o gi q u e s ass o ci és 

( L a m ar c h e et al., 2 0 0 7). Ai nsi, l' ét u d e d es i nt era cti o ns pl a nt es -mi cr o or g a nis m es est 

ess e nti ell e p o ur mi e u x c o m pr e n dr e l a d y n a mi q u e d es é c os yst è m es b or é a u x. Gr â c e a u x 

pr o gr ès cr oiss a nts d u s é q u e n ç a g e à h a ut d é bit, n o u s s o m m es e n m es ur e d'i d e ntifi er l es 

mi cr o or g a nis m es pr és e nts d a ns l es diff ér e nts mi cr o h a bit ats et es p è c e s h ôt es d es 

c h a pitr es 2 et 3. C e p e n d a nt, c ett e a p pr o c h e d e s é q u e n ç a g e pr és e nt e e n c or e c ert ai n es 

li mit es q u'il est i m p ort a nt d e dis c ut er i ci. T o ut d' a b or d, l' attri b uti o n t a x o n o mi q u e a u x 

A S V i d e ntifi és est b as é e s ur l es b as es d e d o n n é es a ct u e ll e m e nt dis p o ni bl es, q ui 

c o m pr e n n e nt u n n o m br e li mit é d' es p è c es i d e ntifi é es et s o nt bi ais és v ers d es t a x o ns 

pr o v e n a nt c ert ai ns mi cr o h a bit ats , c o m m e l e mi cr o bi o m e  h u m ai n. À p artir d e c es b as es 

d e d o n n é es li mit é es, l es A S Vs d e s é q u e n ç a g e i d e ntifi és s o nt attr i b u és à diff ér e nts 

ni v e a u x t a x o n o mi q u es, d u p h yl a à l' es p è c e. C e p e n d a nt, l’i d e ntifi c ati o n à u n ni v e a u 

t a x o n o mi q u e pl us fi n est diffi cil e; l a pl u p art d es A S V n' o nt p as p u êtr e i d e ntifi és a u 

ni v e a u d u g e nr e o u d e l' e s p è c e.  N o us a v o ns s ur m o nt é c et i n c o n v é ni e n t e n c o n c e ntr a nt 

n otr e a n al ys e pri n ci p al e m e nt s ur l a c o m p ositi o n d es A S Vs et  s ur l es a n n ot ati o ns 

t a x o n o mi q u es a u ni v e a u d es p h yl a, e n é vit a nt l' a n al ys e a v e c d' a utr e s ni v e a u x 

t a x o n o mi q u es m oi ns pr é cis. D e u xi è m e m e nt, il s er ait i nt ér ess a nt d' ét a blir u n li e n entr e 

l es mi cr o-or g a nis m es i d e ntifi és et l e urs f o n cti o ns é c ol o gi q u es afi n d' é v al u er et d e 

mi e u x c o m pr e n dr e l es i m p a cts d es c h a n g e m e nts d e l a d o mi n a n c e d es ar br es d a ns l es 

f or êts b or é al es s ur l e ur f o n cti o n e c ol o gi q u e . Il est p ossi bl e d e li er l es A S Vs 

t a x o n o mi q u e m e nt assi g n és à l e urs f o n cti o ns é c ol o gi q u es gr â c e à d es o utils t els q u e 

PI C R U St p o ur l es b a ct éri es ( L a n gill e et al. 2 0 1 3), et F U N G UI L D p o ur l es 

c h a m pi g n o ns ( N g u y e n et al. 2 0 1 6). C e p e n d a nt, n o us n' a v o ns p as utilis é c ett e a p pr o c h e 

c ar n os r és ult ats d e s é q u e n ç a g e i n di q u e nt s e ul e m e nt q u e l es A S V s  mi cr o bi e ns 
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i d e ntifi és ét ai e nt pr és e nts d a ns l es é c h a ntill o ns, m ais c el a n e si g nifi e p as 

n é c ess air e m e nt q u'il s ét ai e nt d es or g a nis m es vi v a nts o u q u'il s r é ali s ai e nt l es f o n cti o ns 

é c ol o gi q u es ass o ci é es. D e pl us, l es f o n cti o ns ass o ci é es d a ns c es b as es d e d o n n é es s o nt 

é g al e m e nt li mit é es et pr o vi e n n e nt d e mi cr o h a bit at s  et h ôt es fr é q u e m m e nt ét u di és, m ais 

ell es p o urr ai e nt a v oir  d e s r ôl es diff ér e nts d a ns d es h ôt es m oi ns ét u di és, c o m m e l es 

br y o p h yt es. L a m ét a g é n o mi q u e , l a m étatr a ns cri pt o mi q u e et l a pr ot é o mi q u e s o nt d es  

alt er n ati v e s p o ur dis p os er à l a f ois d'i nf or m ati o ns t a x o n o mi q u es et f o n cti o n n ell es afi n 

d e mi e u x c o m pr e n dr e l es f o n cti o ns é c ol o gi q u es d es mi cr o or g a nis m es ét u di és ( St ar k e 

et al. 2 0 2 1). C e p e n d a nt, c es a p pr o c h e s s o nt ass e z c o ût e us e s et d e m a n d e nt  b e a u c o u p d e 

t e m ps. Bi e n q u e n os r és ult ats m ett e nt e n é vi d e n c e l es diff ér e n c es d a ns l a c o m p ositi o n 

d es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es e ntr e l es mi cr o h a bit ats et l es t y p es d e f or êts, d' a utr es 

ét u d es s er o nt n é c ess air es p o ur r eli er l e s t a x o ns mi cr o bi e ns à l e ur s f o n cti o ns 

é c ol o gi q u es. M ê m e si l e s é q u e n ç a g e à h a ut d é bit a e n c or e pl usi e urs li mit es, il f o ur nit 

d es d o n n é es d e gr a n d e v al e ur  q ui p e u v e nt r é p o n dr e à d es q u esti o ns bi ol o gi q u es 

i m p ort a nt es et n o us ai d er à a m éli or er n otr e c o n n aiss an c e d es c o m m u n a ut és 

mi cr o bi e n n es  q u’ a utr e m e nt l es t e c h ni q u es d e c ult ur e i n vitr o m a n q u er ai e nt l a m aj orit é 

d e l a di v ersit é mi cr o bi e n n e . 

L e li e n e ntr e l a p h yll os p h èr e d es m o uss es et l es f o n cti o ns é c ol o gi q u es a ét é é v al u é e n 

p arti c uli er p o ur l a fi x ati o n d’ a z o t e p ar l es c y a n o b a ct éri es, c ar c' est l' u n e d es pri n ci p al es 

f o n cti o ns é c ol o gi q u es q ui a ét é ét u di é e d a ns l a f or êt b or é al e, n ot a m m e nt p ar d es 

gr o u p es d e r e c h er c h e e n E ur o p e d u N or d ( D e L u c a et al. 2 0 0 2 ; Li n d o et al. 2 0 1 3 ; 

R o us k et al. 2 0 1 3). C o ntr air e m e nt à  n os att e nt es, n os r és ult ats m o ntr e nt u n e pl us gr a n d e 

a b o n d a n c e r el ati v e d e c y a n o b a ct éri es d a ns l es f or êts d e p e u pli ers f a u x -tr e m bl es q u e 

d a ns l es f or êts d' é pi n ett e s n oir es. N o us n' a v o ns p as m es ur é dir e ct e m e nt l' a cti vit é d e 

fi x ati o n d’ a z ot e p ar l es c y a n o b a ct éri es ass o ci é es a u x m o uss es e n r ais o n d e c o ntr ai nt es 

d e t e m ps et d e l o gi sti q u e ; c ar c e n' ét ait p as l' o bj et d e n os o bj e ctifs d e r e c h er c h e et  c ar  

c el a a v ait  ét é ét u di é pr é c é d e m m e nt ( Li n d o et al. 2 0 1 3 ; Li u et R o us k 2 0 2 2). Ai nsi, 

d ' a utr es étu d es o nt d éj à o bs er v é u n e c orr él ati o n e ntr e l a pr és e n c e d e c y a n o b a ct éri es et  
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l a fi x ati o n d’ a z ot e ( D e L u c a et al., 2 0 0 7 ; R o us k et al., 2 0 1 3) et l es N ost o c a c e a e  s o nt 

u n t a x o n c o nfir m é d e fi x ati o n d ’ a z ot e ass o ci é a u x m o uss es ( H oll a n d -M orit z et al., 

2 0 2 1). P ar  c o ns é q u e nt, n os r és ult ats s e s o nt c o n c e ntr és s ur l es diff ér e n c es d a ns l es 

c o m m u n a ut és b a ct éri e n n es ( y c o m pris l es b a ct éri es di a z otr o p h es) e ntr e l e s t y p es d e 

f or êts et n o us n e p o u v o ns q u e s p é c ul er s ur l a b as e d' ét u d es pr é c é d e nt es s ur l a 

c orr él ati o n e ntr e l ' a b o n d a n c e d es c y a n o b a ct éri es et l es f o n cti o ns é c ol o gi q u es d a ns l es 

f or êts f e uill us. L es ét u d es f ut ur es p o urr ai e nt é g al e m e nt i nt é gr er l a c o m m u n a ut é 

e n d o p h yt e d es f e uill es et d es m o uss es, afi n d e l a c o m p ar er à l a c o m m u n a ut é é pi p h yt e 

é v al u é e d a ns n otr e ét u d e . E n o utr e, u n li e n e ntr e l es c o m m u n a ut és mi cr o bi e n n es, l es 

f o n cti o ns é c ol o gi q u es et l es diff ér e n c es d e c ar a ct éristi q u es d es f e uill es e ntr e l es t y p es 

d e f or êts p o urr ait êtr e a n al ys é p o ur diff ér e nt es es p è c es d e m o uss es, c o m m e c el a a ét é 

r é c e m m e nt é v al u é ( Liu et R o us k 2 0 2 2). Bi e n q u e n os r és ult ats s ur l a c o m p ositi o n d e l a 

p h yll os p h èr e d es m o uss e s pr o vi e n n e nt d e f or êts n at ur ell es d o mi n é es p ar l' é pi n ett e n oir e 

o u l e p e u pli er f a u x -tr e m bl e, n o us p o urri o ns e x pl or er d es p ossi bl es diff ér e n c es e n f or êts 

mi xt es et v oi r si l a c o m p ositi o n d e l a p h yll os p h er e d e m o uss es et s e s f o n cti o ns 

é c ol o gi q u es s o nt a ussi diff ér e nt es .  

N otr e pr oj et a p er mis d e mi e u x c o m pr e n dr e d e u x t y p es d e f or êts fr é q u e m m e nt 

d o mi n a nt es d a ns l e bi o m e b or é al e, e n c o m p ar a nt l es c h a n g e m e nts d a n s l es f or êts 

c o nif éri n es  d' é pi n ett es n oir es p ar r a p p ort a u x f or êts f e uill us d e p e u pli er f a u x -tr e m bl e 

et l es diff ér e nts f a ct e urs ass o ci és q ui i nfl u e n c e nt l a c o m p ositi o n d u s o us -b ois  et d e s 

c o m m u n a ut é s mi cr o bi e n n es ass o ci é es . N o us s o uli g n o ns q u e l a di v ersit é bi ol o gi q u e n e 

d oit p as êtr e ét u di é e et c o m pris e c o m m e d es c o m p os a nt es i n d é p e n d a nt es, m ais q u' ell e 

d oit pl ut ôt êtr e c o nsi d ér é e c o m m e u n t o ut, e n t e n a nt c o m pt e d es s y m bi os es et d es 

i nt er a cti o ns i ntri ns è q u es e ntr e l es or g a nis m es q ui d é p e n d e nt l es u ns d es a utr es p o ur 

s ur vi vr e, s e r e pr o d uir e d a ns l e t e m ps et r é p o n dr e d e m a ni èr e s y n er gi q u e a u x 

c h a n g e m e nts d a ns l e ur h a bit at. 
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S U P P L E M E N T A R Y I N F O R M A TI O N C H A P T E R 1  

 
Fi g ur e S 3. 1: c o nti n u e d  
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Fi g ur e S 3 .1  Vis u al e x a m pl es of tr e at m e nt pl ot s i n f or ests d o mi n at e d b y bl a c k s pr u c e 
a n d b y tr e m bli n g as p e n f or ests, f or e a c h tr e at m e nt of a) t h e e c os yst e m a p pr o a c h, 
c orr es p o n di n g t o Li g ht ( Li, i n y ell o w), N utri e nts  ( N u, i n p ur pl e), Si n gl e-litt er ( 1 F, i n 
or a n g e) a n d D o u bl e -litt er ( 2 F, i n r e d); b) t h e c o m m u nit y a p pr o a c h, c orr e s p o n di n g t o 
Tr a ns pl a nts -o ut ( T o, i n bl u e), Tr a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n), a n d c) C o ntr ol c o n diti o ns 
( C, i n gr e y) f or b ot h a p pr o a c h es. 
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Fi g ur e S  3. 2: c o nti n u e d  
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Fi g ur e S 3. 2: c o nti n u e d  
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Fi g ur e S 3 .2  V ari ati o n i n a b u n d a n c e of f u n cti o n al gr o u ps o v er ti m e (fr o m 2 0 1 3 t o 2 0 1 8) 
f or bl a c k s pr u c e (l eft p a n els) a n d tr e m bli n g as p e n st a n ds (ri g ht p a n els). F u n cti o n al 
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gr o u ps: ( a) Br y o p h yt es, ( b) S p h a g n a c e a e, ( c) Eri c a c e a e, ( d) P eri d o p h yt a, ( e) H er bs, (f) 
S hr u bs, a n d ( g) Tr e es. Tr e at m e nts c orr es p o n d t o e c os yst e m a p pr o a c h: Li g ht ( Li, i n 
y ell o w), N utri e nts ( N u, i n p ur pl e), Si n gl e -litt er ( 1 F, i n or a n g e) a n d D o u bl e-litt er ( 2 F, 
i n r e d) a n d C o ntr ol c o n diti o ns ( C, i n gr e y). S m o ot h li n es ar e b as e d o n t h e li n e ar m o d el 
of u n d erst or y s p e ci es a b u n d a n c es, e a c h p oi nt i n diff er e nt c ol ors (tr e at m e nts) fr o m d at a 
e a c h y e ar of t h e st u d y . 

 

 
Fi g ur e S 3. 3: c o nti n u e d  
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Fi g ur e S 3. 3: c o nti n u e d  
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Fi g ur e S 3 .3  V ari ati o n i n a b u n d a n c e of f u n cti o n al gr o u ps o v er ti m e (fr o m 2 0 1 3 t o 2 0 1 8) 
f or bl a c k s pr u c e (l eft p a n els) a n d tr e m bli n g as p e n st a n ds (ri g ht p a n els). F u n cti o n al 
gr o u ps: ( a) Br y o p h yt es, ( b) S p h a g n a c e a e , ( c) Eri c a c e a e , ( d) P eri d o p h yt a , ( e) H er bs, 
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(f) S hr u bs, a n d ( g) Tr e es. Tr e at m e nts c orr es po n d t o c o m m u nit y a p pr o a c h: T r a ns pl a nts -
o ut ( T o, i n bl u e), T r a ns pl a nt s -i n ( Ti, i n gr e e n) a n d C o ntr ol  c o n diti o ns ( C, i n gr e y). 
S m o ot h li n es ar e b as e d o n t h e li n e ar m o d el of u n d erst or y s p e ci es a b u n d a n c es, e a c h 
p oi nt i n diff er e nt c ol ors (tr e at m e nts) fr o m d at a e a c h y e ar of t h e st u d y . 

T a bl e S 3 .1  A v er a g e a b u n d a n c e of u n d erst or y pl a nts of t h e c u m ul ati v e eff e ct of 
tr e at m e nts i n 2 0 1 8 i n bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests, f or t h e C o ntr ol ( C, i n 
gr e y) a n d t h e diff er e nt tr e at m e nts of t h e e c os yst e m a p pr o a c h ( O bj e cti v e 1) : Li g ht ( Li, 
i n y ell o w), N utri e nts ( N u, i n p ur pl e), Si n gl e-litt er ( 1 F, i n or a n g e) a n d D o u bl e-litt er ( 2 F, 
i n r e d), a n d of t h e c o m m u nit y a p pr o a c h ( O bj e cti v e 2) : Tr a ns pl a nts-o ut ( T o, i n bl u e), 
Tr a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n). S p e ci es, wit h t h eir c orr es p o n di n g a b br e vi ati o ns, w er e 
cl assifi e d i n f u n cti o n al gr o u ps: Br y o p h yt es, S p h a g n a c e a e, Eri c a c e a e, Pt eri d o p h yt a, 
Gr a mi n oi ds, H er bs, a n d S hr u bs, a n d Tr e es. D at a c orr es p o n d t o t h e a v er a g e a n d 
st a n d ar d d e vi ati o n (i n gr e y n u m b ers) of bl o c ks a n d sit es f or e a c h s p e ci es a m o n g 
tr e at m e nts a n d f or est t y pes. V al u es f or e a c h f u n cti o n al gr o u p (i n c ol ors) c orr es p o n d t o 
t h e a v er a g e a b u n d a n c e p er f u n cti o n al gr o u p f or e a c h tr e at m e nt. 

F U N C TI O N A L G R O U P  B L A C K S P R U C E  T R E M B LI N G A S P E N  

  
T r e at m e nt s of 
e a c h a p p r o a c h  

C o nt r ol  O bj. 1  O bj. 2  C o nt r ol  O bj. 1  O bj. 2  

A b b r e vi ati o n  S p e ci es  C  1 F  2 F  Li  N u  Ti  T o  C  1 F  2 F  Li  N u  Ti  T o  

B R Y O P H Y T E S  6 1. 4  7 0. 6  5 4. 9  6 3. 3  7 6. 1  5 9. 2  1 3. 0  9. 7  7. 7  6. 2  1 3. 1  1 2. 8  9. 1  4 3. 1  

DI P  
Di cr a n u m 
p ol ys et u m  

2. 2  3. 0  4. 2  2. 5  0. 7  4. 8  9. 2  2. 8  4. 3  3. 3  1. 9  3. 5  2. 8  4, 8  

H Y S  
H yl o c o mi u m 
s pl e n d e ns  

0. 5  0. 0  0. 1  0. 0  0. 0  0. 0  6. 1  0. 3  1 6. 2  4. 3  1 4. 0  0. 0  1. 1  0, 0  

P L G  Pl a gi o m ni u m s p.  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 2  0. 0  1 0. 9  1 2. 1  4. 0  5. 8  1 7. 4  1 0. 8  1 9. 3  0, 2  

P L S  
Pl e ur ozi u m 
s c h r e b e ri  

5 9. 0  6 9. 6  7 1. 9  6 6. 7  7 5. 8  6 4. 0  4 0. 5  2 7. 9  4 9. 3  4 2. 8  3 0. 9  3 3. 3  2 2. 7  6 4, 9  

P O C  
P ol ytri c h u m 
c o m m u n e  

0. 0  0. 0  0. 3  1. 3  2. 1  1. 5  2. 6  1 2. 4  1. 9  3. 3  8. 6  2 4. 7  2 8. 0  1, 7  

P T C  
Ptili u m crist a -
c astr e n si s  

3 3. 9  2 5. 8  2 1. 2  2 6. 1  1 8. 7  2 6. 1  1 4. 1  1 9. 0  7. 6  2 0. 4  1 4. 1  1 2. 5  8. 1  2 2, 9  

P TI  Ptili di u m cili ar e  0. 1  0. 1  0. 5  1. 4  0. 0  1. 1  0. 0  0. 1  0. 3  0. 0  0. 0  0. 4  0. 1  1, 3  

R Y T  
R h yti di a d el p h u s 
tri q u etr u s 

0. 0  0. 2  0. 3  0. 0  1. 5  0. 0  1 6. 6  2 0. 9  1 6. 2  1 9. 8  1 2. 7  1 4. 7  1 8. 0  3, 0  

S P S  S p h a g n u m s p.  4. 1  1. 2  1. 6  2. 0  1. 0  2. 4  0. 0  4. 5  0. 1  0. 3  0. 4  0. 0  0. 0  1, 1  

P T E RI D O P H Y T A  0. 1  0. 0  2. 4  1. 8  0. 5  0. 6  5. 5  9. 6  1 3. 3  1 2. 7  8. 6  9. 9  6. 6  0. 2  

D R D  
G y m n o c ar pi u m 
disj u n ct u m  

0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  1. 7  1. 4  1. 7  3. 3  0. 0  0, 0  

D R S  
Dr y o pt eri s 
c art h u si a n a  

0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  2. 2  2. 6  3. 4  0. 0  0. 0  0, 0  

E Q P  
E q uis et u m 
pr at e ns e  

1 0 0. 0  0. 0  1 0 0. 0  1 0 0. 0  1 0 0. 0  1 0 0. 0  0. 7  0. 1  0. 8  0. 2  0. 0  2 2. 9  0. 4  4 5, 2  

L Y A  
S pi n ul u m 
a n n oti n u m  

0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  9 3. 2  9 5. 4  9 0. 5  9 3. 9  7 5. 0  6 8. 4  9 7. 5  5 4, 8  

L Y C  
L y c o p o di u m 
cl a v at u m  

0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 2  2. 0  0. 2  1 8. 6  1. 6  0. 0  0, 0  
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T a bl e S 3. 1  : c o nti n u e d  

L Y O  
D e n dr ol y c o p o di u m 
o bs c u r u m  

0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  6. 1  4. 2  2. 8  1. 0  1. 3  3. 8  2. 2  0, 0  

L Y S  L y c o p o di u m s p.  0. 0    0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 6  0. 0  0. 0  0. 0  0, 0  

E RI C A C E A E  2 9. 7  2 6. 2  3 6. 4  2 5. 2  1 9. 1  3 2. 6  3. 5  1. 1  2. 1  1 0. 4  6. 7  5. 0  4. 6  1 8. 0  

G A H  
G a ult h eri a 
his pi d ul a  

8 3. 4  9 7. 3  8 5. 1  9 1. 0  6 2. 1  9 1. 2  3 4. 7  4 9. 4  7 6. 3  1 2. 8  2 3. 2  3 4. 9  2 4. 4  9 4, 4  

K A A  
K al mi a 
a n g u stif oli a  

0. 7  0. 3  0. 0  0. 4  0. 2  4. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0, 0  

L E G  
R h o d o d e n dr o n 
gr o e nl a n di c u m  

3. 8  0. 2  8. 3  0. 2  1 4. 3  1. 5  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 1  0, 3  

V A A  
V a c ci ni u m 
a n g u stif oli u m  

4. 6  0. 3  3. 9  4. 8  2 1. 9  2. 3  0. 0  4 2. 6  1 0. 3  3 6. 7  3 3. 7  8. 9  0. 0  2, 2  

V A M  
V a c ci ni u m 
m yrtill oi d es  

7. 5  1. 8  2. 7  3. 7  1. 6  1. 1  6 5. 3  8. 0  1 3. 4  5 0. 5  4 3. 1  5 6. 3  7 5. 4  3, 0  

H E R B S  8. 8  3. 2  5. 0  9. 1  3. 6  7. 1  6 0. 3  6 0. 1  5 5. 6  4 9. 5  5 7. 6  5 5. 4  6 0. 3  2 8. 1  

A R N  Ar ali a n u di c a ulis  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  2. 6  5. 7  4. 9  3. 0  7. 3  4. 7  1. 1  4, 2  

A S A  
O cl e m e n a 
a c u mi n at a  

0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  1. 2  1. 5  0. 0  0. 2  1. 5  0. 1  0, 0  

A S M  
E u r y bi a 
m a cr o p h yll a  

0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  1. 2  0. 2  0. 4  2. 8  0. 2  0. 1  0, 0  

C A X  C ar e x s p.  2 5. 2  3 3. 9  0. 0  3 1. 6  6 7. 5  1 9. 7  3. 3  0. 0  0. 0  0. 3  0. 4  0. 3  1. 0  8, 3  

C H L  
L e u c a nt h e m u m 
v ul g ar e  

1. 1  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 9  0. 0  0. 0  0. 0  0. 7  0. 0  0. 2  0, 0  

CI A  Cir c a e a al pi n a  0. 0  1 0. 8  0. 0  1. 4  0. 0  0. 0  5. 1  0. 1  2. 9  1. 3  0. 7  0. 7  1. 8  1, 9  

C L B  Cli nt o ni a b or e ali s  0. 0  1. 6  0. 0  1. 3  0. 0  0. 0  5. 0  9. 6  5. 8  5. 9  5. 6  8. 9  5. 5  7, 7  

C O L  G e o c a ul o n li vi d u m  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 1  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 2  0. 0  0, 0  

C O N  C or n u s c a n a d e n sis  4 4. 5  4 7. 8  8 4. 2  3 0. 3  9. 1  6 2. 2  2 2. 3  3 2. 9  3 9. 7  3 8. 1  2 7. 3  3 1. 1  2 7. 4  3 7, 2  

C O T  C o pti s trif oli a  0. 4  1. 6  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  3. 0  1. 0  1. 8  2. 3  3. 6  2. 3  3. 9  0, 8  

E P A  

C h a m a e n eri o n 
a n g u stif oli u m 
s u bs p. 
a n g u stif oli u m  

0. 0  0. 0  0. 0  1. 3  0. 0  0. 0  0. 2  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0, 0  

F R A  Fr a g ari a s p.  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  2. 0  0. 0  1. 1  1. 3  1. 4  0. 3  3. 5  1. 0  0. 7  1, 5  

G A A  G ali u m as pr ell u m  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  4. 6  3. 3  2. 2  1. 7  4. 9  2. 7  5. 7  1, 5  

G O R  G o o d y er a r e p e n s  6. 2  0. 0  7. 2  0. 2  5. 2  0. 8  0. 0  0. 1  0. 2  0. 2  0. 3  0. 1  0. 1  0, 0  

HI A  
Pil os ell a 
a u r a nti a c a  

0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  1. 5  0. 0  0, 0  

LI B  Li n n a e a b or e ali s  1 4. 6  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  1 2. 0  1 1. 0  1 1. 3  4. 2  8. 9  7. 3  8. 2  8. 9  7, 7  

M A C  
M ai a nt h e m u m 
c a n a d e n s e  

0. 0  0. 0  1. 0  0. 8  0. 0  0. 0  7. 8  1 0. 4  1 0. 4  1 2. 3  1 0. 7  9. 4  9. 0  2, 1  

MI N  Mit ell a n u d a  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 3  0. 5  0. 0  2. 4  0. 6  1. 4  0. 0  0, 0  

O X M  O x alis m o nt a n a  0. 0  0. 5  0. 0  0. 0  0. 0  0. 1  4. 3  3. 2  6. 5  4. 8  6. 5  3. 1  4. 8  0, 3  

P E S  
P et asit es f ri gi d u s 
v ar. p al m at u s  

0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  1. 2  4. 5  4. 1  1. 7  3. 8  2. 8  7. 1  8, 8  

P O A  P o a s p.  8. 0  1. 6  0. 0  3 0. 5  1 5. 9  2. 9  7. 8  4. 0  1. 2  3. 7  1. 8  7. 5  6. 0  7, 2  

P Y E  P yr ol a elli pti c a  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 2  0. 0  0. 0  0. 2  0. 1  0. 0  0. 0  0, 0  

P Y R  Ort hili a s e c u n d a  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 5  0. 0  0. 0  0. 3  0. 3  0. 1  0. 0  0, 2  
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T a bl e S 3. 1 : c o nti n u e d  

S M T  
M ai a nt h e m u m 
trif oli u m 

0. 0  2. 2  7. 7  2. 6  0. 4  1. 5  0. 1  0. 0  0. 0  0. 0  0. 1  0. 0  0. 1  0, 0  

S O M  
S oli d a g o 
m a cr o p h yll a  

0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 3  0. 3  0. 9  0. 3  0. 6  0. 2  0, 0  

S T A  
Str e pt o p u s 
a m pl e xif oli u s  

0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 2  0. 0  0. 4  0. 6  0. 2  0. 0  0. 0  1, 2  

T R B  T ri e nt ali s b or e ali s  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 8  3. 2  2. 3  3. 1  1. 2  1. 4  0. 5  2. 4  4, 0  

V E J  Vi ci a cr a c c a  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  1. 7  0. 0  0. 5  0. 0  0. 0  0, 0  

VI S  Vi ol a s p.  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  1 5. 3  6. 8  7. 6  9. 6  9. 2  1 1. 0  1 3. 8  5, 5  

S H R U B S  0. 0  0. 0  1. 3  0. 6  0. 7  0. 5  1 7. 7  1 9. 5  2 1. 3  2 1. 2  1 3. 9  1 6. 9  1 9. 4  1 0. 5  

A M E  A m el a n c hi er s p.  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  4. 1  0. 0  0. 0  0. 0  0, 0  

A U C  
Al n u s al n o b et ul a 
s u bs p. Cris p a  

0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  4. 2  0. 0  0. 2  0. 0  0. 0  0. 0  1. 0  0. 0  0. 0  0, 0  

A U R  
Al n u s i n c a n a 
s u bs p. R u g os a  

1 0 0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  1 0. 4  0. 0  0. 0  0. 3  9. 2  0. 0  2. 9  2. 3  0. 2  1, 7  

B O P  B et ul a p a p yrif er a  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 5  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0, 0  

DI E  Di er vill a l o ni c er a  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  9. 5  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0, 0  

E P N  Pi c e a m ari a n a  0. 0  0. 0  9 8. 1  1 0 0. 0  2. 1  4. 9  0. 4  0. 1  0. 8  0. 0  0. 0  0. 0  0. 2  0, 1  

L O N  
L o ni c er a 
c a n a d e n sis  

0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  8 5. 2  0. 7  0. 0  1. 5  0. 0  1. 5  0. 4  0. 4  0, 0  

M E P  
M ert e nsi a 
p a ni c ul at a  

0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 5  0. 8  0. 2  1. 5  0. 1  0. 0  0. 0  0, 0  

P E T  
P o p ul u s 
tr e m ul oi d es 

0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 9  0. 9  0. 2  0. 0  0. 5  0. 0  3. 2  1, 0  

RI G  
Ri b es 
gl a n d ul os u m  

0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  1 3. 3  1 0. 0  8. 4  8. 9  1 0. 4  7. 3  1 5. 2  6, 0  

RI T  Ri b es trist e  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  9. 8  3. 0  1. 6  0. 4  0. 0  1. 8  3. 3  4. 2  0, 5  

R O A  R os a a ci c ul aris  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  5. 5  0. 1  1. 2  2. 0  0. 4  2. 0  1, 3  

R UI  R u b u s i d a e us  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  3 1. 3  0. 0  0. 5  5. 1  4. 2  1. 2  3. 2  6. 3  6. 9  1 4, 7  

R U P  R u b u s p u b es c e n s  0. 0  0. 0  1. 9  0. 0  5 2. 1  0. 0  7 3. 7  6 1. 2  4 2. 8  4 8. 7  6 7. 8  6 9. 7  6 1. 6  7 0, 6  

VI E  Vi b u r n u m e d ul e  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  0. 0  6. 7  1 4. 5  2 2. 3  3 4. 3  8. 7  1 0. 2  5. 9  4, 1  

T O T A L  1 0 0  1 0 0  1 0 0  1 0 0  1 0 0  1 0 0  1 0 0  1 0 0  1 0 0  1 0 0  1 0 0  1 0 0  1 0 0  1 0 0  
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T a bl e S 3 .2  Diff er e n c es i n α -di v ersit y ( S h a n n o n -W ei n er i n d e x) b as e d o n t h e A N O V A 
of t h e li n e ar mi x e d eff e ct m o d el of u n d erst or y s p e ci es a b u n d a n c e t o e v al u at e t h e f a ct ors 
of Y e ar, F or est t y p e, Tr e at m e nt a n d all i nt er a cti o ns, usi n g Sit es a n d Bl o c ks as n est e d 
r a n d o m f a ct ors. 

  S u m of 
S q u a r es  

M e a n 
of 
S q u a r es  

Df  Df d e n  F  P  

Y e ar  9, 4 5  1, 8 9  5  6 6 4  2 1, 4 1 0  <. 0 0 0 1 * * *  

F or est t y p e  1 2 0, 3 6  1 2 0  1  6 6 4  1 3 6 4, 0 2 8  <. 0 0 0 1 * * *  

Tr e at m e nt  1 4, 1 5  2, 3 6  6  6 6 4  2 6, 7 2 2  <. 0 0 0 1 * * *  

Y e ar: F or est t y p e  0, 9 9  0, 2  5  6 6 4  2, 2 4 1  0. 0 4 8 7 5 *  

Y e ar: Tr e at m e nt  4, 5 3  0, 1 5  3 0  6 6 4  1, 7 1 2  0. 0 1 0 9 7 *  

F or est t y p e: Tr e at m e nt  5 7, 4 6  9, 5 8  6  6 6 4  1 0 8, 5 2 2  <. 0 0 0 1 * * *  

Y e a r: F o r est 
t y p e: T r e at m e nt 

4, 1 4  0, 1 4  3 0  6 6 4  1, 5 6 5  0. 0 2 9 0 9 *  

T a bl e S 3 .3  P ost -h o c e m m e a ns  c o ntr asts of t h e li n er al mi x e d eff e ct m o d el ( T a bl e S 3. 2) 
of t h e α -di v ersit y ( S h a n n o n i n d e x) of pl a nt u n d erst or y s p e ci es i n e a c h f or est t y p e 
( Bl a c k s pr u c e –  B S, Tr e m bli n g as p e n - T A), c o m p ari n g e a c h tr e at m e nt t o t h e c o ntr ol. 
Si g nifi c a nt diff er e n c es c orr es p o n d t o P < 0. 0 0 0 1 * * *, < 0. 0 0 1 * *, < 0. 0 5 *.  

F o r est 
t y p e 

Y e a r  
C o nt r asts ( T r e at m e nt Vs. C o nt r ol)  

T r e at m e nt  Esti m at e  S E  df  t. r ati o P  

B S  

2 0 1 3  

Li  -0. 0 9  0. 1 4  6 6 4  -0. 6 6  0. 9 2 4 2  

N u  -0. 0 9  0. 1 4  6 6 4  -0. 6 2 3  0. 9 3 5 7  

1 F  -0. 2 1  0. 1 4  6 6 4  -1. 4 8 5  0. 4 7 0 7  

2 F  -0. 0 7  0. 1 4  6 6 4  -0. 5 2 8  0. 9 5 9 6  

T o  0. 8 9  0. 1 4  6 6 4  6. 3 8 4  <. 0 0 0 1 * * *  

Ti  0. 1 0  0. 1 4  6 6 4  0. 6 9 3  0. 9 1 3 4  

2 0 1 4  

Li  -0. 0 8  0. 1 4  6 6 4  -0. 5 8 6  0. 9 4 5 8  

N u  -0. 2 3  0. 1 4  6 6 4  -1. 6 6 3  0. 3 6 3  

1 F  -0. 3 1  0. 1 4  6 6 4  -2. 1 7 5  0. 1 3 7 2  

2 F  -0. 0 3  0. 1 4  6 6 4  -0. 2 2 7  0. 9 9 6 6  

T o  0. 9 8  0. 1 4  6 6 4  6. 9 7 3  <. 0 0 0 1 * * *  

Ti  -0. 0 5  0. 1 4  6 6 4  -0. 3 3 5  0. 9 8 9 1  

2 0 1 5  Li  -0. 0 5  0. 1 4  6 6 4  -0. 3 8 5  0. 9 8 3 7  
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T a bl e S 3. 3  : c o nti n u e d 

N u  -0. 3 3  0. 1 4  6 6 4  -2. 3 3 7  0. 0 9 4 5  

1 F  -0. 3 9  0. 1 4  6 6 4  -2. 7 5  0. 0 3 1 9 *  

2 F  -0. 1 8  0. 1 4  6 6 4  -1. 2 9 1  0. 5 9 6 5  

T o  0. 9 6  0. 1 4  6 6 4  6. 8 5 2  <. 0 0 0 1 * * *  

Ti  0. 0 8  0. 1 4  6 6 4  0. 5 9 1  0. 9 4 4 3  

2 0 1 6  

Li  -0. 0 4  0. 1 4  6 6 4  -0. 2 6 5  0. 9 9 4 6  

N u  -0. 3 5  0. 1 4  6 6 4  -2. 4 7 1  0. 0 6 7 8  

1 F  -0. 2 4  0. 1 4  6 6 4  -1. 7 4 1  0. 3 1 9 5  

2 F  -0. 0 1  0. 1 4  6 6 4  -0. 0 5 1  1  

T o  1. 1 1  0. 1 4  6 6 4  7. 9 5 1  <. 0 0 0 1 * * *  

Ti  0. 1 5  0. 1 4  6 6 4  1. 0 5 6  0. 7 4 2 9  

2 0 1 7  

Li  0. 0 1  0. 1 4  6 6 4  0. 0 8 5  0. 9 9 9 8  

N u  -0. 3 9  0. 1 4  6 6 4  -2. 8 1 5  0. 0 2 6 4 *  

1 F  -0. 3 5  0. 1 4  6 6 4  -2. 5 2  0. 0 5 9 7  

2 F  -0. 1 4  0. 1 4  6 6 4  -0. 9 6 2  0. 7 9 5 3  

T o  0. 8 6  0. 1 4  6 6 4  6. 1 5 6  <. 0 0 0 1 * * *  

Ti  0. 2 1  0. 1 4  6 6 4  1. 5 3  0. 4 4 2 4  

2 0 1 8  

Li  0. 1 1  0. 1 4  6 6 4  0. 7 7 7  0. 8 8 2  

N u  -0. 3 4  0. 1 4  6 6 4  -2. 4 5  0. 0 7 1 5  

1 F  -0. 3 5  0. 1 4  6 6 4  -2. 4 6 2  0. 0 6 9 3  

2 F  -0. 2 4  0. 1 4  6 6 4  -1. 6 8 4  0. 3 5 1 3  

T o  0. 9 6  0. 1 4  6 6 4  6. 8 3 8  <. 0 0 0 1 * * *  

Ti  0. 1 9  0. 1 4  6 6 4  1. 3 7 8  0. 5 3 9 7  

T A  

2 0 1 3  

Li  0. 1 8  0. 1 4  6 6 4  1. 3 0 7  0. 5 8 5 6  

N u  0. 0 9  0. 1 4  6 6 4  0. 6 2 9  0. 9 3 3 8  

1 F  -0. 0 8  0. 1 4  6 6 4  -0. 5 7 9  0. 9 4 7 4  

2 F  0. 0 6  0. 1 4  6 6 4  0. 4 5 6  0. 9 7 3 4  

T o  -0. 8 2  0. 1 4  6 6 4  -5. 8 6 7  <. 0 0 0 1 * * *  

Ti  0. 0 6  0. 1 4  6 6 4  0. 4 4 3  0. 9 7 5 5  

2 0 1 4  

Li  0. 1 6  0. 1 4  6 6 4  1. 1 2 1  0. 7 0 3 7  

N u  -0. 0 1  0. 1 4  6 6 4  -0. 0 5 7  0. 9 9 9 9  

1 F  -0. 0 5  0. 1 4  6 6 4  -0. 3 8 3  0. 9 8 3 9  

2 F  -0. 1 5  0. 1 4  6 6 4  -1. 0 4  0. 7 5 1 6  

T o  -1. 0 0  0. 1 4  6 6 4  -7. 1 4  <. 0 0 0 1 * * *  

Ti  0. 0 0  0. 1 4  6 6 4  -0. 0 0 8  1  

2 0 1 5  Li  0. 0 0  0. 1 4  6 6 4  0. 0 3 2  1  
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T a bl e S 3. 3  : c o nti n u e d 

N u  -0. 0 9  0. 1 4  6 6 4  -0. 6 2 9  0. 9 3 3 8  

1 F  -0. 1 5  0. 1 4  6 6 4  -1. 0 6 4  0. 7 3 7 7  

2 F  -0. 1 7  0. 1 4  6 6 4  -1. 1 9  0. 6 6 1 2  

T o  -0. 6 1  0. 1 4  6 6 4  -4. 3 5 7  0. 0 0 0 1 * * *  

Ti  -0. 0 4  0. 1 4  6 6 4  -0. 2 5 2  0. 9 9 5 3  

2 0 1 6  

Li  0. 0 9  0. 1 4  6 6 4  0. 6 2  0. 9 3 6 3  

N u  0. 0 4  0. 1 4  6 6 4  0. 3 1 4  0. 9 9 1  

1 F  -0. 0 3  0. 1 4  6 6 4  -0. 1 9 2  0. 9 9 7 9  

2 F  -0. 0 7  0. 1 4  6 6 4  -0. 4 8  0. 9 6 9 2  

T o  -0. 3 2  0. 1 4  6 6 4  -2. 2 6 3  0. 1 1 2 6  

Ti  0. 0 7  0. 1 4  6 6 4  0. 4 6 7  0. 9 7 1 5  

2 0 1 7  

Li  0. 0 6  0. 1 4  6 6 4  0. 4 5 3  0. 9 7 3 8  

N u  0. 0 0  0. 1 4  6 6 4  -0. 0 1 4  1  

1 F  -0. 0 1  0. 1 4  6 6 4  -0. 0 7 7  0. 9 9 9 9  

2 F  -0. 0 4  0. 1 4  6 6 4  -0. 2 5 3  0. 9 9 5 3  

T o  -0. 1 4  0. 1 4  6 6 4  -1. 0 1  0. 7 6 8 7  

Ti  0. 1 5  0. 1 4  6 6 4  1. 0 4 6  0. 7 4 8 3  

2 0 1 8  

Li  0. 0 1  0. 1 4  6 6 4  0. 0 3 7  1  

N u  0. 0 0  0. 1 4  6 6 4  0. 0 0 1  1  

1 F  -0. 1 3  0. 1 4  6 6 4  -0. 8 9 4  0. 8 2 9 8  

2 F  -0. 1 1  0. 1 4  6 6 4  -0. 8 0 6  0. 8 7 0 2  

T o  0. 0 2  0. 1 4  6 6 4  0. 1 5  0. 9 9 9  

Ti  0. 1 2  0. 1 4  6 6 4  0. 8 2 1  0. 8 6 3 5  
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T a bl e S 3 .4  P E R M A N O V A b as e d o n t h e H elli n g er -tr a nsf or m e d d at a ( Br a y-C urtis 
dist a n c e) of u n d erst or y v e g et ati o n a b u n d a n c e f or t h e e c os yst e m a n d c o m m u nit y 
a p pr o a c h es t o t est t h e v ari a bl es of Y e ar, F or est t y p e, Tr e at m e n t a n d all p ossi bl e 
i nt er a cti o ns, usi n g Sit e a n d Bl o c ks as n est e d r a n d o m f a ct ors. 

O bj e cti v e  V a ri a bl e  Df  Df t ot al 
S u m of 
s q u a r e s  

R 2  F  P r( > F)  

E c o s y st e m 
a p p r o a c h  

Y e ar  1  1 7 9  0. 4 6 4  0. 0 0 4 1 4  1. 0 9 1 8  0. 2 5 2 3  

F or est t y p e  1  1 7 9  3 7. 1 7 0  0. 3 3 1 9 2  8 7. 5 0 2 3  0. 0 0 0 1  

Tr e at m e nt  4  1 7 9  1. 8 1 6  0. 0 1 6 2 2  1. 0 6 8 7  0. 2 4 6 0  

Y e a r: F o r e st t y p e  1  1 7 9  0. 9 6 6  0. 0 0 8 6 3  2. 2 7 4 1  0. 0 3 6 0  

Y e ar: Tr e at m e nt  4  1 7 9  1. 0 7 5  0. 0 0 9 6 0  0. 6 3 2 7  0. 8 7 5 7  

F or est t y p e: Tr e at m e nt  4  1 7 9  1. 7 1 4  0. 0 1 5 3 0  1. 0 0 8 5  0. 3 2 0 6  

Y e ar: F or est t y p e: Tr e at m e nt  4  1 7 9  0. 8 1 5  0. 0 0 7 2 8  0. 4 7 9 8  0. 9 8 9 5  

C o m m u nit y 
a p p r o a c h  

Y e ar  1  1 0 7  0. 6 9 6  0. 0 1 1 1 2  1. 8 0 0 2  0. 0 8 0 8  

F or est t y p e  1  1 0 7  5. 3 1 5  0. 0 8 4 8 5  1 3. 7 4 2 4  0. 0 0 0 1  

Tr e at m e nt  2  1 0 7  0. 8 8 2  0. 0 1 4 0 7  1. 1 3 9 6  0. 2 3 0 7  

Y e ar: F or est t y p e  1  1 0 7  0. 4 7 7  0. 0 0 7 6 1  1. 2 3 2 5  0. 1 9 4 6  

Y e ar: Tr e at m e nt  2  1 0 7  0. 5 4 5  0. 0 0 8 7 0  0. 7 0 4 4  0. 6 4 0 5  

F or est t y p e: Tr e at m e nt  2  1 0 7  1 5. 4 5 9  0. 2 4 6 7 9  1 9. 9 8 4 6  0. 0 0 0 1  

Y e a r: F o r e st t y p e: T r e at m e nt  2  1 0 7  2. 1 3 7  0. 0 3 4 1 1  2. 7 6 2 5  0. 0 0 3 7  

 



 



 

A N N E X E B  

S U P P L E M E N T A R Y I N F O R M A TI O N C H A P T E R 2  

 

Fi g ur e S 3 .4  R ar ef a cti o n c ur v e of s a m pl e si z e ( n u m b er of s e q u e n c es) v ers u s n u m b er of 
b a ct eri al A S Vs i n s a m pl e s fr o m s oil mi cr o bi o m e a n d tr e e p h yll os p h er e. A t hr es h ol d of 
7 3 0 0 w as c h os e n t o r a n d o ml y r ar ef y t h e d at a a n d t o c a pt ur e t h e v ast m aj orit y of A S Vs 
i n s a m pl es c o ns er vi n g all s a m pl es. 

 

 

Fi g ur e S 3 .5  R ar ef a cti o n c ur v e of s a m pl e si z e ( n u m b er of s e q u e n c es) v ers u s n u m b er of 
f u n g al A S Vs i n s oil mi cr o bi o m e s a m pl es. A t hr es h ol d of 2 9 0 2 w as c h os e n t o r a n d o ml y 
r ar ef y t h e d at a a n d t o c a pt ur e t h e v ast m aj orit y of A S Vs i n s a m pl es c o n s er vi n g all 
s a m pl es.  
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T a bl e S 3 .5  B a ct eri al S h a n n o n di v ersit y b et w e e n mi cr o h a bit ats ( p h yll os p h er e a n d s oil 
mi cr o bi o m e) a n d f or est t y p es ( bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n), b as e d o n mi x e d 
eff e ct m o d el wit h i nt er a cti o n of b ot h f a ct ors a n d usi n g Sit es a n d Bl o c ks as r a n d o m 
f a ct ors. 

  S u m of 
S q u a r es  

M e a n of 
S q u a r es  

D F  D F d e n  F  P  Si g.  

C a n o p y  0. 2 8 5  0. 2 8 5  1  1 2 1  2. 5 0 4 5  0. 1 1 6 1   
H a bit at  5 9. 2 8 2  5 9. 2 8 2  1  1 2 1  5 2 1. 2 9 2 7  <. 0 0 0 1  * * *  

C a n o p y: H a bit at  5. 2 0 2  5. 2 0 2  1  1 2 1  4 5. 7 4 3 8  <. 0 0 0 1  * * *  
 

T a bl e S 3 .6  Diff er e n c es i n b a ct eri al S h a n n o n di v ersit y b et w e e n mi cr o h a bit ats 
( p h yll os p h er e a n d s oil mi cr o bi o m e) a n d f or est t y p es ( bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g 
as p e n). P ost h o c p air wi s e T u k e y c o ntr asts b as e d o n t h e mi x e d eff e ct m o d el wit h 
i nt er a cti o n of b ot h f a ct or s a n d usi n g Sit es a n d Bl o c ks as r a n d o m f a ct ors.  

C o nt r asts  
Esti m at
e  S E  Df  t. r ati o P  

Si g
. 

B S _ P h yll os p h er
e  - 

T A _ P h yll os p h er
e  0. 5 0 9  

0. 0 9 2
7  

1 1
3  5. 4 9 4  

<. 0 0 0
1  * * *  

B S _ P h yll os p h er
e  - 

B S _ S oil  
-0. 9 8 1  

0. 0 8 5
9  

1 1
3  

-
1 1. 4 2 4  

<. 0 0 0
1  * * *  

B S _ P h yll os p h er
e  - 

T A _ S oil  
-1. 2 9 7  

0. 0 8 5
9  

1 1
3  

-
1 5. 1 0 8  

<. 0 0 0
1  * * *  

T A _ P h yll os p h er
e  - 

B S _ S oil  
-1. 4 9 0  

0. 0 8 6
9  

1 1
3  

-
1 7. 1 5 8  

<. 0 0 0
1  * * *  

T A _ P h yll os p h er
e  - 

T A _ S oil  
-1. 8 0 7  

0. 0 8 6
9  

1 1
3  

-
2 0. 7 9 9  

<. 0 0 0
1  * * *  

B S _ S oil  
- 

T A _ S oil  
-0. 3 1 6  

0. 0 7 9
5  

1 1
3  -3. 9 7 9  

0. 0 0 0
7  * *  
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T a bl e S 3 .7  Diff er e n c es i n r el ati v e a b u n d a n c e of b a ct eri al A S Vs a m o n g mi cr o h a bit ats 
(tr e e p h yll os p h er e a n d s oil mi cr o bi o m e) a n d f or est t y p es ( bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g 
as p e n) a n d t h eir i nt er a cti o n, i n cl u di n g Sit e a n d Bl o c k as r a n d o m f a ct ors. Si g nifi c a nt 
diff er e n c es of t h e i nt er a cti o n a m o n g mi cr o h a bit at a n d f or est t y p e ( P E R M A N O V A, P 
< 0. 0 5).  

V a ri a bl e  Df  Df t ot al S u m of S q u a r es  R 2  F  P  Si g.  

C a n o p y  1  1 2 4  9. 6 2 6  0. 1 0 7 6  3 0. 6 2 4  0. 0 0 0 1  * * *  
H a bit at  1  1 2 4  3 0. 6 4 5  0. 3 4 2 5  9 7. 4 9 1  0. 0 0 0 1  * * *  

C a n o p y: H a bit at  1  1 2 4  1 1. 1 8 2  0. 1 2 5 0  3 5. 5 7 3  0. 0 0 0 1  * * *  

 

T a bl e S 3 .8  Diff er e n c es i n r el ati v e a b u n d a n c e of A S Vs assi g n e d t o p h yl a fr o m l e a v es 
b a ct eri a b et w e e n f or est t y p es a n d fr o m s oil b a ct eri a a n d f u n g al p h yl a b et w e e n e a c h 
f or est t y p es, tr e at m e nts a n d t h eir i nt er a cti o n. Si g nifi c a nt diff er e n c es b et w e e n f or est 
t y p es f or s o m e P h yl a ( A N O V A, all B e nj a mi ni – H o c h b er g -a dj ust e d P  < 0. 0 0 0 1 * * *, P  < 
0. 0 0 1 * *, P  < 0. 0 5 *).  

L E A F B A C T E R I A L 
P H Y L A  

V a ri a bl e  Df  Df d e n  
S u m of 
S q u a r e s  

M e a n of 
S q u a r e s  

F  P  P a dj    

A ci d o b a ct eri a  

F T  1  5 1  

2 7 .5 9 1  2 7 .5 9 1  4 0 2 .4 7 0  0 .0 0 0 0  0 .0 0 0 0  * * *  

A cti n o b a ct eri a  1 2 .2 2 7  1 2 .2 2 7  2 3 1 .4 3 0  0 .0 0 0 0  0 .0 0 0 0  * * *  

Ar m ati m o n a d et es  0 .3 4 8  0 .3 4 8  3 .5 9 3  0 .0 6 3 7  0 .0 6 9 3   

B a ct er oi d et es  3 0 .4 9 7  3 0 .4 9 7  5 3 5 .8 7 0  0 .0 0 0 0  0 .0 0 0 0  * * *  

C hl a m y di a e  1 7 .9 4 1  1 7 .9 4 1  1 0 9 .8 7 0  0 .0 0 0 0  0 .0 0 0 0  * * *  

C hl or ofl e xi  3 1 .4 6 4  3 1 .4 6 4  6 5 .2 7 9  0 .0 0 0 0  0 .0 0 0 0  * * *  

D ei n o c o c c us -T h er m u s  4 2 .1 1 1  4 2 .1 1 1  5 5 9 .4 1 0  0 .0 0 0 0  0 .0 0 0 0  * * *  

Fir mi c ut es  2 .5 5 9  2 .5 5 9  1 7 .4 0 2  0 .0 0 0 1  0 .0 0 0 2  * *  

F us o b a ct eri a  0 .0 0 7  0 .0 0 7  2 .1 6 5  0 .1 4 7 3  0 .1 4 7 3   

G e m m ati m o n a d et es  0 .1 0 7  0 .1 0 7  5 .2 7 5  0 .0 2 5 8  0 .0 3 2 8  *  

P at es ci b a ct eri a  2 0 .1 4 6  2 0 .1 4 6  8 8 .7 1 6  0 .0 0 0 0  0 .0 0 0 0  * * *  

Pl a n ct o m y c et es  0 .2 2 2  0 .2 2 2  6 .3 5 7  0 .0 1 4 9  0 .0 2 0 8  *  

Pr ot e o b a ct eri a  2 .5 0 5  2 .5 0 5  2 6 2 .6 1 0  0 .0 0 0 0  0 .0 0 0 0  * * *  

V err u c o mi cr o bi a  0 .0 4 7  0 .0 4 7  3 .5 7 4  0 .0 6 4  0 .0 6 9    
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S OI L B A C T E R I A L 
P H Y L A  

V a ri a bl e  Df  
Df 
d e n  

S u m of 
S q u a r e s  

M e a n of 
S q u a r e s  

F  P  P a dj    

A ci d o b a ct eri a  

F T  1  

6 4  

0 .4 5 8  0 .4 5 8  1 6 .7 3 4  0 .0 0 0 1  0 .0 0 0 6  * *  

T  3  0 .0 2 5  0 .0 0 8  0 .3 0 4  0 .8 2 2 7  0 .9 2 2 8    

F T x T  3  0 .0 1 6  0 .0 0 5  0 .1 9 2  0 .9 0 1 5  0 .9 5 1 6    

A cti n o b a ct eri a  

F T  1  

6 4  

0 .0 7 9  0 .0 7 9  1 2 .7 2 8  0 .0 0 0 7  0 .0 0 2 2  *  

T  3  0 .0 2 8  0 .0 0 9  1 .5 0 7  0 .2 2 1 2  0 .9 2 2 8    

F T x T  3  0 .0 0 2  0 .0 0 1  0 .1 0 2  0 .9 5 8 6  0 .9 5 8 6    

Ar m ati m o n a d et es  

F T  1  

6 4  

0 .1 9 9  0 .1 9 9  2 .0 0 1  0 .1 6 2 1  0 .2 0 5 3    

T  3  0 .0 6 9  0 .0 2 3  0 .2 3 1  0 .8 7 4 2  0 .9 2 2 8    

F T x T  3  0 .4 5 4  0 .1 5 1  1 .5 2 0  0 .2 1 7 7  0 .8 2 7 5    

B a ct er oi d et es  

F T  1  

6 4  

0 .4 8 1  0 .4 8 1  1 5 .7 6 5  0 .0 0 0 2  0 .0 0 0 7  * *  

T  3  0 .0 5 4  0 .0 1 8  0 .5 9 4  0 .6 2 1 2  0 .9 2 2 8    

F T x T  3  0 .0 4 3  0 .0 1 4  0 .4 7 1  0 .7 0 3 6  0 .8 3 5 5    

C hl a m y di a e  

F T  1  

6 4  

0 .6 9 0  0 .6 9 0  1 0 .2 9 3  0 .0 0 2 1  0 .0 0 4 4  *  

T  3  0 .0 6 3  0 .0 2 1  0 .3 1 2  0 .8 1 6 7  0 .9 2 2 8    

F T x  T  3  0 .1 4 4  0 .0 4 8  0 .7 1 5  0 .5 4 6 6  0 .8 3 5 5    

C hl or ofl e xi  

F T  1  

6 4  

3 .8 0 1  3 .8 0 1  1 0 .0 6 0  0 .0 0 2 3  0 .0 0 4 4  *  

T  3  0 .5 4 1  0 .1 8 0  0 .4 7 7  0 .6 9 9 4  0 .9 2 2 8    

F T x T  3  0 .6 9 8  0 .2 3 3  0 .6 1 5  0 .6 0 7 6  0 .8 3 5 5    

D ei n o c o c c us -T h er m u s  

F T  1  

6 4  

0 .0 0 1  0 .0 0 1  1 .0 0 0  0 .3 2 1 1  0 .3 2 1 1    

T  3  0 .0 0 4  0 .0 0 1  1 .0 0 0  0 .3 9 8 7  0 .9 2 2 8    

F T x T  3  0 .0 0 4  0 .0 0 1  1 .0 0 0  0 .3 9 8 7  0 .8 3 5 5    

D e p e n d e nti a e  

F T  1  

6 4  

0 .8 9 7  0 .8 9 7  7 .3 9 1  0 .0 0 8 4  0 .0 1 4 6  *  

T  3  0 .2 8 2  0 .0 9 4  0 .7 7 6  0 .5 1 2 0  0 .9 2 2 8    

F T x T  3  0 .7 4 8  0 .2 4 9  2 .0 5 4  0 .1 1 5 1  0 .8 2 7 5    

El u si mi cr o bi a  

F T  1  

6 4  

0 .3 3 3  0 .3 3 3  3 .5 0 4  0 .0 6 5 8  0 .0 8 9 3    

T  3  0 .1 9 8  0 .0 6 6  0 .6 9 5  0 .5 5 8 5  0 .9 2 2 8    

F T x T  3  0 .4 9 1  0 .1 6 4  1 .7 2 5  0 .1 7 0 8  0 .8 2 7 5    

Fi b r o b a ct er es  

F T  1  

6 4  

2 .2 0 1  2 .2 0 1  1 1 .3 3 2  0 .0 0 1 3  0 .0 0 3 5  *  

T  3  0 .1 5 3  0 .0 5 1  0 .2 6 3  0 .8 5 1 9  0 .9 2 2 8    

F T x T  3  0 .3 8 6  0 .1 2 9  0 .6 6 3  0 .5 7 7 8  0 .8 3 5 5    

Fir mi c ut es  

F T  1  

6 4  

5 .9 0 8  5 .9 0 8  2 2 .0 5 1  0 .0 0 0 0  0 .0 0 0 1  * * *  

T  3  0 .0 1 2  0 .0 0 4  0 .0 1 4  0 .9 9 7 6  0 .9 9 7 6    

F T x T  3  0 .5 7 4  0 .1 9 1  0 .7 1 4  0 .5 4 7 2  0 .8 3 5 5    
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F us o b a ct eri a  

F T  1  

6 4  

0 .0 0 3  0 .0 0 3  1 .0 0 0  0 .3 2 1 1  0 .3 2 1 1    

T  3  0 .0 0 9  0 .0 0 3  1 .0 0 0  0 .3 9 8 7  0 .9 2 2 8    

F T x T  3  0 .0 0 9  0 .0 0 3  1 .0 0 0  0 .3 9 8 7  0 .8 3 5 5    

G e m m ati m o n a d et es  

F T  1  

6 4  

3 .3 6 3  3 .3 6 3  4 0 .1 3 0  0 .0 0 0 0  0 .0 0 0 0  * * *  

T  3  0 .1 2 9  0 .0 4 3  0 .5 1 4  0 .6 7 4 2  0 .9 2 2 8    

F T x T  3  0 .0 8 7  0 .0 2 9  0 .3 4 6  0 .7 9 2 3  0 .8 8 5 5    

Nitr o s pir a e  

F T  1  

6 4  

1 .3 8 2  1 .3 8 2  1 0 .7 2 1  0 .0 0 1 7  0 .0 0 4 1  *  

T  3  0 .1 1 5  0 .0 3 8  0 .2 9 9  0 .8 2 6 3  0 .9 2 2 8    

F T x T  3  0 .6 1 7  0 .2 0 6  1 .5 9 7  0 .1 9 8 8  0 .8 2 7 5    

P at es ci b a ct eri a  

F T  1  

6 4  

0 .9 7 0  0 .9 7 0  1 9 .4 1 8  0 .0 0 0 0  0 .0 0 0 3  * *  

T  3  0 .3 6 4  0 .1 2 1  2 .4 2 8  0 .0 7 3 5  0 .9 2 2 8    

F T x T  3  0 .2 7 6  0 .0 9 2  1 .8 3 9  0 .1 4 9 0  0 .8 2 7 5    

Pl a n ct o m y c et es  

F T  1  

6 4  

0 .1 1 6  0 .1 1 6  1 .1 7 7  0 .2 8 2 1  0 .3 1 5 3    

T  3  0 .2 8 2  0 .0 9 4  0 .9 5 0  0 .4 2 1 9  0 .9 2 2 8    

F T x T  3  0 .1 4 6  0 .0 4 9  0 .4 9 1  0 .6 8 9 7  0 .8 3 5 5    

Pr ot e o b a ct eri a  

F T  1  

6 4  

0 .0 0 6  0 .0 0 6  3 .5 8 7  0 .0 6 2 8  0 .0 8 9 3    

T  3  0 .0 0 3  0 .0 0 1  0 .6 4 9  0 .5 8 6 3  0 .9 2 2 8    

F T x T  3  0 .0 0 6  0 .0 0 2  1 .1 2 3  0 .3 4 6 5  0 .8 3 5 5    

S pir o c h a et es  

F T  1  

6 4  

0 .3 2 0  0 .3 2 0  6 .5 7 5  0 .0 1 2 7  0 .0 2 0 1  *  

T  3  0 .0 5 5  0 .0 1 8  0 .3 7 8  0 .7 6 9 0  0 .9 2 2 8    

F T x T  3  0 .0 7 1  0 .0 2 4  0 .4 8 6  0 .6 9 3 5  0 .8 3 5 5    

V err u c o mi cr o bi a  

F T  1  

6 4  

0 .0 4 1  0 .0 4 1  1 .6 2 8  0 .2 0 6 6  0 .2 4 5 3    

T  3  0 .0 3 5  0 .0 1 2  0 .4 5 5  0 .7 1 4 5  0 .9 2 2 8    

F T x T  3  0 .0 3 7  0 .0 1 2  0 .4 9 1  0 .6 9 0 0  0 .8 3 5 5    

S OI L  F U N G A L 
P H Y L A  

V a ri a bl e  Df    
S u m of 
S q u a r e s  

M e a n of 
S q u a r e s  

F  P  P a dj    

As c o m y c ot a  

F T  1  

6 3  

0 .1 4 6  0 .1 4 6  0 .7 4 1  0 .3 9 2 7  0 .4 4 8 7    

T  3  0 .1 9 2  0 .0 6 4  0 .3 2 5  0 .8 0 7 2  0 .8 8 3 2    

F T x T  3  0 .2 9 3  0 .0 9 8  0 .4 9 6  0 .6 8 6 3  0 .9 9 9 9    

B a si di o b ol o m y c ot a  

F T  1  

6 3  

0 .0 0 7  0 .0 0 7  0 .9 7 1  0 .3 2 8 3  0 .4 4 6 7    

T  3  0 .0 2 0  0 .0 0 7  0 .9 8 9  0 .4 0 3 7  0 .8 8 3 2    

F T x T  3  0 .0 2 0  0 .0 0 7  0 .9 8 0  0 .4 0 8 2  0 .9 9 9 9    

B a si di o m y c ot a  

F T  1  

6 3  

0 .0 0 2  0 .0 0 2  0 .3 4 1  0 .5 6 1 6  0 .5 6 1 6    

T  3  0 .0 1 0  0 .0 0 3  0 .5 0 5  0 .6 8 0 1  0 .8 8 3 2    

F T x T  3  0 .0 0 0  0 .0 0 0  0 .0 0 2  0 .9 9 9 9  0 .9 9 9 9    
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C h yt ri di o m y c ot a  

F T  1  

6 3  

0 .0 0 3  0 .0 0 3  1 .0 4 3  0 .3 1 1 0  0 .4 4 6 7    

T  3  0 .0 1 0  0 .0 0 3  1 .1 0 5  0 .3 5 3 7  0 .8 8 3 2    

F T x T  3  0 .0 1 1  0 .0 0 4  1 .2 0 9  0 .3 1 3 8  0 .9 9 9 9    

M o rti er ell o m y c ot a  

F T  1  

6 3  

5 .8 1 0  5 .8 1 0  2 6 .7 8 0  0 .0 0 0 0  0 .0 0 0 0  * * *  

T  3  0 .2 9 9  0 .1 0 0  0 .4 5 9  0 .7 1 1 8  0 .8 8 3 2    

F T x T  3  0 .0 7 5  0 .0 2 5  0 .1 1 6  0 .9 5 0 6  0 .9 9 9 9    

M u c o r o m y c ot a  

F T  1  

6 3  

2 .1 5 0  2 .1 5 0  2 1 .2 6 2  0 .0 0 0 0  0 .0 0 0 1  * * *  

T  3  0 .0 6 6  0 .0 2 2  0 .2 1 9  0 .8 8 3 2  0 .8 8 3 2    

F T x T  3  0 .1 1 3  0 .0 3 7  0 .3 7 1  0 .7 7 4 4  0 .9 9 9 9    

R o z ell o m y c ot a  

F T  1  

6 3  

0 .0 0 8  0 .0 0 8  0 .9 4 4  0 .3 3 5 0  0 .4 4 6 7    

T  3  0 .0 7 9  0 .0 2 6  3 .0 8 2  0 .0 3 3 7  0 .2 6 9 2    

F T x T  3  0 .0 2 5  0 .0 0 8  0 .9 7 4  0 .4 1 0 7  0 .9 9 9 9    

Z o o p a g o m y c ot a  

F T  1  

6 3  

0 .0 1 2  0 .0 1 2  1 .8 4 8  0 .1 7 8 8  0 .4 4 6 7    

T  3  0 .0 1 3  0 .0 0 4  0 .6 9 7  0 .5 5 7 4  0 .8 8 3 2    

F T x T  3  0 .0 1 4  0 .0 0 5  0 .7 1 3  0 .5 4 7 8  0 .9 9 9 9    

 

T a bl e S 3 .9  Diff er e n c es i n t h e A S Vs S h a n n o n di v ersit y of b a ct eri a ( a) a n d f u n gi ( b) i n 
s oil s fr o m bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n f or ests. C o m p aris o ns a m o n g tr e at m e nts: 
C o ntr ol c o n diti o ns ( C, i n gr e y), Litt er a d diti o n ( 1 F, i n or a n g e), Tr a ns pl a nt s -i n ( Ti, i n 
gr e e n) a n d Tr a ns pl a nts -o ut ( T o, i n bl u e). A n al ysi s of t h e i nt er a cti o n b et w e e n f or est 
t y p e a n d tr e at m e nts ( A N O V A t ests P < 0. 0 5). P ost h o c p air wis e T u k e y c o ntr asts b as e d 
o n t h e mi x e d eff e ct m o d el wit h i nt er a cti o n of b ot h f a ct ors a n d usi n g Sit es a n d Bl o c ks 
as r a n d o m f a ct ors.  

  F a ct o r  
S u m of 
S q u a r es  

M e a n of 
S q u a r es  

D F n u m  D F d e n  F  P  Si g.  

B a ct e ri a  

F o r est t y p e  1. 8 0 0  1. 8 0 0  1  6 2  1 8. 1 3 8 7  <. 0 0 0 1  * * *  

T r e at m e nt  0. 1 9 5  0. 0 6 5  3  6 2  0. 6 5 4 8  0. 5 8 3 0    

F o r est t y p e 
: T r e at m e nt 

0. 0 8 3  0. 0 2 8  3  6 2  0. 2 7 9 6  0. 8 3 9 9    

F u n gi  

F o r est t y p e  0. 7 0 0  0. 7 0 0  1  6 3  1. 6 1 1 3  0. 2 0 9 0    

T r e at m e nt  0. 0 8 1  0. 0 2 7  3  6 3  0. 0 6 2 0  0. 9 7 9 6    

F o r est t y p e 
: T r e at m e nt 

0. 9 5 3  0. 3 1 8  3  6 3  0. 7 3 1 0  0. 5 3 7 4    
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T a bl e S 3 .1 0  A bi oti c f a ct ors i n cl u di n g l o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns ( O v erst or y 
d e nsit y, Li g ht i n p uts, S oil h u mi dit y a n d S oil t e m p er at ur e) a n d s oil p h ysi c o c h e mi c al 
pr o p erti es f or e a c h f or est t y p e ( B S –  Bl a c k s pr u c e a n d T A –  Tr e m bli n g as p e n) f or t h e 
diff er e nt tr e at m e nt s i n c ol ors: C o ntr ol c o n diti o ns ( C, i n gr e y), Litt er a d diti o n ( 1 F, i n 
or a n g e), Tr a ns pl a nts -i n ( Ti, i n gr e e n) a n d Tr a ns pl a nts-o ut ( T o, i n bl u e). D at a r e pr es e nt 
t h e a v er a g e a n d st a n d ar d d e vi ati o n (i n gr e y n u m b ers) f or sit es a n d bl o c ks. V ari a bl es i n 
or a n g e w e r e si g nifi c a ntl y diff er e nt b et w e e n f or e st t y p es. W e f o u n d n o si g nifi c a nt 
diff er e n c es a m o n g tr e at m e nts or t h e i nt er a cti o n b et w e e n F or est t y p e a n d Tr e at m e nt.  
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T a bl e S 3 .1 1  C orr el ati o ns of b a ct eri al a n d f u n g al c o m m u nit y c o m p ositi o n wit h a bi oti c 
f a ct ors (l o c al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns a n d s oil p h ysi c o c h e mi c al pr o p erti es), 
u n d erst or y v e g et ati o n a n d mi cr o bi al p h yl a. V ari a bl es c orr el at e d wit h bl a c k s pr u c e 
f or ests (i n bl u e) a n d wit h tr e m bli n g as p e n f or ests (i n gr e e n) a n d c o m p ari n g 
p h ysi c o c h e mi c al v al u es of  T a bl e S 4 . Si g nifi c a nt c orr el ati o n wit h t h e mi cr o bi al 
c o m m u nit y c o m p ositi o n b as e d o n t h e N M D S f or b a ct eri a a n d f u n gi ( E n vfit, P  < 
0. 0 0 0 1 * * *, P  < 0. 0 0 1 * *, P  < 0. 0 5 *).  

 B A C T E RI A  F U N GI  

V a ri a bl e  
N M D S 
1  

N M D S 
2  

R 2  P  Si g.  
N M D S 
1  

N M D S 
2  

R 2  P  Si g.  

L o c al e n vi r o n m e nt al c o n diti o n s    

S oil t e m p e r at u r e 0. 8 0  0. 6 0  0. 0 8 5 0  0. 0 3 6 0  *  0. 2 8  0. 9 6  0. 0 2 9 3  0. 3 7 9 0    

S oil m oist u r e  0. 2 0  0. 9 8  0. 1 3 9 4  0. 0 0 6 0  * *  -0. 1 0  -0. 9 9  0. 1 1 3 1  0. 0 1 8 0  *  

Li g ht  0. 6 3  0. 7 8  0. 1 9 9 9  0. 0 0 2 0  * *  0. 5 3  -0. 8 5  0. 0 1 1 7  0. 6 5 6 0    

O v e rst o r y d e n sit y  -0. 3 0  -0. 9 5  0. 0 7 5 6  0. 0 6 2 0  . 0. 1 9  -0. 9 8  0. 0 0 3 1  0. 8 9 8 0    

S oil p h y si c o c h e mi c al p r o p e rti es  

N ( %)  0. 1 1  0. 9 9  0. 4 3 3 1  0. 0 0 1 0  * * *  -0. 8 2  -0. 5 7  0. 0 9 8 5  0. 0 2 8 0  *  

C ( %)  -0. 1 6  0. 9 9  0. 4 8 3 8  0. 0 0 1 0  * * *  -0. 8 6  0. 5 0  0. 4 2 4 8  0. 0 0 1 0  * * *  

C : N  -0. 7 7  0. 6 3  0. 4 3 0 2  0. 0 0 1 0  * * *  -0. 5 8  0. 8 2  0. 6 5 0 0  0. 0 0 1 0  * * *  

N : P  0. 1 6  0. 9 9  0. 1 9 5 4  0. 0 0 2 0  * *  -0. 5 0  -0. 8 7  0. 0 3 1 6  0. 3 4 3 0    

P : Al  -0. 0 4  -1. 0 0  0. 0 5 2 4  0. 1 6 4 0   0. 2 8  -0. 9 6  0. 0 8 5 0  0. 0 4 6 0  *  

P : C a  -0. 8 3  -0. 5 5  0. 2 8 0 5  0. 0 0 1 0  * * *  -0. 9 3  0. 3 6  0. 0 7 5 2  0. 0 5 7 0  . 

p H ( H 2 O)  0. 9 9  -0. 1 5  0. 7 9 4 2  0. 0 0 1 0  * * *  0. 8 2  -0. 5 7  0. 5 0 5 3  0. 0 0 1 0  * * *  

p H  ( b uf) 0. 9 5  -0. 3 2  0. 2 5 7 1  0. 0 0 1 0  * * *  0. 6 9  -0. 7 2  0. 3 3 2 4  0. 0 0 1 0  * * *  

K ( %)  -0. 4 8  0. 8 8  0. 0 1 1 5  0. 6 9 4 0   0. 1 0  0. 9 9  0. 0 0 3 0  0. 8 9 9 0    

M g ( %)  0. 5 7  0. 8 2  0. 6 4 0 4  0. 0 0 1 0  * * *  0. 7 2  -0. 6 9  0. 0 7 6 9  0. 0 7 3 0  . 

C a ( %)  0. 9 9  0. 1 2  0. 7 5 8 4  0. 0 0 1 0  * * *  0. 8 7  -0. 4 8  0. 3 5 3 4  0. 0 0 1 0  * * *  

N a ( %)  -0. 0 7  1. 0 0  0. 4 6 8 5  0. 0 0 1 0  * * *  -0. 9 2  -0. 4 0  0. 2 6 5 2  0. 0 0 1 0  * * *  

H ( %)  -0. 9 1  -0. 4 1  0. 7 2 7 3  0. 0 0 1 0  * * *  -0. 8 6  0. 5 2  0. 2 6 6 8  0. 0 0 1 0  * * *  

C E C  0. 5 9  0. 8 0  0. 4 0 8 5  0. 0 0 1 0  * * *  0. 7 4  0. 6 8  0. 0 1 1 8  0. 6 8 7 0    

P ( m g)  -0. 2 5  -0. 9 7  0. 0 7 7 7  0. 0 6 3 0  . 0. 1 4  -0. 9 9  0. 0 7 7 0  0. 0 6 3 0  . 

Al ( m g)  -0. 6 2  0. 7 9  0. 4 3 9 7  0. 0 0 1 0  * * *  -0. 9 3  0. 3 7  0. 3 3 9 1  0. 0 0 1 0  * * *  

M n ( m g)  0. 7 1  -0. 7 0  0. 4 8 7 2  0. 0 0 1 0  * * *  1. 0 0  0. 0 2  0. 3 7 9 5  0. 0 0 1 0  * * *  

F e ( m g)  -0. 3 5  0. 9 4  0. 5 9 6 6  0. 0 0 1 0  * * *  -0. 9 8  -0. 2 1  0. 5 5 8 5  0. 0 0 1 0  * * *  

S ( m g)  -0. 3 1  0. 9 5  0. 2 9 9 1  0. 0 0 1 0  * * *  -0. 9 1  0. 4 2  0. 2 0 6 6  0. 0 0 1 0  * * *  

Pl a nt u n d e rst o r y v e g et ati o n  

A R N  0. 5 3  -0. 8 5  0. 1 4 7 4  0. 0 0 9 0  * *  0. 9 6  0. 2 9  0. 1 5 2 9  0. 0 0 5 0  * *  

A S M  0. 0 1  -1. 0 0  0. 0 5 5 7  0. 1 0 1 0   0. 3 8  0. 9 2  0. 0 3 2 9  0. 3 1 8 0    
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A U R  0. 9 3  -0. 3 8  0. 0 4 4 4  0. 2 1 1 0   0. 8 7  -0. 4 9  0. 0 4 0 9  0. 2 3 9 0    

C A X  0. 2 1  0. 9 8  0. 0 6 5 2  0. 1 0 0 0  . -0. 3 4  -0. 9 4  0. 0 4 4 6  0. 2 3 3 0    

C H L  0. 2 1  0. 9 8  0. 0 5 7 4  0. 1 1 4 0   -0. 6 0  -0. 8 0  0. 0 7 6 1  0. 0 5 8 0  . 

CI A  -0. 3 5  -0. 9 4  0. 0 0 4 7  0. 8 8 2 0   0. 7 2  0. 6 9  0. 0 0 3 9  0. 8 8 7 0    

C L B  0. 2 2  -0. 9 7  0. 0 6 6 9  0. 0 9 2 0  . 0. 7 8  -0. 6 3  0. 0 8 3 1  0. 0 4 8 0  *  

C O L  0. 3 9  0. 9 2  0. 1 0 0 3  0. 0 1 0 0  * *  -0. 6 3  -0. 7 7  0. 0 0 2 4  0. 9 8 7 0    

C O N  0. 2 9  -0. 9 6  0. 2 6 3 7  0. 0 0 1 0  * * *  0. 9 5  -0. 3 1  0. 2 7 1 1  0. 0 0 1 0  * * *  

C O T  0. 4 7  -0. 8 9  0. 0 3 2 0  0. 3 2 0 0   0. 6 4  -0. 7 7  0. 0 4 7 5  0. 1 8 6 0    

DI E  -0. 2 1  -0. 9 8  0. 0 1 5 9  0. 7 8 8 0   0. 1 2  0. 9 9  0. 0 3 2 1  0. 3 3 5 0    

DI P  -0. 7 2  0. 7 0  0. 1 0 4 0  0. 0 2 3 0  *  -0. 9 5  0. 3 1  0. 1 5 3 2  0. 0 0 2 0  * *  

D R D  0. 3 9  -0. 9 2  0. 0 4 2 3  0. 1 7 0 0   0. 9 8  -0. 1 9  0. 0 1 1 9  0. 7 5 5 0    

E P N  0. 0 9  -1. 0 0  0. 0 0 8 8  0. 7 6 9 0   0. 2 0  0. 9 8  0. 0 3 6 4  0. 2 8 9 0    

E Q P  0. 0 5  1. 0 0  0. 0 4 2 0  0. 2 3 9 0   -0. 5 4  -0. 8 4  0. 0 2 6 1  0. 4 0 6 0    

F R A  0. 3 9  -0. 9 2  0. 0 3 2 3  0. 3 4 0 0   0. 9 5  -0. 3 1  0. 0 5 8 9  0. 1 4 0 0    

G A A  0. 3 8  -0. 9 2  0. 0 7 3 2  0. 0 7 4 0  . 0. 9 4  0. 3 4  0. 1 6 4 7  0. 0 0 3 0  * *  

G A H  -0. 4 1  0. 9 1  0. 2 1 7 7  0. 0 0 1 0  * * *  -0. 9 9  0. 1 4  0. 2 9 4 5  0. 0 0 1 0  * * *  

G O R  0. 9 6  -0. 2 7  0. 0 1 8 1  0. 6 1 7 0   1. 0 0  -0. 0 5  0. 0 3 5 1  0. 3 1 1 0    

H Y S  -0. 9 2  0. 3 9  0. 0 0 0 4  0. 9 7 6 0   0. 8 9  -0. 4 5  0. 0 0 2 9  0. 9 1 7 0    

K A A  -0. 9 6  0. 2 8  0. 0 2 8 1  0. 4 0 9 0   -0. 3 1  0. 9 5  0. 1 7 1 4  0. 0 0 2 0  * *  

L E G  -0. 9 1  0. 4 2  0. 0 4 4 9  0. 2 1 1 0   -0. 5 6  0. 8 3  0. 0 7 3 0  0. 0 6 2 0  . 

LI B  0. 5 2  -0. 8 6  0. 0 6 5 2  0. 0 9 9 0  . 0. 9 6  0. 2 8  0. 0 9 5 6  0. 0 2 8 0  *  

L O N  0. 8 1  -0. 5 8  0. 0 1 8 3  0. 5 4 6 0   0. 1 9  -0. 9 8  0. 0 4 2 8  0. 2 0 5 0    

L Y A  0. 2 8  -0. 9 6  0. 1 1 3 0  0. 0 1 5 0  *  0. 9 2  -0. 4 0  0. 1 5 8 2  0. 0 0 4 0  * *  

L Y C  0. 3 9  -0. 9 2  0. 0 2 4 7  0. 5 3 9 0   0. 7 4  0. 6 8  0. 0 2 3 3  0. 5 3 0 0    

L Y O  -0. 6 4  -0. 7 7  0. 0 2 8 7  0. 3 7 8 0   -0. 2 7  0. 9 6  0. 0 1 9 4  0. 5 3 3 0    

M A C  0. 2 8  -0. 9 6  0. 3 2 7 5  0. 0 0 1 0  * * *  0. 9 8  0. 1 9  0. 2 5 2 9  0. 0 0 3 0  * *  

MI N  -0. 9 6  -0. 2 8  0. 0 2 5 6  0. 5 0 4 0   -0. 1 3  0. 9 9  0. 0 1 5 4  0. 6 9 3 0    

O X M  0. 0 9  -1. 0 0  0. 0 0 8 3  0. 7 7 3 0   0. 5 3  -0. 8 5  0. 0 3 4 4  0. 3 0 0 0    

P E S  0. 5 4  -0. 8 4  0. 3 0 6 7  0. 0 0 1 0  * * *  0. 9 5  0. 3 2  0. 3 2 9 7  0. 0 0 1 0  * * *  

P E T  0. 0 0  -1. 0 0  0. 0 4 9 6  0. 1 6 5 0   0. 3 9  -0. 9 2  0. 0 7 5 1  0. 0 7 0 0  . 

P L G  0. 2 3  -0. 9 7  0. 0 1 2 2  0. 6 7 2 0   0. 7 1  0. 7 1  0. 0 5 5 1  0. 1 5 3 0    

P L S  -0. 4 4  0. 9 0  0. 3 3 7 9  0. 0 0 1 0  * * *  -1. 0 0  0. 0 4  0. 4 2 7 3  0. 0 0 1 0  * * *  

P O A  0. 7 3  -0. 6 8  0. 0 2 6 1  0. 3 8 9 0   0. 9 0  0. 4 3  0. 0 8 8 7  0. 0 2 6 0  *  

P O C  0. 0 9  1. 0 0  0. 0 0 8 2  0. 7 8 0 0   -0. 0 3  -1. 0 0  0. 0 5 0 8  0. 1 7 8 0    

P T C  -0. 4 3  0. 9 0  0. 1 3 1 1  0. 0 1 1 0  *  -0. 9 9  0. 1 5  0. 1 6 1 8  0. 0 0 6 0  * *  

P TI  0. 0 8  -1. 0 0  0. 0 0 6 7  0. 8 3 3 0   0. 1 8  0. 9 8  0. 0 1 8 1  0. 5 3 6 0    

P Y R  -0. 9 7  0. 2 4  0. 0 1 2 5  0. 6 6 5 0   -0. 9 6  0. 2 8  0. 0 3 9 3  0. 2 7 1 0    

RI G  0. 3 5  -0. 9 4  0. 0 2 2 4  0. 4 3 8 0   0. 9 9  -0. 1 4  0. 0 5 1 6  0. 1 6 0 0    
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RI T  0. 1 4  -0. 9 9  0. 0 1 1 1  0. 7 2 2 0   0. 9 9  -0. 1 6  0. 0 2 0 3  0. 4 7 9 0    

R O A  0. 5 4  -0. 8 4  0. 0 4 4 8  0. 2 0 3 0   0. 8 4  0. 5 4  0. 0 5 6 1  0. 1 3 7 0    

R UI  0. 4 6  -0. 8 9  0. 1 8 0 6  0. 0 0 1 0  * * *  0. 9 9  0. 1 2  0. 1 6 9 7  0. 0 0 3 0  * *  

R U P  0. 4 6  -0. 8 9  0. 2 5 1 4  0. 0 0 1 0  * * *  0. 9 8  0. 1 8  0. 4 0 8 8  0. 0 0 1 0  * * *  

R Y T  0. 0 2  1. 0 0  0. 0 1 6 0  0. 7 8 5 0   -0. 7 2  0. 6 9  0. 0 0 4 6  0. 9 3 1 0    

S M T  -0. 1 9  0. 9 8  0. 0 5 3 8  0. 1 4 5 0   -0. 8 6  -0. 5 2  0. 0 4 2 9  0. 2 2 2 0    

S O M  0. 9 5  -0. 3 2  0. 0 2 3 2  0. 5 4 9 0   1. 0 0  -0. 1 0  0. 0 1 5 2  0. 6 6 9 0    

S P S  -0. 1 6  0. 9 9  0. 1 2 3 2  0. 0 0 6 0  * *  -0. 6 8  -0. 7 3  0. 1 0 4 8  0. 0 2 2 0  *  

S T A  -0. 4 2  -0. 9 1  0. 0 1 1 4  0. 6 9 9 0   0. 2 2  0. 9 7  0. 0 1 4 8  0. 6 3 6 0    

T R B  0. 5 5  -0. 8 3  0. 1 8 1 8  0. 0 0 1 0  * * *  1. 0 0  0. 0 4  0. 1 9 1 0  0. 0 0 1 0  * * *  

V A A  -0. 3 6  -0. 9 3  0. 0 2 7 7  0. 3 6 1 0   -0. 4 9  0. 8 7  0. 0 0 8 2  0. 7 6 1 0    

V A M  0. 3 2  0. 9 5  0. 0 4 0 5  0. 2 3 2 0   0. 6 3  -0. 7 8  0. 0 0 4 1  0. 8 8 2 0    

VI E  0. 3 5  -0. 9 4  0. 1 1 1 6  0. 0 1 4 0  *  0. 9 9  0. 1 1  0. 1 1 0 5  0. 0 1 9 0  *  

VI S  0. 1 4  -0. 9 9  0. 1 1 9 7  0. 0 1 2 0  *  1. 0 0  0. 0 1  0. 1 6 2 7  0. 0 0 1 0  * * *  

B a ct e ri al p h yl a  

A ci d o b a ct eri a  -0. 9 9  0. 1 7  0. 8 0 9 4  0. 0 0 1 0  * * *  

  

A cti n o b a ct eri a  0. 6 7  -0. 7 4  0. 2 6 0 5  0. 0 0 2 0  * *  

Ar m ati m o n a d et es  -0. 3 0  0. 9 5  0. 0 9 0 1  0. 0 4 2 0  *  

B a ct er oi d et es  0. 9 9  -0. 1 2  0. 6 4 9 5  0. 0 0 1 0  * * *  

C hl a m y di a e  -1. 0 0  0. 0 7  0. 5 2 9 5  0. 0 0 1 0  * * *  

C hl o r ofl e xi  0. 8 5  0. 5 2  0. 8 3 8 3  0. 0 0 1 0  * * *  

D ei n o c o c c u s -T h er m u s  0. 9 9  -0. 1 1  0. 0 2 8 8  0. 4 0 1 0   

D e p e n d e nti a e  0. 2 1  -0. 9 8  0. 0 5 8 8  0. 1 2 5 0   

El u si mi cr o bi a  -0. 2 7  0. 9 6  0. 1 2 4 7  0. 0 1 3 0  *  

Fi b r o b a ct er es  0. 0 1  1. 0 0  0. 3 7 8 9  0. 0 0 1 0  * * *  

Fir mi c ut es  0. 5 3  -0. 8 5  0. 2 3 2 4  0. 0 0 1 0  * * *  

F u s o b a ct eri a  -0. 9 2  -0. 3 9  0. 0 1 1 8  0. 8 3 1 0   

G e m m ati m o n a d et es  0. 8 4  -0. 5 4  0. 7 2 2 5  0. 0 0 1 0  * * *  

Nitr o s pir a e  0. 9 4  0. 3 4  0. 2 3 6 0  0. 0 0 1 0  * * *  

P at es ci b a ct eri a  0. 6 5  -0. 7 6  0. 2 9 9 8  0. 0 0 1 0  * * *  

Pl a n ct o m y c et es  0. 8 2  0. 5 7  0. 2 4 3 7  0. 0 0 1 0  * * *  

Pr ot e o b a ct eri a  1. 0 0  -0. 0 7  0. 1 5 8 9  0. 0 0 2 0  * *  

S pir o c h a et es  0. 1 7  0. 9 9  0. 3 4 4 7  0. 0 0 1 0  * * *  

V err u c o mi cr o bi a  0. 7 5  0. 6 6  0. 2 2 1 2  0. 0 0 1 0  * * *  

F u n g al p h yl a  

As c o m y c ot a  -0, 3 0  -0, 9 6  0, 1 5 6 0  0, 0 0 4 0  * *  

B a si di o b ol o m y c ot a  0, 9 8  -0, 1 9  0, 0 1 1 9  0, 7 6 7 0    

B a si di o m y c ot a  0, 1 0  1, 0 0  0, 0 6 8 3  0, 1 0 7 0    
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C h yt ri di o m y c ot a  0, 2 6  0, 9 6  0, 0 0 4 3  0, 9 4 3 0    

M o rti e r ell o m y c ot a  0, 9 8  -0, 1 7  0, 3 2 5 6  0, 0 0 1 0  * * *  

M u c o r o m y c ot a  -0, 8 5  0, 5 3  0, 2 9 6 9  0, 0 0 1 0  * * *  

R o z ell o m y c ot a  1, 0 0  0, 0 0  0, 0 0 0 8  0, 9 7 0 0    

Z o o p a g o m y c ot a  -0, 5 5  -0, 8 3  0, 0 0 9 3  0, 7 4 4 0    

T a bl e S 3 .1 2  Diff er e n c e s i n r el ati v e a b u n d a n c e of mi cr o bi al A S Vs b et w e e n f or est 
t y p es, tr e at m e nts, a n d t h e i nt er a cti o n, f or b a ct eri al a n d f u n g al s oil mi cr o bi o m e. 
Si g nifi c a nt diff er e n c es b et w e e n f or est t y p es ( P E R M A N O V A, P  < 0. 0 0 0 1 * * *, P  < 
0. 0 0 1 * *, P  < 0. 0 5 *), b ut n ot a m o n g tr e at m e nts or t h e i nt er a cti o n.  

S oil mi c r o bi o m e  V a ri a bl e  Df  
Df t ot a

l S u m S q  R 2  F  P    

B a ct e ri a  

F o r est t y p e  1  7 0  3. 8 4 9 2  
0. 1 3 1 4
3  

1 0. 1 9 5
2  

0. 0 0 0
1  * * *  

Tr e at m e nt  3  7 0  0. 6 1 7 0  
0. 0 2 1 0
7  0. 5 4 4 7  

0. 9 9 7
4   

I nt er a cti o n 3  7 0  0. 6 5 7 2  
0. 0 2 2 4
4  0. 5 8 0 2  

0. 9 8 8
9    

F u n gi  

F o r est t y p e  1  7 0  5. 0 0 2  
0. 0 8 1 7
9  6. 1 0 5 2  

0. 0 0 0
1  * * *  

Tr e at m e nt  3  7 0  2. 1 7 0  
0. 0 3 5 4
7  0. 8 8 2 7  

0. 7 3 1
5   

I nt er a cti o n 3  7 0  2. 3 7 2  
0. 0 3 8 7
8  0. 9 6 5 0  

0. 4 3 0
4    

 



 



 

A N N E X E C  

S U P P L E M E N T A R Y I N F O R M A TI O N C H A P T E R 3  

 

Fi g ur e S 3 .6  R ar ef a cti o n c ur v e of s a m pl e si z e ( n u m b er of s e q u e n c es) v ers u s n u m b er of 
b a ct eri al A S Vs i n f e at h er -m oss p h yll os p h er e. T h e v erti c al li n e at 1 9 2 0 w as c h os e n as 
c ut off i n t h e r ar ef a cti o n c orr es p o n di n g t o t h e s m all est n u m b er of s e q u e n c es p er s a m pl e 
wit h at l e ast 1 0 0 0 s e q u e n c es.  
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T a bl e S 3 .1 3  Diff er e n c es i n b a ct eri al p h yl a r el ati v e a b u n d a n c e b et w e e n f or est t y p es, 
h ost s p e ci es a n d t h eir i nt er a cti o n, b as e d o n r ar efi e d d at a a n d t h e g e n er ali z e d li n e ar 
mi x e d m o d el usi n g T e m pl at e M o d el B uil d er ( gl m m T M B) wit h a n e g ati v e bi n o mi al 
f a mil y ( q u a dr ati c p ar a m et eri z ati o n). T h e p h yl a m ar k e d ( *) i n di c at e t h e us e of t h e 
gl m m T M B o pti mi z ati o n wit h B F G S m et h o d f or o pti mi z ati o n f or c o n v er g e n c e of t h e 
m o d el. Si g nifi c a nt v al u es P  < 0. 0 0 0 1 * * *, P  < 0. 0 0 1 * *, P  < 0. 0 5 *.  

B a ct e ri al p h yl a  F a ct o r  Esti m at e  St a n d a r d e r r o r  z P  Si g.  

A ci d o b a ct eri a *  

(I nt er c e pt) 6. 2 2 5  0. 0 6 7  9 2. 3 8 0  0. 0 0 0 0  * * *  

F o r est -T A  -0. 6 3 4  0. 0 9 6  -6. 6 4 0  0. 0 0 0 0  * * *  

H o st -S  0. 0 8 8  0. 0 9 5  0. 9 2 0  0. 3 5 5 0   

F or est -T A  : H o st -S  -0. 0 9 1  0. 1 3 5  -0. 6 8 0  0. 4 9 9 0   

A cti n o b a ct eri a  

(I nt er c e pt) 3. 8 7 9  0. 0 7 1  5 4. 9 7 0  0. 0 0 0 0  * * *  

F or est -T A  -0. 2 7 0  0. 0 9 6  -2. 8 2 0  0. 0 0 4 9  * *  

H o st -S  -0. 1 9 5  0. 0 9 6  -2. 0 4 0  0. 0 4 1 3  *  

F o r est -T A : H o st -S  0. 5 5 6  0. 1 3 6  4. 1 0 0  0. 0 0 0 0  * * *  

Ar m ati m o n a d et es  

(I nt er c e pt) 3. 0 0 8  0. 1 1 0  2 7. 4 2 3  0. 0 0 0 0  * * *  

F o r est -T A  0. 4 1 6  0. 1 1 1  3. 7 3 7  0. 0 0 0 2  * * *  

H o st -S  -0. 5 6 9  0. 1 1 8  -4. 8 3 5  0. 0 0 0 0  * * *  

F or est -T A : H o st -S  0. 2 8 9  0. 1 6 2  1. 7 9 0  0. 0 7 3 4  . 

B a ct er oi d et es  

(I nt er c e pt) 4. 9 4 6  0. 0 8 1  6 1. 0 2 0  0. 0 0 0 0  * * *  

F o r est -T A  0. 8 8 7  0. 1 1 4  7. 7 8 0  0. 0 0 0 0  * * *  

H o st -S  -0. 7 1 2  0. 1 1 6  -6. 1 7 0  0. 0 0 0 0  * * *  

F or est -T A : H o st -S  0. 2 8 2  0. 1 6 2  1. 7 4 0  0. 0 8 2 0  . 

C hl a m y di a e *  

(I nt er c e pt) -1 2. 8 4 6  1 0 2. 6 4 1  -0. 1 2 5  0. 9 0 0 0   

F or est -T A  1 0. 3 6 1  1 0 2. 6 4 3  0. 1 0 1  0. 9 2 0 0   

H o st -S  9. 2 6 2  1 0 2. 6 4 6  0. 0 9 0  0. 9 2 8 0   

F or est -T A : H o st -S  -9. 2 6 2  1 0 2. 6 5 0  -0. 0 9 0  0. 9 2 8 0   

C hl o r ofl e xi  

(I nt er c e pt) -2 2. 1 3 2  1 0 5 4 3. 0 9 1  -0. 0 0 2  0. 9 9 8 0   

F or est -T A  2 2. 9 5 6  1 0 5 4 3. 0 9 1  0. 0 0 2  0. 9 9 8 0   

H o st -S  -0. 7 0 8  1 8 3 5 0. 6 0 8  0. 0 0 0  1. 0 0 0 0   

F or est -T A : H o st -S  0. 8 9 0  1 8 3 5 0. 6 0 8  0. 0 0 0  1. 0 0 0 0   

C y a n o b a ct eri a  

(I nt er c e pt) 2. 6 1 7  0. 2 2 5  1 1. 6 3 4  0. 0 0 0 0  * * *  

F o r est -T A  2. 8 1 5  0. 2 5 9  1 0. 8 5 4  0. 0 0 0 0  * * *  

H o st -S  -0. 8 9 4  0. 2 6 6  -3. 3 5 4  0. 0 0 0 8  * * *  

F or est -T A : H o st -S  0. 6 3 1  0. 3 6 8  1. 7 1 5  0. 0 8 6 3  . 

 



1 9 1  

 

T a bl e S 3. 1 3  : c o nti n u e d 

D ei n o c o c c u s -T h er m u s  

(I nt er c e pt) -2 4. 4 0 7  3 3 2 5 4. 6 5 4  -0. 0 0 1  0. 9 9 9 0   

F or est -T A  2 2. 7 6 9  3 3 2 5 4. 6 5 4  0. 0 0 1  0. 9 9 9 0   

H o st -S  -6. 9 1 2  8 9 0 2 8 5. 4 4 4  0. 0 0 0  1. 0 0 0 0   

F or est -T A : H o st -S  6. 0 6 5  8 9 0 2 8 5. 4 4 4  0. 0 0 0  1. 0 0 0 0   

D e p e n d e nti a e  

(I nt er c e pt) -0. 4 0 6  0. 4 5 6  -0. 8 8 8  0. 3 7 4 0   

F or est -T A  -0. 4 7 0  0. 6 6 5  -0. 7 0 7  0. 4 7 9 0   

H o st -S  0. 4 0 6  0. 6 3 5  0. 6 3 9  0. 5 2 3 0   

F or est -T A : H o st -S  -0. 1 6 9  0. 9 2 5  -0. 1 8 3  0. 8 5 5 0   

Fir mi c ut es  

(I nt er c e pt) -0. 4 9 2  0. 4 5 5  -1. 0 8 3  0. 2 7 9 0   

F or est -T A  -0. 6 0 6  0. 6 7 2  -0. 9 0 2  0. 3 6 7 0   

H o st -S  -0. 3 1 8  0. 6 5 6  -0. 4 8 5  0. 6 2 7 0   

F or est -T A : H o st -S  -0. 0 8 7  0. 9 8 0  -0. 0 8 9  0. 9 2 9 0   

G e m m ati m o n a d et es *  

(I nt er c e pt) -1 5. 7 2 1  4 3 2. 0 9 7  -0. 0 3 6  0. 9 7 1 0   

F or est -T A  1 5. 3 9 5  4 3 2. 0 9 7  0. 0 3 6  0. 9 7 2 0   

H o st -S  -3. 0 7 6  2 0 5 7. 7 8 6  -0. 0 0 1  0. 9 9 9 0   

F or est -T A : H o st -S  1. 8 9 8  2 0 5 7. 7 8 6  0. 0 0 1  0. 9 9 9 0   

P at es ci b a ct eri a  

(I nt er c e pt) -0. 4 8 8  0. 3 6 0  -1. 3 5 4  0. 1 7 6 0   

F or est -T A  -0. 7 1 1  0. 5 3 6  -1. 3 2 8  0. 1 8 4 0   

H o st -S  -0. 6 7 7  0. 5 6 5  -1. 1 9 9  0. 2 3 1 0   

F or est -T A : H o st -S  0. 9 1 6  0. 7 8 3  1. 1 6 9  0. 2 4 2 0   

Pl a n ct o m y c et es  

(I nt er c e pt) 3. 9 0 1  0. 1 0 5  3 7. 1 5 0  0. 0 0 0 0  * * *  

F o r est -T A  -0. 3 6 2  0. 1 0 7  -3. 3 9 0  0. 0 0 0 7  * * *  

H o st -S  0. 2 5 5  0. 1 0 5  2. 4 3 0  0. 0 1 5 2  *  

F or est -T A : H o st -S  0. 2 8 8  0. 1 4 9  1. 9 2 0  0. 0 5 4 3  . 

Pr ot e o b a ct eri a  

(I nt er c e pt) 7. 0 1 9  0. 0 2 1  3 2 6. 8 0 0  0. 0 0 0 0  * * *  

F or est -T A  -0. 1 6 3  0. 0 3 0  -5. 5 0 0  0. 0 0 0 0  * * *  

H o st -S  0. 0 2 9  0. 0 3 0  1. 0 0 0  0. 3 2 6 2   

F o r est -T A : H o st -S  0. 1 0 2  0. 0 4 2  2. 4 0 0  0. 0 1 4 8  *  

T e n eri c ut es  

(I nt er c e pt) -2 8. 6 4 1  2 7 3 8 9 1. 5 5 0  0. 0 0 0  1. 0 0 0 0   

F or est -T A  3. 0 1 1  2 7 9 7 4 7. 2 6 5  0. 0 0 0  1. 0 0 0 0   

H o st -S  3. 0 1 1  2 8 0 7 7 9. 0 2 7  0. 0 0 0  1. 0 0 0 0   

F or est -T A : H o st -S  2 0. 4 2 2  2 8 6 4 4 1. 6 9 4  0. 0 0 0  1. 0 0 0 0   

V err u c o mi cr o bi a  

(I nt er c e pt) 2. 9 9 6  0. 1 1 7  2 5. 5 2 7  0. 0 0 0 0  * * *  

F o r est -T A  0. 2 9 0  0. 1 3 1  2. 2 2 0  0. 0 2 6 4  *  

H o st -S  0. 2 1 3  0. 1 3 1  1. 6 3 2  0. 1 0 2 6   

F or est -T A : H o st -S  -0. 1 8 8  0. 1 8 3  -1. 0 2 2  0. 3 0 6 6   



1 9 2  

T a bl e S 3 .1 4  C o m p aris o ns of t h e r el ati v e a b u n d a n c e of b a ct eri al p h yl a b et w e e n t h e 
i nt er a cti o n of f or est t y p e ( bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n) a n d h ost s p e ci es (P. 
s c hr e b eri a n d  P. crist a -c astr e nsis ). R es ult s of e m m e a ns ( p air wis e T u k e y t est P  < 
0. 0 0 0 1 * * *, P  < 0. 0 0 1 * *, P  < 0. 0 5 *, si g nifi c a nt v al u es i n b ol d), b as e d o n t h e 
g e n er ali z e d li n e ar mi x e d m o d el of e a c h b a ct eri al p h yl a, usi n g T e m pl at e M o d el B uil d er 
( gl m m T M B) wit h a n e g ati v e bi n o mi al f a mil y ( q u a dr ati c p ar a m et eri z ati o n). T h e p h yl a 
m ar k e d ( *) i n di c at e t h e us e of t h e gl m m T M B o pti mi z ati o n wit h B F G S m et h o d f or 
o pti mi z ati o n f or c o n v er g e n c e of t h e m o d el.  

B a ct e ri al p h yl a  C o nt r a st s  Esti m at e  St a n d a r d e r r o r  D F  t-r ati o  P  Si g.  

A ci d o b a ct eri a *  B S -C - T A -C  0. 6 3 4  0. 0 9 6  1 3 7  6. 6 3 6 0  <. 0 0 0 1  * * *  

B S -C - B S -S  -0. 0 8 8  0. 0 9 5  1 3 7  -0. 9 2 4 0  0. 7 9 2 1   

B S -C - T A -S  0. 6 3 7  0. 0 9 6  1 3 7  6. 6 7 2 0  <. 0 0 0 1  * * *  

T A -C - B S -S  -0. 7 2 2  0. 0 9 6  1 3 7  -7. 5 6 0 0  <. 0 0 0 1  * * *  

T A -C - T A -S  0. 0 0 3  0. 0 9 6  1 3 7  0. 0 3 6 0  1. 0 0 0 0   

B S -S - T A -S  0. 7 2 5  0. 0 9 6  1 3 7  7. 5 9 5 0  <. 0 0 0 1  * * *  

A cti n o b a ct eri a  B S -C - T A -C  0. 2 7 0  0. 0 9 6  1 3 7  2. 8 1 7 0  0. 0 2 8 2  *  

B S -C - B S -S  0. 1 9 6  0. 0 9 6  1 3 7  2. 0 4 0 0  0. 1 7 8 5   

B S -C - T A -S  -0. 0 9 0  0. 0 9 5  1 3 7  -0. 9 5 3 0  0. 7 7 6 1   

T A -C - B S -S  -0. 0 7 5  0. 0 9 7  1 3 7  -0. 7 7 4 0  0. 8 6 6 1   

T A -C - T A -S  -0. 3 6 1  0. 0 9 6  1 3 7  -3. 7 6 6 0  0. 0 0 1 4  *  

B S -S - T A -S  -0. 2 8 6  0. 0 9 6  1 3 7  -2. 9 8 7 0  0. 0 1 7 4  *  

Ar m ati m o n a d et es  B S -C - T A -C  -0. 4 1 6  0. 1 1 1  1 3 7  -3. 7 3 7 0  0. 0 0 1 5  *  

B S -C - B S -S  0. 5 6 9  0. 1 1 8  1 3 7  4. 8 3 5 0  <. 0 0 0 1  * * *  

B S -C - T A -S  -0. 1 3 6  0. 1 1 2  1 3 7  -1. 2 0 6 0  0. 6 2 4 0   

T A -C - B S -S  0. 9 8 5  0. 1 1 6  1 3 7  8. 5 0 1 0  <. 0 0 0 1  * * *  

T A -C - T A -S  0. 2 8 0  0. 1 1 1  1 3 7  2. 5 3 1 0  0. 0 5 9 6   

B S -S - T A -S  -0. 7 0 5  0. 1 1 7  1 3 7  -6. 0 2 0 0  <. 0 0 0 1  * * *  

B a ct er oi d et es  B S -C - T A -C  -0. 8 8 7  0. 1 1 4  1 3 7  -7. 7 7 5 0  <. 0 0 0 1  * * *  

B S -C - B S -S  0. 7 1 2  0. 1 1 6  1 3 7  6. 1 6 6 0  <. 0 0 0 1  * * *  

B S -C - T A -S  -0. 4 5 7  0. 1 1 4  1 3 7  -3. 9 9 8 0  0. 0 0 0 6  * *  

T A -C - B S -S  1. 6 0 0  0. 1 1 5  1 3 7  1 3. 9 0 8 0  <. 0 0 0 1  * * *  

T A -C - T A -S  0. 4 3 0  0. 1 1 4  1 3 7  3. 7 8 1 0  0. 0 0 1 3  *  

B S -S - T A -S  -1. 1 6 9  0. 1 1 5  1 3 7  -1 0. 1 5 0 0  <. 0 0 0 1  * *  
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T a bl e S 3. 1 4: c o nti n u e d  

C hl a m y di a e *  B S -C - T A -C  -1 0. 3 6 0  1 0 2. 6 4 3  1 3 7  -0. 1 0 1 0  0. 9 9 9 6   

B S -C - B S -S  -9. 2 6 0  1 0 2. 6 4 6  1 3 7  -0. 0 9 0 0  0. 9 9 9 7   

B S -C - T A -S  -1 0. 3 6 0  1 0 2. 6 4 3  1 3 7  -0. 1 0 1 0  0. 9 9 9 6   

T A -C - B S -S  1. 1 0 0  1. 2 3 6  1 3 7  0. 8 8 9 0  0. 8 1 0 5   

T A -C - T A -S  0. 0 0 0  0. 9 2 7  1 3 7  0. 0 0 0 0  1. 0 0 0 0   

B S -S - T A -S  -1. 1 0 0  1. 2 3 6  1 3 7  -0. 8 8 9 0  0. 8 1 0 5    

C hl or ofl e xi  B S -C - T A -C  -2 2. 9 5 6  1 0 5 4 3. 0 9 0  1 3 7  -0. 0 0 2 0  1. 0 0 0 0   

B S -C - B S -S  0. 7 0 8  1 8 3 5 0. 6 1 0  1 3 7  0. 0 0 0 0  1. 0 0 0 0   

B S -C - T A -S  -2 3. 1 3 8  1 0 5 4 3. 0 9 0  1 3 7  -0. 0 0 2 0  1. 0 0 0 0   

T A -C - B S -S  2 3. 6 6 4  1 5 0 1 9. 7 3 0  1 3 7  0. 0 0 2 0  1. 0 0 0 0   

T A -C - T A -S  -0. 1 8 2  0. 3 8 0  1 3 7  -0. 4 7 9 0  0. 9 6 3 6   

B S -S - T A -S  -2 3. 8 4 6  1 5 0 1 9. 7 3 0  1 3 7  -0. 0 0 2 0  1. 0 0 0 0    

C y a n o b a ct eri a  B S -C - T A -C  -2. 8 1 5  0. 2 5 9  1 3 7  -1 0. 8 5 4 0  <. 0 0 0 1  * * *  

B S -C - B S -S  0. 8 9 4  0. 2 6 6  1 3 7  3. 3 5 4 0  0. 0 0 5 6  *  

B S -C - T A -S  -2. 5 5 2  0. 2 5 5  1 3 7  -1 0. 0 2 9 0  <. 0 0 0 1  * * *  

T A -C - B S -S  3. 7 0 8  0. 2 5 0  1 3 7  1 4. 8 0 5 0  <. 0 0 0 1  * * *  

T A -C - T A -S  0. 2 6 2  0. 2 4 5  1 3 7  1. 0 7 2 0  0. 7 0 7 1   

B S -S - T A -S  -3. 4 4 6  0. 2 5 5  1 3 7  -1 3. 5 2 3 0  <. 0 0 0 1  * * *  

D ei n o c o c c us -T h er m u s  B S -C - T A -C  -2 2. 7 6 9  3 3 2 5 5. 0 0 0  1 3 7  -0. 0 0 1 0  1. 0 0 0 0   

B S -C - B S -S  6. 9 1 2  8 9 0 2 8 5. 0 0 0  1 3 7  0. 0 0 0 0  1. 0 0 0 0   

B S -C - T A -S  -2 1. 9 2 2  3 3 2 5 5. 0 0 0  1 3 7  -0. 0 0 1 0  1. 0 0 0 0   

T A -C - B S -S  2 9. 6 8 1  8 8 9 9 7 8. 0 0 0  1 3 7  0. 0 0 0 0  1. 0 0 0 0   

T A -C - T A -S  0. 8 4 7  1. 0 0 0  1 3 7  0. 8 6 6 0  0. 8 2 2 2   

B S -S - T A -S  -2 8. 8 3 4  8 8 9 9 7 8. 0 0 0  1 3 7  0. 0 0 0 0  1. 0 0 0 0    

D e p e n d e nti a e  B S -C - T A -C  0. 4 7 0  0. 6 6 5  1 3 7  0. 7 0 7 0  0. 8 9 4 1   

B S -C - B S -S  -0. 4 0 5  0. 6 3 5  1 3 7  -0. 6 3 9 0  0. 9 1 9 2   

B S -C - T A -S  0. 2 3 4  0. 6 5 4  1 3 7  0. 3 5 7 0  0. 9 8 4 3   

T A -C - B S -S  -0. 8 7 5  0. 6 5 4  1 3 7  -1. 3 3 9 0  0. 5 4 0 1   

T A -C - T A -S  -0. 2 3 6  0. 6 7 3  1 3 7  -0. 3 5 1 0  0. 9 8 5 1   

B S -S - T A -S  0. 6 3 9  0. 6 4 3  1 3 7  0. 9 9 4 0  0. 7 5 3 3    

Fir mi c ut es  B S -C - T A -C  0. 6 0 6  0. 6 7 2  1 3 7  0. 9 0 2 0  0. 8 0 3 6   

B S -C - B S -S  0. 3 1 8  0. 6 5 6  1 3 7  0. 4 8 5 0  0. 9 6 2 2   

B S -C - T A -S  1. 0 1 2  0. 7 0 2  1 3 7  1. 4 4 1 0  0. 4 7 6 2   

T A -C - B S -S  -0. 2 8 8  0. 6 8 4  1 3 7  -0. 4 2 0 0  0. 9 7 4 9   

T A -C - T A -S  0. 4 0 5  0. 7 2 9  1 3 7  0. 5 5 7 0  0. 9 4 4 6   

B S -S - T A -S  0. 6 9 3  0. 7 1 4  1 3 7  0. 9 7 1 0  0. 7 6 6 4    

        



1 9 4  

T a bl e S 3. 1 4: c o nti n u e d  

G e m m ati m o n a d et es *  B S -C - T A -C  -1 5. 4 0 0  4 3 2. 0 9 7  1 3 7  -0. 0 3 6 0  1. 0 0 0 0   

B S -C - B S -S  3. 0 8 0  2 0 5 7. 7 8 6  1 3 7  0. 0 0 1 0  1. 0 0 0 0   

B S -C - T A -S  -1 4. 2 2 0  4 3 2. 0 9 7  1 3 7  -0. 0 3 3 0  1. 0 0 0 0   

T A -C - B S -S  1 8. 4 7 0  2 0 1 1. 9 0 8  1 3 7  0. 0 0 9 0  1. 0 0 0 0   

T A -C - T A -S  1. 1 8 0  0. 5 1 6  1 3 7  2. 2 8 5 0  0. 1 0 6 5   

B S -S - T A -S  -1 7. 2 9 0  2 0 1 1. 9 0 8  1 3 7  -0. 0 0 9 0  1. 0 0 0 0    

P at es ci b a ct eri a  B S -C - T A -C  0. 7 1 1  0. 5 3 6  1 3 7  1. 3 2 8 0  0. 5 4 7 0   

B S -C - B S -S  0. 6 7 7  0. 5 6 5  1 3 7  1. 1 9 9 0  0. 6 2 8 6   

B S -C - T A -S  0. 4 7 3  0. 5 3 6  1 3 7  0. 8 8 2 0  0. 8 1 4 3   

T A -C - B S -S  -0. 0 3 5  0. 5 8 4  1 3 7  -0. 0 5 9 0  0. 9 9 9 9   

T A -C - T A -S  -0. 2 3 9  0. 5 6 0  1 3 7  -0. 4 2 7 0  0. 9 7 3 8   

B S -S - T A -S  -0. 2 0 4  0. 5 6 8  1 3 7  -0. 3 6 0 0  0. 9 8 4 0    

Pl a n ct o m y c et es  B S -C - T A -C  0. 3 6 2  0. 1 0 7  1 3 7  3. 3 9 2 0  0. 0 0 5 0  *  

B S -C - B S -S  -0. 2 5 5  0. 1 0 5  1 3 7  -2. 4 2 8 0  0. 0 7 6 6   

B S -C - T A -S  -0. 1 8 0  0. 1 0 5  1 3 7  -1. 7 1 0 0  0. 3 2 2 5   

T A -C - B S -S  -0. 6 1 7  0. 1 0 6  1 3 7  -5. 8 0 9 0  <. 0 0 0 1  * * *  

T A -C - T A -S  -0. 5 4 2  0. 1 0 7  1 3 7  -5. 0 8 1 0  <. 0 0 0 1  * * *  

B S -S - T A -S  0. 0 7 5  0. 1 0 5  1 3 7  0. 7 1 3 0  0. 8 9 1 8    

Pr ot e o b a ct eri a  B S -C - T A -C  0. 1 6 3  0. 0 3 0  1 3 7  5. 4 6 6 0  <. 0 0 0 1  * * *  

B S -C - B S -S  -0. 0 2 9  0. 0 3 0  1 3 7  -0. 9 8 2 0  0. 7 6 0 0   

B S -C - T A -S  0. 0 3 1  0. 0 3 0  1 3 7  1. 0 4 7 0  0. 7 2 1 8   

T A -C - B S -S  -0. 1 9 2  0. 0 3 0  1 3 7  -6. 4 4 8 0  <. 0 0 0 1  * * *  

T A -C - T A -S  -0. 1 3 2  0. 0 3 0  1 3 7  -4. 4 1 9 0  0. 0 0 0 1  * *  

B S -S - T A -S  0. 0 6 0  0. 0 3 0  1 3 7  2. 0 2 9 0  0. 1 8 2 3    

T e n eri c ut e s  B S -C - T A -C  -3. 0 1 0  2 7 9 7 4 7. 0 0 0  1 3 7  0. 0 0 0 0  1. 0 0 0 0   

B S -C - B S -S  -3. 0 1 0  2 8 0 7 7 9. 0 0 0  1 3 7  0. 0 0 0 0  1. 0 0 0 0   

B S -C - T A -S  -2 6. 4 4 0  2 7 3 8 9 2. 0 0 0  1 3 7  0. 0 0 0 0  1. 0 0 0 0   

T A -C - B S -S  0. 0 0 0  8 6 9 4 9. 0 0 0  1 3 7  0. 0 0 0 0  1. 0 0 0 0   

T A -C - T A -S  -2 3. 4 3 0  6 1 3 7 0. 0 0 0  1 3 7  0. 0 0 0 0  1. 0 0 0 0   

B S -S - T A -S  -2 3. 4 3 0  6 1 3 5 0. 0 0 0  1 3 7  0. 0 0 0 0  1. 0 0 0 0    

V err u c o mi cr o bi a  B S -C - T A -C  -0. 2 9 0  0. 1 3 1  1 3 7  -2. 2 2 0 0  0. 1 2 3 0   

B S -C - B S -S  -0. 2 1 3  0. 1 3 1  1 3 7  -1. 6 3 2 0  0. 3 6 4 0   

B S -C - T A -S  -0. 3 1 6  0. 1 3 0  1 3 7  -2. 4 2 5 0  0. 0 7 7 1   

T A -C - B S -S  0. 0 7 7  0. 1 2 9  1 3 7  0. 5 9 4 0  0. 9 3 3 9   

T A -C - T A -S  -0. 0 2 6  0. 1 2 9  1 3 7  -0. 2 0 0 0  0. 9 9 7 1   

B S -S - T A -S  -0. 1 0 3  0. 1 2 9  1 3 7  -0. 7 9 7 0  0. 8 5 5 8    
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Fi g ur e S 3 .7  Diff er e n c es i n r el ati v e a b u n d a n c e of b a ct eri al p h yl a (i n c ol ors) a) b et w e e n 
f or est t y p es ( bl a c k s pr u c e a n d tr e m bli n g as p e n) a n d b) b et w e e n h ost s p e ci es 
(Pl e ur ozi u m s c hr e b eri  a n d Ptili u m crist a -c astr e nsis ). R el ati v e a b u n d a n c es w er e b as e d 
o n r ar efi e d d at a. Si g nifi c a nt diff er e n c es b et w e e n f or est t y p es ( 1 = A N O V A, all 
B e nj a mi ni – H o c h b er g -a dj ust e d P  < 0. 0 5) a n d h ost s p e ci es ( 2 = A N O V A, all 
B e nj a mi ni – H o c h b er g -a dj ust e d P  < 0. 0 5) ar e i n di c at e d wit h l a b els n e xt t o p h yl a n a m es 
i n t h e l e g e n d. 
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