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R E M E R CI E M E N T S  

L a t h ès e c’ est c o m m e  u n m ar at h o n, l’i m p ort a nt c e n’ est p as d’ all er vit e m ais d e t e nir 

j us q u’ a u b o ut. P o ur c o m m e n c er l a c o urs e, il f a ut  bi e n s ûr tr o u v er u n c o a c h q ui 

a c c e pt er a d e n o us g ui d er p e n d a nt l’ é pr e u v e. P o ur c el a o n p ass e u n e ntr eti e n. Est -c e 

q u’ o n a l a c a p a cit é, l es at o ut s  et s urt o ut l a m oti v ati o n n é c ess air e p o ur y arri v er. C e 

pr e mi er t est c’ est B e n oit L afl e ur q ui m e l’ a f ait p a ss er et q ui m’ a a c c e pt é e . M er ci d o n c 

B e n oit p o ur m’ a v oir p er mis d e d é b ut er  c ett e l o n g u e, p érill e us e m ais a ussi m er v eill e us e 

é pr e u v e q u e c o nstit u e l e  d o ct or at . T u m’ as g ui d é e  et a m e n é e  j us q u’ à l a vill e d e R o u y n-

N or a n d a p o ur l a pr e mi èr e f ois . M al h e ur e us e m e nt p arti  e n c o urs d e r o ut e, il a f all u 

tr o u v er u n r e m pl a ç a nt. Et voil à q ui r e pr e n d s o n fl a m b e a u e n c or e pl us f ort  et pl us 

p uiss a nt , Ni c ol e F e nt o n, m a dir e ctri c e. Ni c ol e j e n’ ai p as l es m ot s p o ur t e d é crir e m a 

gr atit u d e. T u m’ as a v a nt t o ut p er mis d e c o nti n u er m ais t u m’ as  é g al e m e nt t o uj o urs 

s o ut e n u e  et e n c o ur a g é e . M er ci p o ur t a bi e n v eill a n c e et t a c o m pr é h e nsi o n, m er ci  

si m pl e m e nt p o ur t o n h u m a nit é . A s es c ôt és, Ti m ot h y W or k, m o n  c o dir e ct e ur d e t h ès e . 

M er ci Ti m  p o ur t es c o m m e nt air es t o uj o urs tr ès c o nstr u ctif s et  d’ a v oir r e p o uss é l es 

q u esti o n n e m e nts t o uj o urs pl us l oi n. 

U n e c o urs e  c e n’ est p as d o n n é,  il f a ut d o n c a v oir d es s p o ns ors . I ci c’ est l e C o ns eil de 

R e c h er c h e e n S ci e n c es N at ur ell es et e n G é ni e d u C a n a d a, l es c o m p a g ni e s f or esti èr es 

Gr e e n First  et W est Fr as er  ai nsi q u e l’ U ni v ersit é d u Q u é b e c e n A biti bi -T e mi s c a mi n g u e , 

l’ U ni v ersit y of Al b ert a et l e C e ntr e d’ Et u d e d e l a F or êt q u e j e r e m er ci e . 

U n e c o urs e ç a  n e s e f ait p as t o ut s e ul. E n c o urs d e  r o ut e, o n cr ois e d es p er s o n n es d o nt 

l’ ai d e est i n di s p e ns a bl e à l a r é ali s ati on d e l’ é pr e u v e . Ils vi e n n e nt et s e r el ai e nt p o ur 

c o urir et n o us é p a ul er d ur a nt l e t e m ps d’ u n ét é . A u d é b ut d e l a c o urs e il y a e u Willi a m 

Vi n c e nt q ui m’ a a c c o m p a g n é e  j us q u’ a u x q u atr e c oi ns d u b ois, a v e c q ui j’ ai d é c o u v ert 

et c o nstr uit l e pr oj et. E n m ili e u d e c o urs e, arri v e C a mill e J uli o -Fri ot a v e c q ui j’ ai 
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c o m m e n c é u n e  ét a p e cr u ci al e  m ais a ussi u n e d es pl us c o m pl e x e d e c e d o ct or at, 

l’i d e ntifi c ati o n d es m o uss es r e n d u e p ossi bl e a v e c l’ ai d e pr é ci e us e d e J uli e Ars e n a ult. 

E ns uit e, c’ est  A n n a  H a n d ers o n q ui  a p p ar ait et q ui r é ali s e le d er ni er b o ut d a ns l es b ois 

a v e c m oi d a ns l’ i n cr o y a bl e O u est C a n a di e n . 

Et p uis il y a c e u x q ui r est e nt et  q ui n o us s o uti e n n e nt  t o ut a u l o n g d e l a c o urs e. P o ur 

l es as p e cts t e c h ni q u es, e ss e nti el s a u b o n d ér o ul e m e nt d u p ar c o urs , m er ci à D a ni èl e 

L a p ort e , M ari e -H él è n e L o n g pr é , M ari e R o bi n et R a y n al d J uli e n p o ur l a g esti o n  d es 

p a pi ers, d es b arri èr es h or air es, d es r a vit aill e m e nts et d e s fi n a n c e m e nts. P o ur l es as p e cts  

ps y c h ol o gi q u e s, ess e nti el s p o ur  c o nti n u er l’ é pr e u v e s a ns s e d é c o ur a g er , m er ci bi e n s û r 

à  m o n i n cr o y a bl e  et f a nt asti q u e  f a mill e. M a m èr e t o ut d’ a b or d q ui m’ a dir e ct e m e nt 

s o ut e n u e  et pr é p ar é t o ut l e m at ér i el n é c ess air e p o ur c o m m e n c er c ett e é pr e u v e d a ns l es 

m eill e ur es c o n diti o ns . M o n p èr e, t o uj o urs à s es c ôt és, p o ur c o a c h er et s u p er vis er . M es 

gr a n ds -p ar e nts  p o ur m’ a p p ort er c al m e et s ér é nit é . M es fr èr es, s œ urs, c o usi ns et 

c o usi n es p o ur d é c o m pr ess er . Cl yti a e t Gi m mi c k, p o ur m’ é v a d er . M er ci e n s uit e à m es 

a mi s p o ur s e d é c o n n e ct er . M a el et Bis u a v e c q ui j’ ai pris t o us l es d ét o urs p ossi bl es d e 

l a c o urs e. M ari n e et M a x e n c e p o ur l e ur h os pit alit é et l e ur a miti é . M ari a n n e q ui m’ a f ait 

s o uffl er à d os d e p o n e y . L es fr at és t o uj o urs pr êt p o ur all er s’ e n v ol er . M a c hi n q ui a 

cr ois é m o n c h e mi n et q ui m’ a a p p ort é c o ur a g e et s o uti e n p o ur r é ali s er l e d er ni er s pri nt 

d e fi n . 

M er ci p o u r t o ut 

 

 



 

 

 

D É DI C A C E  

A t o ut e m a f a mill e, l es pl u s vi e u x c o m m e l es 
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q ui n’ o nt c ess é  et n e c e ss e nt  d e m’ e n c o ur a g er 
et d e m’ a c c o m p a g n er  d e p uis t o uj o ur s  

 

 

 



 

 

 

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

C ett e t h ès e est pr és e nt é e s o us l a f or m e d e tr ois arti cl es s ci e ntifi q u es c orr es p o n d a nt a u x 

c h a pitr es  2, 3 et 4 c o m pl ét és p ar u n e i ntr o d u cti o n et u n e c o n cl usi o n  g é n ér al e ( c h a pitr es  

1 et 5, r es p e cti v e m e nt). L e c h a pitr e  2  a ét é a c c e pt é a v e c c orr e cti o ns m aj e ur es p ar l e 

C a n a di a n J o ur n al of F or est R es e ar c h. L e c h a pitr e 3 a ét é  p u bli é d a ns l e j o ur n al F or est 

E c ol o g y a n d M a n a g e m e nt. L e c h a pitr e  4 est e n  fi niti o n p o ur  s o u missi o n . 

L es tr ois pri n ci p a u x arti cl es s ci e ntifi q u es ( c h a pitr es 2, 3 et 4 ) o nt ét é r é ali s és a v e c l a 

c o ntri b uti o n ess e nti ell e d e c h a c u n d e l e urs a ut e urs . J e m e tr o u v e pri n ci p al e a ut e ur e d e 

c es arti cl es ét a nt d o n n é m o n i m pli c ati o n m aj e ur e, c o m pr e n a nt l a pris e, l' e x pl or ati o n et 

l' a n al ys e d es d o n n é es m ais c h a c u n a ét é  d é v el o p p é a v e c l a c oll a b or ati o n ess e nti ell e  d e s 

c o -a ut e urs . M es s u p er vi s e urs , l a Dr e  Ni c ol e J. F e nt o n  et  l e Dr Ti m ot h y T. W or k 

o c c u p e nt r es p e cti v e m e nt  l a d er ni èr e  et l a pr e mi èr e p ositi o n d e c o -a ut e ur s  d a ns t o us c es 

arti cl es. T o us d e u x o nt a cti v e m e nt c o ntri b u é à l e ur él a b or ati o n, d a ns l a c o n c e pti o n d es 

ét u d es , l' a c q uisiti o n d es d o n n é es, l’i nt er pr ét ati o n d es r és ult ats et l a r é visi o n d es 

m a n us crits . M a x e n c e S o u b e yr a n d a p arti ci p é d e m a ni èr e si g nifi c ati v e à l' él a b or ati o n  

d es c h a pitr es 2 et 3 , y c o m pris l es a n al ys es st atisti q u es ai nsi q u e d es r é visi o ns criti q u es 

et c o nstr u cti v es  d u m a n u s crit. T o us l es c h a pitr es a n al ys e nt l es eff ets d’ u n e v ari ét é d e 

tr ait e m e nts s yl vi c ol es s ur diff ér e nts as p e cts d e s p e u pl e m e nts f or esti ers. L es d e u x 

pr e mi ers arti cl es p ort e nt  ess e nti ell e m e nt s ur l e dis p ositif S A F E  ( S yl vi c ult ur e et 

A m é n a g e m e nt F or esti er E c os yst é mi q u e ) a u Q u é b e c. Gr â c e a u x ét u d es d e S u z a n n e 

Br ais et Br ia n H ar v e y r é ali s é es il y a 2 0 a ns , n o us a v o ns p u aj o ut er u n e di m e nsi o n 

t e m p or ell e a u c h a pitr e 2, p ort a nt s ur l a str u ct ur e et c o m p ositi o n d es p e u pl e m e nts . L e 

c h a pitr e 3 s e c o n c e ntr e s ur l es br y o p h yt es. L e c h a pitr e 4 s e c o n c e ntr e s ur l a r é p o ns e 

f o n cti o n n ell e d e l a v é g ét ati o n d e s o us-b ois. Gr â c e à  l a c oll a b or ati o n d u Dr Ell e n 

M a c D o n al d et  d u Dr C h arl es N o c k d e l’ U ni v er sit é d e l’ Al b ert a à E d m o nt o n, n o us  
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a v o ns p u c o m p ar er l es eff ets d es c o u p es s u r d e u x di s p ositifs e x p éri m e nt a u x a u C a n a d a, 

S A F E a u Q u é b e c et E M E N D ( E c os yst e m M a n a g e m e nt E m ul ati n g N at ur al Dist ur b a n c e) 

e n Al b ert a. A v e c l a c oll a b or ati o n d u Dr Is a b ell e A u bi n, d u S er vi c e c a n a di e n d es f or êts, 

n o us a v o ns p u e nri c hir n otr e j e u d e d o n n é es . 

C h a pitr e 1. I ntr o d u cti o n  g é n ér al e  

C h a pitr e  2 . N o u al h a g u et, M., W or k, T. T., S o u b e yr a n d, M., a n d F e nt o n, N. J . ( 2 0 2 3). 

T w e nt y -y e ar r e c o v er y of m a n a g e d st a n d, i n str u ct ur e a n d c o m p ositi o n, i n b or e al 

mi x e d w o o d st a n ds of n ort h w est er n Q u e b e c. C a n a di a n j o ur n al of f or est r es e ar c h, 5 3( 2). 

C h a pitr e  3. N o u al h a g u et, M., W or k, T. T., S o u b e yr a n d, M. et F e nt o n, N. J. ( 2 0 2 3). 

Br y o p h yt e c o m m u nit y r es p o ns e  3 2 0 y e ars aft er f or est m a n a g e m e nt i n b or e al 

mi x e d w o o d f or est. F or est E c ol o g y a n d M a n a g e m e nt , 5 3 1 , 1 2 0 8 0 4. 

C h a pitr e 4. N o u al h a g u et, M., W or k, T. T ., N o c k , C., M a c d o n al d, E., A u bi n, I. a n d 

F e nt o n, N. J . F u n cti o n al  r es p o ns es of u n d erst or y pl a nt t o n at ur al dist ur b a n c e -b as e d 

m a n a g e m e nt  i n e ast er n a n d w est er n C a n a d a . Su b mitt e d  t o E c ol o gi c al A p pli c ati o ns . 

C h a pitr e 5. C o n cl usi o n g é n ér al e  
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R É S U M É  

A uj o ur d’ h ui 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 F E) est pr é c o nis é p o ur 

i m pl a nt er u n a m é n a g e m e nt d ur a bl e d es f or êts gr â c e à u n e g a m m e d’ a p pr o c h es q ui 

vis e nt à m ai nt e nir d es é c os yst è m es s ai ns et r ésili e nts e n r e pr o d uis a nt l a di v ersit é d es 

str u ct ur es et d es c o m p o siti o ns f or esti èr es o bs er v é es a pr ès p ert ur b ati o ns n at ur ell es. 

T a n dis q u e l es c o u p es t ot al es, l o n gt e m ps pr ati q u é es a u Q u é b e c, r éi niti alis e nt l a 

r é g é n ér ati o n, f a v oris a nt l a pr és e n c e d es j e u n es p e u pl e m e nts, l es c o u p es p arti ell es 

p er m ett e nt d e m ai nt e ni r d es p e u pl e m e nts mi xt es et r ési n e u x ai nsi q u e d es attri b uts d e 

vi eill es f or êts. D a ns c ett e p ers p e cti v e, ell es c o nstit u e nt u n c o m pl é m e nt i nt ér ess a nt a u x 

c o u p es t ot al es p o ur m ai nt e nir l a di v ersit é d e s str u ct ur es et c o m p ositi o ns d es 

p e u pl e m e nts à l’ é c h ell e d u p a ys a g e. T o ut ef ois, l’ A F E r est e pl ut ôt r é c e nt et s e uls d es 

s ui vi s p ér e n n es p er m ettr ai e nt d’ é v al u er s o n effi c a cit é à m ai nt e nir l a bi o di v ersit é et l a 

pr o d u cti vit é f or esti èr e s ur l e m o y e n et l o n g t er m es. Il est d o n c n é c ess air e d e c o nti n u er 

l es r e c h er c h es afi n d’ é v al u er l es i m p a cts d es pr ati q u es s yl vi c ol es s ur d es é c h ell es pl us 

l ar g e. C’ est d a ns c et o bj e ctif gl o b al q u e s’i ns crit c ett e t h ès e p ar l’ ét u d e d e l a 

r é g é n ér ati o n d es é c os yst è m es f or esti ers à di v ers st a d es d e d é v el o p p e m e nt e n r é p o ns e à 

diff ér e nts tr ait e m e nts s yl vi c ol es. P o ur r é ali s er c el a, n o us é v al u o ns l es eff ets d e di v ers es 

m ét h o d es d e r é c olt e, a p pli q u é es à diff ér e nts st a d e s d e d é v el o p p e m e nt, s ur diff ér e nts 

él é m e nts d es p e u pl e m e nts. D a ns l e c h a pitr e 2, n o us ét u di o ns l es eff ets  d es c o u p es s ur 

l a str u ctur e, c o m p ositi o n et r é g é n ér ati o n ar b usti v es  ai nsi q u e s ur l es a p p orts d e b ois 

m orts , d a ns l e c h a pitr e 3, l es eff ets s ur l a ri c h ess e e n br y o p h yt es et d a ns l e c h a pitr e 4, 

l es eff ets s ur l a di v ersit é f o n cti o n n ell e d es c o m m u n a ut és v é g ét al es d e s o us-b ois . 

A u C a n a d a, l a mi s e e n œ u vr e d e dis p ositifs e x p éri m e nt a u x b as és s ur l e m o d èl e 

c o n c e pt u el d e l’ A F E p er m et d’ é v al u er l es i m p a cts à l o n g t er m e d e diff ér e nt es i nt e nsit és 

d e c o u p e s ur l a pr o d u cti vit é et l a bi o di v ersit é f or esti èr e. E n 1 9 9 8, d e u x gr a n ds 
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dis p ositifs, S y l vi c ult ur e e n A m é n a g e m e nt F or esti er É c os yst é mi q u e ( S A F E), à l’ Est a u 

Q u é b e c, et E c os yst e m M a n a g e m e nt E m ul ati n g N at ur al Dist ur b a n c e ( E M E N D), à 

l’ O u est e n Al b ert a, o nt ét é mi s e n pl a c e. Diff ér e nts tr ait e m e nts s yl vi c ol es o nt ét é 

pl a nifi és et r é pli q u és, d a n s l es tr ois t y p es d e p e u pl e m e nts c o m m u ns d a ns l es s é q u e n c es 

d e s u c c essi o n d es f or êts b or é al es mi xt es q ui s o nt l es p e u pl e m e nts d o mi n és p ar l es 

f e uill us, l es mi xt es et d o mi n és p ar l es r ési n e u x. 

D’ u n p oi nt d e v u e d e l a pr o d u cti vit é, a u s ei n d u pr oj et S A F E, l es s ui vi s j ust e a pr ès 

c o u p es et 2 0 a ns pl us t ar d m o ntr e nt q u e l es c o u p es pl us i nt e nsi v es e ntr aî n e nt d es 

diff ér e n c es pl us i m p ort a nt es et p ér e n n es a v e c l es p e u pl e m e nts é v ol u a nt n at ur ell e m e nt. 

C es diff ér e n c es s e m a nif e st e nt e n t er m e ( 1) d e r é g é n ér ati o n, a v e c u n e d e nsit é d e g a ul es 

s u p éri e ur e a pr ès c o u p es  i nt e nsi v es, e n p arti c uli er d e g a ul es d e p e u pli ers f a u x-tr e m bl es ; 

( 2) d e str u ct ur e et d e c o m p ositi o n, a v e c u n e s urf a c e t erri èr e d es ar br es c o m m er ci a u x 

r é d uit e a pr ès c o u p es, e n p arti c uli er p o ur l es es p è c es d e c o nif è r es ; ( 3) et e n a p p ort d e 

b ois m ort, a v e c u n e i nf éri orit é d u b ois m ort s ur pi e d m ais u n e s u p éri orit é d e b ois m ort 

a u s ol a pr ès c o u p es . N o s r és ult ats m o ntr e nt q u e l es P C p er m ett e nt l e m ai nti e n d e 

p e u pl e m e nts à str u ct ur e et c o m p ositi o n mi xt es, c o nstit u a nt u n  c o m pl é m e nt i nt ér ess a nt 

a u x C C, q ui r éi niti ali s e nt l a r é g é n ér ati o n d es p e u pl e m e nts. C e p e n d a nt, l es P C n’ o nt p as 

p er mis d e f air e tr a nsiti o n n er l es p e u pl e m e nts v ers d es st a d es pl us a v a n c és a v e c u n e 

e x pl oit ati o n m oi ns i nt e nsi v e o u v ers d es st a d es pl us pr é c o c e s a v e c u n e e x pl oit ati o n 

pl us i nt e nsi v e. A v e c l es P C, n o us a v o ns ess e nti ell e m e nt e u u n i m p a ct i niti al, r et ar d a nt 

o u st o p p a nt l' é v ol uti o n d es p e u pl e m e nts, q ui s e dissi p e a v e c l e t e m ps et pl us r a pi d e m e nt 

a v e c l ors q u e l a r é c olt e f ut m oi ns i nt e nsi v e.  

D’ u n p oi nt  d e v u e d e l a c o ns er v ati o n d e l a bi o di v ersit é, l’i n v e nt air e d es br y o p h yt es 

r é ali s é 2 0 a ns a pr ès c o u p es a u s ei n d u pr oj et S A F E s o uli g n e l a f a ç o n d o nt l'i nt e nsit é d e 

l a r é c olt e et l e t y p e d e p e u pl e m e nt f or esti er i nt er a giss e nt p o ur aff e ct er l es br y o p h yt es. 

C o n c er n a nt l’i nt e nsit é d e r é c olt e, n o us r etr o u v o ns u n e pr és e n c e r é c urr e nt e d e 

n o m br e us es es p è c es f or esti èr es g é n ér ali st es et c o m m u n es d a ns t o us l es ni v e a u x d e 
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r é c olt e et t y p es d e p e u pl e m e nts. C e p e n d a nt, d es es p è c es s p é ci alist es, pri n ci p al e m e nt 

c o m p os a nt l e g r o u p e d e s h é p ati q u es, diff èr e nt d a v a nt a g e e ntr e l es p e u pl e m e nts n o n 

c o u p és et l es p e u pl e m e nt s c o u p és t ot al e m e nt q u' e ntr e l es p e u pl e m e nts n o n c o u p és et 

l es p e u pl e m e nts c o u p és p arti ell e m e nt. C o n c er n a nt l e t y p e d e p e u pl e m e nt, l es es p è c es 

d e br y o p h yt es d es p e u pl e m e nts d o mi n és p ar l es f e uill us t é m oi g n e nt d’ u n e t ol ér a n c e 

s u p éri e ur e a u x fl u ct u ati o ns d es c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al es c o m p ar ati v e m e nt a u x 

es p è c es d es p e u pl e m e nts mi xt es. C es diff ér e n c es s er ai e nt i nfl u e n c é es p ar l a 

c o m p ositi o n ar b usti v e d e l a c a n o p é e, a v e c l es c o nif èr es q ui a m ortiss e nt d’ a v a nt a g e l es 

v ari ati o ns cli m ati q u es q u e l es f e uill us, r e n d a nt l e s c o m m u n a ut és d e br y o p h yt es pl us 

s e nsi bl es à l a str u ct ur e d u p e u pl e m e nt l ors q u e c el ui -ci c o m pt e d es c o nif èr es. C e p e n d a nt, 

p o ur l es es p è c es d es p e u pl e m e nts d o mi n és p ar l es c o nif èr es, t o ut es ét ai e nt c o m m u n es 

a u x p e u pl e m e nts f e uill us et mi xt es, c e q ui p o urr ait êtr e li é à d es é pi d é mi es a nt éri e ur es 

d e t or d e us e d es b o ur g e o n s d e l' é pi n ett e.  

P ar l a s uit e, l e s ui vi d e l a v é g ét ati o n v as c ul air e d e s o us -b ois, à l a f ois e n t er m es d e 

c h a n g e m e nt d e c o m p ositi o n f o n cti o n n ell e ( e n utili s a nt l es v al e urs m o y e n n e s d es tr ait s 

d e l a c o m m u n a ut é) et d e v ari ati o n d e l a v al e ur d es tr ait s ( v ari a bilit é  i ntr a s p é cifi q u e 

d es tr ait s) n o us p er m et d e c o m p ar er l es eff ets d es c o u p es eff e ct u é es d a ns l’ Est, a v e c l e 

pr oj et S A F E, à c ell es eff e ct u é es d a ns l’ O u est d u C a n a d a, a v e c l e pr oj et E M E N D. 2 0 

a ns a pr ès c o u p es, l es c o m m u n a ut és d a ns l es p e u pl e m e nts d e f e uill us diff ér ait s el o n l es 

pr oj ets S A F E et E M E N D, m ais p as s el o n l e t y p e d e tr ait e m e nt, t a n dis q u e d a ns l es 

p e u pl e m e nts mi xt es, l es c o m m u n a ut és diff ér ai e nt à l a f ois s el o n l es pr oj ets et l es 

tr ait e m e nts. C e p e n d a nt, n o us n’ a v o ns p as o bs er v é d e diff ér e n c es si g nifi c ati v es e n 

ri c h ess e t a x o n o mi q u e o u f o n cti o n n ell es e ntr e l es c o m m u n a ut és d es p e u pl e m e nts 

c o u p és et l es c o m m u n a ut és d es p e u pl e m e nts é v ol u a nt n at ur ell e m e nt. E n r e v a n c h e, à 

l' é c h ell e d es es p è c es, d es diff ér e n c es d a ns l a v ari ati o n d es tr ait s m or p h ol o gi q u es e ntr e 

l es diff ér e nts tr ait e m e nts o nt ét é o bs er v é es. C h a q u e es p è c e a ét é c ar a ct éris é e p ar u n e 

r é p o ns e f o n cti o n n ell e diff ér e nt e a pr ès l es c o u p e s, m o ntr a nt l a r é a cti o n i n di vi d u ell e 

s p é cifi q u e d e l' es p è c e à l a v ari ati o n e n vir o n n e m e nt al e. C es r és ult ats o nt m o ntr é l e 
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p ot e nti el d e l’ A F E p o ur m ai nt e nir l a di v ersit é d es c o m m u n a ut és f o n cti o n n ell es d u 

s o us -é t a g e s'il est a p pli q u é et c o ntr ôl é a v e c s oi n. Pl us e n c or e, il s s o uli g n e nt 

l'i m p ort a n c e r el ati v e d' e x a mi n er l a v ari a bilit é i ntr as p é cifi q u e d es c o m m u n a ut és 

v é g ét al es l ors q u e n o us c h er c h o ns à e x pl or er l es eff ets d e c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al es 

c o ntr ast é es r és ult a nt d e p ert ur b ati o ns l o c al es t ell es q u e l' e x pl oit ati o n f or esti èr e. C el a a 

d es i m pli c ati o ns p o ur l e pl a n d' é c h a ntill o n n a g e et l a s él e cti o n d es tr ait s p o ur d es ét u d es 

à p etit e et gr a n d e é c h ell e s.  

L’ e ns e m bl e d e n os r és ult ats t é m oi g n e d u p ot e nti el d e l’ A F E p o ur r é ali s er u n e g esti o n 

d ur a bl e d es p e u pl e m e nts. N o us m o ntr o ns q u e l a c o m bi n ais o n d e c o u p es p arti ell es et d e 

c o u p es t ot al es  pr ati q u é es e n pr o p orti o ns é q ui v al e nt es s ur l es p e u pl e m e nts p er m et d e 

m ai nt e nir u n e g a m m e d e p e u pl e m e nts à str u ct ur e et c o m p ositi o n  mi xt es et q u e d’ u n 

p oi nt d u v u e f o n cti o n n el, l'i m p a ct d es c o u p es s ur l e s o us -ét a g e p e ut n e pl us êtr e 

o bs er v a bl e 2 0 a ns pl us t ar d, q u’ ell es s oi e nt m e n é e s à l’ Est o u à l’ O u est. C e p e n d a nt, l a 

pr és er v ati o n d e p e u pl e m e nts n at ur els est ess e nti ell e p o ur c o ns er v e r d e n o m br e us es 

es p è c es q ui s o nt s e nsi bl es à t o ut d e gr é d e r é c olt e, c o m m e c ert ai n es es p è c es d e 

br y o p h yt es. L es a v a nt a g es d es f or êts o nt d e m ulti pl es f a c ett es et n e d oi v e nt p as êtr e 

li mit és à u n e di vi si o n bi n air e e ntr e l a pr o d u cti o n d e b ois et t o us l es a utres s er vi c es 

é c os yst é mi q u es. L es c o m pr o mis et l es i nt er a cti o ns s o nt c o m pl e x es, d é p e n d e nt d u 

c o nt e xt e et s o nt s us c e pti bl es d e c h a n g er e n f o n cti o n d es pri orit és s o ci ét al es et d e 

l' é v ol uti o n d es c o n diti o ns é c ol o gi q u es. Ai nsi, m al gr é l a c o nfir m ati o n d u p ot e nti el d e 

l’ A F E d e m ai nt e nir u n pl us l ar g e é v e nt ail d e s er vi c es é c os yst é mi q u es q u e l es s e ul es 

pr ati q u es f or esti èr es i nt e nsi v es, n o us n e p o u v o ns p as c o n cl ur e q u e n o us p ar v e n o ns à 

i mit er t o ut e l a c o m pl e xit é d es p e u pl e m e nts g é n ér és p ar l es r é gi m es d e p ert ur b ati o n 

n at ur ell e. P o ur a v oir u n e é v al u ati o n pl us c o m pl èt e d a ns u n c o nt e xt e d e g esti o n d ur a bl e 

d es f or êts, il f a u dr ait r é ali s er d es ét u d es s u p pl é m e nt air es f o c ali s é es s ur d a v a nt a g e 

d’ as p e cts é c o n o mi q u e, d e c o ns er v ati o n et d e s er vi c es é c os yst é mi q u es. U n d es gr a n ds 

a v a nt a g es d es dis p ositifs e x p éri m e nt a u x S A F E et E M E N D est l’ e xist e n c e d e p ar c ell es 

p er m a n e nt es d’ é c h a ntill o n n a g e q ui g ar a ntit l e s ui vi  d es p e u pl e m e nts d a ns l e t e m ps et 
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l e d é v el o p p e m e nt d es r e c h er c h es f ut ur es. D e pl us, il s s e tr o u v e nt d a ns d es d o m ai n es 

bi o cli m ati q u es tr ès i m p ort a nts p o ur l a pr o d u cti vit é et c o ns er v ati o n f or esti èr e a u C a n a d a. 

Ai nsi, l es r e c h er c h es d éj à m e n é es et c ell es d e c e d o ct or at c o ntri b u e nt d o n c dir e ct e m e nt 

à l'i n d ustri e d u b ois . 

M ots cl és  : a m é n a g e m e nt f or esti er é c os yst é mi q u e , c o ns er v ati o n, f or êt b or é al e mi xt e, 

c o u p e p arti ell e , c o u p e t ot al e, br y o p h yt es , v é g ét ati o n d e s o us-b ois, tr ait s f o n cti o n n els, 

v ari a bilit é i ntr as p é cifi q u e d es tr ait s  

 

 



 

 

 

A B S T R A C T  

N at ur al dist ur b a n c e -b as e d f or est m a n a g e m e nt ( N D B M) is c urr e ntl y pr o p o s e d as a w a y  

t o i m pl e m e nt s ust ai n a bl e f or est m a n a g e m e nt t hr o u g h a r a n g e of a p pr o a c h es t h at ai m t o 

m ai nt ai n h e alt h y a n d r e sili e nt e c os yst e ms b y r e pr o d u ci n g t h e di v ersit y of f or est 

str u ct ur es a n d c o m p ositi o n s o bs er v e d aft er n at ur al dist ur b a n c es. W hil e cl e ar c ut s, l o n g 

pr a cti c e d i n Q u e b e c, r es ets r e g e n er ati o n, f a v ori n g t h e pr es e n c e of y o u n g st a n ds , p arti al  

c uts all o w t h e m ai nt e n a n c e of mi x e d a n d  c o nif er o us st a n ds as w ell as  s o m e  ol d -gr o wt h 

attri b ut es. T h at  is w h y t h e y ar e a n i nt er esti n g c o m pl e m e nt t o  cl e ar c uts t o m ai nt ai n t h e 

di v ersit y of st a n d str u ct ur es a n d c o m p ositi o ns at t h e l a n ds c a p e s c al e. H o w e v er , N D B M 

is a r el ati v el y  r e c e nt c o n c e pt a n d o nl y l o n g t er m m o nit ori n g of e x p eri m e nt al s yst e ms 

c a n  m e as ur e  it s eff e cti v e n ess i n m ai nt ai ni n g bi o di v ersit y a n d f or est pr o d u cti vit y o v er 

t h e m e di u m a n d l o n g t er m. It is t h er ef or e r e q uir e d t o c arr y o ut  r es e ar c h t o e v al u at e t h e 

i m p a cts of sil vi c ult ur al pr a cti c es o n l ar g er s p ati al a n d t e m p or al s c al es. It is wit hi n t his 

o v er all o bj e cti v e t h at t hi s t h esis st u di e d t h e r e g e n er ati o n of f or est e c os yst e m s at v ari o us 

st a g es of d e v el o p m e nt i n r es p o ns e t o diff er e nt sil vi c ult ur al tr e at m e nts. T o d o s o , w e 

q u a ntif i e d t h e eff e cts of v ari o us h ar v esti n g m et h o d s, a p pli e d at diff er e nt d e v el o p m e nt al 

st a g es, o n diff er e nt st a n d c o m p o n e nts. I n C h a pt er 2, w e st u d i e d t h e eff e cts of h ar v esti n g 

o n str u ct ur e, c o m p ositi o n, a n d r e g e n er ati o n  of tr e e s a n d d e a d w o o d i nfl o ws. In C h a pt er 

3,  w e f o c us e d  o n  t h e eff e cts o n br y o p h yt e ri c h n e ss a n d i n C h a pt er 4, t h e eff e cts o n 

f u n cti o n al di v ersit y of u n d erst or y pl a nt c o m m u niti es. 

I n C a n a d a, t h e i m pl e m e nt ati o n of e x p eri m e nt al s yst e ms b as e d o n t h e c o n c e pt u al m o d el 

of t h e  N D B M m a k es it p ossi bl e t o e v al u at e t h e l o n g -t er m i m p a cts of diff er e nt c utti n g 

i nt e nsiti es o n f or est pr o d u cti vit y a n d bi o di v ersit y. I n 1 9 9 8, t w o l ar g e-s c al e pr oj e cts, 

S yl vi c ult ur e et  A m é n a g e m e nt F or esti er  É c os yst é mi q u e ( S A F E) i n e ast er n Q u e b e c an d 

E c os yst e m M a n a g e m e nt E m ul ati n g N at ur al Dist ur b a n c e ( E M E N D) i n w est er n Al b ert a, 
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w er e est a blis h e d . V ari o us  sil vi c ult ur al tr e at m e nts w er e pl a n n e d a n d d u pli c at e d i n 

h ar d w o o d, mi x e d w o o d a n d c o nif er o us d o mi n at e d st a n ds. T h os e  t hr e e st a n ds ar e 

c o m m o n  i n t h e s uc c essi o n al s e q u e n c e  of b or e al mi x e d w o o d  f or est. 

I n t er ms of pr o d u cti vit y , i n t h e S A F E pr oj e ct, m o nit ori n g i m m e di at el y aft er h ar v esti n g 

a n d 2 0 y e ars l at er s h o w e d  t h at i nt e nsi v e h ar v esti n g r es ult s i n l ar g er a n d l o n g-t er m 

diff er e n c es w h e n c o m p ar e d wit h n at ur a ll y e v ol vi n g st a n ds. T h es e diff er e n c es w er e 

visi bl e  i n t er ms of ( 1) r e g e n er ati o n, wit h a hi g h er d e nsit y of s a pli n gs aft er i nt e nsi v e 

c ut s, p arti c ul arl y tr e m bli n g as p e n s a pli n gs; ( 2) str u ct ur e a n d c o m p ositi o n, wit h a 

r e d u c e d b as al ar e a of c o m m er ci al tr e es aft er c uts, p arti c ul arl y f or c o nif er o us s p e ci es; 

( 3) a n d d e a d w o o d s u p pl y, wit h l ess st a n di n g d e a d w o o d b ut m or e gr o u n d d e a d w o o d 

aft er  c uts . O ur r es ult s s h o w e d  t h at P C  m ai nt ai n e d  st a n ds wit h mi x e d str u ct ur e a n d 

c o m p ositi o n, pr o vi di n g a n attr a cti v e c o m pl e m e nt t o C Cs, w hi c h r es et st a n d 

r e g e n er ati o n. H o w e v er, P C  di d n ot tr a nsiti o n st a n ds t o l at er st a g es of s u c c essi o n wit h 

l ess i nt e nsi v e P C  or t o e arli er st a g es wit h m or e i nt e nsi v e  P C . Wit h  P C , w e ess e nti all y 

h a d a n i niti al i m p a ct, d el a yi n g or  st o p pi n g t h e st a n d e v ol uti o n, w hi c h dissi p at es o v er 

ti m e. T his di ssi p ati o n w as m or e r a pi d wit h l ess i nt e nsi v e h ar v esti n g . 

I n t er ms of c o ns er v ati o n, t h e br y o p h yt e i n v e nt or y  i n S A F E , 2 0  y e ar s p o st -h ar v est , 

hi g hli g ht e d  h o w h ar v est i nt e nsit y a n d st a n d t y p e i nt er a ct t o aff e ct br y o p h yt es. 

R e g ar di n g t h e  h ar v est i nt e nsit y, w e f o u n d a r e c urri n g pr es e n c e of m a n y g e n er ali st a n d 

c o m m o n f or est s p e ci es a cr oss all h ar v est l e v els a n d st a n d t y p es. H o w e v er, s p e ci ali st 

s p e ci es, m ai nl y c o m p osi n g t h e li v er w ort gr o u p, diff er e d  m or e b et w e e n u n c ut a n d 

cl e ar c ut st a n ds t h a n b et w e e n u n c ut a n d p arti all y c ut st a n ds. R e g ar di n g t h e st a n d t y p e, 

br y o p h yt e s p e ci es i n h ar d w o o d -d o mi n at e d st a n ds s h o w e d gr e at er t ol er a n c e t o c h a n g es 

of  e n vir o n m e nt al c o n diti o ns t h a n s p e ci es i n mi x e d w o o d st a n ds. T h es e diff er e n c es w er e 

t h o u g ht t o b e i nfl u e n c e d b y t h e tr e e c o m p ositi o n of t h e c a n o p y, wit h c o nif er s b uff eri n g 

s e as o n al cli m ati c v ari ati o ns m or e t h a n h ar d w o o ds  s p e ci es , m a ki n g br y o p h yt e 

c o m m u niti es m or e s e nsiti v e t o st a n d str u ct ur e w h e n  c a n o p y is p ert ur b e d . H o w e v er, f or 
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s p e ci es i n c o nif er -d o mi n at e d st a n ds w er e all c o m m o n t o b ot h h ar d w o o d a n d mi x e d 

st a n ds, w hi c h m a y b e r el at e d t o pr e vi o us s pr u c e b u d w or m o ut br e a ks . 

S u bs e q u e ntl y, w e di d m o nit or  t h e f u n cti o n al c o m p ositi o n ( usi n g m e a n c o m m u nit y tr ait 

v al u es) a n d c h a n g e i n tr ait v al u e (i ntr as p e cifi c tr ait v ari a bilit y)  of u n d erst or y v as c ul ar 

v e g et ati o n . It all o w e d  us t o c o m p ar e t h e eff e cts of h ar v est i n e ast er n C a n a d a ( S A F E 

Pr oj e ct)  wit h t h os e i n w est er n C a n a d a (E M E N D pr oj e ct ). 2 0 y e ars p ost -h ar v est, 

c o m m u niti es i n h ar d w o o d st a n ds diff er e d b et w e e n S A F E a n d E M E N D  e x p eri m e nts , 

b ut n ot b et w e e n tr e at m e nt s, w hil e i n mi x e d w o o d st a n ds, c o m m u niti es diff er e d b et w e e n 

b ot h , e x p eri m e nts, a n d tr e at m e nts. H o w e v er, w e di d n ot o bs er v e si g nifi c a ti v e 

diff er e n c es i n t a x o n o mi c or f u n cti o n al ri c h n ess b et w e e n c o m m u niti es i n  h ar v est e d 

st a n ds  a n d c o m m u niti es i n n at ur all y e v ol vi n g st a n ds. O n t h e ot h er h a n d, at t h e s p e ci es 

l e v el, diff er e n c es i n m or p h ol o gi c al tr ait v ari ati o n b et w e e n tr e at m e nts w er e o bs er v e d. 

E a c h s p e ci es w as c h ar a ct eri z e d b y a diff er e nt f u n cti o n al r es p o ns e aft er  h ar v esti n g , 

s h o wi n g t h e i n di vi d u al s p e ci es -s p e cifi c r es p o ns e t o e n vir o n m e nt al v ari ati o n . T h es e 

r es ult s d e m o nstr at e d t h e p ot e nti al of N D B M t o m ai ntai n t h e di v ersit y of u n d erst or y 

f u n cti o n al c o m m u niti es if c ar ef ull y a p pli e d a n d c o ntr oll e d. Ulti m at el y , t h e y 

hi g hli g ht e d  t h e r el ati v e i m p ort a n c e of e x a mi ni n g i ntr as p e cifi c v ari a bilit y i n pl a nt 

c o m m u niti es w h e n w e  s e ar c h t o e x pl or e t h e eff e cts of c o ntr asti ng e n vir o n m e nt al 

c o n diti o ns r es ulti n g fr o m l o c al dist ur b a n c es s u c h as h ar v est . T his h as i m p a cts f or 

s a m pli n g d esi g n a n d tr ait s el e cti o n f or b ot h s m all - a n d l ar g e -s c al e st u di es . 

All o ur r es ult s d e m o nstr at e d t h e p ot e nti al of A F E t o a c hi e v e s ust ai n a bl e st a n d 

m a n a g e m e nt. W e s h o w e d  t h at a c o m bi n ati o n of p arti al a n d f ull c uts c o ul d m ai nt ai n a 

r a n g e of st a n ds wit h mi x e d str u ct ur e a n d c o m p ositi o n. It als o s h o we d t h at t h e i m p a ct 

of c uts o n t h e u n d erst or y  mi g ht n o l o n g er b e o bs er v e d  2 0 y e ars l at er, w h et h er t h e y  w er e 

d o n e  i n t h e e ast or w est. H o w e v er, t h e pr es er v ati o n of n at ur al st a n ds is ess e nti al t o 

m ai nt ai n  m a n y s p e ci es t h at ar e s e nsiti v e t o a n y d e gr e e of h ar v esti n g, s u c h as c ert ai n 

br y o p h yt e s p e ci es. T h e b e n efits of f or ests ar e m ultif a c et e d a n d s h o ul d n ot b e li mit e d  t o 
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a bi n ar y di vi si o n b et w e e n ti m b er pr o d u cti o n a n d all ot h er e c os yst e m s er vi c es. Tr a d e -

offs a n d i nt er a cti o ns ar e c o m pl e x, c o nt e xt d e p e n d e nt, a n d s u bj e ct t o c h a n g e i n r es p o ns e 

t o s o ci et al pri oriti es a n d c h a n gi n g e c ol o gi c al c o n diti o ns. T h us, d es pit e t h e p ote nti al of  

N D B M t o m ai nt ai n a wi d er r a n g e of e c os yst e m s er vi c es t h a n i nt e nsi v e f or estr y 

pr a cti c es al o n e, w e c a n n ot c o n cl u d e t h at w e ar e s u c c essf ull y mi mi c ki n g t h e f ull 

c o m pl e xit y of st a n ds g e n er at e d b y n at ur al dist ur b a n c e r e gi m es. A m or e c o m pl et e 

ass ess m e nt  i n t h e c o nt e xt of s ust ai n a bl e f or est m a n a g e m e nt w o ul d r e q uir e a d diti o n al 

st u di es f o c usi n g o n m or e e c o n o mi c, c o ns er v ati o n a n d e c os yst e m s er vi c e as p e cts. A 

m aj or a d v a nt a g e of t h e S A F E a n d E M E N D  pr oj e cts is t h e e xist e n c e of p er m a n e nt 

s a m pl e pl ot s, w hi c h e ns u r es t h e m o nit ori n g of st a n ds o v er ti m e a n d t h e d e v el o p m e nt 

of f ut ur e r es e ar c h. I n a d diti o n, t h e y ar e i n bi o cli m ati c ar e as t h at ar e v er y i m p ort a nt f or 

f or est pr o d u cti vit y a n d c o ns er v ati o n i n C a n a d a. T h us, t h e r es e ar c h alr e a d y c o n d u ct e d, 

a n d t hi s P h D c o ntri b ut e t o t h e w o o d i n d ustr y . 

K e y w or ds  : n at ur al dist ur b a n c e -b as e d m a n a g e m e nt , c o ns er v ati o n, b or e al mi x e d st a n ds, 

p arti al c uts, cl e ar c uts, br y o p h yt e c o m m u niti es, u n d erst or y v e g et ati o n, f u n cti o n al tr ait s , 

i ntr as p e cifi c tr ait v ari a bilit y 



 

 

 

C H A PI T R E 1  

I N T R O D U C TI O N 

1. 1  C o nt e xt e  

P art o ut d a ns l e m o n d e, l es é c os yst è m es f or esti ers s o nt d es es p a c es d e vi e o ù d es 

milli ers d’ es p è c es i nt er a giss e nt e ntr e ell es et a v e c l e mili e u p h ysi q u e ( W hitt a k er, 1 9 6 2). 

Li e u d e s u bsi st a n c e j us q u’ a u  X VIII è m e si è cl e, p uis a p p ort c o m m er ci al à p artir d u 

XI X è m e si è cl e, l a f or êt s ert d e p uis d e l o n g u es a n n é es à l’ H o m m e q ui p ui s e d a ns s es 

r ess o ur c es ( Dr us h k a, 2 0 0 3; Si n g er, 2 0 1 5). A u d é b ut d es a n n é es 1 9 9 0, u n e pris e d e 

c o ns ci e n c e é m er g e f a c e à l a « cris e » d e l a bi o di v ersit é c a us é e pri n ci p al e m e nt p ar 

l’ ur b a nis ati o n et l’ e x pl oit ati o n d u t errit oir e q ui c a us e nt d es p ert es d’ h a bit at s p o ur u n e 

gr a n d e v ari ét é d’ es p è c es a ni m al es et v é g ét al es ( A g n ol etti  et A n d ers o n, 2 0 0 0; A n dr e n, 

1 9 9 4; E hrli c h  et Wil s o n, 1 9 9 1; R o u g et  et S c h mitt, 2 0 1 8). Vi e nt s’ aj o ut er à c el a, 

l’ é m er g e n c e d e l a n oti o n d e d é v el o p p e m e nt d ur a bl e l ors d u s o m m et d e l a T err e d e Ri o 

e n 1 9 9 2, q ui m et l’ a c c e nt s ur l’i m p ort a n c e d e t e nir c o m pt e d es v al e urs 

e n vir o n n e m e nt al es d a ns t o us l es d o m ai n es d’ a cti vit é é c o n o mi q u e. Ai nsi e n 1 9 9 5, l e 

C o ns eil c a n a di e n d es mi nistr es d es f or êts a d o pt e d e s crit èr es d e d é v el o p p e m e nt d ur a bl e 

d es f or êts q ui i n cit e nt l es pr o vi n c es à m o difi er l e urs p oliti q u es et r é gl e m e nt ati o ns 

f or esti èr es d a ns l e s e ns d e l a g esti o n d ur a bl e ( G o u v er n e m e nt d u C a n a d a, 1 9 9 6; 

G o u v er n e m e nt d u Q u é b e c, 1 9 9 4). E ntr é e e n vi g u e ur l e 1 er a vril 2 0 1 3, l a L oi s ur 

l’ a m é n a g e m e nt d ur a bl e d u t errit oir e f or esti er ( G o u v er n e m e nt d u Q u é b e c, 2 0 1 5) 

e n c a dr e l a g esti o n d es f or êts p u bli q u es afi n d e mi e u x r es p e ct er l es pr é o c c u p ati o ns 

c h a n g e a nt es d e l a s o ci ét é vis -à -vis d e l’ e n vir o n n e m e nt. Q u els q u e s oi e nt l e s b es oi ns et 
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l es i nt ér êts d es us a g ers d e l a f or êt, c ell e-ci n’ est pl us p er ç u e u ni q u e m e nt c o m m e u n 

r és er v oir d e m ati èr e li g n e us e ( Ki m mi ns, 2 0 0 4). 

L a g esti o n d u mili e u f or e sti er a uj o ur d’ h u i f ait f a c e à d e n o m br e u x d éfis, n ot a m m e nt l a 

m ulti pli cit é et l a di v ersit é d es us a g ers q ui n é c essit e nt d e pr e n dr e e n c o m pt e l a d e m a n d e 

d e c h a c u n p o ur d e n o u v ell es utili s ati o ns d es r ess o ur c es f or esti èr es m ai s a ussi l es 

att e nt es e n m ati èr e d e d ur a bilit é d es é c os yst è m es ( B o u c h ar d, 2 0 0 8; C yr et al. , 2 0 0 9; 

J o h ns o n et al. , 1 9 9 6; S c h w art z et al. , 2 0 0 0). A uj o ur d’ h ui 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 F E) est pr é c o nis é c o m m e l’ a p pr o c h e à utili s er p o ur i m pl a nt er u n 

a m é n a g e m e nt d ur a bl e d e s f or êts. C ett e r éfl e xi o n  a e n g e n dr é d es c h a n g e m e nts d a ns l e 

c o n c e pt d e l a g esti o n tr a diti o n n ell e d es f or êts, c e ntr é e s ur l es a cti vit és vis a nt l a 

pl a nifi c ati o n, l' e x pl oit ati o n, l es p ert ur b ati o ns n at ur ell es et l a pr ot e cti o n d es f or êts. L a 

g esti o n é c os yst é mi q u e est u n e a p pr o c h e d e l a f or est eri e q ui vis e à c o m bl er l e f oss é 

e ntr e l es f or êts n at ur ell es et l es f or êts g ér é es d e m a ni èr e à pr és er v er l'i nt é grit é 

é c ol o gi q u e et l a bi o di v ersit é d es é c os yst è m es. C’ est d a ns c ett e p ers p e cti v e q u' a ét é cr é é 

l e c o n c e pt d’ a m é n a g e m e nt f or esti er é c os yst é mi q u e ( A F E). L’ A F E c’ est, 

«  u n e a p pr o c h e d’ a m é n a g e m e nt q ui vis e à m ai nt e nir d es é c os yst è m es s ai ns 
et r ésili e nts e n mi s a nt s ur u n e di mi n uti o n d es é c arts e ntr e l es p a ys a g es 
n at ur els et c e u x q ui s o nt a m é n a g és afi n d’ ass ur er, à l o n g t er m e, l e m ai nti e n 
d es m u lti pl es f o n cti o ns d e l’ é c os yst è m e et, p ar c o ns é q u e nt, d e c o ns er v er 
l es b é n éfi c es s o ci a u x et é c o n o mi q u es q u e l’ o n e n r etir e » ( G a ut hi er et al ., 
2 0 0 9)  

L a mi s e e n pl a c e d e l’ A F E r e q ui ert u n pl a n d’ a m é n a g e m e nt q ui e xi g e u n e h a bil et é à 

é v al u er et pr é dir e l a c o m p ositi o n f or esti èr e f ut ur e m ais p o ur c el a il est n é c ess air e d e 

bi e n c o m pr e n dr e l e f o n cti o n n e m e nt n at ur el d es p a ys a g es et d es p e u pl e m e nt s f or esti ers 

(T a yl or et al. , 2 0 0 9). P o u v oir pr oj et er l es c o n diti o ns f or esti èr es q ui s ui vr o nt l es a cti o ns 

d’ a m é n a g e m e nt à tr a v ers l es m ulti pl es é c h ell es t e m p or ell es et s p ati al es est c a pit al, c ar 

l es c h a n g e m e nts c o m p ositi o n n els s o nt li és a u x e nj e u x d e pr o d u cti vit é f or estièr e, d e 

s é q u estr ati o n d u c ar b o n e et d e c o ns er v ati o n d e l a bi o di v ersit é ( T a yl or et al. , 2 0 0 9). L a 
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c o n n aiss a n c e d e l a d y n a mi q u e f or esti èr e et d es pr o c ess us q ui l a g o u v er n e nt o u vr e l a 

p ort e à l a « m a ni p ul ati o n » d es p e u pl e m e nts. L’ a p pli c ati o n d es c o u p es p o u v a nt d o n n er 

d es str u ct ur es et d es c o m p ositi o ns s’ a p p ar e nt a nt à c ell es q ui c ar a ct éris e nt l es 

p e u pl e m e nts à diff ér e nts m o m e nts d e l a s u c c essi o n n at ur ell e et ai nsi é q uili br er l a 

m os aï q u e d e str u ct ur e d’ â g e et d e c o m p ositi o n d e s p e u pl e m e nts à l’ é c h ell e d u p a ys a g e 

p ar r a p p ort a u x v ari a bilit és hist ori q u es ( B er g er o n, 2 0 0 0; H ar v e y et al. , 2 0 0 2). Ai nsi, 

l’ A F E r e q ui ert u n e c o m pr é h e nsi o n d u f o n cti o n n e m e nt p ass é, pr és e nt et f ut ur d es 

é c os yst è m es n at ur els ( N at ur al Dist ur b a n c e B as e d M a n a g e m e nt ( N D B M) ( B er g er o n  et 

H ar v e y, 1 9 9 7; K u ul u v ai n e n, 2 0 0 2) . 

1. 2  D y n a mi q u e e n f or êt  

L a d y n a mi q u e d’ u n p e u pl e m e nt f or esti er s’ é v al u e e n o bs er v a nt l es c h a n g e m e nts d e 

str u ct ur e ( a b o n d a n c e r el ati v e d e diff ér e nt es cl ass es d’ â g es) et d e c o m p ositi o n  ( es p è c es 

ar b usti v es) d’ u n p e u pl e m e nt a u c o urs d u t e m ps. L es p ert ur b ati o ns n at ur ell es s o nt d es 

pr o c ess us é c ol o gi q u es i ntri ns è q u es a u x é c os yst è m es f or esti ers , n ot a m m e nt e n f or êt 

b or é al e ( L ef ort et al. , 2 0 0 2; M c C art h y, 2 0 0 1; M ori n, 1 9 9 4), o ù ell es c o nstit u e nt l e 

m ot e ur d e l a d y n a mi q u e f or esti èr e et f a ç o n n e nt l a v ari ét é d es h a bit ats o bs er v és à 

l’ é ch ell e d es p a ys a g es et d es p e u pl e m e nts . 

1. 2. 1  L es p ert ur b ati o ns n at ur ell es  

L es p ert ur b ati o ns s é viss e nt à diff ér e nt es é c h ell es ( ar br es, p e u pl e m e nts, p a y s a g e, bi o m e) 

et d e gr és ( gr a vit é, i nt e nsit é, fr é q u e n c e, t aill e) ( M c C art h y, 2 0 0 1). S el o n l’ â g e et l’ ét at 

d u p e u pl e m e nt o ù ell es s ur vi e n n e nt, l a gr a vi t é et l a t aill e q ui l es c ar a ct éris e nt, l e ur d ur é e 

et l e ur fr é q u e n c e, l es p ert ur b ati o ns aff e ct e nt pl us o u m oi ns l a str u ct ur e et l a 
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c o m p ositi o n d es p e u pl e m e nts  ( C h e n et P o p a di o u k, 2 0 0 2; G a ut hi er  et al ., 2 0 0 9; H art et 

C h e n, 2 0 0 8) . 

L e f e u est c o nsi d ér é c o m m e u n e p ert ur b ati o n m aj e ur e e n f or êt b or é al e. L à o ù il s p ass e nt, 

il s e ntr ai n e nt u n e r é d u cti o n d e l’ é p aiss e ur d e l a m ati èr e or g a ni q u e, u n e e x p ositi o n d u 

s ol mi n ér al et u n e éli mi n a ti o n d e l a c o m p étiti o n ar b usti v e ( Mi y a nis hi et J o h ns o n, 2 0 0 2; 

N g u y e n -X u a n  et al. , 2 0 0 0). Par l' o u v ert ur e d e l a c a n o p é e  ai nsi q u e p ar l a c o m b usti o n 

d e l a c o u v ert ur e m ort e et d es d é bris li g n e u x , l e f e u f a v oris e é g al e m e nt l' a u g m e nt ati o n 

d es t e m p ér at ur es  d u s ol ( S wift Jr et al. , 1 9 9 3) ai nsi q u' u n e a u g m e nt ati o n d u p H s uit e à 

u n r el ar g a g e r a pi d e d e b a s es é c h a n g e a bl es p ar l es c e n dr es ( Si m ar d et al. , 2 0 0 1; Ul er y 

et al. , 1 9 9 3). C es n o u v ell es c o n diti o ns sti m ul er ai e nt l' a cti vit é mi cr o bi e n n e, l a 

d é c o m p ositi o n et l a mi n ér ali s ati o n ( Pri et o-F er n a n d e z et al. , 1 9 9 3) et e ntr aî n er ai e nt 

ai nsi u n e r e mi s e e n cir c ul ati o n a c cr u e d es n utri m e nts i m m o bilis és d a ns l a m ati èr e 

or g a ni q u e ( N eff et al. , 2 0 0 5; W ell s, 1 9 7 9). 

L es é pi d é mi es d’i ns e ct es , pl us l e nt es et s p é cifi q u es, ch a q u e i ns e ct e d éf oli at e ur  a s es 

h ôt es d e pr é dil e cti o n , s o nt d es p ert ur b ati o ns dit es s e c o n d air es ( C h e n et P o p a di o u k, 

2 0 0 2; K n e es h a w  et al. , 2 0 1 1). O n c o m pt e d e u x es p è c es  pri n ci p a l es d’i ns e ct es 

d éf oli at e urs  e n f or êt b or é al e  à l’ est d u C a n a d a . La t or d e us e d es b o ur g e o ns d e l’ é pi n ett e 

(C h orist o n e ur a f u mif er a n a  Cl e m e ns)  s’ e n pr e n d pri n ci p al e m e nt a u s a pi n b a u mi er  

(A bi es b als a m e a  ( L.) Mill) et, d a ns u n e m oi n dr e m es ur e, a u x é pi n ett es bl a n c h es  (Pi c e a 

gl a u c a [ M o e n c h] V oss) et n oir es  (Pi c e a m ari a n a [ Mill.] B. S. P). La li vr é e d es f or êts 

(M al a c os o m a disstri a H ü b n er)  s’ e n pr e n d pri n ci p al e m e nt a u 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)  et a u b o ul e a u  à p a pi er (B et ul a p a p yrif er a  M ar c h)  

( M o uli ni er et al. , 2 0 1 1; Si m ps o n et C o y, 1 9 9 9) . D a ns l es r é gi o ns o ù ell es s é viss e nt, l es 

é pi d é mi es v o nt i nfl u e n c er l a m os aï q u e f or esti èr e, d a ns l a q u ell e l es es p è c es n o n h ôt es 

d es d éf oli at e urs et m oi ns v ul n ér a bl es v o nt s e m ai nt e nir ( K n e es h a w et B er g er o n, 1 9 9 9) . 

Pl us l’ é pi d é mi e s er a s é v èr e et l o n g u e, pl us l a m ort alit é d es ar br es v a a u g m e nt er. L es 

ar br es d éf o li és c o nti n u e nt si g nifi c ati v e m e nt d e m o urir d ur a nt l es di x a n n é es q ui s ui v e nt 
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l a fi n d e l’ é pi d é mi e, cr é a nt d es tr o u é es a u ni v e a u d e l a c a n o p é e ( C h e n et P o p a di o u k, 

2 0 0 2) . 

L a c o m bi n ais o n d e c es p ert ur b ati o ns  n at ur ell es, f e u x et é pi d é mi es, i nfl u e n c e nt l a 

d y n a mi q u e d e s u c c essi o n et d e r é g é n ér ati o n ( d e R ö m er et al. , 2 0 0 7). C ett e d y n a mi q u e 

é v o q u e l e p ass a g e d’ u n ét at à u n a utr e, s oit d’ u n e str u ct ur e et c o m p ositi o n à u n e a utr e 

q ui p e ut êtr e r e pr és e nt é e p ar u n ass e m bl a g e  d’ es p è c es v é g ét al es. C ett e d y n a mi q u e a ét é 

s c h é m atis é e e n 3 st a d es, a p p el és c o h ort es d a ns l e s tr a v a u x d e B er g er o n  et al.  ( 1 9 9 9) 

p ort a nt s ur l a f or êt b or é al e mi xt e d e l’ O u est d u Q u é b e c, C a n a d a . C es tr ois st a d es 

r e pr és e nt e nt d es ét ats d e r éf ér e n c e ci bl es e n A F E ( Vill ar d et J o nss o n, 2 0 0 9) . 

1. 2. 2  C o n c e pt d es tr ois c o h ort e s  

L e c o n c e pt d e c o h ort e r e n v oi e à l a c o m p ositi o n et l a str u ct ur e d es p e u pl e m e nts. L es 

c o h ort es r e pr és e nt e nt l a pr o p orti o n r el ati v e d e c h a q u e es p è c es ar b usti v es d a ns  l es 

p e u pl e m e nts, a u x diff ér e nts st a d es d e d é v el o p p e m e nt à l a s uit e d’ u n f e u  ( B er g er o n et 

al. , 2 0 0 2). 

 E n f or êt b or é al e mi xt e, a pr ès u n f e u  s é v èr e, l e s p e u pli ers f a u x-tr e m bl e a v e c l e urs  

dr a g e o ns,  l es b o ul e a u x à p a pi er  a v e c l e urs r ej ets d e s o u c h es  et l a diss é mi n ati o n d es 

s e m en c es p uis l es pi ns gris  (Pi n us b a n ksi a n a L a m b.)  et  l es é pi n ett es  n oir es  a v e c  l e urs 

b a n q u es d e gr ai n es e n c ô n es s ér oti n e u x et s e mi -s ér oti n e u x ( Gr e e n e et al. , 1 9 9 9) v o nt 

c ol o ni s er e n pr e mi er l es air es br ûl é es ( Z as a d a, 1 9 9 2). E n f o n cti o n d e l a c o m p ositi o n 

d u p e u pl e m e nt a v a nt l a p ert ur b ati o n, c es es p è c es pi o n ni èr es vi e n n e nt s’i nst all er 

r a pi d e m e nt et att ei g n e nt r a pi d e m e nt l a c a n op é e gr â c e à l e urs attri b ut s a ut é c ol o gi q u es. C ’ est l e 

d é b ut d e l a s u c c essi o n, l e st a d e d e pr e mi èr e c o h ort e. S ur l es sit es " mi xt es " ( e n vir o n 5 0 % 

f e uill us et 5 0 % r ési n e u x), les f e uill us  i nt ol ér a nts à l’ o m br e s er o nt l es pr e mi er s à d o mi n er 

l a c a n o p é e ( H ar v e y et al. , 2 0 0 2) gr â c e à l e ur m o d e d e r e pr o d u cti o n  v é g ét atif  et à l e ur 
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cr oi ss a n c e r a pi d e  ( Fi n ér et al. , 1 9 9 7; L é g ar é et al. , 2 0 0 5). É pi n ett es  bl a n c h es, n oir es , 

et s a pi ns b a u mi ers  s o nt s o u v e nt ét a bli es a u m ê m e m o m e nt q u e l es ar br es q ui f or m e nt 

l a pr e mi èr e c o h ort e et p e u v e nt é g al e m e nt arri v er e n d é b ut d e s u c c essi o n . C e p e n d a nt, 

l e ur t a u x d e cr oiss a n c e pl us l e nt et l e ur c a p a cit é d e t ol ér a n c e à l’ o m br e l e ur p er m ett e nt 

d e s e m ai nt e nir p l us l o n gt e m ps d a ns l e s o us-ét a g e  ( B er g er o n, 2 0 0 0; H ar v e y et al. , 

2 0 0 2) . Ell es vi e n dr o nt s’ ét a blir d a ns l a c a n o p é e l ors d e l a f or m ati o n d e tr o u é es cr é es 

pri n ci p al e m e nt p ar l a c o m p étiti o n i nt er -es p è c es  p o ur l es r ess o ur c es ( Gr e e n e et J o h ns o n, 

1 9 9 9; M essi er  et al. , 1 9 9 9). L es ar br es q ui v o nt d é c é d er, l aiss e nt  l a pl a c e à d’ a utr es 

i n di vi d us d éj à ét a blis e n s o us -ét a g e , q ui v o nt att ei n dr e l a c a n o p é e p ar l a s uit e. C' est l a 

p h as e d' a ut o é cl air ci e d u p e u pl e m e nt  o ù il y a u n e str atifi c ati o n v erti c al e d u c o u v ert 

f or esti er. N o us s om m es al ors a u st a d e d e  d e u xi è m e c o h ort e , mi s u c c essi o n, d o nt l a 

c a n o p é e est c o m p os é e d’ u n m él a n g e d’ ar br e s «  pi o n ni ers  » et d’ es p è c es t ol ér a nt es à 

l’ o m br e q ui e ntr e nt d a ns l a c a n o p é e, s oit u n m él a n g e d’ es p è c es f e uill u es et r ési n e us es. 

L e st a d e d e fi n d e s u c c e ssi o n d e tr oisi è m e c o h ort e est att ei nt l ors q u e l a str u ct ur e est 

d o mi n é e p ar d es es p è c es t ol ér a nt es à l’ o m br e c o m m e l’ é pi n ett e  n oir e o u bl a n c h e , l e 

s a pi n  b a u mi er et l e t h u y a  o c ci d e nt al (T h u y a o c ci d e nt alis L.) . Il r est er a u n e pr o p orti o n 

tr ès f ai bl e d’ es p èc es i nt ol ér a nt es à l’ o m br e ét a blis a pr ès f e u ( B er g er o n, 2 0 0 0; C h e n et 

P o p a di o u k, 2 0 0 2) . C’ est u n p e u pl e m e nt d e str u ct ur e i n é q ui e n n e et irr é g uli èr e c o m p os é 

pri n ci p al e m e nt d e r ési n e u x , o ù l es es p è c es pi o n ni èr es p e u v e nt s’i nst all er t ar di v e m e nt 

d a ns d es tr o u é es d e gr a n d es t aill es.  

L es p ert ur b ati o ns n at ur ell es c o m m e l es f e u x, l es é pi d é mi es et l es c h a bli s ( ar b r es bris és 

o u arr a c h és) f o nt tr a nsit er l es p e u pl e m e nts d’ u n e c o h ort e à u n e a utr e . L es f e u x, e n t a nt 

q u e p ert ur b ati o n m aj e ur e, r a m è n e nt l es p e u pl e m e nts a u st a d e d e c o h ort e 1 et s erv e nt 

ai nsi d e m ar q u e ur d e d at ati o n d’ u n p e u pl e m e nt, p uis q u e l’ â g e d’ u n e f or êt  est d éfi ni 

s el o n l e t e m ps d e p uis l e d er ni er f e u  ( B er g er o n et al. , 2 0 0 2). L es é pi d é mi es d’i ns e ct es, 

c h a bli s, m ai nti e n dr ai e nt  et v oir e a c c él ér er ai e nt l a d y n a mi q u e d e s u c c essi o n d es 

p e u pl e m e nts . P e u i m p ort e l a s é v érit é d e l a p ert ur b ati o n, d es él é m e nts r ési d u els a p p el és  
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l e gs bi ol o gi q u es s er o nt m ai nt e n us à l’ é c h ell e d u p a ys a g e et d u p e u pl e m e nt ( B er g er o n 

et al. , 2 0 1 7b ; J o h nst o n e et al. , 2 0 1 6). 

1. 2. 3  L e gs bi ol o gi q u es  

L es l e gs bi ol o gi q u es  p e u v e nt êtr e d es pr o c ess us bi oti q u es, d e s gr a di e nts 

bi o g é o c hi mi q u es o u e n c or e  d es or g a nis m es vi v a nts  et m orts ( B er g er o n et al. , 2 0 1 7b ; 

P err y  et al. , 2 0 0 8). P ar mi c es l e gs, l es pr o p orti o n s d’ ar br es  vi v a nt  et m ort c o nstit u e nt 

d es l e gs bi ol o gi q u es i m p ort a nts ass o ci és à l a c a p a cit é d e r é g é n ér ati o n d es é c os yst è m es  

a pr ès p ert ur b ati o ns. L e b ois m ort est s o u v e nt ass o ci é a u x f or êts a n ci e n n es , q ui p e u v e nt 

êtr e d éfi ni  c o m m e d es p e u pl e m e nts  i nfl u e n c és pri n ci p al e m e nt p ar l a d y n a mi q u e d es 

tr o u é es, a v e c u n e m ort alit é d es ar br es c a us é e p ar d e s p ert ur b ati o ns s e c o n d air es ( M c G e e, 

2 0 1 8; Wirt h  et al. , 2 0 0 9). O n s' att e n d g é n ér al e m e nt à c e q u e l es f or êts a n ci e n n es s oi e nt 

l es é c os yst è m es f or esti ers d éfi nis p ar l a pl us gr a n d e a b o n d a n c e et di v ersit é d e b ois m ort 

c o m p ar é es a u x f or êts pl us j e u n es ( M arti n et al. , 2 0 1 8; P aill et et al. , 2 0 1 5). P o ur c ett e 

r ais o n, l es f or êts a n ci e n n es s o nt s o u v e nt c o nsi d ér é es c o m m e d es m o d èl es à i mit er p o ur 

pr o m o u v oir l e c ar a ct èr e n at ur el et l a c o ns er v ati o n d e l a bi o di v ersit é d a ns l es 

p e u pl e m e nts g ér és ( B a u h us et al. , 2 0 0 9; K e et o n  et al. , 2 0 1 8). 

L es ar br es r ési d u els vi v a nts p er m ett e nt u n e b o n n e r é g é n ér ati o n e ntr e l es p e u pl e m e nts 

pr é et p ost p ert ur b ati o n e n a p p ort a nt d es s e m e n c es et d e l’ o m br e p o ur l es f ut urs 

p e u pl e m e nts ( Fr a n kli n et al. , 1 9 9 7). D e pl us, il s cr é e nt d es c o n diti o ns pr o pi c es a u 

d é pl a c e m e nt et a u m ai nti e n d e pl usi e urs es p è c es a ni m al es et v é g ét al es et p er m ettr o nt 

u n r e cr ut e m e nt d e b ois m ort d a ns l e f ut ur (I m b e a u et D esr o c h ers, 2 0 0 2; Kr u ys  et 

J o nss o n, 1 9 9 9; N a p pi  et al. , 2 0 0 4). D es ar br es s é n es c e nts, e n p ass a nt p ar l es c hi c ots 

p o ur fi nir a v e c l e b ois m ort a u s ol bi e n d é c o m p os és, c es l e gs c o nstit u e nt d es 

mi cr o h a bit ats ess e nti els p o ur  c ert ai n es es p è c es , q ui p e n d a nt a u m oi ns u n e p arti e d e l e ur 

c y cl e d e vi e , v o nt l es utilis er p o ur s e d é v el o p p er, s e n o urrir, s' a brit e r o u s e r e pr o d uir e 
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( L arri e u et al. , 2 0 1 8). S ur pi e d, p ar mi l es pl us c o n n us et l es pl us ét u di és, o n r etr o u v e 

l es pi c s, u n e es p è c e dit e e x c a v atri c e q ui ni c h e nt d a ns l es c a vit és (Dr a p e a u  et al. , 2 0 0 9). 

A u s ol, il s f a v oris e nt l’ ét a bli ss e m e nt d e c ert ai n es es p è c es v é g ét al es c o m m e l’ é pi n ett e 

bl a n c h e et l e t h u y a o c ci d e nt al ( Si m ar d et al. , 2 0 0 3). C o n n u es p o ur l e urs gr ai n es d e 

p etit es t aill es, c es es p è c es s o nt p arti c uli èr e m e nt d é p e n d a nt es d es d é bris li g n e u x q ui 

c o nstit u e nt d es mi cr osit es d’ ét a bliss e m e nts vi a bl e s (Iiji m a et al. , 2 0 0 7; Iiji m a et al. , 

2 0 0 6) . Pr e mi èr e m e nt, il s c o nstit u e nt u n e n vir o n n e m e nt pl us s é c urit air e et pl us pr o pi c e 

à l a p é n étr ati o n d es r a ci n es d a ns l a m es ur e o ù l es s e mi s s e tr o u v e nt s ur él e v és p ar 

r a p p ort a u s ol o ù l a c o m p étiti o n est i m p ort a nt e ( B e a c h et H al p er n, 2 0 0 1)  et o ù l a c o u c h e 

d e f e uill es m ort es c o nstit u e u n e b arri èr e à l’ e nr a ci n e m e nt (Iiji m a et al. , 2 0 0 7). E ns uit e, 

il s f a v oris e nt l’ ét a bliss e m e nt d’ u n e c o u c h e d e m o uss es q ui v a li mit er l’ é v a p or ati o n d e 

l’ e a u et d o n c m ai nt e nir u n mili e u d o nt l’ h u mi dit é est plus st a bl e, et f a v oris er 

l’ a d h ér e n c e d es s e mis (Iiji m a et al. , 2 0 0 6). 

P l usi e urs f a ct e urs d ét er mi nist es et st o c h asti q u es i nfl u e n c e nt d o n c l e r e cr ut e m e nt, l a 

cr oiss a n c e et l a m ort alit é d es es p è c es  v é g ét al es  q ui m è n e nt a u x c h a n g e m e nts d e 

str u ct ur e et d e c o m p ositi o n d es p e u pl e m e nts a u fil d u t e m ps s oit l a d y n a mi q u e d es 

p e u pl e m e n ts. La p ossi bilit é d’i nst all ati o n  d’ u n i n di vi d u d é p e n d  d o n c d e 

l’ e n vir o n n e m e nt m ais é g al e m e nt d e s o n a d a pt ati o n à c et e n vir o n n e m e nt , d e s o n 

a ut é c ol o gi e . 

1. 3  C o m p ositi o n d es p e u pl e m e nts  

L’ a ut é c ol o gi e est d éfi ni e p ar l es tr ait s f o n cti o n n els q ui s o nt d e s attri b ut s 

m or p h ol o gi q u es, p h ysi ol o gi q u es et p h é n ol o gi q u es q ui d ét er mi n e nt l a r é p o ns e 

f o n cti o n n ell e d’ u n or g a nis m e à u n filtr e e n vir o n n e m e nt al d o n n é d ét er mi n a nt ai nsi 

l’ ass e m bl a g e d es c o m m u n a ut és d a ns u n p e u pl e m e nt ( R ei c h et al. , 2 0 0 3) 
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1. 3. 1  Pr o c ess us d’ ass e m bl a g e d es p e u pl e m e nts e n f or êt b or é al e mi xt e  

D’ a pr ès  Hill e Ris L a m b er s  et al.  ( 2 0 1 2), o n p o urr ait s c h é m atis er l’ ét a bliss e m e nt d es 

or g a nis m es ai nsi. A u d é p art il y a ur ait  u n st o c k p a ys a g er c o m p os é d’ or g a nis m es 

a d a pt és a u x c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al es pr és e nt es y c o m pris l es m o d alit és d e 

c o m p étiti o n ( Til m a n, 1 9 9 0). C es o r g a nis m es d oi v e nt p ass er à tr a v ers d es filtr es 

bi oti q u es et a bi oti q u es, q ui r e pr és e nt e nt d es c o ns é q u e n c es é c ol o gi q u es d e l a s él e cti o n 

n at ur ell e , p o ur s’i nst all er d a ns l es c o m m u n a ut és l o c al es  (Fi g ur e 1 .1 ). 

 

Fi g ur e 1 .1  S c h é m a c o n c e pt u el d es pr o c ess us d’ ass e m bl a g e . Tir é d e Hill e Ris L a m b ers  
et al.  ( 2 0 1 2). 

 

C e pr o c ess us d e  s él e cti o n d é p e n d d es c ar a ct éristi q u es cli m ati q u es, t o p o gr a p hi q u es et 

é d a p hi q u es d u p a ys a g e et d es or g a nis m es ( L e vi n e et M urr ell, 2 0 0 3) . L a p ossi bilit é 

d’i nst all ati o n, d e m ai nti e n et d e r e pr o d u cti o n d’ u n i n di vi d u d a ns d es c o n diti o ns 
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d o n n é e s d é p e n d al ors  d e s v al e urs s p é cifi q u e s d e tr ait s f o n cti o n n els d e l’i n di vi d u , d e 

s es attri b ut s. S e uls d es i n di vi d us pr és e nt a nt c ert ai n es c o m bi n ais o ns d’ attri b uts  p o urr o nt 

êtr e  pr és e nts à u n sit e p arti c uli er. E n d’ a utr es t er m es, l a s él e cti o n d ét er mi n e q u ell e s 

c ar a ct éristi q u es, o u v al e urs d e tr ait s, s er o nt f a v or a bl es o u n o n à u n sit e  ( S hi pl e y, 2 0 1 0) . 

P ar e x e m pl e, l e m o d e d e r e pr o d u cti o n d’ u n e es p è c e ar b usti v e a pr ès u n f e u, o u s a 

t ol ér a n c e à l’ o m br e p er m ettr o nt d’ ét a blir u n e p o p ul ati o n vi a bl e  d a ns u n sit e p ert ur b é 

( K n e es h a w et al. , 2 0 1 1). 

L' é c ol o gi e b as é e s ur l es tr ait s offr e u n e a p pr o c h e alt er n ati v e p o ur ét u di er l a str u ct ur e 

d' o c c u p ati o n d e ni c h e d a ns u n es p a c e f o n cti o n n el ( Li et al. , 2 0 1 8) . L e r e gr o u p e m e nt 

d es es p è c es p ar tr ait s f o n cti o n n els p er m et d e r é u nir l es es p è c es a y a nt u n t el tr ait 

p o u v a nt r é a gir d e t ell e f a ç o n et s el o n l es m ê m es m é c a nis m es f a c e a u x c h a n g e m e nts a u 

s ei n d’ u n é c os yst è m e. E n o utr e, l’ ét u d e d e l a di v ersit é d es tr ait s f o n cti o n n els ai d e à 

mi e u x c o m pr e n dr e c o m m e nt l es es p è c es et l es c o m m u n a ut és s o nt s us c e pti bl es d e r é a gir 

f a c e à u n e p ert ur b ati o n q ui m o difi e l es c o n diti o ns d' h a bit ats (l u mi èr e, n utri m e nts, mi cr o 

m ét é or ol o gi e, mi cr ot o p o gr a p hi e, c o m p étit e urs) ( A u bi n et al. , 2 0 1 3). 

1. 3. 2  Str at é gi e f o n cti o n n ell e d es pl a nt es v as c ul air es  

B e a u c o u p d’ ét u d es s ci e ntifi q u es  d a ns l a z o n e b or é al e s e s o nt c o n c e ntr é e s s ur l es gr a n ds 

or g a nis m es, t els q u e l es ar br es et l es v ert é br és, c e p e n d a nt il y a u n i nt ér êt gr a n diss a nt 

c o n c er n a nt l a v é g ét ati o n d e s o us -b ois q ui i nfl u e n c e l es pr o pri ét és d e l’ é c os yst è m e , à l a 

f ois e n s urf a c e (r é g é n ér ati o n et pr o d u cti vit é d es ar br es f or esti ers) et d a ns l e s ol  

(pr o c ess us d e d é c o m p ositi o n,  c y cl e d es él é m e nts n utritifs)  ( Nil ss o n et W ar dl e, 2 0 0 5) . 

L es p ert ur b ati o ns  i nt e ns es e ntr ai n a nt l e r e m pl a c e m e nt d es p e u pl e m e nts, c o m m e l es 

f e u x d e f or êt, i n d ui s e nt g é n ér al e m e nt d es c h a n g e m e nts d e c o m p ositi o n i m p ort a nts d a ns 

l es co m m u n a ut és v é g ét al es d u s o us -b ois , pri n ci p al e m e nt li és à l a m ort alit é dir e ct e o u 
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à d es m o difi c ati o ns i m p ort a nt es d es c o n diti o ns d e l' h a bit at  q ui v o nt f a v oris er diff ér e nts 

attri b uts f o n cti o n n els ( F e nt o n et Fr e g o, 2 0 0 5; S c h m al h ol z  et al. , 2 0 1 1) . L e 

r e m pl a c e m e nt d es ar br es a u c o urs d e l a s u c c essi o n i nfl u e n c e d es pr o c ess us t els q u e l a 

l u mi n osit é, l a t e m p ér at ur e, l’ h u mi dit é d e l’ air et d u s ol et l’ a p p ort e n él é m e nts n utritifs 

l ors d es pr é ci pit ati o ns et d e l a c h ut e d es f e uill es ( S al e m a a et al. , 2 0 1 9; T o nt eri et al. , 

2 0 1 6) . Ces c h a n g e m e nts  s e m bl e nt êtr e l es pri n ci p a u x filtr es a y a nt u n i m p a ct s ur 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 ( L e c o mt e et al. , 2 0 0 6; P ort é et al. , 2 0 0 4). 

L es pr e mi èr es s y nt h ès es s ur l es c h a n g e m e nts d a ns l es c ar a ct éristi q u es  m or p h ol o gi q u es 

et p h ysi ol o gi q u es  d es es p è c es v é g ét al es, l e l o n g d es gr a di e nts n utritifs, so nt q u e l es 

es p è c es  q ui s e d é v el o p p e nt s ur l es h a bit ats ri c h es e n n utri m e nts o nt t e n d a n c e à cr oîtr e 

r a pi d e m e nt, a v e c u n e c a pt ur e r a pi d e d es r ess o ur c es et u n r e n o u v ell e m e nt r a pi d e d es 

or g a n es c o n d uis a nt à u n e m a u v ais e c o ns er v ati o n i nt er n e d es r ess o ur c es, t a n dis q u e 

l'i n v ers e est vr ai p o ur l es es p è c es d es h a bit ats p a u vr es e n n utri m e nts ( L a v or el et  G ar ni er, 

2 0 0 2) . D’ u n p oi nt d e v u e f o n cti o n n el, c el a s e tr a d uit p ar u n e a b o n d a n c e d’i n di vi d us 

a v e c u n e s urf a c e f oli air e s p é cifi q u e él e v é e , u n e c o urt e d ur é e d e vi e d es f e uill es et d es  

c o n c e ntr ati o ns f oli air es e n a z ot e et p h os p h or e él e v é es s ur l es sit es ri c h es a v e c u n e pl us 

gr a n d e dis p o ni bilit é e n e a u et/ o u e n n utri m e nts.  D e pl us c es es p è c es o nt g é n ér al e m e nt 

u n e d e nsit é pl us f ai b l e d u ti ss u d e l a ti g e q ui l e ur p er m et d e f o ur nir d es n utri m e nts et 

d e l' e a u effi c a c e m e nt à u n e  gr a n d e s urf a c e f oli air e t ot al e ( C h a v e et al ., 2 0 0 9). C es 

c ar a ct éristi q u es f a v oris e nt et p er m ett e nt u n e str at é gi e d e cr oiss a n c e  et d' a c q uisiti o n d e 

r ess o ur c es r a pi d e d a ns l e s s ols à f ertilit é él e v é e o ù l a c o m p étiti o n  est i m p ort a nt e m ais 

é g al e m e nt e ntr ai n e nt u n e d ur é e d e vi e pl us c o urt e. C’ est l a str at é gi e dit e «  a c q uisiti v e  » 

( A erts et C h a pi n, 1 9 9 9) . E n f or êt b or é al e, l es es p è c es ar b usti v es f e uill u es, t ell es q u e 

B et ul a p a p yrif er a , P o p ul us s p p, et d e s o us -b ois c o m m e, I m p ati e ns c a p e nsis M e er b. et 

R u b us p u b es c e ns , p oss è d e nt c es c ar a ct éristi q u es d’ a c q uisiti o n ( T O PI C d at a b as e, Tr ait s 

of Pl a nts i n C a n a d a) . 
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L a  s él e cti o n d a ns l es h a bit ats p a u vr es e n n utri m e nts n e r e p os e p as n é c ess air e m e nt s ur 

u n e c a p a cit é c o m p étiti v e él e v é e p o ur l es n utri m e nts et u n t a u x d e cr oiss a n c e él e v é, 

m ais pl ut ôt s ur d es tr aits q ui r é d u is e nt l es p ert es d e n utri m e nts : u n e pl us gr a n d e 

l o n g é vit é d es or g a n es, e n p arti c uli er l es f e uill es, d e f ai bl es c o n c e ntr ati o ns e n  

n utri m e nts d a ns l es ti ss us , u n e effi c a cit é él e v é e d’ a bs or pti o n d es n utri m e nts , d es ti g es 

à h a ut e d e nsit é ti ss ul air e. C ett e str at é gi e est dit e «  c o ns er v ati v e  ». E n f or êt b or é al e, l es 

es p è c es  d’ ar br es r ési n e u x, t ell es q u e Pi n us b a n ksi a n a  o u Pi c e a s p p . e t d e s o us-b ois 

c o m m e C or n us c a n a d e nsis  et Mit ell a n u d a  p oss è d e nt c es c ar a ct éri sti q u es d e 

c o ns er v ati o n ( T O PI C d at a b as e, Tr ait s of Pl a nts i n C a n a d a) . 

L a v é g ét ati o n d e s o us -b ois est l a str at e f or esti èr e c o m p os é e d e t o ut es l es pl a nt es 

v as c ul air es i nf éri e ur es o u é g al es à 1 m ètr e d e h a ut e ur ( Gilli a m, 2 0 1 4) m ais a ussi d es 

pl a nt es i n v as c ul air es ( Bis b e e et al. , 2 0 0 1). P ar mi l es pl a nt es i n v as c ul air es, les 

br y o p h yt es  s o nt d e pl us e n pl us r e c o n n us c o m m e d es él é m e nts cl és d e l a bi o di v ersit é 

et d e l a f o n cti o n d es é c o s yst è m es q u e c e s oit e n t er m e d e s u c c essi o n é c ol o gi q u e, d e 

f or m ati o n d es s ols et pl us l ar g e m e nt d es c y cl es bi o g é o c hi mi q u es et d e l a r é g ul ati o n d u 

cli m at ( Li n d o et al. , 2 0 1 3). 

1. 3. 3  L a v é g ét ati o n i n v as c ul air e  

L e t er m e  B r y o p h yt e s.l.  r e gr o u p e tr ois p h yl u m s d e pl a nt es t err estr es t h all oï d es, s a ns 

s yst è m e r a ci n air e et v as c ul air e p o ur l e  tr a ns p ort d es n utri m e nts : l es A nt h o c er o p h yt a 

( a nt h o c ér ot es), l es M ar c h a nti o p h yt a ( h é p ati q u es) et l es Br y o p h yt a s.s. ( m o uss es et 

s p h ai g n es) ( Gli m e, 2 0 1 3). Ell es o c c u p e nt u n e p art c o ns é q u e nt e d e l a bi o di v ersit é t ot al e 

d a ns l e m o n d e  a v e c e n vir o n 2 5  0 0 0  es p è c es  r e c e ns é es j us q u’ à pr és e nt ( Li et C h a n g, 

2 0 2 1) . C es es p è c es i nfl u e n c e nt f ort e m e nt l es c y cl es bi o g é o c hi mi q u es e t l a r é g ul ati o n 

d u cli m at  p ar l’i n c or p or ati o n d e l’ a z ot e et d u p h os p h or e d a ns l a bi os p h èr e ( P or a d a et 

al. , 2 0 1 4), l e st o c k a g e d e c ar b o n e ( T ur ets k y et al. , 2 0 1 0) et l e ur c a p a cit é d' a bs or pti o n 
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d e l' e a u ( B el n a p et L a n g e, 2 0 0 1; P or a d a  et al. , 2 0 1 8). Ell es a ug m e nt e nt é g al e m e nt  l a 

st a bilit é d es s ols e n cr é a nt u n e c o u c h e pr ot e ctri c e et is ol a nt e q ui e m p ê c h e l' ér osi o n et 

r é g ul e l a t e m p ér at ur e et l’ h u mi dit é ( B el n a p et L a n g e, 2 0 0 1) . 

L es br y o p h yt es i nfl u e n c e nt m ais s o nt é g al e m e nt i nfl u e n c é es p ar l es c o n diti o ns 

e n vir o n n e m e nt al es. L e ur n at ur e  p oï kil o h y dri q u es et l’ a bs e n c e d e s yst è m e r a ci n air e l es 

r e n d e nt d é p e n d a nt es d e l' e a u à t o ut es l es p h as es d e l e ur c y cl e p h é n ol o gi q u e ( Fr a h m, 

2 0 0 7) . C e p e n d a nt, o n l es r etr o u v e d a ns t o us l es é c os yst è m es et s ur t o us l e s s u bstr ats. 

Ai nsi, l es es p è c es d e mili e u x d és erti q u es o u vi v a nt s ur d es s u bst r ats s o u mis à l a 

d essi c c ati o n (r o c h ers, br a n c h es), p e u v e nt m ai nt e nir u n m ét a b oli s m e q u a si n or m al 

m ê m e e n c o n diti o ns s o us -o pti m al es o u é vit e nt l e str ess h y dri q u e e n e ntr a nt e n 

d or m a n c e ( T a k e z a w a, 2 0 1 8). Aj o ut é e à l' h u mi dit é, l a t e m p ér at ur e est é g al e m e nt u n 

f a ct e ur d e pr e mi èr e i m p ort a n c e p o ur l es br y o p h yt e s p uis q u' ell e r é g ul e d es m é c a nis m es 

t els q u e l a p h ot os y nt h ès e et l a li b ér ati o n d es s p or es ( V a n d er p o ort e n et G offi n et, 2 0 0 9) . 

L es br y o p h yt es o nt d é v el o p p é diff ér e nt es str at é gi e s p o ur s’ ét a blir, s e d é v el o p p er et s e 

r e pr o d uir e d a ns u n e n vir o n n e m e nt. O n r etr o u v e l e s es p è c es c ol o ni s atri c es q ui all o u e nt 

u n e  gr a n d e p art d e l e ur é n er gi e à l a r e pr o d u cti o n, p arti c uli èr e m e nt s e x u é e et é vit e nt l es 

str ess s é v èr es p ar e ntr é e e n d or m a n c e d es pr o p a g ul es ( D uri n g, 1 9 7 9). C e s o nt d es 

es p è c es s o u v e nt pi o n ni èr es q ui p e u v e nt s u p p ort er d es v ari ati o ns mi cr o cli m ati q u es pl us 

i m p ort a nt es et o c c u p er d es mi cr o h a bit ats pl us v ari és (Pl e ur ozi u m s c hr e b erii  Will d. E x 

Bri d ., P o hli a n ut a ns  H e d w. Li n d b. ). Ell es s o nt q u alifi é es d e «  g é n ér ali st es  » ( Fr a h m, 

2 0 0 7) . D' a utr es es p è c es s o nt e n r e v a n c h e pl us « d éli c at es » et c o ntr ai nt es à u n n o m br e 

r estr ei nt d e mi cr o cli m ats et mi cr o h a bit ats, on p arl e d' es p è c es « s p é ci alist es » ( Fr a h m, 

2 0 0 7) . C' est l e c as d e n o m br e us es h é p ati q u es i nf é o d é es a u x b ois m orts, é pi x yli q u es 

(Fr ull a ni a o a k esi a n a A ust ., N o w eli a c ur vif oli a  Di c ks .). C es es p è c es s o nt pl us s e nsi bl es 

a u x m o difi c ati o ns d e  l' h a bit at et pl us g é n ér al e m e nt li é es à d es c o n diti o ns mi cr o 

e n vir o n n e m e nt al es p l us st a bl es t ell es q u e r etr o u v é es d a ns l es f or êts m at ur es et n o n 

p ert ur b é es ( D uri n g, 1 9 9 2; E w al d, 2 0 0 0). 
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Fi g ur e 1 .2  a. Pl e ur o zi u m s c hr e b eri, b. P o hli a n ut a ns c. Fr ull a ni a o a k esi a n a  d.  N o w eli a 
c ur vif oli a . 

 

L es r el ati o ns e ntr e l es br y o p h yt es et l es c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al es e n f o nt d e 

p arf ait es es p è c es bi oi n di c atri c es d e l a q u alit é d e l' h a bit at ( C z er e p k o et al. , 2 0 2 1; Fr e g o, 

2 0 0 7) . Ai nsi, l e s ui vi d e c es p etits et dis cr ets or g a nis m es, l o n gt e m ps r est és d a ns 

l’ o m br e d es gr a n ds ar br e s, n o us p er m et d’ a v oir u n e visi o n m ulti -é c h ell e d es i m p a cts 

d e l’ a m é n a g e m e nt f or esti er é c os yst é mi q u e.  
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1. 4  A m é n a g e m e nt f or esti er é c os yst é mi q u e  

Il y a a ct u ell e m e nt u n c o ns e ns us v o ul a nt q u’ u n r é gi m e d’ a m é n a g e m e nt f or esti er 

s’i ns pir e d u s p e ctr e d e v ari a bilit é (i nt er v all e d e t e m ps, t aill e, s é v érit é) pr o d uit p ar u n 

r é gi m e d e p ert ur b ati o n p o ur mi ni mis er l es i m p a cts d e n os i nt er v e nti o ns s ur l es 

é c os yst è m es  ( G a ut hi er et al ., 2 0 0 9; H a e ussl er et K n e es h a w, 2 0 0 3; M c R a e  et al. , 2 0 0 1). 

L es p ert ur b ati o ns n at ur ell es r e pr és e nt e nt ai nsi l e «  filtr e br ut » s ur l e q u el o n d e vr ait 

s’ a p p u y er p o ur r é p o n dr e a u gr a n d e nj e u d e l’ A F E, s oit l a si m plifi c ati o n d es str u ct ur es 

et c o m p ositi o ns i nt e r n es d es p e u pl e m e nts ( G a ut hi er et al., 2 0 0 9) . 

1. 4. 1  L es pri n ci p es  d e l’ a m é n a g e m e nt  

Gr â c e à u n e g a m m e d’ a p pr o c h es et d e tr ait e m e nts s yl vi c ol es q ui r e pr o d uis e nt l a 

di v ersit é d es str u ct ur es et d es c o m p ositi o ns f or esti èr es o bs er v é es a pr ès p ert ur b ati o ns 

n at ur ell es, l a bi o di v ersit é, l es f o n cti o ns é c os yst é mi q u es et l a pr o d u cti vit é d e l a f or êt 

d e vr ai e nt êtr e pr és er v é es ( G a ut hi er et al ., 2 0 0 9). D a ns c e s e ns, l es c o u p e s t ot al es  ( C T) 

q ui c o nsist e nt à r etir er l’ e ns e m bl e d es ar br es  d e di m e nsi o ns m ar c h a n d es ( pl us d e 9, 0 

c m d e di a m ètr e à h a ut e ur d e p oitri n e)  d’ u n p e u pl e m e nt, vis e nt à r a m e n er l es 

p e u pl e m e nts à  u n e  str u ct ur e é q ui e n n e/ r é g uli èr e q u e l’ o n r etr o u v e g é n ér al e m e nt a pr ès 

u n e p ert ur b ati o n i nt e ns e c o m m e l e  f e u ( L ar o u c h e et al. , 2 0 1 3). P e n d a nt l o n gt e m ps et 

e n c or e a uj o ur d’ h ui, ell es o nt ét é et s o nt r é ali s é es d a ns d es f or êts n at ur ell es vi er g es 

m at ur es et â g é es, i nfl u e n ç a nt d e m a ni èr e c o ns é q u e nt e l es pr o c ess us d e s u c c essi o n et 

m o difi a nt ai nsi l’ é v ol uti o n n at ur ell e d es p e u pl e m e nts  ( B arr ett e et al. , 2 0 22) . 

Si l es  C T s o nt c o nsi d ér é es c o m m e a n al o g u es d es f e u x, l es c o u p es p arti ell e s  ( C P) s o nt 

pr ati q u é es p o ur s e r a p pr o c h er d es eff ets d es é pi d é mi es d’i ns e ct es  et d e l a s u c c essi o n 

n at ur ell e . D éfi ni es c o m m e t o ut e pr ati q u e pr él e v a nt s e ul e m e nt u n e p arti e d es ar br es 
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d’ u n p e u pl e m e nt , l es C P s o nt utili s é es afi n d e f a v oris er d es él é m e nts a ss o ci és à l a 

r ésili e n c e f or esti èr e, p ar e x e m pl e u n e str u ct ur e irr é g uli èr e ai nsi q u e l e m ai nti e n d e l e gs 

bi ol o gi q u es t els q u e l e b ois m ort  ( B os e et al. , 2 0 1 4; F e nt o n et al. , 2 0 0 8). Les  C P 

r e gr o u p e nt pl usi e urs t y p es d e c o u p es, t ell es q u e l' é cl air ci e c o m m er ci al e, l a c o u p e 

pr o gr essi v e (r é g uli èr e o u  irr é g uli èr e), l a c o u p e d e r ét e nti o n et l es c o u p es d e j ar di n a g e  

( L ar o u c h e et al. , 2 0 1 3). C ell es-ci o nt t o ut es d es o bj e ctifs diff ér e nts et s o nt pr ati q u é es 

à d es st a d es d e d é v el o p p e m e nt q ui p e u v e nt diff ér er . 

E n f or êt b or é al e mi xt e, d es ét u d es pr éli mi n air es p ort a nt s ur l es eff ets d e s  C P s ur l a 

str u ct ur e et l a c o m p ositi o n d es f or êts m o ntr e nt q u e d es  C P à r ét e nti o n él e v é e 

p ar vi e n n e nt à m ai nt e nir d es p e u pl e m e nts d o nt l a str u ct ur e est s e m bl a bl e à c ell e d e 

p e u pl e m e nts m at ur es ( Br ais et al. , 2 0 1 3; Gr a h a m-S a u v é et al. , 2 0 1 3). L es ar br es q ui 

d e m e ur e nt s ur pi e d a pr è s l a c o u p e et l es j e u n es ar br es t ol ér a nts à l’ o m br e q ui e nt a m e nt 

l e ur cr oiss a n c e f or m e nt e ns e m bl e u n e f or êt d o nt l a str u ct ur e est irr é g uli èr e ( B o u c h ar d, 

2 0 0 8) . C es m ê m es ét u d es, m o ntr e nt é g al e m e nt q u e d es c o u p es d e r ét e nti o n p e u v e nt 

êtr e utili s é es s oit p o ur r et ar d er o u d e v a n c er l a s u c c essi o n ( B os e et al. , 2 0 1 5a ). U n e 

é cl air ci e c o m m er ci al e a p pli q u é e s a ns c o ntr ai nt es o p ér ati o n n ell es (i. e. r é c olt e d e 4 5 % 

d e l a s urf a c e t erri èr e d a n s t o ut es l es cl ass es d e di a m ètr e d e ti g es c o m m er ci al es) a ur ait 

l e p ot e nti el d’ «  a c c él ér er  » l a s u c c essi o n e n cr é a nt a u tr a v ers d e l a c a n o p é e d es tr o u é es 

à l a m a ni èr e d e c ell es o b s er v é es d a ns l es vi eill es f or êts, f a v oris a nt l e r e c r ut e m e nt à l a 

f ois d’ es p è c e t ol ér a nt es (s a pi n b a u mi er) et i nt ol ér a nt es ( p e u pli er f a u x tr e m bl e)  à 

l’ o m br e ( B os e et al. , 2 0 1 5a ). I n v ers e m e nt, u n e é cl air ci e p ar l e h a ut (i. e. r é c olt e 

d’ e n vir o n 6 0 % d e l a s urf a c e t erri èr e) p er m ettr ait d e r et ar d er l e d é v el o p p e m e nt d’ u n 

p e u pl e m e nt e n f a v oris a nt d e m a ni èr e dis pr o p orti o n n é e l e r e cr ut e m e nt et l a cr oiss a n c e 

d’ es p è c es i nt ol ér a nt es à l’ o m br e ( B os e et al. , 2 0 1 5a ). D e pl us, il a ét é o bs er v é q u e d es 

ni v e a u x d e r é c olt e él e v és p e u v e nt i niti al e m e nt p er m ettr e u n e a u g m e nt ati o n d u t a u x d e 

cr oiss a n c e d es ar br es  e n r ais o n d e l’ a u g m e nt ati o n d e l a dis p o ni bilit é d es r ess o ur c es 

d’ h a bit ats (l u mi èr e, e a u et n utri m e nts) ( Br ais et al. , 2 0 0 4; L a p oi nt e et al. , 2 0 0 6). 
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D a ns c ett e p ers p e cti v e, l es tr ait e m e nts  d e  C P , d a ns l’ e ns e m bl e d e l e ur g a m m e d e 

v ari a bilit é, c o nstit u e nt u n c o m pl é m e nt i nt ér ess a nt a u x C T e n p er m ett a nt d e m ai nt e nir 

d es p e u pl e m e nts mi xt es et r ési n e u x ai nsi q u e d es attri b uts d e vi eill es f or êts t a n dis q u e 

l es C T r éi niti e nt l a r é g é n ér ati o n d es p e u pl e m e nts ( B er g er o n et H ar v e y, 1 9 9 7; Pr é v ost  

et al. , 2 0 0 3). L’ utili s ati o n d’ u n e g a m m e d’ a p pr o c h es et d e tr ait e m e nts s yl vi c ol es  v ari és 

à l’ é c h ell e d u p a ys a g e p er m ettr a d e r e pr o d uir e l a v ari ét é d es str u ct ur es et d es 

c o m p ositi o ns f or esti èr es o bs er v é es a pr ès l es p ert ur b ati o ns n at ur ell es afi n d e pr és er v er 

l a bi o di v ersit é, l es f o n cti o ns é c os yst é mi q u es et l a pr o d u cti vit é f or esti èr e ( G a ut hi er et 

al ., 2 0 0 9) . C es pri n ci p es c o nstit u e nt d es i nt e nti o ns s yl vi c ol es ét a bli es d a ns l e s e ns d e 

l’ A F E. 

1. 4. 2  Eff ets d es r é c olt es  

L es o p ér ati o ns s yl vi c ol es (r é c olt e, pr é p ar ati o n d e t err ai n, pl a nt ati o n) s o nt d es 

p ert ur b ati o ns m é c a ni q u e s d o nt l a n at ur e est diff ér e nt e d es p ert ur b ati o ns n at ur ell es 

( c hi mi q u es, bi ol o gi q u es, p h ysi q u es). L es eff ets d e s d e u x t y p es d e p ert ur b ati o ns s er o nt 

diff ér e nts m ê m e si l e r é gi m e p e ut êtr e s e m bl a bl e ( B er g er o n et al. , 2 0 1 7a ; Br ais et al. , 

2 0 1 3; R o b erts, 2 0 0 7; Si m ar d  et al. , 2 0 0 1). L es eff ets d e r é c olt e s ur l a pr o du cti vit é d’ u n 

sit e p e u v e nt êtr e i nfl u e n c és p ar d e m ulti pl es f a ct e urs c o m m e l e t y p e d e r é c olt e ( ar br e 

e nti er, ti g es , C T, C P), l es es p è c es r é c olt é es ( a ut é c ol o gi e), l es t a u x d’ alt ér ati o n 

( pr é p ar ati o n d e t err ai n, c h e mi ns) et f ertilit é d u s ol (t e xt ur e, é p aiss e u r d e l a m ati èr e 

or g a ni q u e). Gl o b al e m e nt l e d é g a g e m e nt d u c o u v ert v é g ét al  e ntr ai n e u n e a u g m e nt ati o n 

d e l a dis p o ni bilit é e n a z ot e et d es t a u x d e mi n ér ali s ati o n q ui s o nt attri b u és à l’ a p p ort d e 

m ati èr e or g a ni q u e fr aî c h e, a u m él a n g e d u s ol mi n ér al et f or esti er  et à l’ a u g m e nt ati o n 

d es t e m p ér at ur es et d e l’ h u mi dit é  ( K e e n a n et Ki m mi ns, 1 9 9 3) . L es c o u p es, c o m m e l es 

p ert ur b ati o ns p e u v e nt pr o d uir e u n p o ol d’ él é m e nts n utritifs mi n ér ali s és à d ur é e et 

i nt e nsit é v ari a bl es (Ili ss o n et C h e n, 2 0 0 9) . L e f e u e n r é d uis a nt l a m ass e d e m ati èr e 
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or g a ni q u e d a ns l e s ol f or esti er, g é n èr e u n e i m p ulsi o n d’ él é m e nts n utritifs dis p o ni bl es 

t a n dis q u e l es C T e n a u g m e nt a nt l a m ass e d e m ati èr e or g a ni q u e a u s ol, pr o d uis e nt u n e 

i m p ulsi o n d’ él é m e nts n utritifs gr â c e à l a mi n ér ali s ati o n. L a v é g ét ati o n e n r é g é n ér ati o n 

est e x p os é e à d e pl us gr a n d es c o n c e ntr ati o ns d’ él é m e nts n utritifs dis p o ni bl es d a ns l es 

sit es br ûl és q u e d a ns l es p e u pl e m e nts d e  C T m ais l a m ass e t ot al e d’ él é m e nts n utritifs 

pl us él e v é e s uit e a u x c o u p es p o urr ai e nt a v oir u n e m eill e ur e c a p a cit é q u e l es 

p e u pl e m e nts br ûl és à f o ur nir d es n utri m e nts p o ur s o ut e nir l a pr o d u cti vit é s ur l e l o n g 

t er m e ( Si m ar d et al. , 2 0 0 1). C es p ert ur b ati o ns i n dir e ct es (m o difi c ati o n d u mi cr o cli m at ) 

m ais é g al e m e nt dir e ct es ( cr é ati o n d es s e nti ers  d e r é c olt e , p ass a g e d es m a c hi n es) 

c a us é es p ar l es r é c olt es aff e ct e nt l a c o m p ositi o n et l a di v ersit é d es pl a nt es  d e s o us -b ois 

( H art et C h e n, 2 0 0 8; R o b erts, 2 0 0 4, 2 0 0 7) . 

D e n o m br e us es ét u d es, é v al u a nt l es eff ets d e l’i nt e nsit é d es r é c olt es s ur  l a di v ersit é d es 

es p è c es d u s o us -b ois, n e m o ntr e nt p as d e r é d u cti o n à c o urt t er m e d e l a ri c h ess e 

s p é cifi q u e a pr ès u n e i nt er v e nti o n s yl vi c ol e ( B attl es et al. , 2 0 0 1; Gr a a e et H es kj ær, 1 9 9 7; 

N a g ai k e  et al. , 1 9 9 9; R o b erts et Gilli a m, 1 9 9 5) . A pr ès C T, l’ o u v ert ur e d u p e u pl e m e nt 

et l e d é g a g e m e nt d u s ol p er m ett e nt à d e n o u v ell es es p è c es ( m aj orit air e m e nt d e str at é gi e 

«  a c q uisiti v e  ») d e v e nir s’ ét a blir, e ntr ai n a nt  u n e pl us gr a n d e ri c h ess e ( B attl es et al. , 

2 0 0 1; D u g ui d  et As ht o n, 2 0 1 3) . L es p ert ur b ati o ns m o d ér é es cr é es p ar l es C P 

m ai nti e n n e nt u n e pr o p orti o n d’ es p è c es d e s o us -b ois li mit a nt ai nsi l’ ét a bliss e m e nt d e 

n o u v ell es es p è c es e n r ais o n d’ u n e c o m p étiti o n s u p éri e ur e p o ur l es r ess o ur c es 

(l u mi n osit é, n utri m e nts d u s ol). Les es p è c es q ui  p ar vi e n n e nt à s’ ét a blir s o nt t y pi q u es 

d e  p e u pl e m e nts d e st a d es d e s u c c essi o n a v a n c és  ( B attl es et al. , 2 0 0 1).  

U n e diff ér e n c e e ntr e l es tr ait e m e nts est o bs er v é e e n t er m es d e tr ait s c ar a ct éristi q u es 

d es es p è c es q ui y s o nt r etr o u v é es ( B er g er et al. , 2 0 0 4; H a e ussl er et al ., 2 0 0 2; 

H arri n gt o n  et E d w ar ds, 1 9 9 9) . Pl us u n e r é c olt e v a aff e ct er l e s ol d u sit e , C T, pl us  d es 

es p è c es  d e t y p es «  e n v a hiss a nt es  » (f a cilit é d e dis p ersi o n d es gr ai n es)  et «  é v asi v es  » 

( b a n q u es d e gr ai n es e nf o ui es d a ns l e s ol q ui v o nt s e r etr o u v er e n s urf a c e) v o nt êtr e 
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pr és e nt es ( B er g er et al. , 2 0 0 4; H a e ussl er et al. , 2 0 0 2; R o w e, 1 9 8 3). I n v er s e m e nt, l es 

c o u p es d e r ét e nti o n él e v é e, pr ati q u é es afi n d e f a v oris er d es él é m e nts ass o ci és à l a 

r ésili en c e d es p e u pl e m e nts a u x p ert ur b ati o ns , c o m m e l e m ai nti e n d e l e gs bi ol o gi q u es 

t els q u e l e b ois m ort ( B o u c h ar d, 2 0 0 8) s o nt pl us pr ofit a bl es p o ur d es pl a nt es d e t y p e 

«  ult éri e ur es  » ( ét a bliss e m e nt t ar dif p ar dis p ersi o n d es gr ai n es) ( Br ais et al. , 2 0 1 3; 

R o w e, 1 9 8 3)  et l es br y o p h yt es é pi x yl es ( B o u dr e a ult et al. , 2 0 0 0; Kr u ys et J o nss o n, 

1 9 9 9) . P ar c o ns é q u e nt, m oi ns l e s ol est p ert ur b é et m oi ns l es es p è c es e n v a hi ss a nt es o nt 

d' es p a c e p o ur s' ét a blir, c e q ui r é d uit l e ur di v ersit é et l e ur r e c o u vr e m e nt . 

1. 4. 3  L es pr oj ets d e r e c h er c h e S A F E et E M E N D  

U n e gr a n d e p arti e d e n os c o n n aiss a n c es d es eff ets i niti a u x d e l’ AF E e n f or êt b or é al e 

mi xt e  d u C a n a d a vi e nt d es  pr oj et s d e r e c h er c h e  S A F E  ( S yl vi c ult ur e et A m é n a g e m e nt 

F or esti er É c os yst é mi q u e)  et E M E N D ( E c os yst e m M a n a g e m e nt E m ul ati n g N at ur al 

Dist ur b a n c e) . L e pr e mi er s e sit u e à l’ O u est d u Q u é b e c, d a ns l a 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 e n A biti bi -T é mi s c a mi n g u e  ( Br ais et al. , 2 0 0 4; Br ais 

et al. , 2 0 1 3)  et l e s e c o n d a u N or d d e l’ Al b ert a ( Si d d ers et L u c h k o w, 1 9 9 8)  (Fi g ur e 

4 .1 ). C e s pr oj et s c o n stit u ent d es e x p éri e n c es à gr a n d e é c h ell e pr o gr a m m é es 

s p é cifi q u e m e nt p o ur é v al u er l es i m p a cts à l o n g t er m e d es diff ér e nts tr ait e m e nts d e 

c o u p e  s ur l a bi o di v ersit é, l es f o n cti o ns é c os yst é mi q u es et l a pr o d u cti vit é f or esti èr e. Ils 

r e gr o u p e nt d es s éri es d’ ét u d es e x p éri m e nt al es p er m ett a nt d e t est er l es o bj e ctifs d e 

l’ A F E. Ai nsi, diff ér e nts tr ait e m e nts s yl vi c ol es o nt ét é r é pli q u és et pl a nifi és, d a ns l es 3 

t y p es d e c o h ort es d e s u c c essi o n, p o ur t est er u n s yst è m e d’ a m é n a g e m e nt b as é s ur l a 

d y n a mi q u e f or esti èr e n at ur e ll e d e l a f or êt b or é al e mi xt e ( Fi g ur e 1 .3 , Fi g ur e 1 .4 ). 
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Fi g ur e 1 .3  Vis u ali s ati o n d es p e u pl e m e nts, 2 0 a ns a pr ès l a mi s e e n pl a c e  d u pr oj et S A F E 
d a ns l es tr ois t y p es d e p e u pl e m e nts d e c o h ort es 1, 2 et 3 e n f o n cti o n d es diff ér e nt es 
i nt e nsit és d e r é c olt e. 
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Fi g ur e 1 .4  Vis u ali s ati o n d es p e u pl e m e nts, 2 0 a n s a pr ès l a mi s e e n pl a c e d u pr oj et  
E M E N D d a ns l es  d e u x t y p es d e p e u pl e m e nts d e c o h ort es 1 et 2  e n f o n cti o n d es 
diff ér e nt es i nt e nsit és d e r é c olt e . 
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I niti é e n 1 9 9 8, l es pr oj ets o nt p er mis d’ a c c u m ul er u n e q u a ntit é i m p ort a nt e d e 

c o n n aiss a n c e s ur l es eff ets d e l a r é c olt e s ur l a bi o di v ersit é v é g ét al es et d’ art hr o p o d es 

( Br ais et al. , 2 0 0 4; Cr ai g  et M a c d o n al d, 2 0 0 9; J a c o bs et al., 2 0 0 7 b ; W e b b  et al. , 2 0 0 8), 

l a d y n a mi q u e d u b ois m ort, l a d é c o m p ositi o n d e l a liti èr e (J a c o bs et al ., 2 0 0 7a; Str u k elj  

et al. , 2 0 1 2), l es fl u x d e n utri m e nts ( B ell e a u et al. , 2 0 0 6; Fr e y et al ., 2 0 0 3a ; L a p o i nt e 

et al. , 2 0 0 6) et l a pr o d u cti vit é et d y n a mi q u e d es f or êts  ( B os e et al. , 2 0 1 4; B os e et al. , 

2 0 1 5 a ; Br ais et al. , 2 0 0 4; Gr a d o ws ki et al ., 2 0 1 0; S ol ari k et al ., 2 0 1 2) et a c o ntri b u é à 

l’ él a b or ati o n d e r e c o m m a n d ati o ns a u x g esti o n n air es r es p o ns a bl es d e l a mi s e e n pl a c e 

d e l’ A F E  a u C a n a d a . E n r e pr e n a nt u n e p arti e d e c es d o n n é es et e n l es c o m pl ét a nt p ar 

d es s ui vi s 2 0 a ns a pr ès c o u p e, n o us c o nti n u o ns l es r e c h er c h es afi n d’ é v al u er l es i m p a cts 

d es pr ati q u es s yl vi c ol es s ur d es é c h ell e s  d e t e m p s  pl u s  l o n g u es. 

1. 5  O bj e ctifs  

L es m ét h o d es utili s é es a uj o ur d’ h ui e n s yl vi c ult ur e s o nt pl ut ôt b o n n es p o ur c o ntr ôl er l a 

c o m p ositi o n o u l a str u ct ur e d’ u n p e u pl e m e nt, m ais l a diffi c ult é est d e m ai nt e nir l a 

m os aï q u e d e c es p e u pl e m e nts ( v ari ét é d e c o m p o siti o n, str u ct ur e et â g e) à l’ é c h ell e d u 

p a ys a g e ( é c h ell e d’ a m é n a g e m e nt) pr o c h e d’ u n p a ys a g e n at ur el. C e ci est l e b ut d e 

l’ A F E q ui vis e à r é d uir e l es é c arts e ntr e l es p a ys a g es a m é n a g és et l es p a ys a g es n at ur els 

e n t er m es d e v ari ét é d e c o m p ositi o n, d e str u ct ur e et d’ â g e. P o ur c el a il est n é c ess air e 

d’ a v oir d es d o n n é es s ur l’ e ns e m bl e d es él é m e nts q ui v o nt i nfl u e n c er l es p e u pl e m e nts.  

Gr â c e a u s ui vi d es  p ar c ell es d u pr oj et S A F E, e n vir o n 2 0 a ns a pr ès l’ a p pli c ati o n i niti al e 

d es c o u p es, n o us p oss é d o ns u n e l o n g u e s éri e t e m p or ell e d e d o n n é es p ort a nt s ur 

l’ a m é n a g e m e nt é c os yst é mi q u e e n f or êt b or é al e à l’ é c h ell e d es p e u pl e m e nts. S oit d es 

d o n n é es d’i n v e nt air es f o r esti ers d e l’ ar br e a u s e mi s ( es p è c es, di a m ètr es), d e b ois m orts 

(st a d es d e d é c o m p ositi o n, di a m ètr e) et d e t e m p ér at ur e et h u mi dit é d u s ol. U n e 

m eill e ur e c o m pr é h e nsi o n d es r é p er c ussi o ns d es c o u p es s ur l a d y n a mi q u e n at ur ell e d’ u n 
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p e u pl e m e nt a pr ès f e u p er m ett r a a u x pr of essi o n n els d e l a f or êt d e d é v el o p p er d e 

m eill e ur es p oliti q u es et pr o c é d ur es d esti n é es à r é d uir e c ert ai ns d es i m p a cts n é g atifs d e 

l’ a m é n a g e m e nt f or esti er s ur l’i nt é grit é d e l’ é c os yst è m e. N o us p o urr o ns d e pl us 

vis u alis er l’ é v ol uti o n d e l a r é g é n ér a ti o n d es p e u pl e m e nts p o ur ai nsi d ét er mi n er si  l es 

C P p er m ett e nt, à m o y e n t er m e, l e m ai nti e n, l a r é c u p ér ati o n o u l’ a c c él ér ati o n  d es 

attri b uts d es p e u pl e m e nt s b or é a u x mi xt es . Ai nsi n o us p o urr o ns é m ettr e d es li g n es 

dir e ctri c es a u x r es p o ns a bl es d’ a m é n a g e m e nts f or esti ers p o ur l’ a m éli or ati o n d es 

pr ati q u es s yl vi c ol es a u r e g ar d d e l’ utilis ati o n d es c o u p es  e n f or êt b or é al e mi xt e . 

L’ o bj e ctif g é n ér al d e c ett e t h ès e est d o n c d e t est er si  n o us p ar v e n o ns à r epr o d ui r e l a 

di v ersit é d es str u ct ur es et d es c o m p ositi o ns f or esti èr es o bs er v é es a pr ès p ert ur b ati o ns 

n at ur ell es  g r â c e à u n e g a m m e d e tr ait e m e nts s yl vi c ol es. S oit, si l es i nt e nti o ns s yl vi c ol es 

ét a bli es d a ns l e s e ns d e l’ A F E s’ a p pli q u e nt d a ns l e t e m ps s uit e à diff ér e nts tr ait e m e nts 

e n f or êt b or é al e mi xt e. C et o bj e ctif  r é p o n d a u x b e s oi n s d e  m ai nti e n d e l a pr o d u cti vit é 

f or esti èr e m ais a ussi d e c o ns er v ati o n d e l a bi o di v ersit é . N o us a v o ns e x a mi n é , 2 0 a ns 

a pr ès  c o u p es, l es eff ets d e l'i nt e nsit é cr oiss a nt e  d e r é c olt e  d es ar br es s ur l a str u ct ur e, l a 

c o m p ositi o n et l a r é g é n ér ati o n d es p e u pl e m e nts e n t er m es d' ar br es vi v a nts , d e b ois m ort , 

d e ri c h ess e e n br y o p h yt e s et d e l a di v ersit é f o n cti o n n ell e d es pl a nt es d e s o us -b ois . 

D a ns c h a q u e c h a pitr e n o us c h er c h o ns à  : 

- C h a pitr e 2  : Ex a mi n er  l e s eff ets a u c o urs d u t e m p s , d e l'i nt e nsit é cr oiss a nt e d e 

l' e nl è v e m e nt d es ti g es s ur l a str u ct ur e, l a c o m p o siti o n et l a r é g é n ér ati o n d es 

p e u pl e m e nts e n t er m es d' ar br es vi v a nts m ais a ussi d e b ois m ort , d a ns l es tr ois 

t y p es d e c o h ort es 1, 2 et 3 . D’ a pr ès d es ét u d e s a nt éri e ur es, l es r ess o ur c es 

li b ér é es l ors d es r é c olt es ( n utri m e nts, l u mi èr e) s o nt attri b u é es à l a cr oiss a n c e 

d es ar br es r ési d u els. D a n s l e c as d’ u n e i nt e nsit é d e pr él è v e m e nt f ort e ( C T), l es 

r ess o ur c es b é n éfi ci er o nt m aj orit air e m e nt a u x es p è c es q ui ét ai e nt pr és e nt es 

a v a nt l’ a p pli c ati o n d es tr ait e m e nts gr â c e a u x c a p a cit és d e r e pr o d u cti o n d es 
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es p è c es ( dr a g e o n n e m e nt), l a p ersist a n c e d’ u n e b a n q u e d e gr ai n es o u e n c or e l a 

pr és e n c e d’i n di vi d us m at ur es à pr o xi mit é d u sit e ( Br ais et al., 2 0 0 4) . D a n s l e 

c as d’ u n e i nt e nsit é d e pr él è v e m e nt m o d ér é e ( C P), l es r ess o ur c es b é n éfi ci er o nt 

m aj orit air e m e nt à l a cr oiss a n c e d es ar br es r ési d u els et à l a cr oiss a n c e d es ar br es 

ét a blis e n s o us -b ois ( c o nif èr es). N o us n o us att e n di o ns d o n c à c e q u e l e t a u x 

d'i nt e nsit é  d e l a r é c olt e g é n èr e u n gr a di e nt d e r é p o ns e li n é air e . Pl us l a c o u p e est 

i nt e ns e, pl us n o us o bs er v er o ns d e diff ér e n c es q ui s er o nt m ai nt e n u es d a ns l e 

t e m ps e ntr e l es p e u pl e m e nts c o u p és et l es p e u pl e m e nts é v ol u a nt n at ur ell e m e nt. 

D e pl us , n o us n o us att e n di o ns à c e q u e 2 0 a ns r e pr és e nt e nt u n d él ai s uffis a nt 

p o ur o bs er v er u n eff et d e vi eilliss e m e nt d es p e u pl e m e nts s uit e a u x C P, s e 

tr a d uis a nt p ar u n e a u g m e nt ati o n d e l a c o m pl e xit é str u ct ur al e et d e l a di v ersit é 

d es es p è c es v é g ét al es. L e s p e u pl e m e nts d e d é b ut et d e  mili e u d e s u c c essi o n o ù 

d es C P o nt ét é a p pli q u és s er o nt c o m p ar a bl es a u x p e u pl e m e nts n at ur els t é m oi ns 

d e mili e u d e s u c c essi o n et d e fi n d e s u c c essi o n, r es p e cti v e m e nt . 

- C h a pitr e 3. E x a mi n er l es eff ets, 2 0 a ns a pr ès c o u p e s, d e l'i nt e nsit é cr oiss a nt e d e 

l' e nl èv e m e nt d es ti g es  s ur l es c o m m u n a ut és d e br y o p h yt es d a ns l es tr ois t y p es 

d e c o h ort es 1, 2 et 3. Pl us pr é cis é m e nt, n o us c h er c h io ns à r e g ar d er si l'i nt e nsit é 

d e l a r é c olt e, d é p e n d a m m e nt d e l a c o h ort e o ù ell e a ét é pr ati q u é e, i nfl u e n c e l es 

c o m m u n a ut és d e br y o p h yt es, 2 0 a ns a pr ès c o u p es e n s u p p os a nt q u e l es  C P 

f a v oris e nt d’ a v a nt a g e l es es p è c es d e br y o p h yt es « s e nsi bl es  ». D e pl us, n o us 

c h er c h io ns à s a v oir q u el s f a ct e urs e n vir o n n e m e nt a u x s o nt l es m ot e urs d e l a 

ri c h ess e d es c o m m u n a ut és d e br y o ph yt es . 2 0 a ns a pr ès C T, d es diff ér e n c e s d e 

str u ct ur e, c o m p ositi o n et c o n diti o ns mi cr o e n vir o n n e m e nt al es (l u mi èr e, 

t e m p ér at ur e et h u mi dit é d u s ol) d es p e u pl e m e nts d e vr ai e nt e n c or e s e m ai nt e nir 

a v e c l es p e u pl e m e nts é v ol u a nt n at ur ell e m e nt c e q ui i m p a ct er ai e nt  l es 

c o m m u n a ut és d e br y o p h yt es. N o us n o us att e n d io ns à r etr o u v er m oi ns d’ es p è c es 

s e nsi bl es, c o m m e l e gr o u p e d es h é p ati q u es a pr ès l es c o u p es pl us i nt e ns es. 2 0 

a ns a pr ès C P, d a ns l a m es ur e o ù les  m o difi c ati o ns d es  c o n diti o ns  

mi cr o cli m ati q u es  s o nt li mit é es , et o ù  d es l e gs bi ol o gi q u es s o nt c o ns er v és 
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( ar br es s ur pi e d, b ois m orts), l es c o m m u n a ut és d e br y o p h yt es d e vr ai e nt s e 

m ai nt e nir  p ar r a p p ort a u x p e u pl e m e nts n o n r é c olt és . D e pl us, l es tr ait e m e nts d e 

r é c olt e r é ali s és d a ns l es p e u pl e m e nts pl us a n ci e n s, d e vr ai e nt  a v oir d es eff ets 

pl us i m p ort a nts s ur l es c o m m u n a ut és d e br y o p h yt e s q u e d a ns l es j e u n es f or êts. 

C el a s er ait d û à  u n e pl us gr a n d e st a bilit é d es c o n diti o ns mi cr o -

e n vir o n n e m e nt al es d a ns l es p e u pl e m e nts pl us a n ci e ns  e t l a pr és e n c e d e 

c o m m u n a ut és d e br y o p h yt e p l us s e nsi bl es q ui d e vr ai e nt d o n c s e r e m ettr e pl us 

l e nt e m e nt d es p ert ur b ati o ns c o m p ar ati v e m e nt a u x c o m m u n a ut és pi o n ni èr es et 

c ol o ni s atri c es r etr o u v é e s d a ns l es j e u n es p e u pl e m e nts. 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 str u ct ur e et c o m p ositi o n d es p e u pl e m e nts, 

a b o n d a n c e d e b ois m orts, t e m p ér at ur e et h u mi dit é d u s ol q ui s o nt dir e ct e m e nt 

et i n dir e ct e m e nt i m p a ct és p ar l es c o u p es, d e vr ai e nt e n c or e i nfl u e n c er l es 

c o m m u n a ut és , 2 0 a ns a pr ès r é c olt e. 

- C h a pitr e 4  : E x a mi n er l es eff ets, 2 0 a ns a pr ès c o u p es, d e l'i nt e nsit é cr oiss a nt e 

d e l' e nl è v e m e nt d es ti g es , s ur l a di v ersit é f o n cti o n n ell e d e l a v é g ét ati o n d e s o us-

b ois d a ns d es p e u pl e m e nt s d e c o h ort es 1 et 2, sit u és à l’ O u est et l’ Est d u C a n a d a . 

Pl us pr é cis é m e nt n o us c h er c hi o ns à r e g ar d er à l’ é c h ell e d e l a c o m m u n a ut é et à 

l’ é c h ell e d e l’i n di vi d u si l'i nt e nsit é d e l a r é c olt e, d é p e n d a m m e nt d e l a c o h ort e 

o ù ell e a ét é pr ati q u é e et d u sit e i nfl u e n c e l a f o n cti o n n alit é d e l a v é g ét ati o n . A u 

ni v e a u d e l a c o m m u n a ut é, n o us n o us att e n di o ns à c e  q u e  l es r é c olt es pl us 

i nt e ns es, p ar l’ o u v ert ur e d u c o u v ert, f a v oris er ai e nt d es tr ait s d' a c q uisiti o n ( p ar 

e x e m pl e, i nt ol ér a n c e à l' o m br e, cr oiss a n c e r a pi d e, L D M C f ai bl e, S L A él e v é, 

L N C, L P C)  et e ntr ai n e r ai e nt u n e a u g m e nt ati o n d e l a ri c h ess e e n es p è c es et d e 

l a di v ersit é f o n cti o n n ell e  p ar r a p p ort a u x p e u pl e m e nts t é m oi ns . D e pl us, n o us 

n o us att e n di o ns à c e q u e l es diff ér e n c es e ntr e l es p e u pl e m e nts r é c olt és et l es 

p e u pl e m e nts t é m oi ns  s er ai e nt pl us pr o n o n c é es à l' est q u' à l' o u est  o ù l e cli m at 

est pl us s e c, l e c y cl e  d es f e u x pl us c o urt et l e s ol pl us ri c h e , et e n p arti c uli er 

d a ns l es f or êts mi xt es pl us a n ci e n n es  et st a bl es. A u ni v e a u d e l’i n di vi d u, n o us 

n o us att e n di o ns à c e q u e c h a q u e es p è c e aj ust er ait l a v al e ur d e s es tr ait s p o ur 
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o bt e nir u n e m eill e ur e c o n diti o n p h ys i q u e à l a s uit e d e l a r é c olt e , c e q ui s e  

tr a d uir ait p ar d es i n di vi d us a y a nt u n L D M C pl us f ai bl e et u n S L A, u n L N C et 

u n L P C pl us él e v és a pr ès l a r é c olt e p ar r a p p ort a u x p e u pl e m e nts t é m oi ns n o n 

r é c olt és. D e pl us, l a v ari a bilit é i ntr as p é cifi q u e m es ur é e a u s e i n d' u n e es p è c e, 

p o urr ait r é v él er d a v a nt a g e d e diff ér e n c es f o n cti o n n ell es e ntr e l es  i nt e nsit és d e 

r é c olt e q u e  l a v ari a bilit é m es ur é e à l’ é c h ell e d e l a c o m m u n a ut é ( Ki c h e ni n et al., 

2 0 1 3 ; K u m or d zi et al., 2 0 1 9) . 

 



 

 

C H A PI T R E 2  

T W E N T Y -Y E A R R E C O V E R Y O F  M A N A G E D S T A N D , I N S T R U C T U R E A N D 

C O M P O SI TI O N , I N B O R E A L MI X E D W O O D S T A N D S O F N O R T H W E S T E R N 

Q U E B E C  

M ari o n N o u al h a g u et 1, * , Ti m ot h y T. W or k2 , M a x e n c e S o u b e yr a n d1  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, 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, 

4 4 5 b o ul e v ar d d e l' U ni v ersit é, R o u y n -N or a n d a, Q u é b e 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, 1 4 1 A v e n u e 

d u Pr ési d e nt -K e n n e d y, M o ntr é al, Q u é b e c, H 2 X 1 Y 4, C a n a d a  

 

*  C orr es p o n d i n g a ut h or: m ari o n. n o u al h a g u et @ u q at. c a  

 

C a n a di a n J o ur n al of F or est R es e ar c h , 5 3 ( 2) 
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2. 1  A bstr a ct  

T h e N at ur al Dist ur b a n c e B as e d M a n a g e m e nt ( N D B M) ai m s t o m ai nt ai n s p e cifi c 

str u ct ur al a n d c o m p ositi o n al attri b ut es of n at ur al f or ests i n m a n a g e d st a n ds. 

O p er ati o n all y, N D B M r eli es o n di v ersif yi n g a n d a d a pti n g sil vi c ult ur al pr a cti c es, 

i n cl u di n g p arti al h ar v esti n g ( P C), t o e x p a n d t h e r a n g e of o pti o ns b e y o n d t h at of si m pl y 

cl e ar c uts ( C C). Est a blis h e d i n 1 9 9 8, t h e S A F E ( S yl vi c ult ur e et A m é n a g e m e nt F or esti er 

É c os yst é mi q u e) pr oj e ct e v al u at es  this p ot e nti al i n h ar d w o o d, mi x e d w o o d a n d 

c o nif er o us st a n ds i n n ort h w est er n Q u é b e c, C a n a d a. O ur r es ult s c o nfir m e d a p art of t h e  

N D B M o bj e cti v es w er e att ai n e d i. e., P C all o w e d t h e m ai nt e n a n c e of st a n ds wit h mi x e d 

str u ct ur e a n d c o m p ositi o n , c o nstit uti n g a n i nt er esti n g c o m pl e m e nt t o C C , w hi c h r es et 

st a n d r e g e n er ati o n . H o w e v er, P C di d n ot a c c el er at e t h e tr a nsiti o n of st a n ds t o l at er 

s t a g es wit h l ess i nt e nsi v e h ar v esti n g or t o e arli er st a g es wit h m or e i nt e nsi v e h ar v esti n g. 

W e ess e nti all y h a d a n i niti al i m p a ct, d el a yi n g  or st o p pi n g  t h e st a n ds e v ol uti o n w hi c h 

dissi p at es o v er ti m e  a n d m or e q ui c kl y wit h l ess i nt e ns i v e h ar v esti n g . F urt h er m or e, o ur 

r es ult s di d n ot s u p p ort t h e a bilit y of P C t o e n h a n c e t h e d e v el o p m e nt of ol d-gr o wt h 

attri b ut es  li k e d e a d w o o d. D es pit e t h e 2 0 -y e ar h ori z o n of t hi s st u d y f urt h er fi el d s ur v e ys 

will b e r e q uir e d i n t h e f ut ur e t o b ett er u n d erst a n d t h e i m p a ct o f diff er e nt sil vi c ult ur al 

tr e at m e nts o n f or est pr o d u cti vit y a n d bi o di v ersit y pr es er v ati o n t hr o u g h o ut a f or est 

r ot ati o n. 

2. 2  R és u m é  

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 F E) vis e à m ai nt e nir l es str u ct ur es et 

c o m p ositi o n d es p e u pl e m e nts d es f or êts n at ur ell es d a ns l es p e u pl e m e nts a m é n a g és. S ur 

l e pl a n o p ér ati o n n el, l’ A F E r e p os e s ur l a di v ersifi c ati o n et l' a d a pt ati o n d es pr ati q u es 

s yl vi c ol es, c o m pr e n a nt l a c o u p e p arti ell e ( P C), afi n d e m ulti pli er l es o pti o ns a u -d el à d e 
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l a pr ati q u e i nt e ns e d e l a c o u p e t ot al e ( C C). Ét a bli e n 1 9 9 8, l e pr oj et S A F E ( S yl vi c ult ur e 

et A m é n a g e m e nt F or esti èr e É c os yst é mi q u e) é v al u e s o n p ot e nti el d a ns d es p e u pl e m e nts 

d e f e uill us, m él a n g és et d e c o nif èr es d a ns l e n or d -o u est d u Q u é b e c, C a n a d a . N os 

r és ult ats o nt c o nfir m é u n e p arti e d es o bj e ctifs d u N D B M, c' est -à -dir e q u e  l es P C 

p er m et t e nt d e m ai nt e nir  d e s p e u pl e m e nts à str u ct ur e et c o m p ositi o n mi xt es, c o nstit u a nt 

u n c o m pl é m e nt i nt ér ess a nt a u x  C C, q ui r éi niti alis e nt  l a r é g é n ér ati o n d es p e u pl e m e nts. 

C e p e n d a nt, l es P C n’ o nt p as p er mis d’a c c él ér er la tr a nsiti o n d es p e u pl e m e nts v ers d es 

st a d es pl us a v a n c és a v e c u n e r é c olt e m oi ns i nt e nsi v e o u v ers d es st a d es pl u s pr é c o c es 

a v e c u n e r é c olt e pl us i nt e nsi v e. N o us a v o ns e ss e nti ell e m e nt e u u n i m p a ct i niti al, 

r et ar d a nt o u st o p p a nt  l' é v ol uti o n d es p e u pl e m e nts q ui s e dissi p e a v e c l e t e m ps, et d e 

m a ni èr e pl us  r a pi d e l ors q u e l a r é c olt e est m oi ns i nt e nsi v e. D e pl us, n os r és ult ats n' o nt 

p as c o nfir m é l a c a p a cit é d es P C à a m éli or er l e d é v el o p p e m e nt d es attri b ut s d es f or êts 

a n ci e n n es , c o m m e l e b ois m ort. M al gr é l' h ori z o n d e 2 0 a ns d e c ett e ét u d e, d' a utr es 

ét u d es d e t err ai n s er o nt n é c ess air es à l' a v e nir p o ur mi e u x c o m pr e n dr e l'i m p a ct d es 

diff ér e nts tr ait e m e nts s yl vi c ol es s ur l a pr o d u cti vit é d e l a f or êt et l a pr és er v ati o n d e l a 

bi o di v ersit é t o ut a u l o n g d e l a  r é v ol uti o n for esti èr e . 

2. 3  I ntr o d u cti o n 

N at ur al E c os yst e m B as e d M a n a g e m e nt ( N D B M) h as b e e n wi d el y a d v o c at e d as a 

m e a ns t o m ai nt ai n h e alt h y a n d r esili e nt  f or est e c os yst e ms b y r e d u ci n g diff er e n c es  

b et w e e n n at ur al a n d m a n a g e d l a n ds c a p es t hr o u g h o ut N ort h A m eri c a ( Fr a n kli n, 1 9 9 7). 

O p er ati o n all y , N D B M r eli es o n v ar yi n g sil vi c ult ur al tr e at m e nts t o b ett er r efl e ct 

diff er e nt as p e cts of n at ur al f or est d y n a mi cs ( G a ut hi er et al ., 2 0 0 9) , w hi c h ar e oft e n 

s h a p e d b y a r a n g e o f n at ur al dist ur b a n c es ( C h e n a n d P o p a di o u k, 2 0 0 2) .  I n b or e al 

f or ests, n at ur al dist ur b a n c es dri v e f or est d y n a mi c s a n d s h a p e t h e v ari et y of h a bit ats 

o bs er v e d at t h e l a n ds c a p e a n d st a n d s c al es  ( C h e n a n d P o p a di o u k, 2 0 0 2) . Fir e, 
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c o nsi d er e d as t h e pri m ar y dist ur b a n c e, o p e ns t h e c a n o p y, r e d u c es or g a ni c m att er 

t hi c k n ess, a n d e x p os es mi n er al s oil, r es ulti n g i n y o u n g st a n ds wit h  i n cr e as e d n utri e nt 

s u p pl y a n d a di mi n uti o n of s hr u b c o m p etiti o n ( B er g er o n et al ., 1 9 9 9; N eff  et al. , 

2 0 0 5).). U nli k e fir es, s l o w er a n d m or e s p e cifi c, i ns e ct e pi d e mi cs, c o n si d er e d as 

s e c o n d ar y dist ur b a n c es, aff e ct s p e cifi c s p e ci es. E a c h d ef oli at or i ns e ct h as its pr ef err e d 

h osts, a cti n g diff er e ntl y a n d at diff er e nt st a g es of st a n d d e v el o p m e nt . T h e l o n g er a n d 

m or e s e v er e t h e e pi d e mi c, t h e gr e at e r t h e m ort alit y of h ost s p e ci es, f a v ori n g t h e 

d e v el o p m e nt of n o n -h ost s p e ci es  ( C h e n a n d P o p a di o u k, 2 0 0 2; M o uli ni er  et al. , 2 0 1 1). 

I nt e nse  s yl vi c ult ur al tr e at m e nts s u c h as c l e ar c uts ( C C) c a n b e  us e d t o f a v or t h e 

r e g e n er ati o n of st a n ds, s er vi n g as a  p arti al  s urr o g at e  f or st a n ds r e g e n er ati n g b y fir e  

( C h e n a n d P o p a di o u k, 2 0 0 2; N g u y e n -X u a n  et al. , 2 0 00) . I n c o ntr ast, l ess int e ns e 

sil vi c ult ur al tr e at m e nts li k e p arti al c uts ( P C)  c a n b e  us e d t o  e m ul at e i ns e ct o ut br e a ks, 

wi n df all, or n at ur al m ort alit y  pr o c ess es. F or e x a m pl e, t h e “st e m e x cl usi o n p h as e ” 

w h er e m a n y st e ms di e d u e t o c o m p etiti o n f or r es o ur c es or t h e “ c a n o p y tr a nsiti o n p h as e ” 

w h er e d o mi n a nt a n d c o d o mi n a nt tr e es s e n es c e a n d di e m a y b ot h b e e m ul at e d t hr o u g h 

t h e us e of p arti al c uts  F or e x a m pl e, d e p e n di n g o n st a n d a g e, v erti c al str u ct ur e, a n d 

s p e ci es pr es e nt, P C pr es cri pti o ns c o ul d e m ul at e d t h e “st e m e x cl usi o n p h as e ” w h er e 

m a n y st e ms di e d u e t o c o m p etiti o n f or r es o ur c es or t h e “ c a n o p y tr a nsiti o n p h as e ” w h er e 

d o mi n a nt a n d c o d o mi n a nt tr e es s e n es c e a n d di e ( C h en a n d P o p a di o u k, 2 0 0 2) . T h us, 

st a n ds r es ulti n g fr o m P C c o ns er v e irr e g ul ar st a n d’s str u ct ur e a n d bi ol o gi c al l e g a ci es 

s u c h as li v e  tr e es a n d d e a d w o o d . T h es e el e m e nts ar e ess e nti al f or t h e m ai nt e n a n c e of 

bi o di v ersit y a n d f or est pr o d u cti vit y  ( B os e et al., 20 1 5 a; Dr a p e a u et al., 2 0 0 9; M arti n et 

al., 2 0 2 1).  H o w e v er, t h e l o n g-t er m c a p a cit y of p arti al c uts pr es cri pti o ns t o p us h st a n ds 

eit h er f or w ar d or b a c k w ar d al o n g a s u c c essi o n al s e q u e n c e h as y et t o b e d e m o nstr at e d.  

I n b or e al mi x e d w o o d f or ests, pr eli mi n ar y st u di e s f oll o wi n g st a n d  e v ol uti o n  a  f e w y e ars 

aft er  h ar v est  ( 0 t o 1 2 y e ars), s u g g est e d t h at P C c a n b e us e d t o d el a y or a d v a n c e  t h e 

tr a nsiti o ns t hr o u g h s u c c essi v e st a g es d e p e n di n g o n t h e  h ar v esti n g i nt e nsit y a p pli e d  

( B os e et al. , 2 0 1 5 a; Br ais et al. , 2 0 1 3). L o w h ar v esti n g  i nt e nsit y (i. e. h ar v esti n g a b o ut 
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4 5 % of t h e b as al ar e a)  w o ul d a c c el er at e s u c c es si o n b y cr e ati n g g a ps i n t h e c a n o p y 

si mil ar t o  t h os e cr e at e d b y s e n es c e n c e i n ol d gr o wt h f or ests. T his  w o ul d pr o m ot e  t h e 

gr o wt h  a n d t h e est a blis h m e nt  of b ot h s h a d e t ol er a nt  ( b als a m fir, A bi es b als a m e a  ( L.) 

Mill ., w hit e s pr u c e , Pi c e a gl a u c a  [ M o e n c h] V oss, a n d bl a c k s pr u c e, Pi c e a m ari a n a  

[ Mill.] B. S. P.) a n d s h a d e i nt ol er a nt  (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 ., a n d 

p a p er bir c h, B et ul a p a p yrif er a  M ar c h) tr e e s p e ci es  ( B os e et al. , 2 0 1 5 a). I n c o ntr ast, 

hi g h h ar v esti n g  i nt e nsit y (i. e. h ar v esti n g a b o ut 6 0 % of t h e b as al ar e a) w o ul d d el a y 

st a n d d e v el o p m e nt a n d g e n er all y f a v or gr o wt h a n d r e cr uit m e nt of s h a d e i nt ol er a nt 

s p e ci es ( B os e et al. , 2 0 1 5 a). P C a cr oss t h eir r a n g e of  i nt e nsit y v ari a bilit y ar e a n 

i nt er esti n g c o m pl e m e nt t o C C t o m ai nt ai n mi x e d-str u ct ur e st a n ds a n d ol d -gr o wt h 

attri b ut es s u c h as  bi ol o gi c al l e g a ci es, w hil e C C r es et s st a n d r e g e n er ati o n. T h e us e of 

di v ers e sil vi c ult ur al tr e at m e nts at t h e l a n ds c a p e s c al e  w o ul d all o w  t he r e pr o d u cti o n of  

t h e v ari et y of st a n d str u ct ur es a n d c o m p ositi o ns o bs er v e d aft er n at ur al dist ur b a n c es 

all o wi n g f or t h e m ai nt e n a n c e of bi o di v ersit y, e c os yst e m f u n cti o ns a n d f or est 

pr o d u cti vit y. T h es e pri n ci pl es ar e sil vi c ult ur al i nt e nti o ns est a blis h e d i n t h e s e ns e of 

N D B M . H o w e v er, N D B M is still r at h er n e w a n d o nl y l o n g-t er m m o nit ori n g w o ul d 

all o w t o e v al u at e it s eff e cti v e n ess  t o m a xi mi z e f or est pr o d u cti o n w hil e mi ni mi zi n g 

i m p a cts o n t h e f or est. A t h or o u g h k n o wl e d g e of t h e o v er all eff e cts of pr a cti c es will 

s er v e as a b asis f or f or est m a n a g ers t o d e v el o p t h e b est str at e gi es  of h ar v esti n g.  

I n b or e al mi x e d w o o d st a n ds o n m esi c sit es, w e o bs er v e a  g e n er al tr a nsiti o n t hr o u g h 

t hr e e s u c c essi v e st a g es. First, t h e h ar d w o o d st a n ds, d o mi n at e d b y s h a d e i nt ol er a nt a n d 

pi o n e er tr e e s p e ci es s u c h as tr e m bli n g as p e n. T h e n , t h e mi x e d w o o d st a n ds c o m p os e d 

of  b ot h s h a d e t ol er a nt c o nif er o us s p e ci es s u c h a s  b als a m fir a n d  spr u c e s  a n d s h a d e 

i nt ol er a nt h ar d w o o d s p e ci es . An d a t t h e e n d of t h e s u c c essi o n al s e q u e n c e , t h e 

c o nif er o us d o mi n at e d st a n ds  c o m p os e d of  m ai nl y s h a d e t ol er a nt s p e ci es  h o w e v er  s o m e  

s h a d e i nt ol er a nt s p e ci es s u c h as tr e m bli n g as p e n a n d p a p er bir c h c a n  est a bli s h i n t h e 

g a ps f or m e d b y t h e s e n es c e n c e of tr e es  ( B er g er o n et al. , 1 9 9 9; B er g er o n et al. , 2 0 0 2). 

I n N D B M, diff er e nt c o m bi n ati o ns of  sil vi c ult ur al tr e at m e nts c o ul d b e us e d i n c o n c ert 
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t o m ai nt ai n t h e st a n d str u ct ur al a n d c o m p ositi o n al v ari a bilit y o bs er v e d i n  n at ur al 

f or ests. Ulti m at el y, w hi c h sil vi c ult ur al str at e gi es will b e eff e cti v e at m ai nt ai ni n g t h e  

str u ct ur e a n d c o m p ositi o n of n at ur al st a n ds as w ell as m ai nt ai ni n g f or est bi o di v ersit y 

a n d pr o d u cti vit y m ust b e v erifi e d  t hr o u g h l o n g-t er m m o nit ori n g. This st u d y  e x a mi n e d 

t h e eff e cts of diff er e nt h ar v est i nt e nsiti es  (st e m r e m o v al of 3 3 %, 4 0 %, 6 6 % a n d 1 0 0 %) 

o n st a n ds str u ct ur e, c o m p ositi o n, r e g e n er ati o n, a n d d e a d w o o d l e g a ci es i n t h e t hr e e 

s u c c essi o n al st a g es of b or e al mi x e d w o o d f or est. S p e cifi c all y , w e t est e d 1.) if P C a n d 

C C c a n b e us e d t o d el a y , m ai nt ai n or a d v a n c e  t h e tr a nsiti o ns t hr o u g h s u c c es si v e st a g es 

o v er 2 0 y e ars 2.) if P C c a n m ai nt ai n m or e bi ol o gi c al l e g a ci es t h a n C C o v er 2 0 y e ar s.  

W e h y p ot h esi z e d t h at  ( 1) P C of l o w er i nt e nsit y will a d v a n c e t h e tr a nsiti o n  of st a n ds  

t hr o u g h s u c c essio n al  st a g es . T h at is, l o w int e nsit y P C  r e ali z e d i n t h e h ar d w o o d or 

mi x e d w o o d  st a n ds, will r es ult i n st a n ds wit h a si mil ar str u ct ur e a n d c o m p ositi o n t o t h e 

u n h ar v est e d  mi x e d w o o d or c o nif er o us st a n ds  r es p e cti v el y, o v er 2 0 y e ars. I n c o ntr ast, 

P C of hi g h er i nt e nsit y will m ai nt ai n t h e st a n ds  i n t h e s a m e st a g e t h at it w as b ef or e 

h ar v est . T h at is, hi g h i nt e nsit y P C  r e ali z e d i n t h e h ar d w o o d or mi x e d w o o d st a n ds, will 

r es ult i n st a n ds wit h a si mil ar str u ct ur e a n d c o m p ositi o n t o t h e u n h ar v este d  st a n ds  of 

t h e s a m e st a g e, o v er 2 0 y e ars. I n c o ntr ast, C C will d el a y t h e tr a nsiti o ns of st a n ds b y 

r es etti n g t h eir r e g e n er ati o n. T h at is C C pr a cti c e d i n h ar d w o o d, mi x e d w o o d or 

c o nif er o us st a n ds s h o ul d h a v e si mil ar str u ct ur e a n d r e g e n er ati o n, o v er 2 0 y e ars. ( 2) W e 

als o h y p ot h esi z e d t h at i n cr e asi n g h ar v esti n g i nt e n sit y will h a v e i n cr e asi n g a n d  m or e 

p ersist e nt i m p a cts o v er ti m e  o n bi ol o gi c al l e g a ci e s a n d, t h e i m p a ct of h ar v ests  will b e 

gr e at er  i n m or e a d v a n c e s u c c essi o n al st a g es t h at ar e m or e s e nsiti v e . T his will b e s e e n 

wit h gr e at er diff er e n c es b et w e e n C C a n d u n m a n a g e d st a n ds t h a n b et w e e n P C a n d 

u n m a n a g e d st a n ds , fr o m t h e s a m e s u c c essi o n al st a g e, i n t er m of li v e a n d d e a d tr e es, 

o v er t h e 2 0 y e ars . 
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2. 4  M at eri als a n d m et h o d  

2. 4. 1  St u d y ar e a  

T h e st u d y w as c o n d u ct e d  i n t h e L a k e D u p ar q u et R es e ar c h a n d T e a c hi n g F or est 

( L D R T F) i n t h e A biti bi r e gi o n of n ort hw est er n  Q u e b e c (4 8 ° 3 0’ N, 7 9 ° 2 0’ O ). T his 

r e gi o n is c h ar a ct eri z e d b y gl a ci ol a c ustri n e cl a y d e p osits l eft b y pr o gl a ci al L a k e 

Oji b w a y  ( Vi n c e nt a n d H ar d y, 1 9 7 7) . T h e s oil t e xt ur e is t h at of h e a v y cl a y ( > 7 5 % cl a y) 

a n d t h e f or est fl o or is a t hi n m or 2 – 7 c m  t hi c k (C a n a di a n A gri c ult ur al S er vi c es 

C o or di n ati n g C o m mitt e e, 1 9 9 8 ). T h e cli m at e is c o nti n e nt al wit h a n a v er a g e a n n u al 

t e m p er at ur e of 1 ° C a n d a n n u al pr e ci pit ati o n of 9 8 9 m m wit h  3 0 % f alli n g i n t h e f or m 

of s n o w ( M o nt Br u n w e at h er st ati o n, a v er a g e o v er t h e l ast 2 5 y e ars)  ( E n vir o n n e m e nt 

C a n a d a, 2 0 1 9) . 

T h e L D R T F is sit u at e d i n t h e mi x e d w o o d z o n e of t h e b or e al s hi el d , i n t h e bi o cli m ati c 

d o m ai n of t h e  b als a m  fir-w hit e bir c h f or est . F or est s of t h e r e gi o n ar e c h ar a ct eri z e d b y 

a mi x e d c o m p ositi o n of b or e al c o nif ers a n d s h a d e i nt ol er a nt br o a d -l e a v e d s p e ci es. 

Tr e m bli n g as p e n, p a p er bir c h, a n d j a c k pi n e ( Pi n us b a n ksi a n a  L a m b. ) ar e c o m m o n 

e arl y s u c c essi o n al s p e ci es. B als a m fir is t h e d o mi n a nt s p e ci es i n l at e -s u c c essi o n al 

f or ests o n m esi c sit es, a n d is ass o ci at e d wit h w hit e s pr u c e, bl a c k s pr u c e (Pi c e a m ari a n a  

[ Mill.] B. S. P.) a n d e ast er n w hit e-c e d ar ( B er g er o n et al. , 1 9 9 9). T h e L D T R F  is 

c o m p os e d  of  a v ari et y of st a n d s r es ulti n g fr o m m ulti pl e fir es a n d i ns e ct o ut br e a ks  

( B er g er o n a n d H ar v e y, 1 9 9 7 ; B er g er o n et al. , 1 9 9 5; M ori n et al. , 1 9 9 3).. 
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2. 4. 2  E x p eri m e nt al d esi g n  

T h e S A F E pr oj e ct ( Fr e n c h a cr o n y m f or “ S yl vi c ult ur e et A m é n a g e m e nt F or esti er 

E c os yst é mi q u e ” ) is a s eri es of sil vi c ult ur al e x p eri m e nts r e pli c at e d a cr os s t h e t hr e e 

s u c c essi o n al st a g es t h at w as p ut i n pl a c e b et w e e n  1 9 9 8 a n d 2 0 0 1 . T h e i niti al i nt ol er a nt 

d e ci d u o us d o mi n at e d st a n d is c o m p os e d of as p e n-d o mi n at e d st a n ds ori gi n ati n g fr o m a 

fir e i n 1 9 2 3 .  T h e mi x e d w o o d st a n d is c o m p os e d of st a n ds  ori gi n ati n g fr o m a fir e i n 

1 9 1 0  a n d c o nt ai ns r o u g hl y e q u al pr o p orti o ns of d e ci d u o us a n d c o nif ers i n t h e o v erst or y.  

T h e c o nif er -d o mi n at e d st a n d is c o m p os e d of st a n ds ori gi n ati n g fr o m a fir e i n 1 7 6 0 

( B er g er o n a n d D a ns er e a u, 1 9 9 3) . M ulti pl e s pr u c e b u d w or m o ut br e a ks h a v e aff e ct e d 

t h e st a n ds, a n d t h e l ast o n e t h at o c c urr e d b et w e e n 1 9 7 0 a n d 1 9 8 7 w as c o nsi d er e d t o b e 

s e v er e (B er g er o n  et al. , 1 9 9 5; Mori n  et al. , 1 9 9 3). T h es e s u c c essi o n al st a g e s r e pr es e nt  

t hr e e diff er e nt st a n d t y p es wit h diff er e nt str u ct ur e s a n d s p e ci es c o m p ositi o n s t h at 

d e v el o p e d o v er ti m e f oll o wi n g st a n d -r e pl a ci n g wil dfir e (9 8, 1 1 1 a n d 2 6 0 y e ars si n c e 

t h e l ast fir e) (Fi g ur e 2 .1 ). 

 

Fi g ur e 2 .1  Cl assi c d y n a mi cs of w hit e bir c h -fir st a n ds o n m esi c sit es i n C a n a da ’s b or e al 
mi x e d w o o d f or es t ill ustr ati n g t h e m ai n  t hr e e s u c c es si o n al st a g es (B er g er o n  a n d H ar v e y, 
1 9 9 7 ). Th e m ai n st a g es of f or est str u ct ur e a n d c o m p ositi o n a n d t h e eff e cts of pri m ar y 
n at ur al dist ur b a n c es s u c h as fir e a n d s e c o n d ar y dist ur b a n c es s u c h as i ns e ct o ut br e a ks  
ar e i n di c at e d . 
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I n e a c h st a n d, t hr e e r e pli c at e d bl o c ks c o m prisi n g h ar v esti n g tr e at m e nts a n d a n u n c ut 

c o ntr ol st a n d w er e p ut i n pl a c e i n a r a n d o mi z e d c o m pl et e bl o c k d esi g n. T h e n u m b er 

a n d t y p e  of h ar v esti n g tr e at m e nts diff er e d b et w e e n t h e  t hr e e s u c c essi o n al st a g es t o 

a c hi e v e m a n a g e m e nt o bj e cti v es d es cri b e d i n B er g er o n a n d H ar v e y ( 1 9 9 7) a n d Br ais et 

al . ( 2 0 0 4) (Fi g ur e 2 .2 ). I n h ar d w o o d d o mi n at e d st a n ds, h ar v esti n g tr e at m e nts i n cl u d e d 

cl e ar c uts ( C C) ; 1/ 3 p arti al c uts ( P C 1/ 3), w h er e a p pr o xi m at el y  3 3 % of t h e t ot al b as al 

ar e a  w as r e m o v e d ; 2/ 3 p arti al c uts ( P C 2/ 3), w h er e a p pr o xi m at el y  6 6 % of t h e t ot al b as al 

ar e a  w as r e m o v e d ; a n d u n c ut st a n ds as c o ntr ols. F or b ot h p arti al c utti n g tr e at m e nts, 

st e ms w er e r e m o v e d t hr o u g h o ut t h e st a n d. St a n ds i n t h e 1/ 3  r e g ul ar r e m o v al tr e at m e nt 

w er e l o w t hi n n e d  as n o n -vi g or o us st e ms w er e r e m o v e d. St a n ds i n t h e 2/ 3  r e m o v al 

tr e at m e nt w er e cr o w n t hi n n e d wit h l ar g er a n d  vi g or o us st e ms pr ef er e nti all y s el e ct e d  

f or r et e nti o n. I n mi x e d w o o d st a n ds, h ar v esti n g tr e at m e nts i n cl u d e d cl e ar c uts ( C C), t w o 

p arti al c utti n g tr e at m e nts w h er e 4 0 % of st e ms w er e r e m o v e d eit h er t hr o u g h o ut t h e 

st a n d ( P Cr e g) or i n c o n c e ntr at e d g a ps of a p pr o xi m at el y 4 0 0 m²  (P C g a p),  a n d u n c ut 

c o ntr ol st a n ds  (Fi g ur e 2 .2 ). I n c o nif er o us st a n ds, h ar v esti n g tr e at m e nts i n cl u d e d o nl y 

cl e ar c uts a n d u n c ut c o ntr ol st a n ds (Fi g ur e 2 .2 ). E a c h r e pli c at e tr e at m e nt w as a p pli e d 

o v er a n ar e a r a n gi n g fr o m 1 t o 2. 5 h a. H ar v esti n g w as d o n e m a n u all y  d uri n g  t h e wi nt er 

t o li mit d a m a g e t o t h e f or est fl o or i n t h e y e ars 1 9 9 8 f or tr e at m e n ts i n h ar d w o o d st a n ds, 

1 9 9 9 f or tr e at m e nts i n c o nif er o us st a n ds a n d 2 0 0 0 f or tr e at m e nts i n mi x e d w o o d st a n ds . 

B ef or e h ar v esti n g , 5  p er m a n e nt 4 0 0 m² pl ot s (r a di us = 1 1. 2 8 m) w er e est a blis h e d i n e a c h 

e x p eri m e nt al u nit, r es ulti n g i n 6 0 pl ot s i n  h ar d w o o d st a n ds, 6 0 pl ot s i n mi x e d w o o d 

st a n ds, a n d 3 0  pl ot s i n c o nif er o us st a n ds f or a t ot al of 1 5 0 pl ots.  
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Fi g ur e 2 .2  E x p eri m e nt al tr e at m e nts a p pli e d i n t h e S A F E pr oj e ct, i n e a c h of t h e t hr e e  
s u c c essi o n al st a g es . 

 

2. 4. 3  I n v e nt or y d esi g n 

2. 4. 3. 1  F or est i n v e nt or y  

I n e a c h 4 0 0 m 2  m o nit ori n g pl ot, D B H of c o m m er ci al  st e ms ( di a m et er at br e ast h ei g ht  

(D B H ) > 9  c m ) w as  m e a s ur e d  o n tr e m bli n g as p e n, p a p er bir c h , b als a m fir a n d s pr u c e 

(bl a c k a n d w hit e s pr u c e)  tr e es. I n a d diti o n, D B H of all s a pli n gs of c o m m er ci al s p e ci es 

( D B H fr o m 2 t o 9. 0 c m) w er e m e as ur e d  i n o n e q u art er of e a c h pl ot . I n v e nt ori es w er e 

c o m pl et e d t h e s u m m er f oll o wi n g h ar v est  ( 1 9 9 9 h ar d w o o d st a n ds, 2 0 0 0 c o nif er o us 

st a n ds, 2 0 0 1  mi x e d w o o d st a n ds , ti m e = i niti all y ) ( Br ais et al. , 2 0 0 4) a n d  a p pr o xi m at el y  

2 0 y e ars p ost -h ar v est i n 2 0 1 9. All st e ms wit h a D B H s m all er t h a n 4 0 c m w er e t h e n 

r e cl assifi e d i nt o 2 c m D B H cl ass es. A b o v e 4 0 c m, st e ms w er e gr o u p e d i n a u ni q u e 4 0 + 

c m di a m et er cl ass. W e u s e d c h a n g es i n tr e e D B H as w ell as t h e distri b uti o n of st e m 

di a m et er s t o c h ar a ct eri z e c h a n g es i n st a n d str u ct ur e a n d c o m p ositi o n a n d c h a n g es i n 

s a pli n g d e nsit y t o c h ar a ct eri z e r e g e n er ati o n.  
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2. 4. 3. 2  D e a d w o o d i n v e nt or y  

D e a d w o o d i n v e nt ori es w er e r e ali z e d at  t h e s a m e ti m e as f or est i n v e nt or y, t h e s u m m er 

f oll o wi n g h ar v est  ( Br ais et al. , 2 0 0 4) a n d  a p pr o xi m at el y 2 0 y e ars p ost -h ar v est i n 2 0 1 9. 

V ol u m e of d o w n e d d e a d w o o d ( di a m et er > 5  c m)  ( m 3/ h a) w as c al c ul at e d wit h t h e  li n e 

i nt er c e pt m et h o d ( V a n W a g n er, 1 9 8 2) usi n g t hr e e  3 0 m tr a ns e ct li n es  f or e a c h bl o c k of 

e a c h tr e at m e nt . Al o n g tr a ns e cts, t h e fr e q u e n c y of d o w n e d d e a d w o o d pi e c es 

i nt er c e pti n g t h e tr a ns e ct w as r e c or d e d b y s p e ci es. Di a m et er w as m e as ur e d a n d a d e c a y 

cl ass  w as attri b ut e d t o e a c h pi e c e ( 1 t o 5, s e e ( D a ni els et al. , 1 9 9 7)). D e c a y c l ass es 1 

t o 3 r ef er t o d o w n e d d e a d w o o d t h at ar e n ot w ell d e c a y e d a n d cl ass es 4 a n d 5 t o well 

d e c a y e d  d o w n e d d e a d w o o d.  In all  pl ot s , in v e nt ori e s f or st a n di n g d e a d w o o d s n a gs w er e 

c o m pl et e d at t h e s a m e ti m e  as  t h e li vi n g st e m i n v e nt ori es. W e o nl y i n cl u d e d s n a gs wit h 

a di a m et er  s u p eri or t o 5  c m  a n d a h ei g ht s u p eri or t o 2 m et ers ( D a ni els et al. , 1 9 9 7). 

T h e di a m et er of e a c h s n a g w as m e as ur e d.  

2. 4. 4  St atisti c al a n al ys es  

T o e x a mi n e t h e i m p a ct of h ar v esti n g o n str u ct ur e, r e g e n er ati o n, a n d st a n di n g a n d 

d o w n e d d e a d w o o d w e c o m p ar e d  fi v e e n vir o n m e nt al v ari a bl es b et w e e n h ar v est 

tr e at m e nts wit hi n e a c h t hr e e st a n ds 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 2 0 y e ars 

p ost -h ar v est : li v e tr e e b as al ar e a (str u ct ur e , D B H > 9  c m ), d e nsit y of s a pli n gs 

(r e g e n er ati o n, D B H fr o m 2 t o 9. 0 c m), s n a g b as al ar e a ( D B H > 9 c m), a n d fr es h a n d 

ol d d o w n e d d e a d w o o d v ol u m e ( di a m et er > 5 c m) . W e a n al y z e d t h e i nt er a cti o n b et w e e n 

tr e at m e nt, s uc c essi o n al st a g es, a n d ti m e o n t h e fi v e e n vir o n m e nt al v ari a bl es wit h 

g e n er ali z e d li n e ar mi x e d m o d els  ( G L M M). B e c a us e t h e s a m e st a n ds w er e m e as ur e d 

t wi c e a n d ar e n ot i n d e p e n d e nt, w e us e d s u c c e ssi o n al st a g e x bl o c k x tr e at m e nt 

c o m bi n ati o ns as a r a n d o m eff e ct  i n o ur m o d els. S q u ar e r o ot a n d l o g tr a n sf or m ati o ns 
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w er e a p pli e d  f or t h e m ulti pl e t ests w h e n n or m alit y a n d h o m o g e n eit y of v ari a n c es w er e 

n ot r es p e ct e d . T u k e y  p o st -h o c  t ests h a v e b e e n p erf or m e d t o e x a mi n e diff er e n c es 

b et w e e n h ar v est tr e at m e nts i n e a c h s u c c essi o n al st a g e.  

T o e x a mi n e t h e i m p a ct of h ar v esti n g o n c o m p ositi o n, w e c o m p ar e d  t h e a b u n d a n c e of 

all li v e st e ms, fr o m 2 t o + 4 0 c m D B H, b et w e e n h ar v est tr e at m e nts wit hi n e a c h  c o h ort 

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 2 0 y e ars p ost -h ar v est . Th e a b u n d a n c e of e a c h 

of t h e  f o ur c o m m er ci al s p e ci es w as d et er mi n e d b y di a m et er cl ass es, tr e at m e nts, 

s u c c essi o n al st a g es a n d ti m e . Th e a b u n d a n c e of e a c h f o ur s p e ci es w as n ot hi g h e n o u g h 

i n e a c h of t h e 1 8 di a m et er cl ass es t o p erf or m st atisti c al c o m p ar ati v e a n al ys e s . 

All a n al ys es  w er e c o n d u ct e d wit h R s oft w ar e ( v ersi o n 4. 0. 3, R c or e T e a m 2 0 2 0).  

G e n er al li n e ar mi x e d m o d els a n d T u k e y p ost -h o c t ests w er e r es p e cti v el y a n al y z e d wit h 

L m e 4 a n d e m m e a ns p a c k a g es . In all st atisti c al t e sts, a p  v al u e ≤ 0. 0 5 w as  c o nsi d er e d 

si g nifi c a nt . 

2. 5  R es ult s  

2. 5. 1  C h a n g es i n s a pli n g d e nsit y a n d tr e e b as al ar e a aft er 2 0 y e ars  

I niti all y aft er h ar v esti n g, s a pli n g d e nsit y p er h e ct ar e w as si mil ar ( m e a n of 4 1 6 ± 2 1 0 

s a pli n gs/ h a) i n all tr e at m e nts a n d s u c c essi o n al st a g es (Fi g ur e 2 .3  A ). I n h ar d w o o d 

st a n ds, 2 0 y e ars p ost -h ar v est,  s a pli n g d e nsit y  i n cr e as e d t o 1 2 ,0 9 3  ± 3 5 7 4  s a pli n gs/ h a 

i n cl e ar c uts, 5 9 8 0  ± 1 5 8 3 s a pli n gs/ h a i n P C 2/ 3 a n d 2 2 3 3  ± 1 2 9 8  s a pli n gs/ h a i n P C 1/ 3. 

T his tr a nsl at es t o a n a p pr o xi m at e 3 0 -f ol d i n cr e as e c o m p ar e d t o t h e i niti al d e nsit y  f or 

C C, a 1 5 -f ol d i n cr e as e i n P C 2/ 3 a n d a 5-f ol d i n cr e as e i n P C 1/ 3. S a pli n g d e nsit y i n 

c o ntr ol w as r o u g hl y d o u bl e d ( 9 5 2 ± 4 3 4 s a pli n gs/ h a) aft er 2 0 y e ars. I n mi x e d w o o d 

st a n ds, 2 0 y e ars aft er h ar v esti n g, r e g ar dl ess of t h e w h et h er st e m r e m o v al w a s dis p ers e d  
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t hr o u g h o ut t h e st a n d or c o n c e ntr at e d i n g a ps, r e g e n er ati o n d e nsit y w as hi g h. S a pli n g 

d e nsit y p er h e ct ar e b et w e e n t h e t hr e e t y p es of c uts ( cl e ar c ut a n d P Cr e g a n d  P C g a p) 

w as si mil ar wit h a m e a n of 1 1, 0 4 2 ± 2 2 2 4 s a pli n gs/ h a, w hi c h r e pr es e nts a 2 6 -f ol d 

i n cr e as e o v er 2 0 y e ars. I n c o ntr ol st a n ds, i n cr e as e s i n s a pli n g d e nsit y w er e si g nifi c a nt 

b ut l ess t h a n w h at w as f o u n d i n h ar v est e d st a n ds (fr o m 1 1 2 6 ± 6 4 1  s a pli n gs/ h a t o 5 6 3 3  

± 1 8 6 7 i n 2 0 y e ars). I n c o nif er o us st a n ds, t h e r e g e n er ati o n aft er C C ( 5 3 8 5 ± 3 3 6 8  

s a pli n gs/ h a) w as a p pr o xi m at el y 1 0 ti m es l o w er c o m p ar e d t o t h e r e g e n er ati o n i n 

cl e ar c uts i n h ar d w o o d a n d mi x e d w o o d st a n ds.  
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Fi g ur e 2 .3  R es ult s of t h e g e n er ali z e d li n e ar mi x e d m o d els f or b as al ar e a of all st e ms 
o v er ti m e f or A s a pli n g d e nsit y a n d B c o m m er ci al tr e e b as al ar e a a n d C t h e m o d el 
p ar a m et er esti m at es wit h st a n d ar d err ors. I n p a n el s A a n d B bl u e a n d gr e e n r e ct a n gl es 
r e pr es e nt c o nfi d e n c e i nt er v als f or t h e m e a n v al u es  at y e ar 0 a n d y e ar 2 0 r es p e cti v el y . 
R e d b ars r e pr es e nt c o m p aris o n s b as e d o n a T u k e y t est. Cr ossi n g b ars  o n t h e r es p o ns e 
v ari a bl e a xis i n di c at e t h at t h e m e a ns ar e n ot si g nifi c a ntl y diff er e nt ( at a t hr es h ol d 
α = 0, 0 5) . I n p a n el C st a n d ar d err ors t h at d o n ot i nt ers e ct t h e 0 esti m at e  ar e st atisti c all y  
si g nifi c a nt . 
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T r e e bas al ar e a di d n ot d e cr e as e i n a n y tr e at m e nt o v er t h e t w e nt y -y e ar p eri o d (Fi g ur e 

2 .3  B). Cl e ar c utti n g eff e cti v el y h o m o g e ni z e d diff er e n c es i n b as al ar e a a cr os s t h e t hr e e 

s u c c essi o n al st a g es 2 0 y e ars p ost -h ar v est. I m m e di at el y aft er cl e ar c utti n g, b as al ar e a 

w as r e d u c e d t o 0. 5 ± 0. 3 m 2 / h a i n all st a g es a n d t w e nt y-y e ars l at er b as al ar e a i n all 

st a g es i n cr e as e d t o 8. 7 ± 3. 9  m 2 / h a. T w e nt y-y e ars f oll o wi n g p arti al c utti n g  (P C ), 

i n cr e as es i n b as al ar e a w er e gr e at er i n h ar d w o o d st a n ds t h a n i n mi x e d w o o d d o mi n at e d 

st a n ds . Wit hi n h ar d w o o d st a n ds, b as al ar e a  i n cr e as ed si g nifi c a ntl y fr o m 2 6. 9 ± 6. 1  

m 2 / h a t o 3 8. 2 ± 9. 9 m 2 / h a i n P C 1/ 3 ( Fi g ur e 3 B, Fi g ur e 3 C). P C 1/ 3 b as al ar e a  w as a n d 

r e m ai n e d si mil ar t o b as al ar e a i n c o ntr ol o v er t h e 2 0 -y e ar p eri o d. M or e i nt e n s e r e m o v al 

i n t h e P C 2/ 3 r es ult e d i n sm all er b ut si g nifi c a nt i n cr e as es i n b as al ar e a wit h ti m e (Fi g ur e 

2 .3  B, Fi g ur e 2 .3  C). P C 1/ 3 b as al ar e a  w as a n d r e m ai n e d si mil ar t o b as al ar e a i n c o ntr ol 

o v er t h e 2 0 -y e ar p eri o d. M or e i nt e ns e r e m o v al i n t h e P C 2/ 3 r es ult e d i n s m all er b ut 

si g nifi c a nt i n cr e as es i n b as al ar e a wit h ti m e ( 1 2. 8 ± 3. 5  m 2 / h a t o 1 9. 9 ± 4. 0  m 2 / h a; 

Fi g ur e 3 B, Fi g ur e 3 C).  I n mi x e d w o o d st a n ds, t h e a v er a g e b as al ar e a r e m ai n e d si mil ar 

b et w e e n b ot h p Cr e g a n d p C g a p o v er ti m e, s h o wi n g a m e a n of 2 2. 0 ±  6. 0 m²/ h a a n d a 

m e a n of 1 7. 6 ±  7. 6 m²/ h a, r es p e cti v el y. T h es e w er e si g nifi c a ntl y l o w er t h a n t h at f o u n d 

i n c o ntr ol st a n ds (i. e., 4 1. 0 ± 9. 3 m2 / h a) o v er ti m e (Fi g ur e 2 .3  B) . 

2. 5. 2  E v ol uti o n i n st e m di a m et er distri b uti o n o v er 2 0 y e ars  

As e x p e ct e d, i m m e di at el y f oll o wi n g h ar v est, i n t h e t hr e e s u c c essi o n al st a g es, st e m 

d e nsit y i n all di a m et er cl ass es w as hi g h er i n t h e c o ntr ol  st a n ds (Fi g ur e 2 .4 ). A s e x p e ct e d, 

w it hi n a s u c c essi o n al st a g e, lo w er  h ar v esti n g i nt e nsit y r es ult e d i n  st e m di a m et er 

distri b uti o ns t h at w er e m or e si mil ar t o  c o ntr ol st a n ds . Wit h ti m e, t h e si g nifi c a nt 

i n cr e as e i n s a pli n gs a d d e d a p ositi v e s k e w a n d a J-s h a p e t o t h e st e m di a m et er 

distri b uti o n . C o ns e q u e ntl y, t w e nt y y e ars p ost -h ar v est, t h e m a xi m u m  d e nsit y of st e ms 
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s hift e d, i n m ost s u c c essi o n al st a g es a n d h ar v esti n g i nt e nsiti es, t o w ar ds s m all er  

di a m et ers  cl ass es  (4  t o 8 c m ). 
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Fi g ur e 2 .4  Di a m et er distri b uti o n of li v e st e ms p er h e ct ar e, i m m e di at el y a n d 2 0 y e ars 
f oll o wi n g h ar v est at diff er e nt i nt e nsiti es i n st a n d s fr o m h ar d w o o d, mi x e d w o o d a n d 
c o nif er o us st a n ds . E a c h c ol or r e pr es e nts a diff er e nt c o m m er ci al tr e e s p e ci es . 
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I m m e di at el y aft er h ar v est i n h ar d w o o d st a n ds , s a pli n g c o m p ositi o n  ( 4-8 c m D H P) w as  

d o mi n at e d b y p a p er bir c h a n d s pr u c e i n all tr e at m e nts (Fi g ur e 2 .4 ). I n t h e di a m et er 

cl ass es 1 0 -2 0  c m, as p e n d o mi n at e d  all t r e at m e nts c o m p osi n g 1 0 0 %  of st a n d aft er  C C , 

5 3 % aft er P C 2/ 3 , 4 5 % aft er P C 1/ 3 a n d  5 7 % aft er c o ntr ol . T h e ot h er s p e ci e s, bir c h, fir, 

a n d s pr u c e w er e e q u all y distri b ut e d  i n t er ms of a b u n d a n c e. F or l ar g er tr e es (s u p eri or t o 

2 0 c m D B H), i n P C a n d c o ntr ol, as p e n d o mi n at e d t h e  st a n ds wit h a n a v er a g e pr o p orti o n 

of  9 4 %. T w e nt y y e ars l at er, s a pli n gs w er e m ostl y c o m p os e d b y tr e m bli n g as p e n a n d 

b als a m fir aft er P 2/ 3 ( 7 4 % a n d 1 4 %, r e s p e cti v el y), P C 1/ 3 ( 4 4 % a n d 4 0 %, r es p e cti v el y) 

a n d c o ntr ol ( 4 4 % a n d 3 6 %). Aft er C C, tr e m bli n g as p e n a n d p a p er bir c h s a pli n gs w er e 

m ostl y pr es e nt ( 6 1 % a n d 2 4 %, r es p e cti v el y).  

I n mi x e d w o o d st a n ds, y e ar 0, s a pli n gs w er e d o mi n at e d b y  b als a m fir ( ar o u n d 7 0 % i n 

all tr e at m e nts) a n d f e w s pr u c e  w er e pr es e nt  i n t h e 6 a n d 8 c m di a m et er cl ass es  i n all 

tr e at m e nts (Fi g ur e 2 .4 ). I n P C a n d c o ntr ol st a n ds, f e w p a p er bir c h w er e als o pr es e nt i n 

t h e 8 c m di a m et er cl ass. I n t h e di a m et er cl ass e s 1 0 -2 0  c m , b als a m fir w er e als o 

d o mi n a nt wit h p a p er bir c h i n C C st a n ds ( 5 8 % a n d 4 2 % r es p e cti v el y). P a p er bir c h w as  

a  mi n or c o m p o n e nt i n P C a n d c o ntr ol st a n ds w h er e tr e m bli n g as p e n, b al s a m fir a n d 

s pr u c e d o mi n at e d. I n di a m et er cl ass es s u p eri or t o 2 0 c m D B H, tr e m bli n g as p e n 

d o mi n at e d P C a n d c o ntr ol st a n ds ( 8 5 %). 2 0 y e ars l at er, s a pli n gs w er e still m ostl y 

c o m p os e d of  b als a m fir i n all tr e at m e nts  (5 4 % aft er C C, 5 9 % aft er P C g a p, 7 3 % aft er 

P Cr e g a n d 9 4 % aft er c o ntr ol ). I n C C a n d b ot h P C  t y p es, tr e m bli n g as p e n w as t h e 

s e c o n d m ost fr e q u e nt s p e ci es i n s a pli n gs  (3 6 % aft er C C, 3 7 % aft er P C g a p a n d  2 1 % 

aft er P Cr e g ). Its a b u n d a n c e w as i n v ers el y pr o p orti o n al t o si z e cl ass i n all h ar v est e d 

st a n ds. I n di a m et er cl ass es 1 0 -2 0 c m, b als a m fir st a y e d d o mi n a nt i n all tr e at m e nts 

c o m p osi n g 7 8 % of st a n d  st e ms  aft er C C, 6 3 % aft er P C g a p, 7 3 % aft er P Cr e g a n d 5 5 % 

aft er c o ntr ol. Aft er C C a n d P C g a p, tr e m bli n g as p e n w as t h e s e c o n d m ost fr e q u e nt 

s p e ci es , c o m p osi n g 1 3 %  of st a n d  aft er C C , a n d 2 2 % aft er P C g a p. Aft er P Cr e g, 

tr e m bli n g as p e n a n d p a p er bir c h w er e t h e s e c o n d m ost fr e q u e nt s p e ci es c o m p osi n g 

e a c h 1 2 %  of t h e st a n d . Aft er c o ntr ol, s pru c e  w a s t h e s e c o n d m ostl y pr es e nt s p e ci es, 
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c o m p osi n g 2 8 %  of t h e st a n d . I n hi g h er di a m et er cl a ss es, e v e n if tr e m bli n g as p e n st a y e d 

d o mi n a nt i n all st a n ds, c o nif er o us s p e ci es, b als a m fir i n h ar v est e d st a n ds a n d s pr u c e i n 

t h e c o ntr ol st a n ds, w er e als o f o u n d. 

I n c o nif er o us st a n ds, i m m e di at el y aft er h ar v est , s pr u c e, fir a n d bir c h s a pli n gs m a d e u p 

t h e c o m p ositi o n of t h e C C a n d c o ntr ol st a n ds ( 3 7 %, 3 2 % a n d 3 1 % r es p e cti v el y) (Fi g ur e 

2 .4 ). I n t h e 1 0-2 0 c m di a m et er cl ass es, C C w as c o m p os e d of h alf bir c h  a n d  h alf fir . N o  

as p e n w as pr es e nt i n C C or t h e  c o ntr ol  st a n ds . L ar g er tr e es w er e o nl y f o u n d i n c o ntr ol 

st a n ds, w h er e t h e f o ur c o m m er ci al s p e ci es  w er e pr es e nt wit h a d o mi n a n c e of h ar d w o o d 

( 4 9 % bir c h a n d 1 2 % as p e n). T w e nt y y e ars l at er,  in di a m et er cl ass es 4 -2 0  c m , s pr u c e, 

fir a n d bir c h w er e still f o u n d b ut as p e n d o mi n at e d i n b ot h C C ( 6 3 %) a n d c o ntr ol ( 5 9 %) 

st a n ds. I n t h e di a m et er cl ass es s u p eri or t o 2 0 c m D B H, h alf c o nif er o u s a n d h alf 

h ar d w o o d s p e ci es w er e f o u n d i n b ot h C C a n d c o ntr ol st a n ds.  

2. 5. 3  E v ol uti o n i n d e a d w o o d str u ct ur e o v er 2 0 y e ars  

I n h ar d w o o d d o mi n at e d st a n ds, i m m e di at el y aft er h ar v esti n g, s n a g b as al ar e a  w as 

si mil ar i n P C a n d c o ntr ol st a n ds (Fi g ur e 2 .5 ). 2 0 y e ars l at er, t h e a v er a g e s n a g b as al ar e a 

i n P C 2/ 3 d e cr e as e d ( 4. 8 ± 2. 2 m 2 / h a t o 3. 8 ± 2. 0 m2 / h a) a n d i n cr e as e d i n  P C 1/ 3 ( 2. 6 ± 

1. 4 m 2 / h a t o 4. 0 ± 2. 7 m 2 / h a; Fi g ur e 2 .5 , Fi g ur e 2 .6 ). I n C C st a n ds, w hil e n o s n a gs h a d  

b e e n i n v e nt o ri e d i m m e di at el y aft er t h e c uts, t h e b a s al ar e i n cr e as e d t o 0. 1 7  ±  0. 0 6  m 2 / h a 

t w e nt y y e ars l at er b ut, t hi s v al u e st a y e d si g nifi c a ntl y l o w er t h a n i n all ot h er tr e at m e nts. 

I n t er ms of fr es h d o w n e d d e a d w o o d, t h e p att er n w as r e v ers e d f or t h e h ar v est e d st a n ds. 

I n 2 0 y e ars, w e o bs er v e d a 9 8 % d e cr e as e i n fr es h d o w n e d d e a d w o o d v ol u m e aft er  C C 

a n d a 5 0 % d e cr e as e aft er P C 1/ 3. Aft er P C 2/ 3, t h e v ol u m e d o u bl e d (Fi g ur e 2 .5 ). 

H o w e v er, o nl y cl e ar c ut st a n ds w er e si g nifi c a ntl y diff er e nt fr o m c o ntr ol str a n ds at b o t h 

ti m es (Fi g ur e 2 .5 , Fi g ur e 2 .6 ). F or ol d d o w n e d d e a d w o o d, w e o nl y o bs er v e d  a 

si g nifi c a nt d e cr e as e i n v ol u m e i n cl e ar c ut st a n ds ( 1 3 % d e cr e as e) c o m p ar e d t o c o ntr ol. 



4 6  

 

Aft er P C 2/ 3, t h e v ol u m e of ol d d o w n e d d e a d w o o d w as l o w er i m m e di at el y aft er h ar v est, 

it i n cr e as e d f o ur-f ol d aft er 2 0 y e ars t o v ol u m es si mil ar t o t h at f o u n d i n t h e c o ntrol 

st a n ds. Aft er P C 1/ 3 a n d c o ntr ol, t h e v ol u m e i n cr e a s e d sli g htl y (fr o m 4 4. 8 ±  4 0. 6 m 3 / h a 

t o 5 5. 4 ±  2 9. 0  m 3 / h a; Fi g ur e 2 .5 , Fi g ur e 2 .6 ). 

I n mi x e d w o o d st a n ds, f or all tr e at m e nts, t h e a v er a g e s n a g b as al ar e a r e m ai n e d si mil ar 

o v er ti m e wit h a sli g ht d e cr e as e  f or t h e t hr e e h ar v e st e d st a n ds a n d a sli g ht i n cr e as e f or 

t h e c o ntr ol st a n ds (Fi g ur e 2 .5 , Fi g ur e 2 .6 ). O nl y  C C st a n ds h a d a si g nifi c a ntl y l o w er 

s n a g b as al ar e a t h a n c o ntr ol st a n ds, at b ot h ti m es. T h e m e a n v ol u m e of fr es h d o w n e d 

d e a d w o o d  r e m ai n e d si mil ar b et w e e n all tr e at m e nts o v er ti m e wit h a sli g ht d e cr e as e 

aft er cl e ar c ut a n d a sli g ht i n cr e as e aft er b ot h P C a n d i n c o ntr ol st a n ds (Fi g ur e 2 .5 , 

Fi g ur e 2 .6 ). T h e m e a n v ol u m e of ol d d e a d w o o d w as  si mil ar b et w e e n all tr e at m e nts at 

b ot h ti m e s (Fi g ur e 2 .5 , Fi g ur e 2 .6 ). Aft er  all tr e at m e nts it i n cr e as e d o v er ti m e a n d 

si g nifi c a ntl y f or P C g a p. It d o u bl e d i n t h e cl e ar c ut, i n cr e as e d si xf ol d f or P C g a p, 

f o urf ol d i n PC r e g a n d tri pl e d i n c o ntr ol. 

I n c o nif er o us st a n ds, j ust aft er cl e ar c ut, n o s n a g w as i n v e nt ori e d a n d 2 0 y e ars l at er w e 

o bs er v e d a f e w s n a gs ( 0. 8 ± 1. 2  m 2 / h a) b ut si g nifi c a ntl y l ess t h a n f o u n d i n t h e c o ntr ol 

st a n ds ( 3. 4  ± 2. 0 m 2 / h a) (Fi g ur e 2 .5 , Fi g ur e 2 .6 ). F or d o w n e d d e a d w o o d, fr e s h a n d ol d, 

t h er e w as a si g nifi c a nt d e cr e as e aft er cl e ar c ut, b ut t h e d e cr e as e w as m or e i m p ort a nt f or 

t h e fr es h d e a d w o o d ( di vi d e d b y 5 1) t h a n f or t h e ol d d e a d w o o d ( di vi d e d b y 5) (Fi g ur e 

2 .5 , Fi g ur e 2 .6 ). If t h e v ol u m es w er e si g nifi c a ntl y hi g h er t h a n c o ntr ol st a n ds y e ar 0, 

t h e y b e c a m e si mil ar at y e ar 2 0 . 
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Fi g ur e 2 .5  R es ult s of t h e g e n er ali z e d li n e ar mi x e d m o d els f or st a n di n g a n d d o w n e d 
fr es h a n d ol d d e a d w o o d o v er ti m e.  A S n a gs b as al ar e a, B Fr es h d o w n e d d e a d w o o d, 
a n d C Ol d d o w n e d d e a d w o o d. N ot e t h e l o g 1 0 s c al e o n t h e y a xis i n p a n el B. Bl u e a n d 
gr e e n  r e ct a n gl es r e pr es e nt c o nfi d e n c e i nt er v als f or t h e  m e a n v al u es. B l u e r e pr es e nts 
t h e d at a f or y e ar 0 , a n d gre e n r e pr es e nts  t h e d at a 2 0  y e ars aft er h ar v esti n g. R e d  b ars 
r e pr es e nt c o m p aris o ns b as e d o n a T u k e y t est. Cr ossi n g b ars  o n t h e r es p o ns e v ari a bl e 
a xis i n di c at e t h at t h e m e a ns ar e n ot si g nifi c a ntl y diff er e nt  (at a t hr es h ol d  α = 0 ,0 5 ). 
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Fi g ur e 2 .6  T h e g e n er ali z e d li n e ar mi x e d m o d el p ar a m et er esti m at es wit h st a n d ar d 
err ors. I n p a n el A . S n a g b as al ar e a, B . Fr es h d o w n e d d e a d w o o d,  a n d C . Ol d d o w n e d 
d e a d w o o d. St a n d ar d err ors t h at d o n ot i nt ers e ct t h e 0 esti m at e ar e st atisti c all y 
si g nifi c a nt . 
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2. 6  Dis c ussi o n  

2. 6. 1  P ot e nti al of E c os yst e m -b as e d M a n a g e m e nt t o d el a y, m ai nt ai n or a d v a n c e  t h e 

tr a nsiti o ns t hr o u g h s u c c e ssi o n al  st a g es  

2. 6. 1. 1  D y n a mi cs i n h ar d w o o d st a n ds aft er p arti al h ar v esti n g  

I n t h e h ar d w o o d d o mi n at e d st a n ds, t h e sa pli n g d e nsit y  i n cr e as e d b y a f a ct or of 3 f or 

e v er y 1/ 3 of o v erst or y r e m o v e d, i n t h e 2 0 y e ars f oll o wi n g t h e h ar v esti n g. W it h a n  

i n cr e as e i n c ut i nt e nsit y, t h e d e nsit y of as p e n i n cr e as es w hil e t h at of fir d e cr e as es o v er 

ti m e. Gr a d o ws ki  et al.  ( 2 0 1 0) o bs er v e d t h e s a m e p att er n i n W est er n C a n a d a i n t h e s a m e 

t hr e e s u c c essi o n al st a g e s- a r e d u c e d r e g e n er ati o n of as p e n w h e n a p orti o n of t h e 

ori gi n al st a n d w as r et ai n e d. L e a vi n g r esi d u al m at ur e as p e n st e ms m ai nt ai ns s o m e 

s u p pl y of a u xi n t o t h e  r o ot s yst e m, w hi c h pr e v e nts s u c k eri n g ( D es R o c h ers a n d Li eff ers, 

2 0 0 1) . I n a d diti o n, as p e n is a s h a d e i nt ol er a nt s p e ci es, a n d it s r e g e n er ati o n is n e g ati v el y 

aff e ct e d b y s h a d e a n d t h er ef or e b y c a n o p y r et e nti o n ( Fr e y et al. , 2 0 0 3a ; M a n et al. , 

2 0 0 8) . T h us  m ai nt ai ni n g  7 7 %  of  t h e st e ms  wit h  t h e P C 1/ 3  li mit e d as p e n  s u c k eri n g,  

r es ulti n g i n d e cr e as e d  st e m  m ort alit y  a n d  i n cr e as e d gr o wt h  of  pr e -h ar v est e d  est a blis h e d  

tr e es, o v er  2 0  y e ars.  H o w e v er,  b et w e e n l ess i nt e ns e P C ( P C 1/ 3) a n d c o ntr ol st a n ds, 

r e g e n er ati on a n d c o m m er ci al tr e e b as al ar e a r at es r e m ai n e d si mil ar, o v er t h e 2 0 y e ars. 

T h es e r es ult s s h o w e d t h at P C 1/ 3 o nl y  h a d  n e gli gi bl e  eff e cts  o n  st a n d  str u ct ur e,  a n d  

t h us, l ess i nt e nsi v e r e m o v al di d  n ot  all o w  t o a c c el er at e  t h e st a n d  tr a nsiti o n t hr o u g h 

s u c c essi v e  c o h ort  b ut  r at h er m ai nt ai n e d  it i n its ori gi n al  st at e. 

I n m or e i nt e ns e P C, t h e d e nsit y of as p e n s a pli n g s w as s uffi ci e nt t o est a bli s h a n e w 

as p e n d o mi n at e d st a n d or t o c o ns er v e t h e as p e n c o m p ositi o n of a n e xisti n g st a n d . T h e 

re g e n er ati o n r at es w er e si g nifi c a ntl y hi g h er a n d c o m m er ci al tr e e b as al ar e a w er e 

si g nifi c a ntl y l o w er t h a n t h os e f o u n d i n t h e c o ntr ol st a n ds, o v er t h e 2 0 y e ars. T h es e 
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r es ult s s h o w e d t h at m or e i nt e nsi v e p arti al r e m o v al di d n ot  m ai nt ai n  t h e st a n d  i n its 

ori gi n al  st at e b ut  s et  t h e st a n d  b a c k  t o a n  a nt eri or  t o t h e pr e -h ar v est  st a g e a n d  t h us 

d el a y e d t h e  tr a nsiti o n t hr o u g h s u c c essi v e  c o h ort s. E v e n if t h e f o c us i n c o ns er v ati o n is 

oft e n o n ol d gr o wt h f or ests, as p e n d o mi n at e d st a n d s ar e a n i m p ort a nt p art of t h e b or e al 

l a n ds c a p e, h o usi n g a s p e cifi c bi o di v ersit y of v as c ul ar pl a nts s p e ci es ( D e Gr a n d pr e et 

al. , 2 0 0 3), m oss es, li c h e ns ( B o u dr ea ult  et al. , 2 0 0 0) a n d bir ds ( Dr a p e a u et al. , 2 0 0 0). 

If as p e n r e g e n er ati o n is a n o bj e cti v e t o m ai nt ai n h ar d w o o d st a n ds, m or e i nt e nsi v e c uts 

m a y b e s u g g est e d. C o n v ers el y, l ess i nt e nsi v e c uts m a y b e a n eff e cti v e str at e g y t o 

mi ni mi z e as p e n r e g e n er ati o n i n  f a v or of c o nif er o u s s p e ci es. 

2. 6. 1. 2  D y n a mi cs i n mi x e d w o o d st a n ds aft er p arti al h ar v e sti n g  

I n mi x e d w o o d st a n ds, t h e t w o P C t y p es h a d t h e s a m e h ar v esti n g i nt e nsit y ( 4 0 % of t h e 

b as al ar e a) b ut diff er e d i n s p ati al c o nfi g ur ati o n. R e g ar dl ess of t h e h ar v esti n g 

c o nfi g ur ati o n a p pli e d, w e o bs er v e d a str o n g r e g e n er ati o n of 1 1, 0 4 2 ± 2 2 2 4 s a pli n gs/ h a, 

wit h a str o n g i n cr e as e of  tr e m bli n g as p e n s a pli n gs, si g nifi c a ntl y s u p eri or t o t h at 

o bs er v e d i n c o ntr ol st a n ds. T his c o ntr a di cts s o m e st u di es t h at f o u n d t h at l ar g e o p e n 

ar e as ar e n e e d e d t o o bt ai n si g nifi c a nt r e g e n er ati o n of as p e n  ( L a n d h ä uss er et al. , 2 0 1 9; 

R o g er s et al. , 2 0 1 4), w hil e h er e h ar v esti n g 4 0 % of t h e t ot al b as al ar e a w as e n o u g h t o 

sti m ul at e r e g e n er ati o n. I n t h es e mi x e d w o o d st a n ds, b als a m fir s a pli n gs w er e m or e 

a b u n d a nt  t h a n tr e m bli n g as p e n s a pli n gs i n all h ar v est i nt e nsiti es, h o w e v er fir 

a b u n d a n c e d e cr e as e d, a n d as p e n a b u n d a n c e i n cr e as e d al o n g a gr a di e nt of P Cr e g, 

P C g a p, C C. It is li k el y t h at t h e ar e a of b ot h s m all a n d l ar g e g a ps h as i n cr e a s e d, p artl y 

d u e t o wi n dt hr o w, r es ulti n g i n t h e o bs er v e d hi g h er d e nsiti es of i nt ol er a nt h ar d w o o d 

st e ms t h a n t h os e of t h e c o ntr ol st a n ds i n b ot h p arti al h ar v ests. I n c o ntr ast, t h e pr es e n c e 

of m or e fir t h a n as p e n s a pli n gs, s u g g ests a “l e g a c y ” p h e n o m e n o n of t h e ori gi n al st a n d 

c o m p ositi o n. C o m p ar e d t o t h e as p e n d o mi n a nt st a n ds, t h e f e w er as p e n st e ms a n d 
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c o ns e q u e ntl y t h e s p ar s er b u d b a n k r es ult e d i n l o w er p ot e nti al s u c k er pr o d u cti o n 

( Gr a d o ws ki et al. , 2 0 1 0) as h as b e e n f o u n d i n ot h er st u di es c o n d u ct e d i n mi x e d w o o d 

st a n ds ( B os e et al. , 2 0 1 5 a; M al e ki et al. , 2 0 2 0b ). 

T h e t w o P C h ar v est s sl o w e d d o w n t h e st a n d l e v el gr o wt h r at e a n d  s e e m e d t o h a v e 

st o p p e d it o v er ti m e as b ot h  P C  h ar v est t y p es  r es ult e d i n a si g nifi c a ntl y i nf eri or tr e e 

b as al ar e a t h a n t h at f o u n d i n c o ntr ol st a n ds. T h us,  t h e y di d n ot m e et t h e o bj e cti v e  of 

N D B M of  a d v a n ci n g t h e tr a nsiti o n of st a n d s t o w ar ds t h e n e xt s u c c essi o n al st a g e 

( c o nif er o us st a n ds) ( B er g er o n a n d H ar v e y, 1 9 9 7; G a ut hi er et al ., 2 0 0 9). H o w e v er, t h e y 

m ai nt ai n e d a 5 0 -5 0 pr o p orti o n of h ar d w o o d a n d c o nif er o us tr e e s p e ci es . B os e  et al.  

( 2 0 1 5b ), wit h a s p ati all y e x pli cit st a n d d y n a mi cs m o d el S O R TI E-N D, si m ul at e d o v er 

1 0 0 y e ars t h e d e v el o p m e nt of t h e s a m e st a n ds aft er l o g gi n g. T h e y s h o w e d t h at, b y 

f a v ori ng a c o nti n u o us r e cr uit m e nt of tr e m bli n g a s p e n as w ell as t ol er a nt c o nif ers, all 

g a p tr e at m e nts , a n d 8 0 % dis p ers e d h ar v esti n g cr e at e d m or e c o m pl e x st a n d str u ct ur es 

i n b ot h st a n d t y p es ( B os e et al. , 2 0 1 5b ). O ur fi el d -b as e d r es ult s o bs er v e d aft er  2 0 y e ars 

s u p p ort t h es e m o d ell e d tr e n ds i n str u ct ur e a n d c o m p ositi o n . T h us, b ot h p arti al c ut t y p es, 

r e g ul ar a n d dis p ers e d, h a v e t h e p ot e nti al t o m ai nt ai n a mi x e d st a n d str u ct ur e o v er 

h u n dr e ds of y e ars . 

2. 6. 1. 3  D y n a mi cs aft er cl e ar c uts  

T w e nt y y e ars aft er  C C, t h e t hr e e s u c c essi o n al st a g es h a d si mil ar c o m m er ci al tr e e b as al 

ar e as  m e a ni n g n o m att er i n w h at t y p e of st a n d t h e h ar v ests  w er e c arri e d o ut , as p e n  

d o mi n at e d , mi x e d or c o nif er  d o mi n at e d st a n ds , t h er e is a b o ut  8 m 2 / h a of c o m m er ci al 

tr e es est a blis h e d aft er 2 0 y e ars. F urt h er m or e, t his i m pli es t h at a n e q u al n u m b er of 

y o u n g tr e es est a blis h e d aft er h ar v est h a v e r e a c h e d 1 0 c m  i n D B H aft er 2 0 y e ars  i n all 

s u c c essi o n al st a g es. H o w e v er, if w e c o m p ar e d 2 0 y e ars aft er h ar v est  t h e r e g e n er ati o n 

i n t h e t hr e e s u c c essi o n al st a g es, t h er e w as a v er y li mit e d d e nsit y of s a pli n gs i n 
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c o nif er o us st a n ds c o m p ar e d t o  h ar d w o o d a n d mi x e d w o o d st a n ds ( h alf as m u c h ). T his 

li mit e d r e g e n er ati o n s h o ws t h e li mits of a p pl yi n g  C C i n ol d f or ests. I n 2 0 0 0, t h e l o w 

fr e q u e n c y of as p e n ( 2 % of pl ot s) f o u n d i n c o ntr ol st a n ds i n c o nif er o us st a n ds pr o b a bl y 

e x pl ai n s t h e si g nifi c a ntl y s m all er as p e n  s a pli n g d e nsit y f o u n d 2 0 y e ar s aft er  C C 

( Gr a d o ws ki et al. , 2 0 1 0). D es pit e t hi s, a hi g h er r e g e n er ati o n of h ar d w o o d s p e ci es 

c o m p ar e d t o c o nif er o us s p e ci es w as o bs er v e d. T h e li mit e d c o nif er r e cr uit m e nt a n d 

gr o wt h  m a y  b e d u e t o t h e str o n g c o m p etiti o n f or r es o ur c es  wit h h ar d w o o d s  b ut als o 

wit h s h a d e -t ol er a nt w o o d y s hr u bs, s u c h as A c er s pi c at u m  L a m b., w hi c h vi g or o usl y 

o c c u p i es o p e ni n gs aft er h ar v esti n g . We di d n ot c o n si d er t h es e n o n -c o m m er ci al s p e ci es  

i n o ur st u d y, b ut w e k n o w t h at t h e y li mit t h e est a bli s h m e nt of s e e dli n gs j ust aft er c ut s 

( Br ais et al. , 2 0 0 4). Oft e n, t h e y ar e pi o n e er s p e ci es t h at b e n efit fr o m t h e o p e ni n gs i n 

t h e c a n o p y t o m ulti pl y, pr e v e nti n g t h e est a blis h m e nt of c o m m er ci al tr e e s e e dli n gs . 

T h us, C C  pr a cti c e d i n  mi x e d w o o d a n d c o nif er o us st a n ds di d n ot c o m pl et el y “r es et ” t h e 

d e v el o p m e nt of t h e st a n d s, b e c a us e w e di d n ot fi n d a str u ct ur e a n d c o m p ositi o n si mil ar 

t o cl e ar c uts st a n ds i n h ar d w o o d st a n ds. It h as li mit e d t h e est a blis h m e nt of c o nif ers a n d 

s h o ul d c o nti n u e t o d o s o at l e ast 8 0 y e ars ( M al e ki et al. , 2 0 2 0b ). 

2. 6. 2  P ot e nti al of E c os yst e m -b as e d M a n a g e m e nt t o e n h a n c e t h e d e v el o p m e nt of 

ol d -gr o wt h attri b ut es i n m at ur e e v e n -a g e d st a n ds  

I n h ar d w o o d d o mi n at e d st a n ds, B os e  et al.  ( 2 0 1 4) o bs er v e d t h at 1 2 % of t ot al st e ms 

di e d t hr e e y e ars aft er P C 2/ 3, c o m p ar e d t o 1 % t hr e e y e ars aft er P C 1/ 3. T h e hi g h er tr e e 

m ort alit y aft er m or e i nt e nsi v e P C w as tr a nsl at e d i nt o hi g h er s n a g d e nsit y t h a n i n P C 1/ 3 

a n d c o ntr ols st a n ds. I n t h e P C 2/ 3, aft er 2 0 y e ar s, , s n a g b as al ar e a d e cr e as e d a n d 

d o w n e d d e a d w o o d v ol u m e i n cr e as e d, t h e r e v ers e of w h at w as o bs er v e d aft er P C 1/ 3. 

S ol ari k  et al.  ( 2 0 1 2) o bs er v e d i n h ar d w o o d, mi x e d a n d c o nif er o us st a n ds of W est er n 

C a n a d a t h at r esi d u al as p e n  m ort alit y w as hi g h est aft er m or e i nt e ns e c uts ( 9 0 a n d 8 0 % 

of B A h ar v esti n g) a n d t h at fi v e y e ars aft er h ar v est, m ost of t h e d e a d tr e es r e m ai n e d 
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st a n di n g as s n a gs ( 8 7 %) b ut at t e n y e ars aft er h ar v est a p pr o xi m at el y  4 0 % of t h e d e a d 

tr e es h a d f all e n. If t h e s n a g d e v el o p m e nt c o nti n u es t o d e cr e as e o v er ti m e it mi g ht b e a 

p r o bl e m f or s p e ci es ass o ci at e d wit h t hi s h a bit at i n h ar d w o o d f or ests, li k e br y o p h yt es, 

li c h e ns ( Crit es a n d D al e, 1 9 9 8)  a n d bir ds ( Dr a p e a u et al. , 2 0 0 9). T h e i n cr e as es i n 

d o w n e d d e a d w o o d d e p ositi o n aft er P C 2/ 3 mi g ht b e d u e t o wi n dt hr o w ( L a v oi e et al. , 

2 0 1 2; M as c ar ú a L ó p e z  et al. , 2 0 0 6), c a usi n g s n a g d e nsit y t o d e cr e as e. T h us, r et e nti o n 

ti m e of s n a gs is r el ati v el y s h ort as m u c h of t h e p ot e nti al d e a d w o o d r e a c h es t h e gr o u n d 

wit hi n 2 0 y e ars a n d pr o b a bl y e v e n e arli er. Aft er P C 1/ 3, t h e d e cr e as es i n d o w n e d 

d e a d w o o d d e p ositi o n o v er ti m e s u g g est t h at t h e d e a d w o o d d eli v er y s yst e m pr o vi d e d 

b y r et e nti o n c a n b e sl o w or d el a y e d. T his c a n  b e a c o nstr ai nt f or t h e bi o di v ersit y 

ass o ci at e d wit h t hi s t y p e of h a bit at li k e br y o p h yt es, i ns e cts, or m a m m als ( C a n ers et al. , 

2 0 1 3 a ; F a ut e u x et al. , 2 0 1 2; S ai nt-G er m ai n  et al. , 2 0 0 6). 

I n mi x e d w o o d d o mi n at e d st a n ds, t h e di mi n uti o n of s n a g b as al ar e a a cr o ss ti m e is 

r efl e ct e d i n t h e i n cr e as e d v ol u m e of fr es h d o w n e d d e a d w o o d. T his i n cr e as e d s u p pl y of 

fr es h d e a d w o o d is e x p e ct e d t o d e c a y at a sl o w er r at e t h a n i n h ar d w o o d d o mi n at e d 

st a n ds, wit h d e c a y ti m es esti m at e d at fift y y e ars f or h ar d w o o ds a n d ei g ht y y e ars f or 

c o nif ers, w hi c h s h o ul d offs et t h e l oss of s n a gs f or a f e w d e c a d es ( Br ais et al. , 2 0 0 6). 

T h e i n cr e as e i n ol d d o w n e d d e a d w o o d, p arti c ul arl y i n P C g a p, all o ws t h e c o ns er v ati o n 

of t h e diff er e nt d e a d w o o d str u ct ur es i n t h e st a n d a n d t h us t h e bi o di v ersit y ass o ci at e d 

wit h it ( C ol e et al. , 2 0 0 8). 

I n c o nif er o us st a n ds, i n t h e first f e w y e ars aft er C C, hi g h v ol u m es of fr es h d o w n e d 

d e a d w o o d h as b e e n d o c u m e nt e d i n si mil ar st a n d t y p es i n m a n a g e d a n d n at ur al s etti n gs 

( H ei k k al a et al. , 2 0 1 4; M o uss a o ui et al. , 2 0 1 6). M ort alit y, i n t h e first y e ars aft er 

dist ur b a n c e, m a y o c c ur b e c a us e of c o m p etiti o n f or r es o ur c es or g a ps g e n er at e d b y t h e 

h ar v est w hi c h cr e at e wi n d i nl ets, i n cr e asi n g t h e ris k of wi n dt hr o w ( L a v oi e et al. , 2 0 1 2; 

M as c ar ú a L ó p e z  et al. , 2 0 0 6). I n o ur c as e, t h e f a ct t h at w e f o u n d hi g h v ol u m es of fr es h 

d o w n e d d e a d w o o d m a y b e r el at e d t o t h e a bs e n c e of i n v e nt ori e d s n a gs. S n a gs w er e 
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pr o b a bl y pr es e nt i n t h e pr e -h ar v est st a n ds, b ut t h e y m ust h a v e b e e n w e a k e n e d b y t h e 

h ar v e sti n g w hi c h cr e at e wi n d e ntri es, a n d t h us f all e n o n t h e gr o u n d. T h e v ol u m e of 

d o w n e d d e a d w o o d str o n gl y d e cr e as e d o v er ti m e i n c o ntr ast t o t h e s n a g b as al ar e a w hi c h 

i n cr e as e d. T his gr o wt h i s a g o o d si g n t h at i n t h e f ut ur e, d e a d w o o d will b e a v ail a bl e o n 

t h e gr o u n d, w hi c h is n e c ess ar y t o c o ns er v e ol d -gr o wt h attri b ut es i n m at ur e st a n ds 

( M arti n et al. , 2 0 1 8). 

2. 6. 3  C o m bi n i n g n at ur al a n d  a nt hr o pi c dist ur b a n c es  

T h e  c o nti n u o us r e cr uit m e nt of y o u n g tr e m bli n g a s p e n i n mi x e d a n d c o nif er o us st a n ds 

c o ul d c o m e fr o m t h e s pr u c e b u d w or m o ut br e a k t h at o c c urr e d i n t h e r e gi o n b et w e e n 

1 9 7 1 -1 9 8 5 ( C a m p b ell et al. , 2 0 0 8; M ori n et al. , 1 9 9 3). M al e ki et al. , ( 2 0 2 0 b) f o u n d 

t h at t h e eff e ct of s pr u c e b u d w or m e pi d e mi cs o n st a n d d e v el o p m e nt, mi g ht b e visi bl e 

f or at l e ast 1 0 0 y e ars aft er t h e e v e nt . St a n d r e pl a c e m e nt d y n a mi cs f oll o wi n g 

dist ur b a n c es d e p e n d e d  u p o n t h e c o m p ositi o n of t h e dist ur b e d st a n ds a n d sit e c o n diti o ns, 

f or i nst a n c e, s e e d s o ur c es or s e e d b e d li mit ati o ns ( B er g er o n, 2 0 0 0; C olf or d -Gil ks et al ., 

2 0 1 2). I ns e ct o ut br e a ks c a n i n cr e as e t h e r e g e n er ati o n of h ar d w o o d s p e ci es if c o nif er 

r e g e n er ati o n is n ot s uffi ci e nt ( B er g er o n et al ., 2 0 1 4). T h e e pi d e mi c i m p a ct e d t h e 

r e g e n er ati o n b ut als o pr o b a bl y t h e vit alit y of r esi d u al c o nif er o us tr e es, p arti c ul arl y i n 

t h e ol d est  st a n ds. N or m all y, i n n at ur al st a n ds of t his a g e w e w er e e x p e cti n g t o fi n d a 

m aj orit y of l ar g e di a m et er c o nif er o us tr e es ( B er g er o n, 2 0 0 0; C a m p b ell et al. , 2 0 0 8; 

C h a v ar d ès  et al. , 2 0 2 1; C h e n a n d P o p a di o u k, 2 0 0 2). I n o ur c as e, st a n ds w er e d o mi n at e d 

b y t w o t o f o ur ti m es m or e s a pli n gs t h a n l ar g er tr e es, d o mi n at e d b y s h a d e  i nt ol er a nt 

bir c h a n d s h a d e  t ol er a nt s pr u c e. T his r es ult s u g g ests t h at i n t h e f ut ur e, if h ar d w o o d 

s p e ci es p ersist a n d gr o w wit h t h e c o nif er o us s p e ci es, w e w o ul d h a v e m or e of a mi x e d 

st a n d t h a n a c o nif er o us d o mi n at e d st a n d. T h e c o n v ersi o n of c o nif er -d o mi n at e d st a n ds 

t o mi xe d w o o d st a n ds b y s pr u c e b u d w or m o ut br e a k s t h at  f a v or t h e r e cr uit m e nt of 
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s h a d e-i nt ol er a nt tr e e s p e ci es, s u c h as tr e m bli n g as p e n a n d w hit e bir c h w as als o 

o bs er v e d b y C h e n a n d T a yl or ( 2 0 1 2) a n d K n e es h a w a n d B er g er o n ( 1 9 9 8). T his eff e ct 

w o ul d b e a c c el er at e d wit h t h e c o m bi n ati o n of C C  a n d w o ul d b e p er c e pti bl e f or at l e ast 

1 0 0 y e ars of p ost -dist ur b a n c e s u c c essi o n ( M al e ki et al. , 2 0 2 0 b). O ur st u d y c o nfir ms 

t h e i m p ort a n c e of t a ki n g t h e sit e n at ur al dist ur b a n c e p ost hist or y i nt o a c c o u nt i n 

h ar v esti n g pl a nifi c ati o n.  

2. 7  C o n cl usi o ns  

T h e pri n ci p al ai m of t hi s st u d y w as t o i d e ntif y if sil vi c ult ur al o bj e cti v es  est a bli s h e d i n  

N D B M w er e r e a c h e d f oll o win g diff er e nt h ar v est i nt e nsiti es pr a cti c e d i n t hr e e diff er e nt 

st a n d  t y p es r e pr es e nti n g t h e t hr e e s u c c essi o n al st a g es, i n t h e b or e al mi x e d w o o d f or est. 

T h e r esi d u al tr e e l a y er i n t h e P C 1/ 3 of h ar d w o o d d o mi n at e d st a n ds cl e arl y r et ai ns m u c h 

of t h e cl os e d, r el a ti v el y i nt a ct str u ct ur e of t h e c o ntr ol st a n ds. Li k e Br ais et al. , ( 2 0 0 4) 

s u g g est e d, t h e m o m e nt of fi n al h ar v est s h o ul d  b e d et er mi n e d b y st a n d h e alt h. P C 1/ 3 

m a y b e us e d t o pr ol o n g fi n al h ar v est i n st a n ds of n o n cl o n al s p e ci es b y r e d u ci n g i nt er -

st e m c o m p etiti o n a n d r e m o vi n g t h e m ost s u p pr ess e d tr e es. I n c o ntr ast P C 2/ 3 h as 

sl o w e d t h e st a n d d e v el o p m e nt  b y dis pr o p orti o n at el y f a v ori n g t h e r e cr uit m e nt a n d 

gr o wt h of s h a d e -i nt ol er a nt s p e ci es s u c h as tr e m bli n g as p e n. This c ut c a n b e us e d t o 

c o ns er v e h ar d w o o d -d o mi n at e d  st a n ds u ntil t h e  s a pli n gs i n cl e ar c uts gr o w . T h es e 

eff e cts ar e s o m e w h at si mil ar t o t h os e of r e g ul ar a n d g a p c ut s i n mi x e d w o o d st a n ds, 

sl o wi n g d o w n t h e d e v el o p m e nt b ut als o m ai nt ai ni n g t h e st a n d i n its ori gi n al str u ct ur e.  

O ur o bs er v ati o ns c o nfir m e d t h e ass u m pti o ns of m a n y ot h ers t h at ( 1) t h e m or e i nt e ns e 

t h e h ar v est, t h e l o n g er it t a k es f or t h e st a n d t o r et ur n t o its r ef er e n c e st at e, ( 2) p ost-

h ar v est st a n d str u ct ur e a n d c o m p ositi o n d e p e n ds o n s e v er al f a ct ors i n cl u di n g s p ati al 

p att er ns of h ar v est a n d r et e nti o n r at e, a n d ( 3) p ost -h ar v est st a n d s u c c essi o n al d y n a mi cs 

m a y b e i nfl u e n c e d b y pr e -h ar v est n at ur al dist ur b a n c es s u c h as s pr u c e b u d w or m 
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o ut br e a ks  ( B os e et al. , 2 0 1 5a ; B os e et al. , 2 0 1 5b ; Br ais et al. , 2 0 1 3). O ur st u d y 

c o nfir m e d t h at t hi s sil vi c ult ur al a p pr o a c h f ulfills a p art of t h e  N D B M o bj e cti v es  i. e., 

P C all o w e d t h e m ai nt e n a n c e of st a n ds wit h mi x e d str u ct ur e a n d c o m p ositi o n , 

c o nstit uti n g a n i nt er esti n g c o m pl e m e nt t o C C , w hi c h r es et st a n d r e g e n er ati o n. H o w e v er, 

it di d n ot s u p p ort t h e a bilit y of P C t o e n h a n c e t h e d e v el o p m e nt of ol d-gr o wt h attri b ut es 

i n m at ur e e v e n-a g e d st a n ds  w hi c h c o ul d i m pl y f ut ur e bi o di v ersit y l oss e s a n d t h us 

d es er v es a m or e i m p ort a nt t e m p or al f oll o w -u p . F urt h er m or e, p arti al h ar v e st di d n ot 

pr o gr ess y o u n g er st a n ds t o e arli er st a g es wit h m or e i nt e nsi v e h ar v esti n g , or e v e n 

a d v a n c e st a n ds t o l at er st a g es wit h  l ess i nt e nsi v e h ar v esti n g. W e ess e nti all y h a d a n 

i niti al i m p a ct t h at s e e me d  t o di ssi p at e o v er ti m e. 

2. 8  A c k n o wl e d g e m e nts  

F o u n di n g f or t hi s pr oj e ct w as pr o vi d e d b y C o o p er ati v e R es e ar c h a n d D e v el o p m e nt 

Gr a nt fr o m t h e N at ur al S ci e n c es a n d E n gi n e eri n g R es e ar c h C o u n cil of C a n a d a a n d t h e 

f or estr y c o m p a ni es Gr e e n First a n d W est Fr as er ( 5 3 7 9 6-1 8) . A d diti o n al f u n di n g w as 

pr o vi d e d b y 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 c a mi n g u e . T h e a ut h ors 

si n c er el y t h a n k Bri a n H ar v e y a n d S u z a n n e Br ais f or t h eir w or k i n s etti n g u p t h e  S A F E 

e x p eri m e nt, B e n oit L afl e ur f or his p arti ci p ati o n i n t h e i niti ati o n of t h e pr oj e ct a n d 

Willi a m Vi n c e nt f or his h el p i n t h e fi el d.



 

 

C H A PI T R E 3  

B R Y O P H Y T E C O M M U NI TI E S’ R E S P O N S E, 2 0 Y E A R S A F T E R F O R E S T 

M A N A G E M E N T I N B O R E A L MI X E D F O R E S T  

M ari o n N o u al h a g u et 1, * , Ti m ot h y T. W or k2 , M a x e n c e S o u b e yr a n d1  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, 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, 

4 4 5 b o ul e v ar d d e l' U ni v ersit é, R o u y n -N or a n d a, Q u é b e 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, 1 4 1 A v e n u e 

d u Pr ési d e nt -K e n n e d y, M o ntr é al, Q u é b e c, H 2 X 1 Y 4 , C a n a d a 

 

*  C orr es p o n di n g a ut h or : m ari o n. n o u al h a g u et @ u q at. c a 

 

F or est E c ol o g y a n d M a n a g e m e nt , 5 3 1, 1 2 0 8 0 4  
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3. 1  A bstr a ct  

S ust ai n a bl e f or est m a n a g e m e nt r eli es o n a di v ersit y of h ar v esti n g pr a cti c es t o c o ns er v e  

t h e v ari et y of st a n d str u ct ur es a n d c o m p ositi o ns  f o u n d i n n at ur al  f or ests. E xt e nsi v e us e 

of cl e ar c uts  c a n h o m o g e ni z e st a n d str u ct ur e b y r e m o vi n g all t h e c a n o p y, d a m a g e f or est 

s oil s  a n d d estr o y ol d er d o w n e d w o o d y d e bris  alr e a d y pr es e nt wit hi n st a n ds.  I n c o ntr ast 

p arti al c uts m ai nt ai n s o m e st a n di n g o v erst or y a n d c o ns er v e c ert ai n bi ol o gi c al l e g a ci es  

li k e l ar g e li v e tr e es as w ell as  st a n di n g a n d d o w n e d d e a d w o o d , a n d t h us s h o ul d b ett er 

c o ns er v e bi o di v ersit y . H o w e v er, gi v e n t h e l ar g e n u m b er of s p e ci es p ot e nti all y aff e ct e d 

b y h ar v est o p er ati o ns, b al a n ci n g h ar v esti n g i nt e nsit y a n d c o ns er v ati o n of bi o di v ersit y 

r e q uir es a cl e ar u n d erst a n di n g of h a bit at r e q uir e m e nts  of r esi d e nt or g a nis m s a n d 

s p e ci es c o ns er v ati o n p ost -h ar v est . W e e x a mi n e d t h e i m p a cts of i n cr e asi n g i nt e nsiti es 

of st e m r e m o v a l (3 3 %,  4 0 %,  6 6 % a n d 1 0 0 % ) 2 0 y e ars aft er h ar v est o n br y o p h yt e 

c o m m u niti es  i n t hr e e st a n d t y p es c o m m o n i n t h e s u c c essi o n s e q u e n c es of E ast er n 

b or e al mi x e d w o o d f or ests t h at w er e d o mi n at e d b y tr e m bli n g as p e n, mi x e d w o o d a n d 

c o nif ers. W hil e m a n y  g e n er ali st a n d  c o m m o n f or est s p e ci es w er e s h ar e d  a m o n g all 

h ar v esti n g l e v els a n d f or est t y p es, m or e s p e ci ali z e d s p e ci es li k e li v er w orts diff er e d 

str o n gl y  b et w e e n  u n c ut  a n d cl e ar c ut st a n ds  a n d l ess b et w e e n u n c ut a n d p arti al c ut 

st a n ds . Br y o p h yt e s p e ci e s i n h ar d w o o d d o mi n at e d st a n ds  t ol er at ed m or e fl u ct u ati o ns 

i n e n vir o n m e nt al c o n diti o ns t h a n s p e ci es i n mi x e d  st a n ds . W e w er e u n a bl e t o fi n d 

h a bit at s p e ci alist s t y pi c all y ass o ci at e d wit h c o nif er o us st a n ds a n d m a y b e r el at e d t o 

pri or o ut br e a ks of s pr u c e b u d w or m t h at o c c urr e d 3 0 y e ars a g o . O ur res ult s hi g hli g ht 

h o w  h ar v est i nt e nsit y  a n d  f or est st a n d t y p e i nt er a ct t o aff e ct br y o p h yt es a n d h o w i nt a ct 

st a n ds m a y b e r e q uir e d t o c o ns er v e  m a n y s p e ci es t h at ar e s e nsiti v e t o a n y d e gr e e of  

h ar v esti n g . 
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3. 2  R es u m é  

L a g esti o n d ur a bl e d es f or êts r e p os e s ur l’ utilis ati o n d’u n e di v ersit é d e pr ati q u e d e 

r é c olt e afi n d e c o ns er v er l a v ari ét é d e str u ct ur es et d e c o m p ositi o ns d es p e u pl e m e nts 

q u e l' o n tr o u v e d a ns l es f or êts n at ur ell es. L' utilis ati o n i nt e nsi v e d es c o u p es  t ot al es 

h o m o g é n éis e l a str u ct ur e d es p e u pl e m e nts e n r etir a nt l’ e ns e m bl e d e l a c a n o p é e, 

e n d o m m a g e a nt  l es s ols f or esti ers et d étr uis a nt  l e b ois m ort  pl us a n ci e n d éj à pr és e nts 

d a ns l es p e u pl e m e nts. E n r e v a n c h e, l es c o u p es p arti ell es m ai nti e n n e nt u n e p arti e d e 

l' ét a g e d o mi n a nt et c o ns er ve nt c ert ai ns h érit a g es bi ol o gi q u es t els q u e l es gr a n ds ar br es 

vi v a nts ai nsi q u e l e b ois m ort s ur pi e d et a b att u, et d e vr ai e nt d o n c mi e u x pr és er v er l a 

bi o di v ersit é. C e p e n d a nt, ét a nt d o n n é l e gr a n d n o m br e d' es p è c es p ot e nti ell e m e nt 

aff e ct é es p ar l es  pr ati q u es  d e r é c olt e, l' é q uili br e e ntr e l'i nt e nsit é d e l a r é c olt e et l a 

c o ns er v ati o n d e l a bi o di v ersit é n é c essit e u n e c o m pr é h e nsi o n cl air e d es b es oi ns e n 

h a bit at d es or g a nis m es r ési d e nts et d e l a c o ns er v ati o n d es es p è c es a pr ès l a r é c olt e. N o us 

a v o ns e x a mi n é l es i m p a cts d'i nt e nsit és cr oiss a nt es d' e nl è v e m e nt d es ti g es ( 3 3 %, 4 0 %, 

6 6 % et 1 0 0 %) , 2 0 a ns a pr ès  r é c olt e, s ur l es c o m m u n a ut és d e br y o p h yt es d a ns tr ois 

t y p es d e p e u pl e m e nts c o m m u ns d a ns l es s é q u e n c es d e s u c c essi o n d es f or êts b or é al es 

mi xt es d e l' Est q ui ét ai e nt d o mi n é es p ar  l es f e uill us, mi xt es et l es c o nif èr es. Al ors q u e 

d e n o m br e us es es p è c es f or esti èr es g é n ér ali st es et c o m m u n es ét ai e nt p art a g é es e ntr e 

t o us l es ni v e a u x d e r é c olt e et t o us l es t y p es d e f or êts, les es p è c es pl us s p é ci alis é es 

c o m m e l es h é p ati q u es diff ér ai e nt f ort e m e nt e ntr e l es p e u pl e m e nts n o n c o u p és et  iss us 

d e c o u p es  t ot al es et m oi ns e ntr e l es p e u pl e m e nts n o n c o u p és et  iss us d e c o u p es 

p arti ell es. L es es p è c es br y o p h yt es d es p e u pl e m e nts d o mi n és p ar l es f e uill us t ol ér ai e nt 

d a v a nt a g e l es fl u ct u ati o ns d es  c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al es q u e l es e s p è c es d es 

p e u pl e m e nts mi xt es. N o us n' a v o ns p as tr o u v é d ’ es p è c e s p é ci alist e  d es p e u pl e m e nts d e 

c o nif èr es, c e q ui p o urr ait êtr e li é à d es é pi d é mi es a nt éri e ur es d e t or d e us e d es b o ur g e o ns 

d e l' é pi n ett e s ur v e n u es il y a 3 0 a ns. N os r és ult ats s o uli g n e nt l a f a ç o n d o nt l'i nt e nsit é 

d e l a r é c olt e et l e t y p e d e p e u pl e m e nt f or esti er i nt er a giss e nt p o ur aff e ct er l es br y o p h yt es 
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et c o m m e nt d es p e u pl e m e nts i nt a cts p e u v e nt êtr e n é c ess air es p o ur c o ns er v er d e 

n o m br e us es es p è c es q ui s o nt s e nsi bl es à t o ut d e gr é d e r é c olt e . 

3. 3  I ntr o d u cti o n 

D es pit e a gr o wi n g  c o ns e ns us t h at f or est m a n a g e m e nt ai mi n g t o c o ns er v e bi o di v ersit y 

s h o ul d b e b as e d o n t h e s p e ctr u m of  dist ur b a n c e v ari a bilit y (ti m e i nt er v al, si z e, s e v erit y) 

pr o d u c e d b y n at ur al  r e gi m es ( G a ut hi er e t al., 2 0 0 9; K u ul u v ai n e n, 2 0 0 2; P u ett m a n n et 

al. , 2 0 1 2), cl e ar c utti n g r e m ai ns t h e d o mi n a nt h ar v esti n g a p pr o a c h i n b or e al f or ests 

( B o u c h er et al. , 2 0 2 1; K u ul u v ai n e n a n d G a ut hi er, 2 0 1 8) . T h es e i nt e nsi v e c uts pr o d u c e 

c o m pl e x i m p a cts o n s p e ci es ass e m bl a g es, i n cl u di n g br y o p h yt e c o m m u niti es  ( C a n ers et 

al. , 2 0 1 3 b ; P a q u ett e et al. , 2 0 1 6). Br y o p h yt es ar e a f u n d a m e nt al b or e al e c os yst e m 

c o m p o n e nt i n t er ms of ri c h n ess  a n d f u n cti o n  ( F e nt o n et al. , 2 0 1 5; H oll a nd ‐ M orit z  et 

al. , 2 0 1 8; R u d ol p hi a n d G ust afss o n, 2 0 1 1; T ur ets k y  et al. , 2 0 1 2). T h e y ar e i m pli c at e d 

i n w at er filtr ati o n, c ar b o n s e q u estr ati o n , a n d s oil t h er m or e g ul ati o n  a n d t h e y als o 

pr o vi d e i m p ort a nt h a bit at s f or c y a n o b a ct eri a, i n v ert e br at es, a n d s e e dli n gs of v as c ul ar 

pl a nts ( F e nt o n et al. , 2 0 1 5; H oll a n d‐ M orit z  et al. , 2 0 1 8; R u d ol p hi a n d G ust afss o n, 

2 0 1 1; T ur ets k y  et al. , 2 0 1 2). Gi v e n t h e f u n cti o n al r ol es of br y o p h yt e s i n f or est 

e c os yst e ms, a c h a n g e i n br y o p h yt e c o m m u nit y i n r es p o ns e t o dist ur b a n c es li k e 

cl e ar c uts c o ul d h a v e r e p er c ussi o ns o n t h e o v er all  b or e al s yst e m.  

Cl e ar c ut ti n g r e m o v es all m er c h a nt a bl e st e ms fr o m t h e c a n o p y a n d c a n d a m a g e t h e  

f or est fl o or as w ell as f ut ur e i n p ut s of d o w n e d w o o d y d e bris. Cl e ar c utti n g als o 

si m plif i es a n d eli mi n at e s ol d gr o wt h f or est str u ct ur e , a n d st a n ds  ar e est a bli s h e d t h at 

w o ul d ot h er wis e b e i niti at e d b y  n at ur al dist ur b a n c e s s u c h as fir e ( B er g er o n et al. , 2 0 0 2; 

N g u y e n -X u a n  et al. , 2 0 0 0). I n c o ntr ast, parti al  c uts  c a n  att e n u at e m a n y  of t h es e 

pr o bl e ms  b y r e d u ci n g i m p a cts o n f or est s oil s a n d b y c o ns er vi n g bi ol o gi c al l e g a ci es  
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s u c h as li v e st a n di n g a n d d e a d w o o d ( G ust afss o n et al. , 2 0 1 2; M al e ki et al. , 2 0 2 0a ). 

T h us, p arti al c uts  ar e t h o u g ht t o m ai nt ai n  el e m e nts of e xisti n g st a n d str u ct ur e a n d i n 

s o m e c as es e v e n t o a c c el er at e t h e d e v el o p m e nt of str u ct ur e si mil ar t o t h at of m at ur e 

st a n ds  t h at ar e aff e ct e d b y i ns e ct o ut br e a ks, dis e as e a n d s e n es c e n c e  ( Br ais et al. , 2 0 1 3; 

G a ut hi er  et al ., 2 0 0 9) . 

T h e t er m “ b r y o p h yt e”  gr o u ps t hr e e p h yl a  of t err e stri al pl a nts: t h e M ar c h a nti o p h yt es 

(li v er w orts), t h e Br y o p h yt es s e ns o stri ct o ( m osses i n cl u di n g t h e g e n er a  s p h a g n u m) a n d 

t h e A nt h o c er ot o p h yt es (h or n w orts ) w hi c h  c a n b e  diff er e nti at e d b y t h eir m or p h ol o gi c al 

a n d p h ysi ol o gi c al c h ar a ct eristi cs b ut als o b y t h eir h a bit at r e q uir e m e nts  ( B o u dr e a ult et 

al. , 2 0 0 0; L õ h m us et al. , 2 0 0 6). F or e x a m pl e, m a n y li v er w ort s p e ci es ar e r e stri ct e d t o 

d e a d w o o d  ( E w al d, 2 0 0 0) a n d w hil e s o m e s p e ci es ar e ass o ci at e d wit h w ell -d e c o m p os e d 

c o nif er o us d e a d w o o d, s u c h as C e p h al ozi a l u n ulif oli a  ( D u m ort.) a n d T rit o m ari a 

e xs e ctif or mis  (Br ei dl . S c hiff n ), ot h ers s u c h as C hil os c y p h us p all es c e ns  ( E hr h. E x 

H off m.)  ar e ass o ci at e d wit h  w ell d e c o m p os e d h ar d w o o d d e a d w o o d  ( C a n ers et al. , 

2 0 1 3 a ). I n a d diti o n, br y o p h yt es ar e p oi kil o h y dri c , t h e y c a n g ai n a n d l os e w at er r a pi dl y 

a n d h a v e n o c o ntr ol o v er w at er l oss c o m p ar e d t o v as c ul ar pl a nts . T his m e a ns t h at 

c h a n g es i n mi cr o cli m at e  li k e a d e cr e as e i n h u mi dit y  g e n er at e d b y c a n o p y r e m o v al  will 

n e g ati v el y i m p a ct t h eir di v ersit y ( C h e n et al. , 1 9 9 9; H eit h e c k er a n d H al p er n, 2 0 0 6) . 

T h es e u ni q u e p h ysi ol o g i c al a n d h a bit at r e q uir e m e nts  m a k e t h e m v er y s e nsi ti v e t o 

f or estr y o p er ati o ns a n d t h us w ell s uit e d t o st u d y  t h e c o ns e q u e n c es of f or est h ar v esti n g 

o n bi o di v ersit y ( C a n ers et al. , 2 0 1 3b ; P a q u ett e et al. , 2 0 1 6). 

C o ns e q u e ntl y , st u di es h a v e e x a mi n e d t h e  dir e ct eff e cts of  h ar v e sti n g o n  br y o p h yt e 

bi o di v ersit y . Cl e ar c uts c a n h a v e dir e ct  n e g ati v e i m p a ct s o n  bi o di v ersit y , p arti c ul arl y 

e pi x yli c br y o p h yt es ( d e a d w o o d -li vi n g br y o p h yt es), as t h es e s p e ci es r e q uir e a c o nst a nt 

s u p pl y of d e c a yi n g w o o d, a n d a h u mi d a n d s h a d y mi cr o cli m at e  ( C ol e et al. , 2 0 0 8; 

H of m eist er  et al. , 2 0 1 5). Parti al c ut s, i n c o ntr ast, ar e b eli e v e d t o h a v e l ess i m p a ct t h a n 

cl e ar c uts as  t h e r esi d u al st a n ds pr o m ot e t h e d e v el o p m e nt of ol d gr o wt h  f or ests 
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str u ct ur al f e at ur es  b y  e n s ur i n g a c o nti n u al s u p pl y of d e a d w o o d a n d t h e pr es e n c e of  

l at er s u c c essi o n al s p e ci es ( C a n ers et al. , 2 0 1 3a ; K u ul u v ai n e n et al. , 2 0 1 9). 

B or e al mi x e d w o o d st a n ds c a n b e c h ar a ct eri z e d b y t h e s u c c essi v e  d o mi n a n c e of 

i nt ol er a nt h ar d w o o d, mi x e d a n d s oft w o o d st a n ds ( B er g er o n et al ., 2 0 0 0; B er g er o n et 

al. , 2 0 0 2) a n d off er  a di v ersit y of v al u a bl e h a bit ats  f or br y o p h yt es ( B ar bi er et al. , 2 0 0 8). 

F or e x a m pl e, v ari ati o n i n d e ci d u o us tr e e f oli a g e r es ult s i n s e as o n al c h a n g es i n 

t e m p er at ur e, h u mi dit y, irr a di a n c e, a n d wi n d i n t h e u n d erst or y ( B ar bi er et al. , 2 0 0 8). I n 

c o ntr ast, t h e c o nst a nt a n d r el ati v el y d e ns e o v erst or y of c o nif er o us st a n ds, w hi c h r et ai n 

t h eir n e e dl es all t h e y e ar , b uff ers  s e as o n al v ari ati o ns  of r e gi o n al cli m at e o n t h e 

u n d erst or y  ( B ar b é et al. , 2 0 2 0). T h us, br y o p h yt e s p e ci es i n pr e d o mi n a ntl y h ar d w o o d 

st a n ds m ust b e a bl e t o t ol er at e m or e fl u c t u ati n g s e as o n al c o n diti o ns t h a n s p e ci es i n 

mi x e d st a n ds, w hi c h  m ust b e a bl e t o t ol er at e m or e fl u ct u ati n g c o n diti o ns t h a n s p e ci es 

i n c o nif er o us st a n ds. 

T his st u d y  e x a mi n e d t h e eff e cts of i n cr e asi n g  st e m r e m o v al  ( 3 3 %, 4 0 %,  6 6 % a n d 1 0 0 %)  

o n br y o p h yt e c o m m u ni ti es i n t hr e e s u c c essi o n al c o h orts of b or e al mi x e d w o o d f or ests. 

S p e cifi c all y , w e t est e d: 1) w h et h er h ar v est i nt e nsit y  i nfl u e n c ed  br y o p h yt e c o m m u niti es, 

2 0 y e ars p ost -h ar v est; 2) w h et h er p arti al h ar v esti n g pr o m ot es ol d -gr o wt h f or est 

br y o p h yt e  ass e m bl a g es ; a n d 3) w hi c h e n vir o n m e nt al f a ct ors ar e dri v ers f or br y o p h yt e 

c o m m u niti es’ ri c h n ess ? W e h y p ot h esi z e d t h at ( 1)  h ar v esti n g tr e at m e nts i n t h e ol d est 

f or ests ( c o h orts 2 a n d 3) will h a v e gr e at er  eff e cts o n br y o p h yt e c o m m u nit i es t h a n i n 

y o u n g f or ests ( c o h ort 1) . T w e nt y y e ars aft er h ar v esti n g, w e a nti ci p at e d gr e at er 

diff er e n c es b et w e e n c o ntr ol a n d h ar v est e d i n t h e ol d est st a n ds w h er e br y o p h yt e 

c o m m u niti es s h o ul d r ef or m m or e sl o wl y fr o m dist ur b a n c e. W e als o h y p ot h esi z e d t h at 

( 2) th e m or e i nt e ns e t h e c ut, t h e l o n g er it w o ul d  t a k e t o r e c o v er h a bit at c o n diti o ns 

si mil ar t o t h e  c o ntr ol st a n ds a n d t h us t o  o bs er v e  br y o p h yt e c o m m u niti es  si mil ar t o t h e 

c o m m u niti es i n t h e r es p e cti v e  c o ntr ol st a n ds . Fi n all y w e e x p e ct e d ( 3) t h at acr oss all 
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c o h orts, t h at m or e s p e ci alist s p e ci es, s u c h as t h os e d e p e n d e nt o n s p e cifi c mi cr o h a bit ats , 

w o ul d b e b ett er m ai nt ai n e d i n l ess i nt e ns e h ar v ests ( Kir ál y et al. , 2 0 1 3; R a m b o, 2 0 0 1). 

3. 4  M at eri als a n d m et h o ds  

3. 4. 1  St u d y ar e a  

O ur  st u d y ar e a w as  l o c at e d i n t h e L a k e D u p ar q u et R es e ar c h a n d T e a c hi n g F or est 

( L D R T F) i n t h e A biti bi r e gi o n of n ort hw est er n Q u e b e c , C a n a d a (4 8 ° 3 0’ N, 7 9 ° 2 0’ O ). 

T h e r e gi o n is sit u at e d i n t h e mi x e d w o o d z o n e of t h e b or e al f or est, i n t h e b als a m fir-

w hit e bir c h  (A bi es b als a m e a ( L.) Mill a n d B et ul a p a p yrif er a M ars h) bi o cli m ati c 

d o m ai n . T h e t errit or y of t h e L D R T F is l o c at e d o n gl a ci ol a c ustri n e cl a y d e p osit s l eft b y 

pr o gl a ci al L a k e Oji b w a y  ( Vi n c e nt a n d H ar d y, 1 9 7 7) . S oil t e xt ur e is c h ar a ct eri z e d b y 

h e a v y cl a y ( > 7 5 % cl a y) a n d t h e f or est fl o or is a t hi n m or of 2 – 7 c m . T h e cli m at e is 

c o nti n e nt al wit h a n a v er a g e a n n u al t e m p er at ur e of 1 ° C a n d a n n u al pr e ci pit ati o n of 

a b o ut 9 8 9 m m wit h  3 0 % i n t h e f or m of s n o w ( M o nt Br u n w e at h er st ati o n, a v er a g e o v er 

t h e l ast 2 5 y e ars) ( E n vir o n n e m e nt C a n a d a, 2 0 1 9). 

3. 4. 2  E x p eri m e nt al d esi g n a n d tr e at m e nts  

T h e  S A F E pr oj e ct (fr e n c h a cr o n y m f or “s yl vi c ult ur e et a m é n a g e m e nt f or esti er 

é c os yst é mi q u e ” or e c os y st e m m a n a g e m e nt a n d s yl vi c ult ur e) w as est a blis h e d b et w e e n 

1 9 9 8 a n d 2 0 0 1 . S A F E c o nsists of a s eri es of sil vi c ult ur al e x p eri m e nts c arri e d o ut i n 

t hr e e st a n d t y p es c orr es p o n di n g t o t hr e e c o h orts t h at t y pif y p ost -fir e s u c c e ssi o n i n t his 

r e gi o n. C o h ort 1 st a n ds w er e as p e n d o mi n at e d st a n ds (P o p ul us tr e m ul oi d es Mi c h x .) of 

fir e ori gi n d ati n g fr o m 1 9 2 3. C o h ort 2 st a n ds w er e mi x e d st a n ds pri n ci p all y c o m p os e d 

of as p e n, b als a m fir , a n d w hit e a n d bl a c k s pr u c e (Pi c e a gl a u c a [ M o e n c h] V oss a n d 
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Pi c e a m ari a n a  [ Mill.] B. S. P.) of fir e ori gi n d ati n g fr o m 1 9 1 0. C o h ort 3 st a n ds w er e 

mi x e d  st a n ds wit h b als a m fir, s pr u c e a n d p a p er bir c h ( B.  p a p yrif er a ) t h at e x p eri e n c e d 

a p arti al dist ur b a n c e fr om t h e  s pr u c e  b u d w or m o ut br e a k ( C h orist o n e ur a f u mif eri a n a 

Cl e m. , L e pi d o pt er a: T ortri ci d a e , 1 9 7 0-1 9 8 7), i n fir e ori gi n st a n ds d ati n g t o 1 7 6 0 

( B er g er o n a n d D a ns er e a u, 1 9 9 3; M ori n, 1 9 9 4)  (Fi g ur e 3 .1 ). 

I n st a n ds fr o m c o h ort 1, o n e n o -h ar v est  ( c o ntr ol), o n e cl e ar c ut tr e at m e nt  ( C C) a n d tw o 

p arti al c ut  ( P C) tr e at m e nts w er e c arri e d o ut. O n e -t hird c uts ( P C 1/ 3) , r e m o vi n g a b o ut 

3 3 % of t h e t ot al  b as al ar e a, a n d t w o -t hird c uts ( P C 2/ 3), r e m o vi n g a b o ut 6 6 % of t h e 

t ot al b as al ar e a w er e a p pli e d. T h e first c ut  c o nsist e d of  a t hi n n i n g fr o m b el o w w h er e 

n o n -vi g or o us st e ms w er e r e m o v e d a n d t h e s e c o n d c ut  w as ess e nti all y t hi n n e d fr o m 

a b o v e wit h l ar g er, vi g o r o us st e ms pr ef er e nti all y s el e ct e d. F or st a n ds fr o m c o h ort 2 , o n e  

c o ntr ol, o n e  C C a n d t w o t y p es of P C c uts w h er e 4 0 % of t h e st e ms w er e h ar v est e d w er e 

m a d e: o n e c ut wit h r e g ul ar h ar v est,  i. e. all tr e es w er e r e m o v e d i n 5 m -wi d e h a uli n g 

tr ail s, a n d a p pr o xi m atel y  2 5 % of st e ms w er e h ar v est e d t o a d e pt h of 6 t o 7 m i n t h e 

a dj a c e nt stri ps  ( P Cr e g), a n d o n e c ut wit h h ar v est b y g a ps  of a p pr o xi m at el y 4 0 0 m²  i n 

ar e a ( P C g a p) ( Fi g ur e 3 .1 ). I n st a n ds fr o m c o h ort 3, o n e c o ntr ol a n d o n e  C C w er e 

a p pli e d. E x p eri m e nt al u nit s r a n g e d fr o m 1 t o 2. 5 h a  i n si z e a n d w er e a p pli e d i n a 

c o m pl et e bl o c k d esi g n wit h t hr e e r e pli c ati o ns of e a c h tr e at m e nt. H ar v esti n g w as d o n e 

wit h o ut h e a v y m a c hi n er y  i n all tr e at m e nts. B ef or e h ar v esti n g, i n e a c h e x p eri m e nt al 

u nit, 5  cir c ul ar p er m a n e nt pl ot s of 4 0 0 m² (r a di us = 1 1. 2 8 m) w er e est a blis h e d t o f oll o w 

t h e st a n d str u ct ur e a n d c o m p ositi o n  o v er ti m e f or a  t otal of 1 5 0 pl ot s, 6 0 pl ot s i n e a c h  

st a n d of c o h orts 1 a n d  2, a n d 3 0  i n st a n ds of c o h ort 3. 
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Fi g ur e 3 .1  E x p eri m e nt al tr e at m e nts of t h e t hr e e p h as es of t h e S A F E pr oj e ct. S o ur c e: 
htt p://s af e. u q at. c a/ d ef a ult. ht m . 

 

3. 4. 3  S a m pli n g d esi g n  

3. 4. 3. 1  St a n d str u ct ur e a n d d o w n e d d e a d w o o d  

I n e a c h p er m a n e nt 4 0 0 m ² pl ot, all li v e st e ms gr e at er t h a n 9. 1  c m i n di a m et er at br e ast 

h ei g ht ( D B H)  w er e i d e ntifi e d a n d m e as ur e d  t o d et er mi n e tr e e d e nsit y b y s p e ci es 

(A n n e x e B ). T ot al h ar d w o o d a n d c o nif er o us b as al ar e a i n e a c h pl ot r e pr es e nt t h e “st a n d ” 

d es cri pt or v ari a bl es i n t h e m o d els . I n e a c h p er m a n e nt pl ot, w e als o c o u nt all st u m ps 

http://safe.uqat.ca/default.htm
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a n d st a n di n g d e a d w o o d, s n a gs, w h er e br y o p h yt es w er e pr es e nt. W e esti m at e d v ol u m e 

of d o w n e d d e a d w o o d (f or l o gs wit h a di a m et er >  5  c m)  usi n g t h e li n e-i nt er c e pt m et h o d 

( V a n W a g n er, 1 9 8 2). O n e tri a n gl e wit h 3 0 m  si d e s w as s a m pl e d i n e a c h bl o c k of e a c h 

tr e at m e nt a n d d e a d w o o d fr e q u e n c y w as r e c or d e d b y di a m et er a n d b y d e c o m p ositi o n 

cl ass b as e d o n D a ni els  et al.  ( 1 9 9 7). C o ars e d e a d w o o d w as di vi d e d i n t o t w o l ar g e 

d e c o m p ositi o n cl ass es: fr es h a n d w ell d e c o m p os e d ( fr es h _ d w = cl ass es 1 t o 3 , ol d _ d w= 

cl ass es 4 t o 5) a n d s u m m e d o v er all di a m et er cl ass es . St u m p a b u n d a n c e, s n a g 

a b u n d a n c e, fr es h d e a d w o o d v ol u m e, a n d ol d d e a d w o o d v ol u m e r e pr es e nt t h e 

“ mi cr o h a bit at ” v ari a bl es i n t h e m o d els.  

3. 4. 3. 2  E n vir o n m e nt al c o n diti o ns  

W e at h er  mi cr o -st ati o ns ( W at c h D o g 1 5 2 5 Mi cr o st ati o n)  wit h s oil m oist ur e a n d 

t e m p er at ur e pr o b es ( S M 1 0 0 s oil m oi st ur e s e ns or a n d S M E C 3 0 0 s oil m oi st ur e / E C / 

t e m p er at ur e) w er e  pl a c e d 1 0 c m  d e e p i n t h e s oil. W e s el e ct e d r a n d o ml y a n d pl a c e d 

st ati o ns i n t hr e e of t h e fi v e p er m a n e nt 4 0 0 m ² pl ot s i n e a c h tr e at m e nt, p er bl o c k, p er 

c o h ort, f or a t ot al of 9 0 st ati o ns . T e m p er at ur e a n d air h u mi dit y m e as ur e m e nts w er e 

t a k e n e v er y h o ur, d uri n g a gr o wi n g s e as o n (J u n e 1 st t o t h e e n d of S e pt e m b er i n 2 0 2 0) 

(A n n e x e B ). W e t o o k t h e 2 e xtr e m es of t e m p er at ur es, mi ni m u m a n d m a xi m u m, at e a c h 

pl ot t o t h e n m a k e a n a v er a g e mi ni m u m a n d m a xi m u m p er tr e at m e nt p er c o h ort, o v er a 

gr o wi n g s e as o n. A v er a g e  mi ni m u m a n d m a xi m u m  s oil t e m p er at ur e a n d m oi st ur e 

c o nt e nt  r e pr es e nt t h e cli m at e v ari a bl es i n t h e m o d els. 
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3. 4. 3. 3  Br y o p h yt e c o m m u niti es  

W e us e d t h e tr a ns e ct m et h o d for t h e br y o p h yt e i n v e nt or y  ( K er ns et al. , 2 0 0 2). Fr o m 

t h e c e nt er of e a c h p er m a n e nt pl ot , w e tr a c e d a 1 1. 2 8 m et er  l o n g (r a di us of t h e 

p er m a n e nt pl ot)  a n d 1  m et er wi d e  tr a ns e ct, ori e nt e d n ort h  t o so ut h . A cr oss t h e e ntir e 

tr a ns e ct, w e c oll e ct e d br y o p h yt es b y mi cr o h a bit at. T h e t y p es of mi cr o h a bit ats w e r e 

tr e es b as es ( < 2 m fr o m t h e gr o u n d) , s n a gs, fr es h d e a d w o o d, ol d d e a d w o o d,  st u m ps , a n d 

mi n er al s oil. All t h e s a m pl e d br y o p h yt e s p e ci m e n s w er e pl a c e d i n i n di vi d u al m ar k e d 

p a p er b a gs t o b e i d e ntifi e d i n t h e l a b or at or y . T a x o n o m y is b as e d o n F a u b ert  (2 0 1 2, 

2 0 1 3, 2 0 1 4 ). 

s p e ci es h a v e  a g o o d dis p ers al c a p a cit y a n d f e w e c ol o gi c al r e q uir e m e nts t o est a blis h  a 

c ol o n y . T h er ef or e , th e y oft e n h a v e a l ar g e distri b uti o n  r a n g e a n d ar e f o u n d i n a v ari et y 

of h a bit ats. S p e ci alist s p e ci es  ar e cl os el y ass o ci at e d wit h s p e cifi c mi cr o h a bit ats (t h e 

s m all est s u b u nit of f or est h a bit at  li k e pi e c es of d e a d w o o d, r o c ks), wit h n arr o w 

e c ol o gi c al r e q uir e m e nts a n d r e d u c e d dis p ers al a biliti e s ( D uri n g, 1 9 9 2; J o h a n ss o n et al. , 

2 0 1 2) . 

3. 4. 4  D at a a n al ys es  

3. 4. 4. 1  R es p o ns e of br y o p h yt e c o m m u niti es t o tr e at m e nts, as a f u n cti o n of c o h orts  

W e e v al u at e d  t h e p att er n of o v er all c o m m u nit y c o m p ositi o n b y s p e ci es lif ef or m a cr oss 

c o h orts a n d tr e at m e nt t y p es wit h pri n ci p al c o or di n at e a n al ysi s ( P C o A;  ( B or c ar d et al. , 

2 0 1 8) ) b ase d o n Br a y -C urtis dissi mil arit y. N e g ati v e ei g e n v al u es , o bt ai n e d fr o m P C o A 

a xis  w e r e c orr e ct e d b y t h e C ailli e z c orr e cti o n ( G o w er a n d L e g e n dr e, 1 9 8 6) . C aill e z 

c orr e cti o n c o nsists of a d di n g a c o nst a nt t o t h e dissi mil arit y m atri x t o g et t w o n ull 
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ei g e n v al u es a n d t h e ot h er s p ositi v e i n P C o A. W e p erf or m e d a pri ori t ests of tr e at m e nt 

a n d c o h ort eff e cts o n c o m m u nit y p att er n usi n g d ist a n c e-b as e d t ests of m ulti v ari at e 

diff er e n c es b et w e e n tr e at m e nt t y p es ( 1 0 pr e d efi n e d gr o u ps) usi n g  m ulti pl e r es p o ns e 

p er m ut ati o n t ests ( P E R M A N O V A), wit h 9 9 9 9 p er m ut ati o ns  ( A n d ers o n, 2 0 1 4). T h es e 

a n al ys es P C o A a n d P E R M A N O V A w er e t h e n r e p e at e d f or e a c h c o h ort s e p ar at el y . T o 

vis u ali z e s p e ci es f o u n d a n d s h ar e b y tr e at m e nt of e a c h c o h ort w e m a d e V e n n di a gr a m s 

( G a o et al. , 2 0 2 1). 

W e c o m p ar e d  br y o p h yt e ri c h n ess b et w e e n tr e at m e nt s wit hi n e a c h c o h ort . B r y o p h yt e 

ri c h n ess w as  e x pr ess e d a s t h e a v er a g e n u m b er of s p e ci es  p er pl ot  p er tr e at m e nt t y p e  i n 

e a c h c o h ort a n d  ar e e x a mi n e d f or all br y o p h yt e s p e ci es c o m bi n e d (t ot al s p e ci es 

ri c h n ess) a n d f or e a c h br y o p h yt e lif e f or m ( a v er a g e ric h n ess of li v er w orts, a cr o c ar p o us 

a n d pl e ur o c ar p o us m oss e s ). T o d et er mi n e t h e r es p o ns e of s p e ci es ri c h n ess t o tr e at m e nts, 

w e first r a n  m o d el s el e cti o n t o i d e ntif y t h e b est r a n d o m eff e cts m o d el, ass o ci at e d wit h 

t h e n est e d s a m pli n g str u ct ur e. Th e m o d el  wit h o nl y  bl o c k eff e ct , e x cl u di n g t h e pl ot h a d 

t h e l o w est AI C c. T h e n ge n er ali z e d li n e ar mi x e d m o d els ( P oiss o n f a mil y ) wit h r a n d o m 

bl o c k eff e ct s w er e  us e d t o e v al u at e  t h e diff er e n c es  i n s p e cifi c ri c h n es s  b et w e e n 

tr e at m e nts as a f u n cti o n of c o h ort (A n n e x e A ). P ost h o c t ests b as e d o n T u k e y w er e 

p erf or m e d t o e x a mi n e t h e diff er e n c es a m o n g p air s of tr e at m e nts . 

3. 4. 4. 2  R el ati o ns hi p b et w e e n lif e f or m a n d e n vir o n m e nt al c o n diti o ns i n t h e c o h orts  

T o i n v esti g at e t h e eff e ct of e n vir o n m e nt al v ari a bl es o n br y o p h yt e c o m m u niti es , 

r e pr es e nt e d b y t h e ri c h n e ss of e a c h lif e f or m i n e a c h c o h ort, w e p erf or m e d m ulti m o d el 

s el e cti o n b as e d o n e i g ht c a n di d at e m o d els t h at i n cl u d e d a n ull m o d el, i n di vi d u al a n d 

c o m bi n e d m o d els of t h e e n vir o n m e nt al v ari a bl es a n d t h e br y o p h yt e ri c h n e ss f or e a c h  

lif e f or m i n e a c h c o h ort ( T a bl e a u 3. 1). W e us e d g e n er ali z e d li n e ar mi x e d m o d els wit h 

t h e P oiss o n f a mil y. T h e r es p o ns es t o tr e at m e nts a n d e n vir o n m e nt al c o n diti o ns of 
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a cr o c ar p o us, pl e ur o c ar p o us a n d li v er w orts c o m m u niti es w er e e x a mi n e d c o h ort b y 

c o h ort. E n vir o n m e n t al c o n diti o ns w er e r e pr es e nt e d b y st a n d str u ct ur e ( h ar d w o o d a n d 

c o nif er o us s p e ci es d e nsiti es ), mi cr o h a bit ats  (a b u n d a n c e of st u m ps  a n d s n a gs, v ol u m e 

of fr es h a n d ol d d e a d w o o d o n t h e gr o u n d) a n d cli m at e ( m e a n mi ni m u m a n d m e a n 

m a xi m u m s oil t e m p er at ur e a n d m o ist ur e c o nt e nt o v er a gr o wi n g s e as o n). 

T a bl e a u 3 .1  M o d els t est e d f or multi m o d el s el e cti o n pr o c e d ur e f or e a c h lif e f or m a n d 
e a c h c o h ort . 

M o d el  V ari a bl es c o n si d er e d  

N ull m o d el   1  

E a c h cl ass of v ari a bl e s e p ar at el y  

Cli m at e  mi n _t e m p + m a x _t e m p + mi n _s oil _ m oist + m a x _s oil _ m oist  

St a n d  h ar d w o o d + c o nif er o u s  

Mi cr o h a bit at s  st u m p s + s n a gs + fr e s h _ d w + ol d _ d w  

C o m bi n e d m o d els  

Cli m at e + St a n d  
mi n _t e m p + m a x _t e m p + mi n _s oil _ m oist + m a x _s oil _ m oist + 
h ar d w o o d + c o nif er o u s  

Cli m at e + 
Mi cr o h a bit at s  

mi n _t e m p + m a x _t e m p + mi n _s oil _ m oist + m a x _s oil _ m oist + 
st u m p s + s n a gs + fr e s h _ d w + ol d _ d w  

St a n d + 
Mi cr o h a bit at s  

h ar d w o o d + c o nif er o u s + st u m p s + s n a gs + fr es h _ d w + ol d _ d w  

Gl o b al m o d el  

C o m pl et e  
mi n _t e m p + m a x _t e m p + mi n _s oil _ m oist + m a x _s oil _ m oist + 
h ar d w o o d + c o nif er o u s + st u m p s + s n a gs + fr es h _ d w + ol d _ d w  

 

C a n di d at e m o d els w er e r a n k e d b as e d o n t h e A k ai k e i nf or m ati o n crit eri o n c orr e ct e d f or 

s m all s a m pl e si z e  ( AI C c, ( B ur n h a m a n d A n d ers o n, 2 0 0 2) ). Mo d el s wit h t h e l o w est 

AI C c w er e  c o nsi d er e d t h e b est c o m pr o mis e of p arsi m o n y a n d e x pl a n at or y p o w er . 

S e v er al m o d els c a n b e s el e ct e d, w e h a v e c h os e n t o k e e p t h e  m o d els t h at h a d a d elt a 

AI C c  < 2. I n t h is c as e, e vi d e n c e -r ati o t ests w er e p erf or m e d t o c o m p ar e t h eir r es p e cti v e 

e x pl a n at or y w ei g ht . S u b s e q u e ntl y,  b as e d o n t h e pr e vi o us m o d els, t h e eff e ct of e a c h 

e x pl a n at or y v ari a bl e of t h e b est m o d el(s) w as e x a mi n e d a n d it w as d et er mi n e d t h at 
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v ari a bl es wit h 9 5 %  c o nfi d e n c e i nt er v als e x cl u di n g 0 h a d a si g nifi c a nt eff e ct o n 

c o m m u nit y c o m p ositi o n . 

All a n al ys es w er e c o n d u ct e d wit h R s oft w ar e ( v ersi o n 4. 0. 3, R c or e T e a m 2 0 2 0). L m e 4 

a n d e m m e a ns p a c k a g es w er e us e d f or g e n er al li n e ar m o d els a n d p ost -h o c t ests. P C o A 

a n d P E R M A N O V A w er e c o n d u ct e d wit h t h e v e g a n p a c k a g e ( v ersi o n 2. 3. 0; ( T h er n e a u, 

2 0 0 4) ). AI C c w er e c o m p ut ed wit h t h e ai c c m o d a v g p a c k a g e ( v ersi o n 2. 1. 1, ( M a z er olle, 

2 0 1 7) ). In all st atisti c al t ests, a P v al u e ≤ 0. 0 5 is c o nsi d er e d si g nifi c a nt . 

3. 5  R es ult s  

3. 5. 1  Br y o p h yt e c o m m u nit y : c o m p ositi o n a cr oss c o h orts 

W e i d e ntifi e d a  t ot al of 6 9 s p e ci es of br y o p h yt es, 2 5 % of w hi c h c a n b e c o n si d er e d r ar e 

i n t h e d at as et ( ≤ 5 o c c urr e n ces, < 0. 1 % of t h e t ot al o bs er v ati o ns ) (Fi g ur e 3 .2 , A n n e x e 

C ). 1 9 s p e ci es of all t h os e i d e ntifi e d w er e f o u n d i n all tr e at m e nts i n t h e 3 c o h orts. F o ur 

of t h es e s p e ci es w er e a cr o c ar p o us, t e n w er e pl e ur o c ar p o us a n d fi v e w er e li v er w orts. 

Br y o p h yt e c o m p ositi o n v ari e d b y c o h ort  ( P E R M A N O V A r es ult s, ps e u d o-F = 5. 2 3 3 , 

R² = 0. 1 5 4 6 7 , p = 1  𝑒 − 0 4 * * *)  b ut c o m m u nit y diff er e n c e s a m o n g tr e at m e nts wit hi n a 

c o h ort w er e m or e li mit e d. T h er e w as a gr a di e nt fr o m h ar d w o o d d o mi n at e d st a n ds, 

c o h ort 1, t o mi x e d w o o d st a n ds, c o h ort 2, al o n g t h e first a xis ( v ari a n c e e x pl ai n e d : 

1 0. 1 6 %) wit h cl e arl y s e p ar at e d elli ps es  (Fi g ur e 3 .2 ). T h e c o nif er o us st a n d s, c o h ort 3 

w as pri m aril y e x pl ai n e d b y t h e s e c o n d a xis ( v ari a n c e e x pl ai n e d: 6 . 7 0 %)  (Fi g ur e 3 .2 ). 

M a n y  f or est g e n er ali st s p e ci es w er e s h ar e d a m o n g  t h e t hr e e f or est t y p es, i n cl u di n g 7 8 % 

of a cr o c ar p o us  s p e ci es (e. g. Di cr a n u m m o nt a n u m  H e d w. , Di cr a n u m p ol ys et u m S w. , 

Pl a gi o m ni u m c us pi d at u m  H e d w. ) a n d 6 8 % of pl e ur o c ar p o us ( Br a c h yt h e ci u m 

c a m p estr e M űll. H al. , C alli cl a di u m h al d a ni a n u m Gr e v ., S a ni o ni a u n ci n at a H e d w.) 

(Fi g ur e 3 .2 , A n n e x e  C ). H o w e v er, o nl y 3 5 % of t h e li v er w orts w er e f o u n d i n all t hr e e 
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c o h orts, s u c h as c o m m o n s p e ci es li k e C h il os c y p h us pr of u n d us  N e es , Ptili di u m cili ar e 

L . a n d Ptili di u m p ul c h erri m u m  W e b er . T his l o w est si mil arit y a m o n g c o h orts i n t h e 

li v er w ort gr o u p is r efl e ct e d b y t h e pr es e n c e of s p e ci es u ni q u e t o a gi v e n tr e at m e nt. 

A n e ur a pi n g ui s L. , B ar bil o p h ozi a att e n u at a M a rt., B azz a ni a tril o b at a L. , a n d  G e o c al y x 

gr a v e ol e ns S c hr a d., w er e o nl y f o u n d i n c o h ort 1 i n t h e P C or i n t h e c o ntr ol (Fi g ur e 3 .2 , 

A n n e x e  C ). Fr ull a ni a i nfl at a G. , H o m ali a tri c h o m a n oi d es H e d w. , J a m es o ni ell a 

a ut u m n ali s D C. , R a d ul a c o m pl a n at e L.  w er e o nl y  f o u n d i n t h e PC or  i n t h e c o ntr ol 

fr o m c o h ort 2. N o s p e ci es w er e  u n i q u e t o c o h ort 3 w hi c h h a d o nl y t w o tr e at m e nts, 

c o ntr ol a n d cl e ar c ut . 
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Fi g ur e 3 .2  Pri n ci p al c o or di n at es a n al ysi s ( P C o A) b as e d o n t h e a b u n d a n c e of s p e ci es, 
i n f u n cti o n of lif e f or m, i n e a c h pl ot r e pr es e nt e d b y a tr e at m e nt ( h ar v esti n g t y p e) a n d a 
c o h ort (st a n d a g e at t h e ti m e c uts w er e m a d e). A cr o c ar p o us s p e ci es ar e r e pr es e nt e d b y 
r e d, pl e ur o c ar p o us s p e ci es b y gr e e n, a n d li v er w orts b y bl u e. T h e elli ps es  r e gr o u p t h e 
m ost c o m m o n s p e ci es i n e a c h c o h ort. E a c h tr e at m e nt i s r e pr es e nt e d b y a diff er e nt . 

W h e n p erf or mi n g P C o A  o n e a c h c o h ort s e p ar at el y, a gr a di e nt fr o m c o ntr ol t o C C, vi a 

P C st a n ds s e e m e d t o b e m ostl y e x pl ai n e d b y t h e s e c o n d a xis ( 7. 3 7 % i n c o h ort 1, 8. 3 2 % 

i n c o h ort 2, a n d 9. 1 9 % i n c o h ort 3). H o w e v er, diff er e n c es  b et w e e n tr e at m e nts  ar e n ot  

visi bl e ( Fi g ur e 3 .3 ) s u g g esti n g t h at v er y f e w s p e ci es  ar e u ni q u e t o o n e tr e at m e nt. Wit h 

P E R M A N O V A  a n al ys es, diff er e n c es b et w e e n c o m m u niti es  w er e f o u n d i n c o h ort 1 ( F 
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= 2. 5 9 4 1, R² = 0. 1 2 2 0 1, p  = 1  𝑒 − 0 4 * * * ) a n d c o h ort 2 ( F = 2. 5 0 8 6, R² = 0. 1 1 8 4 7, p = 

1  𝑒 − 0 4 * * * ). I n c o h ort 3, th e r e w as n o diff er e n c e b et w e e n t h e t w o tr e at m e nts a p pli e d, 

C C a n d c o ntr ol  ( F = 1. 3 9 6 3, R² = 0. 0 4 9 1 7, p = 0. 1 5 4 1). 
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Fi g ur e 3 .3  Pri n ci p al c o or di n at es a n al ys es ( P C o A) f or e a c h c o h ort/st a n d a g e ( a. C o h ort 
1, b. C o h ort 2, c. C o h ort 3), b as e d o n t h e a b u n d a n c e of s p e ci es, i n f u n cti o n of lif e f or ms, 
i n e a c h tr e at m e nt ( h ar v e sti n g t y p e). T h e c e ntr oi d of t h e pl ot s f or a s a m e tr e at m e nt is 
r e pr es e nte d b y t h e tr e at m e nt n a m e i n t h e P C o A . P C is f or p arti al c ut. S e e A n n e x e C f or 
m or e d et ails o n t h e s p e ci es i n e a c h c o h ort . 
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I n c o h ort 1, 5 4. 1 % of t h e t ot al s p e ci es f o u n d ( 6 1 s p e ci es) w er e pr es e nt i n all tr e at m e nts 

(Fi g ur e 3 .4 ). T h er e w er e v er y f e w s p e ci es u ni q u e t o a gi v e n tr e at m e nt ( 1 1 s p e ci es). 

T w o u ni q u e s p e ci es w er e f o u n d i n t h e m ost i nt e nsi v e h ar v esti n g st a n ds ( P C 2/ 3 a n d C C ) 

a n d t hr e e a n d f o ur s p e ci e s w er e f o u n d i n c o ntr ol a n d P C 1/ 3, r es p e cti v el y. M ost of t h es e 

s p e ci es w er e a cr o c ar p o us i n c o ntr ol st a n ds a n d all s p e ci es u ni q u e t o P C w er e li v er w orts. 

I n P C 1/ 3 w er e H e d wi gi a cili at e H e d w ., B ar bil o p h ozi a att e n u at a  M art., N o w elli a  

c ur vi f oli a Di c ks. Mitt. a n d R a d ul a c o m pl a n at e  L. D u m ort. a n d i n P C 2/ 3 w er e A n e ur a 

pi n g ui s  L. D u m ort a n d C hil os c y p h us gr a v e ol e n s S c hr a d . (Fi g ur e 3 .3 , A n n e x e  C ). I n 

c o h ort 2, 5 2. 7 % of t h e t ot al s p e ci es f o u n d ( 5 5 s p e ci es) w er e pr es e nt i n all tr e at m e nts 

(Fi g ur e 3 .4 ). T w o g e n er ali st s p e ci es w er e u ni q u e t o C C st a n ds, o n e a cr o c ar p o us 

(P ol ytri c h u m j u ni p eri n u m  H e d w.) a n d o n e pl e ur o c ar p o us ( Br ot h er ell a r e c ur v a ns  

Mi c h x.) ( Fi g ur e 3 .3 , A n n e x e  C ). T h e u ni q u e s p e ci es i n P C g a p w as a li v er w ort, 

S c a p a ni a a pi c ul at a  S pr u c e . T e n s p e ci es w er e u ni q u e t o c o ntr ol st a n ds: f o ur 

a cr o c ar p o us s p e ci es, t hr e e pl e ur o c ar p o us s p e ci e s, a n d t hr e e li v er w orts ( Fi g ur e 3 .4 , 

A n n e x e  C ). I n c o h ort 3, 7 9. 2 % of all t h e s p e ci es f o u n d ( 4 8 s p e ci es) w er e f o u n d i n 

c o ntr ol a n d C C st a n ds ( Fi g ur e 3 .3 ). T h e ei g ht s p e ci es u ni q u e t o c o ntr ol st an ds w er e 

pri m aril y pl e ur o c ar p o us ( 4 s p e ci es) a n d t h e n li v er w orts ( 3 s p e ci es) a n d fi n all y 

a cr o c ar p o us ( 1 s p e ci es) ( Fi g ur e 3 .3 , A n n e x e  C ). T h e t w o s p e ci es u ni q u e t o t h e C C 

st a n ds w er e pl e ur o c ar p o us ( A m bl yst e gi u m s er p e ns H e d w. S c hi m p. a n d P yl ai si a 

p ol y a nt h a  H e d w. S c hi m p.) . 
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Fi g ur e 3 .4  V e n n di a gr a m of all s p e ci es f o u n d i n e a c h tr e at m e nt of e a c h c o h ort, a. 
C o h ort 1, b. C o h ort 2, c. C o h ort 3. N u m b ers i n o v erl a p pi n g ar e as i n di c at e t h e n u m b er 
of s p e ci es f o u n d i n m or e t h a n o n e tr e at m e nt. S e e  A n n e x e  C f or m or e d et ails o n t h e 
u ni q u e s p e ci es i n e a c h s e cti o n . 

 

3. 5. 2  Br y o p h yt e c o m m u nit y: diff er e n c es b et w e e n tr e at m e nt as a f u n cti o n of c o h ort ?  

T h e r es p o ns e of br y o p h yt e s p e ci es ri c h n ess t o h ar v esti n g tr e at m e nt v ari e d b y c o h ort 

a n d b y lif e f or m. T h e r a n d o m eff e ct bl o c k h a d a v ari a n c e of 0. 0 0 0 6 5 ± 0. 0 4 m e a ni n g 

t h at it m a y b e c o nsi d er e d u nif or m (A n n e x e  A ). I n c o h ort 1, t ot al br y o p h yt e ri c h n ess 

w as l o w er i n C C st a n ds t h a n i n c o ntr ol a n d p arti al c uts ( Fi g ur e 3 .5 ). T h es e diff er e n c es 

w er e dri v e n pri m aril y b y t h e l oss of pl e ur o c ar p o us s p e ci es i n t h e C C st a n ds. N o 
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diff er e n c es w er e o bs er v e d f or a cr o c ar p o us s p e ci es ri c h n ess a m o n g tr e at m e nts. F or 

li v er w orts, P C 2/ 3 st a n ds h a d hi g h er ri c h n ess t h a n t h e ot h er tr e at m e nts. I n c o h ort 2, t ot al 

br y o p h yt e ri c h n ess d e cli n e d si g nifi c a ntl y i n P C r e g ul ar a n d C C st a n ds r el ati v e t o u n c ut 

st a n ds. T his tr e n d is p arti c ul arl y visi bl e f or t h e li v er w orts. C o ntr ol a n d P C g a p st a n d s 

h a d hi g h er li v er w ort ri c h n ess t h a n i n P C r e g ul ar a n d C C st a n ds. W hil e o v er all 

br y o p h yt e ri c h n ess di d n ot c h a n g e i n c o h ort 3 b et w e e n tr e at m e nts, f e w er li v er w orts 

w er e o bs er v e d i n C C t h a n i n c o ntr ol st a n ds (Fi g ur e 3 .5 ). 
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Fi g ur e 3 .5  M e a n s p e cifi c ri c h n ess p er tr a ns e ct pr es e nt e d b y t ot al s p e ci es ri c h n ess a n d 
br y o p h yt e lif e f or ms f or t h e t hr e e c o h orts. Ri c h n e ss is c o m p ar e d b et w e e n tr e at m e nts 
of t h e s a m e c o h ort. St atisti c al si g nifi c a nt diff er e n c e as d et er mi n e d b y T u k e y t ests is 
i n di c at e d b y l ett ers. Diff er e nt l ett ers i n di c at e a si g nifi c a nt diff er e n c e b y p a n e l. 
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3. 5. 3  R el ati o ns hi ps b et w e e n lif e f or m a n d e n vir o n m e nt al c o n diti o ns i n t h e c o h orts  

F or a cr o c ar p o us  a n d li v er w orts s p e ci es, v ari a bl e s r el at e d t o t h e mi cr o h a bit at a n d t o 

st a n d c o m p ositi o n h a d t h e gr e at est i nfl u e n c e i n t h e t hr e e c o h orts  ( T a bl e a u 3. 2), 

in di c ati n g t h e pr es e n c e of s p e ci ali z e d s p e ci es ass o ci at e d wit h li vi n g or d e a d tr e es . In 

t h e c as e of a cr o c ar po us s p e ci es, t h e pr es e n c e of e pi p h yti c s p e ci es li k e Di cr a n u m 

fl a g ell ar e H e d w., M ni u m s p i n ul os u m Br u c h & S c hi m p. or Pl a gi o m ni u m dr u m m o n dii  

Br u c h & S c hi m p or e pi x yli c s p e ci es li k e A ul a c o m ni u m p al ustr e  H e d w. S c h w ä gr., 

O n c o p h or us vir e ns  H e d w. Bri d. or T etr a p his p ell u ci d a  H e d w.  ( Hill et al. , 2 0 0 7), i n t h e 

t hr e e c o h orts, mi g ht e x pl ai n t h e i nfl u e n c e of t h e mi cr o h a bit at a n d st a n d m o d els . I n t h e 

c as e of li v er w orts, m ost of s p e ci es f o u n d i n t h e t hr e e c o h orts ar e ass o ci at e d wit h 

mi cr o h a bit ats a n d es p e ci all y d e a d w o o d li k e  C hil os c y p h us pr of u n d us , J a m es o ni ell a 

a ut u m n ali s  or Ptili di u m p ul c h erri m u m , t h e t hr e e m ost fr e q u e nt s p e ci es. F or 

pl e ur o c ar p o us s p e ci es, t h e b est m o d el w as t h e N ull m o d el f or t h e t hr e e f or est t y p es, 

s u g g esti n g t h at t h e ri c h n ess of t hi s lif e f or m m a y b e r el ate d t o  ot h er e c ol o gi c al  v ari a bl es 

t h at w er e n ot m e as ur e d i n t hi s st u d y. M ost of t h e s p e ci es f o u n d ar e c o nsi d er e d e pi g ei c 

(Br a c h yt h e ci u m c a m p est r e , Pl e ur ozi u m s c hr e b eri  Will d. E x Bri d., Ptili u m crist a -

c astr e nsis  H e d w. D e N ot.) s o pr o b a bl y r el at e d t o s oil c o nditi o ns , w hi c h m ust b e ot h er 

t h a n t e m p er at ur e or h u mi dit y m e as ur e d i n t h is st u d y  or ot h er m or e  st o c h asti c v ari a bl es 

s u c h as  t h os e r el at e d t o dis p ersi o n . 
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T a bl e a u 3 .2  R es ult s of t h e m ulti m o d el s el e cti o n of P oiss o n mi x e d m o d els d es cri bi n g 
t h e eff e ct of t h e e n vir o n m e nt o n br y o p h yt e lif e f or m ri c h n ess i n t h e c o m m u niti es p er 
c o h ort/f or est t y p e. S e e Fi g ur e 6 f or m or e d et ails o n t h e v ari a bl e eff e cts f or e a c h lif e 
f or m i n e a c h  c o h ort . 

C o h ort:      
f or est t y p e 

Lif e f or m  M o d el n a m e  K  AI C c  Δ AI C c  AI C c wt  
E vi d e n c e 

r ati o 

C o h ort 1:  
as p e n 
d o mi n at e d 
st a n d s 

A cr o c ar p o u s  
Mi cr o h a bit at  5  2 4 1. 9 6  0. 0 0  0. 4 7  

2. 3 7  St a n d + 
Mi cr o h a bit at  

7  2 4 3. 6 9  1. 7 3  0. 2 0  

Pl e ur o c ar p o u s  N ull  1  2 7 5. 3 4  0. 0 0  0. 7 7    

Li v er w ort s  

St a n d  3  2 4 9. 5 8  0. 0 0  0. 4 4  
2. 1 4  

Mi cr o h a bit at  5  2 5 1. 1 0  1. 5 2  0. 2 1  

N ull  1  2 5 1. 3 7  1. 8 0  0. 1 8   

C o h ort 2:  
mi x e d 
st a n d s 

A cr o c ar p o u s  

St a n d  3  2 3 3. 1 3  0. 0 0  0. 4 8  
2. 2 4  

N ull  1  2 3 4. 7 4  1. 6 1  0. 2 1  

Mi cr o h a bit at  5  2 3 5. 1 1  1. 9 8  0. 1 8   

Pl e ur o c ar p o u s  N ull  1  2 7 6. 8 8  0. 0 0  0. 9 2    

Li v er w ort s  
St a n d  3  2 4 1. 6 7  0. 0 0  0. 5 0  

2. 7  
Cli m at e  5  2 4 3. 6 5  1. 9 8  0. 1 9  

C o h ort 3: 
c o nif er o u s 
mi x e d w o o d  

A cr o c ar p o u s  
N ull  1  1 2 1. 4 4  0. 0 0  0. 6 9  

2. 3 8  
St a n d  3  1 2 3. 1 7  1. 7 3  0. 2 9  

Pl e ur o c ar p o u s  N ull  1  1 3 4. 5 6  0. 0 0  0. 8 5    

Li v er w ort s  
N ull  1  1 2 3. 1 9  0. 0 0  0. 5 1  

1. 4 3  
St a n d  3  1 2 3. 9 1  0. 7 2  0. 3 6  

N ot e s: O nl y  t h e first t hr e e b est m o d els ar e pr es e nt e d . N u m b er of p ar a m et ers ( K), 
s e c o n d or d er A k ai k e i nf or m ati o n crit eri o n ( AI C c), dist a n c e fr o m t h e b est m o d el 
(Δ AI C c), A k ai k e w ei g ht ( AI C c wt ), a n d v al u e of t h e e vi d e n c e r ati o b et w e e n t h e b est 
m o d el a n d t h e s e c o n d m o d el . 

T a k e n s e p ar at el y, m ost e n vir o n m e nt al v ari a bl es h a d littl e eff e ct o n t h e ri c h n ess of 

br y o p h yt e lif ef or ms ( Fi g ur e 3 .6 ). H o w e v er, i n c o h ort 1, a cr o c ar p o us s p e ci es ri c h n ess 

d e cr e as e d si g nifi c a ntl y wit h i n cr e asi n g v ol u m es of d o w n e d fr es h w o o d. I n c o h ort 2, 

pl e ur o c ar p o us s p e ci es ri c h n ess d e cr e as e d si g nifi c a ntl y wit h i n cr e asi n g v ol u m es of 

ol d er d o w n e d w o o d . 
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Fi g ur e 3 .6  T h e i nfl u e n c e of e n vir o n m e nt al v ari a bl es o n br y o p h yt e a b u n d a n c e p er lif e 
f or m b as e d o n G e n er ali z e d li n e ar mi x e d m o d els ( P oiss o n f a mil y). St atisti c al 
si g nifi c a n c e is i n di c at e d b y a n ast eris k, * i n di c at e a p -v al u e < 0. 0 5 . 
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3. 6  Dis c ussi o n  

3. 6. 1  I nfl u e n c e of c o h ort p h as e s i n c o m m u nit y r es p o ns e t o tr e at m e nts  

Br y o p h yt e r es p o ns es t o h ar v est i nt e nsiti es diff er e d a m o n g t h e t hr e e c o h ort t y p es. I n 

c o h ort 1, r e g ar dl ess t h e i nt e nsit y of p arti al c ut, t ot al br y o p h yt e a n d lif e f or m ri c h n ess 

w as si mil ar t o t h at f o u n d i n t h e st a n ds e v ol vi n g n at ur all y ( c o ntr ols), s h o wi n g t h e 

r esili e n c e of t h e c o m m u niti es. I n c o ntr ast, 2 0 y e ars aft er cl e ar c ut t h e br y o p h yt es 

ri c h n ess w as l o w er c o m p ar e d t o t h e c o ntr ol st a n ds, es p e ci all y f or t h e pl e ur o c ar p o us 

a n d li v er w ort s p e ci es. I n d e ci d u o us f or ests c o m p os e d pri m aril y b y tr e m bli n g as p e n, 

bir c h s p p. a n d bl a c k al d er ( Al n us gl uti n os a ) of L at vi a, M a d ž ul e  et al.  ( 2 0 1 2) s h o w e d 

t h at n o n-int e nsi v e m a n a g e m e nt (s el e cti v e c uts) f or a p eri o d u p t o 9 0 y e ars c a n r es ult i n 

a hi g h bi ol o gi c al v al u e h ar d w o o d f or est. T h e y f o u n d t h at e pi x yli c br y o p h yt e ri c h n ess 

w as si g nifi c a ntl y hi g h er i n t h es e l ess m a n a g e d st a n ds c o m p ar e d t o i nt e nsi v e m a n a g e d 

st a n ds ( cl e ar c uts), w hi c h m a y b e e x pl ai n e d b y t h e gr e at er t e m p or al c o nti n uit y of d e a d 

w o o d s u p pl y i n t h e l att er. I n o ur sit es, t h e s n a g i nfl o w i n cl e ar c uts w as si g nifi c a ntl y 

l o w er t h a n i n c o ntr ol st a n ds a n d t h er e w as l ess fr es h a n d ol d d o w n e d d e a d w o o d 

a m o u nt s, w hi c h c a n e x pl ai n t h e diff er e n c es f o u n d i n br y o p h yt e ri c h n e ss b et w e e n 

tr e at m e nts ( N o u al h a g u et et al ., 2 0 2 3 c ). S p e ci es ass o ci at e d wit h d e a d w o o d li k e t h e 

a cr o c ar p o us s p e ci es H y p n u m i m p o n e ns  a n d P yl ai si a i nt ri c at a  or t h e li v er w orts 

B azz a ni a tril o b at a  a n d Fr ull a n i a o a k esi a n a ( Hill et al. , 2 0 0 7) w er e f o u n d i n c o ntr ol 

a n d l ess i nt e nsi v e tr e at m e nts b ut n ot i n cl e ar c uts st a n ds. I n c o ntr ast, b y l o o ki n g o n t h e 

t ot al br y o p h yt e s p e ci es ri c h n ess, li k e us, M a d ž ul e  et al.  ( 2 0 1 2), di d n ot fi n d si g nifi c a nt 

diff er e n c es b et w e e n i nt e nsi v e a n d n o n -i nt e nsi v e m a n a g e d st a n ds. 

I n c o h ort 2, r e g ar dl ess of t h e h ar v est l e v el, t h er e w as a l oss i n br y o p h yt e ri c h n ess; 

a cr o c ar p o us s p e ci es d e cr e as e d aft er p arti al c ut b y g a p a n d li v er w orts d e cr e as e d aft er 

p arti al c ut r e g ul ar. I n c o h ort 3, w hil e t ot al ri c h n e ss  w as si mil ar b et w e e n cl e ar c ut a n d 
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c o ntr ol st a n ds, diff er e n c e s w er e f o u n d f or t h e li v er w orts. C a n ers  et al.  ( 2 0 1 3a ) st u di e d 

t h e br y o p h yt e ass e m bl a g e str u ct ur e aft er p arti al h ar v esti n g i n w est er n b or e al f or ests i n 

C a n a d a, d o mi n at e d b y v ar yi n g a m o u nt s of br o a dl e af ( P o p ul us tr e m ul oi d es  Mi c h x. a n d 

P o p ul us b als a mif er a  L.) a n d c o nif er o us ( Pi c e a gl a u c a  [ M o e n c h] V oss) c a n o p y c o v er. 

T h e y als o n ot e d a d e cr e a s e i n ri c h n ess of li v er w orts 5 – 6 y e ars aft er p arti al h ar v est i n 

mi x e d a n d c o nif er o us st a n ds attri b ut e d t o a r e d u cti o n i n tr e e r et e nti o n. I n t h eir st u d y 

t h e s a m e s p e ci es as i n o ur st u d y, Bl e p h ar ost o m a tr i c h o p h yll u m, C e p h al ozi a l u n ulif oli a  

a n d L e pi d ozi a r e pt a ns, w er e l ess fr e q u e nt wit h t h e i n cr e asi n g h ar v est i nt e nsit y. 

M or e o v er i n t h eir st u d y t h e gr o u p of m oss es s e n s us stri ct o  di d n ot diff er i n ri c h n ess 

b et w e e n r et e nti o n l e v els, s u g g esti n g t h at t h e y w er e n ot as s e nsiti v e t o c h a n g es i n l o c al 

h a bit at c o n diti o ns as li v er w orts ( C a n ers et al. , 2 0 1 3a ). W e a g ai n f o u n d t h e s a m e s p e ci es, 

s u c h as t h e a cr o c ar p o us s p e ci es Di cr a n u m f us c es c e ns  a n d Pl a gi o m ni u m c us pi d at u m  or 

t h e pl e ur o c ar p o us s p e ci e s Br a c h yt h e ci u m c a m p e str e  a n d S a ni o ni a u n ci n at a, w hi c h 

w er e  pr es e nt at hi g h fr e q u e n c y i n all t y p es of tr e at m e nts. O ur si mil ar r es ult s i n di c at e 

t h at t h es e diff er e nt br y o p h yt e lif e f or ms r es p o n d si mil arl y t o h ar v esti n g i n e ast er n a n d 

w est er n C a n a d a i n mi x e d b or e al st a n ds . 

3. 6. 2  R ol e of e n vir o n m e nt al c o n diti o ns i n d et er mi ni n g s p e ci es a n d c o m m u nit y 

r es p o ns e 

Br y o p h yt e ri c h n es s i n d e ci d u o us st a n ds w as l ess i m p a ct e d aft er tr e at m e nt t h a n i n mi x e d 

st a n ds . This c o m pl et es  t h e st u d y of B ar b é  et al.  ( 2 0 2 0) c o n d u ct e d i n mi x e d a n d 

c o nif er o us f or est s. T h e y s h o w e d t h at t h e br y o p h yt e c o m m u nit y i n mi x e d f or ests w er e 

m or e  t ol er a nt t o c h a n g es i n e n vir o n m e nt al c o n diti o ns t h a n t h e c o m m u nit y i n c o nif er o us 

f or ests. H er e, w e s h o w e d t h at t h e c o m m u nit y i n h ar d w o o d st a n ds ar e e v e n m or e  

t ol er a nt t h a n t h e c o m m u nit y i n mi x e d w o o d st a n ds  f oll o wi n g p arti al c uts. T h e gr e at er  

t ol er a n c e of t h es e c o m m u niti es  c o ul d b e d u e t o  a gr e at er t ol er a n c e t o c h a n gi n g 

e n vir o n m e nt al c o n diti o ns . I n f a ct, y o u n g st a n ds w er e m ostl y c o m p os e d of tr e m bli n g 
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as p e n ( P o p ul us tr e m ul oi d es M i c h x.). T his d e ci d u o us s p e ci es l os es its f oli a g e e v er y 

wi nt er cr e ati n g s e as o n al fl u ct u ati o ns i n t e m p er at ur e, h u mi dit y, irr a di a n c e, a n d wi n d i n 

t h e u n d erst or y ( B ar bi er et al. , 2 0 0 8). I n c o ntr ast, t h e c o nst a nt a n d r el ati v el y d e ns e 

o v erst or y of c o nif er o us st a n ds, w hi c h r et ai n t h eir n e e dl es all y e ar, miti g at e s e as o n al 

v ari ati o ns of r e gi o n al cli m at e i n t h e u n d erst or y ( B ar b é et al. , 2 0 2 0). I n o ur st u d y, t h e 

m a xi m u m a n d mi ni m u m s oil t e m p er at ur e a n d s oil m oi st ur e v ari e d si g nifi c a ntl y i n  o nl y 

t h e c o h ort 2 st a n ds b ut n ot i n c o h orts 1 a n d 3  st a n ds. T h es e v ari a bl es w er e n ot f o u n d 

si g nifi c a nt, b ut t h e y c o ul d b e bi ol o gi c all y , i nfl u e n ci n g t h e ri c h n ess of t h e diff er e nt lif e 

f or ms. T h us, br y o p h yt es w o ul d h a v e b e e n pri m aril y aff e ct e d b y t h e i nt e nsit y of 

h ar v esti n g, c orr el at e d wit h t h e d e nsit y of h ar d w o o ds a n d c o nif ers i n t h e c a n o p y . 

B r y o p h yt e s p e ci es i n pr e d o mi n a ntl y h ar d w o o d st a n ds w er e a bl e t o t ol er at e gr e at er  

fl u ct u atio ns i n  s e as o n al c o n diti o ns t h a n s p e ci es i n mi x e d st a n ds  w hi c h  mi g ht b e  a bl e 

t o t ol er at e m or e fl u ct u ati n g c o n diti o ns t h a n s p e ci e s i n c o nif er o us st a n ds. 

I n c o h ort 3, w e o bs er v e d n o diff er e n c es b et w e e n br y o p h yt es i n cl e ar c ut s a n d u n c ut 

st a n ds 2 0 y e ars p ost -h a r v est a n d n e arl y all br y o p h yt e s p e ci es i n t h es e st a n ds w er e als o 

f o u n d i n C o h orts 1 a n d 2. A pr e vi o us e pi d e mi c of s pr u c e b u d w or m t h at o c c urr e d 

b et w e e n 1 9 7 0 a n d 1 9 8 7 ( M ori n, 1 9 9 4) m a y h a v e h a d l asti n g i m p a cts o n br y o p h yt es 

t h at o bs c ur e d diff er e n c es g e n er at e d b y h ar v esti n g. I n t h e a bs e n c e of s pr u c e b u d w or m 

o ut br e a ks, c o nif er s p e ci e s str o n gl y i nfl u e n c e li g ht, t e m p er at ur e a n d h u mi dit y i n t h e 

u n d erst or y w hi c h i n t ur n c a n f a v or br y o p h yt e c o m m u niti es t h at ar e ri c h i n s p e ci ali z e d 

s p e ci es, p arti c ul arl y li v er w orts a n d s m all s p e ci es ( B er g er o n a n d F e nt o n, 2 0 1 2; P a q u ett e  

et al. , 2 0 1 6). H o w e v er, d uri n g s pr u c e b u d w or m o ut br e a ks, t h e d ef oli ati o n of c o nif er o us 

s p e ci es, l e a v es s p a c e a n d li g ht i n t h e u n d erst or y t h at oft e n f a v ors t h e r e est a blis h m e nt 

of h ar d w o o d s p e ci es. Aft er t h e e n d of t h e e pi d e mi c, d ef oli at e d tr e es c o nti n u e t o di e f or 

d e c a d es, all o wi n g h ar d w o o d s p e ci es t o r e a c h t h e c a n o p y ( C h e n a n d P o p a di o u k, 2 0 0 2). 

H ar d w o o d d o mi n at e d or mi x e d o v erst ori es n e c ess aril y i m p art m or e s e as o n al c h a n g es 

i n t h e u n d erst or y w h e n l e a v es ar e l ost d uri n g f all a n d wi nt er. I n cr e as e d li g ht a n d wi n d 

c a n r e d u c e s oil f or est m oist ur e a n d alt er br y o p h yt e c o m p ositi o n ( B ar bi er et al. , 2 0 0 8). 
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W e c o ul d t h er ef or e ass u m e t h at t h e br y o p h yt e c o m m u niti es pr es e nt b ef or e t h e c uts 

w er e alr e a d y h a bit u at e d t o fl u ct u ati n g s e as o n al e n vir o n m e nt al c o n diti o ns, s u c h as t h e 

c o m m u niti es pr es e nt i n mi x e d, or h ar d w o o d st a n d s. T h e i nfl u e n c e of t h e c a n o p y 

c o m p ositi o n w as dir e ctl y r efl e ct e d b y t h e r es ult s of t h e m ulti m o d el s el e cti o n. T h e St a n d 

m o d el, r e pr es e nt e d b y t h e t ot al b as al ar e a of h ar d w o o d a n d c o nif er o us tr e e s p e ci es, w as 

a m o n g t h e b est m o d els e x pl ai ni n g t h e a cr o c ar p o u s  s p e ci es a n d li v er w ort ri c h n ess i n 

t h e t hr e e c o h orts. 

Pl e ur o c ar p o us s p e ci es w er e t h e m ost a b u n d a nt i n all tr e at m e nts i n all st a n d t y p es, b ut 

n o e n vir o n m e nt al c o n diti o ns e x pl ai n e d  pl e ur o c ar p o us s p e ci es  ri c h n ess pr o b a bl y 

b e c a us e  m ost of t h e s p e ci es f o u n d ar e k n o w n t o b e  f or est g e n er ali st s, wit h br o a d 

e c ol o gi c al r e q uir e m e nts a n d distri b uti o n r a n g es t h at i n di c at e g o o d dis p er s al a biliti es  

( B ar b é et al. , 2 0 2 0; D uri n g, 1 9 9 2) . I n as p e n st a n ds d o mi n a nt s p e ci es w er e 

Br a c h yt h e ci u m c a m p e str e a n d C alli cl a di u m h al d a ni a n u m  a n d i n mi x e d st a n ds, c o h orts 

2 a n d 3 , f e at h er m oss es, m ai nl y Pl e ur ozi u m s c hr e b eri  a n d Ptili u m crist a -c astr e nsis  

w er e d o mi n a nt ( P a q u ett e et al. , 2 0 1 6). T h es e s p e ci es, c o nsi d er e d as g o o d c ol o ni zi n g 

a n d p er e n ni al s p e ci es, i n hi bit t h e est a blis h m e nt of ot h er s p e ci es.  

3. 6. 3  R es p o ns e of li v er w orts t o h ar v esti n g  

Li v er w orts ar e k n o w n t o b e m or e s p e ci alist s p e ci es, cl os el y ass o ci at e d wit h o n e or a 

f e w w ell-d efi n e d mi cr o h a bit ats, wit h n arr o w e c ol o gi c al r e q uir e m e nts a n d r e d u c e d 

dis p ers al a biliti es ( C a n er s et al. , 2 0 1 3a ; J o h a nss o n et al. , 2 01 2) . In o ur st u d y, li v er w ort 

s p e ci es ri c h n ess w as pri m aril y e x pl ai n e d b y st a n ds v ari a bl es ( h ar d w o o d a n d c o nif er o us 

b as al ar e a) . T h e li v er w ort c o m m u nit y ri c h n ess diff er e d fr o m c o ntr ol  st a n ds w h e n  c uts 

w er e i nt e ns e (i. e., C C ) i n c o h orts 2 a n d 3 or w h e n  c ut s w er e r e g ul arl y s p a c e d  (i. e., P C 

r e g ul ar) i n mi x e dw o o d st a n ds fr o m c o h ort 2. T h e r e g ul ar p arti al c ut is w h e n all t y p es 

of st e ms ar e h ar v est e d i n a u nif or m m a n n er t o i mit at e/ a c c el er at e t h e s elf-t hi n ni n g 
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p h e n o m e n o n , d uri n g w hic h s o m e i nt er m e di at e i n di vi d u als i n c o m p etiti o n f or r es o ur c e 

c a pt ur e will di e ( Br ais et al. , 2 0 1 3; C h e n a n d P o p a di o u k, 2 0 0 2) . Pr a cti c e d i n 

mi x e d w o o d st a n ds, t hi n ni n g c ut s “r el e as e ” b als a m fir a n d t h us a c c el er at es n at ur al 

s u c c essi o n b y h o m o g e ni zi n g t h e pr o p orti o n of tr e m bli n g as p e n a n d fir f o u n d  ( Pr é v ost 

a n d G a ut hi er, 2 0 1 2) . I n o ur st u d y sit es, e v e n t h o u g h w e o bs er v e d a h o m o g e ni z ati o n 

b et w e e n d e ci d u o us a n d c o nif er o us s p e ci es  aft er t hi s r e g ul ar p arti al c ut, t h e a b u n d a n c e 

of tr e es w as si g nifi c a ntl y l o w er t h a n i n u n h ar v est e d st a n ds ( N o u al h a g u et et al. , 2 0 2 3 c ). 

T his mi g ht e x pl ai n t h e si g nifi c a ntl y l o w er pr es e n c e of li v er w ort  s p e ci es, i n p arti c ul ar 

e pi p h yti c s p e ci es, w hi c h gr o w o n t h e tr u n k of tr e e s. I n c o ntr ol a n d r e g ul ar p arti al  c ut 

st a n ds, 1 4 s p e ci es of li v er w orts w er e f o u n d, ni n e w er e i n b ot h tr e at m e nts a n d f o ur w er e 

u ni q u el y f o u n d i n c o ntr ol st a n ds. Of t h es e, t hr e e w er e ass o ci at e d wit h tr e es: Fr ull a ni a 

i nfl at a, H o m ali a tri c h o m a n oi d es , a n d R a d ul a c o m pl a n at a. I n c o ntr ast, t h e t hi n ni n g c ut 

i n c o h ort 1 st a n ds, h a d n o i m p a ct o n li v er w ort c o m m u niti es 2 0 y e ars l at er, pr o b a bl y 

b e c a us e st a n ds c o ns er v e d a n d r e c o v er e d str u ct ur es, c o m p ositi o ns, a n d attri b ut es of 

c o ntr ol st a n ds ( N o u al h a g u et et al. , 2 0 2 3 c ). T his s u g g ests t h at i n a d diti o n t o t h e o v er all 

l e v el of r et e nti o n, t h e distri b uti o n of st a n di n g r esi d u al tr e es wit hi n h ar v est e d bl o c ks is 

als o a n i m p ort a nt f a ct or t o m ai nt ai n c o m m u niti es of s p e ci es t h at w e fi n d i n u n c ut st a n ds. 

Si mil ar r es p o ns es h a v e b e e n  r e p ort e d els e w h er e f or br y o p h yt es ( C a n ers et al. , 2 0 1 3a ), 

s e e dli n g r e g e n er ati o n ( B os e et al. , 2 0 1 5a ), a n d gr o u n d b e etl e c o m m u niti es ( Br ais et al. , 

2 0 1 3) . 

I n c o h ort 1, li v er w ort s p e ci es ri c h n ess w as s e c o n dl y e x pl ai n e d b y mi cr o h a bit at 

v ari a bl es ( d e a d w o o d v ol u m e,  st u m ps, s n a gs), w hi c h w as c o nsist e nt wit h  t h e ti g ht 

r el ati o ns hi p of t hi s gr o u p  wit h it s s u bstr at e ( C a n ers e t al., 2 0 1 3a ; J o h a nss o n et al. , 

2 0 1 2) . Li v er w orts  c o m m o nl y gr o w as e pi x yli cs o n d e c a y e d w o o d i n b or e al f or ests a n d 

ar e s e nsiti v e t o c a n o p y r e m o v al ( Ars e n e a ult et al. , 2 0 1 2; F e nt o n et al. , 2 0 0 3). 

D e a d w o o d  d y n a mi cs ar e  oft e n t h e f o c us of r est or ati o n a n d s p e ci es c o ns er v ati o n eff orts  

( H ar v e y a n d Br ais, 2 0 0 7; V a n h a -M aj a m a a  et al. , 2 0 0 7). T h e el e v at e d, c o n v e x s urf a c e 

of t hi s s u bstr at e m a y l os e m oi st ur e q ui c kl y aft er h ar v est  ( H yl a n d er, 2 0 0 5). An y d e gr e e 
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of p arti al h ar v esti n g i n mi x e d a n d c o nif er o us st a n ds r es ult s i n a si g nifi c a nt r e d u cti o n 

i n s oil m oi st ur e c o m p ar e d t o i nt a ct f or est ( C a n ers, 2 0 1 0) a n d a l oss of s p e ci es 

ass o ci at e d wit h d e c a yi n g w o o d ( Ars e n e a ult et al. , 2 0 1 2; C a n ers et al. , 2 0 1 3a ). 

T h er ef or e , v al u e of d e a d w o o d as a h a bit at f or br y o p h yt es is di mi ni s h e d aft er h ar v esti n g . 

3. 7  C o n cl usi o n: i m pli c ati o ns f or s p e ci es c o ns er v ati o n a n d f or est m a n a g e m e nt  

T h es e o bs er v ati o ns u n d ers c or e t h e i m p ort a n c e of h ar v est c o nfi g ur ati o n a n d i nt e nsit y, 

b ut als o  t h e c o n diti o n of t h e p ost -h ar v est e d st a n ds , str u ct ur e, a n d c o m p ositi o n , f or t h e 

m ai nt e n a n c e of br y o p h yt es i n m a n a g e d f or ests . If t h e c o ns er v ati o n eff orts t y pi c all y 

f o c us o n ol d er f or est s, w e s h o w e d i n t hi s st u d y t h e di v ersit y of s p e ci es ass o ci at e d wit h 

y o u n g f or est s a n d t h us t h e i m p ort a n c e t o als o c o nsi d er t h es e st a n ds  i n m a n a g e m e nt a n d 

c o ns er v ati o n pl a ns . O v er all, h ar v esti n g i nt e nsit y l e d t o r e d u c e d br y o p h yt e ri c h n ess, 

h ar d w o o d f or ests s h o w e d l ess r es p o ns e t o h ar v esti n g t h a n di d mi x e d w o o d or c o nif er 

f or ests, a n d alt er n ati v e f or est m a n a g e m e nt pr a cti c es , li k e p arti al c uts, c a n h a v e a 

c o nsi d er a bl e i nfl u e n c e o n br y o p h yt e ass e m bl a g es. T h e t hr es h ol d of h ar v esti n g 

i nt e nsit y, t o pr es er v e s p e ci es ass o ci at e d wit h m at ur e f or est, s e ems t o b e at a m a xi m u m 

of 3 3 % of b as al ar e a . Aft er 2 0 y e ars, w e o bs er v e d a g o o d r e c ol o ni z ati o n of g e n er ali st 

a n d c o m m o n f or est s p e ci es s h ar e d a m o n g all h ar v esti n g l e v els a n d f or est t y p es. 

H o w e v er, t h es e l ar g er s p e ci es c o ul d i n hi bit t h e est a blis h m e nt of ot h e r s p e ci es. T o 

c o u nt er a ct t hi s eff e ct, t h e  a d diti o n  of li v e or d e a d w o o d tr u n ks , s u bstr at es s us p e n d e d 

a b o v e gr o u n d l e v el, cr e at e r el ati v el y pr ot e ct e d h a bit ats fr o m c o m p etiti o n b y p er e n ni al 

f e at h er m oss es, a n d t h us pr o m ot e n e w s p e ci es est a bli s h m e nt ( Ars e n e a ult et al., 2 0 1 2). 

B y l etti n g t h e  st a n ds  e v ol v e  c o m pl et el y  n at ur all y d uri n g t h es e 2 0 y e ars , li k e a p assi v e 

c o ns er v ati o n, it s e e ms t h at t h e i niti al d e a d w o o d i nfl o w cr e at e d b y h ar v esti n g d e v el o p e d 

a n d all o w e d t h e pr es e n c e of r ar e a n d m or e s p e ci ali z e d s p e ci es li k e li v er w orts. M a n y 

attri b ut es of  w o o d  i nfl u e n c e t h e q u alit y of h a bit at t h at it pr o vi d es t o e pi x yli c s p e ci es: 
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w at er c o nt e nt, t e xt ur e, a b u n d a n c e, d e c o m p ositi o n cl ass  a n d p ositi o n r el ati v e t o t h e 

f or est fl o or. T h us, p assi v e c o ns er v ati o n c a n b e pr o bl e m ati c if t h er e is n o n e w i nfl o w of 

d e a d w o o d w h i c h c a n st o p t h e di v ersit y of t h es e br y o p h yt es’ mi cr o h a bit ats. It w as 

esti m at e d t h at p assi v e  c o ns er v ati o n of a  h ar v est e d st a n d  c a n all o w  it t o r e a c h a n 

a d e q u at e  bi ol o gi c al v al u e  i n a p eri o d of 4 5 t o 9 0 y e ars ( M a dž ul e  et al. , 2 0 1 2). If w e 

w a nt t o a c c el er at e  t h e pr o c ess us of r e c ol o ni s ati o n of s p e ci es, a cti v e r est or ati o n w hi c h 

cr e at es a c o nti n u o us s u p pl y of d e a d w o o d  c o m bi n e d wit h p assi v e c o ns er v ati o n, li k e 

alr e a d y s u g g est e d i n ot h er c o u ntri es i n t h e b or e al z o n e  ( B er gl u n d et al. , 2 0 1 1; Lilj a-

R ot hst e n  et al. , 2 0 0 8) , ar e pr es cri b e d i n t h e b or e al mi x e d w o o d f or est. 

 



 

 

C H A PI T R E 4  

F U N C TI O N A L R E S P O N S E S  O F U N D E R S T O R Y  P L A N T S T O  N A T U R A L 

DI S T U R B A N C E -B A S E D M A N A G E M E N T I N E A S T E R N A N D W E S T E R N 

C A N A D A  

M ari o n N o u al h a g u et 1 * , Ti m ot h y W or k4 , C h arl es N o c k2 , Ell e n M ac d o n al d 2 , Is a b ell e 

A u bi n 3 , Ni c ol e J. F e nt o n1  

1 I nstit ut d e r e c h er c h e s ur l es f or êts, 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, 

R o u y n‐ N or a n d a, Q C, C a n a d a  

2 D e p art m e nt of R e n e w a bl e R es o ur c es, U ni v ersit y of Al b ert a, E d m o nt o n, A B, C a n a d a  

3 Gr e at L a k es F or estr y C e ntr e, C a n a di a n F or est S er vi c e, N at ur al R es o ur c e s C a n a d a, 

S a ult St e M ari e, O N, C a n a d a  

4 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, M o ntr é al, 

C a n a d a  

*  C orr es p o n di n g a ut h or: m ari o n. n o u al h a g u et @ u q at. c a  

 

S u b mitt e d  t o E c ol o gi c al A p pli c ati o n s 

mailto:marion.noualhaguet@uqat.ca


9 0  

 

4. 1  A bstr a ct  

N at ur al Dist ur b a n c e B as e d M a n a g e m e nt  (N D B M ) is h y p ot h esi z e d t o m ai nt ai n 

m a n a g e d f or est e c os yst e m i nt e grit y b y r e d u ci n g diff er e n c es  b et w e e n  n at ur al a n d 

m a n a g e d f or ests. T h e eff e cti v e n ess of t hi s a p pr o a c h is c o m m o nl y a ss ess e d b y 

q u a ntif yi n g diff er e n c es i n s p e ci es c o m p ositi o n or di v ersit y f or a v ari et y of bi ot a. 

M o nit ori n g oft e n i n cl u d es u n d erst or y v e g et ati o n b e c a us e of it s br o a d i m p ort a n c e t o 

n utri e nt c y cli n g, f or est r e g e n er ati o n, a n d wil dlif e . D es pit e pr o gr ess o n u n d erst a n di n g 

r es p o ns es of pl a nt c o m m u niti es t o f or est h ar v esti n g,  m ost of t h es e st u di es h a v e b e e n 

c o n d u ct e d at l o c al s c al e.  A tr ait -b as e d a p pr o a c h all o w t o o bt ai n gr e at er c o m p ar a bilit y 

a m o n g sit es,  i m pr o vi n g o ur u n d erst a n di n g of si mil ariti es a n d diff er e n c es i n r es p o ns es 

t o dist ur b a n c e b y c o m m u niti es wit h disti n ct s p e cies ass e m bl a g es . W e s o u g ht t o b ett er 

u n d erst a n d t h e l o n g -t er m i nfl u e n c e of r et e nti o n h ar v esti n g i n t w o disti n ct r e gi o ns of 

t h e C a n a di a n b or e al f or est. W e utili z e d t w o l ar g e e x p eri m e nt al t ests of N D B M: 

S yl vi c ult ur e e n A m é n a g e m e nt F or esti er E c os y st é mi q u e ( S A F E) a n d E c os yst e m 

M a n a g e m e nt E m ul ati n g N at ur al Dist ur b a n c e ( E M E N D) , l o c at e d i n t h e e ast er n a n d 

w est er n r e gi o ns of t h e C a n a di a n b or e al , r es p e cti v el y. B ot h e x p eri m e nts w er e d esi g n e d 

t o t est t h e eff e cts of c a n o p y r et e nti o n l e v els o n bi o di v ersit y i n cl u di n g u n d e rst or y pl a nt 

c o m m u niti es . E M E N D a n d S A F E h a v e disti n ct tr e e c o m m u niti es, w hil e s h ari n g s o m e 

u bi q uit o us s p e ci es, wit h disti n ct s oil s a n d cli m at e. W e e x a mi n e d f u n cti o n al 

c o m p ositi o n ( usi n g c o m m u nit y tr ait m e a n v al u es) a n d  v ari ati o n i n tr ait v al u e s 

(i ntr as p e cifi c tr ait v ari a bilit y (I T V)) f or fi v e c o m m o n s p e ci es. T h e i m p a ct s of 

h ar v esti n g o n u n d erst or y c o m m u nit y t a x o n o mi c ri c h n ess, f u n cti o n al di v ersit y, a n d 

f u n cti o n al tr ait s w er e li mit e d 2 0 y e ars p ost -h ar v est. I n t er ms of I T V, l e af m or p h ol o gi c al 

tr ait s v ari e d bet w e e n r et e nti o n l e v els wit hi n e a c h e x p eri m e nt, d e p e n di n g o n t h e s p e ci es 

i d e ntit y. T h e fi v e s p e ci es st u d i e d w er e  c h ar a ct eri z e d b y  diff er e nt  f u n cti o n al r es p o ns es 

t o r et e nti o n, s h o wi n g s p e ci es -s p e cifi c  r e a cti o ns t o e n vir o n m e nt al v ari ati o n. T h es e 

r es ult s s h o w e d t h e p ot e nti al of N D B M t o m ai nt ai n u n d erst or y c o m m u niti es. 
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F urt h er m or e, t h e y hi g hli g ht t h e i m p ort a n c e of i ntr as p e cifi c v ari a bilit y i n pl a nt 

c o m m u niti es f or u n d erst a n di n g r es p o ns es t o f or e st h ar v est i n g a n d t h e r el e v a n c e t o 

c h o os e tr ait s a p pr o pri at e t o st u d y t h e s p e ci es r es p o ns e’ at t h e e n vir o n m e nt. 

4. 2  R és u m é  

L a g esti o n b as é e s ur l es p ert ur b ati o ns n at ur ell es ( N D B M) p er m ettr ait d e  m ai nt e nir 

l'i nt é grit é é c ol o gi q u e  d es é c os yst è m es f or esti ers g ér és e n r é d uis a nt l es diff ér e n c es e ntr e 

l es f or êts n at ur ell es et l es f or êts g ér é es. L' effi c a cit é d e c ett e a p pr o c h e est g é n ér al e m e nt 

é v al u é e e n q u a ntifi a nt l e s diff ér e n c es d a ns l a c o m p ositi o n o u l a di v ersit é d es es p è c es 

p o ur u n e v ari ét é d e bi ot es. L es s ui vi s  p ort e nt  s o u ve nt s ur l a v é g ét ati o n d u s o us -b ois  e n 

r ais o n d e s o n i m p ort a n c e d a ns l e c y cl e d es n utri m e nts, l a r é g é n ér ati o n d es f or êts et 

r ess o ur c es p o ur l a f a u n e. M al gr é l es pr o gr ès r é ali s és d a ns l a c o m pr é h e nsi o n d es 

r é p o ns es d es c o m m u n a ut és v é g ét al es à l' e x pl oit ati o n for esti èr e, l a pl u p art d es ét u d es 

o nt ét é m e n é es à l' é c h ell e l o c al e.  U n e a p pr o c h e b as é e s ur l es tr ait s p er m et d' o bt e nir 

u n e pl us gr a n d e c o m p ar a bilit é e ntr e l es sit es, a m éli or a nt ai nsi n otr e c o m pr é h e nsi o n d es 

si milit u d es et d es diff ér e n c es d a ns l es r é p o ns es  d es c o m m u n a ut és a u x p ert ur b ati o ns. 

N o us a v o ns c h er c h é à mi e u x c o m pr e n dr e l'i nfl u e n c e à l o n g t er m e d e l a r é c olt e p ar 

r ét e nti o n d a ns d e u x r é gi o ns disti n ct es d e l a f or êt b or é al e c a n a di e n n e. N o us a v o ns utili s é 

d e u x gr a n ds t ests e x p éri m e nt a u x  d u N D B M : S yl vi c u lt ur e e n A m é n a g e m e nt F or esti er 

E c os yst é mi q u e ( S A F E) et E c os yst e m M a n a g e m e nt E m ul ati n g N at ur al Dist ur b a n c e 

( E M E N D), sit u és r es p e cti v e m e nt d a ns l es r é gi o ns est et o u est d e l a f or êt b or é al e 

c a n a di e n n e. L es d e u x e x p éri e n c es o nt ét é c o n ç u es p o ur t est er l es eff e ts d es ni v e a u x d e 

r ét e nti o n d e l a c a n o p é e s ur l a bi o di v ersit é, y c o m pris s ur l es c o m m u n a ut é s v é g ét al es 

d u s o us -b ois . S A F E et E M E N D o nt d es c o m m u n a ut és d' ar br es disti n ct es  a v e c d es s ols 

et d es cli m ats diff ér e nts , t o ut e n p art a g e a nt c ert ai n es es p è c es o m ni pr é s e nt es . N o us 

a v o ns e x a mi n é l a c o m p ositi o n f o n cti o n n ell e ( e n utili s a nt l es v al e urs m o y e n n es d es 
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tr ait s d e l a c o m m u n a ut é) et l a v ari ati o n d es v al e urs d es tr ait s ( v ari a bilit é i ntr as p é cifi q u e 

d es tr ait s (I T V)) p o ur ci n q es p è c es c o m m u n es. L e s i m p a cts d e l a r é c o lt e s ur l a ri c h ess e 

t a x o n o mi q u e, l a di v ersit é f o n cti o n n ell e et l es tr ait s f o n cti o n n els d e l a c o m m u n a ut é d u 

s o us -ét a g e ét ai e nt li mit és a pr ès 2 0 a ns. E n t er m es d'I T V, l es tr ait s m or p h ol o gi q u es  

f oli air es o nt v ari é e ntr e l es ni v e a u x d e r ét e nti o n a u s ei n d e c h a q u e e x p éri e n c e, e n 

f o n cti o n d e l'i d e ntit é d e l' es p è c e. L es ci n q es p è c es ét u di é es s e s o nt c ar a ct éris é es p ar d es 

r é p o ns es f o n cti o n n ell es diff ér e nt es à l a r ét e nti o n, m o ntr a nt d es r é a cti o ns s p é cifi q u es 

a u x es p è c es a u x v ari ati o n s e n vir o n n e m e nt al es. C es r és ult at s o nt m o ntr é l e p ot e nti el  d u 

N D B M p o ur m ai nt e nir l es c o m m u n a ut és d u s o us -ét a g e. E n o utr e, il s s o uli g n e nt 

l'i m p ort a n c e d e l a v ari a bilit é i ntr as p é cifi q u e d a ns l es c o m m u n a ut és v é g ét al es p o ur 

c o m pr e n dr e l es r é a cti o ns à l' e x pl oit ati o n f or esti èr e et l a p erti n e n c e d e c h oisir d es  tr ait s 

a p pr o pri és  p o ur ét u di er l a r é a cti o n d e l' es p è c e à l' e n vir o n n e m e nt . 

4. 3  I ntr o d u cti o n 

I n t h e b or e al f or est of C a n a d a, c o n v e nti o n al f or estr y  pr a cti c es s u c h as cl e ar c utti n g 

pri oriti z e effi ci e nt ti m b er pr o d u cti o n . W hil e cl e ar c utti n g a c hi e v es t h e o bj e cti v e of 

effi ci e nt ti m b er pr o d u cti o n, it si m plifi es f or est str u ct ur e a n d c o m p ositi o n at m ulti pl e 

s c al es, w hi c h r e d u c es h a bit at a n d s p e ci es di v ersit y ( G ust afss o n et al. , 2 0 1 2; V e ni er et 

al. , 2 0 1 4). I n cr e asi n gl y, a br o a d er s et of pri oriti es is e m p h asi z e d, i n cl u di n g s ust ai ni n g 

f or est bi o di v ersit y. Th e us e of t h e N at ur al Dist ur b a n c e B as e d M a n a g e m e nt ( N D B M)  

a p pr o a c h h as b e e n pr o m ot e d as a m et h o d t o r et ai n t h e r a n g e of v ari a bilit y f o u n d i n 

n at ur al e c os yst e ms ( B er g er o n a n d H ar v e y, 1 9 9 7; K u ul u v ai n e n, 2 0 0 2). O p er ati o n all y , 

N D B M r eli es o n a v ari et y of sil vi c ult ur al a p pr o a c h es, i n cl u di n g t h os e t h at r et ai n  b ot h 

li v e a n d d e a d tr e es at t h e st a n d s c al e t o m ai nt ai n f or est c o m pl e xit y at t h e l a n ds c a p e 

s c al e, c o nstit uti n g a s ust ai n a bl e alt er n ati v e t o tr a diti o n al cl e ar c utti n g pr a cti c es  oft e n 
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a p pli e d i n b or e al f or ests ( G a ut hi er et al ., 2 0 0 9; K u ul u v ai n e n, 2 0 0 2; P u ett m a n n  et al. , 

2 0 1 2) . 

I n N ort h A m eri c an  b or e al  mi x e d f or ests, n at ur al a n d a nt hr o p o g e ni c dist ur b a n c es dri v e 

f or est d y n a mi cs a n d s h a p e t h e v ari et y of h a bit ats o bs er v e d at t h e l a n ds c a p e a n d st a n d 

s c al es  ( C h e n a n d P o p a di o u k, 2 0 0 2; V e ni er et al. , 2 0 1 4). Ti m b er h ar v esti n g  l e a ds t o a 

s eri es of c h a n g es i n e c os yst e m pr o p erti es, i n cl u di n g i n cr e as e d li g ht a v ail a bilit y , s oil 

m oi st ur e a n d a v ail a bl e n utri e nts  ( A erts a n d C h a pi n, 1 9 9 9; H a e ussl er  et al. , 2 0 0 2; 

W ei h er  a n d K e d d y, 1 9 9 5) . H ar v esti n g  als o cr e at es  c ol o ni z ati o n o p p ort u niti es  b y 

li b er ati n g s p a c e a n d i n cr e asi n g r es o ur c e a v ail a bilit y . F oll o wi n g h ar v est, s p e ci es 

ri c h n ess oft e n i n cr e as es ( D o ds o n et al ., 2 0 0 8; W ei et al ., 2 0 1 9; Wi e n k et al ., 2 0 0 4) d u e 

i n p art t o est a bli s h m e nt of s p e ci es wit h a n “ a c q uisiti v e ”  a bilit y (f ast -gr o wi n g, s h a d e 

i nt ol er a nt s p e ci es , s h ort lif e s p a n) ( A erts a n d C h a pi n, 1 9 9 9; H a e ussl er  et al. , 2 0 0 2; 

W ei h er  a n d K e d d y, 1 9 9 5) . T hr o u g h ti m e as pl a nt c o m m u niti es d e v el o ps  t h e a v ail a bilit y 

of  li g ht, s oil n utri e nts, a n d m oi st ur e d e c li n e, a n d  pl a nt s p e ci es wit h m or e 

" c o ns er v ati v e " a bilit y (l o w -gr o wi n g , sh a d e t ol er a nt  s p e ci es , l o n g lif e s p a n) b e c o m e 

m or e d o mi n a nt ( A erts a n d C h a pi n, 1 9 9 9; C or n w ell  a n d A c k erl y, 2 0 0 9; W ei h er  a n d 

K e d d y, 1 9 9 5) . 

Q u a ntif yi n g h o w s p e ci es c o m p ositi o n or di v ersit y diff ers b et w e e n u n m a n a g e d v ers us  

h ar v est e d f or ests h as b e e n a k e y m e as ur e of t h e eff e cts of f or est m a n a g e m e nt. 

U n d erst or y pl a nts pl a y a n i m p ort a nt r ol e i n m ai nt ai ni n g bi o di v ersit y, c ar b o n st o c ks a n d 

s oil n utri e nt c y cli n g ( Gillia m, 2 0 0 7; Z h o u  et al. , 2 0 1 8) a n d ar e als o i m p ort a nt i n di c at ors 

of f or est sit e q u alit y ( W ei et al. , 2 0 2 0). T h e st u d y of pl a nt f u n cti o n al tr ait s off ers a 

m e a ns t o eff e cti v el y c h ar a ct eri z e a n d c o m p ar e, i n a st a n d ar di z e d w a y, pl a nt 

p erf or m a n c e a n d  fit n ess a cr oss l ar g e e n vir o n m e nt al gr a di e nts w h er e si mil arit y i n 

s p e ci es c o m p ositi o n, a n d t h us dir e ct c o m p aris o ns of p erf or m a n c e,  m a y b e li mit e d 

( G ar ni er et al. , 2 0 1 6; Vi oll e et al. , 2 0 1 2). 
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E n vir o n m e nt al filt eri n g n ot o nl y s el e cts l o c al s p e ci es fr o m a l ar g er r e gi o n al s p e ci es 

p o ol, b ut als o s el e cts i n di vi d u als wit hi n s p e ci es, r e pr es e nt e d b y t h e i ntr as p e cifi c tr ait 

v ari a bilit y (I T V) ( Ki c h e ni n et al. , 2 0 1 3; K u m or d zi et al. , 2 0 1 9; Vi oll e  et al. , 2 0 1 2). It 

is w ell k n o w n t h at l e af m or p h ol o gi c al tr ait s, s u c h as s p e cifi c l e af ar e a ( S L A, t h e r ati o 

of w at er -s at ur at e d l e af ar e a t o l e af dr y m ass) a n d l e af dr y m att er c o nt e nt ( L D M C, t h e 

r ati o of l e af dr y m ass t o w at er-s at ur at e d fr es h m a ss), a n d l e af c h e mi c al tr ait s, s u c h as  

l e af nitr o g e n a n d p h os p h or us c o n c e ntr ati o ns ( L N C, L P C), r es p o n d pl asti c all y t o t h e 

li g ht e n vir o n m e nt i n w hi c h a l e af gr o ws ( B oiffi n et al. , 2 0 1 5; T hiff a ult et al. , 2 0 0 7). 

B as e d o n t h e l e af e c o n o mi c s p e ctr u m ( Wri g ht et al. , 2 0 0 4), c a n o p y r e m o v al i s e x p e ct e d 

t o l e a d t o i n cr e as e d a b u n d a n c e of i n di vi d u al pl a nt s wit h hi g h S L A, L N C a n d L P C a n d 

l o w er L D M C. O v er ti m e as c a n o p y cl os ur e i n cr e a s es a n d u n d erst or y li g ht a vail a bilit y 

d e cli n es, i n di vi d u als wit h l o w er S L A, L N C a n d L P C a n d hi g h L D M C will est a blis h 

( A erts a n d C h a pi n, 1 9 9 9; H a e ussl er et al. , 2 0 0 2; W ei h er a n d K e d d y, 1 9 9 5). H o w e v er, 

t hi s is n ot n e c ess aril y t h e c as e a n d s u bst a nti al diff er e n c es of I T V a m o n g s p e ci es 

s u p p os e t h e i nfl u e n c e of r a n d o m pr o c ess es ( B ol ni c k et al ., 2 0 1 1; J o n er et al ., 2 0 1 2; 

M or a n et al ., 2 0 1 6). 

T h e b or e al mi x e d w o o d f or est r e gi o n i n C a n a d a f or ms a wi d e b elt e n c o m p as si n g a l ar g e 

pr o p orti o n of t h e b or e al f or est distri b ut e d o v er 5, 2 0 0  k m l o n git u di n all y . T his r e gi o n i s 

c h ar a ct eri z e d b y a c o m pl e x di v ersit y of f or est str u ct ur e a n d c o m p ositi o n str o n gl y 

i nfl u e n c e d b y a n e ast-t o-w est gr a di e nt i n cli m at e, e d a p hi c c o n diti o ns a n d dist ur b a n c e 

r e gi m es ( B al d wi n et al. , 2 0 1 9). T h e e ast er n p orti o n of t h e mi x e d w o o d r e gi o n is 

g e n er all y c h ar a ct eri z e d b y w ett er c o n diti o ns, a n d l o w er si z e a n d fr e q u e n c y of fir es 

c o m p ar e d t o t h e w est ( B er g er o n a n d F e nt o n, 2 0 12; F ult o n, 1 9 8 9; H ar e a n d T h o m as, 

1 9 7 9) . T h es e diff er e n c es str o n gl y i nfl u e n c e f or est v e g et ati o n c o m p ositi o n, str u ct ur e, 

d y n a mi cs, a n d f u n cti o n al tr ait s ( Br ass ar d et al. , 2 0 0 8; Cris p o et al. , 2 0 2 1; J o h nst o n e et 

al. , 2 0 1 0; M cI ntir e et al. , 2 0 0 5). Wit hi n-st a n d t e m p or al v ari a bilit y i n c o n diti o ns is 

n est e d wit hi n l ar g er s c al e cli m ati c gr a di e nts of pr e ci pit ati o n a n d t e m p er at ur e ( B al d wi n 

et al. , 2 0 1 9; C h e n a n d P o p a di o u k, 2 0 0 2). F oll o wi n g h ar v est, st a n d str u ct ur e a n d 
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c o m p ositi o n oft e n e v ol v es o v er ti m e fr o m y o u n g h ar d w o o d st a n ds wit h r el ati v el y 

bri g ht u n d erst or y c o n diti o ns, a n d l o w er m oi st ur e, t h e n p assi n g t hr o u g h a mi xt ur e p h as e, 

a n d t h e n t o ol d er c o nif er o us st a n ds wit h r el ati v el y m oi st a n d s h a d y u n d erst or y 

c o n diti o ns ( C h e n a n d P o p a di o u k, 2 0 0 2). H o w e v er, t h er e ar e  diff er e n c es i n p ost -h ar v est 

f or est d e v el o p m e nt a cr os s t h e r e gi o n; f or e x a m pl e, B art els et al . ( 2 0 1 6) s h o w e d t h at 

st a n d r e c o v er y aft er h ar v esti n g w as l o n g er i n t h e e ast er n B or e al S hi el d e c o z o n e ( 3 2. 9 

y e ars), w hi c h is c h ar a ct eri z e d b y m ostl y cl a y d e p osit s, t h a n i n t h e w est er n B or e al Pl ai ns 

e c o z o n e ( 1 4. 1 y e ars), w hi c h is c h ar a ct eri z e d b y ri c h mi n er al d e p osits. I n t h e B or e al 

S hi el d e c o z o n e , B ar b é et al . ( 2 0 2 0) a n d N o u al h a g u et et al . ( 2 0 2 3 b) s h o w e d t h at t h e 

br y o p h yt e c o m m u nit y i n h ar d w o o d st a n ds, w hi c h w o ul d b e b ett er a d a pt e d t o s e as o n al 

cli m at e v ari ati o n, is m or e t ol er a nt t o c h a n g es i n e n vir o n m e nt al c o n diti o ns t h a n is t h e 

c o m m u nit y i n mi x e d w o o d st a n ds, w hi c h is a g ai n m or e t ol er a nt t h a n t h e c o m m u nit y i n 

c o nif er o us st a n ds. S o m e u n d erst or y v as c ul ar pl a nt s p e ci es ar e w ell a d a pt e d t o t h e f ull 

r a n g e of t h es e e n vir o n m e nt al v ari ati o ns a n d ar e pr es e nt a cr oss a v ast g e o gr a p hi c al 

e xt e nt a n d h a v e br o a d e c ol o gi c al r a n g e ( H art a n d C h e n, 2 0 0 6; K u m or d zi et al ., 2 0 1 9). 

I T V c o ul d h el p t o u n d erst a n d t hi s e c ol o gi c al br e a dt h a n d als o t h eir a bilit y t o m ai nt ai n 

t h e ms el v es i n v ar yi n g e n vir o n m e nt al c o n diti o ns at l o c al s c al es. 

E vi d e n c e -b as e d f or est m a n a g e m e nt r e q uir es t esti n g of i d e as a n d c o n c e pts, a n d 

e x p eri m e nt ati o n is o n e m et h o d of ass essi n g w h et h er f or est e c os yst e ms r es p o n d t o 

r et e nti o n l e v els i n t h e w a ys w e pr e di ct. I n 1 9 9 8, tw o l ar g e -s c al e e x p eri m e nts, 

S yl vi c ult ur e e n A m é n a g e m e nt F or esti er E c os y st é mi q u e ( S A F E) a n d E c os yst e m 

M a n a g e m e nt E m ul ati n g N at ur al Dist ur b a n c e ( E M E N D), b as e d i n E ast er n a n d W est er n 

C a n a d a r es p e cti v el y, w er e est a blis h e d t o ass ess t h e f e asi bilit y of N D B M sil vi c ult ur al 

pr a cti c es vi a a s eri es of e x p eri m e nt al r et e nti o n h ar v esti n g tr e at m e nts ( Br ais et al. , 2 0 0 4; 

S p e n c e  et al. , 1 9 9 9). H er e, w e r e p ort o n t h e f u n cti o n al r es p o ns es of t h e u n d erst or y 

f or est pl a nt c o m m u nit y, 2 0 y e ars p ost-r et e nti o n, i n t h es e t w o e x p eri m e nts. W e e m pl o y 

a tr ait -b as e d a p pr o a c h t h at all o ws us t o d et er mi n e if t h e dist ur b a n c e l e v els l e a d t o 

si mil ar eff e cts o n c o m m u niti es i n t h e t w o r e gi o ns wit h c o ntr asti n g e n vir o n m e nt al 
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c o n diti o ns; i. e. c h a n g es i n c o m m u nit y m e a n tr ait v al u es or I T V. T his tr ait -b as e d 

a p pr o a c h all o ws f or c o m p a ris o ns b et w e e n ar e as wit h si mil ar f u n cti o ni n g b ut diff eri n g 

r e gi o n al s p e ci es p o ols. O ur first o bj e cti v e w as t o c o m p ar e c o m m u nit y s p e ci es ri c h n ess 

a n d f u n cti o n al r es p o ns e s a m o n g r et e nti o n l e v els a n d b et w e e n e x p eri m e nts. W e 

h y p ot h esi z e d t h at: i) tr ait s f a v o u r e d b y h ar v est will b e t h os e r efl e cti n g a n a c q uisiti v e 

str at e g y ( e. g., s h a d e i nt ol er a nt, f ast gr o wt h, l o w L D M C, hi g h S L A, L N C, L P C); ii) 

s p e ci es ri c h n ess a n d f u n cti o n al di v ersit y will i n cr e as e aft er h ar v est c o m p ar e d t o c o ntr ol 

st a n ds; a n d iii) diff er e n c e s b et w e e n h ar v est a n d c o ntr ol st a n ds will b e m or e pr o n o u n c e d 

i n t h e e ast t h a n i n t h e w est, an d es p e ci all y i n t h e ol d er mi x e d w o o d f or ests. S e c o n dl y, 

w e s o u g ht t o  c o m p ar e I T V i n t h e diff er e nt r et e nti o n l e v els wit hi n e a c h e x p eri m e nt (tr ait 

fr e q u e n c y, v ari ati o n a n d m e a ns). W e h y p ot h esi z e d t h at: i) e a c h s p e ci es w o ul d a dj ust 

t h eir tr ait v al u es t o o bt ai n a b ett er fit n ess f oll o wi n g t h e tr e at m e nt, a n d t h at t hi s will b e 

e x pr ess e d b y i n di vi d u als wit h l o w er L D M C a n d hi g h er S L A, L N C, L P C aft er 

h ar v esti n g c o m p ar e d t o u n h ar v est e d c o ntr ol st a n ds; a n d ii) t h at I T V, m e as ur e d wit hi n 

a s p e ci es, mi g ht r e v e al m or e f u n cti o n al diff er e n c es b et w e e n r et e nti o n l e v els t h a n t h e 

c o m m u nit y p att er ns i n f u n cti o n al di v ersit y or tr aits ( Ki c h e ni n et al. , 2 0 1 3; K u m or d zi 

et al. , 2 0 1 9). T his will b e r efl e ct e d b y m or e diff er e nti ati o n am o n g i n di vi d u als fr o m 

l o w er r et e nti o n l e v els t h a n fr o m c o ntr ol. 

4. 4  M at eri als a n d m et h o ds  

4. 4. 1  St u d y ar e a  

T h e t w o e x p eri m e nts i n t hi s st u d y ar e l o c at e d o n t h e b or e al s hi el d i n e ast er n C a n a d a 

( S A F E), a n d t h e b or e al pl ai ns i n w est er n C a n a d a ( E M E N D) ( Fi g ur e 4. 1 ). Th e a v er a g e 

a n n u al pr e ci pit ati o n  r a n g es fr o m 6 0 0 t o 1, 2 0 0 m m i n t h e e ast er n b or e al f or e st  b ut  o nl y  

fr o m 3 0 0 t o 6 0 0 m m i n t h e w est er n b or e al f or est ( E n vir o n m e nt C a n a d a , 2 0 1 9 ). T his 

l e a ds t o diff er e n c es i n s oil m oi st ur e a v ail a bilit y a n d fir e c y cl es t h at r a n g e fr o m 
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~ 1 5 0  y e ars i n t h e e ast w h er e fir es t e n d t o b e s m all er a n d l ess s e v er e, t o a n a v er a g e of 

7 5  y e ars i n t h e w est w h er e t h e s oil is dri er a n d fir es ar e t y pi c all y l ar g er a n d m or e s e v er e 

( B er g er o n et al. , 2 0 1 4; H art a n d C h e n, 2 0 06) . 

T h e S A F E e x p eri m e nt is l o c at e d i n t h e L a k e D u p ar q u et R es e ar c h a n d T e a c hi n g F or est 

( L D R T F) i n t h e A biti bi r e gi o n of n ort h er n Q u e b e c (4 8 ° 3 0’ N, 7 9 ° 2 0’ W ), i n t h e 

mi x e d w o o d z o n e of t h e b or e al s hi el d , a n d t h e A bi es b als a m e a  ( L.) Mill.- B et ul a 

p a p yrif er a  M ar c h ( b als a m fir-w hit e bir c h ) bi o cli m ati c d o m ai n ( S a u ci er e t al., 2 0 0 1). 

S oil s ar e gr a y L u vis ol s t h at ori gi n at e d fr o m gl a ci ol a c ustri n e cl a y d e p osit s l eft b y 

pr o gl a ci al L a k e Oji b w a y ( Vi n c e nt a n d H ar d y, 1 9 7 7). T h e cli m at e is c o nti n e nt al wit h 

a n a v er a g e a n n u al t e m p er at ur e of 1 ° C a n d a n n u al pr e ci pit ati o n of a b o ut 9 8 9 m m (M o nt 

Br u n w e at h er st ati o n, a v er a g e o v er t h e l ast 2 5 y e ar s) ( E n vir o n m e nt C a n a d a, 2 0 1 9). 

T h e E M E N D e x p eri m e nt is l o c at e d n e ar t h e t o w n of P e a c e Ri v er  i n n ort h w est er n 

Al b ert a  ( 5 6˚ 4 6′ N, 1 1 8˚ 2 2 W), i n t h e L o w er B or e al Hi g hl a n ds s u br e gi o n of Al b ert a 

(Al b ert a P ar ks, 2 0 1 5 ). Soil s ar e fi n e -t e xt ur e d lu vis ol s t h at ori gi n at e d fr o m gl a ci o -

l a c ustri n e d e posit s  ( Kis h c h u k et al. , 2 0 1 4). T h e m e a n a n n u al t e m p er at ur e i n t h e r e gi o n 

is 1 ° C a n d t h e m e a n a n n u al pr e ci pit ati o n is  4 8 3 m m  ( E n vir o n m e nt C a n a d a, 2 0 1 9). T h e 

d o mi n a n t tr e e s p e ci es ar e 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.), w hit e s pr u c e 

(Pi c e a gl a u c a  ( M o e n c h) V oss) a n d b als a m p o pl ar (P o p ul us b als a mif er a  L.) (Al b ert a 

P ar ks, 2 0 1 5 ). 

4. 4. 2  E x p eri m e nt al d esi g n a n d tr e at m e nts  

W e f o c us e d o n h ar d w o o d d o mi n at e d st a n ds [ > 7 0 % d e ci d u o us (i. e., br o a dl e af) c a n o p y 

c o v er ] a n d mi x e d w o o d st a n ds t h at ar e c o m m o n t o b ot h e x p eri m e nts ( c o nif er a n d 

br o a dl e af c a n o p y c o v er, e a c h c o m p osi n g 3 5 – 6 5 % ) ( D a nser e a u a n d B er g er o n, 1 9 9 3; 

S ol ari k  et al. , 2 0 1 2). I n t h e S A F E e x p eri m e nt, f o ur r et e nti o n l e v els w er e a p pli e d  wit h 
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t hr e e r e pli c at es of e a c h r et e nti o n l e v el f or e a c h f or est t y p e ( Fi g ur e  4. 1 ). H ar v est w as 

c o m pl et e d d uri n g t h e wi nt er s of 1 9 9 8 -1 9 9 9 a n d 2 0 0 0 -2 0 0 1. E x p eri m e nt al u nit s r a n g e d 

i n si z e fr o m 1 h a  t o 2. 5 h a. I n h ar d w o o d st a n ds, tw o p arti al c ut tr e at m e nts  w er e 

i m pl e m e nt e d, t h e first t ar g eti n g o n e t hir d  r e m o v al of t h e m er c h a nt a bl e b as al ar e a  ( 6 6 % 

of r et e nti o n l e v el),  a n d  t h e s e c o n d t w o thir ds  ( 3 3 % of r et e nti o n l e v el). Thi n n i n g fr o m 

b el o w  wit h r e m o v al of n o n -vi g or o us st e ms  w as t h e o n e -t hir d tr e at m e nt w h er e as l ar g er, 

vi g or o us st e ms w er e s el e ct e d i n t h e t w o -t hir ds r e m o v al tr e at m e nt. I n mi x e d w o o d 

st a n ds, t w o p arti al c ut tr e at m e nts w er e a p pli e d, b ot h of w hi c h r e m o v e d a p pr o xi m at el y 

4 0 % of t h e t ot al b as al ar e a  b ut wit h t w o diff er e nt p att er ns of r et e nti o n. O n e p att er n 

c o nsist e d i n r e m o vi n g  st e ms i n a  r e g ul ar m a n n er  ( 6 0 % r et e nti o n), w hil e t h e ot h er 

c o nsist e d  of  r e m o vi n g st e ms i n  g a ps of a p pr o xi m at e l y 4 0 0 m² ( 6 0 % g a p r et e nti o n). F or 

a m or e c o m pl et e d es cri pti o n of t h e h ar v esti n g tr e at m e nts, s e e Br ais  et al.  (2 0 0 4)  a n d 

Br ais  et al.  ( 2 0 1 3). 

I n t h e E M E N D e x p eri m e nt, r et e nti o n l e v els w er e a p pli e d d uri n g t h e wi nt er of 1 9 9 8 -

1 9 9 9 t o 1 0-h a ‘ c o m p art m e nts’, wit h t hr e e r e pli c at e  c o m p art m e nts of e a c h r et e nti o n 

l e v el f or e a c h f or est t y p e ( Fi g ur e 4. 1 ). Wit hi n e a c h c o m p art m e nt, 2 0 m wi d e r et e nti o n 

stri ps w er e est a blis h e d b et w e e n 5 m wi d e m a c hi n e c orri d ors, wit h t h e h ar v esti n g 

e q ui p m e nt tr a v ersi n g t h e m a c hi n e c orri d ors; t h us, mi ni m al dist ur b a n c e of t h e f or est 

fl o or o c c urr e d i n t h e r et e nti o n stri ps. T h e r et e nti o n stri ps w er e p arti all y h ar v est e d t o 

att ai n t h e pr es cri b e d r et e nti o n l e v el f or e a c h c o m p art m e nt . F or b ot h h ar d w o o d a n d 

mi x e d w o o d st a n ds, t h e t w o p arti al h ar v esti n g tr e at m e nts w er e 7 5 % a n d 2 0 % dis p ers e d 

gr e e n tr e e r et e nti o n wit h tr e es r e m o v e d wit h o ut bi as t o w ar ds s p e ci es or si z e  ( S p e n c e et 

al. , 1 9 9 9) 
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Fi g ur e 4 .1  E x p eri m e nt al  r et e nti o n l e v els a n d l o c ati o ns of  S A F E a n d E M E N D 
e x p eri m e nts (Br ais et al ., 2 0 0 4; S ol ari k et al ., 2 0 1 2). 
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4. 4. 3  D at a c oll e cti o n  

4. 4. 3. 1  U n d erst or y pl a nt s p e ci es c o m m u nit y  

U n d erst or y pl a nt s p e ci es c o m m u nit y c o m p ositi o n a n d a b u n d a n c e ( l o w s hr u b < 1. 5 m  

a n d f or b s p e ci es)  h a v e b e e n m o nit or e d fr o m t h e o ns et of e a c h e x p eri m e nt. D uri n g 

s ur v e ys, e a c h i n di vi d u al w as i d e ntifi e d t o t h e s p e ci es l e v el utili si n g r ef er e n c e t e xts: t h e 

Fl or e L a ur e nti e n n e   (B o urli èr e , 1 9 6 6 ) n o m e n cl at ur e  f or S A F E, a n d Fl or a of Al b ert a 

( M oss, 1 9 8 3) f or E M E N D. I n t h e S A F E  e x p eri m e nt, b et w e e n l at e J ul y a n d mi d -A u g ust 

2 0 1 9 , f ort y 1 m² q u a dr ats w er e r a n d o ml y pl a c e d wit hi n e a c h r e pli c at e f or e a c h r et e nti o n 

l e v el a n d f or est t y p e c o m bi n ati o n, a n d t h e a b u n d a n c e of e a c h i d e ntifi e d s p e ci es w as 

esti m at e d as p er c e nt c o v er usi n g fi v e cl ass es: < 1 %, 1 – 1 0 %, 1 1 % -2 5 %, 2 6 % -

5 0 %, > 5 0 % . F or E M E N D,  d at a w er e c oll e ct e d  i n l at e J u n e t o l at e J ul y 2 0 1 5 ( B art els 

a n d M a c d o n al d, 2 0 2 3) . I n e a c h r e pli c at e of r et e nti o n l e v el a n d f or est t y p e, c o v er v al u es 

w er e esti m at e d i n si x 2 × 2  m q u a dr at s usi n g t h e f oll o wi n g s yst e m: fr o m 0 t o 1 % t o 

t h e n e ar est 0. 5 %, fr o m 1 t o 2 0 % t o t h e n e ar est 1 %, a n d fr o m 2 0 t o 1 0 0 % t o t h e n e ar est 

5 %. Pl a nts wit h mi ni m al c o v er w er e assi g n e d  a v al u e  0. 1 % . F or s u bs e q u e nt a n al ys es 

c o v er v al u es p er s p e ci es w er e a v er a g e d t o t h e l e v el of t h e r e pli c at e.  

4. 4. 3. 2  Tr ait s  

I nf or m ati o n o n pl a nt tr ait s w as o bt ai n e d b ot h fr o m dir e ct m e as ur e m e nts a n d fr o m 

e xisti n g p u bli s h e d v al u es usi n g t h e Tr ait s Of Pl a nts I n C a n a d a  d at a b as e  (T O PI C , A u bi n  

et al. , 2 0 2 0). W e us e t h e t e r m “tr ait ” i n it s br o a d er s e ns e a n d i n cl u d e m etri c s r el at e d t o  

pl a nt m or p h ol o g y, str at e g y of r e g e n er ati o n, dis p ersi o n, e n vir o n m e nt al p erf or m a n c e, 

a n d r es o ur c e utili z ati o n. T o c h ar a ct eri z e diff er e n c es i n f u n cti o n al c o m p ositi o n of 

u n d erst or y c o m m u niti es b et w e e n  t h e t w o e x p eri m e nts, w e c h os e t o us e s e v e n 
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c at e g ori c al /s e mi-q u a ntit ati v e tr ait s al o n g wit h f o ur q u a ntit ati v e tr ait s, w hi c h w e 

m e as ur e d i n t h e fi el d ( T a bl e a u 4. 1). T h e s el e ct e d tr ait s a n d m etri cs r el at e t o t h e c a p a cit y 

f or c ol o ni z ati o n, d e v el o p m e nt , a n d c o m p etiti o n pr o c ess es i n u n d er st or y pl a nt 

c o m m u niti es t h at ar e dir e ctl y i m p a ct e d b y f or est h ar v esti n g. 

C at e g ori c al tr ait s w er e e xtr a ct e d  f or e a c h l o w s hr u b (h ei g ht < 1. 5 m)  a n d f or b s p e ci es 

o bs er v e d i n t h e diff er e nt c o m m u niti es. F or t h e q u a ntit ati v e tr ait s  w e f o c u s e d o n t h e 

m ost a b u n d a nt s p e ci es.  T his d e cisi o n w as b as e d o n t h e “ bi o m ass r ati o h y p ot h esis ” 

pr o p os e d b y Gri m e ( 1 9 9 8) , w hi c h st at es t h at t h e tr ait s of a s p e ci es i nfl u e n c e ec os yst e m 

pr o p erti es i n pr o p orti o n t o t h e c o ntri b uti o ns of t h e s p e ci es t o t h e t ot al bi o m ass of t h e 

c o m m u nit y , a n d t h er ef or e t h e n u m b er, r el ati v e a b un d a n c e, a n d i d e ntit y of t h e s p e ci es 

pr es e nt ( G ar ni er et al. , 2 0 0 4). I n e a c h e x p eri m e nt, f or est t y p e a n d r e pli c at e of r et e nti o n 

l e v el, w e s el e ct e d t h e 3 t o 4 m ost a b u n d a nt l o w s hr u b a n d f or b s p e ci es, w h os e  

c u m ul ati v e c o v er r e pr es e nt e d 8 0 %  t ot al c o v er ( G ar ni er et al. , 2 0 0 4). T his r es ult e d i n 

1 4 s p e ci es f or S A F E a n d 1 8 f or E M E N D f or a t ot al of  2 6 s p e ci es, wit h si x s p e ci es 

s h ar e d b et w e e n t h e t w o ( d at a ar e a v ail a bl e i n N o u al h a g u et et al ., ( 2 0 2 3 a)). 

W e m e as ur e d f o ur q u a ntit ati v e tr ait s, i n cl u di n g t w o m or p h ol o gi c al a n d t w o r es o ur c es 

utili z ati o n tr ait s,  i n sit u f or t h e 2 6 s el e ct e d s p e ci es. T h e tw o m or p h ol o gi c al tr ait s  w er e: 

1) S p e cifi c L e af A r e a ( S L A), d efi n e d as t h e r ati o b et w e e n t h e o n e-si d e d ar e a of a l e af 

t o o v e n-dri e d l e af m ass i n c m²  g -1 ; a n d  2) L e af D r y M att er C o nt e nt ( L D M C), w hi c h is 

t h e o v e n-dr y m ass of  a l e af di vi d e d b y it s w at er -s at ur at e d fr es h m ass i n m g  g -1 . T h e 

tw o r es o ur c e utili z ati o n tr ait s  w er e: L e af N itr o g e n C o nt e nt ( L N C), t h e c o n c e ntr ati o n 

of nitr o g e n i n t h e f oli a g e ; a n d l e af p h os p h or o us c o nt e nt ( L PC ), t h e co n c e ntr ati o n of 

p h os p h or o us i n t h e f o li a g e. T h es e i n sit u m e as ur e m e nts als o all o w e d us t o ass ess 

i ntr as p e cifi c tr ait v ari a bilit y (I T V) f or t h es e q u a ntit ati v e tr ait s. 

I n J ul y 2 0 2 0 f or S A F E a n d J ul y 2 0 2 1 f or E M E N D, w e c oll e ct e d fr es h l e a v es of t h e 

s el e ct e d s p e ci es i n e a c h of t h e 2 4 r e pli c at es o f r et e nti o n l e v el a n d f or est t y p e i n e a c h 
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e x p eri m e nt f oll o wi n g t h e st a n d ar di z e d pr ot o c ol of P er e z -H ar g ui n d e g u y  et al.  ( 2 0 1 6). 

C oll e cti o n w as  c o n d u ct e d u nif or ml y t hr o u g h o ut e a c h  r e pli c at e of e a c h r et e nti o n l e v el 

a n d f or est t y p e. T o m e as ur e S L A a n d L D M C, w e c oll e ct e d o n e l e af fr o m e a c h of 2 0 

r e pr o d u cti v el y m at ur e, h e alt h y-l o o ki n g i n di vi d u als, p er s p e ci es p er r e pli c at e. T his 

r e pr es e nt e d a t ot al of 1 8 0 t o 2 2 0 s a m pl es p er r et e nti o n l e v el of e a c h st a n d t y p e a n d 

e x p eri m e nt. L e af ar e a w as esti m at e d fr o m s c a n n e d i m a g es ( E ps o n E x pr essi o n 

1 2 0 0 0 X L, 6 0 0 p pi r es ol uti o n) of fr es h l e a v es usi n g t h e s oft w ar e Wi nf oli a ( o n e si d e d 

ar e a, c m 2; R e g e nt I nstr u m e nts I n c , C a n a d a). T h e fr es h w ei g ht w as r e c or d e d  aft er 

r e h y dr ati n g t h e l e a v es b y i m m ersi n g t h e m i n w at er wit hi n t h a n f o ur h o urs aft er h ar v est. 

Fr es h w ei g ht w as m e as ur e d b et w e e n 2 4 h  t o 4 8 h aft er t h e l e af w as h y dr at e d. T h e 

c o nst a nt dr y w ei g ht w as o bt ai n e d aft er dr yi n g t h e l e a v es  f or at l e ast 4 8 ho urs  at 7 0 ° C. 

F or L N C a n d L P C, w e c oll e ct e d a d diti o n al l e a v es ( a p pr o xi m at el y 5 0 0 g) fr o m e a c h 

s p e ci es p er r e pli c at e, r e pr es e nti n g a t ot al of 1 4 5 s a m pl es. E a c h s a m pl e w as o v e n dri e d 

f or 4 8 h o urs at 7 0 ° C a n d t h e n gr o u n d f or nitr o g e n a n d p h os p h or o us a n al ysi s i n t h e 

l a b or at or y (i F or êt at M o ntr é al, Q u é b e c, C a n a d a). L N C p er c e nt a g e  w as d et er mi n e d b y 

i nfr ar e d t h er m al c o n d u cti vit y aft er s a m pl e c o m b usti o n at 1 0 4 0 ° C. L P C p er c e nt a g e w as 

d et er mi n e d  b y fl u or es c e n c e sp e ctr o m etr y  i n d u c e d wit h X -r a y ( X R F, 8-5 0 k V r h o di u m 

t u b e). 

Fr o m t h e m e as ur e m e nt of t h es e tr ait s, t w o m atri c es w er e d e v el o p e d 1) tr ait s p er s p e ci es 

f or c o m m u nit y f u n cti o n al c o m p ositi o n a n al ysi s, 2) tr ait s p er s p e ci es p er r e pli c at e of 

r et e nti o n l e v el a n d f or est t y p e f or I T V a n al ysi s. Tr ait s m e as ur e d i n t h e fi el d w er e: a) 

a n a v er a g e p er s p e ci es us e d i n c o m m u nit y f u n cti o n al c o m p ositi o n a n al ysi s; a n d b) t h e 

v al u e of i n di vi d u als p er s p e ci es p er r e pli c at e f or I T V a n al ysi s . 
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T a bl e a u 4 .1  C at e g ori c al/ s e mi -q u a ntit ati v e tr ait s 1  s el e ct e d fr o m t h e T O PI C ( Tr ait s Of 
Pl a nts i n C a n a d a) d at a b as e, a n d q u a ntit ati v e tr ait s 2  m e as ur e d i n t h e fi el d. A d a pt e d fr o m 
A u bi n  et al., ( 2 02 0 ). 

C at e g o r y  T r aits  V al u e  D es c ri pti o n  I m p o rt a n c e  
D at a 

s o u r c e  

E n vir o n m e nt

p erf or m a n c e 

m etri cs  

R a u n q ui er 

lif e f or m1  

( R A) 

c h a  

C h a m a e p h yt e: 

b u ds b et w e e n 1 

m m & 2 5 c m fr o m 

gr o u n d  

B u d 

pl a c e m e nt 

r el ati v e t o 

f or est fl o or 

aff e cts a bilit y 

t o s ur vi v e 

dist ur b a n c e  

( R a u n ki a er, 

1 9 3 4)  

T O PI C  

g e o  
G e o p h yt e: b u ds i n 

t h e gr o u n d 

h e m  

H e mi cr y pt o p h yt e : 

b u ds o n t h e 

s urf a c e of t h e 

gr o u n d  

m c p h a  

Mi cr o, n a n o  

p h a n er o p h yt e: 

b u ds b et w e e n 2 5 

c m & 8 m fr o m 

t h e gr o u n d  

m g p h a  

M e g a, m es o  

p h a n er o p h yt e: 

b u ds ≥ 8 m fr o m 

t h e gr o u n d  

t h e 
T h er o p h yt e: n o 

b u d, a n n u al pl a nt  

W at er 

pr ef er e n c e 1  

0  
H a bit at x eri c or 

x eri c -m esi c  
A bilit y t o 

s ur vi v e i n a 

gi v e n 

c o n diti o n  

( G ar ni er a n d 

N a v as, 2 0 1 2)  

T O PI C  
1  H a bit at m esi c  

2  N o pr ef er e n c e  

3  
H a bit at h u mi d or 

h u mi d -m esi c  

Li g ht 

r e q uir e m e nt1  1  

S h a d e t ol er a nt, < 2 

h o urs of dir e ct 

s u nli g ht 

A bilit y t o 

s ur vi v e i n a 

gi v e n 

c o n diti o n  

T O PI C  
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T a bl e a u 4. 1 c o nti n u e d  

  

3  
Mi d t ol er a nt, 2 -
5 h o urs of 
dir e ct s u nli g ht  

( M essi er et 
al ., 1 9 9 9) 

 
6  S h a d e 

i nt ol er a nt, 
n e e ds > 6 h o urs 
of dir e ct 
s u nli g ht at mi d -
s u m m er  

R es o ur c e 

utili z ati o n  

L e af 
nitr o g e n 
c o nt e nt 2  
( L N C) 

%  

C o n c e ntr ati o n 
of nitr o g e n i n 
t h e f oli a g e i n % 
dr y l e af m ass  

A bilit y t o 
a c cli m at e t o 

t h e 
e n vir o n m e nt al 

c o n diti o ns  
( Wri g ht et al. , 

2 0 0 4)  

T O PI C  
L e af 
p h os p h or o us 
c o nt e nt 2  
( L P C) 

%  

C o n c e ntr ati o n 
of p h os p h or o us 
i n t h e f oli a g e i n 
% dr y l e af 
m ass  

 

M or p h ol o g y 
a n d str at e g y 

of 
r e g e n er ati o n 

a n d 
dis p ers al  

Fl o w eri n g 
p h e n ol o g y 1  

( Fl o w eri n g) 

0  
T h e pr es e n c e of 
fl o w ers i n 
s pri n g  

A d a pt ati o n t o 

e n vir o n m e nt al 

c o n diti o ns  

( G ar ni er a n d 
N a v as, 2 0 1 2)  

T O PI C  
 

1  

T h e pr es e n c e of 
fl o w ers i n 
s u m m er or i n 
e arl y f all  

Gr o wt h 1  

0  
Sl o w r at e of 
a b o v e gr o u n d 
gr o wt h  

A bilit y t o 

c ol o ni z e 

a v ail a bl e 

s p a c e i n 

dist ur b e d 

h a bit ats  

( G ar ni er et 
al ., 2 0 0 7) 

T O PI C  0. 5  
M e di u m r at e of 
a b o v e gr o u n d 
gr o wt h  

1  
R a pi d  r at e of 
a b o v e gr o u n d 
gr o wt h  
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L at er al 
e xt e nsi o n 1  

0  
A bs e nt  : n o 
v e g et ati v e 
pr o p a g ati o n  

A bilit y t o 

c ol o ni z e 

a v ail a bl e 

s p a c e i n 

dist ur b e d 

h a bit ats  

( G ar ni er et 
al ., 2 0 0 7) 

T O PI C  

0. 1  

C o m p a ct: 
v e g et ati v e 
pr o p a g ati o n b y 
s pr o uti n g, r o ot 
c oll ar s pr o uts 
( p h a n er o p h yt e), 
b y 
b ul bs/ b ul b ett es, 
c or m/ c a u d e x, 
t u b ers ( n o n-
p h a n er o p h yt e)  

0. 5  

I nt er: 
v e g et ati v e 
pr o p a g ati o n b y 
l a y eri n g, r o ot 
s u c k ers, 
r hi z o m es 
( p h a n er o p h yt e), 
b y b ul bils, 
l a y eri n g (n o n -
p h a n er o p h yt e)  

1  

E xt e nsi v e: 
pr o p a g ati o n b y 
r o ot s u c k ers, 
r hi z o m es 
( p h a n er o p h yt e), 
b y r hi z o m es, 
st ol o ns, pl a nt 
fr a g m e nts 
( n o n-
p h a n er o p h yt e)  
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L e af dr y 

m att er 

c o nt e nt 2  

( L D M C) 

m g/ g  

T h e o v e n -
dr y w ei g ht 
of a l e af 
di vi d e d b y 
it s fr es h 
w ei g ht  

A d a pt ati o n t o 

e n vir o n m e nt al 

c o n diti o ns 

a n d  

e c o - 

p h ysi ol o gi c al 

pr o p erti es  

( Wri g ht et al. , 
2 0 0 4)  

Fi el d 
m e as ur es   

S p e cifi c 
l e af ar e a2  

( S L A) 
c m²/ g  

T h e r ati o of 
t h e o n e-
si d e d ar e a 
of a l e af t o 
o v e n -dri e d 
l e af m ass  

S e e d b a n k 
p ersist e n c e 1  

0  
S h ort 
vi a bilit y  : ≤ 
1 y e ar  

E ns uri n g 
p o p ul ati o n 

p ersist e n c e i n 
dist ur b e d 
h a bit ats 

( B as ki n a n d 
B as ki n, 2 0 1 4 ) 

T O PI C  0. 5  

S e mi -
p er m a n e nt 
s e e d b a n k: 
> 1 -5 y e ars  

1  
P er m a n e nt 
s e e d b a n k: 
> 5 y e ars  

 

4. 4. 4  St atisti c al a n al ys es  

4. 4. 4. 1  U n d erst or y c o m m u nit y r es p o ns es at 2 0 y e ars p ost -h ar v est  

T o c o m p ar e c o m m u nit y  s c al e  m ulti v ari at e a n d u ni v ari at e f u n cti o n al r es p o ns es t o 

r et e nti o n l e v els a n d b et w e e n  e x p eri m e nts, w e a n al y z e d h ar d w o o d a n d mi x e d w o o d 

f or est t y p es s e p ar at el y. First, t o e x a mi n e t h e m ulti v ari at e c o m m u nit y r es p o ns e, w e us e d  

f u n cti o n al a n d t a x o n o mic m etri cs t o ass ess u n d erst or y r es p o ns e t o t h e diff er e nt 

r et e nti o n l e v el usi n g t hr e e disti n ct m atri c es: ( 1) m atri x L  c o nt ai n e d c o v er d at a  p er 
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s p e ci es p er r e pli c at e i n e a c h e x p eri m e nt , ( 2) m atri x Q  (tr ait s b y s p e ci es) c o nt ai ne d  

s p e ci es tr ait  v al u e  d at a . F or t h e c at e g ori c al/ s e mi-q u a ntit ati v e tr ait s, w e assi g n e d a v al u e 

p er s p e ci es b as e d o n A u bi n  et al.  ( 2 0 2 0) ( T a bl ea u 4. 1). F or  t h e q u a ntit ati v e tr ait s 

m e as ur e d i n t h e fi el d, t h e a v er a g e v al u e p er tr ait, s p e ci es , e x p eri m e nt a n d r et e nti o n 

l e v el w as us e d. ( 3) M atri x R  r e pr es e nte d t h e i nf or m ati o n o n t h e e x p eri m e nt ( S A F E or 

E M E N D) a n d t h e l e v el of tr e e r et e nti o n a p pli e d at h ar v est 2 0 y e ars  a g o. T h e n w e 

g e n er at e d a C o m m u nit y -W ei g ht e d M e a n ( C W M) m atri x usi n g m atri x L a n d m atri x Q  

( Ri c ott a a n d M or etti, 2 0 1 1). T h e C W M m atri x w as g e n er at e d b y c al c ul ati n g t h e m e a n 

of t h e tr ait v al u e pr es e nt i n t h e c o m m u nit y, w ei g ht e d b y t h e p er c e nt c o v er f or e a c h 

s p e ci es  ( G ar ni er et al. , 2 0 0 4). W e t h e n c o n d u ct e d a Pri n ci p al C o m p o n e nt A n al ysi s 

( P C A) o n t h e C W M m atri x t o r elat e p att er ns of c o -o c c urri n g tr ait s t o r et e nti o n l e v els 

i n t h e t w o e x p eri m e nt s. W e p erf or m e d a pri ori t ests of r et e nti o n l e v els a n d e x p eri m e nts 

eff e cts o n c o m m u nit y p att er n usi n g d ist a n c e-b as e d t ests of m ulti v ari at e diff er e n c es 

b et w e e n  t h e diff er e nt c o m bi nati o ns of r et e nti o n l e v els-e x p eri m e nts  (8 pr e d efi n e d 

gr o u ps  i n e a c h f or est t y p e) usi n g  m ulti pl e r es p o ns e p er m ut ati o n t ests ( P E R M A N O V A), 

wit h 9 9 9 9 p er m ut ati o ns  ( A n d ers o n, 2 0 1 4). 

S e c o n d, t o l o o k at t h e r e s p o ns e of u ni v ari at e c o m m u nit y s c al e i n di c es t o h ar v esti n g, 

ta x o n o mi c  ri c h n ess a n d f u n cti o n al di v ersit y  w er e c al c ul at e d a n d c o m p ar e d a m o n g 

r et e nti o n l e v els s e p ar at el y b y f or est t y p e a n d f or e a c h e x p eri m e n t. Ri c h n ess w as 

m e as ur e d usi n g  t h e n u m b er of s p e ci es p er r e pli c at e of r et e nti o n l e v el . F u n cti o n al 

di v ersit y w as c al c ul at e d usi n g R a o’s q u a dr ati c e ntr o p y i n d e x  ( R a o, 1 9 8 2; Ri c ott a a n d 

M or etti, 2 0 1 1) . R a o’s i n d e x  d es cri b es t h e v ari ati o n of s p e ci es tr ait c o m p ositi o n wit hi n 

t h e c o m m u nit y a n d is c al c ul at e d as t h e s u m of p air wis e dist a n c es b et w e e n s p e ci es 

w ei g ht e d b y t h eir r el ati v e a b u n d a n c e. Usi n g t h e m atri c es L a n d Q , t h e f u n cti o n al 

di v ersit y w as c o m p ut e d as a u ni v ari at e i n d e x . T he n t o a n al y z e t h e eff e ct of r et e nti o n 

l e v el o n t h es e t w o di v ersit y i n di c es , w e us e d  a n al ysis of v ari a n c e m o d els  ( A N O V A) 

a n d T u k e y’s H S D ( H o n e stl y Si g nifi c a nt Diff er e n c e) . T h e m o d els w er e fit s e p ar at el y 

f or t h e t w o e x p eri m e nts i n e a c h of t h e t w o f or est t y p e s. S q u ar e r o ot  tr a nsf or m ati o ns 
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w er e a p pli e d w h e n t h e r esi d u als di d n ot c o nf or m t o t h e ass u m pti o ns of n or m alit y a n d 

h o m o g e n eit y of v ari a n c e . Fi n all y, T u k e y H S D ( H o n estl y Si g nifi c a nt Diff er e n c e) p ost -

h o c t ests w er e  us e d  t o e x a mi n e diff er e n c es b et w e e n all p air wis e c o m bi n ati o ns of 

r et e nti o n l e v els b y e x p eri m e nt a n d f or est t y p e . 

4. 4. 4. 2  I ntr as p e cifi c tr ait v ari a bilit y  

T o t est h o w i ntr as p e cifi c tr ait v ari a bilit y r es p o n d e d t o r et e nti o n l e v els i n e a c h 

e x p eri m e nt, w e st u di e d fi v e of t h e si x s p e ci es pr es e nt at b ot h S A F E a n d E M E N D , 

b e c a us e t h e y w er e  pr es e nt i n t h e c o ntr ol st a n ds a n d  at l e ast  o n e r et e nti o n l e v el: Ar ali a 

n u di c a ulis  ( L.), C or n us c a n a d e nsis ( L.), Li n n a e a b or e ali s  ( L.), R u b us p u b es c e ns  ( R af.) 

a n d Vi b ur n u m e d ul e  ( Mi c h x.). First, to e x a mi n e t h e br e a dt h  of i ntr as p e cifi c v ari a bilit y 

a cr oss e a c h s p e ci es’ s a m pl e d r a n g e, w e cr e at e d d e nsit y pl ot s , b as e d o n K er n el d e nsit y, 

s h o wi n g t h e r el ati v e fr e q u e n c y of m or p h ol o gi c al  ( S L A a n d L D M C) a n d c h e mi c al  

( L N C a n d L P C) l e af tr ait v al u es f or e a c h of t h e fi v e sp e ci es . T h e r el ati v e fr e q u e n c y 

r e pr es e nt e d t h e pr o p orti o n of s a m pl es t h at h a d a c ert ai n v al u e of t h e tr ait. S e c o n d, t o 

d et er m i n e t h e i m p a ct of r et e nti o n l e v el i n e a c h f or est t y p e o n t h e t w o m or p h ol o gi c al  

tr ait s, we us e d  A N O V A a n d T u k e y’s H S D  f or e a c h s p e ci es a n d f or e a c h e x p eri m e nt 

a n d f or est t y p e s e p ar at el y . S q u ar e r o ot  tr a nsf or m ati o ns w er e a p pli e d w h e n n e c ess ar y 

t o e ns ur e n or m alit y a n d h o m o g e n eit y of v ari a n c e  of t h e r esi d u als. W e n ot e t h at i n s o m e 

c as es s p e ci es w er e n ot o bs er v e d i n t h e s el e ct e d r et e nti o n l e v els a n d t h e r et e nti o n l e v el 

d o es n't a p p e ar i n t h e a n al ysi s f or t h at s p e ci es. C o m p aris o ns of t h e m e a n v al u e of t h e 

tr ait i n t h e s p e ci es w er e m a d e b et w e e n t h e diff er e nt r et e nti o n l e v els. 

All a n al ys es w er e c o n d u ct e d usi n g  R s oft w ar e ( v er si o n 4. 0. 3, R c or e T e a m 2 0 2 0) . T h e 

f u n cti o n al di v ersit y i n di c es w er e c al c ul at e d usi n g t h e  p a c k a g e F D ( L ali b ert é a n d 

L e g e n dr e, 2 0 1 0)  a n d t h e P C A w as c o n d u ct e d wit h t h e p a c k a g e a d e 4  ( Dr a y a n d D uf o ur, 

2 0 0 7) . I n all st atisti c al t ests, a p  v al u e ≤ 0. 0 5 w as c o nsi d er e d si g nifi c a nt . 
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4. 5  R es ult s  

4. 5. 1  U n d erst or y c o m m u nit y r es p o ns es 2 0 y e ars p ost -h ar v est  

4. 5. 1. 1  C o m m u nit y  f u n cti o n al c o m p ositi o n  

F or h ar d w o o d d o mi n at e d st a n ds, t h e first t w o a x es of t h e P C A o n  t h e c o m m u nit y -

w ei g ht e d m e a n ( C W M) e x pl ai n e d 7 6. 7 % of t h e t ot al v ari ati o n  ( Fi g ur e 4. 2 a). T h e 

c o m m u nit y f u n cti o n al c o m p ositi o n di d n ot v ar y si g nifi c a ntl y b et w e e n  e x p eri m e nt s  

( P E R M A N O V A r es ult s, F = 2. 6 5 5, R² = 0. 2 4 1 1 7, p = 0. 2 4 9 4) or a m o n g r et e nti o n l e v els 

( P E R M A N O V A r es ult s, F = 1. 4 7 1, R² = 0. 6 6 8 0 1, p = 0. 4 4 7 6). T h e first a xis s e p ar at es 

t h e t w o e x p eri m e nts, wit h S A F E st a n ds o n t h e l eft a n d E M E N D st a n ds o n t h e ri g ht , 

a n d w as ass o ci at e d wit h f u n cti o n al c h a n g es i n c o m m u niti es fr o m s p e ci es wit h m or e 

r a pi d gr o wt h, s pri n g fl o w eri n g, a n d a n e xt e nsi v e l at er al e xt e nsi o n, t o s p e ci es t h at w er e 

m or e s h a d e i nt ol er a nt, h a d hi g h s e e d b a n k p ersist e n c e, a n d hi g h L D M C, L N C a n d L P C 

(Fi g ur e 4. 2 a.). T h e s e c o n d a xis s e p ar at es t h e st a n ds wit h hi g h er r et e nti o n l e v els 

( c o ntr ols a n d 7 5 % E M E N D) fr o m t h e st a n ds wit h l o w er r et e nti o n l e v els. S e p ar ati o n 

al o n g a xis 2 w as pr e d o mi n a ntl y ass o ci at e d wit h R a u n q ui er lif e f or m, L D M C, S L A a n d 

s oil m oi st ur e. Mi cr o p h a n er o p h yt es h a d hi g h er a b u n d a n c e i n S A F E c o ntr ol. 

C h a m a e p h yt e s p e ci es wit h a hi g h er L D M C a n d a pr ef er e n c e f or hi g h er s oil m oi st ur e 

h a d hi g h er a b u n d a n c e i n E M E N D c o ntr ol a n d 7 5 % r et e nti o n. H e mi cr y pt o p h yt es h a d 

hi g h er a b u n d a n c e i n S A F E 6 6 %, 3 3 % a n d cl e ar c ut . T h er o p h yt es a n d s h a d e i nt ol er a nt 

s p e ci es wit h a hi g h er S L A, L N C a n d L P C h a d hi g h er a b u n d a n c e i n t h e E M E N D 2 0 % 

a n d cl e ar c ut.  

F or mi x e d w o o d d o mi n at e d st a n ds, t h e first t w o P C A a x es e x pl ai n e d 7 1. 4 % of t h e t ot al 

v ari ati o n i n  t h e C W M  (F i g ur e 4. 2 b). T h e c o m m u n it y f u n cti o n al c o m p ositi o n di d n ot 

v ar y si g nifi c a ntl y b y e x p eri m e nt ( P E R M A N O V A r es ult s, F = 1. 7 0 4, R² = 0. 2 9 9 3 3, p 
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= 0. 3 9 9 8) or r et e nti o n l e v el ( P E R M A N O V A r es ult s, F = 0. 5 9 8, R² = 0. 5 2 5 0 5, p = 

0. 7 5 9 3) . T h e e xtr e m es of t h e gr a di e nts ar e d efi n e d b y E M E N D st a n ds w h er e as t h e tr ait 

v al u es di d n ot v ar y m u c h f or t h e f o ur S A F E  r et e nti o n l e v els. T his s u g g est t h at 

diff er e n c e s b et w e e n r et e nti o n l e v els at E M E N D  w er e g r e at er t h a n t h e diff er e n c es 

a m o n g r et e nti o n l e v els at S A F E . W e o bs er v e d f o ur gr o u pi n gs wit h  t h e E M E N D co ntr ol 

o n t h e t o p ri g ht , E M E N D cl e ar c ut o n t h e  mi d dl e l eft, t h e t w o i nt er m e di at e l e v els of 

r et e nti o n of E M E N D o n t h e b ott o m ri g ht a n d  t h e t w o i nt er m e di at e l e v els of r et e nti o n 

of S A F E o n t h e b ott o m l eft . T h e c o ntr ol a n d cl e ar c ut at S A F E w er e c e ntr all y l o c ate d. 

E M E N D c o ntr ol w as c h ar a ct eri z e d b y m or e c h a m a e p h yt es a n d s p e ci es wit h e xt e nsi v e 

l at er al e xt e nsi o n. E M E N D cl e ar c ut w as c h ar a ct eri z e d b y m or e h e mi cr y pt o p h yt es 

s p e ci es wit h hi g h er L P C. B ot h 7 5 a n d 2 0 % E M E N D h a d m or e mi cr o p h a n er o p h yt es 

a n d s p e ci es wit h s pr i n g fl o w eri n g a n d a hi g h s e e d b a n k p ersist e n c e. 
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Fi g ur e 4 .2  First t w o  a x es of t h e pri n ci p al  c o m p o n e nt  a n al ysi s  c o n d u ct e d o n t h e m atri x 
of C o m m u nit y W ei g ht M e a n ( C W M ) tr ait  × sit e ( e x p eri m e nt ( S A F E, E M E N D) a n d 
r et e nti o n l e v el) s h o wi n g t h e patt er ns i n tr ait o c c urr e n c es f or t h e  a. H ar d w o o d 
d o mi n at e d a n d b. Mi x e d w o o d st a n ds. T h e e x p eri m e nt a n d r et e nti o n l e v el n a m e i n  b ol d  
i n di c at es t h e c e ntr oi d of t h e  r e pli c at es f or t h at c o m bi n ati o n. Li g ht gr e y arr o ws a n d t h eir 
l e n gt h i n di c at e, r es p e cti v el y, t h e dir e cti o n a n d t h e str e n gt h of t h e r el ati o ns hi ps b et w e e n 
sit e a n d f u n cti o n al tr ait s. S e e T a bl e a u 4. 1 f or tr ait c o d e d es cri pti o ns. 
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4. 5. 1. 2  C o m m u nit y s c al e t a x o n o mi c  ri c h n ess a n d f u n cti o n al di v ersit y  

F or t h e h ar d w o o d d o mi n at e d st a n ds , ta x o n o mi c  ri c h n ess a n d f u n cti o n al di v ersit y di d 

n ot  d iff er st atisti c all y a m o n g t h e l e v els of r et e nti o n (A n n e x e D ). F or S A F E, t h e m e a n 

s p e ci es ri c h n ess v ari e d b et w e e n 2 6 a n d 2 8 a m o n g r et e nti o n l e v els ( T a bl e a u 4. 2). T h e 

f u n cti o n al di v ersit y v ari e d b et w e e n 0. 1 7 5 a n d 0. 2 1 0. F or E M E N D, t h e m e a n s p e ci es 

ri c h n ess v ari e d b et w e e n 3 5 a n d 3 9 a m o n g r et e nti o n l e v els ( T a bl e a u 4. 2). T h e f u n cti o n al 

di v ersit y v ari e d b et w e e n 0. 1 8 6 a n d 0. 2 1 2 . 
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T a bl e a u 4 .2  M e a n a n d st a n d ar d d e vi ati o n of t h e t a x o n o mi c (s p e ci es ri c h n ess p er 
r e pli c at e of r et e nti o n l e v el) a n d f u n cti o n al ( R a o u ni v ari at e i n d e x p er r e pli c at e of 
r et e nti o n l e v els) di v ersit y i n di c es f or e a c h e x p eri m e nt a n d r et e nti o n l e v el, i n h ar d w o o d  
a n d mi x e d w o o d st a n ds. R es ult s of t h e c o m p aris o ns b as e d o n a T u k e y t est  ar e i n di c at e d 
b y l ett ers. Diff er e nt l ett ers i n di c at e a si g nifi c a nt diff er e n c e at p < 0. 0 5. R e s ult s of t h e 
A N O V A m o d els  ar e pr es e nt e d i n  A n n e x e D . 

St a n d t y p e  E x p eri m e nt  
Di v ersit y 

i n d e x 

% R esi d u al tr e es  

c o ntr ol  6 6/ 7 5  3 3/ 2 0  cl e ar c ut  

H ar d w o o d  

S A F E  

Ri c h n ess  

2 8. 3 ±  
2. 1  

2 8. 0 ±  
5. 2  

2 8. 3 ±  
5. 7  

2 6. 7 ±  
1. 5  

E M E N D  3 8. 0 ±  
2. 0  

3 7. 0 ±  
1. 0  

3 5. 3 ±  
2. 1  

3 9. 3 ±  
3. 8  

S A F E  

R a o  

0. 1 9 3 ±  
0. 0 2 6  

0. 1 7 5 ± 
0. 0 3 3  

0. 2 1 0 ± 
0. 0 3 1  

0. 2 0 2 ± 
0. 0 2 4  

E M E N D  
0. 1 8 6 ±  
0. 0 8 7  

0. 1 9 8 ± 
0. 0 6 1  

0. 1 9 0 ± 
0. 0 6 8  

0. 2 1 2 ± 
0. 0 5 7  

   c o ntr ol  6 0/ 7 5  6 0 g a p/ 2 0  cl e ar c ut  

Mi x e d  

w o o d  

S A F E  
Ri c h n ess  

3 2. 3  ±  
3. 5 a. b  

2 7. 0  ±  
2. 6 b  

2 8. 7  ±  
3. 1 a. b  

3 5. 3  ±  
1. 2 a  

E M E N D  3 9. 3  ±  
1. 2 b  

3 9. 3  ±  
3. 8 b  

4 9. 3  ±  
4. 0 a  

3 6. 7  ±  
3. 1 b  

S A F E  

R a o  

0. 2 9 9 ± 
0. 0 0 2 a. b  

0. 2 9 1 ± 
0. 0 0 5 b  

0. 2 9 5 ± 
0. 0 0 2 b  

0. 3 0 4 ± 
0. 0 0 3 a  

E M E N D  
0. 2 9 3 ±  
0. 0 0 2  

0. 3 0 0 ± 
0. 0 0 6  

0. 2 9 6 ± 
0. 0 0 6  

0. 2 9 7 ± 
0. 0 0 6  

 

F or t h e mi x e d w o o d st a n ds i n S A F E, r es p o ns es of  t a x o n o mi c ri c h n ess a n d f u n cti o n al 

di v ersit y t o r et e nti o n l e v el w er e si mil ar (A n n e x e D ): s p e ci es ri c h n ess w as hi g h er i n t h e 

cl e ar c ut t h a n  i n t h e 6 0 % r et e nti o n, a n d f u n cti o n al di v ersit y w as hi g h er i n t h e cl e ar c ut 

t h a n i n b ot h t h e 6 0 % r et e nti o n a n d t h e 6 0 % g a p. F or b ot h, t h e c o ntr ol h a d i nt er m e di at e 

v al u es f or t a x o n o mi c ri c h n ess a n d f u n cti o n al  di v ersit y ( T a bl e a u 4. 2) . I n E M E N D, 

t a x o n o mi c ri c h n ess diff er e d a m o n g r et e nti o n l e v els (A n n e x e D ) wit h s p e ci es ri c h n ess 
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si g nifi c a ntl y hi g h er i n 2 0 % r et e nti o n  t h a n i n t h e ot h er t hr e e r et e nti o n l e v els, wit h a 

m e a n of 4 9 s p e ci es p er r e pli c at e, c o m p ar e d t o a m e a n of ~ 3 7 - 3 9 s p e ci es p er r e pli c at e 

f or t h e ot h er r et e nti o n l e v els ( T a bl ea u 4. 2). N o si g nifi c a nt diff er e n c es w er e o bs er v e d 

a m o n g t h e r et e nti o n l e v el s f or t h e f u n cti o n al di v er sit y at E M E N D ( A n n e x e D ). 

4. 5. 2  S p e ci es  l e v el i ntr as p e cifi c tr ait v ari a bilit y  

4. 5. 2. 1  Br e a dt h of  tr ait distri b uti o n  

T h e fi v e st u di e d s p e ci es h a d diff er e nt tr ait distri b uti o ns a cr oss t h e e x p eri m e nts a n d 

r et e nti o n l e v els wit h diff er e n c es a m o n g s p e ci es i n t h e m e a n, t h e m o d e a n d t h e br e a dt h 

of t h eir tr ait distri b uti o n  ( Fi g ur e 4. 3). F or t h e f o ur tr ait s, R. p u b es c e ns  a n d V. e d ul e  h a d 

r el ati v el y wi d er br e a dt h s  of distri b uti o n  w h er e as t h e br e a dt h f or C. c a n a d e nsis a n d L . 

b or e ali s  w as  r el ati v el y l o w er. I n t er ms of tr ait s v al u es, w h e n t h e s p e ci es h a d a 

m a xi m u m fr e q u e n c y at hi g h er L D M C v al u es, t h e y h a d a m a xi m u m fr e q u e n c y at l o w er 

S L A, L N C a n d L P C v al u es. T his w as o bs er v e d f or L . b or e ali s  a n d C. c a n a d e nsis. I n 

c o ntr ast, w h e n s p e ci es h a d a m a xi m u m f r e q u e n c y at l o w er L D M C v al u es, t h e y h a d a 

m a xi m u m fr e q u e n c y at hi g h er S L A, L N C a n d L P C v al u es. T his w as o bs er v e d f or A . 

n u di c a ulis , R. p u b es c e ns  a n d V . e d ul e . 
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Fi g ur e 4 .3  R el ati v e fr e q u e n c y b as e d o n K er n el d e n sit y s h o wi n g t h e v ari ati o n i n t h e l e af  
tr ait s a cr oss t h e r a n g e of r et e nti o n l e v els f or fi v e st u d y s p e ci es  pr es e nt i n b ot h t h e S A F E 
a n d E M E N D pr oj e cts . S L A, s p e cifi c l e af ar e a; L D M C, l e af dr y m att er c o nt e nt, LN C , 
l e af nitr o g e n  c o nt e nt ; L P C, l e af p h os p h or us c o nt e nt . 
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4. 5. 2. 2  Eff e cts  of r et e nti o n l e v els o n i ntr as p e cifi c v ari a bilit y 

I m p a cts of r et e nti o n l e v el s o n t h e tr ait v al u es of t h e fi v e st u di e d s p e ci es v ari e d wit h t h e 

e x p eri m e nt a n d t h e f or est t y p e  ( Fi g ur e 4. 4, Fi g ur e 4.5, A n n e x e E, A n n e x e F).  

F or t h e L D M C, l o w er v al u es, w hi c h c h ar a ct eri z e d a c q uisiti v e s p e ci es i n a n 

e n vir o n m e nt wit h a g o o d a v ail a bilit y of  li g ht, a n d s oil m oi st ur e a n d a v ail a bl e n utri e nts, 

w er e e x p e ct e d f or l o w er r et e nti o n l e v els. T his w as o bs er v e d i n h ar d w o o d st a n ds at 

S A F E, wit h hi g h er L D M C v al u es i n c o ntr ol st a n ds c o m p ar e d t o 6 6 %, 3 3 % a n d cl e ar c ut 

f or R . p u b es c e ns  ( Fi g ur e 4. 4). I n c o ntr ast, C . c a n a d e nsis  s h o w e d t h e o p p osit e r es p o ns e 

wit h hi g h er L D M C v al u es i n cl e ar c ut t h a n i n c o ntr ol st a n ds.  I n mi x e d w o o d st a n ds , w e 

o bs er v e d si g nifi c a ntl y l o w er L D M C v al u es i n cl e ar c ut a n d 6 0 % b y g a p r et e nti o n t h a n 

i n c o ntr ol, f or C . c a n a d e nsis ; a n d t h a n c o ntr ol f or L . b or e ali s . F or V . e d ul e  L D M C w as 

l o w er i n 6 0 % a n d 6 0 % b y g a p r et e nti o n t h a n f or cl e ar c ut or c o ntr ol, w hi c h di d n ot 

diff er fr o m o n e a n ot h er.  

I n E M E N D f or h ar d w o o d st a n ds, L D M C w as si g nifi c a ntl y l o w er i n 2 0 % r et e nti o n t h a n 

i n c o ntr ol f or R . p u b es c e ns , a n d i n cl e ar c ut c o m p ar e d t o c o ntr ol a n d 2 0 %, b ut n ot 7 5 %, 

f or V . e d ul e  ( Fi g ur e 4. 4). I n mi x e d w o o d st a n d s, w e o bs er v e d si g nifi c a ntl y l o w er 

L D M C v al u es i n t h e 7 5 % r et e nti o n t h a n i n t h e c o ntr ol f or A . n u di c a ulis  a n d i n 7 5 % 

a n d 2 0 % r et e nti o n c o m p ar e d t o c o ntr ol f or L . b or e ali s . V . e d ul e  i n mi x e d w o o d st a n ds 

s h o w e d a r es p o ns e s o m e w h at o p p osit e t o w h at w as e x p e ct e d, wit h hi g h er L D M C 

v al u es i n 7 5 % a n d 2 0 % st a n ds t h a n i n c o ntr ol st a n ds.  C . c a n a d e nsi s  s h o w e d n o 

diff er e n c es i n L D M C v al u es a m o n g r et e nti o n l e v els f or eit h er f or est t y p e.  



1 1 7  

 

 

Fi g ur e 4 .4  C o m p aris o n of L e af Dr y M att er C o nt e nt ( L D M C) tr ait v al u es a m o n g 
r et e nti o n l e v els or t h e fi v e s el e ct e d s p e ci es t h at w er e f o u n d i n S A F E  a n d E M E N D, b y 
f or est t y p e. R es ult s of t h e c o m p aris o ns b as e d o n T u k e y t est s ar e i n di c at e d b y l ett ers. 
Diff er e nt l ett ers i n d i c at e a si g nifi c a nt diff er e n c e at p < 0. 0 5. R es ult s ar e mi ssi n g f or 
r et e nti o n l e v els a n d/ or f or est t y p es f or s o m e s p e ci es b e c a us e t h e y w er e n ot f o u n d i n 
t h at c o m bi n ati o n. S e e als o A n n e x e E . 
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I n c o ntr ast t o L D M C, hi g h er S L A v al u es c h ar a ct eri z e a c q uisiti v e s p e ci es a n d t h us w er e 

e x p e ct e d aft er l o w er r et e nti o n l e v els. T his w as s o m eti m es t h e c as e at S A F E, wit h 

si g nifi c a ntl y hi g h er S L A v al u es, c o m p ar e d t o c o ntr ols, f or R . p u b es c e ns  i n h ar d w o o d 

st a n ds i n 6 6 %, 3 3 % a n d cl e ar c uts, a n d i n mi x e d w o o d st a n ds f or A . n u di c a u lis i n 6 0 g a p 

a n d cl e ar c ut ( Fi g ur e  4. 5). U n e x p e ct e dl y, w e i n s o m e c as es o bs er v e d si g nifi c a ntl y l o w er 

v al u es of S L A i n h ar v est e d c o m p ar e d t o c o ntr ol st a n ds: f or C. c a n a d e nsis  i n 6 6 %, 6 0 % 

a n d cl e ar c ut f or b ot h h ar d w o o d a n d mi x e d w o o d st a n ds a n d f or V. e d ul e i n  h ar d w o o d 

6 6 %. L. b or e ali s, R. p u b es c e ns a n d  V . e d ul e  i n mi x e d w o o d st a n ds s h o w e d n o 

diff er e n c es i n S L A a m o n g r et e nti o n l e v els.  

R es ult s at E M E N D o c c asi o n all y s u p p ort e d o ur e x p e ct ati o ns. C o m p ar e d t o c o ntr ol 

st a n ds, w e o bs er v e d si g nifi c a ntl y hi g h er v al u es of S L A f or R . p u b es c e ns  i n 2 0 % 

r et e nti o n h ar d w o o d st a n ds, C . c a n a d e nsis  i n 7 5 % r et e nti o n h ar d w o o d st a n ds, a n d f or 

L . b or e ali s  i n 7 5 % r et e nti o n mi x e d w o o d st a n ds ( Fi g ur e 4. 5). I n c o ntr ast t o e x p e ct ati o ns 

w e o bs er v e d, c o m p ar e d t o c o ntr ol, si g nifi c a ntl y l o w er v al u es of S L A f or C . c a n a d e nsis  

i n 7 5 % r et e nti o n a n d f or V . e d ul e  i n 7 5 % a n d 2 0 % r et e nti o ns i n mi x e d w o o d st a n ds. 
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Fi g ur e 4 .5  C o m p aris o n of S p e cifi c L e af Ar e a ( S L A) a m o n g r et e nti o n l e v els f or t h e fi v e 
s el e ct e d s p e ci es t h at w er e f o u n d i n S A F E  a n d E M E N D, b y f or est t y p e. R es ult s of t h e 
c o m p aris o ns b as e d o n T u k e y t est s ar e i n di c at e d b y l ett ers. Diff er e nt l ett ers i n di c at e a 
si g nifi c a nt diff er e n c e at p < 0. 0 5. R es ult s ar e mi ssi n g f or r et e nti o n l e v els a n d/ or f or est 
t y p es f or s o m e s p e ci es b e c a us e t h e y w er e n ot f o u n d i n t h at c o m bi n ati o n. S e e als o 
A n n e x e F . 
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4. 6  Dis c ussi o n  

4. 6. 1  U n d erst or y c o m m u nit y s c al e r es p o ns e 2 0 y e ars aft er  r et e nti o n 

I n b ot h h ar d w o o d a n d mi x e d w o o d st a n ds t h e c o m m u nit y f u n cti o n al c o m p ositi o n di d 

n ot v ar y si g nifi c a ntl y b y e x p eri m e nt or r et e nti o n l e v els (fr o m P E R M A N O V A) b ut 

tr e n ds c a n b e o bs er v e d  i n t h e P C A. W e h y p ot h esi z e d t h at tr ait s f a v or e d b y h ar v est w er e 

t h os e r efl e cti n g a n a c q uisiti v e str at e g y. H o w e v er, w e o bs er v e d t hi s tr e n d o nl y f or 

h ar d w o o d st a n ds i n S A F E e x p eri m e nt, a n d f or h ar d w o o d a n d mi x e d w o o d st a n ds i n 

E M E N D e x p eri m e nt. E M E N D h ar d w o o d st a n d s wit h l o w er r et e nti o n ( 2 0 % a n d 

cl e ar c ut) w er e c h ar a ct eri z e d b y s p e ci e s t h at w er e s h a d e i nt ol er a nt, wit h hi g h er L N C 

a n d L P C. I n E M E N D mi x e d w o o d st a n ds  t h at w er e cl e ar c ut, s p e ci es wit h t h es e 

attri b ut es  w er e f a v or e d,  as w ell as t h os e  wit h f ast er gr o wt h a n d hi g h er S L A. I n t h e 

S A F E  e x p eri m e nt , s p e ci es wit h f ast er gr o wt h w er e f a v o ur e d i n h ar d w o o d 3 3 %, 6 6 % 

a n d cl e ar c ut r et e nti o n st a n ds , s u p p ort i n g t hi s h y p ot h esis. H o w e v er, t h e r es ult s f or 

mi x e d w o o d st a n ds di d n ot pr o vi d e a n y e vi d e n c e f or t hi s h y p ot h esis as c o m m u niti es 

w er e si mil ar a cr oss t h e diff er e nt r et e nti o n l e v els. N o u al h a g u et et al . (2 0 2 3 b)  o bs er v e d 

f or br y o p h yt es, w hi c h ar e k n o w n t o b e s e nsiti v e t o h ar v esti n g ( C a n ers et al. , 2 0 1 3b ), 

t h at m a n y g e n er ali st a n d c o m m o n s p e ci es w er e s h ar e d a m o n g all r et e nti o n l e v els a n d 

f or est t y p es i n S A F E. W e attri b ut e si mil arit y i n c o m m u nit y tr ait s t o t h e s i mil ar 

mi cr o cli m ati c c o n diti o ns (s oil t e m p er at ur e a n d u n d erst or y h u mi dit y) f o u n d o n t h es e 

sit es ( N o u al h a g u et et al ., 2 0 2 3b ), as un d erst or y v as c ul ar v e g et ati o n is k n o w n t o b e v er y 

s e nsiti v e t o diff er e n c es i n mi cr o cli m at e  ( C hristi a ns e n et al. , 2 0 2 2; Z ell w e g er et al. , 

2 0 2 0) . 

W e e x p e ct e d i n cr e as e d t a x o n o mi c ri c h n ess a n d f u n cti o n al di v ersit y  aft er h ar v est , as 

c o m p ar e d t o c o ntr ol st a n ds, wit h t h e diff er e n c es b et w e e n h ar v est a n d c o ntr ol st a n ds 

b ei n g m or e pr o n o u n c e d i n t h e e ast t h a n i n t h e w est, a n d es p e ci all y i n t h e ol d er 
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mi x e d w o o d f or est. W e f o u n d li mit e d s u p p ort f or t hi s h y p ot h esis. In h ar d w o o d st a n ds, 

t a x o n o mi c ri c h n ess a n d fu n cti o n al di v ersit y w er e si mil ar a m o n g t h e l e v els of r et e nti o n 

i n b ot h e x p eri m e nt s. In t h e mi x e d w o o d st a n ds at S A F E,  cl e ar c ut s h a d hi g h er ri c h n ess 

a n d f u n cti o n al  di v ersit y t h a n ot h er r et e nti o n l e v els. I n t h e mi x e d w o o d st a n ds at 

E M E N D, t a x o n o mi c ri c h n ess di d  n o t f oll o w t h e r et e nti o n l e v els; r at h er, it w as hi g h est 

i n t h e 2 0 %. T h es e r es ult s c o ul d b e attri b ut a bl e t o c h a n g es i n ri c h n ess t h at a c cr u e d o v er 

t h e 2 0 y e ars si n c e h ar v esti n g as st a n ds r e g e n er at e d. Si mil ar t o o ur r es ult s , B er m ú d e z e t 

al . ( 2 0 0 7), i n a st u d y of s e c o n d ar y gr o wt h l a ur el f or est st a n ds  1 5 y e ars aft er h ar v est,  

o bs er v e d o nl y s m all c h a n g es i n s p e ci es di v ersit y f oll o wi n g cl e ar c ut ti n g. T h es e a ut h ors 

attri b ut e d t hi s t o t h e hi g h f ertilit y of t h e s oil s a n d t h e l o w dist ur b a n c e of t h e f or est fl o or 

d uri n g t h e h ar v esti n g. S A F E a n d E M E N D e x p eri m e nts w er e h ar v est e d i n wi nt er w h e n 

t h e gr o u n d w as s n o w c o v er e d s o p h ysi c al s oil dist ur b a n c es (r utti n g or s c arifi c ati o n) 

w er e mi ni m al i n all tr e at m e nts ( Br ais et al. , 2 0 0 4; Si d d ers a n d L u c h k o w, 1 9 9 8). O ur 

r es ult s c o ntr ast wit h pr e vi o us st u di es t h at f o u n d a l ar g e i n cr e as e i n f u n cti o n al  di v ersit y 

aft er h ar v esti n g i n b or e al mi x e d w o o d a n d c o nif er o us f or ests as w ell as i n t e m p er at e 

f or ests ( D o ds o n et al ., 2 0 0 8; W ei et al ., 2 0 1 9; Wi e n k et al ., 2 0 0 4). W e ass u m e t h at 

t h es e diff er e n c es ar e d u e t o t h e diff er e nt h ar v est p eri o d s, s pri n g f or D o ds o n  et al.  

( 2 0 0 8), a ut u m n-wi nt er Wi e n k  et al.  ( 2 0 0 4), a n d fr o m p ost -h ar v est sit e pr e p ar ati o n 

( pl o w, dis k tr e n c hi n g a n d b ur ni n g) i n t h e st u d y of W ei  et al.  ( 2 0 1 9). H ar v est ti mi n g 

a n d sit e pr e p ar ati o n ar e b ot h c h ar a ct eristi cs t h at i nfl u e n c e s oil f ertilit y a n d a v ail a bl e 

s p a c e, a n d t h er ef or e s p e ci es est a blis h m e nt ( B ell e a u et al. , 2 0 0 6; Fr e y et al. , 2 0 0 3b ). 

W hil e t h es e pr a cti c es c a n b e us e d t o pr o m ot e c o m m er ci al tr e es s p e ci es, t h e y c a n als o 

b e u nf a v or a bl e t o u n d erst or y v e g et ati o n ( D o ds o n et al. , 2 0 0 8; H ar v e y  et al. , 2 0 0 2; W ei 

et al. , 2 0 1 9; Wi e n k et al. , 2 0 0 4) as sil vi c ult ur al o p er ati o ns ( h ar v esti n g, sit e pr e p ar ati o n, 

pl a nt ati o n) ar e m e c h a ni c al dist ur b a n c es t h at ar e diff er e nt i n n at ur e fr o m n at ur al 

dist ur b a n c es ( c h e mi c al, bi ol o gi c al, p h ysi c al) .  

O ur r es ult s s u g g est t h at l o w er r et e nti o n l e v els  i n t h e S A F E e x p eri m e nt h a d a m or e 

pr o n o u n c e d a n d l o n g er eff e ct o n t h e f u n cti o n al di v ersit y of c o m m u niti es t h a n at  t h e 
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E M E N D e x p eri m e nt. W e s u g g est t h at t hi s is d u e t o diff er e n c es i n mi cr o cli m at e 

b et w e e n e ast er n ( w ett er) a n d w est er n ( dri er) r e gi o ns ( B er g er o n a n d F e nt o n, 2 0 1 2; 

F ult o n, 1 9 8 9; H ar e a n d T h o m as, 1 9 7 9) . H ar v esti n g i n t h e e ast li k el y cr e at es m or e 

diff er e n c es fr o m pr e -h ar v est i n t h e mi cr o e n vir o n m e nt (li g ht, t e m p er at ur e, h u mi dit y) b y 

o p e ni n g t h e c a n o p y  ( A ert s a n d C h a pi n, 1 9 9 9; H a e u ssl er  et al. , 2 0 0 2; W ei h er a n d K e d d y, 

1 9 9 5)  a n d e x p osi n g t h e  u n d erst or y t o m or e c o ntr asti n g c o n diti o ns t h a n i n t h e w est 

w h er e s p e ci es ar e alr e a d y a d a pt e d t o t ol er at e dri er c o n diti o ns. F urt h er m or e, i n st u di es 

b as e d o n s e e dli n g est a blis h m e nt a n d st e m r e g e n er ati o n aft er r et e nti o n h ar v esti n g, l o w er 

r et e nti o n l e v els i n t h e e a st h a d a m or e pr o n o u n c e d a n d l o n g er eff e ct t h a n i n t h e w est 

( Gr a d o ws ki et al ., 2 0 1 0; N o u al h a g u et et al ., 2 0 2 3c ; S ol ari k et al ., 2 0 12 ). T his i s li k el y 

attri b ut a bl e t o e d a p hi c f a ct ors s u c h as p ar e nt m at eri al, s urfi ci al d e p osits, a n d or g a ni c 

m att er a c c u m ul ati o n  w hi c h i nfl u e n c e t h e r e g e n er ati o n a n d gr o wt h of tr e es f oll o wi n g a  

dist ur b a n c e  ( M a ns u y et al ., 2 0 1 2). T h e m ostl y cl a y  d e p osits i n t h e e ast B or e al S hi el d 

c o m p ar e d t o ri c h mi n er al d e p osits i n t h e w est B or e al Pl ai ns, mi g ht e x pl ai n e d t h e l o n g er 

st a n ds r e c o v er y aft er h ar v esti n g o bs er v e d i n t h e e ast (B art els  et al ., 2 0 1 6 ). Th e sl o w er 

r e c o v er y of t h e st a n ds w o ul d pl a y o n t h e sl o w er r e c o v er y of t h e u n d er st or y 

c o m m u niti es.  

O ur h y p ot h esis t h at t h e eff e cts of h ar v esti n g o n s p e ci es ri c h n ess w o u l d b e gr e at er i n 

t h e ol d e r f or est (mi x e d w o o d ) t h a n t h e y o u n g er  f or est (h ar d w o o d ) w as o nl y p arti all y 

s u p p ort e d b y li mit e d diff er e n c es a p p ar e nt o nl y i n mi x e d w o o d st a n ds. Li k e b et w e e n 

e ast a n d w est, b et w e e n h ar d w o o d dri er a n d mi x e d w o o d w ett er st a n ds ( C h e n a n d  

P o p a di o u k, 2 0 0 2), c o m m u niti es  i n h ar d w o o d st a n ds mi g ht b e a bl e t o t ol er at e gr e at er  

fl u ct u ati o ns i n s e as o n al c o n diti o ns t h a n s p e ci es i n mi x e d w o o d  st a n ds . T h e gr e at er  

t ol er a n c e of h ar d w o o d c o m m u niti es  c o ul d b e d u e t o  a gr e at er t ol er a n c e t o c h a n gi n g 

e n vir o n m e nt al c o n diti o ns . Yo u n g st a n ds , m ostl y c o m p os e d of d e ci d u o us 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.)  ar e s u bj e ct e d t o str o n g er s e as o n al fl u ct u ati o ns i n 

t e m p er at ur e, h u mi dit y, irr a di a n c e, a n d wi n d i n t h e u n d erstor y  ( B ar bi er et al. , 2 0 0 8). 

Ol d er st a n ds, c o m p os e d of a mi x of d e ci d u o us a n d p ersist e nt c o nif er o us s p e ci es h a v e 
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m or e m o d er at e s e as o n al cli m ati c v ari ati o n i n t h e u n d erst or y ( B ar b é et al. , 2 0 2 0). W e 

f oll o w a g ai n t h e r es ult s o bs er v e d b y N o u al h a g u et et al ., ( 2 0 2 3 b) f or t h e br y o p h yt es a n d 

s u g g est t h at s p e ci es  i n h ar d w o o d d o mi n at e d st a n ds t ol er at e d m or e fl u ct u ati o ns i n 

e n vir o n m e nt al c o n diti o ns t h a n s p e ci es i n mi x e d st a n ds . 

4. 6. 2  S p e ci es  l e v el r es p o ns e 2 0 y e ars aft er r et e nti o n 

W h e n w e e x a mi n e d t h e tr ait br e at h di stri b uti o n, t h e f oli ar e c o n o mi c s p e ctr u m ( Wri g ht 

et al. , 2 0 0 4) w as w ell e x pr ess e d . As e x p e ct e d, f or a gi v e n s p e ci es, S L A, L N C a n d L P C  

w er e i n v ers el y r el at e d t o L D M C . R u b us p u b es c e ns  a n d Vi b ur n u m e d ul e  h a d tr ait s 

c o nsist e nt wit h a n a c q uisiti v e str a t e g y w hi c h d o mi n at e i n e arl y s u c c essi o n al 

c o m m u niti es ( W hittl e et al. , 1 9 9 7). Ar ali a n u di c a uli s  w as a ls o c h ar a ct eri z e d b y a n 

a c q uisiti v e str at e g y, h o w e v er t his u bi q uit o us s p e ci es  is n ot n or m all y p art of e arl y 

s u c c essi o n al p ost -h ar v est c o m m u niti es  a n d is m or e g e n er all y c h ar a ct eri z e d b y m or e 

c o ns er v ati v e str at e g y ( H art a n d C h e n, 2 0 0 6) . C or n us c a n a d e nsis  a n d Li n n a e a b or e ali s , 

s h a d e t ol er a nt s p e ci es  w hi c h  ar e  n or m all y p art of l at er s u c c essi o n al c o m m u niti es , h a d 

tr ait s c o nsist e nt wit h a c o ns er v ati v e str at e g y, w hi c h ar e l o w S L A, L N C a n d L P C b ut 

hi g h L D M C ( H art a n d C h e n, 2 0 0 6; R o w e, 1 9 8 3). T h e diff er e nt br e at h a n d p e a k i n t h e 

fr e q u e n c y of f u n cti o n al tr ait s s h o we d t h e pl asti cit y of t h es e fi v e s p e ci es. T h e s p e ci es 

st u di e d n ot h a vi n g b e e n f o u n d i n m aj orit y i n all t h e r et e nti o n l e v els, c o ul d h a v e 

e x pl ai n e d t h e diff er e nt br e at h a n d p e a k. T h e r e ali z ati o n of d e nsit y pl ot s, s h o wi n g t h e 

r el ati v e fr e q u e n c y o nl y i n c o ntr ol st a n ds (fi g ur e n ot pr es e nt e d), s h o w e d si mil ar 

t e n d e n ci es i n t h e br e at h s, a n d i n t h e i nt er v als v al u es of pi c ks b ut wit h r e d u c e d 

fr e q u e n c y f or t h e f o ur tr ait s of t h e fi v e s p e ci es. E a c h s p e ci es h a d it s o w n distri b uti o n 

of tr ait s, a n d t h us it w as n ot p ossi bl e  t o hi g hli g ht a c o m m o n p att er n . K u m or d zi et al ., 

( 2 0 1 9) als o o bs er v e d diff er e nt tr ait distri b uti o ns f or c o m m o n s p e ci es  a cr oss t h eir 

distri b uti o n  i n t h e b or e al mi x e d w o o ds. T h es e a ut h ors als o s h o w e d a n  i m p ort a nt 
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pr o p orti o n of t h e I T V o c c ur r e d at t h e l o c al s c al e ( c o m p aris o n of dist ur b e d vs 

u n dist ur b e d sit es)  w h er e as l ar g e s c al e e n vir o n m e nt al gr a di e nt s, s u c h as t e m p er at ur e 

a n d pr e ci pit ati o n , h a d  r el ati v el y l ess i m p a ct. I n o ur st u d y, c o m m u nit y ri c h n ess a n d 

f u n cti o n al di v ersit y w er e si mil ar b et w e en t h e diff er e nt l e v els of r et e nti o n/ e x p eri m e nts, 

m or e diff er e n c es o c c urr e d at t h e i n di vi d u al s c al e; i. e., b et w e e n s p e ci es.  

Aft er h ar v esti n g, w e e x p e ct e d l e af m or p h ol o gi c al tr ait s t o v ar y pr e di ct a bl y wit h 

h ar v esti n g ; i. e., t h e l o w er t h e r et e nti o n l e v el, t h e gr e at er t h e a b u n d a n c e of i n di vi d u als 

wit h hi g h S L A a n d l o w er L D M C c o m p ar e d  t o c o ntr ol st a n ds ( Wri g ht et al. , 2 0 0 4). 

H o w e v er , r es p o ns es diff er e d a m o n g t h e fi v e s p e ci es  a n d  di d n ot  f oll o w t h e r et e nti o n 

l e v els. C o m m u nit y a ss e m bl y is t h o u g ht t o r es ult fr o m t h e i nt er a cti o n b et w e e n t hr e e 

t y p es of pr o c ess es: e n vir o n m e nt al filt eri n g, bi oti c i nt er a cti o ns a n d d e m o gr a p hi c 

st o c h asti cit y ( Hill e Ris L a m b ers et al ., 2 0 1 2). T h e disti n ct r es p o ns es of t h e fi v e s p e ci es, 

2 0 y e ars p ost r et e nti o n , mi g ht r es ult fr o m  a c o m bi n ati o n of t h e t hr e e  li k e o bs er v e d b y 

C ar d o u et al ., ( 2 0 2 2). Wit h t h e e n vir o n m e nt al filt eri n g, t h e fi v e s p e ci es w hi c h e x pl oit 

br o a d er ni c h es, h a v e hi g h I T V t h at h a v e all o w e d t h e m t o m o dif y tr ait v al u es t o fi n d t h e 

l o c al a d a pti v e o pti m a a n d a c hi e v e hi g h er fit n ess at t h e l o c al s c al e ( A c k erl y, 2 0 0 3). 

Wit h t h e i nfl u e n c e of bi oti c f a ct or s, li k e t h e i nt ers p e cifi c c o m p etiti o n, t h e ni c h e o v erl a p 

s h o ul d b e mi ni mi z e d b e t w e e n c o e xisti n g s p e ci es i n a c o m m u nit y b y m a xi mi zi n g t h e 

diff er e n c es  ( T h e li miti n g si mil arit y t h e or y, (C h ess o n, 2 0 0 0 )). Wit h t h e r a n d o m  f a ct or, 

s p e ci es  r es p o n d t o t h e e n vir o n m e nt al c h a n g es  i n ot h er w a ys t h at e x p e ct e d a n d 

s o m eti m es wit h o ut pr o vi di n g a n et a d a pti v e a d v a nt a g e ( B ol ni c k et al ., 2 0 1 1; J o n er et 

al ., 2 0 1 2; M or a n et al ., 2 0 1 6). T h es e l ast t w o f a ct ors c o ul d e x pl ai n t h e disti n ct a n d 

u n e x p e ct e d r es p o ns es of t h e fi v e s p e ci es 2 0 y e ars aft er h ar v est . 

O ur r es ult s i m pl y t h at t h er e is m or e t h a n o n e str at e g y f or a c hi e vi n g c o nsist e nt pr es e n c e 

i n f or est u n d erst or y pl a nt c o m m u niti es. S p e ci es c a n r el y o n diff er e nt str at e gi es f or 

r es o ur c e a c q uisiti o n. T h e y c a n h a v e r a n g e b et w e e n a c q uisiti v e  or c o ns er v ati v e  or th e y 

c a n r el y o n hi g h l e v el of pl asti cit y . T h e disti n ct r es p o ns es of t h e s p e ci es t o h ar v esti n g 
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i m pli es t h at t h e f u n cti o n al r es p o ns e of u n d erst or y c o m m u niti es t o h ar v esti n g is v er y 

c o m pl e x a n d r e q uir es s p e ci es-s p e cifi c st u di es. T o r e pr es e nt t h e c o m m u nit y f u n cti o n al 

c o m p ositi o n, it is i m p ort a nt t o u n d erst a n d  a ut e c ol o g y of e a c h s p e ci es a n d t o m e as ur e 

r a n g e a n d v ari ati o n of tr ait s o n a l ar g e n u m b er of i n di vi d u als a n d als o o n diff er e nt p art 

of t h e pl a nts ( K u m or d zi et al. , 2 0 1 9; P o ort er et al. , 2 0 1 9). It is als o i m p ort a nt t o 

r e c o g ni z e d t h at a tr ait m a y b e pr es e nt b e c a us e it w as i n h erit e d fr o m a pr e vi o us a n c est or 

a n d n ot b e c a us e it is n e c e ss ar y f or a d a pt ati o n t o c urr e nt h a bit at c o n diti o ns ( W a n g et al. , 

2 0 1 8) . T his m a k e t h e t r ait s el e cti o n a v er y i m p ort a nt st e p t h at s h o ul d b e b as e d o n 

pr e cis e h y p ot h es es . C ert ai n k e y tr ait s ar e oft e n e x cl u d e d b e c a us e t h e y ar e diffi c ult t o 

m e as ur e a n d n ot r e a dil y a v ail a bl e i n d at a b as es ( i. e., r o ot tr ait s), li miti n g t h e pr e di cti v e 

c a p a cit y of a tr ait -b as e d a p pr o a c h  ( A u bi n et al ., 2 0 1 6). H o w e v er, th e c h oi c e of tr ait s 

m ust b e m a d e a c c or di n g t o t h e m e c h a nis m s u n d erl yi n g t h e s p e ci es' r es p o ns e  t o it s 

e n vir o n m e nt , t o a v oi d n o n-f u n cti o n al tr ait s (i.e ., i n h erit e d fr o m pr e vi o us a n c est or). 

T h es e f a ct ors m a k e it diffi c ult t o is ol at e t h e eff e cts of a dist ur b a n c e li k e h ar v esti n g o n 

a n i n di vi d u al tr ai t. N e v ert h el ess, it is ess e nti al t o r e c o g ni z e d t h at t h e f u n cti o n al 

r es p o ns e at c o m m u nit y l e v el (i. e. vi a c o m m u nit y w ei g ht m e a n ) m a y diff er fr o m t h at at 

i ntr as p e cifi c. 

4. 7  C o n cl usi o n  

W e  f o u n d t h at t h e i m p a cts of h ar v esti n g o n u n d erst or y c o m m u nit y t a x o n o mi c ri c h n ess, 

f u n cti o n al di v ersit y, a n d f u n cti o n al tr ait s w er e li mit e d 2 0 y e ars p ost -h ar v est. T his 

s u g g ests t h at r et e nti o n h ar v esti n g h as t h e p ot e nti al t o h el p m ai nt ai n  f u n cti o n al 

u n d erst or y di v ersit y . T h es e r es ult s  als o  s h o w e d t h at t h er e i s m or e t h a n o n e str at e g y 

u n d erst or y pl a nt s p e ci es t o m ai nt ai n t h e ms el v es i n f or est c o m m u niti es  t hr o u g h c h a n g es 

ass o ci at e d wit h a dist ur b a n c e li k e h ar v esti n g. Alt h o u g h s p e ci es wit h a c q uisiti v e 

str at e g y ar e f a v or e d at t h e c o m m u nit y l e v el, diff er e nt tr ait v al u e c a n b e e x pr ess e d b y 
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t h e s p e ci es t o o bt ai n a b ett er fit n ess w h e n f a c e d wit h c h a n gi n g e n v c o n diti o ns. T his is 

p arti c ul arl y t h e c as e i n s yst e ms wit h s p e ci es h a vi n g a br o a d e c ol o gi c al r a n g e as i n 

b or e al f or est. It is t h er ef or e n e e d e d t o ass ess b ot h i nt er a n d i ntr a s p e cifi c r es p o ns e t o 

o bt ai n a c o m pr e h e nsi v e p ortr ait of u n d erst or y c o m m u nit y r es p o ns e t o dist ur b a n c e i n 

b or e al f or est . W e  f o u n d t h at e a c h s p e ci es w as c h ar a ct eri z e d b y a diff er e nt f u n cti o n al 

r es p o ns e t o t h e r et e nti o n l e v els, s h o wi n g t h e  s p e ci es -s p e cifi c r e a cti o ns t o 

e n vir o n m e nt al v ari ati o n . T h us, sp e ci es f a v or e d i n a p arti c ul ar e n vir o n m e nt mi g ht n ot 

o nl y b e s p e ci es t h at s h o w tr ait s w e e x p e ct t o b e a d v a nt a g e o us b ut m a y b e t h os e 

p oss essi n g t h e l ar g est i ntr as p e cifi c v ari a bilit y. W hil e a  tr ait-b as e d a p pr o a c h m a y b e 

oft e n us e f or st u d yi n g pl a nt e c ol o g y, it is i m p ort a nt t o c o nsi d er it s li mit ati o ns w h e n 

a p pl yi n g it t o diff er e nt e c os yst e ms or r es e ar c h q u esti o ns. Eff e cti v el y t h e r el e v a n c e of 

tr ait s c a n v ar y d e p e n di n g o n m e c h a nis m s u n d erl yi n g t h e s p e ci es r es p o n s e ’ at t h e 

e n vir o n m e nt. T a x o n o mi c, f u n cti o n al a n d p h yl o g e n eti c a p pr o a c h es s h o ul d c o m pl e m e nt 

e a c h ot h er i n cr e asi n gl y i n f ut ur e r es e ar c h, t o i m pr o v e o ur u n d erst a n di n g of c o m m u nit y 

str u ct ur e a n d c o m p ositi o n.  



 

 

C H A PI T R E 5  

C O N C L U SI O N  

E n f or êt b or é al e c a n a di e n n e, l a  C T est l a pr ati q u e f or esti èr e l a pl us c o m m u n e m al gr é 

l a r e c o n n aiss a n c e d e s es eff ets n é g atifs, n ot a m m e nt l a si m plifi c ati o n d es str u ct ur es 

f or esti èr es. C el a a c o n d uit à u n e sit u ati o n d’ ur g e n c e d e pr ot e cti o n et d e c o ns er v ati o n 

d e l a bi o di v ersit é o ù l’ é v al u ati o n d e  tr ait e m e nts s yl vi c ol es alt er n atifs est l’ u n e d es 

pri orit és d e l a r e c h er c h e e n f or est eri e . C es tr ait e m e nts alt er n atifs p er m ettr ai e nt d e 

m ai nt e nir d es f or êts pr o d u cti v es s ai n es , offr a nt u n e m ultit u d e d e s er vi c es 

é c os yst é mi q u es  et ri c h es e n di v ersit é d' es p è c es i n di g è n es. C’ est l’o bj e ctif d e  l’ A F E. 

P o ur l’ att ei n dr e, l’ A F E s u g g èr e u n e g esti o n d es f or êts d e m a ni èr e à l es r a p pr o c h er, e n 

t er m es d e str u ct ur e, d e f o n cti o n et d e c o m p ositi o n, a u x f or êts n at ur ell es à t o u s l es st a d es  

d e d é v el o p p e m e nt d e l a s u c c essi o n . P ar vi e nt-o n à r e pr o d uir e l a di v ersit é d e s str u ct ur es 

et d es c o m p ositi o ns f or e sti èr es o bs er v é es a pr ès p ert ur b ati o ns n at ur ell es  g r â c e à u n e 

g a m m e d e tr ait e m e nts s yl vi c ol es  ? C’ est l a pr o bl é m ati q u e pri n ci p al e d e c ett e t h ès e . 

P o ur c el a, l e s ui vi s d es d e u x dis p ositifs e x p éri m e nt a u x S A F E a u Q u é b e c et E M E N D 

e n Al b ert a mi s e n pl a c e il y a 2 0 a ns, n o us a s er vis d’ a p p uis p o ur é v al u er  si l es 

i nt e nti o ns s yl vi c ol es ét a bli es d a ns l e s e ns d e l’ A F E s’ a p pli q u e nt d a ns l e t e m ps s uit e à 

diff ér e nts tr ait e m e nts e n f or êt b or é al e mi xt e. L a q u esti o n s o ul è v e diff ér e nt s as p e cts d e 

r é p o ns es q ui t o u c h e d e u x d o m ai n es q ui s e m bl e nt s’ o p p os er : l a pr o d u cti vit é et l a 

c o ns er v ati o n.  

L e pr e mi er est pri n ci p al e m e nt a b or d é d a ns l e C h a pitr e 2 d e c ett e t h ès e. Il est r e pr és e nt é 

p ar l a str u ct ur e  d’ â g e et c o m p ositi o n e n es p è c es c o m m er ci al es d es p e u pl e m e nts  

l o c ali s és d a ns l e dis p ositif S A F E. N o us m o ntr o ns q u e pl us l a c o u p e a p pli q u é e f ut 

i nt e ns e, pl us l e p e u pl e m e nt m et d u t e m ps à r e v e nir à u n ét at d e r éf ér e n c e n at ur el e n 
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t er m es d e s urf a c e t erri èr e d es ar br es c o m m er ci ali s a bl es. D e pl us, l es c o u p es pl us 

i nt e ns es f a v oris e nt d es t a u x d e r é g é n ér ati o n ( g a ul es) él e v és p ar r a p p ort a u x c o u p es 

m oi ns i nt e ns es. L e s e c o n d d o m ai n e, l a c o ns er v ati o n, est a b or d é d a ns l es C h a pitr es 3 et 

4, r e pr és e nt é e p ar l es c o m m u n a ut és v é g ét al es d e s o us-b ois  (ri c h ess e e n es p è c es d e 

br y o p h yt es et di v ersit é f o n cti o n n ell e d es pl a nt es v as c ul air es) et n’ est p as i n d é p e n d a nt 

d es as p e cts  d e pr o d u cti vit é (str u ct ur e et c o m p ositi o n d es p e u pl e m e nts) pr és e nt és d a ns 

l e C h a pitr e 2. E n eff et, no us m o ntr o ns l'i m p ort a n c e d u ni v e a u d e r é c olt e et  d u t y p e d e  

p e u pl e m e nt f or esti er o ù s o nt pr ati q u é es l es c o u p es , po ur l e m ai nti e n d e  l a ri c h ess e e n 

es p è c es  d e br y o p h yt es  d a ns l es f or êts g ér é es  ( C h a pitr e 3). M ê m e si l es p e u pl e m e nts o nt 

ét é r é c olt és a v e c u n e p ert ur b ati o n mi ni m al e d es h a bit ats d u s ol f or esti er , la str u ct ur e et 

l a c o m p ositi o n d es p e u pl e m e nts, i n cl u a nt l a d y n a mi q u e d u b ois m ort, 2 0 a ns a pr ès l a 

ré c olt e o nt aff e ct é  diff ér e m m e nt l es h a bit ats f or esti ers et l es c o n diti o ns d e cr oiss a n c e, 

et p ar c o ns é q u e nt l es c o m m u n a ut és . C es attri b uts  li és à l' h u mi dit é, à l a t e m p ér at ur e et 

a u x n utri m e nts d u s ol, s o nt t o us d es él é m e nts i m p ort a nts à c o nsi d ér er l ors d e la mi s e 

e n pl a c e d e pl a n d e r é c olt e. A u ni v e a u d e l a v é g ét ati o n v as c ul air e d e s o us -b ois 

( C h a pitr e 4), l a c o m p ar ais o n e ntr e l es 2 dis p ositifs S A F E d a ns l' est et E M E N D d a ns 

l’ o u est d u C a n a d a m o ntr e d’ u n e p art l’i m p ort a n c e d es f a ct e urs à gr a n d e é c h ell e 

( pr é ci pit ati o ns, t e m p ér at ur e, r é gi m es d'i n c e n di e) q ui p e u v e nt str u ct ur er l' ass e m bl a g e 

g é n ér al  d es es p è c es d e s o us -b ois . D’ a utr e p art, ell e m o ntr e l'i m p ort a n c e r el ati v e d e l a 

v ari a bilit é i ntr as p é cifi q u e d a ns l es c o m m u n a ut és v é g ét al es l ors q u e n o us c h er c h o ns à 

e x pl o r er l es eff ets d e c o n diti o ns e n vir o n n e m e nt al es c o ntr ast é es r és ult a nt d e 

p ert ur b ati o ns l o c al es t ell es q u e l' e x pl oit ati o n f or esti èr e . C es r és ult ats o nt d es 

i m pli c ati o ns a u ni v e a u d es  pl a n s d' é c h a ntill o n n a g e , d a ns l a s él e cti o n d es v ari a bl es d e 

r é p o ns e et d es v ari a bl es e x pli c ati v es p o ur r é ali s er d es ét u d es l o c al es et c o nti n e nt al es . 

L e C a n a d a pr és e nt e u n e gr a n d e di v ersit é d' é c os yst è m es f or esti ers et d e r é gi m es d e 

p ert ur b ati o n, ai nsi q u e d es c o nsi d ér ati o ns s o ci al e s et é c o n o mi q u es q ui v ari e nt d' u n 

e n dr oit à l' a utr e. P ar e x e m pl e si da ns l’ Est , u n d es o bj e ctif s pri n ci p a u x d es  C P est d e 

f a v oris er l e r et o ur et l’ a c cr oiss e m e nt d es c o nif èr e s  s o u v e nt p ar l a li mit ati o n d u r et o ur 
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d u p e u pli er  f a u x-tr e m bl e, da ns l’ O u est , l e p e u pli er f ait p arti e d es c o m p os a nt s d u 

p a ys a g e  et d o n c l es  C P c h er c h e nt à f a v oris er s o n r et o ur ai nsi q u e c el ui d es c o nif èr es . 

L es pr ati q u es d e g esti o n f or esti èr e d oi v e nt v ari er e n f o n cti o n d e c ett e di v er sit é. A u c u n 

s yst è m e d e r é c olt e o u d e s yl vi c ult ur e n' est a p pr o pri é p art o ut. L es s yst è m es d e c o u p e 

t ot al e, p arti ell e, d e r ét e nti o n, d e c o u p e pr o gr es si v e o u d e s él e cti o n p e u v e nt êtr e 

é c ol o gi q u e m e nt, é c o n o mi q u e m e nt et s o ci al e m e nt a p pr o pri és d a ns l e b o n c o nt e xt e. 

L' utilis ati o n d' u n m él a n g e d e s yst è m es p e ut ai d er à o bt e nir u n e g a m m e d e t aill es et d e 

str u ct ur es d e p ar c ell es d a ns l es p e u pl e m e nts et d a n s l es p a ys a g es . L es f or esti ers d oi v e nt 

c h oisir l e s yst è m e s yl vi c ol e l e pl us a p pr o pri é, e n f o n cti o n d e f a ct e urs d e s é c urit é, 

d' é c ol o gi e et d' e x pl oit ati o n. L e pl us i m p ort a nt est p e ut -êtr e q u e l es f or esti ers d oi v e nt 

c o n cili er o u é q uili br er l e s o bj e ctifs s o u v e nt c o ntr a di ct oir es d e l a s yl vi c ult ur e et d e l a 

c o ns er v ati o n d e l a bi o di v ersit é . C e q u e n o us m o ntr o ns p ossi bl e d a ns c ett e t h ès e a v e c 

l es C P q ui p er m ett e nt, à m o y e n t er m e, l e m ai nti e n o u l a r é c u p ér ati o n d es attri b uts  d es 

p e u pl e m e nts b or é a u x mi xt es  e n t er m es d e pr o d u cti vit é ( C h a pitr e 2) et d e c o ns er v ati o n 

d e l a bi o di v ersit é ( C h a pitr e 3, C h a pitr e 4). T a n dis q u’ a v e c l es  C T , l’ e m p h as e p ort e pl us 

s ur l a r é g é n ér ati o n q ui p er m et d’ e n vis a g er u n d é v el o p p e m e nt f ut ur d es p e u pl e m e nts 

( C h a pitr e 2). T o ut ef ois , l es C P n' o nt p as f ait r e c ul er l es p e u pl e m e nts à d es st a d es pl us 

pr é c o c es a v e c u n e e x pl oit ati o n pl us i nt e nsi v e, ni m ê m e a v a n c er l es p e u pl e m e nts à d es 

st a d es pl us t ar difs a v e c u n e e x pl oit ati o n m oi ns i nt e nsi v e. Ell es o nt ess e nti e ll e m e nt e u 

u n i m p a ct i niti al q ui s e m bl e s e dissi p er a v e c l e t e m ps . M al gr é l a c o nfir m ati o n d u 

p ot e nti el d e l’ A F E d e m ai nt e nir  u n pl us l ar g e é v e nt ail d e s er vi c es é c os yst é mi q u es q u e 

l es pr ati q u es f or esti èr es i nt e nsi v es, n o us n e p o u v o ns p as c o n cl ur e q u e n o us par v e n o ns 

à i mit er l a c o m pl e xit é d es p e u pl e m e nts g é n ér é s p ar l es r é gi m es d e p ert ur b ati o n 

n at ur ell e. M ais v o ul o ns -n o us vr ai m e nt i mit er l es p ert ur b ati o ns n at ur ell es  ?  

L e s uj et r el è v e d e pl us e n pl us d e dis c ussi o ns a uj o ur d’ h ui. S’i ns pir er d es p ert ur b ati o ns 

n at ur ell es est u n pri n ci p e f o n d a m e nt al q ui g ui d e l a g esti o n f or esti èr e d a n s l' é c o z o n e 

b or é al e d e l' A m éri q u e d u N or d d e p uis l a mi s e e n pl a c e d e l’ A F E  (Atti will, 1 9 9 4 ; C h e n  

et P o p a di o u k, 2 0 0 2 ; G a ut hi er et al ., 2 0 0 9). L' h y p ot h ès e ét ait q u e l es pr ati q u es d e 
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g esti o n f or esti èr e ( e n gr a n d e p arti e l' e x pl oit ati o n et l a r é g é n ér ati o n) q ui r e pr o d uis e nt  l e 

pl us fi d èl e m e nt l es p ert ur b ati o ns n at ur ell es p er m ettr ai e nt d e mi e u x pr és er v er 

l' e ns em bl e  d es v al e urs  f or esti èr es. C e p e n d a nt l es d éfis p os és p ar l a mi s e e n œ u vr e  d e 

c et a m é n a g e m e nt s o nt m ulti pl es . 

T o ut d’ a b or d, l a n at ur e m ê m e d e l a f or est eri e c o m m er ci al e ( c' est -à -dir e l' e nl è v e m e nt 

d u b ois) r e n d i m p ossi bl e l'i mit ati o n pr é cis e d es p ert ur b ati o ns n at ur ell es . A u c u n e 

p ert ur b ati o n n at ur ell e n' e nl è v e l es tr o n cs d' ar br es et l aiss e t o ut l e r est e d erri èr e ell e  

( P ali k et al. , 2 0 0 2). L es o p ér ati o ns s yl vi c ol es (r é c olt e, pr é p ar ati o n d e t err ai n, 

d é g a g e m e nt d e pl a nt ati o n) s o nt d es p ert ur b ati o ns m é c a ni q u es d o nt l a n at ur e e st 

diff ér e nt e d es p ert ur b ati o ns n at ur ell es ( c hi mi q u es, bi ol o gi q u es, p h ysi q u es). L es eff ets 

d es d e u x t y p es d e p ert ur b ati o ns s er o nt diff ér e nts m ê m e si l e r é gi m e p e ut êtr e s e m bl a bl e 

( B er g er o n et al ., 2 0 1 7; Br ais et al ., 2 0 1 3; Si m ar d et al ., 2 0 0 1). M al gr é c el a, 

l’o bs er v ati o n d es str u ct ur es et d es m o d èl es d e p e u pl e m e nts à tr a v ers l es p a ys a g es 

pr o d uit s p ar l es p ert ur b ati o ns n at ur ell es a f o ur ni d es m o d èl es p ot e nti els p o ur l es 

c o n diti o ns s o u h ait é es d e s p e u pl e m e nts et d es p a ys a g es  a m é n a g és . C e p e n d a nt, l es  

p ert ur b ati o ns n at ur ell es s o nt d e t o ut es f or m es et d e t o ut es t aill es , à d e m ulti pl es é c h ell es 

t e m p or ell es ( Atti will, 1 9 9 4) d e s ort e  q u’il est t o uj o urs p ossi bl e d e tr o u v er q u’ u n e a cti o n 

d e  g esti o n est d' u n e m a ni èr e o u d' u n e a utr e  «  f o n d ée  s ur » u n e p ert ur b ati o n n at ur ell e . 

Il est d o n c ess e nti el d e d ét er mi n er d a ns q u ell e m es ur e u n p e u pl e m e nt  d oit êtr e si mil air e 

à l' ét at  j u g é « n at ur el  »  p o ur att ei n dr e l es  o bj e ctifs d e l’ A F E et n e p as p e ns er q u e 

pr es q u e t o ut p uiss e p ass er p o ur c ett e a p pr o c h e . A u Q u é b e c, il  y a u n r e gistr e q ui 

r éf ér e n c e 1 7 ét ats j u g és n at ur els r e pr és e nt a nt l es o bj e ctifs d e g esti o n à att ei n dr e a pr ès 

l es c o u p es. C es ét ats s o nt d éfi nis e n f o n cti o n d e c o m p os a nts d’i nt ér êt c o m m e l a 

s tr u ct ur e, c o m p ositi o n et b ois m orts d es p e u pl e m e nts r etr o u v és d a n s l es f or êts 

pr éi n d ustri ell es  ( B o u c h ar d et al. , 2 0 1 1) . C e p e n d a nt  j us q u’ à c e j o ur, d e n o m br e us es 

ét u d es o nt r é v él é  la c o m pl e xit é  s p ati al e d e l’ h ét ér o g é n éit é d es p e u pl e m e nts l aiss é e 

a pr ès l es p ert ur b ati o ns n at ur ell es à l a q u ell e s’ aj o ut e l a c o m pl e xit é t e m p or ell e d e 

r etr o u v er l es ét ats n at ur els d’ a pr ès pert ur b ati o ns  (B er g er o n  et al. , 2 0 1 4; M c C art h y, 
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2 0 0 1, Oli v er  et L ars o n, 1 9 9 6) . C es h ét ér o g é n éit és à l’ é c h ell e d es p e u pl e m e nts ni c h é es 

d a ns  l es p a ys a g es s o nt e n c or e m al c o m pris es  et l es r és ult ats d e c ett e t h ès e l e d é m o ntr e. 

E n ét u di a nt l e dis p ositif S A F E o ù l es p e u pl e m e nts o nt ét é r é c olt és m a n u ell e m e nt, s a ns 

gr oss e p ert ur b ati o n p h ysi q u e d u s ol, l es ar br es  r é c olt és s e cti o n n és u n p ar u n, n o us n e 

s o m m es p as p ar v e n us à «  ori e nt er  » l e d é v el o p p e m e nt d es p e u pl e m e nts t el q u e n o us l e 

s o u h aiti o ns a v e c l es C P ( C h a pitr e 2) . No us n’ a v o ns p as f ait r e c ul er l es p e u pl e m e nts à 

d es st a d es pl us pr é c o c es a v e c u n e e x pl oit ati o n  pl us i nt e nsi v e, ni m ê m e a v a n c er l es 

p e u pl e m e nts à d es st a d es pl us t ar difs a v e c u n e e x pl oit ati o n m oi ns i nt e nsi v e , n o us a v o ns 

ess e nti ell e m e nt e u u n i m p a ct i niti al q ui s e m bl e s e dissi p er a v e c l e t e m p s. 

D o n c a uj o ur d’ h ui il n e f a u dr ait p e ut -êtr e p as ess a y er d e  «  c o pi er  » c es p ert ur b ati o ns 

m ais pl ut ôt ess a y er d e s’ a d a pt er à c es p ert ur b ati o ns s urt o ut si ell es s o nt s us c e pti bl es 

d’ a u g m e nt er d a ns l e f ut ur. D e n o m br e us es ét u d es r e p ort e nt l’ é v ol uti o n d es r é gi m es d e 

p ert ur b ati o ns n at ur ell es, n ot a m m e nt e n r ais o n d u r é c ha uff e m e nt cli m ati q u e  s u g g ér a nt 

q u’ il p e ut n e p as êtr e s o u h ait a bl e d' é m ul er l a g a m m e c o m pl èt e d u t y p e, d e l' é c h ell e et 

d e l a s é v érit é d es p ert ur b ati o ns pr és e nt es . P ar e x e m pl e, les i n c e n di es d e f or êt o nt 

p ert ur b é d es z o n es tr ois f ois pl us gr a n d es q u e l' é c h el l e d e l' a cti vit é d' e x pl oit ati o n 

f or esti èr e ( N at ur al R es o ur c es C a n a d a, 2 0 2 1). Le s i nf est ati o ns d u d e n dr o ct o n e d u pi n 

p o n d er os a ( D e n dr o ct o n u s p o n d er os a e  H o p ki ns, 1 9 0 2) , a u d é b ut d es a n n é e s 1 9 9 0 , o nt 

t o u c h é pl us d e 1 8 milli o ns d' h e ct ar es d e f or êt e n C ol o m bi e-Brit a n ni q u e et e n Al b ert a  

(C o o k e a n d C arr oll, 2 0 1 7 ), c ell es d e l a t or d e us e d e s b o ur g e o ns d e l’ é pi n ett e pl us d e 1 3 

milli o ns d’ h e ct ar es a u Q u é b e c e n 2 0 2 0 ( M F F P, 2 0 2 0). L’a u g m e nt ati o n d e l a s é c h er ess e 

a e ntr aî n é u n e m ort alit é et u n e r é d u cti o n g é n ér al es d e l a cr oiss a n c e d es ar br es ( Gr a y et 

H a m a n n, 2 0 1 1; H o g g  et al. , 2 0 1 7), e n p arti c uli er d a ns l' O u est c a n a di e n s uj et à l a 

s é c h er ess e ( H o g g et B er ni er, 2 0 0 5) . P ar c o ns é q u e nt, m ê m e si l'i mit ati o n d e l a n at ur e 

s' est i m p os é e c o m m e u n e str at é gi e d e g esti o n f or esti èr e p er m ett a nt d e m ai nt e nir à l a 

f ois l es pr o d uit s d u b ois et l a bi o di v ersit é, il n' e st p e ut -êtr e p as n é c ess air e d e t e nt er 

d'i mit er v érit a bl e m e nt l es p ert ur b ati o ns n at ur ell es . Il est p e ut-êtr e t e m ps d e r e v e nir à 

l’ o bj e ctif i niti al d e l’ A F E : s o ut e nir l e pl us l ar g e é v e nt ail d e v al e urs f or esti èr es ( H u nt er, 



1 3 2  

 

1 9 9 0). L es  n o m br e us es ét u d es p ort a nt s ur l’i mit ati o ns d es p ert ur b ati o ns n at ur ell es n o us  

g ui d e nt s ur l es a p pr o c h es f ut ur es d e g esti o n f or esti èr es p o ur att ei n dr e c et o bj e ct if 

g é n ér al . 

E n g ar d a nt à l' es prit q u e l’ A F E n é c essit e u n e b o n n e c o m pr é h e nsi o n d e l a d y n a mi q u e 

n at ur ell e d es p e u pl e m e nts, il est i m p ér atif q u e l es o bj e ctifs et l es pr es cri pti o ns 

s yl vi c ol es s oi e nt b as és à l a f ois s ur l es c o n diti o ns a ct u ell es d es p e u pl e m e nt s et s ur l a 

d y n a mi q u e a nti ci p é e d e l a v é g ét ati o n, c' est -à -dir e l e r e cr ut e m e nt, l a cr oi ss a n c e et l a 

m o rt alit é, a pr ès diff ér e nt s tr ait e m e nts. E n o utr e, il est pr o b a bl e q u e l es f or êt s pri m air es 

r est a nt es d a ns l es p a ys a g es a m é n a g és s er o nt l es pl us v ul n ér a bl es a u x i n c e n di es q ui 

d e vr ai e nt a u g m e nt er e n r ais o n d u c h a n g e m e nt cli m ati q u e ( B er g er o n et al. , 2 0 1 7 a; 

Gr o n di n , et al., 2 0 2 1). N o us po urri o ns assi st er à u n eff et a d ditif d u c h a n g e m e nt 

cli m ati q u e et d e l a g esti o n f or esti èr e, r e nf or ç a nt l es m e n a c es a ct u ell es q ui p ès e nt s ur 

l es f or êts b or é al es. F a c e à c e s c é n ari o, l es str at é gi es d' a m é n a g e m e nt é c o s yst é mi q u e 

d e vr ai e nt t e nir c o m pt e d e c es ris q u es p o ur mi e u x a d a pt er l es pr ati q u es s yl vi c ol es à c e 

n o u v e a u c o nt e xt e. P ar e x e m pl e, a p pli q u er d es pr ati q u es d e r est a ur ati o n ( dr ai n a g e, 

pl a nt ati o n) p o ur a m éli or er l a r ésist a n c e et l a r ésili e n c e d es f or êts m oi ns pr o d u cti v es. 

Pr o m o u v oir l a v ari a bilit é d es C P  c o m m e alt er n ati v e a u x C T d a ns l es f or êts l es pl us 

pr o d u cti v es p er m ettr ait é g al e m e nt d e m ai nt e nir l es f o n cti o ns et s er vi c es 

é c os yst é mi q u es q u' ell es f o ur niss e nt d éj à. E ns uit e, n o us  d e v o ns a d a pt er n os pr ati q u es 

e n f o n cti o n d es  e nj e u x d e r é c olt e . S o nt -ils pl us é c o n o mi q u e , s o ci ét al e, 

e n vir o n n e m e nt al e, l es tr ois c o m bi n és o u s e ul e m e nt d e u x  ?  

L es a v a nt a g es d es f or êts o nt d e m ulti pl es f a c ett es et n e d oi v e nt p as êtr e li mit és à u n e 

f a uss e di vi si o n e ntr e l a pr o d u cti o n d e b ois et t o us l es a utr es s er vi c es é c os yst é mi q u es. 

L es c o m pr o mis et l es i nt er a cti o ns s o nt c o m pl e x es, d é p e n d e nt d u c o nt e xt e et s o nt 

s us c e pti bl es d e c h a n g er e n f o n cti o n d es pri orit és s o ci ét al es et d e l' é v ol uti o n d es 

c o n diti o ns é c ol o gi q u es. Ai nsi, f or esti ers, é c ol o gi st es et s ci e ntifi q u es a p pli q u és  

a p p or t e nt d es c o ntri b uti o ns i m p ort a nt es  et i n di ss o ci a bl es à l a g esti o n d es f or êts. L es 
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f or esti ers g esti o n n air es d oi v e nt r e c o n n aîtr e l es ris q u es a u x q u els s o nt e x p os é es l es 

f or êts et êtr e pr êts à l es i nt é gr er d a ns l es pl a ns d e g esti o n . E n a c c or d a v e c c el a, l es 

é c ol o gi st es a p pli q u és et l es c h er c h e urs f or esti er s d oi v e nt é g al e m e nt s' a d a pt er p o ur 

c o m pr e n dr e l es o utils é c o n o mi q u es, s o ci a u x et p oliti q u es utili s és p ar l es g esti o n n air es. 

Gr â c e à c ett e c o m pr é h e nsi o n, il s p e u v e nt s' eff or c er d e tr o u v er l es q u esti o ns d e 

r e c h er c h e i m p ort a nt es q ui é cl air e nt l a g esti o n et l a p oliti q u e f or esti èr es  fa c e à l a 

d e m a n d e cr oiss a nt e d e b ois  ( B ett s et al. , 2 0 2 1; K o k et al. , 2 0 1 8). 

C e pr oj et d e r e c h er c h e a a b or d é d es as p e cts cl e fs d e l’ A F E p o ur é v al u er l’ effi c a cit é d e 

m ulti pl es i nt e nsit és d e c o u p es d a ns l e b ut d e pr o m o u v oir l a cr oiss a n c e d es ar br es 

r ési d u els, d e f a v oris er l a r é g é n ér ati o n et d e mi ni mis er l es p ert es d e bi o di v ersit é. 

T o ut ef ois, p o ur a v oir u n e é v al u ati o n pl us c o m pl èt e d a ns u n c o nt e xt e d e g esti o n d ur a bl e 

d es f or êts, il f a u dr ait r é ali s er d es ét u d es s u p pl é m e nt air es f o c ali s é es s ur d’ a v a nt a g e 

d’ as p e ct é c o n o mi q u e, d e c o ns er v ati o n , d e s er vi c es é c os yst é mi q u es  et d e t e m ps d e 

r é c u p ér ati o n d es attri b uts f or esti ers. U n d es gr a n ds  a v a nt a g es  d es dis p ositifs 

e x p éri m e nt a u x S A F E et E M E N D est l’ e xist e n c e d e p ar c ell es p er m a n e nt es 

d’ é c h a ntill o n n a g e q ui  g ar a ntit l e s ui vi d es s yst è m es s yl vi c ol es d a ns l e t e m ps et l e 

d é v el o p p e m e nt d es r e c h er c h es f ut ur es . D e pl us, il s s e tr o u v e nt d a ns d es d o m a i n es tr ès 

i m p ort a nts p o ur l a pr o d u cti vit é f or esti èr e a u C a n a d a. Les r e c h er c h es d éj à m e n é es et  

c ell es d e c e d o ct or at  c o ntri b u e nt d o n c dir e ct e m e nt à l'i n d ustri e d u b ois . E nfi n , le s  

gr a n d s j e ux  d e d o n n é es a c c u m ul é s p e n d a nt 2 0 a ns  p e u v e nt  c o m pl ét er n os 

c o n n aiss a n c es s ur l a c o m pl e xit é d es é c os yst è m es  f or esti ers. Bi e n s o u v e nt p o ur 

a m éli or er l' effi c a cit é d e l a g esti o n  o u p o ur att ei n dr e d' a utr es o bj e ctifs s o ci ét a u x , les 

str u ct ur es et m o d èl es n at ur els  o nt ét é si m plifi és ( B e es e et al. , 2 0 1 9). P ar e x e m pl e d a ns  

c ett e t h ès e, n o us a v o ns ét u di er l’ eff et d es c o u p es s ur diff ér e nt es str at es d es p e u pl e m e nts 

f or esti ers, s oit l es ar br es vi v a nts et m orts, l es br y o p h yt es et l a v é g ét ati o n d e s o us -b ois 

m ais s a ns j a m ais vr ai m e nt r e g ar d er l’i nt er a cti o n e ntr e c es str at es . P o urt a nt, l es 

pr o c ess us d’i nt er a cti o ns  m ulti pl es s o nt c o nsi d ér és c o m m e l es pri n ci p a u x m ot e urs d e l a 

d y n a mi q u e d es é c os yst è m es f or esti ers et n ot a m m e nt d e l a d y n a mi q u e d e r é g é n ér ati o n 
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f or esti èr e (Bi n kl e y  et Fis h er, 2 0 1 2 ; C all a w a y, 1 9 9 5; Gr a c e  et Til m a n, 1 9 9 0; 

Hil l e Ris L a m b ers et al ., 2 0 1 2). L a q u a ntifi c ati o n d e l’i nfl u e n c e d es i nt er a cti o ns 

p ositi v es, n é g ati v es o u n e utr es, dir e ct es o u i n dir e ct es d a ns l a d y n a mi q u e f or esti èr e et 

l a c o m pr é h e nsi o n d es m é c a nis m es s o us -j a c e nts s o nt n é c ess air es p o ur mi e u x 

c o m pr e n dr e l es eff ets d e l’ A F E . Ai nsi l e  d é v el o p p e m e nt d’ ét u d es d a ns c e s e ns n o us 

p er m ettr ait d e mi e u x c o m pr e n dr e q u a n d, p o ur q u oi et c o m m e nt l es diff ér e nts pr o c ess us 

s o nt i m p ort a nts d a ns l a str u ct ur ati o n d es é c os yst è m es f or esti ers  p o ur l es c o nsi d ér er 

d a ns l a pl a nifi c ati o n d es r é c olt es f or esti èr es. 

 

 



 

 

A N N E X E A  

R es ults of m o d el o n t h e b r y o p h yt e ri c h n ess i n f u n cti o n of t r e at m e nt a n d c o h o rt  

R es ult s of t h e g e n er ali z e d li n e a d mi x e d m o d el o n t h e t ot al br y o p h yt e ri c h n ess i n 
f u n cti o n of tr e at m e nt a n d c o h ort. 

R a n d o m eff e cts  V ari a n c e  
St a n d ar d 
d e vi ati o n    

B L O C  0. 0 0 0 6 4 8 8  0. 0 2 5    

     
Fi x e d eff e cts  Esti m at e  St a n d ar d err or  t-v al u e  p -v al u e  

I nt er c e pt 3. 0 1  0. 0 6  5 0. 8 1  < 0. 0 0 1  
c o h ort 2  0. 0 8  0. 0 8  0. 9 9  0. 3 2  
c o h ort 3  0. 0 4  0. 0 8  0. 4 4  0. 6 6  
tr e at m e nt C C -0. 3 3  0. 0 9  -3. 7 0  < 0. 0 0 1  
tr e at m e nt P C 1/ 3 -0. 0 9  0. 0 8  -1. 1 2  0. 2 6  
tr e at m e nt P C 2/ 3 -0. 0 3  0. 0 8  -0. 4 1  0. 6 8  
tr e at m e nt P C g a p -0. 2 0  0. 0 8  -2. 4 1  < 0. 0 5  
tr e at m e nt P Cr e g -0. 2 5  0. 0 8  -3. 0 5  < 0. 0 0 5  
c o h ort 2:tr e at m e nt C C  -0. 0 1  0. 1 2  -0. 0 4  0. 9 7  
c o h ort 3:tr e at m e nt C C  0. 2 4  0. 1 2  1. 9 6  0. 0 5  

 

 

 



 

 

A N N E X E B  

M e a n v al u es a n d st a n d a r d e r r o rs f o r st a n d st r u ct u r es, mi c r o h a bit ats a n d cli m at e v a ri a bl es b y t r e at m e nt a n d c o h o rt  

M e a n v al u es a n d st a n d ar d err ors f or st a n d str u ct ur es, mi cr o h a bit ats a n d cli m at e v ari a bl es b y tr e at m e nt a n d c o h ort . V ari a bl e 
ar e  c o m p ar e d b et w e e n tr e at m e nts of t h e s a m e c o h ort. St atisti c al si g nifi c a n c e d et er mi n e d b y T u k e y t est s is i n di c at e d b y l ett ers. 
W h e n n o l ett er is m e nti o n e d, it m e a ns t h at n o diff er e n c e w as f o u n d b et w e e n tr e at m e nts of t h e s a m e c o h ort . Diff er e nt l ett ers 
i n di c at e a si g nifi c a nt diff er e n c e b y p a n el. P C, p arti al c ut; C C, cl e ar c ut; B A, b as al ar e a; N b, n u m b er . 

 V ari a bl es  
C o h ort 1  C o h ort 2  C o h ort 3  

C o ntr ol  P C  1/ 3  P C  2/ 3  C C  C o ntr ol  P C r e g P C  g a p  C C  C o ntr ol  C C  

St a n d str u ct ur e                      

H ar w o o d 
( B A/ h a) 

4 2. 6 ±  

1 2. 8 a  

3 4. 7 ± 

1 0. 8 a  

1 7. 9 ±  

7. 5 b  

1 4. 2 ±  

5. 1 c  

2 9. 4 ±  

8. 5 a  

1 4. 4 ±  

6. 0 b  

1 2. 4 ±  

5. 9 b  

4. 4 ±  

3. 7 c  

9. 8 ±  

8. 6 a  

8. 3 ±  

5. 2 a  

C o nif er o us 
( B A/ h a) 

5. 1 ±  
3. 3  

5. 1 ±  
2. 4  

5. 9 ±  
3. 3  

2. 7 ±  
2. 5  

1 5. 9 ±  
3. 9  

1 5. 8 ±  
4. 9  

1 3. 3 ±  
5. 9  

1 2. 6 ±  
2. 9  

1 3. 7 ±  

4. 8 a  

4. 3 ±  

3. 5 b  
C a n o p y cl os ur e 
( %) 

6 1. 6 4  5 5. 6 8  6 4. 2 7  6 8. 7 8  6 6. 4 2  6 9. 1 3  6 4. 5 5  6 4. 7 6  6 4. 7 6  6 7. 0 1  

Mi cr o h a bit ats            

St u m ps ( n b/ h a)  
1 4 4. 2 ±  

9 2. 5  a  

2 6 6. 7 ± 

1 0 5. 5  a. c  

4 1 5. 0 ± 

1 7 7. 2  b. c  

7 5 0. 0 ± 

2 5 8. 8  b  
2 7 0. 0 ± 
1 4 6. 1  

4 5 8. 3 ± 
1 8 6. 3  

4 2 5. 0 ± 
1 7 2. 4  

5 3 6. 7 ± 
2 5 2. 5  

1 6 9. 6 ± 
1 2 0. 2  

2 5 7. 7 ±  
1 6 5. 3  

S n a gs ( n b/ h a)  
1 6 8. 3 ±  

8 2. 1  
1 1 8. 3 ±  

7 9. 9  
1 5 9. 6 ± 

4 2. 7  
8 2. 1 ±  
6 4. 1  

3 0 7. 1 ± 

1 3 5. 3  a  

2 5 7. 1 ± 

1 3 7. 4  a  

1 8 1. 7 ± 

1 2 9. 0  b  

5 3. 1 ±  

2 0. 9  b  
1 8 2. 1 ± 

9 1. 7  
1 1 9. 4 ±  
1 4 8. 0  

Fr es h d e a d 
w o o d ( m 3 / h a) 

5 9. 1  ±  
3 5. 3  

1 7. 8  ±  
1 4. 6  

4 3. 4 ±  
2 2. 1  

2. 5 ±  
2. 0  

6 5. 5 ±  
4 0. 7  

4 4. 9 ±  
1 9. 3  

4 2. 2 ±  
3 0. 2  

1 9. 0 ±  
2 0. 9  

1 8. 4 ±  
1 2. 7  

2. 6 ±  
1. 5  
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Ol d d e a d w o o d 
( m3 / h a) 

6 0. 1 ±  
1 5. 8  

4 4. 0 ±  
3 0. 4  

7 0. 8 ±  
2 5. 5  

1 5. 3 ±  
1 1. 6  

4 5. 1 ±  
1 4. 6  

5 3. 6 ± 
1 1. 7  

6 1. 6 ± 
1 3. 7  

5 7. 0 ± 
1 8. 9  

3 6. 6 ±  
1. 9  

6 3. 1 ±  
1 1. 9  

Cli m at e            

Mi n s oil 
t e m p er at ur e 
( ° C) 

3. 5 ±  
1. 9  

1. 0 ±  
2. 5  

2. 6 ±  
2. 1  

2. 4 ±  
0. 4  

1. 1  ±  
1. 2  0. 4  

0. 8 ±  
3. 5  

2. 7 ± 
5. 2  

0. 1 ±  
5. 8  

1. 3  ± 
1. 3  

0. 9 ±  
2. 9  

M a x s oil 
t e m p er at ur e 
( ° C) 

3 2. 2 ± 
1. 5  

3 2. 8 ± 
0. 9  

3 1. 3 ±  
0. 6  

3 0. 6 ±  
0. 4  

3 2. 0 ±  
0. 7  

3 1. 7 ± 
0. 9  

3 3. 1 ± 
1. 7  

3 6. 1 ±  
1 0. 0  

3 1. 7 ±  
0. 9  

3 2. 7 
± 2. 5  

Mi n s oil m oi st 
( %) 

4. 5 ±  
2. 6  

1. 8 ±  
2. 3  

5. 4  ±  
4. 1  

9. 4 ±  
5. 8  

6. 5 ±  
9. 0  

1 4. 5 ± 
4. 7  

1. 9 ± 
2. 5   

2 3. 3 ± 
8. 6  

3. 2 ± 
4. 0  

2. 9 ±  
4. 9  

M a x s oil m oist 
( %) 

4 3. 9 ± 
6. 6  

4 0. 6 ± 
1 2. 3  

4 6. 3 ± 
9. 8  

5 0. 9 ±  
8. 1  

4 5. 2 ±  

5. 3 a  

4 3. 1 ± 

1 6. 9 a . b 

4 1. 7 ± 

1 5. 9 b  

5 0. 3 ± 

3. 7 a  
4 9. 7 ± 

7. 6  
5 3. 0 ±  

3. 0  



 

 

A N N E X E C  

N u m b e r of o c c u r r e n c es f o r e a c h b r y o p h yt e s p e ci es f o u n d i n e a c h f o r est t y p e, i n e a c h t r e at m e nt  

N u m b er of o c c urr e n c es f o r e a c h br y o p h yt e s p e ci es f o u n d i n e a c h f or est t y p e, i n e a c h tr e at m e nt. N o m e n cl at ur e f oll o ws 
F a u b ert ( 2 0 1 2 -2 0 1 4). S p e ci es ar e pr es e nt e d b y lif e f or ms. n r ef ers t o t h e n u m b er of s p e ci es i n e a c h f or est t y p e. * R e pr es e nts 
s p e ci es c o nsi d er e d r ar e o n t h e s ur v e y e d sit es ( a b u n d a n c e <  6) . P C, p arti al c ut; C C, cl e ar c ut. 

T a x o n  S p e ci es 
c o d e  

C o h ort 1  : 
A s p e n d o mi n at e d st a n ds  

C o h ort 2  : 
M i x e dw o o d st a n ds  

C o h ort 3 : 
C o nif er o us 

mi x e d w o o d st a n ds  

C o ntr ol  P C 1/ 3  P C 2/ 3  C C  C o ntr ol  P C r e g P C g a p  C C  C o ntr ol  C C  

# of s p e ci es    6 1  5 6  4 8  

A C R O C A R P O U S  

A ul a c o m ni u m 
p al ustr e  A ul p al  

9  1  1   5  2  2   1  1  

Di cr a n u m 
fl a g ell ar e Di cfl a  

1  3  1       6  1 5  

Di cr a n u m 
f us c es c e ns Di cf us  

1 9  1 4  2 8  1 3  4 0  2 9  2 2  3 6  3 9  4 2  

Di cr a n u m 
m aj us *  Di c m aj  

1     1     1   

Di cr a n u m 
m o nt a n u m  Di c m o n  

1 5  1 0  1 9  7  1 7  1 5  1 4  1 1  4 1  2 9  



13
9 

 

 

 
 

Di cr a n u m 
p ol ys et u m  Di c p ol  

5  7  7  5  1 3  2 4  1 8  3 6  7  7  

Di cr a n u m 
s c o p ari u m  Di cs c o  

2  5  2  3  2     6  6  

Di cr a n u m  
viri d e  *  Di c vir  

2           

H e d wi gi a 
cili at a *  H e d cil  

 1          

M ni u m 
s pi n ul os u m  M nis pi  

6  4  2  1  1 3   4  1  1  1  

O n c o p h or us 
vir e ns  O n c vir  

2  1  2  1   2  2  2  3  2  

Pl a gi o m ni u m 
c us pi d at u m  Pl a c us  

2 0  1 8  3 0  1 6  5 6  3 3  1 8  1 0  9  8  

Pl a gi o m ni u m 
dr u m m o n dii  Pl a dr u  

  9  2  9  7  1  1    

Pl a gi o m ni u m 
elli pti c u m  Pl a ell  

3  2  6  5  2    6  8  1 6  

Pl a gi o m ni u m 
m e di u m *  Pl a m e d  

    1       

P o hli a n ut a ns  P o h n ut  8  5  3  1  1     1 4  3  
P ol ytri c h u m 
j u ni p eri n u m P olj u n  

1   2  2     4  2  1  

R hiz o m ni u m 
p u n ct at u m  R hi p u n  

1     5  2  1  1  4  3  

T etr a p his 
p ell u ci d a  T et p el  

2  1 4  4  2  2   1  1  2 3  2 8  
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P L E U R O C A R P O U S  

A m bl yst e gi u m 
s er p e ns  A m bs er  

1  2  4  7  7  3  6  8   4  

Br a c h yt h e ci u m 
a c u mi n at u m  Br a a c u  

5  5  8  4  1 2  1  5     

Br a c h yt h e ci u m 
a c ut u m  Br a a ct  

5 4  7 9  6 0  4 7  1 3  1 7  2 2  8  2 9  3 2  

Br a c h yt h e ci u m 
c a m p estr e  Br a c a m  

1 0 9  1 1 9  1 4 0  8 9  1 3 6  9 5  1 0 3  1 4 8  6 5  8 8  

Br a c h yt h e ci u m 
c urt u m  Br a c ur  

1 6  2 2  3 0  7  1 6  4 1  7  3  2 8  2 0  

Br a c h yt h e ci u m 
f al c at u m * Br af al  

   1        

Br a c h yt h e ci u m 
r efl e x u m  Br ar ef  

5 9  5 7  6 1  5 5    2  4  3 7  3 8  

Br a c h yt h e ci u m 
r ut a b ul u m *  Br ar ut  

1   1  2        

Br a c h yt h e ci u m 
st ar kii  Br a st a 

2 0  3 8  2 4  2 9  2 9  2 1  1 4  1 8  2 4  2 4  

Br ot h er ell a 
r e c ur v a ns  Br or e c  

7  1   1     1    

C alli cl a di u m 
h al d a ni a n u m  C al h al  

5 7  4 4  5 8  3 2  2 3  2 3  2 7  4 3  1 0 9  1 2 0  

C a m p yli a d el p h us 
c hr ys o p h yll us  C a m c hr  

2 0  3 2  4 4  2 4  5  1 9  3 3  1 1  1 0  1 7  

C a m p yl o p h yll u m 
his pi d ul u m  C a m hi s  

2 9  1 2  1 1  1 0  1 7  8  1 5  8  1  8  
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E u r h y n c hi ast r u m 
p ul c h ell u m  E ur p ul  

 3   1  3   8  1  9  1  

H erz o gi ell a 
t urf a c e a H ert ur  

   6  3       

H yl o c o mi u m 
s pl e n d e ns  H yls pl  

2  1  2   1 0  5  1 0  5  2   

H y p n u m  
f a uri ei * 

 
H y pf a u  

    1       

H y p n u m 
i m p o n e ns H y pi m p  

1 2  5  4   1  5  5   3  5  

H y p n u m 
p all es c e ns  H y p p al  

1 4  5  9  7  4  8  9  7  6  1 2  

Pl a gi ot h e ci u m 
c a vif oli u m  Pl a c a v  

 1   2      1 7  1 7  

Pl a gi ot h e ci u m 
d e nti c ul at u m *  Pl a d e n  

    1     2   

Pl at y g yri u m 
r e p e ns  Pl ar e p  

    1   6  3  4  1  

Pl e ur ozi u m 
s c hr e b eri  Pl es c h  

8  2 5  2 8  6  6 4  9 5  8 0  9 1  4 5  3 5  

Ptili u m crist a -
c astr e nsis  Pti cri  

1  1 6  1 4   1 4  5 0  2 7  2 6  1 2  4  

P yl ai si a  
i nt ri c ata  P yli nt  

1 0  2    1 4  9  9  3  1   

P yl ai si a 
p ol y a nt h a  P yl p ol  

2 4  1 8  7   1 2  7  8    1  
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R h yti di a d el p h us 
tri q u etr us R h ytri  

3   7  2  1 6  4  4  4  1   

S a ni o ni a 
u n ci n at a  S a n u n c  

7 1  7 4  7 2  1 4  1 3 3  7 9  7 9  6 0  4 3  2 8  

LI V E R W O R T S  

A n e ur a  
pi n g ui s *  A n e pi n  

  1         

B ar bil o p h ozi a 
att e n u at a *  B ar att  

 1          

B ar bil o p h ozi a 
b ar b at a  B ar b ar  

2  1  2  2      9   

B azz a ni a 
tril o b at a B a ztri  

2  5  1         

Bl e p h ar ost o m a 
tri c h o p h yll u m Bl e tri 

1 0  4  6  1  5  6  7   4   

C e p h al ozi a 
l u n ulif oli a C e pl u n  

7  2  6  7      5  3  

C hil os c y p h us 
gr a v e ol e ns *  C hi gr a  

  1         

C hil os c y p h us 
pr of u n d us  C hi pr o  

3 6  1 4  3 2  1 5  7 5  5 9  6 4  5 3  3 2  1 8  

Fr ull a ni a 
i nfl at a * Fr ui nf  

    1       

Fr ull a ni a 
o a k esi a n a  Fr u o a k  

1  1    1 6  2  1  1  9  2  

G e o c al y x 
gr a v e ol e ns  G e o gr a  

1 8  2 8  2 9  9  1 4  1 5  2 3  1 3  1 2  2 3  
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H o m ali a 
tri c h o m a n oi d es * H o mtri  

    1   1     

J a m es o ni ell a 
a ut u m n ali s  J a m a ut  

6 8  4 1  5 7  2 3  4 6  4 1  4 6  3 2  3 5  2 4  

L e pi d ozi a 
r e pt a ns  L e pr e p  

1   4  3  5  3   3  7  3  

L o p h ozi a 
g utt ul at a  L o p g ut  

1  4  2  1      4   

N o w elli a 
c ur vif oli a  N o w c ur  

8  1  9  2  1 4  7  2 1  1 2    

N o w elli a 
u nif oli a *  N o w u ni  

 1          

Ptili di u m  
cili ar e  Pti cil  

1 4  7  1 4  6  1 8  8  3 2  1 7  5  2  

Ptili di u m 
p ul c h erri m u m  Pti p ul  

2 7  1 8  3 0  1 7  6 0  6 0  6 6  4 9  3 6  1 9  

R a d ul a 
c o m pl a n at a *  R a d c o m  

 1    4       

Ri c c ar di a 
l atif r o ns * Ri cl at  

    1       

S c a p a ni a 
a pi c ul at a *  S c a a pi  

      3     



 

 

A N N E X E D  

R es ults of t h e m o d els t esti n g f o r diff e r e n c es i n t h e t w o di v e rsit y i n di c es  

(t a x o n o mi c ri c h n ess a n d f u n cti o n al di v e rsit y ( R a o)) b et w e e n t h e r et e nti o n l e v els  

R es ult s of t h e A N O V A m o d els  t esti n g f or diff er e n c es i n t h e t w o di v ersit y i n di c es  

(t a x o n o mi c ri c h n ess a n d f u n cti o n al di v ersit y ( R a o)) b et w e e n t h e r et e nti o n l e v els. p -

v al u e i n d i c at es if t h e diff er e n c e w as si g nifi c a nt wit h *. df d e gr e es of fr e e d o m. 

St a n d  E x p eri m e nt  
Di v ersit y 
i n di c es 

df  
S u m of 
s q u ar es  

M e a n 
s q u ar es  

St atisti c 
F  

p -v al u e  

H ar d w o o d  

S A F E  
Ri c h n ess  3  5. 6 7  1. 8 9  0. 1 1  0. 9 4 9   

R a o  3  0. 0 0 2  0. 0 0 0 6  0. 8 0  0. 5 2 8   

E M E N D  
Ri c h n ess  3  2 5. 5 8  8. 5 3  1. 4 4  0. 3 0 1   

R a o  3  0. 0 0 1  0. 0 0 0 4  0. 0 9  0. 9 6 6   

Mi x e d  
w o o d  

S A F E  
Ri c h n ess  3  1 2 5. 7 0  4 1. 8 9  5. 5 9  0. 0 2 3 1  *  

R a o  3  2. 8 3 e -4  9. 4 3 e -5  1 0. 1 0  0. 0 0 4  *  

E M E N D  
Ri c h n ess  3  2 8 1. 0 0  9 3. 6 7  9. 0 7  0. 0 0 6  *  

R a o  3  8. 0 8 e -5  2. 6 9 e -5  0. 9 1  0. 4 7 6   

 

 



 

 

A N N E X E E  

R es ults of t h e  m o d els  t esti n g f o r diff e r e n c es i n l e af d r y m att e r c o nt e nt ( L D M C) 

b et w e e n t h e r et e nti o n l e v els  

R es ult s of t h e  A N O V A  m o d els  t esti n g f or diff er e n c es i n l e af dr y m att er c o nt e nt 

( L D M C) b et w e e n t h e r et e nti o n l e v els. p -v al u e i n di c at es if t h e diff er e n c e w as 

si g nifi c a nt wit h *. E x p, E x p eri m e nt; df d e gr e es of fr e e d o m ( v ari es b e c a us e s p e ci es 

w er e n ot al w a ys pr es e nt i n all r et e nti o n l e v els) . 

St a n d  E x p  s p e ci es  df  
S u m of 
s q u ar es  

M e a n 
s q u ar es  

St atisti c 
F  

p -v al u e  

H  
A  
R  
D  
W  
O  
O  
D  

S  
A  
F  
E  

Ar ali a n u di c a ulis  3  2 3 6 4 8  7 8 8 3  6. 6 5  < 0. 0 0 1  *  

C or n us c a n a d e nsis  2  1 4 4 8 7  7 2 4 3  7. 7 9  1. 0 2 e -0 3  *  

R u b us p u b es c e ns  3  4 3 3 2 1  1 4 4 4 0  2 4. 5 6  < 0. 0 0 1  *  

Vi b ur n u m e d ul e  1  1 3 8 6  1 3 8 5. 7  1. 4 3  0. 2 3 9   

E  
M  
E  
N  
D  

C or n us c a n a d e nsis  3  8 7 3 6  2 9 1 2  1. 9 6  0. 1 2 4   

R u b us p u b es c e ns  1  6 8 3 8  6 8 3 8  1 1. 5 1  1. 6 3 e -0 3  *  

Vi b ur n u m e d ul e  3  7 5 1 8  2 5 0 6  4. 1 4  9. 0 3 e -0 3  *  

M  
I 
X  
E  
D  
W  
O  
O  
D  

S  
A  
F  
E  

Ar ali a n u di c a ulis  3  8 1 6 8  2 7 2 2. 7  8. 1 3  < 0. 0 0 1  *  

C or n us c a n a d e nsis  3  4 0 4 3 5  1 3 4 7 8  1 0. 3 5  < 0. 0 0 1  *  

Li n n a e a b or e ali s  1  2 1 7 0  2 1 7 0  4 2. 8 3  < 0. 0 0 1  *  

R u b us p u b es c e ns  2  2 7 8 0  1 3 9 0. 1  2. 2 9  0. 1 0 8   

Vi b ur n u m e d ul e  3  5 1 3 4 0  1 7 1 1 3  1 5. 5 2  < 0. 0 0 1  *  

E  
M  
E  
N  
D  

Ar ali a n u di c a ulis  1  1 9 2 7 2  1 9 2 7 2  1 6. 6 3  < 0. 0 0 1  *  

C or n us c a n a d e nsis  3  7 2 7 5  2 4 2 5  1. 3 0  0. 2 7 6   

Li n n a e a b or e ali s  2  1 8 4 4 2  9 2 2 1  1 1. 5 7  < 0. 0 0 1  *  

R u b us p u b es c e ns  1  8 4 8 4  8 4 8 4  3. 6 8  0. 0 6 0   

Vi b ur n u m e d ul e  2  1 7 6 2 1  8 8 1 0  1 7. 7 6  < 0. 0 0 1  *  

 



 

 

A N N E X E F  

R es ults of t h e  m o d els t esti n g f o r diff e r e n c es i n s u rf a c e l e af a r e a  ( S L A) b et w e e n 

t h e r et e nti o n l e v els 

R es ult s of t h e A N O V A m o d els t esti n g f or diff er e n c es i n s urf a c e l e af ar e a  ( S L A) 
b et w e e n t h e r et e nti o n l e v els. p -v al u e i n di c at es if t h e diff er e n c e w as si g nifi c a n t wit h *. 
E x p: E x p eri m e nts; df d e gr e es of fr e e d o m ( v ari es b e c a us e s p e ci es w er e n ot al w a ys 
pr es e nt i n all r et e nti o n l e v els) . 

St a n d  E x p  s p e ci es  df  
S u m of 
s q u ar es  

M e a n 
s q u ar es  

St atisti c F  p -v al u e  

H  
A  
R  
D  
W  
O  
O  
D  

S  
A  
F  
E  

Ar ali a n u di c a ulis  3  6 3 4 4 0 3  2 1 1 4 6 8  9. 3 8  < 0. 0 0 1  *  

C or n us c a n a d e nsis  2  3 2 5 5 6 2  1 6 2 7 8 1  1 8. 3 9  < 0. 0 0 1  *  

R u b us p u b es c e ns  3  1 9 2 9 0 4 8  6 4 3 0 1 6  1 6. 9  < 0. 0 0 1  *  

Vi b ur n u m e d ul e  1  3 9 9 9 5 2  3 9 9 9 5 2  7 5. 5 3  < 0. 0 0 1  *  

E  
M  
E  
N  
D  

C or n us c a n a d e nsis  3  8 1 5 5 7  2 7 1 8 6  1 0. 3 8  < 0. 0 0 1  *  

R u b us p u b es c e ns  1  6 8 3 6 1  6 8 3 6 1  6. 4 7  0. 0 1 5  *  

Vi b ur n u m e d ul e  3  6 5 7 3 3  2 1 9 1 1  7. 5 4  < 0. 0 0 1  *  

M  
I 
X  
E  
D  
W  
O  
O  
D  

S  
A  
F  
E  

Ar ali a n u di c a ulis  3  1 1 2 6 9 6 7  3 7 5 6 5 6  1 9. 5  < 0. 0 0 1  *  

C or n us c a n a d e nsis  3  7 3 3 9 5 8  2 4 4 6 5 3  3 3. 1 8  < 0. 0 0 1  *  

Li n n a e a b or e ali s  1  2 1 7 0  2 1 7 0  4 2. 8 3  < 0. 0 0 1  *  

R u b us p u b es c e ns  2  2 9 7 0 8  1 4 8 5 4  0. 7 0  0. 5 0 0   

Vi b ur n u m e d ul e  3  2 0 8 6 2 4  6 9 5 4 1  2. 1 2  0. 1 0 3   

E  
M  
E  
N  
D  

Ar ali a n u di c a ulis  1  1 0 7 9 6  1 0 7 9 6  4. 0 3  0. 0 5 2   

C or n us c a n a d e nsis  3  1 8 1 3 6 6  6 0 4 5 5  1 2. 6 9  < 0. 0 0 1  *  

Li n n a e a b or e ali s  2  8 1 8 2  4 0 9 1  9. 4 6  < 0. 0 0 1  *  

R u b us p u b es c e ns  1  5 2 8 9 2  5 2 8 9 2  2. 9 6  0. 0 9 1   

Vi b ur n u m e d ul e  2  1 5 0 9 2 9  7 5 4 6 4  5 9. 1 7  < 0. 0 0 1  *  
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