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RESUME

A Téchelle de I'arbre, mieux comprendre la relation sol-croissance permet de
développer des indicateurs de croissance. Ces derniers sont utiles pour batir des
modéles de croissance des arbres individuels plus robustes par rapport a la stabilité
des variables du sol, avec possibilité de les adapter a grande échelle pour une
meilleure planification de la gestion des foréts. Toutefois, la rareté des données de sol
a haute résolution spatiale (< 20 x 20 m), couplée a la complexité des interactions
entre le sol, les caractéristiques structurales des arbres (age, hauteur et surface de la
couronne) et la compétition, qui influencent la croissance, complique la modélisation
de cette relation. Afin de pallier ce défi, cette étude s’appuie sur des données de sol
a haute résolution spatiale en intégrant des caractéristiques structurales et de la
compétition a I'échelle de I'arbre. L'objectif était d’évaluer la relation entre les
propriétés du sol et la croissance individuelle des arbres a I'échelle du microsite en
forét tempérée mixte du Québec, plus précisément dans I'extréme sud-ouest de la
sapiniére a bouleau jaune de I'Est. Quatre espéces dominantes de la forét tempérée
du Québec ont été choisies : bouleau jaune (Betula alleghaniensis Britton), érable a
sucre (Acer saccharum Marsh.), épinette rouge (Picea rubens Sarg.) et sapin baumier
[Abies balsamea (L.) Mill.]. Ces espéces présentent des stratégies de croissance et
des exigences écologiques distinctes, ce qui permet d’examiner la variabilité des
réponses de croissance aux conditions du sol. Nous avons utilisé une base de
données de 150 placettes (résolution de 20 x 20 m) réparties aléatoirement dans la
zone d’étude. Chaque placette contenait des informations topographiques (pente,
élévation et indice d’humidité topographique). Chaque arbre avait des mesures des
caractéristiques structurales, de la compétition subie (indice de Hegyi) ainsi que de la
croissance individuelle (accroissement moyen de surface terriére entre 2009 et 2018).
De plus, des données de sol aux horizons organique et minéral étaient disponibles
pour chaque microsite (résolution de 5 x 5 m). Ces données de sol comprenaient
principalement les propriétés physiques [épaisseur de la couche organique (OLT;
cm), argile (%) et limon (%)] et chimiques [potentiel hydrogéne (pH CaCl,), rapport
entre les concentrations en carbone et en azote (C/N), stock d’azote (N; kg m™),
concentrations en calcium (Ca; cmolc kg -') et en magnésium (Mg; cmolc kg "),
capacité d’échange cationique du sol (CEC ; cmolc kg -') et capacité de rétention d’eau
disponible du sol (CRE ; cm)]. Une premiére régression linéaire a d’abord permis de
retirer les effets des caractéristiques structurales et de la compétition sur la croissance
(accroissement moyen de surface terriere) de chaque espéce. Ensuite, les résidus
issus de cette régression ont servi de variable réponse. A travers des analyses
multivariées, nous avons constaté que les microsites occupés par les quatre espéces
sont similaires en termes de propriétés du sol. Par ailleurs, la deuxiéme régression
linéaire a révélé que la croissance individuelle des arbres répond difféeremment aux
propriétés du sol selon les espéces. Les quatre modeles de régression se sont révélés
significatifs (p < 0,05), avec des coefficients de détermination (R?) variant de 0,05 pour
I’érable a sucre, 0,06 pour le bouleau jaune, 0,07 pour le sapin baumier et 0,38 pour
I'épinette rouge. En effet, la croissance du bouleau jaune est positivement affectée
par le stock de N dans I'horizon minéral, avec un coefficient () de 1,54 + 0,69 (p <
0,05). La croissance, chez l'érable a sucre et le sapin baumier, est affectée
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négativement par le pH dans I'horizon minéral, avec respectivement des coefficients
de -2,02 + 0,83 (p < 0,05) et -2,4 + 1,05 (p < 0,05). Chez le sapin baumier, la
croissance est également négativement affectée par la pente ( = -2,04 £ 0,88; p <
0,05). Pour I'épinette rouge, la croissance est positivement associée a la CRE dans
I’horizon minéral (B = 5,01 £ 1,14; p < 0,001) et a I'élévation (3 = 3,04 + 0,94; p <
0,001), tandis que la teneur en limon a un effet négatif (3 = -4,1 £ 1,26; p < 0,05).
Dans I'ensemble, ces résultats mettent en évidence le role central des variables du
sol dans la modulation de la croissance individuelle, tout en montrant que ces effets
sont fortement dépendants de I'espéce a I'échelle du microsite. Par ailleurs, I'épinette
rouge présente une forte sensibilité aux variables du sol (R? = 0,38), en comparaison
avec les autres espéces (R? < 0,07). Cette étude permet d’élucider la relation sol-
croissance, permettant une meilleure compréhension et une modélisation de cette
relation a I'échelle de I'arbre.

Mots-clés : Microsite, propriétés du sol, azote, pH, texture, humidité, productivité
forestiere, forét tempérée, surface terriere.

Keywords: Microsite, soil properties, nitrogen, pH, texture, moisture, forest
productivity, temperate forest, basal area.



ABSTRACT

At the tree level, a better understanding of the soil-growth relationship enables the
development of growth indicators. These indicators are useful for building more robust
growth models for individual trees in terms of the stability of soil variables, with the
potential to scale them up for improved forest management planning. However, the
scarcity of high—spatial-resolution soil data (< 20 x 20 m), combined with the
complexity of interactions among soil properties, tree structural characteristics (age,
height, crown area), and competition—all of which influence growth—complicates the
modeling of this relationship. To address this challenge, this study relies on high—
spatial-resolution soil data while integrating structural and competition characteristics
at the tree scale. The objective was to assess the relationship between soil properties
and individual tree growth at the microsite scale in the mixed temperate forest of
Quebec, specifically in the extreme southwest of the Eastern Yellow Birch—Fir Forest.
Four dominant species of Quebec’s temperate forest were selected: yellow birch
(Betula alleghaniensis Britton), sugar maple (Acer saccharum Marsh.), red spruce
(Picea rubens Sarg.), and balsam fir (Abies balsamea (L.) Mill.). These species exhibit
distinct growth strategies and ecological requirements, allowing us to examine
variability in growth responses to soil conditions. We used a database of 150 plots (20
x 20 m resolution) randomly distributed across the study area. Each plot contained
topographic information (slope, elevation, and topographic moisture index). For each
tree, we had measurements of structural characteristics, competition experienced
(Hegyi index), and individual growth (average basal area increment between 2009 and
2018). In addition, soil data for the organic and mineral horizons were available for
each microsite (5 x 5 m resolution). These soil data primarily included physical
properties [organic layer thickness (OLT; cm), clay (%) and silt (%)] and chemical
properties [hydrogen ion concentration (pH CacCl,), carbon-to-nitrogen ratio (C/N),
nitrogen stock (N; kg m™), calcium (Ca; cmol/kg) and magnesium (Mg; cmol/kg)
concentrations, soil cation exchange capacity (CEC; cmolc kg™) and soil available
water holding capacity (AWHC; cm)]. An initial linear regression was used to remove
the effects of structural characteristics and competition on growth (average basal area
increment) for each species. The residuals from this regression were then used as the
response variable. Multivariate analyses showed that the microsites occupied by the
four species are similar in terms of soil properties. Furthermore, the second linear
regression revealed that individual tree growth responds differently to soil properties
depending on the species. All four regression models were significant (p < 0.05), with
coefficients of determination (R?) ranging from 0.05 for sugar maple, 0.06 for yellow
birch, 0.07 for balsam fir, and 0.38 for red spruce. Yellow birch growth was positively
affected by nitrogen stock in the mineral horizon (f = 1.54 £ 0.69; p < 0.05). Growth in
sugar maple and balsam fir was negatively affected by mineral-horizon pH, with
coefficients of —2.02 £ 0.83 (p < 0.05) and —2.4 + 1.05 (p < 0.05), respectively. For
balsam fir, growth was also negatively affected by slope (§ = —2.04 + 0.88; p < 0.05).
For red spruce, growth was positively associated with CEC in the mineral horizon (8 =
5.01 £1.14; p < 0.001) and with elevation (8 = 3.04 £ 0.94; p < 0.001), while silt content
had a negative effect (B = —4.1 £ 1.26; p < 0.05). Overall, these results highlight the
central role of soil variables in modulating individual tree growth, while showing that



these effects are highly species-dependent at the microsite scale. Furthermore, red
spruce exhibits strong sensitivity to soil variables (R? = 0.38) compared with the other
species (R? < 0.07). This study contributes to a better understanding and modeling of
the soil-growth relationship at the tree scale.

Keywords: Microsite, soil properties, nitrogen, pH, texture, moisture, forest
productivity, temperate forest, basal area.
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INTRODUCTION GENERALE

Contexte et problématique. La forét tempérée mixte du Québec offre divers
services écosystémiques bénéfiques a la société. Sur le plan écologique, en tant que
puits de carbone (C), elle contribue de maniére significative a la régulation du climat
régional (Moreau et al., 2022). De plus, elle abrite une diversité d’espéces qui
soutiennent ces services, notamment le bouleau jaune (Betula alleghaniensis Britton),
I'érable a sucre (Acer saccharum Marsh.), I'épinette rouge (Picea rubens Sarg.) et le
sapin baumier [Abies balsamea (L.) Mill.] (Louis et al., 2025 ; Prévost et Charette,
2019). Ces espéces forment des assemblages des essences dominantes de la forét
tempérée mixte (Hermosilla et al., 2022, 2024). Sur le plan socio-économique, le
bouleau jaune et I'épinette sont des espéces a forte valeur économique qui
soutiennent les industries forestieres (MRNF, 2025). Ces services écosystémiques
sont étroitement liés a la croissance des espéces, et leur maintien nécessite une

bonne gestion de cette forét (Moreau et al., 2022).

Dans le contexte de 'aménagement et de la gestion des foréts du Québec, les cartes
des propriétés des sols (pédologiques) fournissent des informations utiles pour la prise
de décision éclairée en matiére de planification des opérations forestiéres durables,
telles que la récolte de biomasse forestiere (Paré et al., 2021 ; Thiffault et al., 2014).
Par ailleurs, avec les cartes pédologiques et écologiques traditionnelles (cartographie
pédologique analogue), le territoire est classé en unités homogénes (chaque
polygone est associé a une classe donnée de sol). Ceci implique deux inconvénients
majeurs : (1) les propriétés des sols ne sont pas spatialement indépendantes, et (2)
le plus souvent, la variabilité des propriétés des sols au sein d’une unité cartographiée
est mal représentée (Bulmer et al., 2019). Au cours des deux derniéres décennies,
des initiatives mondiales et nationales ont soutenu le développement des techniques
de cartographie numérique des sols (CNS), permettant de cartographier les types de
sols et leurs propriétés avec une résolution et une précision sans cesse accrues
(Arrouays et al., 2017 ; Minasny et McBratney, 2016). Par rapport a la cartographie
pédologique traditionnelle, les méthodes de la CNS sont beaucoup plus explicites,

notamment en termes de géométrie (p. ex. pixel), d’acquisition (p. ex. télédétection)



et de manipulation d’'un grand ensemble de données sur les sols (Bulmer et al., 2019).
Cependant, malgré la production croissante de cartes pédologiques numériques et
des informations qu’elles fournissent, leur utilisation pour évaluer et analyser les
services écosystémiques reste limitée (Greiner et al., 2017). Plusieurs synthéses ont
souligné que les informations sur les sols ne sont pas pleinement intégrées, tant dans
la recherche scientifique que dans la gestion des écosystémes (Chen et al., 2022;
Greiner et al., 2017 ; Grunwald et al., 2011). L'utilisation de ces informations pour
'aménagement forestier nécessite de comprendre les relations entre les propriétés du
sol et les services écosystémiques, en particulier la production de fibre (Paré et al.,
2024a).

La production de fibres dépend de la croissance des arbres (Skovsgaard et Vanclay,
2008). A I'échelle de I'arbre, le sol explique une grande part de la variabilité de la
croissance en comparaison avec les variables topographiques et climatiques (Boncina
et al.,, 2023). En effet, le sol fournit le support physique, I'eau (humidité) et les
nutriments nécessaires a la croissance de 'arbre (Binkley et Fisher, 2012). Parmi ces
nutriments, les plus essentiels sont I'azote (N) et les cations échangeables (Lafleur et
al., 2005 ; Meyer et al., 1994). Le N favorise I'accroissement de la biomasse ligneuse
et le développement du feuillage (Barker et al, 2002), ainsi que [Iactivité
photosynthétique des arbres (Cleve et al., 1990). En ce qui concerne les cations
échangeables, notamment le calcium (Ca?*), le magnésium (Mg?"), le manganése
(Mn?*), le potassium (K*) et le sodium (Na*), ils déterminent la capacité d’échange
cationique du sol (CEC), un indicateur clé de la fertilité d’'un sol (Meyer et al., 1994 ;
Tello Lacal, 2018).

La disponibilité en N et la CEC sont influencées par d’autres variables du sol, telles
que le potentiel hydrogéne (pH). Par exemple, les études montrent que le pH acide
réduit la disponibilité des cations échangeables, notamment le Ca et le Mg (Duchesne
et Ouimet, 2009 ; Ouimet et Camiré, 1995). De plus, il peut ralentir le taux de
décomposition de la matiére organique du sol, ce qui affecte la disponibilité en N.
Cette derniére peut étre représentée par le rapport entre le C et le N (rapport C/N).

Généralement, un rapport C/N élevé est un indicateur d’'un faible taux de



décomposition de la matiére organique. A I'inverse, un rapport C/N faible indique un
taux de décomposition élevé, ce qui s’accompagne d’une forte disponibilité des
nutriments dans le sol (Rayment et Lyons, 2011). En somme, la disponibilité en N ou
le rapport C/N, le pH et la CEC constituent des indicateurs majeurs de la qualité des
sols et sont souvent utilisés dans de nombreuses études évaluant la relation entre le
sol et la croissance individuelle des arbres (Gauthray-Guyénet et al., 2021 ; Lévesque
et al., 2016 ; Soubeyrand et al., 2024).

Une meilleure compréhension de la relation sol-croissance individuelle des arbres
revét une grande importance en écologie forestiére, puisqu’elle permet d’établir des
modeéles de croissance individuelle (Lévesque et al., 2016). Aujourd’hui, avec le
développement d’approches statistiques de plus en plus performantes, telles que la
métamodélisation et la désagrégation, il est possible d’adapter ces modéles a I'échelle
du peuplement (Fortin et Lavoie, 2022 ; Qin et Cao, 2006). Ces derniers permettent
I'estimation des caractéristiques dendrométriques des peuplements forestiers au
cours du temps, notamment la densité des arbres marchands (tiges/ha), la surface
terriere marchande (m?/ha), le volume marchand brut (m3ha) par groupe d’espéeces

et le diamétre moyen quadratique (cm) (Pothier et al., 2011 ; Power et Auger, 2018).

Soubeyrand et al. (2024) ont montré que, a I'échelle régionale du Québec, I'influence
des variables du sol sur la croissance individuelle pouvait varier selon les espéces au
sein des peuplements. Toutefois, en forét tempérée mixte, la relation sol-croissance
individuelle des espéces a I'échelle du microsite demeure peu documentée. Le
microsite regroupe I'ensemble des variables écologiques a fine échelle spatiale qui
ont un effet sur la croissance individuelle des arbres (Efimenko et Aleinikov, 2019 ;
Smirmnova et al., 2011). Pourtant, les études révélent qu’il peut y avoir une
hétérogénéité spatiale fine des conditions du sol entre microsites, liée notamment a la
microtopographie (pente, monticule, fosse) (Liu et al., 2020 ; Simon et al., 2011;
Smirnova et al., 2011 ; Tauc et al., 2020). Cette hétérogénéité des microsites peut, a
son tour, influencer la disponibilité des nutriments (Prescott et al., 2000a). En outre,

elle peut engendrer la variabilit¢ de la composition, de la distribution et de la



croissance des espéces au sein d’'un peuplement (Barker Plotkin et al., 2017 ; Simon
et al., 2011 ; Smirnova et al., 2011).

De ce fait, comprendre la relation sol-croissance individuelle des espéces a I'échelle
du microsite constitue un défi majeur. Ce défi englobe en premier I'accés aux données
des sols a haute résolution spatiale (p. ex. < 20 x 20 m) (Arrouays et al., 2017 ;
Lemercier et al., 2022; Mansuy et al., 2014). A cela s’ajoute, linfluence des
caractéristiques structurales sur la croissance individuelle, telles que I'age, la hauteur
et la surface de la couronne, sur la croissance individuelle (Boakye et al., 2023 ;
Lévesque et al., 2016 ; Wykoff, 1990), ainsi que celle de la compétition exercée par
les arbres voisins pour les nutriments et la lumiére (Ghotsa Mekontchou et al., 2020 ;
Soubeyrand et al., 2024). C’est dans ce cadre que s’inscrit la présente étude, dont le
but est d’'identifier les variables du sol liées a la croissance individuelle des arbres a

I’échelle du microsite en forét tempérée mixte du Québec.

Etat des connaissances. Productivité des foréts et croissance des arbres. La
productivité des foréts peut étre définie comme la capacité d’'un site a fournir de la
biomasse végétale ou du bois. En sylviculture, la productivité est généralement
évaluée a l'échelle du peuplement en termes d’accroissements périodiques des
caractéristiques dendrométriques liées au peuplement (Skovsgaard et Vanclay,
2008). Contrairement a la productivité, la croissance correspond généralement a
'accroissement périodique des caractéristiques dendrométriques a I'échelle de
I'arbre, principalement I'accroissement du diamétre a hauteur de poitrine (DHP a 1,3 m
du sol ; cm) et I'accroissement de la surface terriére (BAl en anglais ; cm?/an) (Vanclay,
1994). En écologie forestiére, I'évaluation de la productivité des foréts ou de la
croissance des arbres peut se faire en mettant en relation ces caractéristiques
dendrométriques avec des facteurs écologiques, tels que le climat et le sol (Pretzsch,
2009 ; Vanclay, 1994). A I'échelle de I'arbre, le sol constitue un facteur écologique clé,
car il exerce une influence marquée sur la variabilité de la croissance individuelle, par
rapport a d’autres facteurs écologiques, notamment le climat et la topographie
(Boncina et al., 2023).



Propriétés physiques et chimiques du sol. Le sol est un matériau (minéral ou
organique) non consolidé de la surface terrestre, d’'une épaisseur d’au moins 10 cm,
capable de soutenir la croissance des plantes, notamment des arbres (Comité
d’experts sur la prospection pédologique, 1998). L'influence du sol sur la croissance
des arbres s’exerce par ses propriétés physiques et chimiques (Binkley et Fisher,
2012). Par définition, les propriétés physiques du sol sont les caractéristiques qui
décrivent la structure matérielle du sol, indépendamment de sa chimie (Sanchez,
2019). Ces propriétés comprennent principalement la texture (proportion d’argile, de
sable et de limon), la structure (mode d’arrangement des particules), la porosité
(proportion du volume des vides par rapport au volume total de sol), la densité
apparente, la profondeur, la température, la capacité de rétention d’eau et la teneur
en matiére organique (Sanchez, 2019; Tello Lacal, 2018). La texture, la structure et la
porosité sont les trois propriétés physiques étroitement liées a la nutrition des arbres
(Brais et al., 2009). Les études montrent que ces différentes propriétés physiques
peuvent interagir. Par exemple, la structure et la texture du sol influencent la porosité
du sol (de Lima et al., 2022). Cette derniére conditionne la pénétration de I'eau et de
I'oxygéne dans le sol que les plantes prélévent pour leur croissance (Chen et al., 2022;
Reynolds et al., 2009).

Les propriétés chimiques du sol, quant a elles, sont souvent considérées comme des
indicateurs de la qualité du sol, car elles déterminent la disponibilité des éléments
nutritifs essentiels a la croissance des arbres (Brady et Weil, 2019). Elles comprennent
principalement le pH et les éléments nutritifs (minéraux), telles que le N, le phosphore
(P) et le potassium (K), ainsi que les cations basiques, tels que le calcium (Ca), le
magnésium (Mg) et le sodium (Na) (Girard et al., 2010 ; Veazie et al., 2020). La
disponibilité de ces éléments dans les sols dépend principalement de leurs
interactions (synergies et antagonismes) (Girard et al., 2011) et de la dynamique
spatio-temporelle du pH (Guo et al., 2024). En contexte forestier, cette dynamique du
pH résulte des perturbations naturelles et de la succession forestiére (Agbeshie et al.,
2022; Lietal., 2013, 2013).



Relation sol-croissance des arbres au Québec. Au Québec, les études attestent
que la relation sol-croissance des arbres est interactive (Gauthray-Guyénet et al.,
2018 ; Ste-Marie et al., 2007). Par exemple, dans des peuplements mixtes du Bas-
Saint-Laurent, il a été démontré que la présence du bouleau jaune (feuillu tolérant a
'ombre) peut avoir un effet bénéfique sur la qualité du sol. Cette amélioration de la
qualité du sol se caractérise par la disponibilité des éléments nutritifs, tels que le N, le
Caetle Mg (Gauthray-Guyénet et al., 2018), ce qui peut étre bénéfique a la croissance
d’autres espéces, notamment les coniféres (Gauthray-Guyénet et al., 2021). Cette
capacité de certaines espéces a favoriser la disponibilité des éléments nutritifs a
également été mise en évidence par Ste-Marie et al. (2014) dans leur étude sur les
sols forestiers. Les résultats de cette étude montrent que le peuplier faux-tremble
(Populus tremuloides Michx.), un feuillu intolérant a 'ombre, améliore le pH et favorise
la disponibilité des éléments nutritifs (Ca et Mg). Toutefois, cette capacité a faciliter la
disponibilité des éléments nutritifs n’est pas intrinséque a tous les feuillus. D’aprés la
littérature disponible, notamment les travaux de Gauthray-Guyénet et al. (2021), Ste-
Marie (2014) et Légaré et al. (2005), c’est particulierement le bouleau jaune et le
peuplier faux-tremble qui possédent cette capacité. Cette capacité d’améliorer la
qualité du sol par le bouleau jaune est liée a un pH moins acide et a une forte
concentration de cations échangeables (Ca et Mg) que sa litiére peut contenir. Le
peuplier faux-tremble, quant a lui, doit sa capacité a la décomposition rapide de sa
litiere, qui s’accompagne de la minéralisation des éléments nutritifs (Légaré et al.,
2005). De plus, la disponibilité des éléments nutritifs peut dépendre de I'épaisseur de
la couche organique. Les résultats de I'étude de Simard et al. (2007) ont démontré
gu’il existe une relation inversement proportionnelle entre I'épaisseur de la couche
organique et la disponibilité des éléments nutritifs dans les horizons supérieurs du sol.
Une couche organique épaisse, généralement de plus de 62 cm (Laamrani et al.,
2014), réduit la disponibilité des éléments nutritifs, provoquant ainsi une baisse de la

croissance des arbres et de la productivité des foréts (Simard et al., 2007).

Par ailleurs, selon leur autoécologie, les espéces forestieres peuvent réagir

differemment aux variations de la disponibilité des éléments nutritifs (Gauthray-



Guyénet et al., 2021). Ces réactions différentes des espéces pourraient aussi
dépendre de caractéristiques structurales des arbres, telles que I'dge, susceptible
d’influencer la relation sol-croissance et le potentiel de croissance (Cienciala et al.,
2016 ; Lévesque et al., 2016). Nombreuses études démontrent que les arbres ont
généralement un potentiel de croissance élevé durant leur période juvénile (Boakye
etal., 2021 ; Fantin et Morin, 2002 ; Mailly et Gaudreault, 2005). Par exemple, en forét
boréale, Fantin et Morin (2002) ont démontré que les semis d’épinette noire [Picea
mariana (Mill.) BSP] peuvent présenter un potentiel d’accroissement annuel en
hauteur deux fois supérieur a celui des arbres matures en seulement douze saisons
de croissance durant leur période juvénile. Ce potentiel de croissance élevé en phase
juvénile a également été observé en forét tempérée mixte de I'Est du Québec, plus
précisément chez le pin gris (Pinus banksiana Lambert) et le peuplier faux-tremble.
En effet, ces deux espéces manifestaient un taux de croissance (en termes de BAI)
suivant une trajectoire sigmoidale, avec un taux élevé en stade juvénile, une
croissance constante chez les arbres matures et un déclin de la croissance chez les
arbres en fin de vie (Boakye et al., 2021). La relation entre 'dge et les mesures de
croissance des arbres a également été mise en évidence par Bolghari et Bertrand
(1984) et Zarnovican (1981). En I'absence de forte compétition, les espéces
intolérantes a I'ombre occupant les strates dominantes, agées de 30 a 40 ans, ainsi
que celles occupant les strates intermédiaires, agées de 50 a 60 ans, peuvent
présenter un potentiel de croissance élevé (Bolghari et Bertrand, 1984 ; Zarnovican,
1981). De plus, le potentiel de croissance d’'une espéce sur un site est étroitement lié
a son écologie ou a ses propres exigences écologiques (Bédard, 2002 ; Boulet et
Huot, 2013 ; Jobidon, 1995). Les exigences écologiques spécifiques aux espéces
peuvent entrainer des stratégies de croissance différentes et des réponses différentes
aux conditions du site chez les espéces se trouvant sur un méme site (Chen et al.,
2019).

Exigences écologiques de quelques espéces de la forét tempérée mixte du
Québec et présentes dans la sapiniére a bouleau jaune de I’Est. Le travail de

Grondin et al. (1999) permet de comprendre les exigences écologiques des espéces



en fonction des conditions du site. Ce travail montre que la topographie, le drainage
et le dépdt de surface, ainsi que la texture des sols déterminent la classification
écologique a I'échelle locale en termes de type écologique. De plus, ce travail établit
une bonne description des différents types écologiques du sous-domaine
bioclimatique de la sapiniére du bouleau jaune de I'Est, ainsi que de leurs espéces
caractéristiques. Parmi les espéces les plus représentatives des foréts mixtes du
Québec présentes dans la sapiniére a bouleau jaune figurent le bouleau jaune,
I'épinette rouge, I'érable a sucre et le sapin baumier (Boulet et Huot, 2013 ; Grondin
et al, 1999; Prévost, 2008). Ces quatre espéces coexistent en raison d’une
différenciation des niches écologiques dans le temps et dans I'espace (Chesson,
2000 ; Duchesne et Prévost, 2013 ; Kneeshaw et Prévost, 2007 ; Raymond et al.,
2018).

Bouleau jaune

Le bouleau jaune est une espéce caractéristique de la sapiniére a bouleau jaune, ou
il est généralement associé a des conditions mésiques, mais il peut également étre
présent dans des conditions plus séches ou plus humides (Grondin et al., 1999). En
forét tempérée mixte, le bouleau jaune occupe une niche écologique qui se définit tant
sur le plan de la stratégie de régénération que sur le plan des conditions du sol. Cette
espece présente généralement une régénération plus abondante dans les grandes
trouées (> 800 m?) (Kneeshaw et Prévost, 2007). Les débris ligneux en
décomposition, ainsi que le sol minéral, constituent des microsites propices a la
régénération et a la croissance juvénile du bouleau jaune (Lambert et al., 2016). En
ce qui concerne les conditions du sol minéral, cette espéce présente un potentiel de
croissance élevé sur des sols fertiles, bien drainés et de texture loam. Des sols de
texture loam sableux modérément bien drainés favorisent également sa croissance
(Rehder, 1940, cité par Burns et al., 1990). La CEC pourrait constituer un meilleur
indicateur de la disponibilité des éléments nutritifs pour expliquer sa croissance. Les
résultats de I'étude de Soubeyrand et al. (2024) ont mis en évidence une influence
significativement positive de la CEC sur la croissance du bouleau jaune. Toutefois, le

taux de croissance de cette espéce décline a partir d’environ 150 ans (Robitaille et



Roberge, 1981). L'intégration de I'dge dans la relation sol-croissance permettrait de
mieux comprendre la réaction du Bouleau jaune face a la disponibilité des éléments

nutritifs du sol au cours de ses stades de vie.
Erable a sucre

Dans la sapiniére a bouleau jaune de I'Est, I'érable a sucre est présent dans le type
écologique de I'érabliere a bouleau jaune mésique (Grondin et al., 1999). En ce qui
concerne sa niche écologique, I'érable a sucre (feuillu tolérant a 'ombre) est considéré
comme une espéce compagne qui se regenere préférentiellement sous de petites
(<100 m?) et moyennes (100 — 300 m?) ouvertures de la canopée (Gasser et al., 2010).
Il préfére les sols de texture moyenne (Cauboue, 2019). Cependant, le sol a texture
fine (forte proportion d’argile) affecte négativement sa croissance (Soubeyrand et al.,
2024). Les études montrent que l'érable a sucre est une espéce exigeante en
nutriments (cations basiques), et est trés sensible au pH acide. Par exemple, Ouimet
et al. (1996), qui ont étudié I'état nutritionnel des semis de cette espéce, ont mis en
évidence une diminution de la croissance et de I'absorption des cations basiques, due
au pH acide du sol. Hallett et al. (2006) ont également constaté que le pH acide du sol
entraine un déséquilibre nutritionnel en Ca et en Mg chez I'érable a sucre, ce qui
affecte négativement sa croissance. Par ailleurs, elle réagit favorablement a un sol
légérement acide a neutre (pH compris entre 5,5 et 7,3) (Godman, 1965, cité par Burns
et al., 1990) et a la disponibilité des nutriments. La récente étude de Soubeyrand et
al. (2024), réalisée a I'échelle régionale du Québec sur des arbres adultes, a mis en
evidence une influence significativement positive de la CEC sur la croissance de cette

espéce, tandis que le pH acide exercait une influence négative.
Epinette rouge

L’épinette rouge est une espéce conifére qui, dans la sapiniére a bouleau jaune de
I'Est, se trouve dans les types écologiques de la sapiniére a épinette rouge ou noire
mésique et de la sapiniére a épinette rouge hydrique (Grondin et al., 1999). Les
résultats de I'étude menée par Bédard (2002) montrent que I'épinette rouge présente

un taux de croissance élevé dans le type écologique de la sapiniére a épinette rouge
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mésique. En forét tempérée mixte, I'épinette rouge est une espéce compagne
tolérante a 'ombre qui s’établit préférentiellement sous des ouvertures irréguliéres de
taille intermédiaire de la canopée (100 — 300 m?) (Dumais et Prévost, 2014). Sur le
plan des conditions du sol, elle est une espéce exigeante en nutriments et présente
un bon développement sur les microsites frais, humides et bien drainés (Gordon,
1976; O’'Brien et al., 2008).

Sapin baumier

Dans le sous-domaine bioclimatique de la sapiniére a bouleau jaune de I'Est, le sapin
baumier est présent dans divers types écologiques. La sapiniére a bouleau jaune
xérique et la sapinieére a Thuya hydrique figurent parmi les types écologiques ou le
sapin baumier est présent (Grondin et al., 1999). Cette espéce présente un faible taux
de croissance dans le type écologique de sapiniére a épinette rouge meésique. En
revanche, elle présente un bon taux de croissance dans le type écologique de la
bétulaie jaune a sapin (Fortin, 2005). En forét boréale mixte (partie orientale), le sapin
baumier, un conifére tolérant a 'ombre (Boulet et Huot, 2013), domine dans les petites
trouées (< 200 m?) (Kneeshaw et Prévost, 2007). Robert et al. (2012) ont constaté que
I'établissement des semis de sapin baumier dépend davantage du sol, contrairement
a d'autres espéces, dont I'établissement repose davantage sur les débris ligneux
décomposés. En ce qui concerne sa croissance, la littérature disponible indique que
cette espeéce préfére les microsites riches en éléments nutritifs (N et cations basiques).
Par exemple, dans la sapiniére a bouleau jaune de I'Est, il a été constaté que la
disponibilité en N du sol est la variable du sol la plus importante pour sa croissance
(Gauthray-Guyénet et al., 2021). A I'échelle régionale du Québec, Soubeyrand et al.
(2024) ont mis en évidence une influence significativement positive de la CEC sur la
croissance du sapin baumier. Toutefois, dans ces études (Gauthray-Guyénet ef al.,
2021 ; Soubeyrand et al., 2024), 'age des arbres individuels n’a pas été pris en compte
afin d’évaluer plus précisément I'impact des propriétés physico-chimiques des sols sur
la croissance de cette espéce. En effet, a un dge avancé, il peut étre difficile d’évaluer
une relation directe entre la croissance du sapin baumier et la disponibilité des

éléments nutritifs du sol. A titre d’'exemple, Hunt et al. (1999) ont constaté un déclin
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de la croissance des individus du sapin baumier agés de plus de 73 ans, malgré
I'enrichissement du sol en N et I'ajout d’eau, en raison de I'accumulation de masse

respiratoire liée au déséquilibre entre la respiration et la photosynthése.

Objectifs et hypothéses. Objectifs général et spécifiques. L objectif général de
cette étude était d’évaluer la relation entre les propriétés du sol et la croissance
individuelle des arbres a I'échelle du microsite en forét tempérée mixte du Québec.
L’accent était mis sur le bouleau jaune, I'érable a sucre, I'épinette rouge et le sapin

baumier.
De maniére spécifique, il s’agissait de :

(1) déterminer les caractéristiques des microsites occupés par les espéces en

analysant les relations entre les propriétés du sol et 'occupation de ces microsites.

(2) identifier, pour chaque espéce, les variables du sol liées a la variation de la

croissance individuelle.

Hypothéses. H1: Les espéces se distinguent par les propriétés du sol des
microsites qu’elles occupent, ce qui suggére l'existence de niches écologiques
différenciées. Nous nous attendions a ce que, méme si ces espéces cohabitent, les
microsites occupés par le bouleau jaune soient positivement associés au stock de N
dans le sol, conformément aux observations de Gauthray-Guyénet et al. (2018). En
ce qui concerne I'érable a sucre, nous nous attendions a ce que ses microsites soient
associés positivement au Ca et au Mg (Collin et al., 2016), en revanche, ceux de
I'épinette rouge soient positivement associés a I'humidité (Gordon, 1976). Par ailleurs,
pour le sapin baumier, nous nous attendions a des associations potentiellement plus
faibles entre les microsites qu’il occupe et les propriétés du sol, en raison de sa

capacité a occuper des types de sols diversifiés (Grondin et al., 1999).

H2 : Indépendamment des microsites occupés, la croissance individuelle des arbres
répond différemment aux propriétés du sol selon les espéces. La CEC aurait un effet

positif sur la croissance individuelle du bouleau jaune, de I'érable a sucre et du sapin
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baumier, conformément aux résultats de Soubeyrand et al. (2024). Par ailleurs, I'eau
disponible pour I'arbre dans le sol aurait un effet positif sur la croissance de I'épinette
rouge, conformément a ses exigences élevées en matiére d’humidité du sol (Gordon,
1976; O’Brien et al., 2008). En plus de la CEC, nous nous attendions a un effet positif
du stock de N dans le sol sur la croissance du bouleau jaune et du sapin baumier
(Gauthray-Guyénet et al., 2018, 2021). Enfin, nous nous attendions a ce que le pH
acide ait un effet négatif sur la croissance de I'érable a sucre, conformément a sa
sensibilité a I'acidité du sol (Hallett et al., 2006 ; Ouimet et al., 1996 ; Soubeyrand et
al., 2024).
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Résumé

A Tléchelle de I'arbre, mieux comprendre la relation sol-croissance favorise le
développement des indicateurs de croissance. Toutefois, la rareté des données de sol
a haute résolution spatiale (= 20 x 20 m), couplée a la complexité des interactions
entre le sol, les caractéristiques structurales des arbres (&ge, hauteur et surface de la
couronne) et la compétition, qui influencent la croissance, complique la modélisation
de cette relation. Dans cette étude, quatre espéces dominantes de la forét tempérée
du Québec ont été choisies : bouleau jaune (Betula alleghaniensis Britton), I'érable a
sucre (Acer saccharum Marsh.), I'épinette rouge (Picea rubens Sarg.) et le sapin
baumier [Abies balsamea (L.) Mill.]. Nous avons utilisé une base de données
comprenant 150 placettes (résolution de 20 x 20 m) réparties aléatoirement dans la
zone d’étude. Pour chaque placette, les informations topographiques (pente, élévation
et indice d’humidité topographique) étaient disponibles. Pour chaque arbre, nous
disposions de mesures des caractéristiques structurales, de la compétition subie
(indice de Hegyi) ainsi que de la croissance individuelle (accroissement moyen de
surface terriere entre 2009 et 2018). Les données de sol ont été collectées a I'échelle
du microsite (résolution de 5 x 5 m) occupé par chaque arbre, dans les horizons
organique et minéral. Pour chaque espéce, une premiére régression linéaire a été
réalisée afin de retirer les effets des caractéristiques structurales et de la compétition
sur la croissance. Les résidus issus de ce modéle ont ensuite été utilisés comme
variable réponse, définie comme «accroissement moyen de surface terriére
résiduelle ». A travers des analyses multivariées, nous avons constaté que les quatre
espéces occupent des microsites présentant des propriétés physico-chimiques du sol
globalement similaires. En revanche, leurs réponses de croissance aux propriétés du
sol différent selon I'espéce. En effet, la croissance pour le bouleau jaune est affectée
positivement par le stock d’azote (N) dans I'horizon minéral. La croissance, chez
'érable a sucre et le sapin baumier est affectée négativement par le potentiel
hydrogéne (pH) dans I'horizon minéral. Chez le sapin baumier, la croissance est aussi
affectée négativement par la pente. Pour [I'épinette rouge, la croissance est
positivement associée a la capacité de rétention d’eau disponible du sol dans I’horizon
minéral et a I'élévation, tandis que la teneur en limon a un effet négatif. Ces résultats
suggeérent que bien que les espéces étudiées occupent des microsites similaires du
point de vue des propriétés du sol, leurs réponses de croissance aux variables du sol
sont fortement spécifiques a I'échelle du microsite. Ceci sert donc de base au
développement de modeéles de croissance des arbres individuels plus performants.

Mots-clés : Microsite, propriétés du sol, azote, pH, texture, humidité, productivité
forestiére, forét tempérée, surface terriere.

Keywords: Microsite, soil properties, nitrogen, pH, texture, moisture, forest
productivity, temperate forest, basal area.
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1.1. Introduction

A I'échelle de I'arbre, la croissance individuelle constitue un indicateur clé pour relier
les conditions locales du milieu, notamment celles du sol, aux réponses des espéces
et pour orienter les interventions sylvicoles de maniére plus fine (Metsaranta et al.,
2024). En écologie forestiére, la croissance individuelle des arbres se mesure par des
incréments dendrométriques, tels que les incréments de hauteur (AH) (Uzoh et Oliver,
2006), de croissance radiale ou de diamétre a hauteur de poitrine (ADHP), de largeur
des cernes et de surface terriere (Basal Area Index ou BAI, en anglais) (Vanclay,
1994 ; Vospernik et al., 2010 ; Wykoff, 1990). De nombreuses études ont montré que
les propriétés physico-chimiques du sol, notamment la texture (argile et limon), le
potentiel hydrogene (pH) et la disponibilité des nutriments, permettent d’expliquer une
part significative de la variabilité des incréments de croissance individuelle a I'échelle
de I'arbre (Gadermaier et al., 2024 ; Gauthray-Guyénet et al., 2018 ; Lévesque et al.,
2016). Mettre en relation ces incréments dendrométriques et les propriétés du sol
contribue au développement de modéles de croissance basés sur des arbres
individuels (Gadermaier et al., 2024), avec la possibilité de les adapter a grande
échelle pour une meilleure planification de la gestion des foréts (Fortin et Lavoie,
2022 ; Qin et Cao, 2006).

En forét tempérée mixte du Québec, le bouleau jaune (Betula alleghaniensis Britton),
I'érable a sucre (Acer saccharum Marsh.), I'épinette rouge (Picea rubens Sarg.) et le
sapin baumier [Abies balsamea (L.) Mill.] sont parmi les espéces représentatives des
assemblages des essences dominantes (Hermosilla et al., 2022, 2024). Ces espéces
présentent une importance socio-économique notable, en particulier pour la filiere du
bois d’ceuvre qui valorise le bouleau jaune et I'épinette rouge (MRNF, 2025). Dans la
sapiniére a bouleau jaune de I'Est, la coexistence du sapin baumier et du bouleau
jaune constitue un exemple bien documenté de stratégies écologiques contrastées et
de partage des ressources (Duchesne et Prévost, 2013 ; Kneeshaw et Prévost, 2007 ;
Raymond et al., 2018). Cette coexistence repose sur une différenciation des niches
écologiques, tant dans le temps que dans I'espace (Chesson, 2000 ; Kneeshaw et
Prévost, 2007). La niche écologique réalisée par une espéce correspond a I'espace

environnemental qu’elle occupe en présence de compétition exercée par au moins
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une autre espéce voisine (Hutchinson, 1975, cité par Lamontagne et Shipley, 2022).
Ce choix de I'espace dépend de la stratégie de régénération et de l'utilisation des
ressources locales (p.ex. nutriments) pour la croissance d’une espéce (Lamontagne
et Shipley, 2022). Sur le plan stratégie de régénération, le bouleau jaune est
généralement plus abondant dans les grandes trouées (> 800 m?), tandis que le sapin
baumier domine dans les petites trouées (< 200 m?) (Kneeshaw et Prévost, 2007).
Cette complémentarité favorise également la régénération d’espéces compagnes,
telles que I'épinette rouge et I'érable a sucre, qui s’établissent préférentiellement dans
des ouvertures de la canopée faibles (Duchesne et Prévost, 2013 ; Dumais et Prévost,
2007 ; Gasser et al., 2010; Kneeshaw et Prévost, 2007). Toutefois, si les mécanismes
de coexistence et de régénération sont relativement bien documentés, le rble des
propriétés du sol dans la modulation de la croissance individuelle des arbres adultes
demeure largement sous-étudié a I'échelle du microsite pour ces espéces. Or, chez
les arbres adultes, la croissance résulte de compromis écophysiologiques, notamment
les traits morphologiques et les stratégies d'utilisation des ressources dans le sol
(Archambault et al., 2019 ; Lamontagne et Shipley, 2022 ; Vleminckx et al., 2023). Ces
derniers, étroitement liés a la disponibilité locale des ressources du sol, conditionnent
la performance individuelle et, a terme, la dynamique et la résilience des peuplements
(Gauthray-Guyénet et al.,, 2021). Mieux comprendre l'influence des propriétés
physico-chimiques du sol sur la croissance individuelle de ces espéces demeure un

défi pour le développement de modéles de croissance des arbres.

Parmi les propriétés physico-chimiques influencant la croissance des arbres figurent
les nutriments essentiels. Ces derniers sont principalement I'azote (N), le phosphore
(P) et le potassium (K), qui constituent les macronutriments primaires, ainsi que le
calcium (Ca) et le magnésium (Mg) qui appartiennent au groupe des macronutriments
secondaires (Datnoff et al., 2023 ; Tripathi et al., 2022 ; Veazie et al., 2020). Du point
de vue chimique, le Ca, le Mg et le K sont considérés comme des cations
échangeables, puisqu’ils permettent de déterminer la capacité d’échange cationique

du sol (CEC), qui est un indicateur clé de la fertilité d’un sol (Meyer et al., 1994 ; Tello
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Lacal, 2018). En somme, ces deux catégories de nutriments jouent un réle majeur

pour un arbre (Lafleur et al., 2005 ; Meyer et al., 1994).

En forét boréale, la disponibilité en N est souvent considérée comme un déterminant
central de la croissance des arbres (Lafleur et al., 2005). En effet, le N favorise
I'accroissement de la biomasse ligneuse, le développement foliaire et soutient I'activité
photosynthétique (Barker et al., 2002; Cleve et al., 1990). Cependant, contrairement
aux foréts tropicales, ou la croissance est souvent limitée par le P, le N constitue un
facteur limitant de la croissance dans les foréts boréales et tempérées (LeBauer et
Treseder, 2008 ; Vitousek et Howarth, 1991). Cette limitation est étroitement liée aux
conditions climatiques propres aux écosystémes boréaux et tempérés, marquées par
un climat froid et des sols acides, qui ralentissent les processus de minéralisation de
N (Du et al., 2020; Thurner et al., 2025). En réponse a cette limitation en N, les
espéces de plantes ont développé des stratégies, reposant notamment sur les
associations mycorhiziennes, pour l'acquisition de N (Nasholm et al., 2009 ; Templer
et al., 2007).

De nombreuses études montrent que la disponibilité en N et la CEC sont étroitement
liees au pH, a la texture du sol et a la matiére organique (Booth et al., 2005; Curtin et
Rostad, 1997 ; Duchesne et Ouimet, 2009; Ouimet et Camiré, 1995; Spohn et
Stendahl, 2024). En sols forestiers acides (pH < 5), la baisse du pH réduit la
disponibilité des cations échangeables, notamment le Ca et le Mg (Duchesne et
Ouimet, 2009; Ouimet et Camiré, 1995). Cela fait que la CEC est une variable
dépendante du pH (Helling et al., 1964). De plus, le pH influence la vitesse de
décomposition de la matiére organique dans le sol (Spohn et Stendahl, 2024), ce qui
affecte la disponibilité en N. Cette disponibilité est souvent mesurée par le rapport
C/N. Un rapport C/N élevé indique généralement une décomposition lente de la
matiére organique (donc moins de N minéral disponible). A l'inverse, un rapport C/N
faible suggére une décomposition plus rapide de la matiére organique et une forte
disponibilité des nutriments (Booth et al., 2005). La matiére organique hautement
décomposée présente des charges négatives qui retiennent les cations échangeables

(Wen et al., 2025). La rétention de ces cations échangeables s’observe également
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dans les sols a texture caractérisée par une bonne proportion de particules argileuses,
ce qui accroit la CEC (Meyer et al., 1994 ; Solly et al., 2020).

La majorité des études évaluent la relation sol-croissance a 'aide de variables du sol
classiques (disponibilit¢é en N, rapport C/N, pH, CEC, texture et rétention en eau)
utilisées comme indicateurs des conditions du sol contrélant la croissance des arbres
(Cienciala et al., 2016 ; Gadermaier et al., 2024 ; Gauthray-Guyénet et al., 2021;
Lévesque et al., 2016 ; Soubeyrand et al., 2024). Les résultats de ces études indiquent
que l'effet de ces variables sur la croissance peut varier selon les espéces, ce qui
refléete des exigences écologiques et des stratégies écophysiologiques contrastées.
Par exemple, a I'échelle régionale du Québec, Soubeyrand et al. (2024) ont montré
que la croissance diamétrale du bouleau jaune, du sapin baumier et de I'érable a sucre
est positivement associée a la CEC du sol. En revanche, contrairement au bouleau
jaune et au sapin baumier, la méme étude a mis en évidence une réponse négative
de I'érable a sucre a la proportion d’argile et au pH. En effet, la CEC refléte la capacité
du sol a retenir et a fournir des cations nutritifs, notamment le Ca et le Mg, éléments
clés pour la nutrition et la croissance des arbres (Hansson et al., 2020). Ces deux
nutriments sont nécessaires pour la croissance de I'érable a sucre (Collin et al., 2016),
et un pH acide peut induire un déséquilibre nutritionnel en Ca et en Mg chez cette
espéce (Hallett et al., 2006). En ce qui concerne le bouleau jaune, Gauthray-Guyénet
et al. (2018) ont mis en évidence une corrélation positive entre sa surface terriére
relative et la concentration en N inorganique dans le Bas-Saint-Laurent. Cependant,
la relation entre le sol et la croissance individuelle des arbres matures de cette espéce
dans le contexte forestier mixte du Québec demeure peu documentée. Les mémes
auteurs (Gauthray-Guyénet et al., 2021) ont révélé une augmentation de la croissance
relative du sapin baumier avec I'augmentation de la disponibilité en N du sol. Quant a
I'épinette rouge, I'espéce pourrait mieux se développer sur des sites frais et humides
(Gordon, 1976) ; des expériences ont montré qu’une bonne humidité du sol favorise
la croissance des semis (O’'Brien et al., 2008). En somme, les études mentionnées ci-
dessus indiquent que la réponse de croissance aux propriétés du sol varie selon les

espéces. Par ailleurs, ces études antérieures ont généralement été menées soit a une
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échelle spatiale plus large, notamment le long de gradients climatiques régionaux (p.
ex. Soubeyrand et al., 2024), soit sur des individus n’ayant pas encore atteint la
maturité (p. ex. O’Brien et al., 2008). Ou encore a partir de données de sol ne reflétant
pas les conditions mesurées a I'échelle fine du microsite occupé par l'arbre (p. ex.
Gauthray-Guyénet et al., 2021). Ce dernier peut parfois compliquer la compréhension
de la relation sol-croissance a I'échelle de I'arbre, puisque les études réveélent qu’au
sein d'un méme peuplement, les propriétés du sol peuvent présenter une
hétérogénéité spatiale fine entre microsites, liée notamment a la microtopographie
(pente, monticule, fosse) (Liu et al., 2020 ; Tauc et al., 2020). Ces contrastes des
conditions du sol modulent I'’humidité et la texture a différentes profondeurs (Tauc et
al., 2020), ainsi que la disponibilité en nutriments (Samonil et al., 2016), influengant
ainsi la composition, la distribution et la croissance des espéces dans un peuplement
(Barker Plotkin et al., 2017 ; Simon et al., 2011 ; Smirnova et al., 2011). Toutefois, la
disponibilité limitée de données de sol a haute résolution spatiale (p. ex. <20 x 20 m)
constitue un défi particulierement critique pour capturer cette hétérogénéité spatiale
fine entre microsites (Arrouays et al., 2017 ; Lemercier et al., 2022 ; Mansuy et al.,
2014; Paré et al, 2024b). A ce défi s'ajoute linfluence des caractéristiques
structurales de l'arbre, telles que I'age, la hauteur et la surface de la couronne, ainsi
que celle de la compétition subie par I'arbre, sur la croissance individuelle (Boakye et
al., 2023 ; Lévesque et al., 2016 ; Wykoff, 1990). En général, chez les arbres adultes,
la croissance individuelle est négativement corrélée a I'age et a la compétition (Boakye
et al., 2021 ; Chavardes et al., 2023 ; Malilly et al., 2003), mais positivement corrélée
a la hauteur et a la surface de la couronne (Korol et al., 1995 ; Wyckoff et Clark, 2005).
Ces caractéristiques structurales et la compétition interagissent avec les variables du
sol, ce qui complique la modélisation de la relation entre le sol et la croissance
individuelle (Fritts, 1971).

Par conséquent, la présente étude visait a pallier ces défis et a contribuer a combler
le manque de connaissances quant a la compréhension actuelle de la relation sol-
croissance. L'objectif général de cette étude était d’analyser la relation entre les

propriétés du sol et la croissance individuelle des arbres a I'échelle du microsite en
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forét tempérée mixte du Québec. Plus spécifiquement, cette étude avait pour objectif
de: (i) caractériser les microsites occupés par les espéces en analysant les
associations entre les propriétés du sol et 'occupation des microsites ; et (ii) identifier,
pour chaque espéce, les variables du sol expliquant la variabilité de la croissance
individuelle. Nous avons formulé les hypothéses suivantes : H1 — les espéces se
distinguent par les propriétés du sol des microsites qu’elles occupent, suggérant des
niches écologiques réalisées contrastées. Nous nous attendions a ce que les
microsites occupés par le bouleau jaune soient positivement associés au stock de N
dans le sol, conformément aux observations de Gauthray-Guyénet et al. (2018). En
ce qui concerne I'érable a sucre, nous nous attendions a ce que les microsites qu’il
occupe soient positivement associés au Ca et au Mg (Collin et al., 2016). Les
microsites occupés par I'épinette rouge seraient positivement associés a I'humidité
(Gordon, 1976). Par ailleurs, pour le sapin baumier, en raison de sa capacité a étre
présent dans divers types de sols (Grondin et al., 1999), nous nous attendions a des
associations moins spécifiques entre les microsites qu’il occupe et les propriétés du
sol. H2 — indépendamment des microsites occupés, la croissance individuelle des
arbres répond différemment aux propriétés du sol selon les espéces. Conformément
aux résultats de Soubeyrand et al. (2024), nous nous attendions a ce que la CEC ait
un effet positif sur la croissance individuelle du bouleau jaune, de I'érable a sucre et
du sapin baumier. Par ailleurs, pour I'épinette rouge, conformément a ses exigences
élevées en matiére d’humidité du sol (Gordon, 1976; O'Brien et al., 2008), nous nous
attendions a ce que sa croissance soit influencée positivement par I'eau disponible
pour I'arbre dans le sol. En plus de la CEC, nous nous attendions a un effet positif du
stock de N dans le sol sur la croissance du bouleau jaune et du sapin baumier
(Gauthray-Guyénet et al., 2018, 2021). Enfin, conformément a la sensibilité de I'érable
a sucre a l'acidité du sol (Hallett et al., 2006 ; Ouimet et al., 1996 ; Soubeyrand et al.,

2024), nous nous attendions a ce que le pH acide ait un effet négatif sur sa croissance.

1.2. Matériel et méthode
1.2.1. Zone d’étude
La zone d’étude couvre environ 54 km? (47° 0'N, 71° 35' W) de I'extréme sud-ouest

du sous-domaine bioclimatique de la sapiniére a bouleau jaune de I'Est (Figure 1), et
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correspond a la sous-région des Hautes collines de Saint-Tite-des-Caps (4d-M)
(Gouvernement du Québec, 2019 ; Grondin et al., 1999). L’altitude varie typiquement
entre 200 et 600 m; la température annuelle moyenne est d’environ 5 °C et les
précipitations annuelles moyennes varient entre 1 200 et 1 600 millimétres (mm). Les
dépdts de surface sont dominés par le Till (Cyr et al., 2017). La saison de croissance
dure environ 160 jours (de début mai a début octobre) (Grondin et al., 1999). La
végeétation correspond a une forét tempérée mixte a feuillus et coniféres tolérants
(Boulet et Huot, 2013).
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Figure 1

Localisation de la zone d’étude (en rouge) dans le sous-domaine bioclimatique
de la sapiniére a bouleau jaune de I'Est.

1.2.2. Echantillonnage et plan expérimental

150 placettes circulaires de 400 m? (rayon de 11,28 m) distribuées aléatoirement au
sein de la zone d’étude ont été utilisées a partir de la base de données du Service

canadien des foréts. Pour chaque placette, nous avons extrait trois variables
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topographiques caractéristiques :

topographique (topographic wetness index,

I’élévation,

la pente et lindice d’humidité

ou TWI en anglais). Ces variables

proviennent de données LIiDAR (Light Detection and Ranging) aéroportées a une

résolution de 1 m, disponibles sur Forét Ouverte, le portail d’échange de données du

gouvernement du Québec (Gouvernement du

Québec, 2025). Chaque placette a été

partitionnée en une grille réguliére de 16 microsites de 5 x 5 m (Figure 2a) afin de

faciliter la sélection des arbres d’étude et la collecte de données de sol a haute

résolution spatiale (fine échelle spatiale).

(a) Placette 400 m2 Grille de 16 micrositesde 5x5m , (b)
%iﬂ; ;\g 'ﬂ %@@ O Arbre non sélectionné
/:@ @ @* ’\ .ﬁ\@ \‘ ) Arbre sélectionné
> b Caractéristiques:
o [07% s | (e J@Pse |
® S @ (i) dominant ou codominant
& g .@ @@C\ (iii) isolé dans un microsite
é NE e NN @/ A
Rayon=11,28 m P i (iv) DHP 29,0 cm
{c) Arbre sélectionné Caractéristique structurale: (d) Microsite

« age
« Hauteur (m)
« Surface de la couronne (m?)

Compétition: indice de Hegyi

Croissance: BAlm (cm? an™)

Figure 2

‘.‘Carreau de 20 x 20 cm

]

ey

Centroide

Carotte volumétrique

Gabdaledads

Horizon organigue
Horizons minéraux
0-15cm
15-30 cm

Protocole d’échantillonnage utilisé dans chaque placette sélectionnée dans la
zone d’étude. (a) Placette de 400 m? circulaire et carrée, puis partitionnée en
une grille réguliére de 16 microsites de 5 x 5 m. (b) identification de microsite
(vert sélectionné et en rouge non sélectionné). (c) Caractéristiques
dendrométriques mesurées pour chaque arbre sélectionné et (d) Collecte de
données de sol (carreau de 20 cm x 20 cm) dans chaque microsite.
Abréviations : DHP (diamétre a hauteur de poitrine mesuré a 1,3 m du sol) et
BAIm (accroissement moyen de surface terriére).
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Nous avons fixé quatre critéres pour sélectionner les arbres d’étude : (i) étre vivant;
(i) étre dominant ou codominant ; (iii) étre isolé dans un microsite ; et (iv) avoir un DHP
(mesuré a 1,3 m du sol) = 9,0 cm (Figure 2 b). Au total, 349 arbres d’étude ont été
sélectionnés : 162 bouleaux jaunes, 64 érables a sucre, 39 épinettes rouges et
84 sapins baumiers. Chaque arbre d’étude avait fait I'objet de deux inventaires
dendrométriques (en 2009 et en 2018). La croissance pour chaque arbre a été
calculée en termes d’accroissement moyen de surface terriére entre les deux années
(BAIm3009-2018)), €Xprimée en cm? an -’ (Equation 1).

DHP,5\° DHP,p00\*] 1
2018) —n( 2009) ]_ )

BAIm(2009—2018) = [ﬂ< 2 2 10

OU BAIm;09-2018) €St accroissement moyen de surface terriere entre 2009 et 2018 ;

m est une constante mathématique égale a 3,14; DHP,p09 €t DHP,y5 sont
respectivement le diamétre a hauteur de poitrine mesuré en 2009 et en 2018 ; et 10

correspond au nombre d’années séparant la premiére a la deuxiéme mesure du DHP.

1.2.3. Caractéristiques structurales de I'arbre et la compétition

Les caractéristiques structurales de chaque arbre et la compétition ont été
déterminées lors de la premiére visite en 2009. Dans notre étude, les variables
structurales considérées sont I'dge, la hauteur (m) et la surface de la couronne (m?).
La compétition exercée par les arbres voisins (arbres dont les couronnes touchaient
la couronne de l'arbre d’étude) a été calculée a I'aide de l'indice de Hegyi (Hegyi,
1974). Le choix de cet indice se justifie par le fait qu’il permet d’estimer la compétition
exercée par 'ensemble de ses voisins sur un arbre, en tenant compte de leur taille et
de leur distance, quelle que soit leur orientation (Equation 2). Il est donc mieux adapté
pour modéliser la croissance individuelle dans le contexte forestier mixte (Hartmann
et al., 2009 ; Hegyi, 1974 ; Mailly et al., 2003).

n Dj 1

Indice de Hegyi = — (2)

J=lpp Ly
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Ou n est le nombre d’arbres voisins concurrents de I'arbre d’étude (cible); D;est le
diamétre de l'arbre cible ; D;est le diamétre de I'arbre voisin concurrent j de l'arbre i;

L;jest la distance entre I'arbre cible i et I'arbre voisin concurrent j.

1.2.4. Variables du sol

Les variables du sol ont été également collectées et déterminées a la premiére visite
de 2009. Dans chaque microsite (5 x 5 m), deux transects perpendiculaires centrés
sur le centroide (axes nord-sud et est-ouest) ont été tracés pour faciliter
I'établissement du point d’échantillonnage le plus proche de I'arbre d’étude. Ce point
a respectivement été établi a 1 m du centroide. Ensuite, au moyen d’un carreau de 20
x 20 cm, les carottes volumétriques ont été prélevées dans (i) I'horizon organique et

(i) 'horizon minéral 0-15, en vue d’analyses physico-chimiques.

Les variables physiques considérées dans cette étude sont la texture (proportions
d’argile et de limon) et I'épaisseur de la couche organique (OLT). Le pourcentage en
matiére organique (MO) a été calculé a partir de la concentration en C exprimée en %
multipliée par 1,72, qui est le facteur de conversion du C organique du sol en MO du
sol (Pribyl, 2010 ; Sprengel, 1827). Les analyses ont été réalisées sur la fraction plus
petite que 2 mm, aprés séchage a I'air ou au four, pour les contenus en C eten N. Les

méthodes utilisées sont celles décrites par Gauthray-Guyénet et al. (2018).

Quant aux variables chimiques, elles comprennent le pH mesuré dans une solution
de CaCl,, le rapport C/N (concentrations en C et en N), le stock de N, les
concentrations en Ca et en Mg, ainsi que la CEC et la capacité de rétention d’'eau
disponible du sol (CRE). Cette derniére correspond a la capacité du sol a retenir I'eau
disponible pour la plante sous une tension (Gadermaier et al., 2024 ; Rai et al., 2017).
La Fonction R ci-annexée (Annexe A) présente les différentes étapes conduisant a
I'obtention de la valeur de CRE en cm. La CRE a été obtenue a l'aide des équations
de Saxton et Rawls (2006), qui utilisent le contenu en matiére organique, la texture du
sol et la masse volumique des particules de taille inférieure a 2 mm. L’équation 3 ci-
dessous démontre comment le stock de N a été obtenu pour chaque horizon

(organique et minéral 0-15 cm).
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Stock de N'= (1) ol (12000) (3)

100 (Dcyl)z' 1000
m 2

Ou N est I'azote ; [N] est la concentration en azote en % ; Mso est la masse de sols en

grammes (g) ; et Dy est le diamétre du carottier.

Les cations échangeables (Ca%*, Mg?*, K* et Na*) et acides, notamment le manganése
(Mn?*), le fer (Fe?*) et I'aluminium (APP*), ont été extraits au Mehlich-3 puis dosés par
ICP-OES (Optical Emission Spectrometer, Perkin Elmer, Optima) (Ziadi et Tran,
2007), en suivant le protocole décrit par Gauthray-Guyénet et al. (2018). Ensuite, nous
avons considéré la CEC en cmolc kg™ comme la somme des cations échangeables
et acides (Hendershot et al., 2007 ; Hendershot et Duquette, 1986 ; Merzouki et al.,
2025). L’inclusion de ces cations acides vise a mieux refléter la CEC effective des sols
acides (Nel et al., 2023 ; Zgorelec et al., 2019). Toutes les autres propriétés chimiques
ont été déterminées selon les mémes méthodes décrites par Gauthray-Guyénet et al.
(2018).

En ce qui concerne les valeurs manquantes observées dans I’horizon minéral 0-15 cm
(NA ; Tableau 1), nous avons utilisé la méthode d’appariement prédictif de la moyenne
(Predictive mean matching, pmm) du package mice (Multivariate Imputation by
Chained Equations) pour les imputer pour chaque variable du sol en fonction de
I'espéce (Buuren et Groothuis-Oudshoorn, 2011). Toutes les variables explicatives ont
été standardisées par la méthode z-score (soustraction de la moyenne et division par
I'écart-type) afin de les mettre sur une méme échelle de mesure avant les analyses
statistiques (Andrade, 2021 ; Borcard et al., 2018).
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Tableau 1

Variable réponse (croissance) et variables explicatives (structurales, compétition, sol et topographiques) pour

chaque espéce étudiée. Les valeurs moyennes sont présentées avec leurs écarts-types (*). NA : valeurs non

disponibles ou manquantes.

Variables

Espéces

Bouleau jaune

Epinette rouge

Erable a sucre

Sapin baumier

Croissance
BAIm(3009-2018)(CM?an )
Structurales

Age (année)

Hauteur (m)

Surface de la couronne (m?)
Compétition

Indice de Hegyi

Sol Horizon
pH (Cacly) Organique
Minéral
Argile (%) Minéral
Limon (%) Minéral
CRE (cm) Organique
Minéral

2+4

3,45+0,34
3,82+0,32
NA= 2
11,69+4,52
NA =3

31,84+10,27
NA= 3

2,52+1,75
2,50+0,95
NA= 8

168

2+1

3,06+0,30
3,72+0,30
NA =2
10,51+5,54
NA =2

29,68+10,68
NA =2

3,67+1,55
2,09+0,98
NA =2

3+9

3,48+0,31
3,86+0,27
NA=1
12,15+3,94
NA= 2

34,44+10,38
NA=2

2,06+1,10
2,75+0,86
NA =2

169

47422
183
16+11

242

3,23+0,34
3,79+0,31
NA =1
12,1246,82
NA =2

34,44+10,38
NA =2

3,04+2,30
2,31+0,91
NA=5
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Variables* Espéces
Bouleau jaune Epinette rouge Erable & sucre Sapin baumier
Sol Horizon
C/N Organique 20,51+3,07 26,71+5,99 19,89+2,60 24,03+4,84
Minéral 22,65+16,53 25,43+11,96 18,67+2,88 28,15+45,59
NA =2 NA=3 NA =2 NA =1
Stock de N (kg m") Organique 0,18+0,17 0,19+0,07 0,14+0,10 0,19+0,19
Minéral 0,25+0,10 0,18+0,10 0,28+0,09 0,22+0,10
NA=8 NA =2 NA= 2 NA =4
CEC (cmolc kg ) Organique 22,07+8,11 17,47+4,92 23,52+8,50 20,39+6,43
Minéral 21,72+6,80 18,32+8,84 22,62+4,33 21,65+7,50
NA =2 NA =2 NA= 1 NA =1
Mg (cmolc kg ") Organique 1,72+0,79 1,82+0,82 1,69+0,74 1,69+0,74
Minéral 0,13+0,08 0,09+0,05 0,16+0,08 0,1610,08
NA =2 NA =2 NA= 1 NA =1
Ca (cmolc kg ") Organique 7,98+3,97 5,88+3,62 9,27+5,24 9,27+5,24
Minéral 0,33+0,39 0,14+ 0,12 0,37+0,34 0,37+0,34
NA =2 NA=2 NA= 1 NA =1
OLT (cm) 96,24 12,74+5,53 7,35+3,94 10,86+8,21
Topographique
Elévation (m) 350197 367191 334193 3191100
Indice d’humidité topographique (TWI) 6,44+1,17 6,53+1,01 6,18+1,08 7,06+1,30
Pente (°) 1015 714 1215 614

* pH (potentiel hydrogene), CRE (capacité de rétention d’eau disponible du sol), C/N (rapport entre les concentrations
en carbone et en azote), N (azote), CEC (capacité d’échange cationique), Ca (concentration en calcium, Ca?*), Mg
(concentration en magnésium, Mg?*), OLT (épaisseur de la couche organique du sol).
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1.3. Analyses statistiques

1.3.1. Analyses des associations entre les propriétés du sol et occupation des
microsites par les espéces

L’hypothése d’occupation des microsites et de niche écologique a été testée a l'aide
d’analyses multivariées, en comparant les propriétés physico-chimiques des sols
associées aux microsites occupés par chaque espéce. Pour ce faire, nous avons
effectué une analyse en composantes principales (ACP) (Borcard et al., 2011) couplée
a une analyse de la variance (ANOVA). L’ACP a été réalisée via la fonction PCA du
package FactoMineR (Husson et al., 2016), afin d’explorer la structure multivariée des
microsites en fonction des variables du sol et de visualiser la position des microsites
associés a chaque espéce le long des axes principaux représentant des gradients du
sol synthétiques. Les valeurs du cosinus carré (cos?) des variables ont permis
d’identifier la contribution et la représentation de chaque variable sur les axes
principaux. La présentation graphique des résultats de 'ACP a été réalisée a I'aide de
la fonction fviz_pca_var du package factoextra (Kassambara et Mundt, 2017). Afin de
vérifier la différence multivariée entre espéces en termes de microsites occupés (p <
0,05), nous avons utilisé les scores issus du premier axe de 'ACP comme variable
réponse et I'espéce comme variable explicative via TANOVA. Cette derniére a été
effectuée a I'aide de la fonction aov du logiciel R version 4.4.2, dans lequel toutes les
analyses statistiques ont été réalisées (R Core Team, 2024). La normalité et
'homogénéité des résidus ont été vérifiées visuellement a l'aide de la fonction plot
(Annexe B). Enfin, a I'aide de la fonction TukeyHSD, nous avons effectué le test post
hoc de Tukey HSD pour comparer toutes les paires d’espéces en termes de microsites

OCCuUpés.

1.3.2. Régression linéaire sur la croissance individuelle

La relation entre la croissance individuelle et les variables du sol a été réalisée via
deux régressions linéaires. La premiéere régression avait pour but de retirer les effets
des caractéristiques structurales (age, hauteur, surface de la couronne) et de la
compétition sur la croissance individuelle (BAIm;o09-2018)) POUr chaque espece. Les
observations aberrantes a fort levier (distance de Cook > 1) ont été identifiées a I'aide

des diagnostics standards, en utilisant la fonction gg_diagnose du package lindia (Lee
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et Ventura, 2017). Au total, trois observations aberrantes ont été écartées pour le
bouleau jaune et deux pour I'érable a sucre. Les résidus de ces modéles, considérés
comme la variabilité de croissance individuelle non expliquée par les caractéristiques
structurales et la compétition, ont été utilisés comme variable réponse, appelée
« croissance résiduelle » ou « accroissement moyen de surface terriére résiduelle »
(BAIRmM3009-2018)), Pour les analyses ultérieures (Roy Proulx et al., 2024). Les
graphiques de diagnostic des suppositions du premier modéle de régression linéaire

pour chaque espéce sont fournis dans I'’Annexe C.

Dans la deuxiéme régression linéaire, les variables topographiques, en plus de celles
du sol, ont été intégrées comme prédicteurs de BAIRM ;009-201s)- Afin d'éviter la
multicolinéarité et de faciliter la sélection des variables, nous avons utilisé I'approche
stepwise a l'aide de la fonction vif_func (GitHub Gist, 2024). Cette fonction a permis
d’éliminer automatiquement les variables dont le facteur d’inflation de la variance était
supérieur a 5 (VIF > 5) (James et al., 2021). Pour toutes les espéces, les variables
éliminées comprenaient I'épaisseur de la couche organique du sol et la CRE de
I'horizon organique. A cela s’ajoutent : le Ca dans les deux horizons pour I'érable &
sucre ; le Ca, la CEC et le pH dans I'horizon organique, ainsi que le stock de N dans
I’horizon minéral pour I'épinette rouge ; le Ca dans I’horizon organique, le Mg et la CRE
dans 'horizon minéral pour le sapin baumier. Pour chaque espéce, nous avons bati
un modeéle complet intégrant toutes les variables retenues (VIF < 5) et vérifié les
hypothéses et suppositions du modéle (Annexe D). Ensuite, a partir de ce modéle
complet, nous avons béati plusieurs modeéles en éliminant, de maniere itérative, les
variables les moins significatives selon leur p-value (a = 0,05). Pour sélectionner le
modéle le plus parcimonieux, nous avons utilisé la fonction aictab du package
AlCcmodavg (Mazerolle, 2025), en nous basant sur le poids d’Akaike (AICcWt) le plus
élevé et sur un delta AlICc nul (Akaike, 1998). Enfin, nous avons appliqué
1 000 réplications Bootstrap non paramétriques au modéle le plus parcimonieux de
chaque espéce, en utilisant la méthode de lintervalle percentile, afin d’en vérifier la
robustesse (Wilcox, 2011; Zhu et al., 2024).
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1.4. Résultats

1.4.1. Relation microsites occupés par les espéces et variables du sol

Globalement, toutes les variables du sol ont été bien représentées sur les deux axes
principaux de 'ACP (cos 22 0,4), a I'exception du rapport C/N dans I'horizon minéral
(cos 2 = 0,2; Figure 3). La projection de ces variables sur les deux axes explique
environ 48 % de la variance et met en évidence trois principaux groupes distincts de
corrélations positives : (i) entre le pH, la CEC, le N et la CRE de 'horizon minéral
(pH_min, CEC_min, N_min, CRE_min), ainsi que l'argile et le limon; (ii) entre la CEC
de I'horizon organique (CEC) et les cations échangeables dans les deux horizons (Ca,
Ca_min, Mg, Mg_min) ; et (iii) entre la CRE et le N de I'horizon organique (CRE et N),
ainsi que I'épaisseur de la couche organique (OLT). Ces deux derniers groupes (ii et
ii) sont corrélés négativement. Les rapports C/N dans les deux horizons (CN et
CN_min) sont également corrélés positivement, mais présentent une corrélation

négative avec les pH, pH_min, CEC_min, N_min, CRE_min, argile et limon (Figure 3).

La projection des microsites le long des axes principaux a révélé leur regroupement
au centre de deux axes. Par ailleurs, une petite différence est observée : les microsites
occupés par I'épinette rouge et quelques microsites occupés par le sapin baumier sont
Iégérement décalés a gauche du premier axe, dans la méme direction que CN. En
revanche, ceux de 'érable a sucre et de quelques microsites du bouleau jaune sont
décalés en direction opposée. Contrairement a I'érable a sucre et a I'épinette rouge,
un grand nombre de microsites occupés par le bouleau jaune et le sapin baumier sont
dispersés aléatoirement autour du premier axe. Toutefois, pour toutes les espéces, il
n’y a pas de patrons visibles spécifiques entre les microsites occupés et les variables

du sol (Figure 3).
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Figure 3

Analyse en composantes principales (ACP) représentant la dispersion spatiale
des microsites occupés par les espéces le long de gradient des variables du
sol. Les symboles représentent les microsites occupés par chaque espéce. La
longueur des fleches représente la contribution de chaque variable dans les
deux axes en termes de cosinus carré (cos 2) : OLT (épaisseur de la couche
organique du sol, cm) ; CRE (capacité de rétention d’eau disponible du sol
dans I’horizon organique, cm) ; CRE_min (capacité de rétention d’eau
disponible du sol dans I’horizon minéral, cm) ; argile (%) ; limon (%) ; pH (pH
dans I’horizon organique, Cacl;) ; pH_min (pH dans I’horizon minéral, Cacl;) ; N
(stock d’azote dans I’horizon organique, kg m*') ; N_min (stock d’azote dans
I’horizon minéral, kg m™); CN (rapport C/N dans I’horizon organique) ; CN_min
(rapport C/N dans I’horizon minéral) ; CEC (capacité d’échange cationique
dans I’horizon organique, cmolc kg ') ; CEC_min (capacité d’échange
cationique dans I’horizon minéral, cmolc kg ') ; Ca (concentration en calcium
dans I’horizon, ca?* cmolc kg '); Ca_min (concentration en calcium dans
I’horizon minéral, ca?* cmolc kg ') ; Mg_min (concentration en magnésium
dans I’horizon minéral, Mg?* cmolc kg ') ; Mg (concentration en magnésium
dans I’horizon organique, Mg?* cmolc kg ).
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1.4.2. Différences multivariées entre paires d’espéces

L’ANOVA et le test HSD de Tukey ont révélé des différences significatives entre toutes
les paires d’espéces (p < 0,05 ; Tableau 2). Ces différences sont trés significatives (p
< 0,001) entre I'épinette rouge et le bouleau jaune, ainsi qu’entre I'érable a sucre et
I'épinette rouge. En revanche, elles sont significatives (p < 0,05) entre les quatre

autres paires d’espéces (Tableau 2).

Tableau 2

Analyse de la variance (ANOVA) des scores issus du premier axe de ’ACP
(variable réponse) en fonction de I’espéce (variable explicative), avec le test
HSD de Tukey. Abréviations : DL (Degrés de liberté) ; SC (Somme des carrés) ;
CM (Carré moyen) ; F (Statistique de Fisher) ; Pr(>F) ou p-value associée a la
valeur de F ; Diff (Différence des moyennes); Lwr (Borne inférieure de
I'intervalle de confiance) ; Upr (Borne supérieure de I'intervalle de confiance) ;
p (p-value). Codes de significativité : *** p < 0,001 (trés significatif) ; ** p < 0,01
(hautement significatif) ; * p < 0,05 (significatif).

ANOVA
DL sC CM F Pr(>F)
Espéce 3 2537 84,58 18,96 < 0,001**
Résidus 345 1539 446

Test HSD de Tukey

Paire d’espéces Diff Lwr Upr p
Epinette rouge-Bouleau jaune 2,12 1,14 3,09 <0,001***
Erable & sucre-Bouleau jaune -0,83 -1,63 -0,02 0,03*
Sapin baumier-Bouleau jaune 0,87 0,14 1,61 0,01*
Erable & sucre-Epinette rouge -2,95 -4,05 -1,84 < 0,001***
Sapin baumier-Epinette rouge -1,24 -2,29 -0,18 0,013*

Sapin baumier-Erable & sucre 1,71 0,80 2,61 < 0,001***
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L’examen simultané du Tableau 2 et de |la Figure 4 montre que ces différences sont
davantage liées au nombre d’observations par espéce (taille de I'échantillon). Plus de
la moitié des microsites occupés par le bouleau jaune et I'érable a sucre sont situés
dans la partie supérieure du premier axe (Dim1), tandis que ceux occupés par

I’épinette rouge et le sapin baumier se situent dans la partie inférieure (Figure 4).

[ANOVA:p = 2.1e-11]
10. I *kk - :
T * 1
f T3 1
5- A
A
— y v
£ 2a2
[m] e
O- g
ﬂ
-51
Bouleau jaune Epinetté rouge Erable 3 sucre Sapin baumier
Espéce
Figure 4

Différences multivariées entre espéces en termes de microsites occupés,
testées par I’Analyse de variance (ANOVA) et le test HSD de Tukey. Les Astérix
représentent le niveau de significativité des différences entre espéces : *** p <
0,001 (trés significatif) ; ** p < 0,01 (hautement significatif) ; * p < 0,05
(significatif).
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1.4.3. Reégression linéaire sur la croissance individuelle

1.4.3.1. Effets des caractéristiques structurales sur I'accroissement moyen de la
surface terriere

Tableau 3

Premiére régression linéaire de BAIm ;09-201s) de chaque espéce étudiée en
fonction des caractéristiques structurales (age, hauteur et surface de la
couronne) et de la compétition (indice de Hegyi). Codes de significativité : *** p
< 0,001 (trés significatif) ; ** p < 0,01 (hautement significatif) ; * p < 0,05
(significatif) ; ns (p 2 0,05, non significatif). Les erreurs standard des
coefficients et les erreurs standard résiduelles sont indiquées entre
parenthéses.

Formule BAIm 3009_2018) = Intercept + Age + Hauteur + Couronne +
Compétition + résidus

Coefficients (erreur standard)

Bouleau jaune  Erable a sucre  Epinette Sapin baumier

Intercept 18,03 (0,75) ** 11,10 (0,83) *** 26,01 (4,11) 28,01 (2,56)
Age 2,32 (0,73) **  -4,11 (1) *** -3.42 (1,52)* -3,1(0,84)*

Hauteur 2,02(0,89)ns  3,01(0,87)* 0,3(1,31)ns 0,41 (0,89) ns
Couronne 4,04 (0,78)**  1,42(0,93)ns 14,23 (5,12) 19,1 (3,45) ***

Compétition -1,20 (0,86)ns -1,11 (1,75)ns  -13(6,65)ns  -11,1 (2,64) ***

R? ajusté (erreur standard résiduelle)

0,20 (8,63) *** 0,23 (6,13)** 0,22 (7,26)* 0,36 (7,08) ***

Les modéles de la premiére régression linéaire ont respectivement expliqué 20 %
(bouleau jaune), 23 % (érable a sucre), 22 % (épinette rouge) et 36 % (sapin baumier)
de la variance (R? ajusté ; Tableau 3). Ces modéles ont révélé I'effet négatif significatif
de I'age sur I'accroissement moyen de la surface terriére (BAIm ;099-2015)) de toutes
les espéces (p < 0,05). Pour le sapin baumier, la compétition a également exercé un

effet négatif significatif, en plus de celui de I'age. Par ailleurs, a I'exception de I'érable
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a sucre, pour lequel la hauteur a exercé un effet positif, la surface de la couronne a

eu un effet positif significatif sur le BAIm,009-2015)) de toutes les especes.

1.4.3.2. Effets des variables du sol sur I'accroissement moyen de surface terriére
résiduelle

Les modéles les plus parcimonieux (AICcWt élevé ; Annexe E), dérivés des variables
du sol et topographiques sur le BAIRmM;009-2018), Montrent que I'ensemble des
prédicteurs retenus varie d’'une espéce a une autre (Tableau 4). Pour le bouleau
jaune, les deux prédicteurs du modéle sont le rapport C/N de I’horizon organique et le
stock de N de I'horizon minéral. Le rapport C/N présente un effet négatif significatif sur
le BAIRm3009-2018) (coefficient B =-2,21 + 0,96 ; p < 0,05), tandis que le stock de N
dans I'horizon minéral montre un effet positif (3 = 1,54 + 0,69 ; p < 0,05). Ce modele
est significatif (p < 0,05), explique environ 6 % de la variance de BAIRmM 3009-2018) €t

présente une erreur standard résiduelle de 8,23 cm?2.

Pour 'érable a sucre, le modéle retenu est faiblement significatif (p = 0,04), explique
5 % de la variance de BAIRmM(009-2018), €t présente une erreur standard résiduelle
d’environ 6 cm?. Le pH dans I'horizon minéral est le seul prédicteur constitutif du
modeéle, et présente un effet négatif significatif sur le BAIRm;009-2018) (B = -2,02 +
0,83; p <0,05). Toutefois, le Bootstrap non paramétrique révéle que cet effet n’est ni

stable ni robuste, car I'intervalle de confiance a 95 % (IC95) contient zéro (Tableau 4).

Le modele le plus parcimonieux de I'épinette rouge est également significatif (p <
0,05), explique environ 38 % de la variance de BAIRmM(;009-2015) €t présente une
erreur standard résiduelle de 5,4 cm?. Les prédicteurs sont I'élévation, le limon, la CRE
dans I'’horizon minéral, et le Mg dans I'horizon organique (Tableau 4). Ce modéle met
en évidence ['effet significatif positif de I'élévation (3 = 3,04 £ 0,94 ; p < 0,05) et de la
CRE dans I'horizon minéral sur le BAIRm ;009-2018) (B = 5,01 £ 1,14 ; p < 0,05). En
revanche, le limon présente un effet significatif négatif sur le BAIRm ;009-2018) (B = -

4,1%1,26;p<0,05).
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Tableau 4

Résultats du modéle linéaire et du bootstrap non paramétrique par espéce.
E.std (erreur standard). p (p-value). IC95% (I’intervalle de confiance a 95 %).
Les chiffres en gras indiquent les effets significatifs. Codes de significativité :
*** p < 0,001 (trés significatif) ; ** p < 0,01 (hautement significatif) ; * p < 0,05
(significatif) ; ns (p 2 0,05, non significatif). Abréviation : CN (rapport C/N dans
I’horizon organique) ; N_min (stock d’azote dans I’horizon minéral, kg m™);
pH_min (pH dans I’horizon minéral, Cacl,) ; élévation (m) ; limon (pourcentage
en limon, %) ; CRE_min (capacité de rétention d’eau disponible du sol dans
I’horizon minéral, cm) ; Mg (concentration en Magnésium dans I’horizon
organique, Mg?* cmolc kg ') ; CEC_min (capacité d’échange cationique dans
I’horizon minéral, cmolc kg ') ; pente (°) ; R? ajusté (coefficient de
détermination ajusté).

Espéce Modéle linéaire Bootstrap
Prédicteur Coefficient E.std p E.std 1C95%
Bouleau jaune (R?ajusté = 0,06)
Intercept -1.1 0,72 0,29ns 0,64 [-2,07;0,37]
CN -2,21 0,96 0,02 0,83 [-3,92; -0,51]
] N_min 1,54 0,69 0,02* 0,53 [0,35;2,72]
Erable a sucre (R? ajusté = 0,05)
Intercept 0,38 0,75 0,61ns 0,79 [-1,22;1,92]
pH_min -2,02 0,83 0,043* 1,04 [-3,33;0,77]
Epinette rouge (R? ajusté = 0,38)
Intercept 0,22 0,97 0,81ns 0,97 [-1.77;2,17]
Elévation 3,04 0,94 0,006* 1,01 [0,76; 4,76]
Limon 4.1 1,26  0,005** 1,38 [-6,38; -0,87]
CRE_min 5,01 1,14 <0,001*** 1,32 [2,14;7,21]
Mg 1,44 0,87 0,10 ns 1,32 [-1,4;3,9]
Sapin baumier (R? ajusté = 0,07)
Intercept -1,25 0,87 0,15ns 0,88 [-2,94;0,53]
Pente -2,04 0,88 0,03* 0,95 [-3,8;-0.17]
CEC_min 21 0,96 0,10 ns 1,14 [-0,55; 3,9]
pH_min -2,4 1,05 0,02* 1,25 [-4,98; -0,05]
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Quant au sapin baumier, le modéle le plus parcimonieux a pour prédicteurs la pente,
la CEC de I'horizon minéral et le pH de I'’horizon minéral (Tableau 4). Ce modéle met
en évidence I'effet négatif significatif de la pente (8 =-2,04 + 0,88 ; p < 0,05) et du pH
dans I'horizon minéral (B = -2,4 + 1,05; p < 0,05) sur le BAIRM 3009-201s)- L€ modéle
est significatif (p < 0,05), avec une variance expliquée de 7 % et une erreur résiduelle

standard d’environ 6,67 cm?.

1.5. Discussion

1.5.1. Relation entre les microsites et les propriétés du sol

Les analyses multivariées révélent des différences significatives entre toutes les
paires d’espéces (ANOVA et test de Tukey HSD ; Tableau 2 et Figure 4). Toutefois,
ces différences ne sont pas liées aux propriétés physico-chimiques du sol des
microsites qu’elles occupent, car 'ACP a mis en évidence un regroupement d’un
grand nombre de microsites, sans qu'il y ait de patrons spécifiques le long du gradient
des variables du sol (Figure 3). Nous attribuerons donc ces différences au nombre
d’observations spécifiques pour chaque espéce (162 pour le bouleau jaune, 39 pour
I’épinette rouge, 64 pour I'érable a sucre et 84 pour le sapin baumier). Ce résultat
suggeére que les variables du sol considérées dans cette étude ne permettent pas de
distinguer les microsites occupés par les espéces, et que ces microsites présentent
les mémes caractéristiques en termes de propriétés du sol étudiées. Ceci contredit
notre premiére hypothése (selon laquelle les espéces se distinguent par les propriétés
du sol des microsites qu’elles occupent, ce qui reflete des niches écologiques
différenciées). Ceci montre qu’il est difficile de discriminer les microsites occupés par
les différentes espéces a partir des variables du sol uniquement, et que I'hétérogénéité
spatiale des microsites occupés par les espéces est influencée par d’autres variables
liées aux conditions du sol, non incluses dans notre étude. Par exemple, Lechowicz
et Bell (1991) ont montré que les microsites, méme de 1 m?, peuvent présenter une
hétérogénéité microspatiale difficile a discriminer a partir des variables du sol, en
raison de la complexité élevée de I'environnement du sol. Les variables liées aux
conditions du sol, qui peuvent étre a la base de I'hétérogénéité spatiale des microsites

dans notre zone d’étude, sont la microtopographie a fine échelle, notamment les
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pentes, monticules et fosses, qui peuvent étre dues aux chablis (Bell et Lechowicz,
1991 ; Liu et al., 2020 ; Tauc et al., 2020). Par ailleurs, les caractéristiques similaires
entre microsites en termes de propriétés du sol pourraient s’expliquer par la présence
du bouleau jaune et de l'érable dans la zone d’étude, en raison de leur litiére qui
module le sol (Trofymow et al., 1995). En effet, en forét tempérée mixte, Duchesne et
Ouimet (2009) ont démontré que les sites ou il y a la présence de ces deux espéces

ne présentent pas de différence dans les propriétés chimiques du sol.

Par ailleurs, nous avons observé quelques tendances directionnelles : léger décalage
des microsites occupés par I'épinette rouge et quelques microsites occupés par le
sapin baumier dans la direction du rapport C/N; et léger décalage en direction
opposée des microsites occupés par I'érable a sucre et de quelques microsites du
bouleau jaune et de l'érable a sucre (Figure 3). Toutefois, ces tendances
directionnelles ne pourraient pas étre liées aux préférences écologiques spécifiques
aux especes, car 'augmentation du rapport C/N est un indicateur d’'une décomposition
lente de la matiere organique et d’'une faible disponibilité des nutriments dans le sol,
le N en particulier (Booth et al., 2005). Or, I'épinette rouge, par exemple, préfére les
microsites frais et humides pour son établissement et sa régénération (Gordon, 1976).
En revanche, le sapin baumier se démarque par sa capacité a étre présent dans divers
types de conditions du sol dans la sapiniére a bouleau jaune de I'Est (Grondin et al.,
1999), ce qui est également démontré par I'ACP (la dispersion aléatoire d’'un grand
nombre de microsites occupés par le sapin baumier autour du premier axe ; Figure 3).
De ce fait, nous attribuons ces tendances directionnelles a la nature de la litiére de
chaque espéce au sein du microsite occupé. La litiere des feuillus, notamment celle
du bouleau jaune et de I'érable a sucre, se décompose rapidement, ce qui favorise la
disponibilité des nutriments dans le sol (Trofymow et al., 1995). Cependant, la litiere
des coniféres se caractérise par une forte concentration en tanins, ce qui inhibe la
décomposition de la matiére organique (Lorenz et al., 2000 ; Prescott et al., 2000b).
Ces observations sont appuyées par I'étude de Gauthray-Guyénet et al. (2018) sur la
relation sol-plante au Québec, qui met en évidence une corrélation positive entre le

sapin baumier et le rapport C/N dans I'horizon organique du Bas-Saint-Laurent.
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Relations entre variables du sol

La projection des variables du sol sur les deux axes de 'ACP (Figure 3) met en
évidence trois principaux groupes distincts de corrélations positives et deux principaux
groupes de corrélations négatives. Les groupes de corrélations positives
comprennent : (i) le pH, la CEC, le N et la CRE de I'horizon minéral (pH_min,
CEC_min, N_min, CRE_min), ainsi que l'argile et le limon; (ii) la CEC de I'horizon
organique (CEC) et les cations échangeables dans les deux horizons (Ca, Ca_min,
Mg, Mg_min); et (iii) la CRE et le N de I'horizon organique (CRE et N), ainsi que
I'épaisseur de la couche organique (OLT). Ces regroupements des variables et de la
corrélation (i et ii) refletent un fonctionnement du sol bien documenté : les sols riches
en particules fines (argile et limon) ont souvent une bonne capacité de rétention d’eau
(Saurette et al., 2022 ; Yang et al., 2023) et présentent une CEC élevée en raison de
leur forte capacité a retenir les cations échangeables (Meyer et al., 1994 ; Solly et al.,
2020). Par exemple, en forét tempérée mixte du Québec, Camirand et al. (1983) ont
démontré une relation positive entre la CEC et la teneur en cations échangeables (Ca
et Mg), ainsi qu’entre ces cations et les particules fines du sol (argile et limon). De
méme, un pH plus élevé favorise la disponibilité des nutriments et s’accompagne
généralement d’une augmentation de la CEC et d’'une plus grande disponibilité de
cations échangeables (Duchesne et Ouimet, 2009 ; Ouimet et Camiré, 1995). Par
ailleurs, la corrélation positive entre la CRE, N et OLT s’explique par le fait que les
horizons organiques des sols de la forét tempérée mixte contiennent souvent un grand
stock de N (Moore et Houle, 2023), notamment liés aux effets cumulatifs des dépbts
atmosphériques de N (Moore et Houle, 2009) ; et I'épaisseur de la couche organique
présente une forte capacité de rétention en eau (humidité élevée) (Gewehr et al.,
2014), car elle est riche en litiere des feuillus qui agissent comme éponges (De
Noronha et al., 2022).

Les groupes de corrélations négatives englobent principalement les groupes ii et iii,
ainsi que la corrélation négative entre les rapports C/N dans les deux horizons (CN et
CN_min) et les pH, pH_min, CEC_min, N_min, CRE_min, argile et limon (Figure 3).

Ces corrélations négatives reflétent le fonctionnement biogéochimique du sol : un
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rapport C/N élevé est un indicateur d’'une décomposition lente de la matiére organique,
caractérisée par une faible minéralisation en N (Booth et al., 2005); il est souvent
corrélé négativement au pH et aux particules fines (argile et limon) (Spohn et
Stendahl, 2024), ainsi qu’'aux cations échangeables (p. ex. Ca et Mg) et a la CEC
(Hansson et al., 2020). La corrélation négative entre les groupes ii et iii s’explique par
le fait que, dans I'horizon organique des sols forestiers du Québec, 'augmentation de
I'épaisseur de la couche organique (OLT) est souvent associée a une réduction
volumétrique de la concentration en cations échangeables, le Ca et Mg en particulier
(Simard et al., 2007); et les résultats de I'étude de Moore et Houle (2023), qui ont
travaillé dans le méme contexte forestier que le nétre (forét tempérée mixte),
démontrent que l'augmentation de N dans les horizons organiques induit une

diminution des concentrations en cations échangeables et en CEC.

1.5.2. Variation de la croissance individuelle par espéce

La premiére régression a mis en évidence l'effet négatif de I'age sur la croissance
individuelle (BAIm;009-2018)) d€ toutes les especes, ainsi que celui de la compétition
sur celle du sapin baumier (Tableau 2). L'effet négatif de I'age refléte le
fonctionnement physiologique naturel observé chez plusieurs arbres agés dans les
foréts du Québec (Foster et al., 2016); il serait probablement di a la baisse de la
biomasse ligneuse, liée a l'accumulation hydraulique dans le bois (cernes de
croissance). Cette derniére étant liée au déséquilibre entre respiration et
photosynthése caractérisé par la baisse de 'activité photosynthétique avec I'age (Hunt
et al., 1999). L'effet négatif de la compétition sur la croissance du sapin baumier
suggeére que ce dernier est trés sensible a la compétition (Soubeyrand et al., 2024),
puisque les critéres de sélection des arbres (isolement dans le microsite et étre
dominant ou codominant) étaient fixés pour limiter la compétition au strict minimum.
Par ailleurs, I'effet positif de la surface de la couronne sur la croissance, notamment
du bouleau jaune, de I'érable a sucre et de I'épinette rouge, s’explique par la forte
interception de la lumiére (catalyseur de la photosynthése) par les arbres a travers
leurs couronnes (Wyckoff et Clark, 2005). En revanche, nous avons constaté que,

chez le sapin baumier, la surface de la couronne n’a pas eu d’effet significatif. Ceci
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peut s’expliquer par la forme conique et la surface Iégérement moindre de la couronne
du sapin baumier, comparativement a celle des feuillus (bouleau jaune et érable a
sucre), qui est plus large (Parent et Messier, 1995). Ce trait structural, couplé a sa
capacité a occuper une large gamme de conditions des sols dans la zone d’étude
(Figure 3), pourrait I'exposer davantage a la compétition lumineuse exercée par les
arbres voisins. Par ailleurs, I'effet positif de la hauteur pourrait refléter un acces facilité
a la lumiére dans la strate supérieure (Parent et Messier, 1995), favorisant ainsi le

développement de la biomasse ligneuse.

Aprés avoir retiré I'effet des caractéristiques structurales (age, hauteur et surface de
la couronne) et de la compétition sur la croissance individuelle des arbres a I'échelle
du microsite, nos résultats ont montré que les effets des variables du sol sur la
croissance résiduelle sont trés spécifiques a chaque espéce, a I'exception de I'érable
a sucre et du sapin baumier, pour lesquels le pH a eu un effet négatif (Tableau 3). Ces
résultats confirment notre deuxiéme hypothése selon laquelle « indépendamment des
microsites occupés, la croissance individuelle des arbres répond difféeremment aux

propriétés du sol selon les espéces ».

Bouleau jaune

Le stock de N dans le sol a eu un effet positif significatif sur la croissance individuelle
du bouleau jaune. En revanche, le rapport C/N dans I'horizon organique a eu un effet
négatif significatif. Ces résultats sont en accord avec ceux de Gauthray-Guyénet et al.
(2018), qui ont mis en évidence une relation positive entre la surface terriére du
bouleau jaune et le N dans le Bas-Saint-Laurent. Toutefois, nos observations ne sont
probablement valables que dans un contexte ou leffet des caractéristiques
structurales, notamment I'age, est retiré. En effet, Robitaille et Roberge (1981) ont
montré qu’au-dela de 150 ans, la croissance du bouleau jaune décline malgré la
fertilité du sol. Ainsi, le N pourrait constituer le facteur limitant de la croissance du
bouleau jaune tant que les arbres ne sont pas encore trop agés (Marx et Walters,
20006).
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Erable a sucre

L’effet négatif du pH (dans I'horizon minéral) sur la croissance individuelle de I'érable
a sucre est probablement d0 & un déséquilibre nutritionnel, principalement en Ca et
Mg, causé par I'acidité du sol (Hallett et al., 2006). La moyenne du pH dans I'horizon
minéral du sol des microsites occupés par I'érable a sucre était de 3,86 (Tableau 1),
ce qui indique une acidité élevée du sol (pH < 5) selon les résultats de I'étude d’Enesi
et al. (2024). Ces deux cations échangeables (Ca et Mg) sont nécessaires a la
croissance de cette espéce (Collin et al., 2016). Plusieurs études menées au Québec
ont mis en évidence I'impact négatif du pH acide sur la disponibilité en Ca et Mg
(Duchesne et Ouimet, 2009 ; Ouimet et Camiré, 1995).

Epinette rouge

Pour I'épinette rouge, la CRE dans I'horizon minéral a eu un effet positif significatif sur
sa croissance. Ce résultat suggére que cette espéce présente un potentiel de
croissance élevé sur les sites frais et humides (Gordon, 1976). L’effet négatif du limon
sur sa croissance pourrait s’expliquer par la sensibilité des sols limoneux a la
compaction (Yu et al., 2024), notamment sous I'effet du passage des engins (Nawaz
et al., 2013).

Par ailleurs, nous avons constaté I'effet positif de I'élévation sur la croissance de
I'épinette rouge, une variable topographique identifiée a I'échelle de la placette
(résolution de 20 x 20 m) dans laquelle les microsites ont été sélectionnés. Cet effet
positif de I'élévation pourrait s’expliquer par des conditions du sol plus humides et plus
favorables aux altitudes intermédiaires (Monserud et al., 2011). L’altitude moyenne
dans la zone d’étude est de 343 m (Tableau 1). Selon Monserud et al. (2011), les sols
situés entre 300 et 500 m d’élévation présentent une meilleure rétention en eau et en
nutriments que ceux situés a plus de 700 m d’élévation. Par ailleurs, nous n’avons
aucune certitude quant a I'intervalle d’altitude le plus propice a la croissance optimale

de I'épinette rouge, car Gavin et al. (2008) ont constaté que sa croissance était
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meilleure a plus de 725 m d’élévation, mais déclinait au-dela de 900 m en raison des

températures trés basses et des cycles de gel-dégel en haute altitude.

Sapin baumier

En ce qui concerne le sapin baumier, I'effet négatif du pH de I’horizon minéral sur sa
croissance individuelle pourrait s’expliquer par les mémes raisons mentionnées ci-
haut pour I'érable a sucre, notamment par la corrélation négative entre le pH acide et
les cations échangeables (Duchesne et Ouimet, 2009 ; Ouimet et Camiré, 1995). En
effet, Soubeyrand et al. (2024) ont mis en évidence I'effet positif de la CEC sur la
croissance du sapin baumier. Or la CEC est une variable qui résulte de la somme des
cations échangeables, notamment Mg, Ca, K etNa (Bélanger et al., 2004;
Hendershot et al., 2007 ; Hendershot et Duquette, 1986). Les études montrent que la
disponibilité de ces cations est négativement affectée par un pH acide (Enesi et al.,
2024 ; Pernes-Debuyser et Tessier, 2002). Dans le contexte de notre étude, la valeur
moyenne du pH (horizon minéral) dans les microsites occupés par le sapin baumier
était de 3,79 (Tableau 1), ce qui indique un pH trés acide (Enesi et al., 2024). De ce
fait, le pH acide a eu un effet négatif sur sa croissance, en raison d’une carence en

nutriments essentiels (Duchesne et Ouimet, 2009).

Par ailleurs, nous attribuons I'effet négatif de la pente & une diminution de la CEC
dans les microsites situés en position inclinée. Cette hypothése s’appuie sur les
résultats de I'étude menée par Brubaker et al. (1993), qui ont montré que la pente est
associée a une réduction de la CEC, liée a un fort lessivage des nutriments
nécessaires a la croissance des arbres. Par ailleurs, cette hypothése reste a confirmer
dans le cadre de notre étude, puisque les microsites n'ont pas été sélectionnés en

fonction de leur distribution le long d’'un gradient de pente.

En somme, contrairement aux résultats antérieurs de Soubeyrand et al. (2024), la
CEC n’a eu aucun effet significatif sur la croissance individuelle du bouleau jaune, de
I'érable a sucre ni du sapin baumier. Ce désaccord pourrait s’expliquer par une

divergence d’échelle spatiale entre les deux études. En effet, Soubeyrand et al. (2024)
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ont travaillé a I'échelle régionale avec un large jeu de données, tandis que notre étude
s’est concentrée sur I'échelle locale, plus précisément sur environ 54 km? de la partie
extréme sud-ouest du sous-domaine bioclimatique de la sapiniére a bouleau jaune de
'Est. Les dynamiques fines des sols et de la végétation peuvent étre
considérablement différentes entre les deux échelles (Mateo et al., 2019). De plus,
contrairement aux résultats de I'étude de Gauthray-Guyénet et al. (2021) menée dans
le Bas-Saint-Laurent, notre étude n’a pas mis en évidence de relation entre la
disponibilité en N du sol et la croissance du sapin baumier. Ce désaccord pourrait
s’expliquer par des différences de concentrations et de teneurs en propriétés
chimiques du sol entre les deux sites d’étude. Par exemple, les moyennes du pH, du
C/N et de la N disponible sur le site d’étude de Gauthray-Guyénet et al. (2021), ou se
trouvait I'’échantillon d’arbres de sapin baumier, ont été respectivement de 4,58 (pH),
20,97 (C/N) et 616,83 (N disponible). En revanche, dans notre étude, elles étaient de
3,79 (pH), 28,15 (C/N) et 0,22 (stock de N) dans I’horizon minéral.

Limites de I’étude

La présente étude comporte trois principales limites a prendre en compte.
Premiérement, I'échantillonnage a été réalisé dans un seul contexte forestier, ou tous
les arbres sont soumis aux mémes conditions écologiques (climat et sol) dans la partie
sud-ouest de la sapiniere a bouleau jaune de l'est, ce qui pourrait limiter la
généralisation des résultats a d’autres contextes écologiques. Deuxiémement, les
variables du sol des microsites occupés par les espéces considérées dans cette étude
sont similaires et ne permettent pas de distinguer les niches écologiques entre les
quatre espéces; certaines variables liées aux conditions du sol, telles que la
microtopographie (monticules et fosses), n‘ont pas été prises en compte.
Troisiemement, I'explication de I'effet négatif du limon sur la croissance de I'épinette
rouge demeure incompléte, car la compaction du sol n’était pas considérée dans la
présente étude. C’est également le cas de I'effet positif de I'élévation sur la croissance
de I'épinette rouge et de I'effet négatif de la pente sur la croissance du sapin baumier.

Toutefois, nous ne pouvons pas expliquer avec certitude les effets significatifs de ces
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variables topographiques, puisque les microsites n’‘ont pas été sélectionnés en

fonction de leur distribution le long des gradients topographiques.

1.6. Conclusion

Nos résultats indiquent que les quatre espéces étudiées occupent des microsites
présentant des caractéristiques similaires en termes de propriétés physico-chimiques
du sol, contrairement a notre premiere hypothése. En revanche, la croissance
individuelle des arbres répond différemment aux propriétés du sol selon les espéces,
conformément a notre deuxieme hypothése. L’effet positif de N sur la croissance du
bouleau jaune refléte les exigences élevées en nutriments de ce dernier. A l'inverse,
la réponse négative de I'érable a sucre et du sapin baumier au pH suggére une
limitation de la croissance dans des conditions plus acides. Chez le sapin baumier,
I'effet additionnel de la pente pourrait traduire une contrainte liée a la disponibilité en
nutriments ou a la stabilité du microsite. Enfin, chez I'épinette rouge, I'importance des
variables hydriques et topographiques souligne une forte dépendance aux conditions
humides, ce qui est cohérent avec son écologie et explique la plus forte proportion de
variance observée pour cette espéce. Par ailleurs, les effets significatifs de variables
topographiques collectées a I'échelle de la placette sur la croissance des coniféres
(effet positif de I'élévation sur la croissance de I'épinette rouge et effet négatif de la
pente sur celle du sapin baumier) suggérent que méme les variables écologiques a
I’échelle du peuplement peuvent exercer une influence significative sur la croissance

a I'’échelle de l'arbre.

En conclusion, malgré les conditions du sol semblables dans les microsites, nous
avons pu déceler les particularités entre espéces en termes de réponse de croissance.
Ces résultats apportent donc une contribution supplémentaire a la compréhension de
la relation sol-croissance individuelle des arbres a I'échelle du microsite en forét
tempérée mixte. lls pourraient donc guider les gestionnaires dans le développement
d’indicateurs de croissance a fine échelle spatiale, dans le contexte de 'aménagement

et de la gestion durables des foréts.
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CONCLUSION GENERALE

Une meilleure compréhension de la relation le sol et la croissance individuelle des
arbres a fine échelle spatiale (microsite) est nécessaire pour une gestion rationnelle
et le maintien des services écosystémiques des foréts. La présente étude avait pour
objectif principal d’évaluer la relation entre les propriétés du sol et la croissance
individuelle des arbres a I'échelle du microsite en forét tempérée mixte du Québec.
Les variables du sol a haute résolution spatiale (5 m) et variables topographiques
propres aux placettes (20 x 20 m), abritant les microsites sélectionnés, ont été

considérées dans les analyses.

Contrairement a notre premiére hypothése (selon laquelle les espéces se distinguent
par les propriétés du sol des microsites qu’elles occupent, reflétant des niches
écologiques différenciées), les analyses multivariées (ACP en particulier) ont montré
que les especes occupent des niches écologiques présentant les mémes
caractéristiques en termes de propriétés du sol. Par ailleurs, aprés avoir retiré I'effet
des caractéristiques structurales (age, hauteur et surface de la couronne) et de la
compétition sur la croissance individuelle des arbres a I'échelle du microsite, les
résultats de la régression linéaire ont montré que les effets de variables du sol sur la
croissance résiduelle sont trés spécifiques a chaque espéce, a I'exception de I'érable
a sucre et du sapin baumier, pour lesquels le pH a eu un effet négatif. Ces résultats
ont confirmé notre deuxiéme hypothése selon laquelle « indépendamment des
microsites occupés, la croissance individuelle des arbres répond difféeremment aux
propriétés du sol selon les espéces ». En effet, le stock de N dans I'horizon minéral a
eu un effet positif significatif sur la croissance individuelle du bouleau jaune. Chez
I’érable a sucre et le sapin baumier, le pH acide de I'horizon minéral a eu un effet
négatif sur la croissance. Chez le sapin baumier, cet effet a été complété par une
influence négative de la pente. Pour I'épinette rouge, la croissance était positivement
associée a la capacité de rétention en eau disponible du sol et a I'élévation, tandis
que la teneur en limon a eu un effet négatif. En somme, nos résultats suggérent que
bien que les espéces étudiées occupent des microsites similaires en termes de

propriétés du sol, leurs réponses de croissance aux variables du sol sont fortement
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spécifiques. L'effet positif de N sur la croissance du bouleau jaune reflete ses
exigences élevées en N. A linverse, la réponse négative de I'érable & sucre et du
sapin baumier au pH suggere une limitation de la croissance dans des conditions plus
acides. Chez le sapin baumier, I'effet additionnel de la pente pourrait refléter une
contrainte liée a la disponibilit¢ en nutriments. Enfin, chez [I'épinette rouge,
'importance des variables hydrique et topographique souligne une forte dépendance
a ces facteurs, ce qui est cohérent avec son écologie et explique la proportion de

variance plus élevée observée pour cette espéce.

Dans I'ensemble, ces résultats ont mis en évidence le rble central des variables du sol
dans la modulation de la croissance des espéces, tout en montrant que ces effets
dépendent fortement de I'espéce a I'’échelle du microsite. Toutefois, la présente étude
comporte certaines limites qui pourraient étre approfondies par de futures recherches :
(1) les variables du sol des microsites occupés par les espéces, considérées dans
cette étude, présentent des valeurs similaires et ne permettent pas de distinguer les
niches écologiques des quatre espéces; (2) les données de I'horizon minéral 15-30
cm étaient largement manquantes et d’autres variables liées aux conditions du sol,
telles que la microtopographie (monticules et fosses), n'ont pas été prises en compte;
et (3) seuls les arbres matures ont été considérés, ce qui ne permet pas de bien
distinguer les microsites, notamment en raison de la dynamique spatio-temporelle des

propriétés du sol.

Futures études. Les études ultérieures devraient peut-étre intégrer les autres
variables liées aux conditions du sol, notamment celles de la microtopographie des
microsites (Bell et Lechowicz, 1991 ; Liu et al., 2020 ; Tauc et al., 2020), afin de mieux
caractériser les niches écologiques des espéces a I'échelle du microsite dans la zone
d’étude. De plus, il serait préférable d’échantillonner les microsites en fonction des
gradients topographiques des placettes (pente et élévation), afin de mieux
comprendre l'interaction entre les propriétés du sol des microsites, la topographie et
la croissance des espéces. L’intégration de la compaction du sol serait également
pertinente pour comprendre la sensibilité des sols de la forét tempérée mixte a la

compaction (Yu et al., 2024), ce qui permettrait de mieux expliquer le lien entre le
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limon, la disponibilité en eau du sol et la croissance de I'épinette rouge (Gomez et al.,
2002). Enfin, la modélisation de la relation entre le sol et la productivité de ces espéces
pourrait permettre d’évaluer la stabilité des effets de ces variables du sol tant a
I’échelle de I'arbre qu’a I'’échelle du peuplement dans la sapiniére a bouleau jaune de
I'Est (Boncina et al., 2023).

Implications sylvicoles. Le fait que les espéces étudiées occupent des microsites
similaires en termes de propriétés physico-chimiques du sol, les interventions
sylvicoles pourraient étre axées davantage sur les autres variables du sol, telles que
la microtopographie et la dynamique des chabilis (Bell et Lechowicz, 1991 ; Liu et al.,
2020 ; Tauc et al., 2020). L’identification du pH acide comme un facteur limitant de la
croissance pour I'érable a sucre et le sapin baumier suggére que les interventions
sylvicoles pourraient étre mieux ciblées en tenant compte de la qualité des microsites
et des exigences édaphiques des espéces (Bognounou et al., 2024). Par exemple,
I'application des cendres de bois sur les microsites pourrait améliorer I'équilibre acido-
basique du sol et favoriser la disponibilité des nutriments (Arseneau et al., 2021).
Ainsi, dans le contexte des changements climatiques, cette amélioration des
conditions du sol pourrait contribuer a atténuer I'effet négatif des températures élevées

sur la croissance des arbres (Soubeyrand et al., 2024).
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ANNEXE A - FONCTION DE CALCUL DE LA CAPACITE DE RETENTION D’EAU
DISPONIBLE DU SOL

##HHH# Function to calculate plant available moisture ###H###
# Programmed by Maryse Marchand 06/2024
# Equations from https://doi.org/10.2136/sssaj2005.0117
## Function arguments
# Sand_pct: percentage of sand (0-100%)
# Clay_pct: percentage of clay (0-100%)
# OM_pct: percentage of organic matter (0-100%)
# Density _factor: set to 1 = normal
# Gravel: set to 0 as rocks are taken into account after
# Value
# Returns plant available soil moisture (0-100%)
# Note that nothing in the equations prevents this value from going below 0 or above
100
# Calculate plant available moisture
plant_avail_fct <- function(Sand_pct, Clay_pct, OM_pct, Density factor = 1, Gravel =
0){
F <- Sand_pct/100
G <- Clay_pct/100
H <- OM_pct
| <- Density_factor
J <- Gravel
Y <--0.251*F + 0.195*G + 0.011*H + 0.006*F*H - 0.027*G*H + 0.452*F*G + 0.299
Z<-Y +(1.283*Y*Y -0.374*Y - 0.015)
AA <-0.278*F + 0.034*G + 0.022*H - 0.018*F*H - 0.027*G*H - 0.584*F*G + 0.078
AB <- AA + (0.636*AA - 0.107)
AC<-AB+Z
AD <--0.097*F + 0.043
AE <- AC + AD
AF <-(1-AE) * 2.65
AG <- AF * |
R<-AG
T <- ((R/2.65)*J)/(1 - J*(1 - R/2.65))
Al <- (1 - AG/2.65) - (1 - AF/2.65)
AJ <-Z + 0.2*Al
W <--0.024*F + 0.487*G + 0.006*H + 0.005*F*H - 0.013*G*H + 0.068*F*G + 0.031
X<-W+0.14*W - 0.02
M <-X*100
N <-AJ * 100
Plant_avail <- (N-M)*(1-T)
return(Plant_avail)
}
# Example
plant_avail_fct(20, 20, 2.5, Density factor = 1, Gravel = 0)
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ANNEXE C - GRAPHIQUES DE DIAGNOSTIC DES SUPPOSITIONS DU MODELE
DE LA PREMIERE REGRESSION LINEAIRE
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ANNEXE D - GRAPHIQUES DE DIAGNOSTIC DES SUPPOSITIONS DU MODELE
DE LA DEUXIEME REGRESSION LINEAIRE
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Erable a sucre
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ANNEXE E - POIDS D’AKAIKE DES MODELES

Bouleau jaune
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ID | Prédicteur AAICc | AlICc weight

16 | CN+N_min 0.0 0.44

15 | CN+N_min+Mg_min 1.57 0.2

14 | CN+N_min+Ca_min+Mg_min 2.21 0.15

17 | N_min 3.12 0.09

13 | CN+N+N_ min+Ca_min+Mg_min 3.72 0.07

12 | CN+N+N_min+Ca_min+Mg+Mg_min 5.48 0.03

11 | CN+N+N_min+pH _min+Ca_min+Mg+Mg min 7.35 0.01

10 | elev+CN+N+N_min+pH_min+Ca_min 9.34 0.0
+Mg+Mg_min

09 | elev+limon+CN+N+N min+pH _min+Ca_min+Mg+Mg min 11.46 0.0

08 | elevtlimon+eau_min+CN+N+N_min+pH_min+Ca_min+Mg+ | 13.57 0.0
Mg min

07 | elev+limon+argileteau_min+CN+N+N_min+pH_min+Ca_min | 15.78 0.0
+Mg+Mg_min

06 | elev+limon+argileteau_min+CN+N+N_min+CEC+pH_min+C | 18.13 0.0
a_min+Mg+Mg _min

05 | elev+limon+argileteau_min+CN+N+N_min+CEC+pH_min+C | 20.51 0.0
a+Ca_min+Mg+Mg_ min

04 | elev+pentetlimon+argileteau_min+CN+N+N_min+CEC+pH | 22.94 0.0
_min+Ca+Ca_min+Mg+Mg_min

03 | twitelev+pente+limon+argileteau_min+CN+N+N_min+CEC | 25.38 0.0
+pH_min+Ca+Ca_min+Mg+Mg_min

02 | twitelev+pente+limon+argileteau_min+CN+N+N_min+CEC | 27.92 0.0
+CEC _min+pH min+Ca+Ca_min+Mg+Mg min

01 | twitelev+pente+limon+argileteau_min+CN+N+N_min+CEC | 30.49 0.0
+CEC_min+pH min+pH+Ca+Ca_min+Mg+Mg min

0 | twitelev+pente+limon+argileteau_min+CN+CN_min+N+N_ | 33.11 0.0

min+tCEC+CEC_min+pH min+pH+Ca+Ca_min+Mg+Mg min
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Erable a sucre

ID | Prédicteur AAICc | AlCc weight

14 | pH_min 0.0 0.33

13 | CN+pH_min 0.29 0.29

12 | CN+pH_min+Mg 0.88 0.21

11 | CN+N+pH_min+Mg 2.32 0.1

10 | twi+CN+N+pH_min+Mg 412 0.04

09 | twi+tCN+N+CEC_min+pH_min+Mg 5.88 0.02

08 | twiteau_min+CN+N+CEC_min+pH_min+Mg 7.89 0.01

07 | twi+tpenteteau_min+CN+N+CEC_min+pH_min+Mg 10.06 0.0

06 | twi+tpenteteau_min+CN+N+CEC_min+pH+pH_min +Mg 12.65 0.0

05 | twi+penteteau_min+CN+N+N_min+CEC_min+pH+pH_min+M | 15.37 0.0
g

04 | twi+pente+limon+eau_min+CN+N+N_min+CEC_min+pH+pH_ | 18.36 0.0
min+Mg

03 | twit+elevt+pente+limon+eau_min+CN+N+N_min+CEC_min+pH | 21.58 0.0
+pH_min+Mg

02 | twit+elev+pente+limon+argileteau_min+CN+N+N_min+CEC_ | 25.0 0.0
min+pH+pH min+Mg

01 | twit+elev+pente+limon+argileteau_min+CN+N+N_min+CEC_ | 28.64 0.0
min+pH+pH _min+Mg+Mg_min

00 | twit+elev+pente+limon+argileteau_min+CN+N+N_min+CEC+ 32.46 0.0

CEC_min+pH+pH_min+Mg+Mg_min,




Epinette rouge
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ID Prédicteur AAIC | AlICcWt
c

10 elev+limon+eau_min+Mg 0.00 0.39

11 elev+limon+eau_min 0.17 0.36

09 elev+limon+eau_min+CEC_min+Mg 1.72 0.16

08 elevtlimon+eau_min+CN+CEC_min+Mg 3.50 0.07

07 elev+limon+eau_min+CN+N+CEC_min+Mg 6.01 0.02

06 elevtlimon+eau_min+CN+N+CEC_min+Ca_min+Mg 8.41 0.01

05 elev+pentetlimon+eau_min+CN+N+CEC_min+Ca_min+Mg 11.14 | 0.00

04 twi+elev+pentetlimon+eau_min+CN+N+CEC_min+Ca_min+Mg | 13.69 | 0.00

03 twi+elev+pente+tlimon+eau_min+CN+CN_min+N+CEC _min+Ca | 17.12 | 0.00
_min+Mg

02 twi+elev+pentetlimon+eau_min+CN+CN_min+N+CEC_min+Ca | 21.67 | 0.00
_min+Mg+Mg_min

01 twi+elev+pentetlimon+eau_min+CN+CN_min+N+CEC_min+pH | 26.34 | 0.00
_min+Ca_min+Mg+Mg_min

00 twi+elev+pentetlimon+argileteau_min+CN+CN_min+N+CEC_ | 31.89 | 0.00

min+pH_min+Ca_min+Mg+Mg_min
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Sapin baumier

X Prédicteur AAICc | AlCcWt

12 pente+CEC_min+pH_min 0.00 0.24

13 pente+pH_min 0.49 0.19

11 pente+CEC_min+pH_min+pH 0.63 0.18

14 pente 0.67 0.17

10 pente+CN_min+CEC_min+pH_min+pH 1.50 0.12

09 pente+CN_min+CEC+CEC_min+pH_min+pH 3.21 0.05

08 pente+CN_min+N_min+CEC+CEC_min+pH_min+pH 4.39 0.03

07 pente+limon+CN_min+N_min+CEC+CEC_min+pH_min+pH 6.13 0.01

06 pente+limon+CN_min+N_min+CEC+CEC_min+pH_min+pH+Mg | 8.16 0.00

05 pente+limon+CN_min+N_min+CEC+CEC_min+pH_min+pH+Ca_ | 10.20 0.00
min+M

04 pente+ﬁmon+CN+CN_min+N_min+CEC+CEC_min+pH_min+pH+ 12.70 0.00
Ca_min+Mg

03 pente+tlimon+argile+CN+CN_min+N_min+CEC+CEC_min+pH_mi | 15.41 0.00
n+pH+Ca_min+Mg

02 twi+pente+tlimon+argile+CN+CN_min+N_min+CEC+CEC_min+p | 18.26 0.00
H_min+pH+Ca_min+Mg

01 twi+pente+limon+argile+CN+CN_min+N+N_min+CEC+CEC_min | 21.28 0.00
+
pH_min+pH+Ca_min+Mg

00 twi+elev+pentetlimon+argile+CN+CN_min+N+N_min+CEC+CEC | 24.43 0.00

_min+pH _min+pH+Ca min+Mg
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