
 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

Mi s e e n g ar d e  

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

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

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

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

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

 

 

 

 

W ar ni n g  

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

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

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

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

«  T e m p or a m ori, t e m p or a m u n dis r e c or d a  »  

 

J e n e p e u x p as m’ e m p ê c h er d e c o m m e n c er c ett e t h ès e  p ar  l es s a g es p ar ol es d u R oi L ot h 

d’ Or c a ni e, ali as  Fr a n ç ois R olli n . J’ ai m e n é m es r e c h er c h es e n p ar all èl e a v e c c ell e d u 

Gr a al , e ntr e l es r é pli q u es (i n)att e n d u es m ais hil ar a nt es  d e P er c e v al  et K ar a d o c , et l es 

a v e nt ur es é pi q u es d e l a T a bl e R o n d e . J e s uis c o n v ai n c u q u e m o n d o ct or at n’ a ur ait  p as 

e u l a m ê m e s a v e ur  s a ns l es f o u s rir es pr o v o q u é s p ar K a a m e l ott.  

 

⁂  

 

T o ut d' a b or d, j e ti e ns à e x pri m er t o ut e m a gr atit u d e e n v ers m es dir e ct e urs a ct u els q ui 

o nt j o u é u n r ôl e ess e nti el d a ns l e s u c c ès d e m o n p ar c o urs d o ct or al. J e s o u h ait e t e 

r e m er ci er, P hili p p e , p o ur to n e x c e pti o n n el e n c a dr e m e nt d a ns l e d o m ai n e d es a n al ys es 

st atisti q u es. T a dir e cti o n  a ét é pr é ci e us e à c h a q u e ét a p e d e m o n tr a v ail d e r e c h er c h e. 

U n gr a n d m er ci à F a bi o, m ê m e  si  t u es arri v é e n c o urs d e r o ut e, t u as i n s uffl é u n e 

n o u v ell e é n er gi e à m o n d o ct or at. T o n i m pli c ati o n d a ns l' ori e nt ati o n d e m a t h ès e et s a 

c o ntri b uti o n à l a r é visi o n et à l' a m éli or ati o n d e m e s é crits o nt ét é i n esti m a bl es. J e s uis 

r e c o n n aiss a nt e n v ers v o u s d e u x p o ur a v oir f a ç o n n é m o n p ar c o urs d o ct or al d e m a ni èr e 

si g nifi c ati v e , vos  c o ns eil s o nt ét é cr u ci a u x . 

 

J' ai m er ais é g al e m e nt r e m er ci er m es pr e mi ers dir e ct e urs, m ê m e s'ils o nt q uitt é l e pr oj et 

e n c o urs d e r o ut e. J e ti e ns à r e m er ci er B e n oit p o ur m' a v oir i n cit é à v e nir i ci e n A biti bi, 

d a ns u n e vill e q u e m a f a mill e n e s ait p as e n c or e pr o n o n c er, et p o ur m' a v oir f ait 
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d é c o u vrir c ett e m a g nifi q u e r é gi o n. J e ti e ns é g al e m e nt à r e m er ci er Oli vi er Bl ar q u e z 

p o ur l es fi n a n c e m e nts, s a ns l es q u els c e d o ct or at n' a ur ait p as ét é r é ali s a bl e.  

 

J e r e m er ci e l es m e m br es d e m o n c o mit é d' é v al u ati o n, Y a n B o u c h er, M ari e -J os é e F orti n 

et Eli ot M cI ntir e, p o ur l e urs c o m m e nt air es s ur m a t h ès e. J e s uis r e c o n n aiss a nt p o ur l e ur 

e n g a g e m e nt et l e urs c o ntri b uti o ns q ui o nt e nri c hi m o n tr a v ail.  

 

J e ti e ns à r e m er ci er l es m e m br es d e m o n c o mit é d e t h ès e, Pi err e Gr o n di n et Ni c ol as 

B él a n g er, p o ur l es pr é ci e u x c o ns eil s q u e v o us m' a v e z pr o di g u és a u d é b ut d e m o n 

d o ct or at.  

 

J e s o u h ait e é g al e m e nt r e m er ci er l es p ers o n n es a v e c q ui j' ai c oll a b or é p o ur l a r é d a cti o n 

d e c es tr ois arti cl es. T o ut d' a b or d, u n i m m e ns e m er ci à Y v es B er g er o n p o ur t es 

c o n n aiss a n c es i n esti m a bl es s ur l a f or êt. J e ti e ns à r e m er ci er c h al e ur e us e m e nt Pi err e 

Gr o n di n p o ur t o n e x p ertis e s ur l es ér a bli èr e s n or di q u es , p o ur m' a v oir off ert 

l' o p p ort u nit é d e pr és e nt er l ors d u R e n d e z-v o us d e l a C o n n aiss a n c e p o ur l e Mi ni st èr e 

d es R ess o ur c es N at ur ell e s et d es F or êts , et d e m’ a c c u eillir à l a D R F p o ur l a s uit e d e 

m es a v e nt ur es . U n gr a n d m er ci à A nt o n y R. T a yl or et L oï c d' Or a n g e vill e p o ur a v oir 

p art a g é a v e c n o us  d es d o n n é es ess e nti ell es p o ur m o n d o ct or at et p o ur a v oir r el u l e 

m a n us crit d e m o n pr e mi er c h a pitr e. E nfi n, j e r e m er ci e L o uis D u c h es n e p o ur to n 

e x p ertis e s ur l es d o n n é e s f o ur ni es p ar l e Mi ni st èr e d es R ess o ur c es N at ur ell es et d es 

F or êts, ai nsi q u e p o ur tes c o n n aiss a n c es a p pr of o n di es s ur l es s ols d u Q u é b e c.  

 

J e ti e ns à e x pri m er m a pr of o n d e gr atit u d e e n v ers l e Mi ni st èr e d es R ess o ur c es 

N at ur ell es et d es F or êts p o ur a v oir f o ur ni d es d o n n é es d' u n e v al e ur i n esti m a bl e, s a ns 

l es q u ell es l a r é ali s ati o n d e m o n d o ct or at n' a ur ait p as ét é p ossi bl e. 
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J e s o u h ait e e x pri m er m a si n c èr e r e c o n n aiss a n c e e n v ers t o ut es l es p ers o n n e s r ess o ur c es 

d e l'I R F q ui a c c o m pliss e nt u n tr a v ail e xtr a or di n air e, n ot a m m e nt D a ni èl e L a p ort e , 

M éli ss a L a cr oi x  et M ari e -H él è n e L o n g pr é.  

 

J e ti e ns à e x pri m er m a gr atit u d e e n v ers t o us l es ét u di a nts q ui o nt p art a g é a v e c m oi l a 

g esti o n d e l' Ar b or é e, l' a ss o ci ati o n p o ur l es ét u di a nts et l e p ers o n n el d e l'I R F. M es 

r e m er ci e m e nts v o nt à M ari a n n e V o g el, M ari o n Bl a c h e, Nils A m b e c, ai nsi q u' a u x 

m e m br es d u c o mit é C orri g e -m oi, A n dr é a n e G ar a nt, Al e x a n dr e N oli n et M ari a n n e 

V o g el. E ns e m bl e, n o us a v o ns tr a v aill é p o ur r el a n c er l' Ar b or é e, et j' es p èr e q u e l es f ut urs 

ét u di a nts d e l'I R F s er o nt m oti v és à r e pr e n dr e l e fl a m b e a u d e c ett e ass o ci ati o n et à 

c o nti n u er à o r g a nis er d es é v é n e m e nts e x c e pti o n n els. 

 

J e s o u h ait e e x pri m er m a r e c o n n aiss a n c e e n v ers t o us l es ét u di a nts d e l'I R F q u e j' ai e u l e 

pl aisir d e cr ois er e n c o ur s d e r o ut e, q u e c e s oit c e u x a v e c q ui j' ai p art a g é u n b ur e a u o u 

si m pl e m e nt u n c af é, et p ar mi l es q u els c ert ai ns s o nt d e v e n us d e tr ès pr o c h es a mi s. J' ai 

p ass é d'i n cr o y a bl es m o m e nts e n v otr e c o m p a g ni e, v otr e s o uti e n a  e nri c hi m o n 

e x p éri e n c e à l'I R F, et j e v o us e n s uis si n c èr e m e nt r e c o n n aiss a nt. M es r e m er ci e m e nts 

s p é ci a u x v o nt à C arl os C er ej ó n  p o ur t a b o n n e h u m e ur ; M ari o n Bl a c h e  p o ur m’ a v oir 

s o ut e n u c e tt e d er ni èr e a n n é e; J u a nit a R o dri g u e z  p o ur l es p a us es c af és à l’I C ; V al éri e 

Br a z e a u  et  Al b a n D u v er n ois  p o ur l es m o m e nts p ass és à l’I C et d e n o us a v oir a c c u eilli 

d a ns v otr e h alt e r o uti èr e ; L é a D ar q ui é , M a xi m e T h o m as et E mili e D esj ar di n p o ur  l e 

s o uti e n d a ns l es t o us d er ni ers m o m e nts ; N at h a n C h a b a u d , M a n o n C ar b o ni, Al e x a n dr e 

N oli n p o ur c es p a us es c af és i nt er mi n a bl es et n os dis c ussi o ns tr ès e nri c hiss a nt es ; 

M ari o n N o u al h a g u et  p o ur c es p ar asit a g e s i nfi nis, j’ ai vr ai m e nt a p pr é ci é t a c o m p a g ni e 

c h e z n o us ; et fi n al e m e nt Nils A m b e c et M ari a n n e V o g el  (j’ ai c o ns a cr é u n p ar a gr a p h e 

e nti er p o ur c h a c u n d e v o us d e u x pl us l oi n, n e c o m m e n c e z p as à v o us pl ai n dr e!) .  

 

J e ti e ns à r e m er ci er l es p ers o n n es q u e j' ai e u l a c h a n c e d e r e n c o ntr er à R o u y n -N or a n d a 

et q ui s o nt d e v e n u es d e v érit a bl es a mi s. J e r e m er ci e  M at hil d e C h a p uis et Ar n a u d 
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Gri m a ul t, p o ur l es s oir é e s j e ux  et arr os é es . U n gr a n d m er ci à L a ur a et B a pti st e p o ur l es 

n uit s e n c a m pi n g, l es s éj o urs e n c h al et, et l es i n o u bli a bl es s orti es d e p ê c h e. J e v o us 

r e m er ci e é g al e m e nt, El é o n or a et J e a n, p o ur l es m er v eill e us es s oir é es q u e n o us a v o ns 

p art a g é es e ns e m bl e, ai nsi q u e p o ur n os e x p é diti o n s à l a r e c h er c h e d e c h a m pi g n o ns.  

 

J e ti e ns t o ut p arti c uli èr e m e nt à t e r e m er ci er, Nils, p o ur t o ut es l es pr é ci e us es 

c o n n aiss a n c es q u e t u m' as tr a ns mi s es s ur l a f or êt, l es l a cs, et l es d éli c es c o m esti bl es 

q u e l' o n p e ut y tr o u v er. C' est gr â c e à t oi q u e j' ai d é v el o p p é u n a m o ur p o ur l a p ê c h e, q u e 

c e s oit l a t a q ui n eri e d es tr uit es, d es br o c h ets, o u d es d or é es, c es p oiss o ns q ui n e 

d e m a n d e nt ri e n d' a utr e q u e d e vi vr e e n p ai x. J e t e r e m er ci e é g al e m e nt p o ur n os 

m é m or a bl es j o ur n é es p as s é es à p a g a y er s ur l es l a c s d e l' A biti bi.  

 

Et, j' ai m er ais é g al e m e nt t e r e m er ci er, M ari a n n e, p o ur t o ut es l es e x p éri e n c e s q u e n o us 

a v o ns p art a g é es e ns e m bl e, q u e c e s oi e nt l es l o n g u es p a us es à l'I C o ù n o us é c o uti o ns 

m ut u ell e m e nt n os pl ai nt es, l' or g a nis ati o n d' é v é n e m e nts p o ur l' Ar b or é e et C orri g e -m oi, 

n os s oir é es c a m pi n gs, n os s oir é es j e u x o u e n c or e n os a p p els vi d é o h e b d o m a d air es 

l ors q u e t u as d é m é n a g é à S e pt-Îl es, q ui m' o nt é n or m é m e nt a p p ort é. T es p ar asit a g es  

c h e z n o us  o nt t o uj o urs ét é d es m o m e nts tr ès a gr é a bl es, et j e s uis r e c o n n aiss a nt p o ur 

t o us l es é c h a n g es et l es rir es q u e n o us p art a g e o ns, m ê m e f a c e à m es bl a g u e s p o urri es. 

Il est cl air q u e n o us a v o ns d e n o m br e us es r éf ér e n c es e n c o m m u n, et c' est u n vr ai pl aisir 

d e t' a v oir c o m m e p u bli c  p o ur é c o ut er m es a n e c d ot es et r a g ots e n t o ut g e nr e . J’ es p èr e 

q u e n o us c o nti n u er o ns l o n gt e m ps à s e r a c o nt er n o s hist oir es cr o ustill a nt es .  

 

L a m er v eill e us e c o m m u n a ut é d' a mi s q u e n o us a v o ns c o nstr uit e à R o u y n -N or a n d a a 

v érit a bl e m e nt e nri c hi et e m b elli n otr e vi e d a ns c ett e vill e. J e m e s o u vi e n dr ai  p o ur 

t o uj o urs l es s o u v e nirs d e n os s orti es d e p ê c h e mir a c ul e us es a u l a c H é b é c o urt, m ais 

a ussi d e n os j o ur n é es o ù l es p oiss o ns s e m bl ai e nt s e f air e r ar es s ur l e l a c D uf a ult. L es 

c u eill ett es d e c h a m pi g n o ns, l es s oir é es j e u x, l es p arti es d e p ét a n q u e, et l es m o m e nts d e 

dis c ussi o n o nt t o us c o ntri b u é à r e n dr e n otr e e x p éri e n c e à R o u y n -N or a n d a i n o u bli a bl e.  
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J e ti e ns r e m er ci er m es a mi s e n Fr a n c e q ui m' o nt a p p ort é l e ur s o uti e n t o ut a u l o n g d e 

m o n p ar c o urs  u ni v ersit air e et q u e j e n’ ai p as vr ai m e nt e u l’ o c c asi o n d e r e m er ci er a v a nt . 

U n gr a n d m er ci à Mi c h a ël p o ur a v oir p art a g é u n e p arti e d e n otr e a v e nt ur e à Gr e n o bl e; 

l es s o u v e nirs d e n os s oir é es r est er o nt à j a m ais gr a v és d a ns m a m é m oir e. J e r e m er ci e 

é g al e m e nt A n a p o ur m' a v oir a c c o m p a g n é p e n d a nt m es d e u x a n n é es d e m ast er. J e 

n' o u bli er ai p as n os l o n g u es s essi o ns d e tr a v ail et n os dis c ussi o ns. Et e nfi n, m er ci à 

R o bi n p o ur t o ut es l es s oir é es p ass é es à j o u er à l a S wit c h  à T o ul o us e,  d e m’ a v oir r ef ait 

d é c o u vrir K a a m el ott , n os es c a p a d es d a ns l es f ast-f o o d d e R o u y n -N or a n d a, et p o ur c es 

a pr ès -mi di t wit c h s ur d es j e u x q u e j e n’ a p pr é ci e m ê m e p as . E ns e m bl e, n o us a v o ns e u 

l e pl aisir d e d é c o u vrir l es b ars d e T o ul o us e et d e p ort er fi èr e m e nt l' é q ui p e ' L es M ull es  

q ui g a g n e nt ' vi ct ori e us e ( o u p as) c h a q u e m ar di à 2 1 h e ur es . V otr e a miti é a ét é pr é ci e us e 

et j e v o us e n s uis si n c èr e m e nt r e c o n n aiss a nt.  

 

J' ai m er ais e x pri m er m a pr of o n d e gr atit u d e e n v ers m a f a mill e e n Fr a n c e, q ui a t o uj o urs 

ét é u n pili er s oli d e t o ut a u l o n g d e m o n p ar c o urs. M a s œ ur, m o n fr èr e et m es p ar e nts 

o nt ét é d es pili ers i n esti m a bl es d e s o uti e n et d' e n c o ur a g e m e nt. L e ur c o m pr é h e nsi o n et  

l e ur e n c o ur a g e m e nt o nt ét é d es s o ur c es d e f or c e i n esti m a bl es, m e d o n n a nt l a c o nfi a n c e 

n é c ess air e p o ur p o urs ui vr e m es o bj e ctifs et s ur m o nt er l es d éfis q ui s e s o nt pr és e nt és. 

L e ur s o uti e n i n c o n diti o n n el a j o u é u n r ôl e ess e nti el d a ns l a r é ali s ati o n d e c e d o c t or at et 

j e l e ur e n s uis pr of o n d é m e nt r e c o n n aiss a nt. 

 

J e t e r e m er ci e d u f o n d d u c œ ur, M ari n e, p o ur t o ut c e q u e t u as a p p ort é d a ns n os vi es. 

Gr â c e à t oi, j' ai a c c o m pli t a nt d e c h os es q u e j e n' a ur ais j a m ais i m a gi n é es. T u as 

tr a nsf or m é m a vi e e n u n j e u, u n e a v e nt ur e o ù n o us n e p er d o ns j a m ais. N o us a v o ns 

d’ a b or d a gr a n di  n otr e f a mill e a v e c l' arri v é e d e d e u x a d or a bl es c h ats, E cri n et B or é al, 

q ui n o us c o m bl e nt d e mi g n o n n eri es , d e c âli ns et d e r o nr o n n e m e nts. Et p uis, t u as 

a p p ort é u n e i m m e ns e j oi e à n os vi es e n n o us offr a nt n otr e p etit M al o, aff e ct u e us e m e nt 

s ur n o m m é «  P etit C h at  » , «  M al os a ur us  » o u «  M al o l' A sti c ot  » , et  n otr e d e u xi è m e 
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e nf a nt «  G o n z a g u e  »  q ui est t o uj o urs d a ns t o n v e ntr e a u m o m e nt o ù j’ é cris c es p hr as es . 

L e ur  pr és e n c e a  a p p ort é u n e i m m e ns e j oi e à n o s vi es. M al o, j e t e r e m er ci e d' a v oir 

r ej oi nt n otr e e xist e n c e. Pr e n dr e s oi n d e t oi c h a q u e j o ur est u n e s o ur c e i n é p uis a bl e d e 

b o n h e ur. T a j oi e d e vi vr e et t a b o n n e h u m e ur f o nt d e c h a q u e j o ur u n c a d e a u pr é ci e u x 

q u e n o us s o u h ait o n s v oir d ur er ét er n ell e m e nt. «  G o n z a g u e  » , j’ ai d’ a b or d h ât e d e t e 

r e n o m m er, m ais s urt o ut d e t e r e n c o ntr er  et d e t’ ai m er. J e v o us ai m e, et j e s er ai t o uj o ur s 

l à p o ur v o us, pr êt à p art a g er e n c or e pl us d e b ell es a v e nt ur es e ns e m bl e.  
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A V A N T -P R O P O S  

C ett e t h ès e d e d o ct or at a ét é eff e ct u é e à l’ U ni v ersit é  d u Q u é b e c e n A biti bi -

T é mi s c a mi n g u e, ell e a d é b ut é e n j a n vi er 2 0 2 0 et a ét é d é p os é e i niti al e m e nt e n 

n o v e m br e 2 0 2 3. Ell e est pr és e nt é e s o us f or m e d’ u n e i ntr o d u cti o n g é n ér al e, d e tr ois 

arti cl es s ci e ntifi q u es r é di g és e n a n gl ais et d’ u n e c o n cl usi o n. C es tr ois arti cl es 

s ci e ntifi q u es q ui c o nstit u e nt l e c œ ur d e m a t h ès e d e d o ct or at o nt ét é l e r és ult at d e 

c oll a b or ati o ns e ntr e l es c o -a ut e urs m ais j e r est e l e pri n ci p al r es p o ns a bl e d e c es ét u d es, 

d e l a c oll e ct e d es  b as es d e d o n n é es, d e l e urs a n al y s es, d e l a r é d a cti o n d es arti cl es et d u 

pr o c ess us d e p u bli c ati o n. M es dir e cti o ns, c o dir e cti o ns d e r e c h er c h e ai nsi q u e m es 

c o a ut e urs o nt c o ntri b u é et m’ o nt assi st é à c h a q u e ét a p e d e l a c o n c e pti o n d e c es arti cl es.  

L e c h a pitr e I a ét é p u bli é d a ns l a r e v u e E c o gr a p h y  e n j a n vi er 2 0 2 3. L e c h a pitr e II a ét é 

s o u mis d a ns l a r e v u e E c o s p h er e e n j a n vi er 2 0 2 3 et r ej et é e n n o v e m br e 2 0 2 3 j ust e a v a nt 

l e d é p ôt i niti al d e c ett e t h ès e d e d o ct or at. N o us pr é p ar o ns l e c h a pitr e III p o ur 

s o u missi o n  d a ns l’iss u e s p é ci al e pr e di cti v e bi o g e o gr a p h y  d e  l a r e v u e E c o gr a p h y .  

M a dir e cti o n d e r e c h er c h e ét é i niti al e m e nt c o m p o s é d e B e n oît L afl e ur ( U ni v ersit é d u 

Q u é b e c e n A biti bi -T é mi s c a mi n g u e), P hili p p e M ar c h a n d ( U ni v ersit é d u Q u é b e c e n 

A biti bi -T é mi s c a mi n g u e) et Oli vi er Bl ar q u e z ( U ni v ersit é d e M o ntr é al). C e p e n d a nt, à l a 

s uit e d e l a d é mi ssi o n d e B e n oît L afl e ur e n m ai 2 0 2 1 et Oli vi er Bl ar q u e z e n 2 0 2 2, F a bi o 

G e n n ar etti ( U ni v ersit é d u Q u é b e c e n A biti bi -T é mi s c a mi n g u e) a ét é i nt é gr é à l a 

dir e cti o n d e m o n d o ct or at e n j ui n 2 0 2 2. L es tr ois c h a pitr es o nt ét é r é ali s és a v e c l’ ai d e 

d’ Y v es B er g e r o n ( U ni v ersit é d u Q u é b e c e n A biti bi-T é mi s c a mi n g u e et U ni v ersit é d u 

Q u é b e c à M o ntr é al) q ui n o us a é cl air é d e s es pr é ci e us es c o n n aiss a n c es s ur l es 

p o p ul ati o ns m ar gi n al es d es f e uill us t e m p ér és e n f or êt b or é al e mi xt e. N o us a v o ns 

c oll a b or é p o ur l e c h a pitr e I a v e c A nt h o n y R. T a yl or ( U ni v ersit é d u N o u v e a u -

Br u ns wi c k) et L oï c d’ Or a n g e vill e ( U ni v ersit é d u N o u v e a u -Br u ns wi c k) q ui n o us o nt 



x  

f o ur ni d es d o n n é es p ort a nt s ur l a cr oiss a n c e d es ar br es d’i nt ér êts p o ur m o n d o ct or at e n 

A m éri q u e d u N or d q ui n o us o nt ét é d’ u n e gr a n d e utilit é p o ur m es tr ois c h a pitr es. Pi err e 

Gr o n di n ( Mi nist èr e d es R ess o ur c es N at ur ell es et d es F or êts) a c oll a b or é p o ur l e 

c h a pitr e II e n f o ur niss a nt u n e e x p ertis e i n c o m p ar a bl e s ur l es ér a bli èr es n or di q u es. 

Fi n al e m e nt, L o uis D u c h es n e ( Mi nist èr e d es R es s o ur c es N at ur ell es et d e F or êt) a 

c oll a b or é p o ur l e c h a pitr e III e n n o us ai d a nt à mi e u x c o m pr e n dr e l es b as es d e d o n n é es 

f o ur nit p ar l e Mi ni st èr e d es R ess o ur c es N at ur ell e s et d es F or êts et n o us a f o ur ni s o n 

e x p ertis e s ur l es s ols d u Q u é b e c.  

- C h a pitr e I:  S o u b e yr a n d, M., G e n n ar etti, F., Bl ar q u e z, O., B er g er o n, Y., T a yl or, 

A. R., D’ Or a n g e vill e, L., et  M ar c h a n d, P. ( 2 0 2 3). C o m p etiti v e i nt er a cti o ns 

u n d er c urr e nt cli m at e all o w t e m p er at e tr e e s p e ci es t o gr o w a n d s ur vi v e i n b or e al 

mi x e d w o o d f or est.  E c o gr a p h y .  

htt ps:// o nli n eli br ar y. wil e y. c o m/ d oi/ 1 0. 1 1 1 1/ e c o g. 0 6 5 2 5  

- C h a pitr e II:  S o u b e yr a n d, M., G e n n ar etti, F., Bl ar q u e z, O., B er g er o n, Y., 

Gr o n di n, P., et  M ar c h a n d, P. Eff e ct of cli m at e a n d c o m p etiti o n o n f ut ur e 

t e m p er at e tr e e s p e ci es c ol o ni z ati o n of mi x e d w o o d b or e al st a n ds. 

- C h a pitr e III: S o u b e yr a n d, M., M ar c h a n d, P., D u c h es n e, L., B er g er o n, Y., et  

G e n n ar etti, F. I nt er a cti o ns b et w e e n cli m at e, s oil a n d c o m p etiti o n dri v e tr e e 

gr o wt h i n Q u e b e c f or ests . F or est E c ol o g y a n d M a n a g e m e nt , 

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j.f or e c o. 2 0 2 4. 1 2 1 7 3 1 .
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 LI S T E D E S FI G U R E S  

   Fi g ur e   P a g e    

    0. 1  C art e d es d o m ai n es bi o cli m ati q u es d u Q u é b e c a u s u d d e l a p essi èr e à 
m o uss e et li mit es n or di q u es c o nti n u es d es es p è c es d e f e uill us t e m p ér és. C es 
li mit es n or di q u es c o nti n u es o nt ét é c o m m u ni q u é p ers o n n ell e m e nt p ar 
Cl a u d e M or n e a u ( Mi nist èr e d es R ess o ur c es n at ur ell es et d es F or êts). C e s 
li mit es o nt ét é d ét er mi n é es b as é e s ur d es d o n n é es d’ o c c urr e n c es r é c olt é e s 
p ar l e Mi ni st èr e d es R e ss o ur c es n at ur ell es et d e s F or êts . L a s a pi ni èr e à 
b o ul e a u j a u n e et l a s a pi ni èr e à b o ul e a u bl a n c c orr e s p o n d e nt r es p e cti v e m e nt 
à l a f o r êt t e m p ér é e mi xt e et l a f or êt b or é al e mi xt e. ........................................... 2  

    1. 1  M a p of t h e st u d y ar e a wit h p oi nt s r e pr es e nti n g t h e l o c ati o n of t h e L a k e 
D u p ar q u et T e a c hi n g R es e ar c h F or est ( F E R L D, i n bl a c k) a n d t h e 
g o v er n m e nt p er m a n e nt f or est i n v e nt or y pl ot s us e d t o v ali d at e t h e m o d el (i n 
or a n g e). N u m b ers wit hi n d ots c orr es p o n d t o t h e v ali d ati o n pl ot s i n Fi g. 1. 1. 
Bi o cli m ati c d o m ai ns a n d distri b uti o n li mit s of t h e t e m p er at e tr e e s p e ci es ar e 
d e pi ct e d as p ol y g o ns a n d li n es r es p e cti v el y ( C. M or n e a u, p ers o n al 
c o m m u ni c ati o n, 2 0 2 2).  .................................................................................... 2 4  

    1. 2  C o n c e pt u al fr a m e w or k of t h e m o d el a n d t h e e x p eri m e nt al d esi g n us e d i n 
t hi s st u d y. T h e m o d el h as b e e n p ar a m et eri z e d i n t w o st e ps r e pr es e nt e d b y 
t h e t w o bl u e fr a m es. V ali d ati o n pr o c ess is r e pr es e nt e d i n or a n g e fr a m e, a 
m a p of t h e v ali d ati o n sit es c a n b e f o u n d i n Fi g. 1. 1. T h e e x p eri m e nt al d esi g n 
is r e pr es e nt e d i n t h e gr e e n fr a m e, w h er e a ti m eli n e of t h e F E R L D f or est 
st a n ds us e d f or i niti al m o d eli n g is r e pr es e nt e d. I n e a c h st a n d, diff er e nt 
d e nsiti es a n d c o m bi n ati o ns of t e m p er at e s p e ci es h as b e e n a d d e d i n t h e B F -
P B d o m ai n st a n ds.  ........................................................................................... 2 6  

    1 . 3 Cli m ati c eff e cts of t h e q u a ntil e B a y esi a n r e gr essi o n us e d t o fi n d m a xi m u m 
p ot e nti al gr o wt h f or t e m p er at e s p e ci es. V al u es of t h e X a x es c orr es p o n d t o 
t h e st a n d ar di z e d cli m at e v ari a bl es (s e e p a n el c ol u m n n a m e). C MI JJ A: 
Cli m at e m oi st ur e i n d e x f or t h e m o nt h o f J u n e, J ul y a n d A u g ust, D D 5: 
a n n u al gr o wi n g d e gr e e d a ys, M A T: m e a n a n n u al t e m p er at ur e a n d M S P: 
m e a n s u m m er pr e ci pit ati o n. T h e d as h e d v erti c al li n e r e pr es e nts pr es e nt 
cli m at e at t h e F E R L D st u d y sit e.  .................................................................... 3 3  

    1. 4  ( a) Dist a n c e of t h e o bs er v e d pl ot c o m p ositi o n ( p oi nt) a n d of t h e si m ul at e d 
s u b pl ot c o m p ositi o ns ( err or b ar, e n c o m p assi n g 9 5 % of t h e si m ul ati o ns) t o 
t h e c e ntr oi d of si m ul at e d s u b pl ot c o m p ositi o ns f or t h e s a m e pl ot a n d 
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i n v e nt or y d at e. T h e m ulti v ari at e s p a c e w as c o nstr u ct e d b y P C A wit h t h e 
si m ul at e d b as al ar e a ( m². h a -1 ) of all s p e ci es i n t h e v ali d ati o n pl ot s l o c at e d i n 
t h e B F-Y B st a n ds. ( b) Arr o ws s h o wi n g t h e c o ntri b uti o n of t h e b as al ar e a of 
e a c h s p e ci es o n t h e m ai n t w o a x es of t h e P C A. ( c) A n e x a m pl e of t h e 
c o nstr u cti o n of t h e m etri cs pr es e nt e d i n ( a). First, t h e si m u l at e d b as al ar e a 
a cr oss r e pli c at e d s u b pl ots is pr oj e ct e d f or e a c h i n v e nt or y (s q u ar e d c ol or e d 
p oi nt s). S e c o n d, t h e c e ntr oi d of si m ul at e d p oi nt s is c o m p ut e d b y i n v e nt or y 
(tri a n gl e p oi nt s). T hir d, t h e o bs er v ati o n p oi nt s f or e a c h i n v e nt or y ar e 
pr oj e ct e d i n t h e m ulti v ari at e s p a c e (r o u n d p oi nt s). Fi n all y, t h e E u cli d e a n 
dist a n c es b et w e e n t h e c e ntr oi d of t h e si m ul at e d s u b pl ots a n d t h e o bs er v ati o n 
ar e c al c ul at e d f or e a c h i n v e nt or y. I n ( c), t h e or a n g e tri a n gl e a n d t h e cir cl e 
ar e s u p eri m p os e d si n c e t h e c e ntr oi d of t h e si m ul ati o ns c orr es p o n ds t o t h e 
o bs er v ati o n at t h e b e gi n ni n g of t h e si m ul ati o n, i. e., f or t h e first i n v e nt or y.  .... 3 4  

    1. 5  Si m ul at e d a d ult b as al ar e a at t h e l ast si m ul ati o n ti m est e p ( 1 1 0 y e ars) f or 
t e m p er at e tr e e s p e ci es i n st a n ds of t h e B F-P B d o m ai n. Si m ul ati o ns c o nsi d er 
diff er e nt i niti al c o n diti o ns r el ati v e t o ti m e si n c e st a n d -r e pl a ci n g fir e, 
h ar v esti n g, a n d d e nsit y of a d d e d  t e m p er at e s e e dli n gs ( o n e s p e ci es at a ti m e 
( a) or all s p e ci es t o g et h er ( b)). L o w, m e di u m a n d hi g h d e nsiti es s e e dli n gs 
c orr es p o n d t o 5 0 0, 5 0 0 0 a n d 1 0 0 0 0 s e e dli n gs p er h e ct ar e r es p e cti v el y. 
Err or b ars ar e i nt er v als c o nt ai ni n g 9 5 % of t h e s u b pl ots i n e a c h si m ul ati o n. ... 3 6  

    1. 6  Si m ul at e d tr aj e ct ori es of st a n ds ass e m bl a g e i n a m ulti v ari at e s p a c e. T h e 
pri n ci p al c o m p o n e nt a n al ysis ( P C A) is b as e d o n t h e b as al ar e a of a d ult tr e es 
a cr oss all si m ul ati o n r es ult s. I n e a c h p a n el, v ari o us tr aj e ct ori es r e pr es e nt t h e 
c hr o n ol o g y of t h e st a n ds d e p e n di n g o n t h e d e nsit y of s e e dli n gs a d d e d i n t h e 
B F -B P st a n ds. T h e c o ntr ol gr o u p c orr es p o n ds t o si m ul ati o ns wit h n o 
t e m p er at e tr e e s p e ci es. Bl a c k d ots c orr es p o n d t o t h e p ositi o n of i niti al 
c o n diti o ns i n t h e m ulti v ari at e s p a c e, a n d c ol or e d d ots c orr es p o n d t o t h e 
r es ult s of t h e si m ul ati o n at t h e l ast ti m e st e p ( 1 1 0 y e ars). T his fi g ur e o nl y 
dis pl a ys u n h ar v est e d st a n ds gi v e n t h e l o w a bilit y of t e m p er at e tr e e s p e ci e s 
t o gr o w a n d s ur vi v e i n r e c e ntl y h ar v est e d st a n ds. ........................................... 3 8  

    2. 1  M a p of t h e st u d y ar e a wit h p oi nt s r e pr es e nti n g t h e l o c ati o n of t h e L a k e 
D u p ar q u et T e a c hi n g R es e ar c h F or est ( F E R L D, i n bl a c k). T h e t w o f or ests 
a n d n ort h w ar d c o nti n u o us distri b uti o n li mits of t h e t hr e e st u di e d t e m p er at e 
tr e e s p e ci es ar e d e pi ct e d as p ol y g o ns a n d s oli d li n es, r es p e cti v el y ( S a u ci er 
et al. , 2 0 0 3; M or n e a u, 2 0 2 2). .......................................................................... 5 3  

    2. 2  C o n c e pt u al fr a m e w or k of t h e si m ul ati o n e x p eri m e nts. W e p erf or m e d t h e 
s e nsiti vit y a n al ysi s o nl y usi n g t h e st a n d r ei niti at e d i n 1 9 6 4.  ........................... 5 6  

    2. 3  R e pr es e nt ati o n of t h e i niti al c o n diti o ns us e d i n t h e si m ul ati o n. ( A) Tr e e 
p ositi o ni n g i n a o n e -h e ct ar e pl ot a c c or di n g t o t h e y e ar of t h e l ast fir e. I niti al 
c o n diti o ns f or t h e h ar v est e d pl ot c orr es p o n d t o t w o y e ars f oll o wi n g a cl e ar -
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c ut i n a st a n d n at ur al r e g e n er at e d aft er a 1 9 2 3 fir e e v e nt. E a c h s p e ci es is 
r e pr es e nt e d b y a c ol or a n d t h e si z e of t h e cir cl e i n di c at es its di a m et er cl ass. 
Cir cl es i n pl ot s c orr es p o n d t o t h e si z es of t e m p er at e tr e e pl ot s a d d e d i n 
diff er e nt si m ul ati o ns: 1 0,  3 0, 8 0, 1 5 0, 2 5 0, a n d 4 0 0 m² i n ar e a. T h e ri g ht 
p a n el r e pr es e nts t h e p ositi o n of t e m p er at e tr e es i n t h e p at c h at diff er e nt 
si z es. ( B) Hist o gr a ms of t h e n u m b er of s a pli n gs a n d a d ult tr e es a c c or di n g t o 
t h eir D B H i n t h e st a n ds (t h e n u m b er of s e e dli n gs is also writt e n) a n d i n t h e 
4 0 0 m² t e m p er at e tr e e s p e ci es pl ot a d d e d i n t h e si m ul ati o ns.  .......................... 5 8  

    2. 4  ( A) T h e f ut ur e cli m at e i n t h e F E R L D t errit or y t hr o u g h t h e J u n e-J ul y -A u g ust 
cli m at e m oi st ur e i n d e x ( C MI JJ A), t h e gr o wi n g d e gr e e d a ys ( D D 5), t h e 
m e a n a n n u al t e m p er at ur e ( M A T) a n d t h e m e a n s u m m er pr e ci pit ati o n ( M S P) 
a c c or di n g t o f o ur cli m at e s c e n ari os.  ( B) M a x P ot Gr o wt h v al u es esti m ati o ns 
as a f u n cti o n of ti m e a n d d e p e n di n g o n t h e s p e ci es a n d o n t h e cli m at e 
s c e n ari os. Err or ar e as c orr es p o n d t o t h e 5t h a n d t h e 9 5t h q u a ntil e B a y esi a n 
c o nfi d e n c e i nt er v als of M a x P ot Gr o wt h . ......................................................... 6 5  

    2. 5  M e a n d e c o m p ositi o n of t h e tr e e gr o wt h as a f u n cti o n of ti m e d e p e n di n g o n 
t h e t e m p er at e tr e e s p e ci e s, t h e c o nsi d er e d st a n d, a n d t h e cli m at e s c e n ari o. 
Si m ul ati o ns w er e p erf or m e d wit h a 4 0 0 m² c e ntr al p at c h. T h e s u m of t h e 
r e ali z e d gr o wt h a n d t h e t hr e e eff e cts c orr es p o n d t o t h e M a x P ot Gr o wt h 
v al u e. Tr e e gr o wt h d e c o m p ositi o n d o es n ot b e gi n at t h e st art of t h e 
si m ul ati o n ( 1 9 9 1) b e c a us e tr e es ar e j u v e nil es b ef or e ( D B H l ess t h a n 1 0 c m), 
a n d t h e gr o wt h of j u v e nil e is c o m p ut e d wit h a n ot h er m o d ul e.  ....................... 6 7  

    2. 6  Si m ul at e d a d ult b as al ar e a at t h e l ast si m ul ati o n ti m est e p ( 1 0 9 y e ar s 
c orr es p o n di n g t o 2 1 0 0) f or t e m p er at e tr e e s p e ci es i n b or e al mi x e d w o o d 
st a n ds. Si m ul ati o ns c o nsi d er diff er e nt i niti al c o n diti o ns r el ati v e t o ti m e 
si n c e st a n d -r e pl a ci n g fir e, h ar v esti n g, si z e of t h e c e ntr al p at c h of t e m p er at e 
tr e es a n d cli m at e s c e n ari os. C e ntr al p at c h es w er e r e m o v e d w h e n 
d et er mi ni n g tr e e b as al ar e a t o c o nsi d er o nl y t h os e tr e es t h at h a v e i n v a d e d 
t h e a dj a c e nt st a n d. 8 0 % err or b ars ar e g e n er at e d c o nsi d eri n g s u b pl ots i n 
e a c h si m ul ati o n. N ot e diff er e nt y -a xis s c al es b et w e e n r o ws.  .......................... 6 8  

    2. 7  S e nsiti vit y a n al ysi s o n 1 0 p ar a m et ers i nfl u e n ci n g a d ult a n d s a pli n g b as al 
ar e a at t h e l ast ti m est e p. T h e s e nsiti vit y a n al ysi s h as b e e n p erf or m e d o n 6 
ot h er p ar a m et ers of a d ult gr o wt h a n d a d ult m ort alit y t h at c a n b e f o u n d o n 
t h e s u p p orti n g I nf or m ati o n Fi g. B. 1. O nl y t h e e v al u at e d p ara m et er v ari e s 
w hil e t h e ot h ers ar e fi x e d at t h eir o pti m al v al u e. C ol or p oi nt s ar e t h e r es ult s 
of si m ul ati o ns wit h t h e p ar a m et er v al u e of t h e s p e ci es ass o ci at e d t o t h at 
c ol or. T h e v erti c al gr a y d as h e d li n es c orr es p o n d t o t h e p ar a m et er v al u e us e d 
f or t h e e x peri m e nt al d e si g n. H er e, w e o nl y us e d t h e R C P 4. 5 cli m at e 
s c e n ari o a n d a 1 5 0 m² c e ntr al p at c h of t e m p er at e tr e es i n t h e st a n d 
r ei niti ali z e d i n 1 9 6 4. T h e c e ntr al pl ot h as b e e n r e m o v e d t o c al c ul at e t h e 
t e m p er at e tr e e b as al ar e a s. ............................................................................... 6 9  
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    2. 8  Si m ul at e d tr aj e ct ori es of st a n d ass e m bl a g es i n a m ulti v ari at e s p a c e b uilt 
wit h a pri n ci p al c o m p o n e nt a n al ysi s ( P C A) b as e d o n t h e b as al ar e a of a d ult s 
a n d s a pli n gs a cr oss all si m ul ati o n r es ult s. Tr aj e ct ori es i n e a c h p a n el 
r e pr es e nt t h e c hr o n ol o g y of t h e st an d’s c o m p o siti o n d e p e n di n g o n t h e 
a bs e n c e ( or a n g e li n es) or a d diti o n ( bl u e li n es) of t h e 4 0 0 m² p at c h of 
t e m p er at e tr e e s p e ci es. Bl a c k d ots c orr es p o n d t o t h e p ositi o n at i niti al 
c o n diti o ns i n t h e m ulti v ari at e s p a c e, a n d c ol or e d d ots c orr es p o n d t o t h e 
r es ult s of t h e si m ul ati o ns at t h e l ast ti m est e p ( aft er 1 1 0 y e ars). T h e P C A 
c orr el ati o n cir cl e us e d t o g e n er at e t h e tr aj e ct ori es i s s h o w n i n t h e l o w er ri g ht 
p a n el. T h e t e m p er at e tr e e s p e ci es arr o ws ar e r e pr es e nt e d b y s h ort v e ct ors 
l o c at e d i n t h e c e ntr al-l o w er p art of t h e or di n ati o n. .......................................... 7 1  

    3. 1  M a p of t h e l o c ati o n of t h e R E S E F  sit es a n d m ai n bi o cli m ati c d o m ai ns of 
Q u e b e c ( C a n a d a).  ............................................................................................ 8 7  

    3 . 2 I m p ort a n c e of s p e cifi c gr o u ps of v ari a bl es i n t h e m o d els e x pl ai ni n g t h e 
gr o wt h of e a c h st u d y tr e e s p e ci es (l o g( m m. y e ar-1 )). T h e i m p ort a n c e is b as e d 
o n t h e c o m p aris o n b et w e e n L o o I nf or m ati o n Crit eri o ns b et w e e n t h e f ull 
m o d el a n d t h e m o d el wit h o ut o n e gr o u p. Hi g h er v al u es i n di c at e gr e at er 
i m p ort a n c e of t h e gr o u p i n t h e fi n al m o d el. C o n v ers el y, v al u es b el o w z er o 
s u g g est t h at t h e r e m o v al of t h e gr o u p i m pr o v es t h e m o d el. N CI st a n ds f or 
N ei g h b o ur h o o d C o m p etiti o n I n d e x.  ................................................................ 9 7  

    3 . 3  Pr e di ct e d a n d o bs er v e d gr o wt h s ort e d b y t h eir pr e di cti o n p ositi o ns. 
Si m ul at e d gr o wt h is r e pr es e nt e d b y t h e m e a n li n e a n d 9 5 % c o nfi d e n c e 
i nt er v als. T h e a ct u al gr o wt h o bs er v ati o ns ar e s h o w n as p oi nt s. T o a d dr ess 
t h e iss u e of o v er pl otti n g d u e t o a hi g h n u m b er of o bs er v ati o ns, w e r a n d o ml y 
s el e ct e d 5 1 7 pr e di cti o ns f or e a c h s p e ci es, w hi c h c orr es p o n ds t o t h e l o w est 
n u m b er of o bs er v ati o ns a m o n g t h e s p e ci es, n a m el y r e d m a pl e.  ...................... 9 8  

    3 . 4 M o d el esti m at es of D B H, c o m p etiti o n a n d s h a di n g eff e cts f or e a c h s p e ci es 
aft er m o d el s el e cti o n. T h e p oi nt s r e pr es e nt t h e m e di a n of t h e esti m at es, a n d 
t h e err or b ars i n di c at e t h e 2. 5t h - 9 7. 5t h q u a ntil e r a n g e of t h e p ost eri or 
distri b uti o ns. T h e m o d el w as hi g hl y c o nstr ai n e d f or tr e e D B H, l e a di n g t o 
s m all err or b ars.  ............................................................................................. 1 0 0  

    3 . 5 R a di al gr o wt h of tr e e s p e ci es i n r el ati o n t o cli m at e v ari a bl es a n d i nt er a cti o ns 
wit h i ntr as p e cifi c c o m p etiti o n. T h e gr e e n li n e c orr es p o n ds t o t h e m e a n of 
t h e i nt er a cti o n v ari a bl e, a n d t h e r e d a n d bl u e li n es c orr es p o n d t o t h e m e a n 
pl us a n d mi n us o n e st a n d ar d d e vi ati o n, r es p e cti v el y. Err or ar e as c orr es p o n d 
t o t h e 5t h a n d t h e 9 5t h q u a ntil e B a y esi a n c o nfi d e n c e i nt er v als. All li n e ar, 
q u a dr ati c a n d i nt er a cti o n eff e cts c a n b e f o u n d i n t h e S u p pl e m e nt ar y 
I nf or m ati o n. C ol or e d v erti c al li n es r e pr es e nt m e a n f ut ur e cli m at e v ari a bl e 
v al u es ( 2 1 0 0 h ori z o n; f o ur c o nsi d er e d cli m at e s c e n ari os) at t h e R E S E F sit es 
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w h er e t h e s p e ci es ar e pr es e nt. O nl y f ut ur e cli m at e v al u es i nsi d e o ur 
pr e di cti o n r a n g e ar e s h o w n.  .......................................................................... 1 0 2  

    3 . 6 Gr o wt h of t h e s el e ct e d tr e e s p e ci es i n r el ati o n t o s oil pr o p erti es a n d 
i nt er a cti o ns wit h c o m p etiti o n a n d cli m at e v ari a bl es. T h e gr e e n li n e 
c orr es p o n ds t o t h e m e a n of t h e i nt er a cti o n v ari a bl e, a n d t h e r e d a n d bl u e 
li n es c orr es p o n d t o t h e m e a n pl us a n d mi n us o n e st a n d ar d d e vi ati o n, 
r es p e cti v el y. Err or ar e a s c orr es p o n d t o t h e 5t h a n d t h e 9 5t h q u a ntil e 
B a y esi a n c o nfi d e n c e i nt er v als. All li n e ar, q u a dr ati c a n d i nt er a cti o n eff e cts 
c a n b e f o u n d i n S u p pl e m e nt ar y I nf or m ati o n. W e als o dis pl a y e d hist o gr a ms 
d e pi cti n g t h e fr e q u e n c y distri b uti o n of s oil pr o p erti es i n t h e p er m a n e nt pl ot 
of Q u e b e c w h er e t h e s p e ci es is pr es e nt.  ........................................................ 1 0 3  

    A .1  M a xi m u m p ot e nti al gr o wt h - cli m at e r el ati o ns hi p. Cli m ati c eff e cts of t h e 
q u a ntil e r e gr essi o n us e d t o fi n d m a xi m u m p ot e nti al gr o wt h f or t h e st u di e d 
s p e ci es. C MI: Cli m at e m oi st ur e i n d e x, D D 5: gr o wi n g d e gr e e d a ys, M A T: 
m e a n a n n u al t e m p er at ur e a n d M S P: m e a n s u m m er pr e ci pit ati o n. T h e d as h e d 
li n e r e pr es e nts t h e cli m at e n or m als at t h e sit e w h er e si m ul ati o ns w er e s et 
( F E R L D). ....................................................................................................... 1 4 0  

    A . 2 M a xi m u m p ot e nti al gr o wt h p ar a m et er esti m at e d at 1 5 c m D B H (i. e., f or a 
tr e e e x p eri e n ci n g n o s h a di n g or cr o w di n g). B o x pl ot s c orr es p o n d t o t h e 
distri b uti o n of t h e esti m at es f or t h e 1 0 v ali d ati o n sit es a n d t h e F E R L D st u d y 
sit e, w hi c h is d u e t o cli m ati c diff er e n c es a cr oss sit es.  .................................. 1 4 1  

    A .3  Dir e ct c o m p aris o n b et w e e n si m ul at e d b as al ar e a ( s oli d li n es) a n d o bs er v e d 
b as al ar e a ( d as h e d li n es) i n t h e 1 0 pl ot s s el e ct e d f or t h e v ali d ati o n pr o c ess. 
R es ult s of 9 0 % of t h e si m ul ati o ns i n t h e 1 0 0 s u b pl ot s of si z e c o m p ar a bl e 
wit h t h e o bs er v e d pl ot s ar e pr es e nt i n t h e i nt er v al.  ....................................... 1 4 9  

    A .4  Q u a ntil e of o bs er v e d b as al ar e a r a n k a m o n g si m ul at e d s u b pl ots b as al ar e as 
f or e a c h s p e ci es a n d i n v e nt or y. ..................................................................... 1 5 0  

    A .5  Dir e ct c o m p aris o n b et w e e n si m ul at e d gr o wt h ( bl u e i nt er v als) a n d o bs er v e d 
b as al ar e a (r e d i nt er v als) i n t h e 1 0 pl ot s s el e ct e d f or t h e v ali d ati o n pr o c ess. 
9 0 % of t h e si m ul at e d a n d v ali d at e d gr o wt hs ar e i n cl u d e d i n t h e i nt er v als.  .. 1 5 1  

    A .6  Q u a ntil e of o bs er v e d gr o wt h r a n ks a m o n g si m ul at e d gr o wt hs f or e a c h 
s p e ci es a n d i n v e nt or y ( bl a c k d ots), wit h t h eir m e a n s h o w n as a r e d d ot.  ..... 1 5 2  

    A .7  Si m ul at e d a v er a g e gr o wt h of t e m p er at e tr e e s p e ci e s o v er ti m e p er st a n d a n d 
n u m b er of t e m p er at e s e e dli n gs a d d e d at t h e b e gi n ni n g of t h e si m ul ati o n. 
L o w, m e di u m a n d hi g h d e nsiti es s e e dli n gs c orr es p o n d t o 5 0 0, 5 0 0 0 a n d 1 0 
0 0 0 s e e dli n gs p er h e ct ar e, r es p e cti v el y.  ........................................................ 1 5 4  

    A .8  Si m ul at e d n u m b er of t e m p er at e tr e e st e ms (s e e dli n gs + s a pli n gs + a d ult s) 
o v er ti m e p er st a n d a n d d e nsit y of t e m p er at e s e e dli n gs a d d e d at t h e 
b e gi n ni n g of t h e si m ul ati o n. L o w, m e di u m a n d hi g h d e nsiti es s e e dli n gs 



x xii  

c orr es p o n d t o 5 0 0, 5 0 0 0 a n d 1 0 0 0 0 s e e dli n gs p er h e ct ar e, r es p e cti v el y. 
N ot e diff er e nt y -a xis b et w e e n r o ws.  .............................................................. 1 5 5  

    B. 1  S e nsiti vit y a n al ysi s o n 6 p ar a m et ers i nfl u e n ci n g a d ult a n d s a pli n g b as al ar e a 
at t h e l ast ti m est e p. T h e s e nsiti vit y a n al ysi s h as b e e n p erf or m e d o n 1 0 ot h er 
p ar a m et ers of a d ult a n d j u v e nil e gr o wt h, dis p ersi o n a n d j u v e nil e m ort alit y 
t h at c a n b e f o u n d i n t h e m ai n d o c u m e nt Fi g. 2. 7. O nl y t h e e v al u at e d 
p ar a m et er v ari es w hil e t h e ot h ers ar e fi x e d at t h eir o pti m al v al u e. C ol or 
p oi nt s ar e t h e r es ult s of si m ul ati o ns wit h t h e p ar a m et er v al u e of t h e s p e ci e s 
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R É S U M É  

L es c h a n g e m e nts cli m ati q u es et l’ a m é n a g e m e nt f or esti er p o urr ai e nt p ert ur b er l a 
cr oiss a n c e et l a r é p artiti o n d es es p è c es, n ot a m m e nt d a ns l es h a ut es l atit u d es et l es 
é c ot o n es o ù c ert ai n es es p è c es att ei g n e nt l e ur li mit e m éri di o n al e o u s e pt e ntri o n al e d e 
l e ur distri b uti o n. C’ est l e c as d es f e uill us t e m p ér és, l’ ér a bl e à s u cr e, l’ ér a bl e r o u g e et 
l e b o ul e a u j a u n e, q ui s o nt s u p p os és mi gr er v ers l e n or d d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e d u 
Q u é b e c a v e c l e r el â c h e d e c ert ai n es c o ntr ai nt e s cli m ati q u es. C e p e n d a nt, d’ a utr es 
f a cte urs n o n cli m ati q u es r é giss e nt l a cr oiss a n c e et l a distri b uti o n d es es p è c es t els q u e 
l a c o m p étiti o n e ntr e l e s diff ér e nts ar br es, l es f a ct e urs é d a p hi q u es et a ussi l es 
i nt er a cti o ns e ntr e c es f a ct e urs.  

C ett e t h ès e d e d o ct or at vis ait à mi e u x c o m pr e n dr e l es c o n diti o ns q ui f a v oris e nt o u 
li mit e nt l a cr oiss a n c e et l a s ur vi e d es f e uill us t e m p ér és a u n or d d e l e ur air e d e 
r é p artiti o n, d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e d u Q u é b e c, e n pr e n a nt e n c o m pt e d es f a ct e urs 
t els q u e l a c o m p étiti o n e ntr e l es es p è c es, l es c h a n g e m e nts cli m ati q u es, et l es 
d y n a mi q u es d e s u c c essi o n f or esti èr e afi n d' é v al u er l a p ossi bilit é d e mi gr ati o n d e c es 
f e uill us t e m p ér és. N o us v o uli o ns a ussi c o m pr e n dr e q u els ét ai e nt l es i m p a cts d e 
l’i nt er a cti o n e ntr e l es f a ct e urs cli m ati q u es, d u s ol et d e l a c o m p étiti o n (i ntr a- et 
i nt ers p é cifi q u e) s ur l a cr oiss a n c e d es f e uill us t e m p ér és p o ur i d e ntifi er d es p ossi bl es 
str at é gi es d’ a d a pt ati o n p o ur l a g esti o n f or esti èr e.  

L e pr e mi er c h a pitr e a v ait p o ur o bj e ctif d e p ar a m étris er et v ali d er l e m o d èl e S O R TI E -
N D afi n d e c o nsi d ér er l e s i nt er a cti o ns e ntr e l es f e uill us t e m p ér és et l es es p è c es d e l a 
f or êt b or é al e mi xt e. N o u s a v o ns e ns uit e utili s é c e m o d èl e p o ur d ét er mi n er l a c a p a cit é 
d es f e uill us t e m p ér és à cr oîtr e et s ur vi vr e d a ns l es p e u pl e m e nts d e l a f or êt b or é al e mi xt e 
à p artir d u st a d e d e s e mi s. N o us m o ntr o ns q u e l es f e uill us t e m p ér és p e u v e nt cr oîtr e et 
s ur vi vr e d a ns t o us l es p e u pl e m e nts, e x c e pt é l es p e u pl e m e nts r é c e m m e nt c o u p és  q ui o nt 
u n e i nt e ns e r é g é n ér ati o n d e p e u pli er f a u x -tr e m bl e.  N o us a v o ns a ussi m o ntr é q u e 
l ors q u e l es s e mi s d e f e uill us t e m p ér és s o nt i ntr o d uit s e n d e nsit é m o y e n n e ( 5 0 0 0 s e mi s 
p ar h e ct ar e) o u él e v é e ( 1 0 0 0 0 s e mi s p ar h e ct ar e), l es f e uill us t e m p ér és p o u v ai e nt  
d o mi n er l e p e u pl e m e nt a pr ès 1 1 0 a ns.  

L e c h a pitr e II a v ait p o ur o bj e ctif d e d ét er mi n er l e p ot e nti el d e c ol o ni s ati o n d es f e uill us 
t e m p ér és d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e si u n p etit p e u pl e m e nt d e f e uill us t e m p ér és 
m at ur es est pr és e nt à pr o xi mit é. D e pl us, n o us a v o ns é v al u é l'i m p a ct d es c h a n g e m e nts 
cli m ati q u es s ur c e p ot e nti el d e c ol o ni s ati o n e n m o difi a nt l a cr oiss a n c e e n r é p o ns e à 
diff ér e nts s c é n ari os d e f or ç a g e cli m ati q u e. N o us a v o ns m o ntr é q u e l es f e uill us 
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t e m p ér és p o u v ai e nt c ol o nis er l es p e u pl e m e nts b or é a u x mi xt es a v e c u n e pl us gr a n d e 
c a p a cit é d a ns l es p e u pl e m e nts l es pl us j e u n es. N o us m o ntr o ns a ussi q u e l’ eff ets d es 
c h a n g e m e nts cli m ati q u es n’ a u g m e nt ai e nt p as l a c a p a cit é d es f e uill us t e m p ér és à 
c ol o ni s er l e s p e u pl e m e nt s b or é a u x mi xt es, m ê m e si l a cr oiss a n c e d es f e uill us t e m p ér és 
a u g m e nt ait. C es r és ult ats t é m oi g n e nt d e c o m m e nt l a g esti o n f or esti èr e e n r aj e u niss a nt 
l es f or êts p e ut f a cilit er l a mi gr ati o n d es es p è c es t e m p ér é es v ers l e n or d. 

D a ns l e c h a pitr e III, n o us a v o ns utili s é l es d o n n é es d u r és e a u d’ ét u d e et d e s ur v eill a n c e 
d es é c os yst è m es f or esti er s ( R E S E F) p o ur m o d élis er l a cr oiss a n c e d es f e uill us t e m p ér és 
et d es es p è c es d’ ar br es d e l a f or êt b or é al e mi xt e e n i n cl u a nt l es eff ets d u cli m at, d u s ol, 
d e l a c o m p étiti o n et d e l’i nt er a cti o n e ntr e c es v ari a bl es. A pr ès a v oir s él e cti o n n é l e 
m eill e ur m o d èl e, n o us a v o ns d é m o ntr é q u e c’ est l’ o m br a g e d es ar br es c o m p étit e urs q ui 
s er ait l e m eill e ur pr é di ct e ur d e l a cr oiss a n c e r a di al e d es ar br es. L es i nt er a cti o ns e ntr e 
l e cli m at, l e s ol et l a c o m p étiti o n o nt j o u é u n r ôl e cr u ci al d a ns l es m o d èl es d e 
cr oiss a n c e, m ais l es eff ets a v ai e nt d es i nt e nsit és et d es dir e cti o ns diff ér e nt es  e n f o n cti o n 
d es es p è c es. P o ur l’ ér a bl e à s u cr e  et l’ é pi n ett e n oir e, l a c o m p étiti o n i ntr as p é cifi q u e 
a ur ait  u n eff et pl us d él ét èr e q u e l es r el ati o ns i nt ers p é cifi q u es et s er ait  p arti c uli èr e m e nt 
m o d ul é e p ar l es eff ets cli m ati q u es, et n ot a m m e nt l es v ari a bl es e n r el ati o n a v e c l a 
t e m p ér at ur e. D'i ci à 2 1 0 0, l es c o n diti o ns cli m ati q u es pr é dit es a u Q u é b e c, m ê m e d a ns 
l es s c é n ari os l es pl us o pti mi st es, n e s er o nt pl us a d a pt é es à c ert ai n es e s p è c es, p ar 
e x e m pl e, l’ é pi n ett e n oir e d a ns l e s u d d u Q u é b e c.  

C ett e t h ès e d e d o ct or at a d é m o ntr é q u e l a li mit e n or d d e r é p artiti o n d es f e uill us 
t e m p ér és n’ est p as c o ntr ôl é e p ar l es n or m al es cli m ati q u es d e l a r é gi o n. E n o utr e, ell e a 
mi s e n é vi d e n c e q u e l a s ur vi e et l a cr oiss a n c e d es j e u n es ar br es s o nt l es pr o c ess us l es 
pl us i m p ort a nts à c o nsi d ér er d a ns l a m o d élis ati o n d es f e uill us t e m p ér és a u s ei n d es 
p e u pl e m e nts d e l a f or êt b or é al e mi xt e. P ar c o ns é q u e nt, l es f ut urs m o d èl es d e vr ai e nt 
i nt é gr er d es f a ct e urs t els q u e l es c ar a ct éristi q u es d u s ol et l es c o n diti o ns 
m ét é or ol o gi q u es s ur l a s ur vi e et l a cr oiss a n c e d es j u v é nil es p o ur o bt e nir u n e visi o n pl us 
c o m pl èt e d e l' e ns e m bl e d es eff ets e n j e u d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e.  

L es i m pli c ati o ns d e c ett e t h ès e d e d o ct or at s o nt pri n ci p al e m e nt a x é es s ur 
l’ a m é n a g e m e nt f or esti er. L e c h a pitr e III n o us a p er mis d e d é m o ntr er q u e di mi n u er l es 
i nt er a cti o ns d e c o m p étiti o n i ntr as p é cifi q u e e n a u g m e nt a nt l a di v ersit é a u s ei n d es 
p e u pl e m e nts p o urr ait a u g m e nt er l a cr oiss a n c e d es ar br es l es pl us c o m m er ci alis és. C el a 
i m pli q u er ait d’ a u g m e nt er l a c o m pl e xit é d e l a str u ct ur e i nt er n e d es p e u pl e m e nts a pr ès 
r é c olt e. L’ ét a bliss e m e nt d es f e uill us t e m p ér és p o urr ait p arti ci p er à c e pr o c ess us et 
r e n dr ait l a f or êt b or é al e mi xt e pl us r ésist a nt e et r ésili e nt e f a c e a u x c h a n g e m e nts 
cli m ati q u es et a u x p ert ur b ati o ns m ais i m pli q u er ait d es c h a n g e m e nts p o ur l’i n d ustri e 
f or esti èr e q ui n’ e x pl oit e p as e n c or e c es ess e n c es.  



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

0 .1  C o nt e xt e  

L es f or êts q u é b é c ois es, sit u é es d a ns l a p arti e est d u C a n a d a, s e c o m p os e nt d e d e u x 

bi o m es disti n cts: l a f or êt t e m p ér é e n or di q u e a u s u d et l a f or êt b or é al e a u n or d ( S a u ci er 

et al. 1 9 9 8; 2 0 0 3, Fi g.  0. 1) . C es é c os yst è m es f or esti ers f o ur niss e nt u n e di v ersit é d e 

s er vi c es é c os yst é mi q u es i m p ort a nts a u f o n cti o n n e m e nt gl o b al d e l a pl a n èt e et d e n otr e 

é c o n o mi e, t els q u e l e st o c k a g e d e gr a n d es q u a ntit és d e c ar b o n e at m os p h éri q u e, d es 

h a bit ats p o ur d e n o m br e u s es es p è c es, ai nsi q u e l a f o ur nit ur e d e m ati èr e pr e mi èr e p o ur 

l'i n d ustri e d u b ois q ui e st u n pili er d e l’ é c o n o mi e q u é b é c ois e ( Br a n dt et al. , 2 0 1 3 ; 

M a c k et al. , 2 0 2 1). L a f or êt mi xt e, sit u é e à l'i nt erf a c e d es bi o m es t e m p ér és et b or é a u x, 

s e c ar a ct éris e p ar u n e c o e xist e n c e c o m pl e x e e ntr e l es es p è c es f e uill u es t e m p ér é es et l es 

c o nif èr es t y pi q u es d e l a f or êt b or é al e et c’ est d a ns c ett e z o n e q u e l es es p è c e s t e m p ér é es 

att ei g n e nt l a li mit e n or d d e l e ur r é p artiti o n ( S a u ci er et al. , 1 9 9 8, 2 0 0 3). C es es p è c es 

i n cl u e nt l’ ér a bl e à s u cr e (A c er s a c c h ar u m  M ars h .), l e b o ul e a u j a u n e (B et ul a 

all e g h a ni e nsis Britt .) et l’ ér a bl e r o u g e (A c er r u b r u m  L.) q ui s o nt l es tr ois f e uill us 

t e m p ér és f ais a nt l’ o bj et d e c ett e t h ès e d e d o ct or at. C es tr ois es p è c es e m bl é m ati q u es d es 

f or êts d’ A m éri q u e d u N or d s o nt d' u n e i m p ort a n c e c a pit al e a u ni v e a u é c o n o mi q u e ( b ois 

d’ œ u vr e, f a bri c ati o n d e c o ntr e pl a q u é, p ât e, o u sir o p d’ ér a bl e p o ur l' ér a bl e à s u cr e) et 

c o ntri b u e nt à l a di v ersit é d es f or êts q u é b é c ois es f a v oris a nt l a r ésili e n c e a u x 

p ert ur b ati o ns n at ur ell es et a nt hr o pi q u es ai nsi q u e l a bi o di v ersit é . 
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Fi g ur e 0. 1 : C art e d es d o m ai n es bi o cli m ati q u es d u Q u é b e c a u s u d d e l a p essi èr e à 
m o uss e et li mit es n or di q u es c o nti n u es d es es p è c e s d e f e uill us t e m p ér és. C es li mit es 
n or di q u es c o nti n u es o nt ét é c o m m u ni q u é p ers o n n ell e m e nt p ar Cl a u d e M or n e a u 
( Mi nist èr e d es R ess o ur c es n at ur ell es et d es F or êts). C es li mit es o nt ét é d ét er mi n é es  
b as é e s ur d es d o n n é es d’ o c c urr e n c es r é c olt é e s p ar le  Mi ni st èr e d es R ess o ur c es 
n at ur ell es et d es F or êts . L a s a pi ni èr e à b o ul e a u j a u n e et l a s a pi ni èr e à b o ul e a u bl a n c 
c orr es p o n d e nt r es p e cti v e m e nt à l a f or êt t e m p ér é e mi xt e et l a f or êt b or é al e mi xt e.  

L'i m p a ct c o m bi n é d e l' a u g m e nt ati o n d es t e m p ér at ur es ( d e 2 à 8 ° C d'i ci 2 1 0 0) et d e 

l' a m é n a g e m e nt f or esti er d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e p o urr ait m o difi er l a p erf or m a n c e, 

l es d y n a mi q u es d e s u c c essi o n et l a distri b uti o n d es es p è c es ( C o at es et al. , 2 0 0 3 ; 

D’ Or a n g e vill e et al. , 2 0 1 8 ; M oli n a et al. , 2 0 2 1 ; B o ul a n g er et al. , 2 0 2 2). C ett e 

tr a nsf or m ati o n p o urr ait êtr e pr of o n d e, c ar l es es p è c es d e f e uill us t e m p ér és, 

a ct u ell e m e nt à l e ur li mit e n or d d e r é p artiti o n s o us f or m e d e p o p ul ati o ns m ar gi n al es, 
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p o urr ai e nt mi gr er et d e v e nir d es es p è c es d o mi n a nt es a u s ei n d es p e u pl e m e nts d e l a 

f or êt b or é al e mi xt e ( B o ul a n g er et al. , 2 0 1 7, 2 0 1 9). 

U n  t el c h a n g e m e nt d a ns l a c o m p ositi o n f or esti èr e d e l a f or êt b or é al e mi xt e p o urr ait 

e ntr aî n er  d es c o ns é q u e n c es m aj e ur es p o ur l'i n d ustri e f or esti èr e, l es r é gi m es d e 

p ert ur b ati o ns n at ur ell es et l a bi o di v ersit é ass o ci é e a u x es p è c es d o mi n a nt es d es 

p e u pl e m e nts. C e p e n d a nt , les ét u d es n e ti e n n e nt p as t o uj o urs c o m pt e d e c ert ai ns 

f a ct e urs cr u ci a u x p o ur l e s u c c ès d e l’ ét a bliss e m e nt d es f e uill us t e m p ér és d a ns l a f or êt 

b or é al e mi xt e, t els q u e l e s i nt er a cti o ns d e c o m p étiti o n e ntr e l es f e uill us t e m p ér és et l es 

es p è c es d es p e u pl e m e nts h ôt es, o u bi e n l’ eff et d e l a str u ct ur e  i nt er n e d es p e u pl e m e nts 

s ur l’ a c c ès d es ar br es à l a l u mi èr e ( C art er o n et al. , 2 0 2 0 ; E v a ns et al. , 2 0 2 0 ; E v a ns et 

Br o w n, 2 0 1 7) . L'i n c ertit u d e e nt o ur a nt l’i m p a ct  d e c es f a ct e urs s ur  l e s u c c ès d e 

l' ét a bli ss e m e nt et d e l a cr oiss a n c e d es f e uill us t e m p ér és d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e r est e 

c o nsi d ér a bl e. Il est ess e nti el d e c o m pr e n dr e c o m m e nt l a cr oiss a n c e et l a c a p a cit é 

d' ét a bliss e m e nt d es f e uill us t e m p ér és a u s ei n d es p e u pl e m e nts d e l a f or êt mi xt e s o nt 

i nfl u e n c é es p ar d es f a ct e urs t els q u e l e cli m at, l es c ar a ct éristi q u es d u s ol et l es 

i nt er a cti o ns d e c o m p étiti o ns  p o ur o bt e nir u n e visi o n c o m pl èt e d e l' a v e nir d e l a f or êt 

b or é al e mi xt e ( O b oit e et C o m e a u, 2 0 2 0 ; H e n n e b et al. , 2 0 2 0). 

L a z o n e d' ét u d e d u c h a pitr e I et II est sit u é e d a ns l a F or êt d e R e c h er c h e et 

d' E ns ei g n e m e nt d u L a c D u p ar q u et ( F E R L D) d a n s l a r é gi o n d e l' A biti bi  a u  Q u é b e c . L e 

t errit oir e d e l a F E R L D f ait p arti e d e l a f or êt b or é al e mi xt e d e l' o u est d u Q u é b e c. Le 

p a ys a g e d' ét u d e est fr a g m e nt é e n r ais o n d e pl usi e urs i n c e n di es hist ori q u es et 

d' é pi d é mi es s u c c essi v es d e l a t or d e us e d es b o ur g e o ns d e l' é pi n ett e ( C h orist o n e ur a 

f u mif er a n a Cl e m e ns) s ur v e n a nt à diff ér e nts m o m e nts et e n dr oits, c e q ui cr é e u n e  

m os aï q u e  d e c o m p ositi o ns d e  p e u pl e m e nts v ari é e s ( H ar v e y et al. , 2 0 0 2 ; B er g er o n et 

al. , 2 0 1 4). N o us a v o ns c h oisi c ett e z o n e d' ét u d e c ar ell e est i nt e ns é m e nt ét u di é e d e p uis 

pl us d e  3 0 a ns , n o us d o n n a nt a c c ès à d es n o m br e us es d o n n é es et pr és e nt e u n e di v ersit é 

d e c o m p ositi o ns d e p e u pl e m e nts q ui est r e pr és e nt ati v e d e l a f or êt b or é al e mi xt e d u 
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Q u é b e c ( B er g er o n, 2 0 0 0). Pl usi e urs i n v e nt air es et s ui vi s f or esti ers iss us d e pl a c ett es 

p er m a n e nt es o nt ét é mi s e n pl a c e d e p uis l es a n n é e s 1 9 9 0 p o ur ét u di er l es d y n a mi q u es 

d e s u c c essi o n f or esti èr e. C es d o n n é es s o nt r é g uli èr e m e nt mi s es à j o ur et r e n d u es 

dis p o ni bl es ( M al e ki et al. , 2 0 2 1). D e pl us, s ur l e t errit oir e d e l a F E R L D, o n r etr o u v e 

d es p o p ul ati o ns m ar gi n al es d' ér a bl e r o u g e s ur l e s p e nt es et e n h a ut d es c olli n es d es 

m o nt s H é b é c o urt q ui p o urr ai e nt êtr e u n d es p ossi bl es p oi nt s d e d é p art d e l’ e x p a nsi o n 

d e l’ ér a bl e r o u g e ( Z h a n g et al. , 2 0 1 5 b). 

0 .2  P o p ul ati o ns m ar gi n al es d es f e uill us t e m p ér és e n f or êt b or é al e mi xt e 

L es p o p ul ati o ns m ar gi n al es d es f e uill us t e m p ér és s o nt d es p e u pl e m e nts a u -d el à d e l a 

li mit e n or d c o nti n u e d e l’ air e d e r é p artiti o n d e c es es p è c es. L a li mit e n or d c o nti n u e d e 

l’ ér a bl e à s u cr e et d u b o ul e a u j a u n e c orr es p o n d à l a li mit e e ntr e l a f or êt t e m p ér é e mi xt e 

et l a f or êt b or é al e mi xt e ( Fi g . 0. 1). L’ ér a bl e r o u g e est pr és e nt u n p e u pl us a u n or d q u e 

l’ ér a bl e à s u cr e et l e b o ul e a u j a u n e, s urt o ut à l’ est d u Q u é b e c, d û à s a pl us gr a n d e 

t ol ér a n c e a u x f ai bl es t e m p ér at ur es, s a pl us gr a n d e c a p a cit é à vi vr e d a ns d es s ols 

ar gil e u x et d a ns d es s u bstr ats p a u vr es e n n utri m e nts ( C olli n et al. , 2 0 1 6 ; J ai n et al. , 

2 0 2 1) . E n eff et, l' ér a bl e r o u g e pr és e nt e u n e gr a n d e a d a pt a bilit é à u n e di v ersit é d e t y p es 

d e s ols, all a nt d es s ols s a bl e u x a u x s ols ar gil e u x, et p e ut pr os p ér er d a ns d es c o n diti o ns 

d e p H p arti c uli èr e m e nt a ci d es j us q u’ à l é g èr e m e nt b asi q u e, g é n ér al e m e nt c o m pris e n tr e 

4 et 8 ( St Cl air et L y n c h, 2 0 0 5). L' ér a bl e à s u cr e pr éf èr e l es s ols all a nt d e s a bl e u x à 

li m o n e u x a v e c u n p H c o m pris e ntr e 5, 5 et 7, 3 et e st u n e es p è c e e xi g e a nt e e n él é m e nts 

n utritifs t els q u e l e c al ci u m, l e m a g n ési u m et l e m a n g a n ès e ( L o n g et al. , 2 0 0 9). E nfi n, 

l e b o ul e a u j a u n e p e ut s’i nst all er s ur l es p o ds ols o u l es fl u vis ol s m ais p erf or m e mi e u x 

s ur d es s ols bi e n dr ai n é s ; l a pr és e n c e d e b ois m ort f a v oris e a ussi s a g er mi n ati o n 

( L or e n z etti et al. , 2 0 0 8 ; Dr o b ys h e v et al. , 2 0 1 4 ; L a m b ert et al. , 2 0 1 6). 



5  

L es p o p ul ati o ns m ar gi n al es d e f e uill us t e m p ér és d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e s e 

r etr o u v e nt s o u v e nt e n h a ut et d a ns l es p e nt es d es c olli n es, l à o ù l es c o n diti o ns 

cli m ati q u es et é d a p hi q u e s s o nt u n p e u pl us o pti m al es ( G ol d bl u m et Ri g g, 2 0 0 2). E n 

eff et, l es t e m p ér at ur es a u pri nt e m ps p e u v e nt êtr e pl us él e v é es d û à d es p h é n o m è n es 

d’i n v ersi o n d es c o u c h es d’ air. E n a bs e n c e d e v e nt, l’ air c h a u d à t e n d a n c e à r e m o nt er 

a u -d ess us d e l a c o u c h e d’ air fr oi d e pl us d e ns e q ui est dr ai n é e e n b as d e p e nt e ( C h u n g 

et al. , 2 0 0 6 ; Li n d k vist et Li n d q vist, 1 9 9 7). Ai nsi, l a t e m p ér at ur e d u h a ut et d es p e nt es 

d es c olli n es p e ut êtr e u n p e u pl us él e v é e (j us q u’ à + 4 ° C) et c el a est p arf ois s uffis a nt 

p o ur é c h a p p er à u n g el t ar dif q ui aff e ct e l a s ur vi e d es j u v é nil es ( M ar q uis et al. , 2 0 2 1). 

D e pl us, l es mi cr osit es d u s ol a u s o m m et d es c olli n es o nt t e n d a n c e à êtr e pl us f a v or a bl es 

à l a g er mi n ati o n et à l a cr oiss a n c e d es es p è c es d' ar br es t e m p ér és e n r ais o n d e s ols mi e u x 

dr ai n és ( G ol d bl u m et Ri g g, 2 0 0 2). Ai nsi, c es p o p ul ati o ns m ar gi n al e m e nt distri b u é es 

s o nt c a p a bl es d e s e m ai nt e nir d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e et p o urr ait j o u er u n r ôl e 

d’ a v a nt -p ost e p o ur l a c ol o ni s ati o n d es f e uill us t e m p ér és d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e 

d a ns u n c o nt e xt e d e r el â c h e m e nt d es c o ntr ai nt es cli m ati q u es ( V o g el et al. , 2 0 2 3). 

L a li mit e n or d c o nti n u e d e r é p artiti o n d u b o ul e a u j a u n e s er ait s urt o ut i nfl u e n c é e p ar l es 

f a ct e urs d e r e cr ut e m e nt i n cl u a nt d es él é m e nts t els q u' u n e f ai bl e q u a ntit é d e gr ai n es 

vi a bl es, l' a bs e n c e d e b ois m ort q ui est u n s u bstr at f a v or a bl e à l a g er mi n ati o n d e s gr ai n es 

( B olt o n et D’ A m at o, 2 0 1 1 ; L a m b ert et al. , 2 0 1 6 ; M ar x et W alt ers, 2 0 0 8) et l’ a bs e n c e 

d' o u v ert ur es d a ns l a c a n o p é e ( G a ut hi er et al. , 2 0 1 6). C el a s’ aj o ut e à l a pr és e n c e d e s ols 

h u mi d es et ar gil e u x t y pi q u es d e l a f or êt b or é al e mi xt e d e l' o u est d u Q u é b e c q ui 

d éf a v oris e nt l e b o ul e a u j a u n e ( Dr o b ys h e v et al. , 2 0 1 4). E n r e v a n c h e, l a cr oiss a n c e d es 

ar br es m at ur es n e s e m bl e p as êtr e u n f a ct e ur aff e ct a nt l a li mit e n or d d e s o n air e d e 

r é p artiti o n ( Dr o b ys h e v et al. , 2 0 1 4). D e m a ni èr e si mil air e, l es t e m p ér at ur es fr oi d es 

c ar a ct éristi q u es d e l a f or êt b or é al e mi xt e n e s e m bl er ai e nt p as li mit er l a cr oiss a n c e d e 

l' ér a bl e r o u g e à l a li mit e n or d c o nti n u e d e s o n air e d e r é p artiti o n ( Z h a n g et al. , 2 0 1 5 b). 

C e p e n d a nt, d' a utr es f a ct e urs t els q u' u n e f ai bl e r és er v e d e gr ai n es et l es p ert ur b ati o ns 

p o urr ai e nt j o u er u n r ôl e pl us i m p ort a nt ( Tr e m bl a y et al. , 2 0 0 2). L es p ert ur b ati o ns 
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c o m m e l es f e u x p o urr ai e nt f a v oris er l a mi gr ati o n d e l' ér a bl e r o u g e v ers l e n or d, ét a nt 

d o n n é s a c a p a cit é à s e r é g é n ér er p ar r ej ets m ai s d es f e u x tr o p i nt e ns es p o urr ai e nt 

c o nstit u er u n fr ei n, c ar d e t els f e u x p o urr ai e nt e n d o m m a g er l es r a ci n es d e l' ar br e 

( Z h a n g et al. , 2 0 1 5 b). E n r e v a n c h e, l’ ér a bl e à s u cr e est pl us s e nsi bl e a u x cli m ats fr oi ds, 

et a u x d é p ôt a ci d es et ar gil e u x q ui c ar a ct éris e nt l es s ols d e l a f or êt b or é al e mi xt e 

( C art er o n et al. , 2 0 2 0 ; C olli n et al. , 2 0 1 6 ; J ai n et al. , 2 0 2 1). L es g els t ar dif s di mi n u a nt 

l a s ur vi e d es s e mi s et l a c a p a cit é d e r é g é n ér ati o n d es ar br es, s e m bl e nt a us si j o u er u n 

r ôl e d a ns l a d ét er mi n ati o n d e l a li mit e n or d d e r é p artiti o n d e t o ut es c es tr ois es p è c es d e 

f e uill us t e m p ér és ( H uf k e ns et al. , 2 0 1 2).  

C e p e n d a nt, d' a utr es f a ct e urs p o urr ai e nt é g al e m e nt e x er c er u n e i nfl u e n c e d ét er mi n a nt e 

s ur l a c ol o ni s ati o n et l' ét a bli ss e m e nt d es f e uill us t e m p ér és a u s ei n d e l a f or êt b or é al e 

mi xt e. C es f a ct e urs i n cl u e nt l e ur c a p a cit é d e dis p ersi o n, l es i nt er a cti o ns bi oti q u es, l a 

t o p o gr a p hi e d u t err ai n, ai nsi q u e l es r é gi m es d e p ert ur b ati o ns ( P aill ar d et al. , 2 0 2 3). 

L es c ar a ct éristi q u es d u s ol d e l a f or êt b or é al e mi xt e p o urr ai e nt é g al e m e nt j o u er u n r ôl e 

ess e nti el d a ns l a c a p a cit é d es f e uill us t e m p ér és à s' ét a blir, e n p arti c uli er d a n s l a r é gi o n 

d e l a F E R L D o ù l e s ol pr és e nt e u n e t e xt ur e ar gil e u s e et o ù l es m y c or hi z es a ss o ci és a u x 

f e uill us t e m p ér és, ess e nti ell e à l a g er mi n ati o n, est e n gr a n d e p arti e a bs e nt e ( C art er o n 

et al. , 2 0 2 0 ; C olli n et al. , 2 0 1 7 a, 2 0 1 8 ; S ol ari k et al. , 2 0 2 0). 

L a c o m p étiti o n p o ur l' a c c ès à l a l u mi èr e a v e c l es es p è c es d es p e u pl e m e nts h ôt es 

p o urr ait é g al e m e nt j o u er u n r ôl e cl é d a ns l a li mit ati o n d e l' e x p a nsi o n d es es p è c es 

t e m p ér é es a u s ei n d e l a f or êt b or é al e mi xt e. P ar e x e m pl e, l' ér a bl e à s u cr e est mi e u x 

a d a pt é à  l' o m br e q u e l' ér a bl e r o u g e et l e b o ul e a u j a u n e, m ê m e si s a cr oiss a n c e a u g m e nt e  

a v e c u n e pl us gr a n d e dis p o ni bilit é d e l u mi èr e ( B e a u d et et M essi er, 1 9 9 8). P ar 

c o ns é q u e nt, l a c a p a cit é d e s ur vi e et d e cr oiss a n c e d es es p è c es t e m p ér é es, e n p arti c uli er 

l' ér a bl e r o u g e et l e b o ul e a u j a u n e, p o urr ait v ari er e n f o n cti o n d e l a c o m p o siti o n d e l a 

c a n o p é e. E n eff et, l a q u a ntit é d e l u mi èr e att ei g n a nt l e s ol diff èr e s el o n  l a c o m p ositi o n 

d e l a c a n o p é e e n r ais o n d e l'i nt er c e pti o n v ari a bl e d e l a l u mi èr e p ar l es es p è c es d' ar br es 
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d o mi n a nt es ( M essi er et al. , 1 9 9 8). P ar e x e m pl e, l es p e u pl e m e nts p urs d e p e u pli er f a u x-

tr e m bl e l aiss e nt m oi ns d e l u mi èr e att ei n dr e l e s ol q u e l es p e u pl e m e nts mi xt es o u 

d o mi n és p ar d es c o nif èr es.  

D e pl us, il est i m p ér atif d e c o nsi d ér er l es i nt er a cti o ns d e c o m p étiti o n p o ur l' a c c ès à 

l' es p a c e et a u x n utri m e nts, c ar c es f a ct e urs p e u v e nt j o u er u n r ôl e d ét er mi n a nt d a ns 

l' ét a bli ss e m e nt d es f e uill us t e m p ér és a u s ei n d e l a f or êt b or é al e mi xt e ( Cl e a vitt et al. , 

2 0 2 1  ; C olli n et al. , 2 0 1 7 a). E n g é n ér al, l a c o m p étiti o n i ntr as p é cifi q u e est s o u v e nt pl us 

i nt e ns e q u e l a c o m p étiti o n i nt ers p é cifi q u e e n r ais o n d e l a si mil arit é d es ni c h es e ntr e l es 

i n di vi d us d e l a m ê m e es p è c e ( A dl er et al. , 2 0 1 8 ; A uss e n a c et al. , 2 0 1 9). C e p e n d a nt, il 

e xist e d es c as o ù l a c o m p étiti o n i nt ers p é cifi q u e p e ut é g al e m e nt s' a v ér er 

p arti c uli èr e m e nt d él ét èr e. P ar e x e m pl e, l a c o m p étiti o n e ntr e l es es p è c es b or é al es et l es 

es p è c es t e m p ér é es p e ut r estr ei n dr e l a cr oiss a n c e d es f e uill us t e m p ér és e n r ais o n d e 

m é c a nis m es bi oti q u es s p é cifi q u es, t els q u e l e d é v el o p p e m e nt d e s u bstr ats a ci d es 

d éf a v or a bl es f a v oris é p ar l a d é c o m p ositi o n d es ai g uill es et d u b ois d es c o nif èr es ( E v a ns 

et al. , 2 0 2 0 ; S ol ari k et al. , 2 0 2 0 ; Cl e a vitt et al. , 2 0 2 1). 

Ai nsi, l a c o m p ositi o n e n es p è c es d u p e u pl e m e nt h ôt e s' a v èr e ess e nti ell e p o ur 

d ét er mi n er l a c a p a cit é d e c ol o ni s ati o n d es f e uill us t e m p ér és a u s ei n d e l a f or êt b or é al e 

mi xt e, à l a f ois e n c e q ui c o n c er n e l a c o m p étiti o n p o ur l' a c c ès à l a l u mi èr e et c ell e p o ur  

l' es p a c e et l es n utri m e nts. Or, l a c o m p ositi o n e n es p è c es d é p e n d d u st a d e d e s u c c essi o n 

d es p e u pl e m e nts , et d o n c l’i nt e nsit é d e l a c o m p étiti o n p o urr ait êtr e diff ér e nt e s el o n l e 

st a d e d e s u c c essi o n d u p e u pl e m e nt . A u d é b ut d e l a s u c c essi o n d a ns l a r é gi o n pr o c h e d e 

l a F E R L D, l es p e u pl e m e nts s o nt pri n ci p al e m e nt c o m p os és d e f e uill us t els q u e l e 

p e u pli er f a u x -tr e m bl e (P o p ul us tr e m ul oi d es  Mi c h x.)  et  d e b o ul e a u x à p a pi er ( B et ul a 

p a p yrif er a  M ars h.). C es p e u pl e m e nts é v ol u e nt v ers d es st a d es d e s u c c essi o n c o m p os é 

d e s a pi n b a u mi er ( A bi es b als a m e a  Mill.), d ' é pi n ett e bl a n c h e et n oir e (Pi c e a gl a u c a  

V oss et Pi c e a m ari a n a  Mill.) et d e t h u y a o c ci d e nt al ( T h uj a o c ci d e nt ali s  L.) ( B er g er o n, 

2 0 0 0  ; C h e n et P o p a di o u k, 2 0 0 2). 
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D es ét u d es à l' é c h ell e d u p e u pl e m e nt et d u p a ys a g e o nt m o ntr é q u e l’ a m é n a g e m e nt 

f or esti er, c o m bi n é à  l’ eff et d es c h a n g e m e nts cli m ati q u es et l es p ert ur b ati o ns n at ur ell es 

p o urr ait a m éli or er l a c a p a cit é d es es p è c es t e m p ér é es, n ot a m m e nt l' ér a bl e à s u cr e et 

l'ér a bl e r o u g e, à p ersist er et c ol o ni s er d e n o u v e a u x p e u pl e m e nts mi xt es b or é a u x, e n 

p arti c uli er d a ns l es c o u p e s t ot al es ( B o ul a n g er et al. , 2 0 1 9 ; Bri c e et al. , 2 0 1 9 ; Fisi c h elli 

et al. , 2 0 1 4 ; St e e n b er g et al. , 2 0 1 3). C es ét u d es o nt s o uli g n é q u e d a ns l es p e u pl e m e nts 

e n r é g é n ér ati o n a pr ès u n e c o u p e, l es es p è c es t e m p ér é es o nt pl us d e c h a n c es d e p ersist er 

d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e a v e c u n cli m at pl us f a v or a bl e à l e ur cr oiss a n c e e n r ais o n 

d es c h a n g e m e nts cli m ati q u es. C e p e n d a nt, B o ul a n g er et al.  ( 2 0 1 9) o nt m o ntr é q u e 

m ê m e s o us l e s c é n ari o R C P 8. 5 ( c' est -à -dir e u n c h a n g e m e nt cli m ati q u e si g nifi c atif), 

l' a b o n d a n c e d es p e u pli er s f a u x-tr e m bl e s er a tr ès él e v é e d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e 

a pr ès u n e c o u p e, r é d uis a nt ai nsi l a c a p a cit é d e s es p è c es t e m p ér é es à cr o îtr e et à 

s ur vi vr e. D e pl us, J ai n et al.  ( 2 0 2 1) o nt i d e ntifi é e n vir o n 5 % d e n o u v ell es air es 

p ot e nti ell e m e nt f a v or a bl es à l’ ét a bliss e m e nt d e l’ ér a bl e r o u g e et l’ ér a bl e à s u cr e p ar 

r a p p ort à l e ur air e d e r é p artiti o n a ct u ell e d a ns l a r é gi o n d u S a g u e n a y -L a c -S ai nt -J e a n 

d a ns u n s c é n ari o d’ a u g m e nt ati o n d e l a t e m p ér at ur e d e 2 ° C. N é a n m oi ns, l e r ôl e d e l a 

c o m p étiti o n, d e l a str u ct ur e i nt er n e d es p e u pl e m e nts et d es pr o pri ét és d u s ol d a ns l e 

p ot e nti el d e c ol o ni s ati o n d es f e uill us t e m p ér és r est e e n c or e m al c o m pris, n é c essit a nt 

d a v a nt a g e d e r e c h er c h es p o ur d é m êl er l a  c o m pl e xit é d es f a ct e urs e n j e u.  

0 .3  L a m o d élis ati o n p o ur c o m pr e n dr e l' é v ol uti o n t e m p or ell es d es p e u pl e m e nts 

f or esti ers 

L a m o d élis ati o n est u n él é m e nt f o n d a m e nt al d e l a r e c h er c h e e n é c ol o gi e f or esti èr e, 

offr a nt u n m o y e n p uiss a nt p o ur c o m pr e n dr e l' é v ol uti o n et l e d e v e nir d es p e u pl e m e nts 

f or esti ers ( B ot ki n et al. , 1 9 7 2 ; C o o k et K airi u ksti s, 1 9 9 0). M o d éli s er et pr é dir e 

c o m m e nt l es p e u pl e m e nts  f or esti ers é v ol u er o nt a u fil d u t e m ps e n r é p o ns e à di v ers 
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f a ct e urs e n vir o n n e m e nt a u x, t els q u e l e cli m at, l e s ol, l a c o m p étiti o n e ntr e l es es p è c es, 

et l es p ert ur b ati o ns n at ur ell es o u a nt hr o pi q u es a p p ar aît pri m or di al d a ns u n c o nt e xt e d e 

c h a n g e m e nts cli m ati q u es.  D a ns c ett e t h ès e , n o us a v o ns e x pl or é d e u x a p pr o c h es d e 

m o d élis ati o n disti n ct es. L a pr e mi èr e r e p os e s ur u n e a n al ys e st atisti q u e p o ur é v al u er l a 

cr oiss a n c e d es ar br es s el o n l es gr a di e nts e n vir o n n e m e nt a u x. L a s e c o n d e est u n e 

m o d élis ati o n m é c a nist e c e ntr é e s ur l'i n di vi d u, p er m ett a nt d e si m ul er c h a q u e ar br e a u 

s ei n d' u n p e u pl e m e nt, a v e c s o n ét a bliss e m e nt, s a cr oiss a n c e et s a m ort alit é pris e n 

c o m pt e. L a m o d élis ati o n m é c a nist e i nt è gr e d e f a ç o n d y n a mi q u e l a str u ct ur e d u 

p e u pl e m e nt, aj ust a nt p ar e x e m pl e l' eff et d es c o n diti o ns d e p e u pl e m e nt s ur l a 

c o m p étiti o n a u fil d u t e m ps . Bi e n q u e c es a p pr o c h es diff èr e nt, ell es s e c o m pl èt e nt e n 

offr a nt u n e visi o n d es d y n a mi q u es f or esti èr es à d e u x é c h ell es : c ell e d e l' ar br e et c ell e 

r é gi o n al e. 

0 .3 .1  M o d éli s ati o n d e l a cr oiss a n c e d' u n ar br e  

D a ns u n c o nt e xt e d e c h a n g e m e nts cli m ati q u es, l a m o d élis ati o n d e l a cr oiss a n c e d es 

ar br es est d’ u n e i m p ort a n c e c a pit al e p o ur c o m pr e n dr e c o m m e nt l es es p è c es d' ar br es 

é v ol u e nt a u fil d u t e m ps e n r é p o ns e à di v ers f a ct e urs e n vir o n n e m e nt a u x. Ell e c o nsist e 

à  d ét er mi n er d es g a m m e s d e t ol ér a n c e d es es p è c es e n f o n cti o n d u cli m at ai nsi q u e 

d' a utr es f a ct e urs t els q u e l e s ol et l a pr és e n c e d' e s p è c es c o m p étiti v es. L a cr oiss a n c e 

di a m étr al e d es ar br es est u n i n di c at e ur d e p erf or m a n c e tr ès utili s és e n 

p al é o cli m at ol o gi e p uis q u’il y e xist e u n e f ort e i nt er c o n n e xi o n e ntr e l a cr oiss a n c e r a di al e 

d es ar br es et l e ur e n vir o n n e m e nt ( C o p e n h e a v er et al. , 2 0 2 0 ; M or e a u et al. , 2 0 2 0 a ; 

St a n gl er et al. , 2 0 1 6 ; Z h a n g et al. , 2 0 1 5 b). L a cr oiss a n c e d’ u n ar br e est g é n ér al e m e nt  

m a xi m al e a u mili e u d e s gr a di e nts e n vir o n n e m e nt a u x o c c u p és p ar s o n es p è c e  et  

m oi n dr e a u x e xtr é mit és d e c es gr a di e nts. P ar e x e m pl e, c h a q u e es p è c e a u n e pl a g e d e 

t e m p ér at ur e o pti m al e p o ur s a cr oiss a n c e ( R y a n, 2 0 1 0). 
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P o ur o bt e nir d es d o n n é es s ur l a cr oiss a n c e d es ar br es, pl usi e urs m ét h o d es p e u v e nt êtr e 

e m pl o y é es. L a m ét h o d e l a pl us effi c a c e  c o nsist e à pr él e v er u n e c ar ott e o u u n e tr a n c h e 

tr a ns v ers al e d u tr o n c, p er m ett a nt ai nsi l a m es ur e dir e ct e d e l a l ar g e ur d es c er n es o u d e 

l a q u a ntit é d e b ois cr é é p ar l’ ar br e. U n e a utr e a p pr o c h e c o ur a nt e c o nsist e à m es ur er d e 

m a ni èr e s u c c essi v e l e di a m ètr e d es ar br es a u s ei n d' u n e pl a c ett e p er m a n e nt e, p uis à 

c al c ul er l' a c cr oiss e m e nt a n n u el m o y e n e ntr e d e u x i n v e nt air es. P o ur m o d élis er l a 

cr oiss a n c e d es ar br es e n f o n cti o n d es gr a di e nts e n vir o n n e m e nt a u x, n o us d e v o ns 

dis p os er d e d o n n é es e n vir o n n e m e nt al es, t ell es q u e l es c o n diti o ns cli m ati q u es, l a 

c o m p ositi o n d u s ol  et  l a t o p o gr a p hi e d u t err ai n. L e s d o n n é es cli m ati q u es p e u v e nt êtr e 

c oll e ct é es s ur l e t err ai n à l' ai d e d e st ati o ns m ét é or ol o gi q u es p o ur c ar a ct éris er l e cli m at 

d e l a pl a c ett e, o u êtr e esti m é es à p artir d e m o d èl e s cli m ati q u es b as és s ur l es st ati o ns 

m ét é or ol o gi q u es l es pl us pr o c h es d e l a pl a c ett e. L es d o n n é es r el ati v es a u s ol et à l a 

t o p o gr a p hi e pr o vi e n n e nt pri n ci p al e m e nt d e r el e v é s s ur l e t err ai n, bi e n q u’il e xist e d es 

c art es d es pr o pri ét és et d e l a t e xt ur e d u s ol à p artir d e d o n n é es d e t él é d ét e cti o n ( S yl v ai n 

et al. , 2 0 2 1). 

Afi n d e pr é dir e l a cr oiss a n c e d’ u n e es p è c e, n o u s a v o ns r e c o urs à d es m o d èl es q ui 

r e pr és e nt e nt g é n ér al e m e nt l’ e ns e m bl e d es c o ur b es d e cr oiss a n c e di a m étr al e e n f o n cti o n 

d e gr a di e nts e n vir o n n e m e nt a u x ( C o o k et K airi u kstis, 1 9 9 0). Diff ér e nts m o d èl es 

st atisti q u es s o nt dis p o ni bl es, c h a c u n a d a pt é e n f o n cti o n d es t y p es d e d o n n é es et d e l a 

c o m pl e xit é pr és u m é e d es c o ur b es d e r é p o ns e ( Litt o n et Z ai n o di n, 1 9 9 1). L’ o bj e ctif d e 

c es m o d èl es est d e d ét er mi n er u n j e u d e p ar a m ètr es q ui p er m ett e nt a u m o d èl e d e 

s’ aj ust er a u mi e u x a u x o bs er v ati o ns t err ai n. C es p ar a m ètr es, u n e f ois esti m és, 

i nfl u e n c e nt l a f or m e d es c o ur b es d e cr oiss a n c e e n f o n cti o n d es gr a di e nts 

e n vir o n n e m e nt a u x. P o ur o bt e nir d es c o ur b es e n f or m e d e cl o c h e, t y pi q u es d e l a r é p o ns e 

d e l a cr oiss a n c e d es ar br es à u n gr a di e nt e n vir o n n e m e nt al, o n tr a nsf or m e l a cr oiss a n c e 

s ur u n e é c h ell e l o g arit h mi q u e p uis o n i nt è gr e d es eff ets q u a dr ati q u es, c’ est -à -dir e l' eff et 

d e l a v ari a bl e él e v é e a u c arr é. L a c o m bi n ais o n d es eff ets d es v ari a bl es e x pli c ati v es 

s él e cti o n n é es p ar l e m o d èl e p e ut êtr e utili s é e p o ur pr oj et er g é o gr a p hi q u e m e nt l es 
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cr oiss a n c es d es ar br es d a ns u n e n vir o n n e m e nt diff ér e nt, p ar e x e m pl e d a ns l e f ut ur e n 

utili s a nt diff ér e nts s c é n ari os d e f or ç a g e cli m ati q u e, o u d a ns d e n o u v ell es air es e n c as 

d e c ol o ni s ati o n d' es p è c e s ( G ol d bl u m et Ri g g, 2 0 0 5). C e p e n d a nt c el a i m pli q u e d es 

e xtr a p ol ati o ns d a ns d e s n o u v ell e s c o n diti o ns q ui e n g e n dr e nt d es i n c ertit u d es 

c o nsi d ér a bl es.  

C ert ai ns d es f a ct e urs e n vir o n n e m e nt a u x utili s és p o ur m o d élis er l a cr oi ss a n c e d es 

es p è c es p e u v e nt i nt er a gir e ntr e e u x ( C h a v ar d ès et al. , 2 0 2 2 ; C o at es et al. , 2 0 1 3 ; 

O b oit e et C o m e a u, 2 0 2 0) . C es i nt er a cti o ns p e u v e nt êtr e c o m pl e x es et n é c es sit e nt u n e 

c o m pr é h e nsi o n a p pr of o n di e d e l' é c ol o gi e d es es p è c es d’ ar br es m o d éli s é es. P ar 

e x e m pl e, u n e a u g m e nt ati o n d es t e m p ér at ur es p e ut sti m ul er l a cr oiss a n c e d' u n e es p è c e, 

m ais l ors q u e c ett e a u g m e nt ati o n d e l a t e m p ér at ur e est c o u pl é e à u n e di mi n uti o n d e l a 

dis p o ni bilit é d es n utri m e nts d a ns l e s ol, l’ a u g m e nt ati o n d e l a t e m p ér at ur e p e ut a v oir u n 

eff et i n hi bit e ur s ur l a cr oiss a n c e ( Kr e u z wi es er et G essl er, 2 0 1 0 ; M ai ni er o et K a z d a, 

2 0 0 6) . D e m ê m e, l a c o m p étiti o n e ntr e l es ar br es a u s ei n d' u n p e u pl e m e nt p e ut v ari er 

e n f o n cti o n d es f a ct e urs d u s ol, d u cli m at o u d e l a t o p o gr a p hi e d u t err ai n ( C o at es et al. , 

2 0 1 3  ; O b oit e et C o m e a u, 2 0 2 0). P ar c o ns é q u e nt, l a m o d élis ati o n d e l a cr oiss a n c e d es 

ar br es d oit t e nir c o m pt e d e c es i nt er a cti o ns p o ur f o ur nir d es pr é di cti o ns pr é cis es.  

P ar mi l es m o d èl es q ui p e u v e nt êtr e utili s és p o ur esti m er l es c o ur b es d e r é p o ns es d es 

ar br es a u x gr a di e nts e n vir o n n e m e nt a u x, l es m o d èl es b a y ési e ns s o nt d e pl us e n pl us 

utili s és et c o nstit u e nt u n e alt er n ati v e a u x st atisti q u es fr é q u e nti st es ( Ellis o n, 2 0 0 4). L es 

m o d èl e b a ys ési e ns o nt b es oi n d’ u n e distri b uti o n a pri ori s ur c h a q u e p ar a m ètr e d u 

m o d èl e à esti m er, c el a  p er m et d e p os er d es c o ntr ai nt es s ur l es v al e urs d es p ar a m ètr es à 

esti m er b as é es  n os c o n n aiss a n c es a nt éri e ur e s ( Et z et al. , 2 0 1 8). L es i nf ér e n c es 

b a y ési e n n es utili s e nt d es al g orit h m es d e M o nt e C arl o  q ui p er m ett e nt d' é c h a ntill o n n er  

l a distri b uti o n a pri ori  c o nj oi nt e d es p ar a m ètr es  p o ur esti m er  l a distri b uti o n a p ost eri ori  

d es p ar a m ètr es e n c o nsi d ér a nt  l es o bs er v ati o ns ( Ellis o n, 2 0 0 4). C es distri b uti o ns 

p er m ett e nt  d’ o bt e nir d es st atisti q u es d es cri pti v es s ur l es p ar a m ètr es ( m o y e n n e, é c art 
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t y p e, m é di a n e, q u artil e, i nt er v all e d e c o nfi a n c e, et c) et ai nsi d ét er mi n er d es i n c ertit u d es 

s ur l es pr é di cti o ns, c e q ui c o nstit u e u n r é el a v a nt a g e c o m p ar é a u x m o d èl es fr é q u e nti st es 

( Wi ntl e et al. , 2 0 0 3).  

S o u v e nt, s e ul es l es c o n diti o ns cli m ati q u es s o nt pris es e n c o m pt e d a ns l es m o d èl es 

e n vir o n n e m e nt a u x, al ors q u e l a cr oiss a n c e d es ar br es est é g al e m e nt i nfl u e n c é e p ar 

d' a utr es f a ct e urs, t els q u e l a c o m p étiti o n i ntr a - et i nt ers p é cifi q u e, l es p ert ur b ati o ns 

n at ur ell es et a nt hr o pi q u es, ai nsi q u e d' a utr es m é c a nis m es d e l a d y n a mi q u e d es 

p e u pl e m e nts f or esti ers, c o m m e l a str u ct ur e i nt er n e d es p e u pl e m e nts et l a pr o p orti o n d e 

l u mi èr e c a pt é e p ar l es ar br es v oisi ns. P ar c o ns é q u e nt, p ar all èl e m e nt à l' é v ol uti o n d es 

n o u v ell e s m ét h o d es d e m o d éli s ati o n d e l a cr oiss a n c e d es ar br es, d es m o d èl e s à l’ é c h ell e 

d u p e u pl e m e nt c e ntr és s ur l'i n di vi d u o nt ét é d é v el o p p és.  

0 .3 .2  M o d éli s ati o n d es f a ct e ur s i ntri ns è q u es d es p e u pl e m e nts   

L es m o d èl es d e tr o u é e, q ui o nt ét é l ar g e m e nt d é v el o p p és e n f or est eri e d e p uis l' ét u d e 

pi o n ni èr e d e B ot ki n, J a n a k et W allis e n  ( 1 9 7 2), j o u e nt u n r ôl e ess e nti el d a ns l a 

m o d élis ati o n d es f a ct e ur s i ntri ns è q u es a u x p e u pl e m e nts f or esti ers q ui i nfl u e n c e l a 

cr oiss a n c e, l a m ort alit é et l a r é g é n ér ati o n d es ar br es. C es f a ct e urs i ntri ns è q u es s e 

r éf èr e nt a u x él é m e nts i nt er n es a u x p e u pl e m e nts, i n d é pe n d a nts d es c o n diti o ns 

e xt éri e ur es t ell es q u e l e cli m at et l e s ol ( S h u g art et al. , 2 0 1 8). L es f a ct e urs i ntri ns è q u es 

a u x p e u pl e m e nts s o nt li és a u x i nt er a cti o ns d e c o m p étiti o n e ntr e l es ar br es q ui 

d é p e n d e nt d e l a str u ct ur e et d e l a c o m p ositi o n d u p e u pl e m e nt. L a c o m p étiti o n r e v êt u n e 

i m p ort a n c e c a pit al e, c ar c es m o d èl es r e p os e nt s ur l' h y p ot h ès e s el o n l a q u ell e l es 

i nt er a cti o ns d e c o m p étiti o n e ntr e l es i n di vi d us c o nstit u e nt l es m é c a nis m es 

pr é d o mi n a nts d es s u c c e ssi o ns f or esti èr es ( W att, 1 9 4 7). L a c o m p étiti o n e ntr e l es 

es p è c es s e m a nif est e s o u s di v ers es f or m es, all a nt d e l a c o m p étiti o n p o ur l' a c c ès à l a 
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l u mi èr e à l a c o m p étiti o n p o ur l es n utri m e nts d u s ol ( C a n h a m et al. , 2 0 0 4). C es m o d èl es 

p er m ett e nt d e si m ul er l es d y n a mi q u es d e s u c c essi o n d es c o h ort es e n pr e n a nt e n c o m pt e 

l a cr oiss a n c e, l a r e pr o d u cti o n et l a m ort alit é d e c h a q u e i n di vi d u a u s ei n d es 

p e u pl e m e nts. Ai nsi, u n e e s p è c e p e ut r e m pl a c er u n e a utr e a u s ei n d e l a c a n o p é e ( S h u g art 

et W est e n 1 9 8 0, S h u g art et al. 2 0 1 8).  

À l' ori gi n e, l es m o d èl es d e c o m p étiti o n n' ét ai e nt p as s p ati al e m e nt e x pli cit es, 

pri n ci p al e m e nt e n r ais o n d e l a c o m pl e xit é d e l a p ar a m étris ati o n d e m o d èl es pl us 

él a b or és. D e pl us, c es m o d èl es n e m o d élis ai e nt q u e d e p etit es s urf a c es ( 0, 0 1 h a), l es 

r ess o ur c es i nf or m ati q u e s dis p o ni bl es d a ns l es a n n é es 1 9 7 0 ét a nt li mit é es. L es 

i nt er a cti o ns d e c o m p étiti o n p o ur l' es p a c e et l a l u mi èr e s e f o n d ai e nt pri n ci p al e m e nt s ur 

l a d e nsit é et l a h a ut e ur d e s ar br es v oisi ns a u s ei n d u p e u pl e m e nt m o d élis é ( L ar o c q u e et 

al. , 2 0 1 6). P ar l a s uit e, d es m o d èl es s p ati al e m e nt e x pli cit es o nt ét é d é v el o p p és. C es 

m o d èl es i nt è gr e nt dir e ct e m e nt l a distri b uti o n s p ati al e d es ar br es a u s ei n d u p e u pl e m e nt 

( P a c al a et al. , 1 9 9 3). E n d' a utr es t er m es, l a p ositi o n d es i n di vi d us est utili s é e p o ur 

m o d élis er l es i nt er a cti o ns d e c o m p étiti o n e ntr e l e s ar br es p o ur l' a c c ès à l' e s p a c e, à l a 

l u mi èr e dis p o ni bl e, o u a u x r ess o ur c es d u s ol, p ar e x e m pl e ( S h u g art et W est, 1 9 7 7 ; 

P ast or et P ost, 1 9 8 6  ; P a c al a et al. , 1 9 9 3 ; Fis c hli n et G y ali str as, 1 9 9 7). L es pr essi o ns 

d e c o m p étiti o n e x er c é es p ar l es ar br es v oisi ns i nfl u e n c e nt dir e ct e m e nt l a cr oiss a n c e d es 

ar br es, l a m ort alit é et l a r é g é n ér ati o n. L a m ort alit é et l a r é g é n ér ati o n d é p e n d e nt a ussi 

d e pr o c ess us al é at oir es p o ur l es m o d élis er ( F o x, 1 9 9 3). L es m o d èl es s p ati al e m e nt 

e x pli cit es s o nt p arti c uli èr e m e nt a d a pt és p o ur ét u di er l es i nt er a cti o ns s p ati al es et l es 

eff ets d e l a str u ct ur ati o n d es p e u pl e m e nts f or esti er s  e n f o n cti o n d u  t e m ps. 
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0 .3 .3  L e m o d èl e S O R TI E -N D  

N o us a v o ns utili s é l e m o d èl e S O R TI E -N D ( ci -a pr ès S O R TI E) p o ur si m ul er 

l' ét a bli ss e m e nt d es f e uill us t e m p ér és a u s ei n d e l a m atri c e b or é al e mi xt e, e n p arti c uli er 

p o ur si m ul er l es i nt er a cti o ns d e c o m p étiti o n e ntr e l es f e uill us t e m p ér és et l es es p è c es 

d e l a f o r êt b or é al e. N o us v o uli o ns d ét er mi n er si l a c o m p étiti o n j o u ait u n r ôl e 

d ét er mi n a nt d a ns l e ur c a p a cit é à s'i m pl a nt er d a ns c et e n vir o n n e m e nt ( M ur p h y, 2 0 1 1 ; 

P a c al a et al. , 1 9 9 6). S O R TI E-N D est u n m o d èl e s p ati al e m e nt e x pli cit e à l' é c h ell e d e 

l’i n di vi d u q ui p er m et d e si m ul er l es f a ct e urs i ntri ns è q u es a u x p e u pl e m e nt s. Il c al c ul e 

l a cr oiss a n c e d es ar br es e n f o n cti o n d' u n e cr oiss a n c e p ot e nti ell e m a xi m al e r estr ei nt e 

p ar l’ eff et d u di a m ètr e d e s ar br es, l a q u a ntit é d e l u mi èr e dis p o ni bl e, l a c o m p étiti o n p o ur 

l' es p a c e et l a l u mi èr e, ai nsi q u e d es eff ets cli m ati q u es, d e l a m ê m e m a ni èr e q u e l es 

m o d èl es d e cr oiss a n c e. N o us a v o ns c h oisi l e m o d èl e S O R TI E p o ur s a c a p a cit é à 

r e pr o d uir e effi c a c e m e nt l es i nt er a cti o ns d e c o m p étiti o n e ntr e l es ar br es et à m o d élis er 

l' e ns e m bl e d u c y cl e d e vi e d es ar br es, d e l’ ét at s e mi s j us q u' a u x ar br es m at ur es et 

fi n al e m e nt a u x c hi c ots. C ett e s él e cti o n s' est é g al e m e nt j ustifi é e p ar l' a d a pt a bilit é d u 

m o d èl e, p er m ett a nt d e r e pr és e nt er d e m a ni èr e r é ali st e d es p h é n o m è n e s t els q u e 

l' all o m étri e, l a cr oiss a n c e, l a dis p ersi o n et l a m ort alit é d es ar br es ( B e ns o n et al. , 2 0 2 2 ; 

B os e et al. , 2 0 1 5 ; M al e ki et al. , 2 0 1 9). 

D a ns l e m o d èl e S O R TI E, c h a q u e ar br e est r e pr és e nt é c o m m e u n e e ntit é dis cr èt e d ot é e 

d e di v ers attri b uts t els q u e l e di a m ètr e, l a h a ut e ur, l a t aill e d e l a c o ur o n n e et l' â g e. L a 

cr oiss a n c e di a m étr al e d e s ar br es est l’ é q u ati o n c e ntr al e d u m o d èl e S O R TI E. E n eff et 

t o ut es l es r el ati o ns all o m étri q u es c al c ul és p ar S O R TI E d é p e n d e nt d u di a m ètr e d es 

ar br es et d o n c d e l’ a c cr oi ss e m e nt di a m étr al e. P ar e x e m pl e, l a q u a ntit é d e l u mi èr e r e ç u 

p ar l es ar br es d é p e n d d e l a di m e nsi o n d e l a c o ur o n n e d es ar br es a dj a c e nts q ui d é p e n d 

d u di a m ètr e d es ar br es  ( S attl er et L e M a y, 2 0 1 1). L es pr o c ess us é c ol o gi q u es, c o m m e l a 
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cr oiss a n c e, l a m ort alit é et l e r e cr ut e m e nt d es ar br es, s o nt si m ul és p ar l e bi ais d e 

m o d ul es s p é cifi q u es a u s ei n d u m o d èl e.  

L es c ar a ct éristi q u es d es m o d ul es, l a li st e d es es p è c es d’ ar br es, l es v al e urs d e 

p ar a m ètr es, l e pl a c e m e nt d es ar br es d a ns l e p e u pl e m e nt c o m m e c o n diti o ns i niti al es, l es 

p ar a m ètr es d u p e u pl e m e nts (t els q u e l a t aill e, l a l atit u d e et l' a zi m ut) ai nsi q u e l e p as d e 

t e m ps ( u nit és d e t e m ps mi ni m al es si m ul é es) s o nt t o us d éfi nis d a ns u n fi c hi er d e 

p ar a m ètr es. A c h a q u e p as d e t e m ps, S O R TI E e x é c ut e c h a c u n d es pr o c ess us 

bi o p h ysi q u es c o nsi d ér és d a ns u n or dr e pr é ét a bli: c al c ul d e l' e x p ositi o n l u mi n e us e p o ur 

c h a q u e ar br e, c r oiss a n c e e n di a m ètr e d e l' ar br e, pr o d u cti o n d e gr ai n es, dist a n c e d e 

dis p ersi o n d e c es gr ai n es, et m ort alit é p o ur l es s e mi s et l es ar br es a d ult es. L es s orti es 

h a bit u ell e m e nt utili s é a v e c S O R TI E s o nt l a li st e d es ar br es a u c o urs d u t e m ps a v e c l a 

p ositi o n d e s ar br es d a ns l e p e u pl e m e nt si m ul é, l e di a m ètr e d es ar br es, l a cr oiss a n c e, l a 

q u a ntit é d e l u mi èr e r e ç u p ar l es ar br es o u l a c o m p étiti o n q u’ e x er c e l es ar br es v oisi ns.  

D é v el o p p er u n t el fi c hi er d e p ar a m ètr es r e q ui ert b e a u c o u p d e d o n n é es d ét aill é es p o ur 

esti m er l es p ar a m ètr es d e dis p ersi o n, d e cr oiss a n c e et d e m ort alit é d e s es p è c e s 

c o nsi d ér é es  ( Astr u p et al. , 2 0 0 8). U n fi c hi er d e p ar a m ètr es a ét é cr é é e n 2 0 0 8 p o ur l e 

t errit oir e d e l a F E R L D q ui s e tr o u v e d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e d e l’ o u est d u Q u é b e c 

( P o uli n et al. 2 0 0 8; Fi g. 0. 1 ). C e fi c hi er a ét é m aj orit air e m e nt c o m pil é s ur l a b as e d e 

r és ult ats d’ ét u d es a nt éri e urs p o ur l a p ar a m étris ati o n d e S O R TI E d a ns d’ a utr es z o n es 

bi o cli m ati q u es m ais a ussi à p artir d’ e x p éri e n c es m e n é es à l a F E R L D ( B e a u d et et al. , 

2 0 0 2, 2 0 1 1  ; C a n h a m et al. , 2 0 0 4 ; P a c al a et al. , 1 9 9 3). C e fi c hi er d e p ar a m ètr es a ét é 

v ali d é et utili s é d a ns diff ér e nts c o nt e xt es t els q u e l’ eff et d e diff ér e nt es c o u p es s ur l a 

r é g é n ér ati o n d es p e u pl e m e nts d e l a F E R L D, o u l’i m p a ct d e l a t or d e us e d e b o ur g e o ns 

d’ é pi n ett e s ur l es tr aj e ct oir es d e l a d y n a mi q u e d e s u c c essi o ns d es p e u pl e m e nts d e l a 

F E R L D ( B os e et al. , 2 0 1 5 ; M al e ki et al. , 2 0 1 9, 2 0 2 0). C e p e n d a nt, c ert ai ns p ar a m ètr es 

p o ur l es ar br es t e m p ér és ét ai e nt i n c o n n us et o nt ét é c al c ul és gr â c e à m o n tr a v ail. D e 
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pl us, m o n tr a v ail a p er mis d e c o nsi d ér er d es d é p e n d a n c es cli m ati q u es pl us c o m pl e x es 

et r é ali st es s ur l a cr oiss a n c e d es es p è c es d’ ar br e ét u di é es.   

0. 4   O bj e ctifs  

L’ o bj e ctif g é n ér al d e c e d o ct or at ét ait d e c ar a ct éris er l es f a ct e urs q ui p o urr ai e nt f a cilit er 

o u c o ntr ai n dr e l a cr oiss a n c e, l a s ur vi e et l’ ét a bliss e m e nt d es f e uill us t e m p ér és a u n or d 

d e l e ur air e d e r é p artiti o n, e n f or êt b or é al e mi xt e, e n c o nsi d ér a nt s p é ci fi q u e m e nt l a 

c o m p étiti o n i ntr a - et i nt ers p é cifi q u e, l e cli m at d a ns u n c o nt e xt e d e r é c h a uff e m e nt 

cli m ati q u e, l e s ol et l es d y n a mi q u es d e s u c c essi o n s f or esti èr es. L e c h a pitr e I a v ait p o ur 

b ut d e p ar a m étris er et d e v ali d er l e m o d èl e S O R TI E -N D p o ur p o u v oir si m ul er l es 

i nt er a cti o ns d e c o m p étiti o n e ntr e l es f e uill us t e m p ér és et l es es p è c es d e l a f or êt b or é al e. 

P o ur l e c h a pitr e II, n o us a v o ns i n cl u e l es eff ets d e s c é n ari os d e c h a n g e m e nts 

cli m ati q u es s ur l a cr oiss a n c e d es ar br es et n o us a v o ns é v al u é l a c a p a cit é d e c ol o ni s ati o n 

d es f e uill us t e m p ér és à p artir d’ ar br es m ar gi n a u x e n p e u pl e m e nts b or é a u x. D a ns c es 

d e u x pr e mi ers c h a pitr es, n o us a v o ns a ussi d ét er mi n é  l e p ot e nti el d e p er sist a n c e d es 

es p è c es f e uill u es t e m p ér é es l ors q u' ell es s o nt i ntr o d uit es a u st a d e d e s e mi s ( c h a pitr e I) 

et l e ur p ot e nti el d e c ol o nis ati o n à p artir d’ ar br es t e m p ér és m at ur es ( c h a pitr e II), ai nsi 

q u e l es c h a n g e m e nts d e c o m p ositi o n d a ns l es p e u pl e m e nts b or é a u x mi xt es s uit e à l a 

c ol o ni s ati o n d' es p è c es d e f e uill us t e m p ér és. L’ o bj e ctif d u c h a pitr e III ét ait d e 

d ét er mi n er c o m m e nt l a c o m p étiti o n, l a f ertilit é d u s ol, l e cli m at et l’i nt er a cti o ns e ntr e 

c es f a ct e urs aff e ct e nt l a cr oiss a n c e d es es p è c es d' ar br es c o m m u n es a u Q u é b e c, i n cl u a nt 

l es tr ois es p è c es d e f e uill us t e m p ér és ét u di é es pr é c é d e m m e nt et l e b oul e a u bl a n c, l e 

s a pi n b a u mi er et l’ é pi n ett e n oir e.  
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1 .1  R és u m é e n fr a n ç ais [ Aj o ut à l’ arti cl e ori gi n al]  

A v e c l es c h a n g e m e nts cli m ati q u es, l es o pti m a cli m ati q u es s e d é pl a c e nt v ers l es p ôl es 

pl us r a pi d e m e nt q u e l e s pr o c ess us d e mi gr ati o n d es ar br es, c e q ui e ntr aî n e u n e 

i n a d é q u ati o n e ntr e l a r é p artiti o n d es es p è c es et l es e n v el o p p es bi o cli m ati q u es. L es 

es p è c es d' ar br es f e uill us t e m p ér és p o urr ai e nt pr ofit er d u r el â c h e m e nt d es c o ntr ai nt es 

cli m ati q u es et d e l a g esti o n f or esti èr e p o ur mi gr er v ers l a f or êt b or é al e. I ci, n o us 

utili s o ns l e m o d èl e d e si m ul ati o n f or esti èr e S O R TI E -N D p o ur d ét er mi n er l e p ot e nti el 

d e p ersis t a n c e d e tr ois es p è c es t e m p ér é es ( ér a bl e à s u cr e, ér a bl e r o u g e et b o ul e a u j a u n e) 

l ors q u' ell es s o nt i ntr o d uit es a u st a d e d e s e mi s d a ns d es p e u pl e m e nts t y pi q u es d u 

d o m ai n e bi o cli m ati q u e d e l a s a pi ni èr e à b o ul e a u bl a n c d e l' Est d u C a n a d a ( S B B), e n 

q u a ntifi a nt  l es c o ns é q u e n c es s ur l a c o m p ositi o n d es es p è c es i n di g è n es. S O R TI E-N D 

est u n m o d èl e d e p e u pl e m e nt f or esti er s p ati al e m e nt e x pli cit e et i n di vi d u el q ui si m ul e 

l a cr oiss a n c e, l a r é g é n ér ati o n et l a m ort alit é d es ar br es. N o us a v o ns eff e ct u é u n e 

n o u v ell e p ar a m étr is ati o n d e l' é q u ati o n d e cr ois s a n c e d es ar br es d e S O R TI E-N D 

p er m ett a nt l'i n cl usi o n d e m o difi c at e urs cli m ati q u e s s ur l a cr oiss a n c e d es ar br es. A pr ès 

a v oir v ali d é n otr e m o d èl e a v e c d es d o n n é es pr o v e n a nt d e p ar c ell es d'i n v e nt air e 

f or esti er p er m a n e nt, n o us a v ons m o d élis é l a d y n a mi q u e d e p e u pl e m e nts n o n r é c olt és à 

diff ér e nts st a d es d e s u c c e ssi o n, ai nsi q u e d e p e u pl e m e nts p ost -r é c olt e, a pr ès l' aj o ut d e 

s e mi s d' ér a bl e à s u cr e, d' ér a bl e r o u g e et d e b o ul e a u j a u n e à diff ér e nt es d e nsit és. N os 

r és ult ats m o ntr e nt q u e l es c o n diti o ns cli m ati q u es a ct u ell es d u d o m ai n e d e l a S B B n e 

li mit e nt p as l a cr oiss a n c e et l a s ur vi e d es es p è c es t e m p ér é es d a ns l es p e u pl e m e nts 

b or é a u x. P ar mi l es es p è c es t e m p ér é es i ntr o d uit es, l' ér a bl e à s u cr e a v ait l a pl us f ai bl e 

c a p a cit é d e cr oiss a n c e et d e s ur vi e à l a fi n d e l a si m ul ati o n. L es ass e m bl a g es d' es p è c es 

d es p e u pl e m e nts h ôt es o nt ét é aff e ct és p ar l a pr és e n c e d' es p è c es t e m p ér é es l ors q u e 

l' aj o ut d e s e mi s ét ait s u p éri e ur à 5 0 0 0 s e mi s t e m p ér és p ar h e ct ar e a u d é b ut d e l a 

si m ul ati o n. D a ns l es p e u pl e m e nts r é c e m m e nt c o u p és à bl a n c, l es s e mi s d' es p è c es 

t e m p ér é es ét ai e nt i n c a p a bl es d e s e d é v el o p p er e n r ais o n d e l a c o n c urr e n c e i nt e ns e d e 
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l a r é g é n ér ati o n d es tr e m bl es. N os r és ult ats s u g g èr e nt q u e l e cli m at a ct u el et l es 

i nt er a cti o ns c o m p étiti v e s e ntr e l es es p è c es t e m p ér é es et l es es p è c es b or é al es n e 

d e vr ai e nt p as e m p ê c h er l es es p è c es t e m p ér é es d e s e d é v el o p p er et d e s ur vi vr e d a ns l e 

d o m ai n e d e l a S B B .  

M ots -cl és: Si m ul at e ur S O R TI E -N D, A c er s a c c h ar u m , A c er r u br u m , B et ul a 

all e g h a ni e nsis , g esti o n f or esti èr e, eff et d e c o m p étiti o n. 

1 .2  A bstr a ct  

Wit h cli m at e c h a n g e, cli m ati c o pti m a ar e s hifti n g p ol e w ar d m or e r a pi dl y t h a n tr e e 

mi gr ati o n pr o c ess es, r e s ulti n g i n a mi s m at c h b et w e e n s p e ci es distri b uti o ns a n d 

bi o cli m ati c e n v el o p es. T e m p er at e h ar d w o o d tr e e s p e ci es m a y t a k e a d v a nt a g e of t h e 

r el e as e of clim at e c o nstr ai nt s a n d f or est m a n a g e m e nt t o mi gr at e i nt o t h e b or e al f or est. 

H er e, w e us e t h e S O R TI E -N D f or est si m ul ati o n m o d el t o d et er mi n e t h e p ot e nti al f or 

t h e p ersist e n c e of t hr e e t e m p er at e s p e ci es (s u g ar m a pl e, r e d m a pl e a n d y ell o w bir c h) 

w h e n i ntr o d u c e d  at s e e dli n g st a g e i n t y pi c al b als a m fir -p a p er bir c h bi o cli m ati c d o m ai n 

st a n ds of E ast er n C a n a d a ( B F -P B), q u a ntif yi n g t h e c o ns e q u e n c es o n t h e n ati v e s p e ci es 

c o m p ositi o n. S O R TI E -N D is a s p ati all y e x pli cit, i n di vi d u al -b as e d f or est st a n d m o d el 

t h at si m ul at es tr e e gr o wt h, r e g e n er ati o n a n d m ort alit y. W e p erf or m e d a n o v el 

c ali br ati o n of t h e S O R TI E -N D tr e e gr o wt h e q u ati o n all o wi n g f or t h e i n cl usi o n of 

cli m at e m o difi ers o n tr e e gr o wt h. Aft er v ali d ati n g o ur m o d el wit h d at a fr o m p er m a n e nt 

f or est i n v e nt or y pl ot s, w e mo d el e d t h e d y n a mi cs of u n h ar v est e d st a n ds at diff er e nt 

s u c c essi o n al st a g es, as w ell as p ost -h ar v est st a n ds, aft er t h e a d diti o n of s u g ar m a pl e, 

r e d m a pl e a n d y ell o w bir c h s e e dli n gs at diff er e nt d e nsiti es. O ur r es ult s s h o w t h at 

c urr e nt B F -P B d o m ai n cli m at e c o n diti o ns d o n ot li mit gr o wt h a n d s ur vi v al of t e m p er at e 

s p e ci es i n b or e al st a n ds. Of t h e t e m p er at e s p e ci es i ntr o d u c e d, s u g ar m a pl e h a d t h e 
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l o w est a bilit y t o gr o w a n d s ur vi v e b y t h e e n d of t h e si m ul ati o n. S p e ci es as s e m bl a g es 

of h ost st a n ds w er e i m p a ct e d b y t h e pr es e n c e of t e m p er at e s p e ci es w h e n t h e a d diti o n 

of s e e dli n gs w as a b o v e 5 0 0 0 t e m p er at e s e e dli n gs p er h e ct ar e at t h e b e gi n ni n g of t h e 

si m ul ati o n. F or st a n ds t h at w er e r e c e ntl y cl e ar c ut, t e m p er at e s e e dli n gs w er e u n a bl e t o 

gr o w d u e t o i nt e ns e c o m p etiti o n fr o m as p e n r e g e n er ati o n. O ur r es ult s s u g g est t h at b ot h 

c urr e nt cli m at e a n d c o m p etiti v e i nt er a cti o ns b et w e e n t e m p er at e s p e ci es a n d b or e al 

sp e ci es s h o ul d n ot i m p e d e t e m p er at e s p e ci es t o gr o w a n d s ur vi v e i n B F -P B d o m ai n.  

K e y w or ds: S O R TI E -N D si m ul at or, A c er s a c c h ar u m, A c er r u br u m, B et ul a 

all e g h a ni e nsis, f or est m a n a g e m e nt, c o m p etiti o n eff e ct  

1 .3  I ntr o d u cti o n 

Gl o b al cli m at e c h a n g e is e x p e ct e d t o pr o d u c e c o m pl e x i m p a cts o n f or est e c os yst e ms 

a n d tr e e s p e ci es distri b uti o ns ( B o ul a n g er et al. , 2 0 1 9; Bri c e et al. , 2 0 1 9; Bri c e et al. , 

2 0 2 0) . U n d er a w ar mi n g cli m at e, tr e e s p e ci es ar e pr oj e ct e d t o mi gr at e p ol e w ar d, 

tr a c ki n g t h eir o pti m al cli m ati c ni c h e, as t e m p er at ur e a n d pr e ci pit ati o n ar e k n o w n t o 

s h a p e t h e g e o gr a p hi c al r a n g e of tr e e s p e ci es at t h e gl o b al s c al e ( M ori n et al. , 2 0 0 8 ; 

L e e -Y a w et al. , 2 0 1 6). At t h e l o c al s c al e, ot h er f a ct ors i nfl u e n c e tr e e s p e ci es 

distri b uti o ns, i n cl u di n g e d a p hi c c o n diti o ns, bi oti c m e c h a nis m s, a n d dis p ers al a biliti es 

( Fisi c h elli et al. , 2 0 1 2; S ol ari k et al. , 2 0 1 9). C o ns e q u e ntl y, w e o bs er v e a l a g b et w e e n 

s hifts of bi o cli m ati c e n v el o p es a n d o c c u p a n c y of t h es e e n v el o p es t hr o u g h mi gr ati o n. 

I n p arti c ul ar, tr e e s p e ci e s wit h li mit e d dis p ers al a n d l at e s e x u al m at urit y m a y b e at 

gr e at er ris k of n ot k e e pi n g p a c e wit h hi g h cl i m at e c h a n g e v el o cit y ( Ait k e n et  al. , 2 0 0 8 ; 

B ois v ert -M ars h et  al. , 2 0 1 4 ; S ol ari k et al. , 2 0 1 6). 

T h e C a n a di a n b or e al mi x e d w o o d f or est e c ot o n e is c o m p os e d of t w o disti n ct 

bi o cli m ati c d o m ai ns: t h e b als a m fir -y ell o w bir c h ( B F -Y B) bi o cli m ati c d o m ai n  at t h e 
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s o ut h a n d t h e b als a m fir -p a p er bir c h ( B F -P B) bi o cli m ati c d o m ai n  at t h e n ort h ( S a u ci er 

et al., 1 9 9 8 , Fi g 1 . 1). T h e B F-P B d o m ai n c orr es p o n ds wit h t h e n ort h er n li mit of t h e 

t e m p er at e s p e ci es s u g ar m a pl e (A c er s a c c h ar u m  M ars h.) a n d y ell o w bir c h ( B et ul a 

all e g h a ni e nsis  Britt .)( S a u ci er et al. , 1 9 9 8, 2 0 0 3). T h e n ort h er n li mit of r e d m a pl e (A c er 

r u br u m  L.) is i n t h e s pr u c e -m oss f or est, f urt h er n ort h ( Tr e m bl a y et al. , 2 0 0 2). I n t h e 

B F -P B d o m ai n, o nl y m ar gi n al st a n ds of t h es e t e m p er at e s p e ci es c a n b e f o u n d o n t h e 

t o p of hills w h er e, d u e t o fr e q u e nt t e m p er at ur e i n v ersi o ns, cli m ati c c o n diti o ns ar e m or e 

f a v or a bl e t h a n i n l o w er el e v ati o n pl ai ns a n d v all e ys (Ji n et al. , 2 0 0 8). I n a d diti o n, s oil 

mi cr osit es o n hillt o ps t e n d t o b e m or e f a v or a bl e f or t h e g er mi n ati o n a n d gr o wt h of 

t e m p er at e tr e e s p e ci es b e c a us e of b ett er dr ai n e d s oil s ( G ol d bl u m et Ri g g, 2 0 0 2). All 

t hr e e t e m p er at e s p e ci es c a n m ai nt ai n a n d r e pr o d u c e i n t h es e m ar gi n al st a n ds, b ut s e v er e 

s pri n g fr ost a n d l o w t e m p er at ur e d uri n g t h e gr o wi n g s e as o n ar e k n o w n t o aff e ct t h eir 

r e pr o d u cti v e c a p a cit y ( Tr e m bl a y et al. , 2 0 0 2 ; Dr o b ys h e v et al. , 2 0 1 4 ; Gr ai g ni c et al. , 

2 0 1 4) . T h es e m ar gi n al a n d is ol at e d st a n ds c o ul d a ct as s e e d s o ur c es, f a cilit ati n g t h e 

c ol o ni z ati o n of t e m p er at e s p e ci es fr o m t h e B F -Y B d o m ai n i nt o t h e n ort h er n pr e v al e nt 

c o nif er m atri x.  

E v e n t h o u g h t h e f ut ur e cli m at e m a y pr o m ot e a n ort h w ar d e x p a nsi o n of t e m p er at e 

s p e ci es i nt o B F -P B d o m ai n ( Fisi c h elli et al. , 2 0 1 4; E v a ns a n d  Br o w n, 2 0 1 7; B o ul a n g er 

et al. , 2 0 1 7; T a yl or et al. , 2 0 1 7), ot h er e d a p hi c a n d bi oti c f a ct ors, n at ur al dist ur b a n c es, 

a n d f or est m a n a g e m e nt a cti viti es c o ul d i nfl u e n c e t h eir mi gr ati o n s u c c ess a n d r at e ( L e e-

Y a w et al. , 2 0 1 6; B o ul a n g er et al. , 2 0 1 8; S ol ari k et al. , 2 0 2 0; C art er o n et al. , 2 0 2 0). 

F or i nst a n c e, c o m p etiti o n of b or e al s p e ci es wit h t e m p er at e s p e ci es m a y li mit t h eir 

n ort h w ar d e x p a nsi o n d u e t o s p e cifi c bi oti c m e c h a nis m s, s u c h as t h e d e v el o p m e nt of 

u nf a v or a bl e a ci di c s u bstr at e wit h t h e d e c a y of c o nif er n e e dl es a n d w o o d ( S ol ari k et al. , 

2 0 2 0; E v a ns et al. , 2 0 2 0; Cl e a vitt et al. , 2 0 2 1). Li g ht c o m p etiti o n c o ul d als o b e a 

li miti n g f a ct or f or t e m p er at e s p e ci es e x p a nsi o n. S u g ar m a pl e is m or e s h a d e t ol er a nt 

t h a n r e d m a pl e a n d y ell o w bir c h, b ut it s gr o wt h still i n cr e as es wit h li g ht a v ail a bilit y 

( B e a u d et a n d  M essi er, 1 9 9 8) . T h er ef or e, t h e a bilit y of t e m p er at e s p e ci es t o gr o w a n d 
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s ur vi v e, es p e ci all y r e d m a pl e a n d y ell o w bir c h, m a y v ar y u n d er diff er e nt c a n o p y 

c o m p ositi o ns d u e t o v ari a bilit y i n c a n o p y li g ht i nt er c e pti o n ( M essi er et al. , 1 9 9 8). 

T e m p er at e s p e ci es c o ul d t a k e a d v a nt a g e of g a p d y n a mi cs cr e at e d b y n at ur al 

dist ur b a n c es or f or est m a n a g e m e nt i n st a n ds of t h e B F -P B d o m ai n d u e t o t h e r e d u cti o ns 

i n c o m p etiti v e pr ess ur e f or li g ht a n d s p a c e ( K ell m a n, 2 0 0 4; G ass er et al. , 2 0 1 0; B a n n o n 

et al. , 2 0 1 5). 

M o d eli n g s p e ci es distri b uti o ns u n d er cli m at e c h a n g e is a n i m p ort a nt a n d c h all e n gi n g 

t as k f or u n d erst a n di n g a n d pr e di cti n g t h e f at e of f ut ur e e c os yst e ms a n d n at ur al 

r es o ur c es. T h e m ost wi d el y us e d t o ol s t o pr e di ct f ut ur e s p e ci es distri b uti o n ar e S p e ci es 

Dis tri b uti o n M o d els ( S D Ms), l ar g el y b as e d o n bi o cli m ati c e n v el o p e m o d eli n g ( G uis a n 

et T h uill er, 2 0 0 5) . T h e y ar e us e d t o d eri v e pr o b a biliti es of o c c urr e n c e i n c urr e nt a n d 

n e w g e o gr a p hi c al ar e as wit h cli m at e c h a n g e. Alt h o u g h S D Ms c a n m o d el s p e ci es 

distri b uti o ns at l ar g e -s c al es, S D Ms ar e criti ci z e d b e c a us e t h e y g e n er all y o nl y c o nsi d er 

cli m ati c v ari a bl es a n d n e gl e ct bi oti c i nt er a cti o ns, n at ur al dist ur b a n c es a n d ot h er 

m e c h a nis m s of f or est st a n d d y n a mi cs ( P ellissi er et al. , 2 0 1 2; H e a ds, 2 0 1 5). S o m e of 

t h es e s h ort c o mi n gs c a n b e m e di at e d usi n g pr o c ess-b as e d st a n d si m ul ati o n m o d els. 

S u c h m o d els, w hi c h si m ul at e t h e d e m o gr a p hi c s of i n di vi d u al tr e es i n a st a n d, ar e 

c a p a bl e of si m ul ati n g f or est s u c c essi o n b y c o nsi d eri n g c o m p etiti v e i nt er a cti o ns f or 

res o ur c es b et w e e n tr e es ( e. g., li g ht a n d s p a c e) ( D e A n g eli s a n d  Gri m m, 2 0 1 4; M al e ki 

et al. , 2 0 1 9). S p ati all y e x pli cit st a n d si m ul at ors m o d el dir e ct i nt er a cti o ns b et w e e n tr e es 

b y c o nsi d eri n g t h eir s p e cifi c s p ati al p ositi o ns, t h us dir e ctl y a c c o u nti n g f or c o m p etiti o n 

f or li g ht a n d s p a c e a m o n g tr e es. F urt h er, t h es e m o d els si m ul at e tr e e s e e d dis p ers al, 

r e cr uit m e nt a n d m ort alit y usi n g pr o b a bilisti c a p pr o a c h es t o e v al u at e c h a n g es i n st a n d 

d e m o gr a p h y ( S h u g art a n d  W est, 1 9 7 7; P a c al a et al. , 1 9 9 3; S h u g art et al. , 2 0 1 8). 

I n t hi s st u d y, w e us e a f or est st a n d si m ul ati o n m o d el t o esti m at e t h e a bilit y of t e m p er at e 

tr e e s p e ci es t o gr o w a n d s ur vi v e u n d er c urr e nt cli m at e c o n diti o ns i n W est er n Q u e b e c 

B F -P B d o m ai n st a n ds w h er e t h e y ar e c urr e ntl y a bs e nt. W e si m ul at e d st a n d d y n a mi cs 
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of t h e B F -P B d o m ai n al o n g a gr a di e nt of st a n ds c h ar a ct eri z e d b y diff er e nt a g es a n d 

c o m p ositi o n, fr o m y o u n g p ur e as p e n st a n ds t o ol d er c o nif er o us d o mi n at e d st a n ds, 

r e pr es e nt ati v e of t h e r e gi o n al l a n ds c a p e. Wit hi n e a c h st a n d w e “ a d d e d -i n ” diff er e nt 

s e e dli n g d e nsiti es of o ur t ar g et st u d y s p e ci es, i. e., s u g ar m a pl e, r e d m a pl e, a n d y ell o w 

bir c h. W e esti m at e d t h e s p e cifi c i m p a ct of i niti al s e e dli n g d e nsit y o n t h e r es ult a nt 

s p e ci es ass e m bl a g es ( b as e d o n b as al ar e a) o v er 1 1 0 y e ars d ur ati o n si m ul ati o ns ( 1 9 9 1 

t o 2 1 0 0) k e e pi n g c o nst a nt cli m at e. T h e m ai n o bj e cti v es of t hi s st u d y w er e t hr e ef ol d: 

( 1) t o ass ess if c urr e nt cli m ati c c o n diti o ns i n t h e B F-P B d o m ai n m a y i n hi bit t h e gr o wt h 

a n d s ur vi v al of t e m p er at e tr e e s p e ci es; ( 2) t o d et er mi n e t h e r ol e of i ntr a - a n d 

i nt ers p e cifi c c o m p etiti o n o n t h e r es ult a nt b as al ar e a of t e m p er at e tr e es t hr o u g h ti m e 

( 2. a) c o nsi d eri n g diff er e nt s u c c essi o n al st a g es a n d ( 2. b) st a n ds t h at h a v e b e e n h ar v est e d 

or n ot; a n d ( 3) t o d et er mi n e t h e i m p a ct of t h e i ntr o d u cti o n of t e m p er at e tr e e s p e ci es o n 

n ati v e b or e al tr e e c o m m u niti es.  

1 .4  M at eri al a n d m et h o ds  

 

1 . 4.1  St u d y ar e a  

T h e si m ul at e d st u d y ar e a is l o c at e d i n t h e L a k e D u p ar q u et R es e ar c h a n d T e a c hi n g 

F or est ( F E R L D) i n t h e A biti bi r e gi o n of w est er n Q u e b e c, C a n a d a . T h e gr o wi n g s e as o n 

( M a y t o S e pt e m b er) is c h ar a ct eri z e d b y a m e a n t e m p er at ur e of 1 4 ° C a n d c u m ul ati v e 

pr e ci pit ati o n of 4 4 7 m m ( m e a n fr o m 1 9 7 0 t o 2 0 1 9). T h e F E R L D is l o c at e d wit hi n t h e 

B F -P B d o m ai n ( Fi g. 1 .1). T h e st u d y l a n ds c a p e i s fr a g m e nt e d b y m ulti pl e p ast fir e 

e v e nts st a g g er e d t hr o u g h ti m e a n d s p a c e r es ulti n g i n a m os ai c of diff er e nt st a n d 

c o m p ositi o ns fr o m s h a d e -i nt ol er a nt s p e ci es t o l at e s u c c essi o n al c o nif er o us st a n ds. 

E arl y s u c c essi o n st a n d s ar e pri m aril y c o m p o s e d  of tr e m bli n g as p e n ( P o p ul us 

tr e m ul oi d es Mi c h x.), p a p er bir c h ( B et ul a p a p yrif er a M ars h .) a n d j a c k pi n e (Pi n us 
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b a n ksi a n a  L a m b.), a n d ar e r e pl a c e d b y b als a m fir ( A bi es b als a m e a  Mill.), w hit e s pr u c e 

(Pi c e a gl a u c a  V .) i n mi d-s u c c essi o n al mi x e d w o o d st a n ds a n d w hit e c e d ar ( T h uj a 

o c ci d e nt ali s  L.) i n l at e s u c c essi o n al st a n ds ( B er g er o n, 2 0 0 0; C h e n a n d  P o p a di o u k, 

2 0 0 2) . S pr u c e b u d w or m (C h orist o n e ur a f u mif er a n a  Cl e .) o ut br e a ks aff e ct c o nif er o us 

s p e ci es, es p e ci all y b als a m fir a n d cr e at e g a ps t h at e arl y s u c c essi o n s p e ci es m a y 

c ol o ni z e ( K n e es h a w a n d  B er g er o n, 1 9 9 8; B er g er o n et al. , 2 0 1 4). C o n c er ni n g t h e t hr e e 

st u di e d t e m p er at e s p e ci es, r e d m a pl e w as s c ar c el y pr es e nt i n t h e ar e a, a n d s u g ar m a pl e 

a n d y ell o w bir c h w er e a b s e nt.  

 

Fi g ur e 1. 1 : M a p of t h e st u d y ar e a wit h p oi nt s r e pr es e nti n g t h e l o c ati o n of t h e L a k e 
D u p ar q u et T e a c hi n g R es e ar c h F or est ( F E R L D, i n bl a c k) a n d t h e g o v er n m e nt 
p er m a n e nt f or est i n v e nt or y pl ot s us e d t o v ali d at e t h e m o d el (i n or a n g e). N u m b ers 
wit hi n d ots c orr es p o n d t o t h e v ali d ati o n pl ot s i n  Fi g. 1 . 1. Bi o cli m ati c d o m ai ns a n d 
distri b uti o n li mit s of t h e t e m p er at e tr e e s p e ci es ar e d e pi ct e d as p ol y g o n s a n d li n es 
r es p e cti v el y ( C. M or n e a u, p ers o n al c o m m u ni c ati o n, 2 0 2 2).  
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1 .4 .2  M o d el d es cri pti o n a n d g e n er al a p pli c ati o n  

T h e si m ul ati o ns w er e c o n d u ct e d wit h t h e S O R TI E -N D m o d el ( h er e aft er S O R TI E; 

v ersi o n 7. 0 5;  P a c al a et al. , 1 9 9 6; M ur p h y, 2 0 1 1). S O R TI E is a s p ati all y e x pli cit, 

i n di vi d u al-b as e d m o d el t h at si m ul at es st a n d d y n a mi cs b y m o d eli n g t h e w h ol e lif e c y cl e 

of tr e es wit hi n a st a n d (i. e., s e e dli n g, s a pli n g, a d ult, a n d s n a g). E a c h tr e e is m o d el e d as 

a dis cr et e o bj e ct wit h diff er e nt attri b ut es s u c h as di a m et er at br e ast h ei g ht ( D B H), 

h ei g ht, cr o w n di m e nsi o n a n d a g e. E c ol o gi c al pr o c ess es, s u c h as tr e e gr o wt h, m ort alit y 

a n d r e cr uit m e nt ar e si m ul at e d b y s p e cifi c m o d ul es wit hi n t h e m ai n m o d el. M o d ul es, 

tr e e s p e ci es li sts, p ar a m et er v al u es, tr e e i niti al c o n diti o ns, l o c al c o n diti o ns ( pl ot si z e, 

l atit u d e, a zi m ut h) a n d ti m e st e p ( mi ni m al ti m e u nit s si m ul at e d) ar e s p e cifi e d i n a 

p ar a m et er fil e. Ti m e st e p s i n S O R TI E ar e g e n er all y o n e y e ar, b ut c a n b e l o n g er. Wit hi n 

a ti m est e p, S O R TI E e x e c ut es e a c h bi ol o gi c al -p h ysi c al pr o c ess c o nsi d er e d i n a 

pr e d efi n e d or d er: c al c ul ati o n of li g ht r e c ei v e d b y e a c h tr e e, di a m etri c al tr e e gr o wt h, 

t h e n u m b er of s e e ds pr o d u c e d, t h eir dis p ers al dist a n c e, a n d m ort alit y f or b ot h s e e dli n gs 

a n d tr e es. I niti al c o n diti o ns c a n b e s et i n t h e S O R TI E p ar a m et er fil e b y i n di c ati n g t h e 

n u m b er of tr e es p er h e ct ar e f or e a c h 2 c m D B H cl ass a n d s p e ci es. S O R TI E t h e n 

r a n d o mi z es tr e e p ositi o ni n g i n t h e si m ul at e d pl ot. Alt er n ati v el y, t h e p ositi o n of e a c h 

tr e e c a n b e s p e cifi e d. W e c o nsi d er S O R TI E is a g oo d c a n di d at e m o d el t o a d dr ess o ur 

r es e ar c h o bj e cti v es as it is fl e xi bl e, p er mitti n g us t o c a pt ur e m or e r e ali sti c all y tr e e 

all o m etr y, gr o wt h, dis p ersi o n a n d m ort alit y usi n g n o n -li n e ar r el ati o ns hi ps a n d 

st o c h asti c pr o c ess es ( B os e et al. , 2 0 1 5; M al e ki et al. , 2 0 1 9; B e ns o n et al. , 2 0 2 2). 

S u p p orti n g I nf or m ati o n A . 1 a n d A. 2  d es cri b e t h e S O R TI E s u b m o d els a n d o ur 

i m pl e m e nt ati o ns. I n S u p p orti n g I nf or m ati o n C a n d D, p ar a m et er v al u es f or y ell o w 

bir c h, r e d m a pl e a n d s u g ar m a pl e c a n b e f o u n d al o n g wit h si x a d diti o n al b or e al tr e e 

s p e ci es c o m p osi n g t h e B F -P B d o m ai n: tr e m bli n g as p e n, p a p er bir c h, b als a m fir, w hit e 

s pr u c e, j a c k pi n e a n d w hit e c e d ar. Tr e e all o m etr y p ar a m et ers, as w ell as t h os e 
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d es cri bi n g tr e e m ort alit y a n d r e cr uit m e nt m o d ul es, w er e o bt ai n e d fr o m pr e vi o us st u di es 

usi n g S O R TI E f or t h os e s p e ci es (s e e r ef er e n c es i n S u p p orti n g I nf or m ati o n D). T o 

a c c o u nt f or cli m ati c eff e cts o n t h e tr e e gr o wt h of e a c h s p e ci es, as w ell as i nt ers p e cifi c  

c o m p etiti o n b et w e e n t e m p er at e a n d b or e al s p e ci es, w e pr o d u c e d a n e w 

p ar a m et eri z ati o n of t h e a d ult gr o wt h m o d ul es of t h os e s p e ci es. W e t h e n v ali d at e d o ur 

S O R TI E p ar a m et eri z ati o n b y c o m p ari n g si m ul ati o ns wit h i n d e p e n d e nt d at a. Fi n all y, 

w e us e d t h e m o d el t o si m ul at e t h e p ersist e n c e of i ntr o d u c e d t e m p er at e s p e ci es s e e dli n gs 

i n c urr e nt cli m at e c o n diti o ns, wit h i niti al c o n diti o ns b as e d o n a s u c c essi o n al 

c hr o n os e q u e n c e of B F -P B d o m ai n st a n ds at F E R L D ( Fi g. 1 .1). I n e a c h i niti al 

c o n diti o ns, w e a d d e d diff er e nt d e nsiti es of t e m p er at e s e e dli n gs at t h e b e gi n ni n g of e a c h 

si m ul ati o n . E a c h of t h es e st e ps is d es cri b e d i n d et ail i n t h e f oll o wi n g s e cti o ns.  

 

Fi g ur e 1 .2 : C o n c e pt u al fr a m e w or k of t h e m o d el a n d t h e e x p eri m e nt al d esi g n us e d i n 
t hi s st u d y. T h e m o d el h as b e e n p ar a m et eri z e d i n t w o st e ps r e pr es e nt e d b y t h e t w o bl u e 
fr a m es. V ali d ati o n pr o c e ss is r e pr es e nt e d i n or a n g e fr a m e, a m a p of t h e v ali d ati o n sit es 
c a n b e f o u n d i n Fi g. 1 .1. T h e e x p eri m e nt al d esi g n is r e pr es e nt e d i n t h e gr e e n fr a m e, 
w h er e a ti m eli n e of t h e F E R L D f or est st a n ds us e d f or i niti al m o d eli n g is r e pr es e nt e d. 
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I n e a c h st a n d, diff er e nt d e nsiti es a n d c o m bi n ati o ns of t e m p er at e s p e ci es h as b e e n a d d e d 
i n t h e B F-P B d o m ai n st a n ds.  

1 .4 .3  P ar a m et eri z ati o n of t h e S O R TI E gr o wt h m o d el  

W e us e d t h e gr o wt h m o d ul e i n S O R TI E, b as e d o n a N ei g h b or h o o d C o m p etiti o n I n d e x 

( N CI), t o r e pr es e nt t h e gr o wt h of a d ult tr e es, i. e, tr e es ≥ 1 0 c m D B H. T his m o d ul e 

si m ul at es tr e e gr o wt h t hr o u g h ti m e ( di a m et er at br e ast h ei g ht i n cr e m e nt i n c m· yr -1 , 

D B HI) as a pr o p orti o n of m a xi m u m p ot e nti al gr o wt h ( M a x P ot Gr o wt h ), w hi c h m a y b e 

a c hi e v e d u n d er o pti m al gr o wi n g c o n diti o ns. I n o ur st u d y, M a x P ot Gr o wt h  p ar a m et er 

v ari es as a f u n cti o n of cli m at e t o a c c o u nt f or diff er e n c es i n tr e e gr o wt h b et w e e n pl ot s 

a n d i n v e nt or y y e ars, a n d si m ul at e m or e a c c ur at el y t h e tr e e gr o wt h a cr o ss diff er e nt 

f or est d o m ai ns. T h e r e ali z e d gr o wt h w er e o bt ai n e d b y m ulti pl yi n g t his p ot e nti al gr o wt h 

b y diff er e nt li miti n g eff e cts t a ki n g v al u es b et w e e n 0 a n d 1, r e pr es e nti n g t h e eff e cts of 

tr e e si z e, s h a di n g fr o m ot h er tr e es, a n d n o n-li g ht-b as e d c o m p etiti o n or “ cr o w di n g ” 

eff e cts ( C a n h a m et al. , 2 0 0 4; E q u ati o n 1).  

𝐷 𝐵 𝐻𝐼  ( 𝑐 𝑚 .𝑦 𝑟 − 1 ) =  𝑀 𝑎 𝑥 𝑃 𝑜 𝑡 𝐺 𝑟 𝑜 𝑤 𝑡 ℎ  × 𝑠𝑖 𝑧 𝑒  𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 𝑡   ×
𝑠 ℎ 𝑎 𝑑𝑖 𝑛 𝑔  𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 𝑡   × 𝑐 𝑟 𝑜 𝑤 𝑑𝑖 𝑛 𝑔  𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 𝑡 ( 1 )

   

W e p ar a m et eri z e d E q. 1 i n t w o st e ps. First, w e p ar a m et eri z e d t h e eff e ct of tr e e si z e, 

s h a di n g a n d cr o w di n g o n tr e e gr o wt h wit h a hi er ar c hi c al B a y esi a n m o d el, usi n g d at a 

fr o m t h e R E S E F Q u e b e c f or est m o nit ori n g n et w or k ( “ R és e a u d’ Ét u d e et d e 

S ur v eill a n c e d es É c os yst è m es F or esti ers ”), w hi c h  is a n et w or k of 1-h a pl ots a cr oss 

Q u e b e c w h er e tr e es w er e i n v e nt ori e d e v er y 5 y e ar s fr o m 1 9 8 6 t o 2 0 2 0, a n d w h er e t h e 

p ositi o n a n d D B H of all tr e es i n t h e pl ot is k n o w n. I n t hi s st u d y, w e r et ai n e d 3 7 R E S E F 

pl ot s w h er e t e m p er at e tr e e s p e ci es c o e xist e d wit h b or e al tr e e s p e ci es. W e al s o a d d e d t o 

t h e R E S E F d at a 6 a d diti o n al m a p p e d 1-h a pl ot s l o c at e d i n t h e F E R L D, w hi c h h a v e 

b e e n i n v e nt ori e d 5 ti m es si n c e 1 9 9 1 ( M al e ki et al. , 2 0 2 1). T h e f ull p ar a m et eri z ati o n 
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d at as et f or o ur gr o wt h m o d el t h us i n cl u d e d 4 3 pl ots, 1 9 1 8 4 diff er e nt tr e es, f or a t ot al 

of 7 2 9 6 4 D B H o bs er v ati o ns. I n t hi s fi n al d at a s et, all p ossi bl e c o u pl es of s p e ci es 

i nt er a cti o ns w er e r e pr es e nt e d, s o t h at S O R TI E c o ul d a d e q u at el y b e p ar a m et eri z e d.  

S e c o n dl y, w e esti m at e d M a x P ot Gr o wt h  as a f u n cti o n of f o ur cli m at e v ari a bl es: m e a n 

a n n u al t e m p er at ur e ( M A T), gr o wi n g d e gr e e d a ys ( D D 5), m e a n s u m m er pr e ci pit ati o n 

( M S P) a n d s u m m er cli m at e m oi st ur e i n d e x ( C MI) . B e c a us e t h e R E S E F pl ots ar e o nl y 

l o c at e d i n Q u e b e c a n d b e c a us e t h e bi o cli m ati c distri b uti o ns of t h e c o nsi d er e d s p e ci es 

als o li e o utsi d e of Q u e b e c, w e  us e d a n e xt e nsi v e n et w or k of i n v e nt or y pl ot s l o c at e d 

a cr oss e ast er n N ort h A m eri c a t o c a pt ur e t h e w h ol e s p e ci es bi o cli m ati c r a n g e. W e us e d 

tr e e gr o wt h m e as ur e m e nts fr o m 4 0 6 7 p er m a n e nt f or est i n v e nt or y pl ot s l o c at e d a cr oss 

e ast er n N ort h A m eri c a  i n cl u di n g 2 1 6 4 7 tr e es. W e m o d el e d tr e e gr o wt h as a f u n cti o n 

of cli m at e usi n g q u a ntil e B a y esi a n r e gr essi o n wit h t h e 9 5 t h p er c e ntil e of o bs er v e d 

gr o wt h  as a s u bstit ut e f or t h e m e a n e x p e ct e d gr o wt h i n t h e a bs e n c e of c o m p etiti o n. 

T his s e c o n d st e p als o s er v e d t o ass ess w h et h er c urr e nt cli m at e c o n diti o ns w o ul d b e a 

li miti n g f a ct or t o tr e e gr o wt h aff e cti n g t h e p erf or m a n c e of t e m p er at e s p e ci es i n t h e 

st u di e d b or e al st a n ds ( O bj e cti v e 1; s e e S u p p orti n g I nf or m ati o n B f or a d diti o n al 

i nf or m ati o n).  

I n o ur p ar a m et eri z ati o n of S O R TI E, s e e dli n g a n d s a pli n g gr o wt h o nl y d e p e n ds o n t h e 

a m o u nt of r e c ei v e d li g ht w hi c h is c o m p ut e d b as e d o n t h e cr o w n s p a c e of n ei g h b ori n g 

tr e es. T h e s p e ci es-s p e cifi c s e nsiti vit y of s e e dli n g a n d s a pli n g gr o wt h t o li g ht w as 

p ar a m e t eri z e d pr e vi o usl y ( P a c al a et al. , 1 9 9 4; P o uli n et al. , 2 0 0 8). T h e r es ulti n g gr o wt h 

r at e als o d et er mi n es t h eir m ort alit y pr o b a bilit y. 
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1 .4 .4  V ali d ati o n of t h e S O R TI E m o d el  

B ef or e e x e c uti n g o ur si m ul ati o n e x p eri m e nts, w e first v erifi e d if S O R TI E, wit h t h e 

n e w tr e e gr o wt h p ar a m et eri z ati o n, w as a bl e t o r e pr o d u c e o bs er v e d st a n d d y n a mi cs. T o 

d o s o, w e us e d d at a fr o m t h e p er m a n e nt f or est i n v e nt or y n et w or k pr o vi d e d b y t h e 

Q u e b e c Mi ni str y of F or e sts, Wil dlif e a n d P ar ks ( M F F P; Fi g.  1 .1). T h es e c o m pris e of 

4 0 0 -m 2  cir c ul ar pl ot s s a m pl e d o n a v er a g e e v er y 1 0 y e ars fr o m t h e 1 9 7 0s o n w ar ds. At 

e a c h i n v e nt or y d at e, v ari o us d at a ar e c oll e ct e d o n tr e es a n d s a pli n gs ( e. g., c o m p ositi o n, 

D B H) a n d of e n vir o n m e nt al attri b ut es ( e. g., s oil c o n diti o ns, t o p o gr a p h y, u n d erst or y 

c o m p o siti o n) . W e e xtr a ct e d t h e s p e ci es a n d si z e distri b uti o n (tr e es· h a-1  f or e a c h s p e ci es 

a n d si z e cl ass) of tr e es a n d s a pli n gs of 1 0 p er m a n e nt pl ot s wit h r e p e at e d m e as ur e m e nts 

f or t h e v ali d ati o n pr o c ess. T h e pl ot s w er e s el e ct e d a c c or di n g t o t h e f oll o wi n g crit eri a: 

t h e y m ust  b e l o c at e d wit hi n t h e b or e al mi x e d w o o d f or est i n w est er n Q u e b e c ( B F -P B 

a n d B F -Y B d o m ai ns); t h e st u di e d s p e ci es w er e pr es e nt (i. e., s u g ar m a pl e, r e d m a pl e, 

y ell o w bir c h, p a p er bir c h, tr e m bli n g as p e n, j a c k pi n e, b als a m fir, w hit e s pr u c e a n d 

w hit e c e d ar); t e m p er at e tr e e s p e ci es c o -e xist e d wit h b or e al tr e e s p e ci es; a n d  di d n ot 

e x p eri e n c e a n y m aj or dist ur b a n c es s u c h as wil dfir es, l o g gi n g or i ns e ct o ut br e a k 

b et w e e n t h e first a n d l ast i n v e nt or y.  

T h e first i n v e nt or y d at e i n e a c h pl ot w er e us e d a s i niti al c o n diti o ns f or t h e S O R TI E  

si m ul ati o ns, wit h t h e p ositi o n of e a c h i n di vi d u al tr e es r a n d o mi z e d r es p e cti n g t h e D B H 

distri b uti o n of e a c h s p e ci es b y S O R TI E. T his st e p w as d o n e a ut o m ati c all y a s a n o pti o n 

i n S O R TI E if x-y c o or di n at es of e a c h tr e e ar e n ot a v ail a bl e. T h e l e n gt h of t h e 

si m u l ati o n w as e q u al t o t h e n u m b er of y e ars b et w e e n t h e first i n v e nt or y a n d t h e l ast 

i n v e nt or y, s o t h at t h e si m ul ati o n e n d e d at t h e l ast i n v e nt or y of t h e pl ot. W e r e c or d e d 

tr e e D B H, gr o wt h a n d s p ati al c o or di n at es o v er ti m e i n t h e si m ul ati o ns a n d w e e xtr a ct e d 

r es ult s o nl y f or t h e y e ars w h er e a n i n v e nt or y t o o k pl a c e. F or t hi s v ali d ati o n e x er cis e, 

t h e si z e of t h e si m ul at e d pl ot s w as 4 h a ( 2 0 0 m x 2 0 0 m) a n d t h e y w er e di vi d e d i nt o 



3 0  

1 0 0 s u b pl ots of 4 0 0 m 2 t o o bt ai n 1 0 0 r e pli c at es at t h e s a m e si z e of t h e o bs er v e d pl ot s. 

It w as i m p ort a nt t o g et r e pli c at es i nsi d e t h e si m ul ati o n pl ot s b e c a us e S O R TI E 

r a n d o mi z e d t h e p ositi o n of tr e es i n t h e pl ot. E a c h r e pli c at e h a d diff er e nt i niti al tr e e 

c o m p ositi o n t h at m a y l e a d  t o diff er e nt r es ult s at t h e e n d of t h e si m ul ati o ns. All t h es e 

r es ult s w er e c o m p ar e d wit h t h e o bs er v ati o n. 

W e e v al u at e d S O R TI E m o d el p erf or m a n c e b y a ss essi n g t h e a bilit y of t h e m o d el t o 

r e pr o d u c e s p e ci es ass e m bl a g es o bs er v e d i n t h e v ali d ati o n pl ot s usi n g t h e f oll o wi n g 

st e ps. W e first p erf or m e d a pri n ci p al c o m p o n e nt a n al ysi s ( P C A) of t h e a d ult b as al ar e a 

p er h e c t ar e of e a c h s p e ci es ( m ulti v ari at e r es p o ns e) a cr oss all v ali d ati o n pl ot s 

( o bs er v ati o ns a n d si m ul ati o ns). P C A w as us e d t o c h ar a ct eri z e st a n d s p e ci es 

ass e m bl a g es b y d eri vi n g t h e p ositi o n of e a c h pl ot ( o bs er v ati o ns a n d si m ul ati o ns) i n 

m ulti v ari at e s p a c e. F or e a c h si m ul ati o n, w e e xtr a ct e d t h e E u cli d e a n dist a n c e b et w e e n 

t h e o bs er v ati o n p ositi o n or t h e si m ul at e d s u b pl ot s, a n d t h e c e ntr oi d of t h e 

c orr es p o n di n g si m ul at e d s u b pl ots. W e c o nsi d er e d t h e si m ul ati o ns c o nsist e nt wit h t h e 

o bs er v e d d at a if t h e dist a n c e b et w e e n t h e o bs er v ati o n a n d t h e c e ntr oi d w as wit hi n t h e 

n e ar est 9 5 % of t h e dist a n c es b et w e e n si m ul at e d s u b pl ot s a n d t h eir c e ntr oi d.  

1 .4 .5  Si m ul ati o n e x p eri m e nt d esi g n  

F or o ur si m ul ati o n e x p eri m e nt, w e o bt ai n e d i niti al c o n diti o ns f or t h e S O R TI E 

si m ul ati o ns fr o m pl ot s i n t h e F E R L D t errit or y w h er e tr e e D B H w as s a m pl e d i n a 4 0 0 

m 2  ar e a ( M al e ki et al. , 2 0 2 1). T h es e pl ot s w er e u n h ar v est e d p ost-fir e st a n ds a n d 

h ar v est e d st a n ds r e pr es e nti n g diff er e nt s u c c essi o n al f or est st a g es a n d tr e e c o m p ositi o ns 

( M al e ki et al. , 2 0 2 1). U n h ar v est e d p ost-fir e st a n ds i n cl u d e d pl ot s wit h t h e f oll o wi n g 

y e ars of l ast fir e: 1 7 6 0, 1 7 9 7, 1 8 2 3, 1 8 7 0, 1 9 1 6 a n d 1 9 6 4 ( Fi g . 1 . 2). Pl ot s w er e 

i n v e nt ori e d i n 1 9 9 1 f oll o wi n g a s pr u c e b u d w or m o ut br e a k. W e c o nsi d er e d d e a d b als a m 
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fir, w hi c h is t h e pri m ar y h ost of t h e s pr u c e b u d w or m i n t h at ar e a, as ali v e i n o ur i niti al 

c o n diti o ns t o r e m o v e t h e p ot e nti al eff e ct of s pr u c e b u d w or m o ut br e a k ( B er g er o n et al. , 

1 9 9 5). T w o p ost -h ar v est st a n ds t h at u n d er w e nt cl e ar c utti n g i n 1 9 9 9 w er e i n v e nt ori e d 

t w o y e ars l at er, r e pr es e nti n g o ur i niti al c o n diti o ns f or h ar v est e d st a n ds ( Br ais et al. , 

2 0 1 3) . T h es e p ost-h ar v est e d st a n ds ori gi n at e d b y pr e vi o us fir es i n 1 9 1 0 a n d 1 9 2 3. W e 

e xtr a ct e d t h e m e a n d e nsit y p er s p e ci es a n d D B H cl ass of 1 5 3 a v ail a bl e pl ot s t o i niti ali z e 

8 st a n ds f or t h e S O R TI E si m ul ati o ns ( 6 u n h ar v est e d r e g e n er at e d aft er s p e cifi c fir e 

y e a rs a n d 2 h ar v est e d i n 1 9 9 9; S u p p orti n g I nf or m ati o n T a bl e A. 8).  

At t h e b e gi n ni n g of e a c h si m ul ati o n f or e a c h i niti al st a n d, w e a d d e d a v ari a bl e n u m b er 

of t e m p er at e s e e dli n gs of s u g ar m a pl e, r e d m a pl e, y ell o w bir c h or all t hr e e s p e ci es. 

T hr e e s e e dli n g d e nsiti es w er e c o nsi d er e d: a l o w -d e nsit y e x p eri m e nt ( 5 0 0 s e e dli n gs p e r 

h e ct ar e), a m e di u m -d e nsit y e x p eri m e nt ( 5 0 0 0 s e e dli n gs p er h e ct ar e), a n d a hi g h -

d e nsit y e x p eri m e nt ( 1 0 0 0 0 s e e dli n gs p er h e ct ar e). T h e n u m b er of s e e dli n gs f or t h e 

hi g h -d e nsit y c orr es p o n ds t o o n e s e e dli n g p er m 2 ; w e n ot e t h at t h e d e nsit y of t e m p er at e 

s e e d li n gs c o ul d b e hi g h er, i. e., m or e t h a n 1 0 0 0 0 0 s e e dli n gs p er h e ct ar e i n p arti c ul ar 

c o n diti o ns ( H e nr y et al. , 2 0 2 1). H o w e v er, s u c h a hi g h d e nsit y l e a ds t o a v er y hi g h 

s e e dli n g m ort alit y a n d u n n e c ess aril y pr ol o n gs si m ul ati o n ti m es. F or t h e m e di u m - a n d 

l o w-d e nsit y, w e c h o os e t o h a v e t w o ti m es l ess t h e hi g h er d e nsit y a n d t w e nt y ti m es l ess, 

r es p e cti v el y. F or t h e “ all s p e cies ” s c e n ari o, t h e d e n sit y l e v els a b o v e ar e a p pli e d t o e a c h 

t e m p er at e s p e ci es, l e a di n g t o a n o v er all s e e dli n g d e nsit y t hr e e ti m es hi g h er t h a n t h e 

si n gl e s p e ci es s c e n ari o. A si m ul ati o n wit h o ut i ntr o d u c e d t e m p er at e s e e dli n gs w as als o 

e x e c ut e d as a c o ntr ol. F o r t h e si m ul ati o n e x p eri m e nts, t h e si z e of t h e si m ul at e d pl ot 

w as 1 h e ct ar e a n d w e l et t h e m o d el r a n d o mi z e t h e p ositi o n of tr e es at t h e b e gi n ni n g of 

t h e si m ul ati o n. B e c a us e w e us e d t h e o pti o n of S O R TI E t h at r a n d o mi z e d tr e e p ositi o ns, 

w e di vi d e d t h e si m ul at e d 1 h a pl ot i nt o 2 5 s u b pl ot s of 4 0 0 m 2  t o h a v e a r a n g e of 

pl a usi bl e si m ul at e d r es ults t o a n al y z e. W e s et t h e ti m est e p as o n e y e ar b ut r e c or d e d tr e e 

c o or di n at e, D B H, a n d gr o wt h e v er y 5 y e ars t o r e d u c e m e m or y r e q uir e m e nt.  
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B as al ar e as at t h e l ast ti m est e p ( aft er 1 1 0 y e ars of si m ul ati o ns, i. e., fr o m 1 9 9 1 t o 2 1 0 0 

wit h c o nst a nt cli m at e) w er e e xtr a ct e d t o ass ess t h e c a p a cit y of t e m p er at e tr e es t o gr o w 

a n d s ur vi v e i n st a n ds of t h e B F -P B d o m ai n. W e c o m p ar e d t h es e b as al ar e a s u n d er  t h e 

diff er e nt c o n diti o ns si m ul at e d, i. e., wit h diff er e nt i niti al s e e dli n g d e nsiti es ( O bj e cti v e 

2), at diff er e nt st a g es of B F -P B st a n d d y n a mi cs ( O bj e cti v e 2. a) a n d i n h ar v est e d a n d 

u n h ar v est e d st a n ds ( O bj e cti v e 2. b). T o i n v esti g at e t h e eff e ct of t e m p er at e s p e ci es 

est a blis h m e nt, gr o wt h a n d s ur vi v al, o n n ati v e ass e m bl a g es of t h e B F -P B d o m ai n 

( O bj e cti v e 3), w e b uilt a m ulti v ari at e s p a c e usi n g P C A a n al ysi s wit h t h e si m ul at e d 

b as al ar e a of all s p e ci es i n all si m ul ati o ns a n d ti m e st e ps. F or e a c h si m ul ati o n, w e t h e n 

e xtr a ct e d t h e p ositi o n of e a c h ti m est e p i n m ulti v ari at e s p a c e a n d pl ott e d t h e tr aj e ct or y 

t hr o u g h ti m e of t h e diff er e nt si m ul ati o ns i n t h e m ulti v ari at e s p a c e, d efi n e d b y t h e first 

t w o pri n ci p al c o m p o n e nts. W e c o m p ar e d t h e l e v el of d e p art ur es of t h es e tr aj e ct ori es t o 

t h at of t h e c o ntr ol gr o u p t o ass ess t h e i m p a ct of t e m p er at e tr e es pr es e n c e o n t h e s p e ci es 

ass e m bl a g es i n t h e st a n d s.  

1 .5  R es ult s  

 

1 . 5. 1 Cli m at e eff e ct o n t e m p er at e s p e ci es gr o wt h  

M a x P ot Gr o wt h  w er e e q u al t o 0. 6 6 c m· yr -1  f or s u g ar m a pl e, 0. 5 0 c m· yr-1  f or r e d m a pl e 

a n d 0. 8 5 c m· yr -1  f or y ell o w bir c h i n t h e c urr e nt F E R L D cli m at e, n ort h of t h eir 

c o nti n u o us distri b uti o n r a n g e. T h os e p ar a m et er v al u es w er e hi g h e n o u g h t o all o w t h e m 

t o gr o w a n d s ur vi v e i n B F-P B d o m ai n ( S u p p orti n g I nf or m ati o n Fi g. A. 7 a n d Fi g. A. 8). 

C o ns e q u e ntl y, c urr e nt cli m at e c o n diti o ns w er e n ot a n i m p ort a nt li miti n g f a ct or. 
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Gr o wi n g d e gr e e d a ys ( D D 5) w as t h e cli m at e v ari a bl e wit h t h e m aj or i nfl u e n c e o n 

M a x P ot Gr o wt h f or all s p e ci es ( Fi g.  1 .3).  

 

Fi g ur e 1 .3 : Cli m ati c eff e cts of t h e q u a ntil e B a y esi a n r e gr essi o n us e d t o fi n d m a xi m u m 
p ot e nti al gr o wt h f or t e m p er at e s p e ci es. V al u es of t h e X a x es c orr es p o n d t o t h e 
st a n d ar di z e d cli m at e v ari a bl es (s e e p a n el c ol u m n n a m e). C MI JJ A: Cli m at e m oi st ur e 
i n d e x f or t h e m o nt h of J u n e, J ul y a n d A u g ust, D D 5: a n n u al gr o wi n g d e gr e e d a ys, M A T: 
m e a n a n n u al t e m p er at ur e a n d M S P: m e a n s u m m er pr e ci pit ati o n. T h e d as h e d v erti c al 
li n e r e pr es e nts pr es e nt cli m at e at t h e F E R L D st u d y sit e. 

1 .5 .2  M o d el v ali d ati o n  

S O R TI E si m ul ati o ns of s p e ci es ass e m bl a g es b y b as al ar e a w er e c o nsist e nt wit h 

o bs er v ati o ns gi v e n t h at s p e ci es ass e m bl a g es w er e i n cl u d e d i n t h e 9 5 % si m ul at e d 

i nt er v al f or 9 o ut of 1 0 o bs er v e d pl ot s (Fi g. 1 . 4). Pl ot 9 d e vi at e d fr o m o bs er v ati o ns as 

t h e si m ul at e d b as al ar e a of b als a m fir w as sli g htl y o v er esti m at e d (Fi g. 1. 4. a,  S u p p orti n g 

I nf or m ati o n Fi g. A. 4 ). T h e si m ul ati o ns di d n ot r e pr o d u c e t h e f ull r a n g e of v ari a bilit y 
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i n o bs er v e d tr e e gr o wt h, w hi c h is t o b e e x p e ct e d si n c e S O R TI E d o es n ot i n cl u d e all 

s o ur c es of st o c h asti cit y o n tr e e gr o wt h, b ut t h e c o m p aris o n of si m ul at e d a n d o bs er v e d 

gr o wt h of e a c h s p e ci es s h o w e d n o s yst e m ati c u n d er - or o v er esti m ati o n of gr o wt h 

( S u p p orti n g I nf or m ati o n s e cti o n F). 

 

Fi g ur e 1 .4 : ( a) Dist a n c e of t h e o bs er v e d pl ot c o m p ositi o n ( p oi nt) a n d of t h e si m ul at e d 
s u b pl ot c o m p ositi o ns ( err or b ar, e n c o m p assi n g 9 5 % of t h e si m ul ati o ns) t o t h e c e ntr oi d 
of si m ul at e d s u b pl ot c o m p ositi o ns f or t h e s a m e pl ot a n d i n v e nt or y d at e. T h e 
m ulti v ari at e s p a c e w as c o nstr u ct e d b y P C A wit h t h e si m ul at e d b as al ar e a ( m². h a -1 ) of 
all s p e ci es i n t h e v ali d ati o n pl ot s l o c at e d i n t h e B F -Y B st a n ds. ( b) Arr o ws s h o wi n g t h e 
c o ntri b uti o n of t h e b as al ar e a of e a c h s p e ci es o n t h e m ai n t w o a x es of t h e P C A. ( c) A n 
e x a m pl e of t h e c o nstr u cti o n of t h e m etri cs pr es e nt e d i n ( a). First, t h e si m u l at e d b as al 
ar e a a cr oss r e pli c at e d s u b pl ot s is pr oj e ct e d f or e a c h i n v e nt or y (s q u ar e d c ol or e d p oi nt s). 
S e c o n d, t h e c e ntr oi d of si m ul at e d p oi nt s is c o m p ut e d b y i n v e nt or y (tri a n gl e p oi nt s). 
T hir d, t h e o bs er v ati o n p oi nt s f or e a c h i n v e nt or y ar e pr oj e ct e d i n t h e m ulti v ari at e s p a c e 
(r o u n d p oi nt s). Fi n all y, t h e E u cli d e a n dist a n c es b et w e e n t h e c e ntr oi d of t h e si m ul at e d 
s u b pl ots a n d t h e o bs er v ati o n ar e c al c ul at e d f or e a c h i n v e nt or y. I n ( c), t h e or a n g e 
tri a n gl e a n d t h e cir cl e ar e s u p eri m p os e d si n c e t h e c e ntr oi d of t h e si m ul ati o ns 
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c orr es p o n ds t o t h e o bs er v ati o n at t h e b e gi n ni n g of t h e si m ul ati o n, i. e., f or t h e first 
i n v e nt or y. 

1 .5 .3  Gr o wt h a n d s ur vi v al of t e m p er at e tr e e s p e ci es i n B F -P B st a n ds  

T h e si m ul at e d a d ult b as al ar e a of t e m p er at e tr e e s p e ci es at t h e l ast ti m e st e p ( 1 1 0 y e ars) 

i n di c at e d t h at all t e m p er at e s p e ci es c a n gr o w a n d s ur vi v e i n t h e st a n ds of t h e B F-P B 

d o m ai n u n d er m ost si m ul at e d c o n diti o ns ( Fi g . 1 . 5). Y ell o w bir c h dis pl a y e d a hi g h er 

b as al ar e a t h a n s u g ar m a pl e a n d r e d m a pl e, i n di c ati n g t h at y ell o w bir c h w o ul d b e t h e 

m ost s uit a bl e s p e ci es t o gr o w a n d s ur vi v e i n t h e si m ul at e d st a n ds. I n h ar v est e d st a n ds, 

y ell o w bir c h a n d s u g ar m a pl e s h o w e d a l o w er b as a l ar e a t h a n i n u n h ar v e st e d st a n ds, 

w hil e r e d m a pl e di d n ot s ur vi v e i n h ar v est e d st a n d s aft er 1 1 0 y e ars.  
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Fi g ur e 1 .5 : Si m ul at e d a d ult b as al ar e a at t h e l ast si m ul ati o n ti m est e p ( 1 1 0 y e ars) f or 
t e m p er at e tr e e s p e ci es i n st a n ds of t h e B F-P B d o m ai n. Si m ul ati o ns c o nsi d er diff er e nt 
i niti al c o n diti o ns r el ati v e t o ti m e si n c e st a n d-r e pl a ci n g fir e, h ar v esti n g, a n d d e nsit y of 
a d d e d t e m p er at e s e e dli n g s ( o n e s p e ci es at a ti m e ( a) or  all s p e ci es t o g et h er ( b)). L o w, 
m e di u m a n d hi g h d e nsiti es s e e dli n gs c orr es p o n d t o 5 0 0, 5 0 0 0 a n d 1 0 0 0 0 s e e dli n gs 
p er h e ct ar e r es p e cti v el y. Err or b ars ar e i nt er v als c o nt ai ni n g 9 5 % of t h e s u b pl ots i n e a c h 
si m ul ati o n. 

W h e n t e m p er at e tr e es w er e si m ul at e d s e p ar at el y i n u n h ar v est e d st a n ds, t h eir b as al ar e a 

aft er 1 1 0 y e ars i n cr e as e d a c c or di n g t o t h eir i niti al s e e dli n g fr o m l o w - t o m e di u m-

d e nsit y. H o w e v er, w h e n g oi n g fr o m a m e di u m - t o a hi g h-d e nsit y, o nl y t h e b as al ar e a 

of r e d m a pl e i n cr e as e d, w h er e as t h e t w o ot h er s p e ci es r e m ai n e d c o nst a nt ( Fi g. 1 . 5 a n d 

Fi g. 1 . 6). I n h ar v est e d st a n ds, t h e b as al ar e a of y ell o w bir c h a n d s u g ar m a pl e i n cr e as e d 
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b et w e e n l o w - a n d m e di u m -d e nsit y, b ut n ot b et w e e n m e di u m - a n d hi g h - s e e dli n g 

d e nsiti es w h er e as r e d m a pl e b as al ar e a r e m ai n e d c o nst a nt wit h i n cr e asi n g d e nsit y.  

T h e a d ult b as al ar e a of t e m p er at e s p e ci es w as l o w er w h e n t h e y ar e a d d e d alt o g et h er 

t h a n al o n e i n h ar v est e d a n d u n h ar v est e d st a n ds (Fi g. 1. 5. b). I n t h es e c o n diti o ns, y ell o w 

bir c h b as al ar e a i n cr e as e d wit h d e nsit y; s u g ar m a pl e b as al ar e a i n cr e as es fr o m l o w - t o 

m e di u m -d e nsit y, b ut r e m ai n e d c o nst a nt f or hi g h er d e nsit y; a n d t h e b as al ar e a of r e d 

m a pl e d e cr e as e d wit h i n cr e asi n g s e e dli n g d e nsit y u p t o e xti n cti o n u n d er hi g h i niti al 

d e nsiti es ( Fi g. 1. 5. b ). 

T h e b as al ar e a of t e m p er at e tr e es di d n ot v ar y wit h t h e s u c c essi o n al st a g e of t h e st a n d 

at t h e b e gi n ni n g of t h e si m ul ati o n (ti m e si n c e l ast fir e). H o w e v er, f or t h e y o u n g er st a n d 

(fir e of 1 9 6 4), b as al ar e a f or r e d m a pl e w as hi g h er t h a n ot h er st a n ds ( Fi g. 1. 5. a).  

1 .5 .4  Eff e ct of t e m p er at e tr e e i ntr o d u cti o n o n n ati v e B F -P B ass e m bl a g es  

T h e pr es e n c e of t e m p er at e s p e ci es h a d a n i m p a ct o n t h e n ati v e s p e ci es c o m p ositi o n of 

B F -P B d o m ai n st a n ds, e x c e pt u n d er l o w t e m p er at e s e e dli n g d e nsiti es ( Fi g. 1 . 6). Ti m e 

tr aj e ct ori es of t h e c o ntr ol si m ul ati o ns m o v e i n t h e m ulti v ari at e s p a c e fr o m st a n ds wit h 

hi g h pr es e n c e of as p e n t o w ar ds st a n ds wit h a b u n d a nt w hit e c e d ar a n d b als a m fir t y pi c al 

of ol d f or ests i n t h e st u d y r e gi o n. W h e n a d di n g a l o w -d e nsit y of t e m p er at e s e e dli n gs i n 

t h e u n h ar v est e d st a n ds, t h e tr aj e ct ori es s hift e d i n t h e s a m e dir e cti o n as t h e c o ntr ol 

gr o u p, w hi c h m e a ns t h at t h e st a n d ass e m bl a g es r e m ai n e d si mil ar b et w e e n t h e c o ntr ol 

gr o u p a n d t h e l o w -d e nsit y gr o u p. I n c o ntr ast, w e o bs er v e d i m p ort a nt diff er e n c es 

b et w e e n c o ntr ol st a n ds a n d st a n ds wit h m e di u m t o hi g h s e e dli n g d e nsiti es. T h e 

tr aj e ct ori es of st a n ds wit h m e di u m t o hi g h s e e dli n g d e nsiti es s hift e d t o w ar ds r e gi o ns 

of t h e m ulti v ari at e s p a c e t h at ar e c orr el at e d wit h hi g h b as al ar e as f or t h e t e m p er at e 

s p e ci es, i n di c ati n g t h at t e m p er at e s p e ci es h a v e p er sist e d i n t h es e st a n ds. F urt h er m or e, 
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w h e n a d di n g r e d m a pl e a n d y ell o w bir c h s e e dli n gs, t h e ass e m bl a g es of st a n ds at 

m e di u m t o hi g h d e nsiti es w er e si mil arl y distri b ut e d i n t h e m ulti v ari at e s p a c e, 

i n di c ati n g t h at a n i n cr e a s e i n d e nsit y fr o m m e di u m t o hi g h di d n ot f urt h er alt er t h e 

s p e ci es c o m p o siti o n of t h e st a n ds.  

 

Fi g ur e 1 .6 : Si m ul at e d tr aj e ct ori es of st a n ds ass e m bl a g e i n a m ulti v ari at e s p a c e. T h e 
pri n ci p al c o m p o n e nt a n al ysis ( P C A) is b as e d o n t h e b as al ar e a of a d ult tr e es a cr oss all 
si m ul ati o n r es ult s. I n e a c h p a n el, v ari o us tr aj e ct ori es r e pr es e nt t h e c hr o n ol o g y of t h e 
st a n d s d e p e n di n g o n t h e d e nsit y of s e e dli n gs a d d e d i n t h e B F -B P st a n ds. T h e c o ntr ol 
gr o u p c orr es p o n ds t o si m ul ati o ns wit h n o t e m p er at e tr e e s p e ci es. Bl a c k d ots c orr es p o n d 
t o t h e p ositi o n of i niti al c o n diti o ns i n t h e m ulti v ari at e s p a c e, a n d c ol or e d d ots 
c orr es p o n d t o t h e r es ult s of t h e si m ul ati o n at t h e l ast ti m e st e p ( 1 1 0 y e ars). T his fi g ur e 
o nl y dis pl a ys u n h ar v est e d st a n ds gi v e n t h e l o w a bilit y of t e m p er at e tr e e s p e ci es t o gr o w 
a n d s ur vi v e i n r e c e ntl y h ar v est e d st a n ds.  
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1 .6  Dis c ussi o n  

I n t hi s st u d y, w e pr o p os e d a n e w p ar a m et eri z ati o n of t h e S O R TI E st a n d si m ul ati o n 

m o d el t h at all o w e d us t o a c c o u nt f or cli m at e eff e cts o n gr o wt h as w ell as s p ati al 

i nt er a cti o ns b et w e e n tr e e s i n gr o wt h c al c ul ati o ns. W e ai m e d t o ass ess w h et h er s u g ar 

m a pl e, r e d m a pl e a n d y ell o w bir c h c o ul d gr o w a n d s ur vi v e i n st a n ds of t h e b als a m fir -

p a p er bir c h bi o cli m ati c d o m ai n ( B F -P B) a n d w h at eff e ct t hi s w o ul d h a v e o n n ati v e 

s p e ci es t h at c urr e ntl y d o mi n at e t h es e st a n ds. Aft er p ar a m et eri zi n g a n d v ali d ati n g t h e 

m o d el, w e s h o w e d t h at t e m p er at e tr e e s p e ci es c o ul d gr o w i n c urr e nt cli m at e c o n diti o ns 

of t h e B F -P B d o m ai n a n d p ersist i n m ost st a n ds w e si m ul at e d aft er i ntr o d u cti o n.  

1 .6 .1  P ersist e n c e of t e m p er at e s p e ci es i ntr o d u c e d i n b or e al mi x e d w o o d st a n ds  

T h e M a x P ot Gr o wt h  p ar a m et er v al u es of all t e m p er at e s p e ci es w er e s uffi ci e ntl y hi g h t o 

all o w t h e m t o gr o w i n t h e c urr e nt cli m at e c o n diti o ns  of st u di e d st a n ds i n t h e B F -P B 

d o m ai n ( S u p p orti n g I nf or m ati o n Fi g. A. 7; L eit es et al., 2 0 1 9; Bri c e et al., 2 0 2 0) . 

M a xi m u m st a n d d e nsit y is i nfl u e n c e d i n S O R TI E b y t h e i m p a ct of i nt er - a n d 

i ntr as p e cifi c c o m p etiti o n o n t h e m ort alit y, i. e., t h e m or e t h e st a n d is cr o w d e d, t h e m or e 

t h e c o m p etiti o n is i nt e ns e f or li g ht a n d s p a c e wit h hi g h er j u v e nil es a n d a d ults m ort alit y 

r at e ( B er g er o n et al. , 2 0 1 4).  W e s h o w e d t h at i n cr e asi n g t e m p er at e s e e dli n g d e nsit y at 

t h e b e gi n ni n g of t h e si m ul ati o n d o es n ot v ar y li n e arl y wit h t h e b as al ar e a at t h e e n d of 

t h e si m ul ati o n. W h e n a d di n g s u g ar m a pl e a n d y ell o w bir c h i n m e di u m- a n d hi g h -

d e nsit y, st a n ds r e a c h e d t h e m a xi m u m d e nsit y f or t h os e s p e ci es t h at c a n b e s u p p ort e d. 

T h e a d diti o n of e xtr a s e e dli n gs di d n ot l e a d t o hi g h er fi n al b as al ar e a.  

R e d m a pl e h as t h e l o w est M a x P ot Gr o wt h  p ar a m et er v al u e b ut t h e hi g h est c a p a cit y f or 

gr o wt h a n d s ur vi v al i n st a n ds wit h m e di u m - a n d hi g h - s e e dli n g d e nsit y, i n di c ati n g t h e 
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i m p ort a n c e of c o m p etiti v e n ess, a n d it s l o w m ort alit y a n d hi g h r e g e n er ati o n r at es 

( S u p p orti n g I nf or m ati o n Fi g. A. 8; P o w er et al. , 2 0 1 9). Y ell o w bir c h w as t h e t e m p er at e 

s p e ci es wit h t h e hi g h er a bilit y t o p ersist w h e n i ntr o d u c e d i n u n h ar v est e d a n d l o w -

d e nsit y st a n ds wit h it s hi g h er gr o wt h r at e a n d t h u s hi g h er b as al ar e a at t h e e n d of t h e 

si m ul ati o n. I n m e di u m - a n d hi g h -d e nsit y st a n ds, s elf -t hi n ni n g of r e d m a pl e w as l o w er 

t h a n t h at of s u g ar m a pl e a n d y ell o w bir c h (s u p p orti n g i nf or m ati o n Fi g. A. 7 a n d Fi g. 

A. 8), r es ulti n g t o gr e at er a bilit y f or r e d m a pl e t o p ersist w h e n i ntr o d u c e d i n t h es e st a n ds 

as r e p ort e d b y ot h er st u di es ( A n dr e ws et al. , 2 0 1 8; B o ul a n g er et al. , 2 0 1 9). E x c e pt f or 

t h e y o u n g er st a n d, i niti al c o m p ositi o n of st a n ds s e e ms t o h a v e littl e eff e ct o n t h e 

t e m p er at e tr e e s p e ci es p erf or m a n c e i n u n h ar v est e d st a n ds i n di c ati n g t h at t h e 

est a blis h m e nt of s e e dli n gs o n a p pr o pri at e s e e d b e ds is pr o b a bl y t h e m ost criti c al p r o c ess 

i n t h e mi x e d w o o d b or e al f or est ( L e P a g e et al. , 2 0 0 0; C h arr o n a n d Gr e e n e, 2 0 0 2; 

S ol ari k et al. , 2 0 2 0). 

1 .6 .2  I m pli c ati o ns f or f or est m a n a g e m e nt a n d n ati v e b or e al s p e ci es ass e m bl a g es  

U n e x p e ct e dl y, t e m p er at e s p e ci es h a d a l o w er p erf or m a n c e i n h ar v est e d st a n ds, d es pit e 

m or e f a v o ur a bl e li g ht c o n diti o ns a n d t h e a bs e n c e of a d ult tr e es ( B o ul a n g er et al. , 2 0 1 9). 

O n cl a y s oil s li k e t h os e at t h e F E R L D sit e, tr e m bli n g as p e n c ol o ni z e h ar v est e d st a n ds 

a n d a n y g a ps r a pi dl y aft er dist ur b a n c es t hr o u g h r o ot s u c k eri n g ( L a n d h ä u ss er et al. , 

2 0 1 0) . T h e hi g h-d e nsit y a n d gr o wt h of tr e m bli n g as p e n i n h ar v est e d st a n ds l e a ds t o a 

hi g h l e v el of s e e dli n g c o m p etiti o n wit h n ei g h b ori n g tr e es ( B er g er o n et al. , 2 0 1 4). T his 

hi g h c o m p etiti o n i nt e nsit y fr o m tr e m bli n g as p e n l e a ds t o hi g h s e e dli n g m ort alit y f or 

t h e t e m p er at e tr e es, r e d u ci n g t h eir b as al ar e as i n h ar v est e d st a n ds. 

W h e n t e m p er at e s e e dli n gs w er e a d d e d t o t h e y o u n g er st a n d, i. e. t h e st a n d r e -i niti at e d 

i n 1 9 6 4, t e m p er at e s p e ci es c o ul d p ersist b ett er t h a n i n ol d er st a n ds, es p e ci all y r e d 
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m a pl e. T his st a n d h a d a l o w er i niti al t ot al b as al ar e a ( all s p e ci es c o m bi n e d) si n c e t h e 

st a n d w as 2 7 y e ars ol d w h e n s a m pl e d. I n t hi s st a n d, t e m p er at e s e e dli n gs d o n ot s uff er 

fr o m as m u c h c o m p etiti o n b y tr e m bli n g as p e n s e e dli n gs a n d s a pli n gs, si n c e t h e as p e n 

c o h ort is alr e a d y m at ur e. T h e a bilit y of t e m p er at e s p e ci es t o p ersist i n st a n ds m a y b e 

hi g h er i n m a n a g e d f or ests if t e m p er at e s p e ci es c ol o ni z e a s uffi ci e ntl y m at ur e st a n d. 

M o d eli n g st u di es at st a n d a n d l a n ds c a p e s c al es h a v e s h o w n t h at f or est m a n a g e m e nt 

c o u pl e d wit h cli m at e c h a n g e i m pr o v e d t h e a bilit y of t e m p er at e s p e ci es, p arti c ul arl y 

s u g ar m a pl e a n d r e d m a pl e, t o p ersist w h e n i ntr o d u c e d i n b or e al mi x e d w o o d st a n ds, 

es p e ci all y i n cl e ar c uts ( St e e n b er g et al. , 2 0 1 3; Fisi c h elli et al. , 2 0 1 4; B o ul a n g er et al. , 

2 0 1 9; Bri c e et al. , 2 0 2 0). T h es e st u di es e m p h asi z e d t h at i n st a n ds r e g e n er ati n g fr o m 

f or est m a n a g e m e nt, t e m p er at e s p e ci es ar e m or e li k el y t o p ersist i n t h e b or e al 

mi x e d w o o d f or est wit h a cli m at e f a v or a bl e t o t h eir gr o wt h d u e t o cli m at e c h a n g e. 

B o ul a n g er et al.  ( 2 0 1 9), h o w e v er, s h o w e d t h at e v e n u n d er R C P 8. 5 (i. e. si g nifi c a nt 

cli m at e c h a n g e), as p e n a b u n d a n c e will r e m ai n v er y hi g h i n t h e b or e al mi x e d w o o d 

f or est aft er cl e ar c utti n g, r e d u ci n g t h e a bilit y of t e m p er at e s p e ci es t o gr o w a n d s ur vi v e.  

A c c or di n g t o o ur si m ul ati o ns, w h e n m e di u m a n d hi g h s e e dli n g d e nsiti es of a si n gl e 

t e m p er at e s p e ci es ar e a d d e d t o t h e st a n ds, t h eir s ur vi v al h as m aj or c o ns e q u e n c es f or 

t h e n ati v e s p e ci es ass e m bl a g e. T e m p er at e s p e ci es c o-e xist wit h t h e ot h er s p e ci es i n t h e 

s t a n ds at t h e d etri m e nt of l at e-s u c c essi o n al b or e al s p e ci es s u c h as w hit e c e d ar a n d 

b als a m fir ( Fisi c h elli et al. , 2 0 1 4; Fr eli c h et al. , 2 0 2 1). I n m e di u m- a n d hi g h - s e e dli n g 

d e nsit y si m ul ati o ns, st a n ds w er e at t h e m a xi m u m d e nsit y t h e y c o ul d att ai n, a n d hi g h 

m ort alit y r at e o c c urr e d f or b or e al tr e e s p e ci es.  
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1 .6 .3  Ot h er p ot e nti al i m p e di m e nts o n t h e n ort h w ar d e x p a nsi o n of t e m p er at e s p e ci es  

O ur r es ult s s h o w t h at c urr e nt cli m ati c c o n diti o ns a n d i nt er a cti o n wit h b or e al s p e ci es 

m a y p er mit t e m p er at e s p e ci es t o gr o w a n d s ur vi v e i n t h e si m ul at e d B F -P B d o m ai n 

st a n ds. H o w e v er, t h es e r e s ult s d o n ot i n di c at e t h at all B F -P B d o m ai n will b e d o mi n at e d 

b y t e m p er at e s p e ci es b y 2 1 0 0, as o ur st u d y w as n ot d esi g n e d t o esti m at e f ut ur e s p e ci es 

distri b uti o ns. T e m p er at e s p e ci es ar e c urr e ntl y pr es e nt o nl y as m ar gi n al st a n ds. 

A d diti o n al c o nstr ai nt s m a y t h er ef or e li mit t h eir n ort h w ar d mi gr ati o n s u c h a s dis p ers al, 

e d a p h i c c o n diti o ns, a n d dist ur b a n c es ( Tr e m bl a y et al. , 2 0 0 2; Dr o b ys h e v et al. , 2 0 1 4; 

Gr ai g ni c et al. , 2 0 1 4). T h es e c o nstr ai nt s c o ul d b e t h e s u bj e ct of i m pr o v e m e nts t o t h e 

si m ul ati o ns pr es e nt e d i n t hi s st u d y.  

I n o ur st u d y, t e m p er at e s e e dli n gs w er e o nl y a d d e d at t h e i niti al st e p of o ur si m ul ati o ns, 

b ut if a s e e d s o ur c e e xist s n e ar a st a n d, a c o nti n u o us fl o w of s e e ds s h o ul d arri v e i n t h e 

st a n ds. W e di d n ot m o d el t hi s p ot e nti al c o nst a nt s e e d fl o w, b e c a us e w e w er e i nt er est e d 

i n ass essi n g t h e a bilit y of t e m p er at e s p e ci es t o p er sist as a f u n cti o n of i niti al d e nsit y of 

a d d e d t e m p er at e s e e dli n g. C as p ers e n et al.  ( 2 0 0 5) d e m o nstr at e d t h at i n a p pr o pri at e 

s u bstr at es li mit m or e t h a n s e e d dis p ers al t h e a b u n d a n c e of y ell o w bir c h a n d s u g ar 

m a pl e at t h e n ort h er n li mit of t h eir distri b uti o n. I n a d diti o n, at a br o a d er s p ati al s c al e, 

t h e d e m o gr a p hi c c h ar a ct eristi cs of t e m p er at e s p e ci es, s u c h as l at e s e x u al m at urit y, 

r e pr o d u cti v e str at e gi es wit h c y cl es of 3 t o 7 y e ars a n d t h eir s e e d di s p ers al, will 

c o nstr ai n t h eir p ol e w ar d mi gr ati o n e v e n wit h t h e pr oj e ct e d s hift of t h eir p ot e nti al 

bi o cli m ati c r a n g e wit h t h e c urr e nt r at e of cli m at e c h a n g e ( Ait k e n et al. , 2 0 0 8; H oss ai n 

et al. , 2 0 1 7; B ois v ert‐ M ars h et al. , 2 0 2 2). 

T h e s u bstr at e of c o nif er o us st a n ds is g e n er all y m or e a ci di c a n d dri er t h a n t h at of 

h ar d w o o d f or ests, li miti n g t e m p er at e s p e ci es r e cr uit m e nt ( C olli n et al. , 2 0 1 8). A ci di c 

a n d dri er s oil aff e cts t h e u pt a k e of n utri e nts b y t e m p er at e s p e ci es i n c o nif er o us st a n ds 

a n d aff e cts t h e pr o b a bilit y of g er mi n ati o n a n d gr o wt h of t e m p er at e j u v e nil es ( St. Cl air 



4 3  

et al. , 2 0 0 8; C as p ers e n et al. , 2 0 1 1; S ol ari k et al. , 2 0 1 8). H o w e v er, t h e pr es e n c e of 

t e m p er at e tr e es i n st a n ds w as d e m o nstr at e d t o i n cr e as e t h e r e cr uit m e nt of t e m p er at e 

s p e ci es w h e n n ot t o o d e n s e t o c o m p et e wit h t e m p er at e s e e dli n gs ( S ol ari k et al. , 2 0 2 0). 

T h us, a d di n g a s u bstr at e -m o dif yi n g eff e ct o n r e cr uit m e nt i n f ut ur e m o d el si m ul ati o ns 

c o ul d i m pr o v e t h e pl a usi bilit y of est a blis h m e nt r at es i n s p e cifi c st a n ds.  

Alt h o u g h o ur r es ult s s u g g est t h at c o m p etiti o n wit h b or e al tr e es w as n ot a criti c al 

d et er mi n a nt of t h e n ort h er n li mit of t e m p er at e tr e e s p e ci es, c o m p etiti o n i s n ot t h e o nl y 

bi oti c f a ct or t h at c o ul d i nfl u e n c e t h eir distri b uti o n ( E v a ns et Br o w n, 2 0 1 7). Ot h er bi oti c 

f a ct ors m a y als o i nfl u e n c e t e m p er at e s p e ci es mi gr ati o n n ort h w ar ds. F or i nst a n c e, s e e d 

pr e d ati o n h as b e e n s h o w n t o r e d u c e d m a pl e r e g e n er ati o n i n n ort h er n Q u e b e c ( Br o w n 

a n d  V ell e n d, 2 0 1 4) . Pr es e n c e or a bs e n c e of p at h o g e ns, i ns e ct o ut br e a k c y cl es, a n d 

m y c orr hi z al f a cilit ati o n mi g ht als o b e i n v ol v e d i n s u p p orti n g or li miti n g t h e n ort h w ar d 

mi gr ati o n of t e m p er at e s p e ci es ( Fr eli c h et al. , 2 0 1 2; Cl e a vitt et al. , 2 0 1 1, 2 0 1 4; 

C art er o n et al. , 2 0 2 0; E v a ns et al. , 2 0 2 0). 

I n t hi s st u d y, w e di d n ot c o nsi d er pr oj e ct e d cli m at e c h a n g e a n d dist ur b a n c es s u c h as 

st o c h asti c cli m at e e xtr e m e e v e nts, or i ns e ct o ut br e a ks. T h es e m a y r e pr es e nt f ut ur e 

i m pr o v e m e nts t o t hi s st u d y. Wit h pr oj e ct e d cli m at e c h a n g e, t h e gr o wi n g s e as o n will 

p ossi bl y b e l o n g er c o nsist e nt wit h t h e t e m p er at ur e i n cr e as e a n d hi g h er gr o wt h of 

t e m p er at e s p e ci es i n B F-P B d o m ai n m a y b e o bs er v e d ( T a yl or et al. , 2 0 1 7; R ei c h et al. , 

2 0 2 2) . Wit h hi g h er gr o wt h, t e m p er at e s p e ci es h a v e e v e n a hi g h er a bilit y t o p ersist w h e n 

i ntr o d u c e d i n st a n ds of t h e B F-P B d o m ai n ( B o ul a n g er et al. , 2 0 1 7, 2 0 1 9). 

M et e or ol o gi c al e v e nts s u c h as l at e fr ost, wi n dt hr o w, fl o o d or dr o u g ht c a n dir e ctl y aff e ct 

t h e gr o wt h a n d m ort alit y of t h e tr e e s p e ci es w e h a v e c o nsi d er e d, w hi c h c o ul d f a cilit at e 

or hi n d er t h e p erf or m a n c e of t e m p er at e s p e ci es i n b or e al mi x e d w o o d st a n ds ( L eit h e a d 

et al. , 2 0 1 0; M or e a u et al. , 2 0 2 0 a). T h e s pr u c e b u d w or m is t h e m aj or d ef oli ati n g i ns e ct 

i n t h e st u d y ar e a ( B er g er o n et al. , 2 0 1 4). T his i ns e ct c a us es m ort alit y of b als a m fir a n d 

s pr u c e wit h a 3 0 -y e ar c y cl e d uri n g o ut br e a ks t h at ar e e x p e ct e d t o b e m or e i nt e ns e wit h 
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cli m at e c h a n g e ( P ur es w ar a n et al. , 2 0 1 9). T h e g a ps cr e at e d b y t h e s pr u c e b u d w or m 

will l e a d t o m or e li g ht a n d s p a c e f or t h e t e m p er at e tr e e s p e ci es t o gr o w a n d s ur vi v e i n 

st a n ds ( K ell m a n, 2 0 0 4; G ass er et al. , 2 0 1 0; B a n n o n et al. , 2 0 1 5). I n t h e l o n g t er m, t h e 

pr es e n c e of t e m p er at e s p e ci es m a y miti g at e t h e i nt e nsit y of t h e o ut br e a ks, as s pr u c e 

b u d w or m h ost s p e ci es will d e cr e as e i n t h e st a n ds ( C a p p u c ci n o et al. , 1 9 9 8). 

1 .7  C o n cl usi o n  

O ur st u d y s h o ws t h at t e m p er at e tr e e s p e ci es s e e dli n gs m a y gr o w a n d s ur vi v e wit hi n 

mi x e d w o o d b or e al tr e e s p e ci es c o m m u niti es c urr e ntl y t o t h e n ort h of t h eir g e o gr a p hi c 

distri b uti o n  u n d er a r a n g e of n ati v e st a n d c o m p ositi o ns, d e nsiti es, l o g gi n gs a n d u n d er 

c urr e nt cli m at e c o n diti o ns. M or e s p e cifi c all y, b ot h c urr e nt cli m at e a n d c o m p etiti v e 

i nt er a cti o ns b et w e e n t e m p er at e a n d b or e al s p e ci es w er e n ot f a ct or s i m p e di n g t e m p er at e 

s p e ci es p ersi st e n c e w h e n i ntr o d u c e d i n st a n ds of t h e B F -P B d o m ai n. F or est m a n a g e m e nt h a d 

a nt a g o nisti c eff e ct s o n t e m p er at e tr e e s p e ci es p erf or m a n c e. C o m p etiti o n fr o m tr e m bli n g as p e n 

s e e dli n gs li mit e d t h e p er sist e n c e of i ntr o d u c e d t e m p er at e s p e ci es i n r e c e ntl y h ar v est e d st a n ds, 

w hil e t e m p er at e s p e ci es h a d a hi g h er a bilit y t o p er si st i n l at er s u c c essi o n al m at ur e as p e n st a n ds. 

T his st u d y p r o vi d es a n e w fr a m e w or k f or i n v esti g ati n g t h e a biliti es of t e m p er at e tr e e 

s p e ci es t o gr o wt h a n d s ur vi v e i n n o v el st a n d at t h e n ort h er n m ost li mit of t h eir 

distri b uti o n al r a n g e.  

1 .8  A c k n o wl e d g m e nts  

W e t h a n k t h e N at ur al S ci e n c e a n d E n gi n e eri n g R es e ar c h C o u n cil of C a n a d a f or 

fi n a n ci all y s u p p orti n g t h e pr oj e ct. W e ar e gr at ef ul t o Mi ni st èr e d es F or êts, d e l a F a u n e 

et d es P ar cs ( M F F P) f or pr o vi di n g us wit h b ot h R E S E F a n d Pl a c ett es - E c h a ntill o ns 
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P er m a n e nt es d at as ets. T his r es e ar c h w as e n a bl e d i n p art b y c o m p ut er r es o ur c es 

pr o vi d e d b y C o m p ut e C a n a d a ( w w w. c o m p ut e c a n a d a. c a ). W e t h a n k a n o n y m o us 

r e vi e w ers fr o m C orri g e-m oi U Q A T st u d e nts’ gr o u p f or criti c al r e visi o n a n d 

s u g g esti o ns o n t h e m a n us cri pt. W e t h a n k t h e t w o a n o n y m o us r e vi e w ers f or t h eir 

c o nstr u cti v e f e e d b a c k.  

1 .9    D at a a c c e ssi bilit y  

D at a us e d i n t hi s st u d y h as b e e n ar c hi v e d o n Git H u b a n d c a n b e f o u n d at 

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 5 2 8 1/ z e n o d o. 6 8 1 9 4 9 5  ( S o u b e yr a n d et al.  2 0 2 2); s o m e d at a t h at w as 

o bt ai n e d u n d er li c e ns e fr o m g o v er n m e nt al or g a ni z ati o ns will b e p u blis h e d wit h a o n e -

y e ar e m b ar g o .

  

http://www.computecanada.ca/
https://doi.org/10.5281/zenodo.6819495
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2 .1  A bstr a ct  

T e m p er at e h ar d w o o d tr e e s p e ci es m a y t a k e a d v a nt a g e of cli m at e c h a n g e t o mi gr at e 

n ort h w ar d tr a c ki n g t h eir o pti m al gr o wt h a n d s ur vi v al ni c h es. Ot h er f a ct ors t h a n cli m at e 

c o ul d c o nstr ai n or f a cilit at e t h eir est a blis h m e nt n ort h of t h eir a ct u al r a n g e, s u c h as 

c o m p etiti v e i nt er a cti o ns, t h eir a bilit y t o dis p ers e, or f or est m a n a g e m e nt. T h e o bj e cti v es 

of t hi s st u d y w er e t o q u a ntif y t h e a bilit y of t e m p er at e tr e e s p e ci es t o c ol o ni z e b or e al 

mi x e d w o o d st a n ds fr o m a f e w t e m p er at e tr e e s p e ci es s e e d ers, t o d et er mi n e w hi c h lif e 

pr o c ess es of t e m p er at e tr e e s p e ci es ar e i m p ort a nt i n t h eir a bilit y t o c ol o ni z e st a n ds, a n d 

t o d et er mi n e t h e i m p a ct of t e m p er at e tr e e s p e ci es c ol o ni z ati o n o n n ati v e b or e al 

mi x e d w o o d c o m m u niti es. W e us e d t h e i n di vi d u al b as e d f or est m o d el S O R TI E -N D t o 

si m ul at e n at ur al s u c c essi o n d y n a mi cs i n a n a g e gr a di e nt of st a n ds i n t h e b or e al 

mi x e d w o o d f or est of E ast er n C a n a d a c o nsi d eri n g f o ur diff er e nt pr oj e ct e d cli m at e 

c h a n g e s c e n ari os. T o mi mi c t h e n at ur al c ol o ni z ati o n of t e m p er at e tr e es fr o m m ar gi n al 

p o p ul ati o ns e v e nt u all y est a blis h e d b y l o n g -dist a n c e mi gr ati o n, w e r e pl a c e d a p at c h i n 

t h e c e nt er of t h e si m ul at e d st a n ds wit h t e m p er at e tr e e s p e ci es, i. e., r e d m a pl e, s u g ar 

m a pl e or y ell o w bir c h. W e t h e n p erf or m e d a s e nsiti vit y a n al ysi s o n t h e p ar a m et ers 

d et er mi ni n g t h e gr o wt h, dis p ers al, a n d m ort alit y of t e m p er at e tr e e s p e ci es t o d et er mi n e 

w hi c h of t h es e pr o c ess es w as criti c al t o t h eir e x p a n si o n. All t hr e e t e m p er at e tr e e s p e ci es 

w er e a bl e t o c ol o ni z e t h e b or e al st a n ds wit h hi g h er p erf or m a n c e i n y o u n g er st a n ds, a n d 

gr e a t er c ol o ni z ati o n s kill s f or y ell o w bir c h. T h e i m p a ct of t h e cli m at e s c e n ari os o n t h e 

gr o wt h of a d ult t e m p er at e tr e e s p e ci es w as n ot s uffi ci e nt t o o bt ai n m aj or c h a n g es i n 

t h eir fi n al b as al ar e a. Dis p ers al, m ort alit y, a n d j u v e nil e gr o wt h w er e t h e m o st i m p orta nt 

pr o c ess es f or t h e c ol o ni z ati o n c a p a cit y of t h e t e m p er at e tr e e s p e ci es. O ur r es ult s 

s u g g est t h at t e m p er at e tr e e s p e ci es e x p a nsi o n w o ul d n ot b e li mit e d/ a c c el er at e d b y 

cli m at e c h a n g e a n d t h at f or est m a n a g e m e nt c o ul d pr o m ot e t e m p er at e tr e e s p e ci es 

e x p a nsi o n b y r ej u v e n ati n g t h e f or est l a n ds c a p es.  
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K e y w or ds: S O R TI E -N D, A c er s a c c h ar u m, A c er r u br u m, B et ul a all e g h a ni e nsis, 

m ar gi n al p o p ul ati o ns, f or est m a n a g e m e nt, c o m p etiti v e eff e ct  

2 .2  R és u m é 

L es es p è c es d' ar br es f e uill us t e m p ér és p o urr ai e nt pr ofit er d es  c h a n g e m e nt s cli m ati q u e s 

p o ur mi gr er v ers l e n or d e n s ui v a nt l e urs ni c h es o pti m al es d e cr oiss a n c e et d e s ur vi e. 

D' a utr es f a ct e urs q u e l e cli m at p o urr ai e n t li mit er o u f a cilit er l e ur ét a bliss e m e nt a u n or d 

d e l e ur air e d e r é p artiti o n a ct u ell e, c o m m e l es i nt er a cti o ns c o m p étiti v es, l e ur c a p a cit é 

d e dis p ersi o n o u l ’ a m é n a g e m e nt f or estier . L es o bj e ctifs d e c ett e ét u d e ét ai e nt d e 

q u a ntifi er l a c a p a cit é d es f e uill us t e m p ér és à c ol o ni s er l es p e u pl e m e nts d e f or êts mi xt es 

b or é al es à p artir d e q u el q u es s e m e n c i ers d e f e uill us  t e m p ér és, d e d ét er mi n er q u els 

pr o c ess us d e vi e d es f e uill us t e m p ér és s o nt i m p ort a nts d a ns l e ur c a p a cit é à c ol o ni s er 

l es p e u pl e m e nts, et d e d ét er mi n er l'i m p a ct d e l a c ol o ni s ati o n d es f e uill us t e m p ér és s ur 

l es c o m m u n a ut és n ati v e s  d e f or êts mi xt es b or é al es. N o us a v o ns utili s é l e m o d èl e 

f or esti er i n di vi d u el S O R TI E-N D p o ur si m ul er l a d y n a mi q u e d e l a s u c c essi o n n at ur ell e 

d a ns u n gr a di e nt d' â g e d e p e u pl e m e nts d e l a f or êt b or é al e mi xt e d e l' e st d u C a n a d a e n 

c o nsi d ér a nt q u atr e s c é n ari os cli m ati q u es diff ér e nts. P o ur i mit er l a c ol o ni s ati o n 

n at ur ell e d es f e uill us t e m p ér és  à p artir d e p o p ul ati o ns m ar gi n al es é v e nt u ell e m e nt 

ét a bli es p ar u n e mi gr ati o n à l o n g u e dist a n c e, n o us a v o ns r e m pl a c é u n e p ar c ell e a u 

c e ntr e d es p e u pl e m e nts si m ul és p ar d es f e uill us t e m p ér és, c' est-à -dir e l' ér a bl e r o u g e, 

l' ér a bl e à s u cr e o u l e b o ul e a u j a u n e. N o us a v o ns e ns uit e eff e ct u é u n e a n al ys e d e 

s e nsi bilit é s ur l es p ar a m ètr es d ét er mi n a nt l a cr oiss a n c e, l a dis p ersi o n et l a m ort alit é d es 

f e uill us t e m p ér és afi n d e d ét er mi n er l esq u el s d e  c e s pr o c ess us ét ai e n t ess e nti els à l e ur 

e x p a nsi o n. L es tr ois f e uill us t e m p ér és o nt ét é c a p a bl es d e c ol o ni s er l es p e u pl e m e nts 

b or é a u x  mi xt es , a v e c u n e p erf or m a n c e pl us él e v é e d a ns l es p e u pl e m e nts pl us j e u n es, 

et d e pl us gr a n d es c a p a cit és d e c ol o ni s ati o n p o ur l e b o ul e a u j a u n e. L'i m p a ct d es 



5 0  

s c é n ari os cli m ati q u es s ur l a cr oiss a n c e d es f e uill us t e m p ér és a d ult es n' ét ait p as s uffis a nt 

p o ur o bt e nir d es c h a n g e m e nts m aj e urs d a ns l e ur s urf a c e t erri èr e fi n al e. L a dis p ersi o n, 

l a m ort alit é et l a cr oiss a n c e j u v é nil e ét ai e nt l es pr o c ess us l es pl us i m p ort a nts p o ur l a 

c a p a cit é d e c ol o ni s ati o n d es f e uill us t e m p ér és. N o s r és ult ats s u g g èr e nt q u e l' e x p a nsi o n 

d es f e uill us t e m p ér és n e s er ait p as li mit é e ni a c c él ér é e p ar l e c h a n g e m e nt cli m ati q u e et 

q u e l’ a m é n a g e m e nt f or esti er p o urr ait pr o m o u v oir l' e x p a nsi o n d es f e uill us t e m p ér és e n 

r aj e u niss a nt l es p a ys a g es f or esti ers. 

M ots -cl és: S O R TI E -N D, A c er s a c c h ar u m , A c e r r u br u m , B et ul a all e g h a ni e nsis , 

p o p ul ati o ns m ar gi n al es, a m é n a g e m e nt f or esti er, eff et c o m p étiti o n  

2 .3  I ntr o d u cti o n 

T e m p er at ur e a n d pr e ci pit ati o n n or m als h a v e a n i m p ort a nt r ol e o n tr e e s p e ci es 

distri b uti o n r a n g es at t h e c o nti n e nt al s c al e ( D’ Or a n g e vill e et al. , 2 0 1 6). C o ns e q u e ntl y, 

tr e e s p e ci es ar e pr oj e ct e d t o mi gr at e p ol e w ar d or at hi g h er el e v ati o ns u n d er a w ar mi n g 

cli m at e, tr a c ki n g t h eir o pti m al cli m ati c ni c h e ( M ori n et al. , 2 0 0 8; L e e-Y a w et al. , 

2 0 1 6) . H o w e v er, t h e s p e e d of t hi s pr o c ess m a y v ar y a c c or di n g t o m a n y ot h er f a ct ors 

o p er ati n g at m or e r e gi o n al a n d l o c al s c al es, i n cl u di n g s p e ci es mi gr ati o n a bilit y, 

cli m ati c a n d e d a p hi c c o n diti o ns of mi cr osit es, a n d bi oti c f a ct ors s u c h as s p e ci es 

c o m p etiti o n, s e e d pr e d ati o n, fir es, i ns e ct o ut br e a k s a n d f or est m a n a g e m e nt ( Fisi c h elli 

et al. , 2 0 1 2; C a n h a m et M ur p h y, 2 0 1 6 a; E v a ns a n d  Br o w n, 2 0 1 7) . T h e e xt e nt t o w hi c h 

bi oti c f a ct ors i nt er a ct wit h cli m at e t o s h a p e tr e e s p e ci es distri b uti o ns r e m ai ns a n 

i m p ort a nt u nr es ol v e d iss u e ( O b oit e a n d  C o m e a u, 2 0 2 0).   

T h e Q u e b e c mi x e d w o o d e c ot o n e is c o m p os e d of t w o disti n ct f or est: t h e s o ut h er n 

t e m p er at e mi x e d w o o d f or est a n d t h e n ort h er n b or e al mi x e d w o o d f or est ( S a u ci er et al. , 

1 9 9 8, 2 0 0 3) . T h e hi g h a b u n d a n c e of t e m p er at e tr e e s p e ci es s u c h as s u g ar m a pl e (A c er 
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s a c c h ar u m M ars h.), r e d m a pl e ( A c er r u br u m L.) a n d y ell o w bir c h ( B et ul a 

all e g h a ni e nsis Brit t.) i n t h e t e m p er at e mi x e d w o o d f or est is t h e m ai n diff er e n c e 

b et w e e n t h e t w o f or ests ( S a u ci er et al. , 2 0 0 3). R e d m a pl e c a n als o b e f o u n d i n hillt o ps 

of t h e b or e al mi x e d w o o d f or est w h er e s oil mi cr osit es a n d cli m ati c c o n diti o n s ar e m or e 

f a v o ur a bl e t h a n i n t h e b ott o m of hill s ( M ar q uis et al. , 2 0 2 1). Wit h cli m at e c h a n g e, t h e 

m ar gi n al p o p ul ati o ns of t h es e t hr e e s p e ci es ar e e x p e ct e d t o e x p a n d n ort h w ar d, i. e. i n 

t h e b or e al mi x e d w o o d f or est, a n d e v e nt u all y c ol o ni z e t h e b ott o m of hills d u e t o t h e 

r el e as e of cli m at e c o nstr ai nt s ( B o ul a n g er et al. , 2 0 2 2). H o w e v er, sit e c o n diti o ns of t h e 

b or e al mi x e d w o o d f or est m a y n ot b e f a v o ur a bl e f or t h eir est a blis h m e nt b e c a us e of p o or 

n utri m e nt s u bstr at es, hi g h tr e e d e nsit y i n t h e n ati v e st a n ds or l a c k of f a cilit ati n g 

mi cr o or g a nis m s ( St. Cl air et al. , 2 0 0 8; C olli n et al. , 2 0 1 7 a, 2 0 1 8; C art er o n et al. , 2 0 2 0; 

S ol ari k et al. , 2 0 2 0). 

M ulti pl e m o d els wit h a diff er e nt d e gr e e of c o m pl e xit y a n d s p ati al a n d t e m p or al 

r es ol uti o ns m a y b e us e d t o si m ul at e f ut ur e mi gr ati o ns fr o m c urr e nt tr e e s p e ci es 

distri b uti o n r a n g es. S p e ci es distri b uti o n m o d els ( S D Ms), b as e d o n t h e st atisti c al 

r el ati o ns hi p b et w e e n c urr e nt distri b uti o n a n d cli m at e, w er e us e d t o pr oj e ct t h e p ot e nti al 

t e m p er at e tr e e s p e ci es mi gr ati o n n ort h w ar d i n t h e mi x e d w o o d b or e al f or est 

( M c K e n n e y et al. , 2 0 1 1). Alt h o u g h S D Ms h a v e b e e n i m pr o v e d t a ki n g i nt o a c c o u nt 

mi gr ati o n as p e cts, t h e y d o n ot c o nsi d er s o m e i m p ort a nt l o c al pr o c es s es s u c h as 

i nt ers p e cifi c c o m p etiti o n, st a n d d e nsit y or e d a p hi c f a ct ors ( B ois v ert‐ M ars h et al. , 

2 0 2 2) . Alt er n ati v el y, pr o c ess-b as e d l a n ds c a p e m o d el w er e us e d t o pr oj e ct f ut ur e b or e al 

a n d t e m p er at e tr e e s p e ci es p erf or m a n c e a n d bi o m ass, b ut als o t hi s t y p e of l ar g e -s c al e 

m o d el d o es n ot i n cl u d e f a ct ors o p er ati n g at t h e st a n d l e v el, s u c h as tr e e -s p e cifi c 

c o m p e titi o n f or li g ht a n d s p a c e ( B o ul a n g er et al. , 2 0 1 7, 2 0 1 8). C o n v ers el y, s p ati all y 

e x pli cit st a n d m o d els c o nsi d er dir e ct i nt er a cti o ns b et w e e n tr e es i n a st a n d usi n g t h eir 

s p ati al p ositi o ns t o c o m p ut e c o m p etiti o n f or li g ht a n d s p a c e a m o n g tr e e s i n cl u di n g 

p ot e nti al i nt ers p e cifi c f a cilit ati o n -e x cl usi o n ( P a c al a et al. , 1 9 9 3; S h u g art a n d  W est, 

1 9 7 7; S h u g art et al. , 2 0 1 8). T h es e m o d els c a n b e us e d i n a c o nt e xt of s p e ci es mi gr ati o n 
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t o ass ess t h e a bilit y of a s p e ci es t o c ol o ni z e a s p e cifi c st a n d c o nsi d eri n g i nt er a cti o n 

wit h e xisti n g tr e es, r e cr uit m e nt a n d m ort alit y pr o c ess es.  

I n t hi s st u d y, w e us e a s p ati all y e x pli cit f or est st a n d m o d el t o st u d y c o m p ositi o n al 

c h a n g es i n v ari o us st a n d s of t h e b or e al mi x e d w o o d f or est aft er a d diti o n of a p at c h of 

t e m p er at e tr e es i n t h e c e nt er of t h e st a n d, i. e., s u g ar m a pl e, r e d m a pl e, a n d y ell o w bir c h . 

T his s et u p e m ul at es t h e p ot e nti al s pr e a d of t e m p er at e tr e es fr o m n ort h er n m ar gi n al 

p o p ul ati o ns e v e nt u all y e st a blis h e d b y l o n g -dist a n c e mi gr ati o n. W e t h us d et er mi n e 

w h et h er t e m p er at e tr e e s p e ci es m a y c ol o ni z e b or e al mi x e d w o o d st a n ds c o nsi d eri n g 

i nt er-tr ee c o m p etiti v e i nt er a cti o ns a n d diff er e nt cli m at e s c e n ari os. O ur o bj e cti v es ar e 

t hr e ef ol d: ( 1) ass ess t e m p er at e tr e e gr o wt h i n mi x e d w o o d b or e al f or ests u n d er diff er e nt 

cli m at e s c e n ari os; ( 2 a) d et er mi n e t h e c ol o ni s ati o n p ot e nti al of t e m p er at e tr e e s p e ci es 

fr o m alr e a d y est a blis h e d m ar gi n al p o p ul ati o n i n b or e al mi x e d w o o d st a n ds, ( 2 b) 

r a n ki n g t h e li miti n g i m p a ct of dis p ers al, m ort alit y a n d gr o wt h pr o c ess es; a n d ( 3) 

d et er mi n e p ot e nti al c o m p ositi o n s hifts i n b or e al mi x e d w o o d st a n ds f oll o wi n g t h e 

c ol o ni z ati o n of t e m p e r at e tr e e s p e ci es. 

2 .4   M et h o ds  

 

2 .4 .1  St u d y ar e a  

T h e st u d y ar e a is l o c at e d at t h e L a k e D u p ar q u et R es e ar c h a n d T e a c hi n g F or est 

( F E R L D) i n t h e A biti bi r e gi o n of w est er n Q u e b e c, C a n a d a. T h e gr o wi n g s e as o n ( M a y 

t o S e pt e m b er) is c h ar a ct eri z e d b y a m e a n t e m p er at ur e of 1 4 ° C a n d c u m ul ati v e 

pr e ci pit ati o n of 4 4 7 m m ( m e a n fr o m 1 9 7 0 t o 2 0 1 9).  T h e F E R L D t errit or y is wit hi n t h e 

b or e al mi x e d w o o d f or est  w est er n Q u e b e c a n d is l o c at e d i n t h e cl a y b elt c h ar a ct eri z e b y 

gl a ci ol a c ustri n e cl a y d e p osit s ( Fi g. 2 .1, S a u ci er et al. , 1 9 9 8; R o y et al. , 2 0 1 5). T h e 
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st u d y l a n ds c a p e is fr a g m e nt e d b y m ulti pl e p ast fir e e v e nts a n d s pr u c e b u d w or m 

o ut br e a k ( C h orist o n e ur a f u mif er a n a  Cl e m .) st a g g er e d t hr o u g h ti m e a n d s p a c e r es ulti n g 

i n a m os ai c of diff er e nt st a n d c o m p ositi o ns ( B er g er o n et al. , 2 0 1 4). E arl y s u c c essi o n 

st a n ds ar e c o m p os e d of tr e m bli n g as p e n ( P o p ul us tr e m ul oi d es  Mi c h x.), p a p er bir c h 

(B et ul a p a p yrif er a M ars h.) a n d j a c k pi n e ( Pi n us b a n ksi a n a  L a m b.), a n d ar e r e pl a c e d 

b y b als a m fir ( A bi es b al s a m e a  Mill.), w hit e a n d bl a c k s pr u c e ( Pi c e a gl a u c a  V . a n d 

Pi c e a m ari a n a  Mill.), w hit e c e d ar ( T h uj a o c ci d e nt ali s  L.) i n mi d a n d l at e s u c c essi o n al 

st a n ds ( B er g er o n, 2 0 0 0; C h e n a n d  P o p a di o u k, 2 0 0 2) . M ar gi n al r e d m a pl e st a n ds ar e 

s c ar c el y pr es e nt i n t h e ar e a m ai nl y i n t h e sl o p e a n d t o p of t h e hills  ( Tr e m bl a y et al. , 

2 0 0 2) . S u g ar m a pl e a n d y ell o w bir c h ar e a bs e nt. 

 

Fi g ur e 2. 1 : M a p of t h e st u d y ar e a wit h p oi nt s r e pr es e nti n g t h e l o c ati o n of t h e L a k e 
D u p ar q u et T e a c hi n g R es e ar c h F or est ( F E R L D, i n bl a c k). T h e t w o f or ests  a n d 
n ort h w ar d c o nti n u o us distri b uti o n li mits of t h e t hr e e st u di e d t e m p er at e tr e e s p e ci es ar e 
d e pi ct e d as p ol y g o ns a n d s oli d li n es, r es p e cti v el y ( S a u ci er et al. , 2 0 0 3; M or n e a u, 
2 0 2 2) .  
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2 .4 .2  O v er vi e w of t h e m o d el a n d of t h e si m ul ati o n e x p eri m e nts  

W e p erf or m e d t h e si m ul ati o ns usi n g t h e s p ati all y e x pli cit a n d i n di vi d u al b as e d 

S O R TI E -N D m o d el ( h er e aft er S O R TI E; v ersi o n 7. 0 5; P a c al a et al. , 1 9 9 6; M ur p h y, 

2 0 1 1) . S O R TI E si m ul at e s st a n d d y n a mi cs b y m o d eli n g t h e w h ol e lif e c y cl e of tr e es 

wit hi n a st a n d (i. e., s e e dli n g, s a pli n g, a d ult, a n d s n a g). E a c h tr e e is m o d el e d as a 

dis cr et e o bj e ct wit h diff er e nt attri b ut es s u c h as di a m et er at br e ast h ei g ht ( D B H), h ei g ht, 

cr o w n di m e nsi o n a n d a g e. At e a c h ti m est e p, us u all y o n e y e ar, S O R TI E si m ul at es t h e 

i nt er a cti o ns b et w e e n tr e es, c al c ul at es t h eir gr o wt h c o nsi d eri n g t h e i m p a ct of 

c o m p etiti o n f or li g ht a n d s p a c e of n ei g h b ori n g tr e es, a n d u p d at es tr e e attri b ut es. 

Si m ult a n e o usl y, S O R TI E c o m p ut es t h e n u m b er of s e e ds pr o d u c e d a n d t h eir dis p ers al 

dist a n c e a n d d et er mi n es t h e m ort alit y of b ot h s e e dli n gs a n d tr e es.  

S o u b e yr a n d et al.  ( 2 0 2 3) d es cri b e d a n e w S O R TI E p ar a m et eri z ati o n pr o c e d ur e t o 

i n cl u d e t h e i m p a ct of cli m at e c h a n g e, t h e v ali d ati o n str at e g y of m o d el si m ul ati o ns, as 

w ell as t h e p ar a m et er v al u es t h at ar e us e d i n t hi s st u d y f or y ell o w bir c h, r e d m a pl e a n d 

s u g ar m a pl e a n d f or  si x a d diti o n al b or e al tr e e s p e ci es c o m p osi n g t h e st u di e d f or est 

st a n ds: tr e m bli n g as p e n, p a p er bir c h, b als a m fir, w hit e s pr u c e, j a c k pi n e a n d w hit e 

c e d ar. Tr e e all o m etr y p ar a m et ers, as w ell as t h os e d es cri bi n g tr e e m ort alit y a n d 

r e cr uit m ent m o d ul es, w er e o bt ai n e d fr o m pr e vi o us st u di es ( P o uli n et al. , 2 0 0 8; M al e ki 

et al. , 2 0 1 9).  

W e m o d el e d t h e di a m et er at br e ast h ei g ht i n cr e m e nt of tr e es as a f u n cti o n of ti m e 

( D B HI; i n c m. y-1 ) wit h t h e " N ei g h b ori n g C o m p etiti o n I n d e x ( N CI) gr o wt h " m o d ul e. 

T his m o d ul e c al c ul at es gr o wt h as a fr a cti o n of t h e m a xi m u m p ot e nti al gr o wt h 

(M a x P ot Gr o wt h ) t h at c a n b e a c hi e v e d u n d er o pti m al gr o wt h c o n diti o ns. I n o ur st u d y, 

t h e M a x P ot Gr o wt h  p ar a m et er v ari e d wit h cli m at e t o a c c o u nt f or diff er e n c es i n tr e e 

gr o wt h b et w e e n cli m at e s c e n ari os. T h e p ot e nti al gr o wt h -cli m at e r el ati o n s hi ps w er e 

c o m p ut e d i n S o u b e yr a n d et al. ( 2 0 2 3)  usi n g a l ar g e n et w or k of i n v e nt or y d at a s p a n ni n g 
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N ort h e ast er n N ort h A m eri c a a n d c o nsi d eri n g f o ur cli m at e v ari a bl es: cli m at e m oi st ur e 

i n d e x of J u n e, J ul y a n d A u g ust ( C MI JJ A), gr o wi n g d e gr e e d a y ( D D 5), m e a n a n n u al 

t e m p er at ur e ( M A T) a n d m e a n s u m m er pr e ci pit ati o n ( M S P). W e t h e n o bt ai n e d t h e 

r e ali z e d gr o wt h b y m ulti pl yi n g M a x P ot Gr o wt h  b y v ari o us li miti n g eff e cts wit h v al u es 

b et w e e n 0 a n d 1, r e pr es e nti n g t h e eff e cts of tr e e si z e, s h a di n g fr o m ot h er tr e es, a n d 

n o n -li g ht-b as e d cr o w di n g eff e ct i n cl u di n g p ot e nti al i nt ers p e cifi c c o m p etiti o n b et w e e n 

tr e es, c o m p etitio n f or s p a c e, n utri e nts a n d w at er a c c essi bilit y ( C a n h a m et al., 2 0 0 4; 

e q u ati o n 1).  

𝐷 𝐵 𝐻𝐼  ( 𝑐 𝑚 .𝑦 𝑟 − 1 ) =  𝑀 𝑎 𝑥 𝑃 𝑜 𝑡 𝐺 𝑟 𝑜 𝑤 𝑡 ℎ   × 𝑠𝑖 𝑧 𝑒  𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 𝑡   ×

𝑠 ℎ 𝑎 𝑑𝑖 𝑛 𝑔  𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 𝑡   × 𝑐 𝑟 𝑜 𝑤 𝑑𝑖 𝑛 𝑔  𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 𝑡 ( 3 .1 )
    

H er e, w e us e d t h e m o d el t o si m ul at e t h e c ol o ni s ati o n of t e m p er at e tr e e s p e ci es i n 4 

b or e al mi x e d w o o d st a n ds us e d as i niti al c o n diti o ns. S u c h st a n ds b el o n g t o a 

s u c c essi o n al c hr o n os e q u e n c e of i n v e nt ori e d pl ot s ( M al e ki et al. , 2 0 2 1). I n e a c h of t h os e 

st a n ds, w e a d d e d v ari o us si z e of t e m p er at e tr e e s u b pl ot s at t h eir c e nt er at t h e b e gi n ni n g 

of t h e si m ul ati o ns. E a c h si m ul ati o n w as c arri e d o n wit h a s p e cifi c cli m at e s c e n ari o u ntil 

2 1 0 0. W e t h e n p erf or m e d a s e nsiti vit y a n al ysi s o n i m p ort a nt p ar a m et ers t o a n al y z e t h e 

pr o c ess es c o ntr olli n g t h e s p e e d of t h e i n v asi o n of t e m p er at e tr e es i n b or e al mi x e d w o o d 

st a n ds.  T h e fi n al si m ul ati o ns w er e c o m p ar e d i n t er ms of gr o wt h a n d fi n al b as al ar e a 

of t e m p er at e tr e es a n d of tr aj e ct ori es of c o m p ositi o n c h a n g es. E a c h of t h es e st e ps is 

d es cri b e d i n d et ail i n t h e f oll o wi n g s e cti o ns a n d is ill ustr at e d i n Fi g. 2 .2.  
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Fi g ur e 2. 2 : C o n c e pt u al fr a m e w or k of t h e si m ul ati o n e x p eri m e nts. W e p erf or m e d t h e 
s e nsiti vit y a n al ysi s o nl y usi n g t h e st a n d r ei niti at e d i n 1 9 6 4.   

2 .4 .3  St a n d i niti al c o n diti o ns  

Tr e e D B H b y s p e ci es w a s s a m pl e d i n 1 7 3 pl ot s of 4 0 0 m 2  i n st a n ds pr e vi o u sl y b ur n e d 

d uri n g diff er e nt fir e y e ars ( M al e ki et al. , 2 0 2 1).  S u c h i n v e nt ori es pr o vi d e d 4 

s u c c essi o n al f or est st a g es wit h diff er e nt st a n d c o m p ositi o ns t o b e us e d as i niti al 

c o n diti o ns f or o ur si m ul ati o ns ( Fi g. 2 .3). T h e t hr e e u n h ar v est e d st a n ds b ur n e d i n 1 7 6 0, 

1 8 2 3 a n d 1 9 6 4 a n d w er e i n v e nt ori e d i n 1 9 9 1 f oll o wi n g a s pr u c e b u d w or m o ut br e a k, 

w hi c h aff e ct e d b als a m fir tr e es. W e c o nsi d er e d d e a d b als a m fir as ali v e t o r e m o v e t h e 

p ot e nti al eff e ct of t h e s pr u c e b u d w or m o u t br e a k i n o ur si m ul ati o n r es ult s. O n e f o urt h 

st a n d ori gi n at e d b y a fir e i n 1 9 2 3 a n d w as h ar v est e d i n 1 9 9 9 ( Br ais et al. , 2 0 1 3). T his 



5 7  

st a n d w as i n v e nt ori e d t w o y e ars aft er t h e cl e ar c ut off eri n g t h e p ossi bilit y t o c o nsi d er 

r e c e ntl y h ar v est e d st a n d s. W e e xtr a ct e d t h e m e a n d e nsit y p er s p e ci es a n d p er D B H 

cl ass of all a v ail a bl e pl ot s i n e a c h st a n d t o i niti ali z e t h e S O R TI E si m ul ati o ns b y 

i n dic ati n g t h e n u m b er of tr e es p er h e ct ar e p er e a c h 2 c m D B H cl ass b y s p e ci e s. S O R TI E 

t h e n r a n d o mi z e d tr e e p ositi o ni n g i n t h e si m ul at e d pl ot. 

At t h e b e gi n ni n g of e a c h si m ul ati o n, w e r e pl a c e d a r o u n d s u b pl ot at t h e c e nt er of t h e 

st a n ds b y a pl ot c o m p os e d of t e m p er at e tr e es: s u g ar m a pl e, r e d m a pl e or y ell o w bir c h 

( Fi g. 2 .3). W e e xtr a ct e d tr e e p ositi o n a n d D B H fr o m a p ur e s u g ar m a pl e st a n d fr o m t h e 

R E S E F Q u e b e c f or est m o nit ori n g n et w or k ( “ R és e a u d’ Ét u d e et d e S ur v eill a n c e d es 

É c os yst è m es F or esti ers ”) t o pr o d u c e t h e r e pl a c e m e nt pl ot s.  W e c o nsi d er e d t h e s a m e 

tr e e p ositi o n a nd D B H f or t h e r e d m a pl e a n d y ell o w bir c h e x p eri m e nts t o all o w t h e 

c o m p aris o n of t h e r es ult s b et w e e n t h e tr e e t e m p er at e tr e e s p e ci es. Si x pl ot si z e w er e 

c o nsi d er e d: 1 0, 3 0, 8 0, 1 5 0, 2 5 0 a n d 4 0 0 m² t o a c c o u nt f or diff er e nt si z es of t h e 

m ar gi n al p o p ul ati o n. A si m ul ati o n wit h o ut i ntr o d u c e d t e m p er at e pl ot s w as als o 

e x e c ut e d as a c o ntr ol  ( Fi g. 2 .3).  

T h es e i niti al c o n diti o ns all o w e d us f or m o d elli n g t h e c ol o ni z ati o n of t e m p er at e tr e e 

s p e ci es i n t h e a dj a c e nt mi x e d w o o d b or e al st a n ds fr o m t h e a d d e d p at c h of t e m p er at e 

tr e es. S u c h c e ntr al p at c h es ar e i nt e n d e d t o e m ul at e a l o n g-dist a n c e mi gr ati o n e v e nt 

fr o m w hi c h c ol o ni z ati o n of t h e b or e al mi x e d w o o d f or est c o ul d b e gi n ( Gr ai g ni c et al. , 

2 0 1 8) .  
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Fi g ur e 2. 3 : R e pr es e nt ati o n of t h e i niti al c o n diti o ns us e d i n t h e si m ul ati o n. ( A) Tr e e 
p ositi o ni n g i n a o n e -h e ct ar e pl ot a c c or di n g t o t h e y e ar of t h e l ast fir e. I niti al c o n diti o ns 
f or t h e h ar v est e d pl ot c orr es p o n d t o t w o y e ars f oll o wi n g a cl e ar -c ut i n a st a n d n at ur al 
r e g e n er at e d aft er a 1 9 2 3 fir e e v e nt. E a c h s p e ci es is r e pr es e nt e d b y a c ol or a n d t h e si z e 
of t h e cir cl e i n di c at es it s di a m et er cl ass. Cir cl es i n pl ot s c orr es p o n d t o t h e si z es of  
t e m p er at e tr e e pl ot s a d d e d i n diff er e nt si m ul ati o ns: 1 0, 3 0, 8 0, 1 5 0, 2 5 0, a n d 4 0 0 m² i n 
ar e a. T h e ri g ht p a n el r e pr es e nts t h e p ositi o n of t e m p er at e tr e es i n t h e p at c h at diff er e nt 
si z es. ( B) Hist o gr a ms of t h e n u m b er of s a pli n gs a n d a d ult tr e es a c c or di n g t o t h eir D B H 
i n t h e st a n ds (t h e n u m b er of s e e dli n gs is als o writt e n) a n d i n t h e 4 0 0 m² t e m p er at e tr e e 
s p e ci es pl ot a d d e d i n t h e si m ul ati o ns.  

2 .4 .4  I n cl usi o n of cli m at e s c e n ari os 

D o w ns c al e d f ut ur e cli m at e pr oj e cti o ns w er e e xtr a ct e d usi n g t h e s oft w ar e cli m at e N A 

( W a n g et al. , 2 0 1 6) g e n er ati n g a m e a n e ns e m bl e fr o m 1 3 g e n er al cir c ul ati o n m o d els’ 

si m ul ati o ns wit h a r es ol uti o n of 1 6 k m². W e s el e ct e d t hr e e r e pr es e nt ati v e c o n c e ntr ati o n 

p at h w a ys ( R C P s) s c e n ari os, ( 1) t h e o pti mi sti c R C P 2. 6, ( 2) t h e pl a usi bl e R C P 4. 5 a n d 

( 3) t h e p essi mi sti c R C P 8. 5. M e a n cli m at e d at a w er e e xtr a ct e d f or 4 p eri o ds f or t h e 
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m e a n m o d el e ns e m bl e: 1 9 9 1 -2 0 2 5, 2 0 2 5 -2 0 5 5, 2 0 5 5 -2 0 8 5 a n d 2 0 8 5 -2 1 0 0. W e als o 

us e d a cli m at e s c e n ari o wit h n o cli m at e c h a n g e, i. e., t h e cli m at e fr o m 1 9 9 1 u n c h a n g e d.  

I n e a c h of S O R TI E si m ul ati o ns, w e c o nsi d er e d t h e ti m e-d e p e n d e nt eff e ct of cli m at e 

w ar mi n g o n tr e e gr o wt h b y u p d ati n g t h e v al u e of t h e p ar a m et er M a x P ot Gr o wt h  at y e ars 

2 0 2 5, 2 0 5 5 a n d 2 0 8 5 a c c or di n g t o t h e si m ul at e d cli m at e. T o d o t hi s, w e st o p p e d t h e 

si m ul ati o ns at e a c h y e ar w h er e M a x P ot Gr o wt h  h a d t o b e m o difi e d, t h e n u p d at e d t h e 

v al u e of t h e M a x P ot Gr o wt h  p ar a m et er a c c or di n g t o t h e n e w cli m ati c c o n diti o ns a n d 

r est art e d t h e si m ul ati o n wit h t h e fi n al tr e e p ositi o ns a n d D B Hs of t h e pr e vi o us ti m est e p. 

2 .4 .5  C o m p aris o n a n d ass ess m e nt of si m ul at e d r es ult s  

T o d et er mi n e if t e m p er at e tr e es c a n gr o w i n b or e al mi x e d w o o d st a n ds, w e e xtr a ct e d 

t h e r e ali z e d gr o wt h of e a c h tr e e fr o m t h e si m ul ati o ns. W e d e c o m p os e d tr e e gr o wt h t o 

r etri e v e t h e a v er a g e i m p a cts of e a c h gr o wt h eff e ct of e q u ati o n 1 ( o bj e cti v e 1).  

W e e xtr a ct e d t e m p er at e tr e e b as al ar e as at l ast ti m est e p ( aft er 1 1 0 y e ars of si m ul ati o n, 

i. e., fr o m 1 9 9 1 t o 2 1 0 0) t o ass ess t h e c a p a cit y of t e m p er at e tr e es t o c ol o ni z e b or e al 

mi x e d w o o d st a n ds. T h e c e ntr al t e m p er at e tr e e pl ot s w er e r e m o v e d t o c o nsi d er o nl y t h e 

b as al ar e a of t e m p er at e tr e e t h at i n v a d e d t h e a dj a c e nt st a n ds. W e c o m p ar e d t h es e b as al 

ar e as u n d er t h e diff er e nt c o n diti o ns w e si m ul at e d, i. e., wit h diff er e nt i niti al t e m p er at e 

tr e es c e ntr al pl ot si z e, i n diff er e nt cli m at e s c e n ari os, at v ari o us st a g es of b or e al 

mi x e d w o o d st a n ds at i niti al c o n diti o n a n d i n h ar v est e d a n d u n h ar v est e d st a n ds 

( o bj e cti v e 2 a). 

T o d et er mi n e p ot e nti al c o m p ositi o n s hifts i n b or e al mi x e d w o o d st a n ds f oll o wi n g t h e 

c ol o ni z ati o n of t e m p er at e tr e e s p e ci es, w e p erf or m e d Pri n ci p al C o m p o n e nt A n al ysi s 

( P C A) t o i n v esti g at e t h e eff e ct of t h e t e m p er at e tr e e s p e ci es i n v asi o n o n t h e b or e al 
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mi x e d w o o d st a n ds u n d er diff er e nt cli m at e s c e n ari os ( o bj e cti v e 3). W e us e d t h e tr e e 

s p e ci es b as al ar e a of all b or e al a n d t e m p er at e tr e e s p e ci es a cr oss all ti m e st e ps of all 

si m ul ati o ns as b asis f or t h e P C A. W e dis pl a y e d t h e ti m e tr aj e ct or y of e a c h si m ul at e d 

s c e n ari os o v er t h e t w o first a x es of t h e P C A. W e t h e n c o m p ar e d t h e e xt e nt t o w hi c h 

t h e ti m e-d e p e n d e nt tr aj e ct ori es w er e diff er e nt fr o m t h e c o ntr ol tr aj e ct ori es, i. e., wit h o ut 

t e m p er at e tr e es. 

2 .4 .6  S e nsiti vit y a n al ysi s  

W e p erf or m e d a s e nsiti vit y a n al ysi s b y v ar yi n g p ar a m et ers of f o ur i m p ort a nt m o d ul es 

of S O R TI E t o e v al u at e t h eir i nfl u e n c es o n t h e i n v asi o n of t e m p er at e tr e e s i n b or e al 

mi x e d w o o d st a n ds: j u v e nil e di a m etri c al gr o wt h, a d ult di a m etri c al gr o wt h, s e e d 

dis p ers al a n d m ort alit y ( o bj e cti v e 2 b; T a bl e 2 .1). W e c h o os e t h es e p ar a m et ers b e c a us e 

dis p ersi o n, m ort alit y a n d gr o wt h pr o c ess ar e dir e ctl y i m pli c at e d i n t h e a bilit y of 

t e m p er at e tr e e s p e ci es t o c ol o ni z e mi x e d w o o d b or e al f or est ( Urli et al. , 2 0 1 6 ; S ol ari k 

et al. , 2 0 1 6 ; P ut n a m a n d  R ei c h, 2 0 1 7) .  

I n S O R TI E, j u v e nil e gr o wt h is si m ul at e d as:  

𝐷 = 𝐵 𝐻𝐼 1 0 ( 𝑐 𝑚 𝑦𝑟 𝑀𝑎  𝑥 𝑃 𝑜 𝑡 𝐺 ℎ + 1 ) =
𝑟 × 𝑜 𝑤𝑡

𝑠
𝑖 + 𝑧 𝑒𝑒

 ( 3 .2 )  

       

w h er e Y  is t h e j u v e nil e gr o wt h i n c m. y e ar-1 , A  is t h e m a xi m u m di a m et er gr o wt h o n t h e 

l o g s c al e, S  is t h e sl o p e of t h e di a m et er gr o wt h r es p o ns e a n d G LI  is t h e a m o u nt of li g ht 

r e c ei v e d b y t h e tr e e w hi c h t a k es 1 w h e n t h e tr e e r e c ei v e d f ull li g ht a n d 0 w h e n t h e tr e e 

r e c ei v e d n o li g ht.  
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T h e a d ult gr o wt h is d efi n e d b y t h e e q u ati o n ( 3. 1) a n d d e p e n ds b y t h e si z e eff e ct 

si m ul at e d as:  

𝐷 𝐵 𝐻  𝐼 𝑐 𝑚 𝑦 𝑟 𝑀 = 𝑎 𝑥 𝑃 ( − 0 .5 × (
𝑜 𝑡(

𝐺 𝑟 𝑜

𝑤 0
)

𝑡 𝑠
)

2

)  ( 3 .3 )

  

w h er e 𝑖 𝑧 𝑒  is t h e D B H  of t h e tr e e i n c m, X 0  is t h e D B H  c orr es p o n di n g t o m a xi m u m 

gr o wt h i n c m a n d X b  d et er mi n es t h e wi dt h of t h e G a ussi a n eff e ct of l n D B H  o n gr o wt h . 

T h e a d ult gr o wt h ( E q. 3. 1) als o d e p e n ds b y t h e s h a di n g eff e ct si m ul at e d as:  

𝑒 ℎ 𝑓 𝑓𝑒 𝑐 𝑡  𝑠 𝑎 𝑑 𝑖 𝑛 𝑔 = 𝑒 𝑓 𝑓 ( − 𝑒 × 𝑐 ) ( 3 .4 )

h er e m  is t h e s h a di n g eff e ct c o effi ci e nt, S is t h e s h a di n g m e as ur e m e nt, or t h e fr a cti o n 

of li g ht i nt er c e pt e d b y n ei g h b ors, as c al c ul at e d b y t h e “s ail li g ht ” m o d ul e i n S O R TI E .  

T h e a d ult gr o wt h ( E q. 3. 1) fi n all y als o d e p e n ds o n t h e cr o w di n g eff e ct si m ul at e d as:  

 𝑡 𝑐 𝑟 𝑜 𝑤𝑑 𝑖 𝑛  𝑔 𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 = 𝑡 𝑥 𝑝 ( − 𝐶 × 𝐷 𝐵 𝐻 × 𝑁 𝐶𝐼 ) , (3. 5 ) 

w h er e C  is t h e cr o w di n g eff e ct c o effi ci e nt. T h e n ei g h b or c o m p etiti o n i n d e x ( N CI) f or 

e a c h tr e e i is si m ul at e d b y: 

𝑁 𝐶 𝐼𝑖 = ∑ 𝜆 𝑖 𝑘 (
𝐷 𝐵 𝐻 𝑗

𝛼

𝑑𝑖 𝑠 𝑡 𝑖 𝑗
𝛽

)

𝑁

𝑗 = 1

 ( 3 .6 )  

w h er e 𝜆 𝑖 𝑘  str e n gt h of c o m p etiti o n f or diff er e nt s p e ci es p airs, 𝑘  is t h e s p e ci es of t h e 

n ei g h b or 𝑗, 𝛼  e x pr ess es t h e eff e ct of t h e D B H  of t h e n ei g h b or tr e e, 𝑑𝑖 𝑠 𝑡 𝑖 𝑗  is t h e dist a n c e 

i n m et ers of t h e n ei g h b or j fr o m t h e tr e e i a n d 𝛽  is t h e e x p o n e nt of t h e eff e ct of dist a n c e 

o n t h e N CI.  

T h e d e nsit y of dis p ers e d s e e ds ( 𝑅 𝑖 , i n s e e ds. m-2 ) is c al c ul at e d as  
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𝐷 𝐵 =
𝐻 𝐼 𝑐

𝑚
× ∑ (

𝑦 𝑟 𝑀 𝑎

3 0
)

𝑥

𝑃 = 1

× 𝑜 − 𝑡 × 𝐺 𝑟 𝑜  ( 3 .7 )  

w h er e 𝑤 𝑡  is t h e s e e d d e nsit y pr o d u c e d p er m² at a p oi nt 𝑠, S T R  is t h e n u m b er of s e e ds 

pr o d u c e b y a tr e e of 3 0 c m D B H, n  is a n or m ali zi n g f a ct or, d  is t h e W ei b ull c a n o p y g a p 

dis p ers al p ar a m et er t h at c o ntr ols t h e pr o b a bilit y of t h e pr es e n c e of a s e e d at a dist a n c e 

m  i n m et ers of t h e s e e d m a k er.  

T h e s e e ds of s u g ar m a pl e a n d r e d m a pl e ar e s a m ar as, s m all wi n g e d s e e ds t h at t y pi c all y 

f all n e ar t h e s e e d tr e e. H o w e v er, t h e y c a n als o b e c arri e d b y l at er al wi n ds t o dis p ers e 

o v er l o n g er dist a n c es. G e n er all y, m ost m a pl e s e e ds ar e f o u n d wit hi n a r a di us of 1 0 0 

m et ers ar o u n d t h e s e e d tr e e  ( Ri b b e ns et al. , 1 9 9 4). I n c o ntr ast, y ell o w bir c h s e e ds ar e 

n ot s a m ar as a n d t e n d t o dis p ers e f art h er t h a n t h os e of m a pl es. A d diti o n all y, y ell o w 

bir c h c a n pr o d u c e  a gr e at er n u m b er of s e e ds t h a n t h e t w o m a pl e s p e ci es  ( C as p ers e n 

a n d S a pr u n off, 2 0 0 5) . T h us, alt h o u g h e a c h of t h es e s p e ci es h as disti n ct dis p ers al 

str at e gi es, t h e y ar e all a d a pt e d t o s pr e a d a n d eff e cti v el y c ol o ni z e f or est h a bit ats.  

J u v e nil e m ort alit y o c c urs fr o m t w o s o ur c es: a st o c h asti c c o nst a nt m ort alit y r at e, a n d a 

m ort alit y f or s e e dli n gs a n d s a pli n gs b as e d o n t h eir gr o wt h r at e ( d e p e n di n g o n li g ht 

a v ail a bilit y, s e e e q. 3. 2):  

𝑖 ( 𝑧 𝑒 𝑒 𝑓 𝑓𝑒𝑐 𝑡 𝑠 |𝑎 𝑑 𝑖 𝑛 𝑔 ℎ ) =  1  ―  𝑒 ―   𝑓 ―  𝑓 2  ×  𝑒  ( 3 .8 )  

w h er e 𝑐  is t h e gr o wt h of t h e tr e e (i n c m. y e ar-1 ) a n d 𝑡 2  is a p ar a m et er f or t h e li g ht 

d e p e n d e nt m ort alit y.  

A d ults c a n di e fr o m t hr e e i n d e p e n d e nt c a us es: a st o c h asti c m ort alit y r at e, a s e n es c e n c e -

b as e d m ort alit y r at e a n d a c o m p etiti o n -b as e d m ort alit y r at e. S e n es c e n c e b as e d 

m ort alit y r at e w as n ot i n cl u d e d i n t hi s s e nsiti vit y a n al ysi s b e c a us e, t e m p er at e tr e es t h at  

c ol o ni z e t h e st a n ds di d n’t r e a c h t h e s e n es c e n c e. C o m p etiti o n m ort alit y d e p e n ds o n t h e 
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r ati o b et w e e n t h e m a xi m u m gr o wt h t h e tr e e c a n att ai n r el ati v e t o it s D B H a n d t h e a ct u al 

gr o wt h of t h e tr e e. T h e hi g h er t h e s h a di n g eff e ct a n d cr o w di n g eff e ct, t h e hi g h er t h e 

pr o b a bilit y of m ort alit y.  

𝐷 ( 𝐵 𝐻 𝐼 𝑐 𝑚𝑦𝑟 𝑀 𝑎 |𝑥 𝑃 𝑜 𝑡 𝐺 𝑟𝑜 𝑤𝑡 𝑠 𝑖 ) =  𝑧

𝑒 𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 ℎ
𝑐 𝑡 𝑠 𝑎 𝑑 𝑖 𝑛 𝑔 𝑒 𝑓 𝑓 ℎ  ×  𝑒𝑐 𝑡 𝑐  𝑟 𝑜 𝑤 𝑑 𝑖 𝑛

𝑔 𝑒 𝑓  ( 3 .9 )
 

 

w h er e 𝑓  is t h e c o m p etiti o n m ort alit y s h a p e p ar a m et er, gr o wt h is t h e a ct u al gr o wt h of 

t h e tr e e (i n c m. y e ar-1 ) a n d 𝑒 𝑐 𝑡  is t h e c o m p etiti o n m ort alit y m a xi m u m p ar a m et er, 

w hi c h i n di c at es t h e m a xi m u m r el ati v e i n cr e m e nt (
𝑥 𝑝 𝐶 𝐷 𝐵 ℎ

𝐻 𝑁 𝐶 𝐼 𝑁 𝐶 𝐼 𝑖 𝜆 𝑖 𝑘 ℎ  × 𝐷𝐵 𝐻 𝑗  𝛼 𝑑 𝑖 𝑠 𝑡 𝑖
) at w hi c h 

m ort alit y m a y o c c ur.  

I n t h e s e nsiti vit y a n al ysi s, w e s et t h e 1 6 s el e ct e d p ar a m et ers at 0. 1, 0. 2, 0. 4, 0. 6, 0. 8, 

1. 2, 1. 4, 1. 6, 1. 8 a n d 2 ti m es t h e o pti m al p ar a m et er v al u es ( T a bl e 2. 1 ). I n a d diti o n, f or 

e a c h s p e ci es a n d e a c h p ar a m et er, w e assi g n e d t h e p ar a m et er v al u e of t h e ot h er t w o 

s p e ci es t o k n o w if s p e cifi c p ar a m et er v al u es all o w e d a s p e ci es t o b ett er i n v a d e t h e 

st a n ds. I n t h e a n al ysi s, o nl y o n e p ar a m et er v ari e d it er ati v el y w hil e t h e ot h ers r e m ai n 

c o nst a nt at t h eir o pti m al v al u e ( 4 8 0 si m ul ati o ns = 3 s p e ci es x 1 6 p ar a m et ers x  1 0 

p ar a m et ers v al u es). T h e s e nsiti vit y a n al ysi s w as d o n e f or t h e st a n d r e g e n er at e d i n 1 9 6 4 

wit h t h e R C P 4. 5 cli m at e c h a n g e s c e n ari o a n d usi n g t h e 1 5 0 m 2  c e ntr al p at c h of 

t e m p er at e tr e es.  
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T a bl e 2 .1 : List of t h e p ar a m et ers us e d i n t h e s e n siti vit y a n al ysi s wit h t h e ass o ci at e d 
o pti m al p ar a m et er v al u es f or s u g ar m a pl e, r e d m a pl e a n d y ell o w bir c h.  

M o d ul e  P ar a m et er  
S u g ar 
m a pl e  

R e d 
m a pl e  

Y ell o w  
b ir c h 

J u v e nil e gr o wt h  
A  0. 3 4  0. 4 3  0. 4 3  

S  0. 6 8  0. 1 1  0. 5 8  
A d ult gr o wt h: M a xi m u m  
p ot e nti al gr o wt h  

M a x P ot Gr o wt h  
C h a n g e d a c c or di n g t o cli m at e 

s c e n ari o a n d ti m e  

A d ult gr o wt h: Si z e Eff e ct  
X 0  2 1. 6 5  2 0. 1 9  1 6. 1 8  

X b  1. 1 8  1. 8 4  1. 0 7  
A d ult gr o wt h: S h a di n g 
Eff e ct  m  1. 1 6  0. 5 6  0. 8  

A d ult gr o wt h: Cr o w di n g 
Eff e ct  

c  6. 5 1. 1 0 -4  0. 0 4 4  0. 0 1 8  

𝐷  1. 2 4  0. 0 8 1  0. 0 8 8  

𝐵  0. 3 2  0. 7 1  0. 5 3  

Dis p ersi o n  
S T R/ n  1. 3 2  0. 5 4  2 1  

d  5. 8 1 x 1 0 -4  3. 6 2 x 1 0 -5  6. 3 0 x 1 0 -5  

J u v e nil e m ort alit y  
M 2  4. 7 9  6. 6 4  2. 6 7  

R a n d o m  0. 0 1  0. 0 1  0. 0 1  

A d ult m ort alit y  
z  3 x 1 0 -6  3 x 1 0 -6  4. 3 3 x 1 0 -6  

m a x  0. 1 7  0. 1 7  0. 2 5  

R a n d o m  0. 0 1  0. 0 1  0. 0 1  

2 .5   R es ult s  

Cli m at e at t h e F E R L D s h o ul d b e w ar m er wit h m or e pr e ci pit ati o ns b y t h e e n d of t h e 

c e nt ur y. M or e p arti c ul arl y, t h e m e a n a n n u al t e m p er at ur e s h o ul d i n cr e as e of 2. 1 (r c p 

2. 6)  –  6. 4 7  (r c p 8. 5) ° C a n d gr o wi n g d e gr e e d a y s h o ul d i n cr e as e of 3 4 7 –  1 0 9 8 ° C 

a c c or di n g t o t h e cli m at e s c e n ari o b y 2 1 0 0 (Fi g. 2. 4 . A). O n t h e ot h er h a n d, t h e m e a n 

s u m m er pr e ci pit ati o n s h o ul d i n cr e as e of 4 4 7  (r c p 2. 6)  —  4 9 3  (r c p 8. 5)  m m. T h e 

a d diti o n al pr e ci pit ati o n g e n er at e d b y cli m at e c h a n g e is n ot e x p e ct e d t o b e s uffi ci e nt t o 

c o m p e ns at e t h e i n cr e as e i n t e m p er at ur e b e c a us e t h e  f ut ur e s u m m er cli m at e m oi st ur e 
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i n d e x s h o ul d dr o p fr o m -0. 3 0 1 t o -0. 4 (r c p 2. 6) —  -3. 4 1 (r c p 8. 5) b y 2 1 0 0 , i n d u ci n g a 

d efi cit a w at er a n d t h er ef or e dr o u g hts.   

 

Fi g ur e 2. 4 : ( A) T h e f ut ur e cli m at e i n t h e F E R L D t errit or y t hr o u g h t h e J u n e-J ul y -
A u g ust cli m at e m oi st ur e i n d e x ( C MI  JJ A), t h e gr o wi n g d e gr e e d a ys ( D D 5), t h e m e a n 
a n n u al t e m p er at ur e ( M A T) a n d t h e m e a n s u m m er pr e ci pit ati o n ( M S P) a c c or di n g t o 
f o ur cli m at e s c e n ari os.  ( B) M a x P ot Gr o wt h v al u es esti m ati o ns as a f u n cti o n of ti m e 
a n d d e p e n di n g o n t h e s p e ci es a n d o n t h e cli m at e s c e n ari os. Err or ar e as c orr es p o n d t o 
t h e 5t h a n d t h e 9 5t h q u a ntil e B a y esi a n c o nfi d e n c e i nt er v als of M a x P ot Gr o wt h .  

T h e  u p d at e d M a x P ot Gr o wt h  a c c or di n g t o t h e cli m at e s c e n ari o s h o w e d t h at all 

t e m p er at e tr e e s p e ci es s h o ul d t a k e a d v a nt a g e of cli m at e c h a n g e, i n cr e asi n g t h eir 

p ot e nti al gr o wt h i n t h e F E R L D t errit or y ( Fi g. 2 . 4. B). I n t h e R C P 2. 6 s c e n ari o, 

M a x P ot Gr o wt h  i n cr e as e d wit h ti m e b ut r e a c h e d a pl at e a u i n 2 0 5 5, w h er e as i n t h e R C P 

4. 5 a n d R C P 8. 5 s c e n ari os, M a x P ot Gr o wt h  i n cr e as e d o v er ti m e o v er t h e e ntir e 
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si m ul at e d p eri o d. Y ell o w bir c h is l ess s e nsiti v e t o cli m at e c h a n g e t h a n s u g ar m a pl e a n d 

r e d m a pl e b ut s h o w e d hi g h er M a x P ot Gr o wt h  v al u e i n n o cli m at e c h a n g e a n d R C P 2. 6 

cli m at e s c e n ari os.  

T h e r e ali z e d gr o wt h of y ell o w bir c h w as hi g h er t h a n t h os e of s u g ar m a pl e a n d r e d 

m a pl e ( a v er a g e gr o wt h w as 0. 2 8 8 c m. yr -1  f or y ell o w bir c h, 0. 1 4 7 c m. yr-1  f or r e d m a pl e 

a n d 0. 1 4 8 c m. yr -1 f or s u g ar m a pl e). W e o bs er v e d t h at o v er all r e ali z e d gr o wt h w as 

l o w er i n t h e 1 7 6 0 st a n d t h a n i n t h e t hr e e ot h ers f or r e d m a pl e a n d s u g ar m a pl e w h er e as 

f or y ell o w bir c h t h e gr o wt h r e m ai ne d  c o nst a nt a cr oss st a n ds ( Fi g. 2 .5). F or r e d m a pl e 

a n d s u g ar m a pl e, t h e r e ali z e d gr o wt h w as m or e d e p e n d e nt o n t h e i niti al s p e ci es 

c o m p ositi o n of t h e c ol o ni z e d st a n d t h a n o n t h e cli m at e s c e n ari o. T h e r e ali z e d gr o wt h 

of s u g ar m a pl e a n d r e d m a pl e i n cr e as e d o v er ti m e es p e ci all y i n t h e 1 8 2 3 a n d 1 9 6 4 

st a n ds, w hil e f or y ell o w bir c h, t h e r e ali z e d gr o wt h h a d a b ell -s h a p e wit h a m a xi m u m 

ar o u n d 2 0 7 0. T his b ell -s h a p e w as d u e t o a n i n cr e asi n g n e g ati v e i m p a ct of t h e si z e of 

t h e tr e es o n t h eir gr o wt h aft er 2 0 7 0 b e c a us e t h e cr o w di n g eff e ct a n d t h e s h a di n g eff e ct 

r e m ai n e d al m ost c o nst a nt f or y ell o w bir c h o v er ti m e a n d i n diff er e nt st a n ds. 

C o n v ers el y, f or m a pl e tr e es, t h e cr o w di n g eff e ct w as hi g h er i n ol d er st a n ds 

(r e g e n er at e d i n 1 7 6 0) t h a n i n y o u n g er o n es (i n 1 9 6 4). 
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Fi g ur e  2. 5 : M e a n d e c o m p ositi o n of t h e tr e e gr o wt h as a f u n cti o n of ti m e d e p e n di n g o n 
t h e t e m p er at e tr e e s p e ci e s, t h e c o nsi d er e d st a n d, a n d t h e cli m at e s c e n ari o. Si m ul ati o ns 
w er e p erf or m e d wit h a 4 0 0 m² c e ntr al p at c h. T h e s u m of t h e r e ali z e d gr o wt h a n d t h e 
t hr e e eff e cts c orr es p o n d t o t h e M a x P ot Gr o wt h v al u e. Tr e e gr o wt h d e c o m p ositi o n d o es 
n ot b e gi n at t h e st art  of t h e si m ul ati o n ( 1 9 9 1) b e c a us e tr e es ar e j u v e nil es b ef or e ( D B H 
l ess t h a n 1 0 c m), a n d t h e gr o wt h of j u v e nil e is c o m p ut e d wit h a n ot h er m o d ul e. 

S u g ar m a pl e a n d y ell o w bir c h c o ul d est a blis h i n all st a n d c o n diti o ns w h er e as r e d m a pl e 

c o ul d est a blis h o nl y i n t h e h ar v est e d a n d 1 9 6 4 st a n ds ( Fi g 2 .6). Y ell o w bir c h dis pl a y e d 

t h e hi g h est b as al ar e as at l ast ti m est e p ( m e a n b as al ar e a of 1. 2 3 m²/ h f or y ell o w bir c h, 

0. 2 6 4 m²/ h f or s u g ar m a pl e, a n d 0. 1 8 0 m²/ h f or r e d m a pl e). T e m p er at e tr e e s p e ci es 

i n v asi o n i n cr e as e d wit h t h e si z e of t h e c e ntr al p at c h of te m p er at e  tr e e s p e ci e s. Y o u n g er 

a n d h ar v est e d st a n ds w er e m or e e asil y i n v a d e d alt h o u g h t hi s eff e ct w as l ess e vi d e nt i n 

t h e c as e of s u g ar m a pl e. Cli m at e s c e n ari os di d n ot a p p e ar t o aff e ct t h e i n v a si v e n ess of 

t e m p er at e tr e es i n b or e al mi x e d w o o d st a n ds.  
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Fi g ur e 2. 6 : Si m ul at e d a d ult b as al ar e a at t h e l ast si m ul ati o n ti m est e p ( 1 0 9 y e ars 
c orr es p o n di n g t o 2 1 0 0) f or t e m p er at e tr e e s p e ci es i n b or e al mi x e d w o o d st a n ds. 
Si m ul ati o ns c o nsi d er diff er e nt i niti al c o n diti o ns r el ati v e t o ti m e si n c e st a n d -r e pl a ci n g 
fir e, h ar v esti n g, si z e of t h e c e ntr al p at c h of t e m p er at e tr e es a n d cli m at e s c e n ari os. 
C e ntr al p at c h es w er e r e m o v e d w h e n d et er mi ni n g tr e e b as al ar e a t o c o nsi d er  o nl y t h os e 
tr e es t h at h a v e i n v a d e d t h e a dj a c e nt st a n d. 8 0 % err or b ars ar e g e n er at e d c o nsi d eri n g 
s u b pl ot s i n e a c h si m ul ati o n. N ot e diff er e nt y -a xis s c al es b et w e e n r o ws.  

L ast ti m est e p b as al ar e a of t e m p er at e tr e es w as m ostl y r es p o nsi v e t o v ari ati o ns of 

j u v e nil e gr o wt h, j u v e nil e m ort alit y a n d dis p ersi o n p ar a m et ers (Fi g. 2. 7 , S u p p orti n g 

I nf or m ati o n Fi g. B. 1). W e o bs er v e d str o n g v ari ati o ns of l ast ti m est e p b as al ar e a w h e n 

m o dif yi n g t h e 𝐷  p ar a m et er of j u v e nil e gr o wt h; a n i n cr e as e of t w o ti m e of t h e i niti al 

v al u e of 𝐵  c a us es a 7. 1 6 ti m es i n cr e as e i n l ast ti m est e p b as al ar e a of y ell o w bir c h, 6. 4 4 

f or s u g ar m a pl e a n d 2. 3 2 f or r e d m a pl e. T h e 𝐻 𝐼 𝑐 / 𝑚  p ar a m et er w as als o a n i m p ort a nt 

p ar a m et er si n c e t hi s p ar a m et er s et t h e n u m b er of s e e ds cr e at e d b y a tr e e of 3 0 c m D B H. 

𝑦 𝑟 𝑀 / 𝑎  p er c e nt a g e i n cr e m e nts pr o d u c e d si mil ar p er c e nt a g e i n cr e m e nts i n t h e b as al ar e a 

at l ast ti m est e p. 𝑥 𝑃 𝑜 / 𝑡  f or y ell o w bir c h is 1 5. 9 ti m es hi g h er t h a n s u g ar m a pl e a n d 3 8. 9 
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ti m es hi g h er t h a n r e d m a pl e, e x pl ai ni n g t h e b ett er c ol o ni z ati o n p erf or m a n c e of y ell o w 

bir c h. If t h e 𝐷 𝐵 𝐻 / 𝐼  p ar a m et er v al u e of y ell o w bir c h w as attri b ut e d t o t h e t w o ot h er tr e e 

s p e ci es, w e o bs er v e d a n i n cr e as e of b as al ar e a b y a f a ct or of 4. 7 f or s u g ar m a pl e a n d 

of 2 0. 8 f or r e d m a pl e. C o n c er ni n g t h e p ar a m et ers of t h e a d ult gr o wt h, 𝑐  a n d  𝑚  h a d littl e 

eff e ct o n t h e l ast ti m est e p b as al ar e a w hil e 𝑦  a n d 𝑟 𝑀 𝑎 𝑥 𝑃 𝑜 𝑡 𝐺 𝑟 𝑜 𝑤 ℎ  h a d a str o n g eff e ct . 

B as al ar e a i n t h e l ast ti m est e p als o r es p o n d e d t o j u v e nil e m ort alit y a n d es p e ci all y 

𝑡 2  w hi c h is t h e p ar a m et er t h at r el at e d j u v e nil e tr e e gr o wt h a n d m ort alit y, wit h hi g h er 

gr o wt h l e a di n g t o l o w er m ort alit y.  T h e p ar a m et eri z e d v al u e of 𝑠 2   f or all t e m p er at e 

tr e e s p e ci es w as at a b o ut t h e t hr es h ol d v al u e w h er e a d e cr e as e i n 𝑖 2  w o ul d r es ult i n a 

dr asti c m ort alit y a n d t h us a dr o p i n t h e s p e ci es b as al ar e a p er st a n d.  

 

Fi g ur e 2. 7 : S e nsiti vit y a n al ysi s o n 1 0 p ar a m et ers i nfl u e n ci n g a d ult a n d s a pli n g b as al 
ar e a at t h e l ast ti m est e p. T h e s e nsiti vit y a n al ysi s h as b e e n p erf or m e d o n 6  ot h er 
p ar a m et ers of a d ult gr o wt h a n d a d ult m ort alit y t h at c a n b e f o u n d o n t h e s u p p orti n g 
I nf or m ati o n Fi g. B. 1. O nl y t h e e v al u at e d p ar a m et er v ari es w hil e t h e ot h ers ar e fi x e d at 
t h eir o pti m al v al u e. C ol or p oi nt s ar e t h e r es ult s of si m ul ati o ns wit h t h e p ar a m et er v al u e 
of t h e s p e ci es ass o ci at e d t o t h at c ol or.  T h e v erti c al gr a y d as h e d li n es c orr es p o n d t o t h e 
p ar a m et er v al u e us e d f or t h e e x p eri m e nt al d esi g n.  H er e, w e o nl y us e d t h e R C P 4. 5 
cli m at e s c e n ari o a n d a 1 5 0 m² c e ntr al p at c h of t e m p er at e tr e es i n t h e st a n d r ei niti ali z e d 
i n 1 9 6 4. T h e c e ntr al pl ot h as b e e n r e m o v e d t o c al c ul at e t h e t e m p er at e tr e e b as al ar e as.  
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All  t e m p or al tr aj e ct ori es m o v ed  t o w ar d t h e s p a c e c orr el at e d wit h t h e b as al ar e a of w hit e 

c e d ar a n d b als a m fir c o n sist e nt wit h t h e o bs er v e d n at ur al d y n a mi cs of st a n ds i n t h e 

b or e al mi x e d w o o d f or est  (Fi g. 2. 8 ). Tr aj e ct ori es of t h e y o u n g er st a n d b e g a n i n t h e 

s p a c e c orr el at e d wit h tr e m bli n g as p e n a b u n d a n c e a n d fi nis h e d  i n t h e s p a c e c orr el at e d 

wit h c o nif er o us s p e ci es, t h e tr aj e ct ori es of t h e ot h er t w o st a n ds m o v e d fr o m mi x e d 

st a n ds t o c o nif er o us d o mi n at e d st a n ds, p arti c ul arl y wit h hi g h pr es e n c e of w hit e c e d ar.  

T h e m ost i m p ort a nt d e vi ati o ns fr o m t h e c o ntr ol tr aj e ct ori es (st a n ds wit h o ut t e m p er at e 

tr e e s p e ci es) o c c urr e d i n t h e y o u n g est st a n d w h er e t h e t e m p er at e tr e e s p e ci es h a d t h e 

hi g h est c ol o ni z ati o n a bilit y. Tr aj e ct ori es w er e d e vi at e d b e c a us e of t h e a ct u al pr es e n c e 

of t e m p er at e tr e e s p e ci e s, b ut als o b e c a us e of t h e c o ns e q u e n c es of t h e pr es e n c e of 

t e m p er at e tr e es i n st a n d s w hi c h c o ul d aff e ct r e g e n er ati o n, gr o wt h a n d s ur vi v al of 

mi x e d w o o d b or e al s p e ci e s.  
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Fi g ur e 2. 8 : Si m ul at e d tr aj e ct ori es of st a n d ass e m bl a g es i n a m ulti v ari at e s p a c e b uilt 
wit h a pri n ci p al c o m p o n e nt a n al ysi s ( P C A) b as e d o n t h e b as al ar e a of a d ult s a n d 
s a pli n gs a cr oss all si m ul ati o n r es ult s. Tr aj e ct ori es i n e a c h p a n el r e pr es e nt t h e 
c hr o n ol o g y of t h e s t a n d’s c o m p ositi o n d e p e n di n g o n t h e a bs e n c e ( or a n g e li n es) or 
a d diti o n ( bl u e li n es) of t h e 4 0 0 m² p at c h of t e m p er at e tr e e s p e ci es. Bl a c k d ots 
c orr es p o n d t o t h e p ositi o n at i niti al c o n diti o ns i n t h e m ulti v ari at e s p a c e, a n d c ol or e d 
d ots c orr es p o n d t o t h e r es ult s of t h e si m ul ati o ns at t h e l ast ti m est e p ( aft er 1 1 0 y e ars). 
T h e P C A c orr el ati o n cir cl e us e d t o g e n er at e t h e tr aj e ct ori es is s h o w n i n t h e l o w er ri g ht 
p a n el. T h e t e m p er at e  tr e e s p e ci es arr o ws ar e r e pr es e nt e d b y s h ort v e ct ors l o c at e d i n t h e 
c e ntr al -l o w er p art of t h e or di n ati o n.  
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2 .6   Dis c ussi o n  

 

2 .6 .1  T e m p er at e tr e e tr ait s d et er mi ni n g t h eir c ol o ni z ati o n s u c c ess of b or e al st a n d s  

O ur st u d y c o nsi d er e d t hr e e t e m p er at e tr e e s p e ci e s wit h c o ntr ast e d a ut o -e c ol o g y a n d 

f u n cti o n al tr ait s. B ot h y ell o w bir c h a n d r e d m a pl e ar e c o nsi d er e d f ast-gr o wi n g pi o n e er 

s p e ci es alt h o u g h t h e y ar e m o d er at el y s h a d e t ol er a nt ( K o b e et al. , 1 9 9 5). S u g ar m a pl e 

is s h a d e-t ol er a nt a n d  sl o w gr o wi n g, t hi s s p e ci es c a n c ol o ni z e st a n ds at all st a g es of t h e 

s u c c essi o n al d y n a mi c ( B e a u d et a n d  M essi er, 1 9 9 8) . S u g ar m a pl e us u all y r e g e n er at es 

i n g a ps cr e at e d b y wi n dt hr o w or i ns e ct o ut br e a ks i n m at ur e st a n ds a n d u n d er t h e 

c a n o p y, w hil e y ell o w bir c h a n d r e d m a pl e c ol o ni z e st a n ds i n g a ps a n d aft er m aj or 

dist ur b a n c es s u c h as fir e or h ar v esti n g ( F ei a n d  St ei n er, 2 0 0 9  ; G ass er et al. , 2 0 1 0 ; 

D u c h es n e a n d  Pr é v ost, 2 0 1 3) . Y ell o w bir c h h as al s o hi g h er a bilit y t o dis p ers e f ar fr o m 

t h e s e e d s o ur c e b e c a us e of t h e r e d u c e d m ass of t h e s e e ds c o m p ar e d of m a pl e s ( Ri b b e ns 

et al. , 1 9 9 4; C as p ers e n a n d  S a pr u n off, 2 0 0 5; H oss ai n et al. , 2 0 1 7; E v a ns et al. , 2 0 2 0). 

I n o ur si m ul ati o ns, t h es e c o ntr ast e d a ut o-e c ol o g y a n d f u n cti o n al tr ait s r es ult e d i n 

diff er e nt c ol o ni z ati o n p erf or m a n c e of mi x e d w o o d b or e al st a n ds, i n a c c or d a n c e wit h 

ot h er st u di es ( B o ul a n g er et al. , 2 0 2 2). Y ell o w bir c h w as t h e s p e ci es wit h hi g h er 

p erf or m a n c e w hil e s u g ar m a pl e a n d r e d m a pl e h a d si mil ar a n d l o w er p erf or m a n c e. 

Y ell o w bir c h m a xi m u m p ot e nti al gr o wt h a n d r e ali z e d gr o wt h w er e hi g h er t h a n t h e 

ot h er t w o s p e ci es, as e x p e ct e d b y it s f ast gr o wt h i n e m pt y s p a c es  s u c h as i n g a ps or i n 

h ar v est e d st a n ds  ( B e a u d et a n d  M essi er, 1 9 9 8) . R e d m a pl e gr o wt h w as m ostl y r e d u c e d 

b y hi g hl y c o m p etiti v e i nt er a cti o ns wit h t h e ot h er tr e es i n t h e mi x e d st a n ds a n d s u g ar 

m a pl e l a c k e d of li g ht t o gr o wt h e n o u g h (s e e Fi g. 2 .5 a n d B e a u d et a n d  M es si er, 1 9 9 8) . 

O ur st u d y s h o w e d t h at t h e n u m b er of s e e d pr o d u c e d p er y e ar a n d t h e s e e dli n g a n d 

s a pli n g gr o wt h r at e a n d m ort alit y ar e t h e m ost i m p ort a nt tr ait s a n d pr o c ess es 

d et er mi ni n g t h e s p e e d of t h e c ol o ni z ati o n of t e m p er at e tr e es i n b or e al st a n ds (s e e als o 
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Ait k e n et al. , 2 0 0 8; B o u c h ar d et al. , 2 0 1 9). Y ell o w bir c h t o o k a d v a nt a g e of it s hi g h 

j u v e nil e a n d a d ult gr o wt h, a n d it s a bilit y t o dis p ers e it s a b u n d a nt s e e ds i n st a n ds 

r el ati v el y dist a ntl y c o m p ar e d t o r e d m a pl e a n d s u g ar m a pl e ( C as p ers e n a n d  S a pr u n off, 

2 0 0 5; C a n h a m a n d  M ur p h y, 2 0 1 6 b) . Y ell o w bir c h w as t h us a bl e t o pr o d u c e m or e st e ms 

d e v el o pi n g f ast er t h a n t h os e of r e d m a pl e a n d s u g ar m a pl e, l e a di n g t o hi g h er bir c h b as al 

ar e a b y 2 1 0 0 ( S u p p orti n g I nf or m ati o n Fi g. B. 2). S o u b e yr a n d et al.  ( 2 0 2 3) s h o w e d t h at 

all t hr e e st u di e d t e m p er at e tr e e s p e ci es m a y e asil y s ur vi v e a n d gr o w i n b or e al 

mi x e d w o o d st a n ds. T h e pr es e nt st u d y r efi n es t h es e r es ult s a n d s h o ws t h at s e e d 

dis p ers al a n d s e e dli n g m ort alit y ar e t h e pr o mi n e nt pr o c ess es li miti n g t h e a ct u a l 

n ort h w ar d mi gr ati o n of t e m p er at e tr e es.  

M ar gi n al p o p ul ati o ns of t e m p er at e tr e e s p e ci es l o c at e d i n t h e t o p a n d t h e sl o p es of t h e 

hills i n t h e mi x e d w o o d b or e al f or est m a y a ct as pi o n e eri n g o ut p osts, f a cilit ati n g t h e 

c ol o ni z ati o n a n d s pr e a d of t e m p er at e tr e es i n t h e b or e al f or est i n t h e c o nt e xt of cli m at e 

c h a n g e ( V o g el et al. , 2 0 2 3). T h e gr e at er s e e d dis p ers al c a p a cit y of y ell o w bir c h c o nf ers 

a hi g h er p ot e nti al f or r a pi d mi gr ati o n a n d s u bs e q u e nt c ol o ni z ati o n of t h e mi x e d w o o d 

b or e al f or est. Y ell o w bir c h s h o ul d c ol o ni z e n e w st a n ds a n d e x p a n d it s distri b uti o n 

f ast er c o m p ar e d t o t h e t w o ot h er st u di e d t e m p er at e tr e e s p e ci es.  

O ur fi n di n gs hi g hli g ht t h e si g nifi c a n c e of j u v e nil e gr o wt h i n d et er mi ni n g t h e b as al ar e a 

of t e m p er at e tr e e s p e ci e s. A c c or di n g t o o ur m o d el, t hi s gr o wt h st a g e is pri m aril y 

i nfl u e n c e d b y t h e a m o u nt of li g ht r e c ei v e d b y e a c h s e e dli n g a n d s a pli n g, w hi c h is t h e 

pr e d o mi n a nt f a ct or dri vi n g t h eir d e v el o p m e nt ( G o d m a n a n d  Kr efti n g, 1 9 6 0  ; P a c al a et 

al. , 1 9 9 4 ; C olli n et al. , 2 0 1 8). H o w e v er, t h e est a bli s h m e nt of t e m p er at e tr e e s p e ci es i n 

b or e al mi x e d w o o d mi cr o -sit es m a y b e li mit e d b y s p e cifi c s u bstr at e a n d l o c al st a n d 

c o n diti o ns ( C olli n et al. , 2 0 1 7 a, 2 0 1 8; C art er o n et al. , 2 0 2 0; S ol ari k et al. , 2 0 2 0). F or 

i nst a n c e, y ell o w bir c h's s e e d g er mi n ati o n pr o b a bilit y is li k el y t o b e hi g h er o n 

c o nif er o us d e a d w o o d c o m p ar e d t o d e a d d e ci d u o us tr u n ks ( M ar x a n d  W alt ers, 2 0 0 8; 

B olt o n a n d  D’ A m at o, 2 0 1 1; L a m b ert et al. , 2 0 1 6) a p att er n t h at d o es n ot a p pl y t o r e d 
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m a pl e a n d s u g ar m a pl e. K ell m a n et al.  ( 2 0 0 4) c o n d u ct e d i n sit u e x p eri m e nts t o st u d y 

s u g ar m a pl e s e e d g er mi n ati o n i n v ari o us b or e al st a n ds ( ol d c o nif ers, y o u n g c o nif ers, 

st a n ds d o mi n at e d b y bir c h) a n d r e v e al e d t h at t h e pr o b a bilit y of g er mi n ati o n is n ot 

i nfl u e n c e d b y t h e d o mi n a nt s p e ci es i n t h e st a n ds b ut is m or e i nfl u e n c e d b y sit e -s p e cifi c 

eff e cts. C o n v ers el y t o s e e d g er mi n ati o n, s e e dli n g m ort alit y c o ul d b e d e p e n d e nt o n t h e 

d o mi n a nt tr e e s p e ci es i n t h e st a n d, s u c h as f or s u g ar m a pl e s h o wi n g hi g h m ort alit y i n 

b or e al st a n ds, i nt er m e di at e m ort alit y i n t e m p er at e st a n ds, a n d mi ni m al m ort alit y i n 

mi x e d st a n ds ( K ell m a n, 2 0 0 4; C olli n et al. , 2 0 1 8; C art er o n et al. , 2 0 2 0). T his 

diff er e nti al m ort alit y p att er n hi g hli g ht s t h at s p e cifi c tr e e s p e ci es c o m p ositi o n a n d 

mi cr o -sit e c o n diti o ns m a y pl a y cr u ci al r ol es i n t h e s u c c essf ul c ol o ni z ati o n a n d s ur vi v al 

of a tr e e s p e ci es.  T his as p e ct m erits f urt h er att e nti o n i n f ut ur e st u di es.  

2 .6 .2  Eff e cts of cli m at e c h a n g e  

O ur r es ult s ar e c o nsist e nt wit h ot h er st u di es s h o wi n g t h at t e m p er at e tr e e s p e ci es c a n 

gr o w n ort h of t h eir r a n g e u n d er c urr e nt cli m at e, a n d t h at t h eir gr o wt h s h o ul d i n cr e as e 

b y 2 1 0 0 d u e t o t h e r el e as e of cli m ati c c o nstr ai nt s ( As hr af et al. , 2 0 1 5). T e m p er at e tr e e 

gr o wt h at t h eir n ort h er n distri b uti o n al r a n g e a n d t h eir r a n g e e x p a nsi o n n ort h w ar d ar e 

n ot li mit e d b y gr o wt h, b ut r at h er b y st a n d -i ntri nsi c eff e cts s u c h as s p e ci es pr e-e xisti n g 

c o m p ositi o n a n d dist ur b a n c es ( Z h u et al. , 2 0 1 2; Dr o b ys h e v et al. , 2 0 1 4; Z h a n g et al. , 

2 0 1 5 b) . I n cr e as e d t e m p er at ur e a n d c h a n g es i n w at er r e gi m e s h o ul d n ot dir e ctl y 

i nfl u e n c e t h e p erf or m a n c e of t e m p er at e tr e e s p e ci es b ut i n dir e ctl y vi a c h a n g es i n 

dist ur b a n c e r e gi m es. R e d m a pl e a n d y ell o w bir c h s h o ul d t a k e a d v a nt a g e of st a n ds 

dist ur b a n c es i n cr e asi n g li g ht a v ail a bilit y s u c h as b u d w or m o ut br e a ks, wi n dt hr o ws, or 

h ar v esti n g ( D u c h es n e a n d  O ui m et, 2 0 0 8; L eit h e a d et al. , 2 0 1 0; H art et al. , 2 0 1 2; 

D u c h es n e a n d  Pr é v ost, 2 0 1 3) . W h e n est a blis h e d, s u g ar m a pl e s h o ul d als o b e r esili e nt 

t o dist ur b e d e n vir o n m e nt s a n d i n cr e as e d fir e a cti vit y, pr o m oti n g t h e s p e ci es e x p a nsi o n 
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i n t h e mi x e d w o o d b or e al l a n ds c a p es ( Pil o n et P a y ett e, 2 0 1 5; P a y ett e et al. , 2 0 1 8). I n 

a d diti o n t o t h e p ot e nti al i n cr e as e of g a ps c a us e d b y a n i n cr e as e i n di st ur b a n c e s e v erit y 

a n d fr e q u e n c y, t e m p er at e tr e e s p e ci es m a y als o t a k e a d v a nt a g e of g a ps cr e at e d b y tr e e 

m ort alit y d uri n g n at ur al st a n d s u c c essi o n ( G ass er et al. , 2 0 1 0; L eit h e a d et al. , 2 0 1 0; 

H art et al. , 2 0 1 2; D es pr é s et al. , 2 0 1 4). 

Alt h o u g h t h e gr o wt h of t e m p er at e tr e es i n cr e as e d wit h ti m e a n d pr oj e ct e d cli m at e, t h e 

s p e ci es c o m p ositi o n a n d d e nsit y of t h e r e c ei vi n g st a n d h a d t h e gr e at er eff e ct o n t h e 

r e ali z e d gr o wt h of t e m p er at e tr e e s p e ci es i n a c c or d a n c e wit h pr e vi o us st u di es ( Z h u et 

al. , 2 0 1 2; Dr o b ys h e v et al. , 2 0 1 4; Z h a n g et al. , 2 0 1 5 b; P o w er et al. , 2 0 1 9). T h e eff e cts 

of pr oj e ct e d cli m at e  o n t h e c ol o ni z ati o n s u c c ess w er e e v e n n e gli gi bl e c o m p ar e d t o 

t h os e r el at e d t o t h e r e c ei vi n g st a n d c o m p ositi o n a n d d e nsit y. H o w e v er, w e o nl y 

c o nsi d er t h e eff e cts of cli m at e o n t h e a d ult gr o wt h, w hil e s u c h eff e cts m a y b e i m p ort a nt 

at t h e s e e dli n g a n d s a pli n g  st a g e ( C a n h a m a n d  M ur p h y, 2 0 1 6 a, 2 0 1 7; Cl ar k et al. , 

2 0 2 1) . I n o ur st u d y, j u v e nil es gr o wt h a n d m ort alit y o nl y d e p e n ds o n li g ht a v ail a bilit y 

wit h o ut c o nsi d er ati o n of s h ort -t er m m et e or ol o gi c al e v e nts ( L eit h e a d et al. , 2 0 1 0; 

M or e a u et al. , 2 0 2 0 a). F or e x a m pl e, l at e-s pri n g fr ost c o ul d hi g hl y aff e ct s e e d 

pr o d u cti o n a n d j u v e nil e gr o wt h a n d m ort alit y of t e m p er at e tr e es, li miti n g t h eir 

n ort h w ar d e x p a nsi o n ( G o d m a n a n d  Kr efti n g, 1 9 6 0; H uf k e ns et al. , 2 0 1 2; T a o et al. , 

2 0 2 1; M ar q uis et al. , 2 0 2 2). F ut ur e st u di es o n m o d eli n g t e m p er at e tr e e s p e ci es 

e x p a nsi o n m ust f o c us o n i n cl u di n g cli m at e a n d m et e or ol o gi c al eff e cts at all lif e st a g e 

of tr e es, i. e., s e e d g er mi n ati o n, gr o wt h, r e pr o d u cti o n, a n d s ur vi v al. H o w e v er, at t h e 

m o m e nt, w e l a c k q u a ntit ati v e fi el d d at a t o pr o p erl y i n cl u d e t h es e eff e cts i n t h e 

si m ul ati o ns. 
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2 .6 .3  I m pli c ati o n f or f or est m a n a g e m e nt 

C ol o ni z ati o n b y t e m p er at e tr e e s p e ci es w as diff er e nt a c c or di n g t o t h e a g e of t h e 

r e c ei vi n g mi x e d w o o d b or e al st a n d. Ol d er st a n ds h a d a n hi g h er pr o p orti o n of c o nif er o us 

s p e ci es l e a di n g t o hi g h c o m p etiti v e i nt er a cti o ns f or n utri e nt, li g ht a n d s p a c e ( St. Cl air 

et al. , 2 0 0 8; C olli n et al. , 2 0 1 7 a). Hi g h c o m p etiti o n l e v el l e d t o hi g h m ort alit y of 

t e m p er at e tr e e s p e ci es a n d r e d u c e d gr o wt h of j u v e nil e a n d a d ult tr e es i n a c c or d a n c e 

wit h t h e r es ult s of ot h er st u di es ( P ut n a m a n d  R ei c h, 2 0 1 7) . I niti al c o m p ositi o n of t h e 

y o u n g er u n h ar v est e d st a n ds (r ei niti at e d i n 1 9 6 4) w as d o mi n at e d b y tr e m bli n g as p e n 

a n d h a d l o w er o v er all tr e e d e nsit y c o m p ar e d t o ol d er st a n ds l e a di n g t o l o w er l e v el of 

c o m p etiti o n f or li g ht a n d s p a c e a n d hi g h er c ol o ni z ati o n s u c c ess f or t e m p er at e tr e es.  

F or est fir es c a n h a v e a si g nifi c a nt i m p a ct o n t h e c ol o ni z ati o n of t e m p er at e tr e e s p e ci es 

i n mi x e d w o o d b or e al st a n ds b y r ej u v e n ati n g t h e h ost st a n ds a n d pr o vi di n g a p pr o pri at e 

s u bstr at es. As c o m p etiti o n c o nstr ai nt s f or s p a c e ar e r el e as e d, t e m p er at e tr e e s p e c i es 

fi n d f a v or a bl e c o n diti o ns t o est a blis h ( Bri c e et al. , 2 0 2 0). T h e st u d y ar e a is als o 

si g nifi c a ntl y i m p a ct e d b y t h e s pr u c e b u d w or m, w hi c h is a m aj or d ef oli ati n g i ns e ct 

( B er g er o n et al. , 2 0 1 4). T h e o ut br e a ks of t hi s i ns e ct o c c ur o n a v er a g e e v er y 3 0 y e ars, 

l e a d t o t h e m ort alit y of fir a n d s pr u c e tr e es, a n d ar e e x p e ct e d t o i n cr e as e i n s e v erit y d u e 

t o cli m at e c h a n g e ( P ur es w ar a n et al. , 2 0 1 9). S u c h o ut br e a ks cr e at e g a ps wit hi n t h e 

st a n ds, pr o vi di n g a n o p p ort u nit y f or t e m p er at e tr e e s p e ci es t o t hri v e b y a c c essi n g m or e 

li g ht a n d s p a c e ( K ell m a n, 2 0 0 4; G ass er et al. , 2 0 1 0; B a n n o n et al. , 2 0 1 5). H o w e v er, 

t h e i n cr e as e d pr es e n c e of t e m p er at e s p e ci es c o ul d p ot e nti all y h el p miti g at e t h e s e v erit y 

of f ut ur e o ut br e a ks b y d e cr e asi n g t h e a b u n d a n c e of b u d w or m's h o st s p e ci es 

( C a p p u c ci n o et al. , 1 9 9 8). 

F or est m a n a g e m e nt, b y r ej u v e n ati n g t h e mi x e d w o o d b or e al l a n ds c a p es, c o ul d 

a c c el er at e t h e mi gr ati o n of t e m p er at e tr e e s p e ci e s n ort h w ar d. Ot h er l a n ds c a p e -s c al e 

m o d eli n g st u di es at t h e t e m p er at e -b or e al e c ot o n e s h o w e d t h at cli m at e c h a n g e c o u pl e d 



7 7  

wit h f or est m a n a g e m e nt c o ul d m o dif y t h e distri b uti o n of t e m p er at e tr e e s p e ci es, 

es p e ci all y aft er cl e ar c uts ( St e e n b er g et al. , 2 0 1 3; Fisi c h elli et al. , 2 0 1 4; B o ul a n g er et 

al. , 2 0 1 9; B o u c h ar d et al. , 2 0 1 9). T e m p er at e tr e e s p e ci es s h o ul d h a v e a gr e at er a bilit y 

t o est a blis h i n y o u n g st a n ds n ort h of t h eir distri b uti o n r a n g e, wit h cli m at e c h a n g e 

f a v ori n g t h eir gr o wt h, a c c el er ati n g tr a nsiti o ns t o f or ests d o mi n at e d b y h ar d w o o ds 

( Bri c e et al. , 2 0 1 9, 2 0 2 0; M oli n a et al. , 2 0 2 1). H o w e v er, o ur si m ul ati o ns s h o w e d t h at 

r e c e ntl y h ar v est e d or y o u n g p ost-fir e st a n ds ar e l ess s uit a bl e t o t e m p er at e tr e e 

c ol o ni z ati o n. T his is pri m aril y d u e t o hi g h l e v el of c o m p etiti o n f or s p a c e wit h as p e n, 

w hi c h pr o d u c es a b u n d a nt r o ot s u c k ers a n d gr o ws r a pi dl y d uri n g it s j u v e nil e st a g es. As 

a r es ult of t hi s c o m p etiti o n, s e e dli n gs a n d s a pli n gs of t e m p er at e tr e e s p e ci es 

e x p eri e n c e d hi g h er m ort alit y r at es.  O ur st u d y r efi n es t h es es r es ult s a n d s h o ws t h at t h e 

s u c c ess of t e m p er at e tr e e c ol o ni z ati o n i n cr e as es i n st a n ds ol d er t h a n 2 0 y e ar s  ( aft er t h e 

as p e n s elf t hi n ni n g) a n d y o u n g er t h a n 1 4 0 y e ars  ( w h er e li g ht a v ail a bilit y is still hi g h 

e n o u g h). Ar o u n d t h e F E R L D, 1 7 % of t h e st a n ds h a v e a n a g e b et w e e n 2 0  a n d 1 4 0  d u e 

t o f or est m a n a g e m e nt, a n d 2 4 % d u e t o fir e. T his m e a ns t h at 4 1 % c o ul d e v e nt u all y b e 

f a v or a bl e t o c ol o ni z ati o n b y t e m p er at e tr e e s p e ci es if s e e d -b e ari n g tr e e s ar e n e ar 

e n o u g h.  

2 .7   C o n cl usi o n  

O ur st u d y s h o ws p ot e nti al c ol o ni z ati o n s u c c ess of t e m p er at e tr e es i nt o mi x e d w o o d 

b or e al st a n ds if a s e e d -b e ari n g tr e e is n e ar e n o u g h. O ur s et -u p si m ul at es t h e e x p a nsi o n 

fr o m a n alr e a d y e xisti n g m ar gi n al p o p ul ati o n est a bli s h e d, f or e x a m pl e, b y l o n g dist a n c e 

mi gr ati o n. Ot h er a d diti o n al f a ct ors c o ul d li mit t h e c ol o ni z ati o n of t e m p er at e tr e es i nt o 

t h e l o wl a n ds a n d n ort h w ar d i n t h e b or e al f or est, s u c h as e d a p hi c f a ct ors, fir e a n d i ns e ct 

dist ur b a n c es or m et e or ol o gi c al e xtr e m es ( Dr o b ys h e v et al. , 2 0 1 4; Z h a n g et al. , 2 0 1 5 b). 

F or e x a m pl e, t h e s oil of b or e al st a n ds is g e n er all y m or e a ci di c t h a n t h at of h ar d w o o d 
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f or est w hi c h c o ul d h a v e a n i m p a ct o n t e m p er at e tr e e g er mi n ati o n, gr o wt h a n d s ur vi v al 

( C olli n et al. , 2 0 1 7 a). I n a d diti o n, t h e cl a y s oil s li k e i n t h e cl a y b elt a n d t h os e ar o u n d 

F E R L D t errit or y m a y b e n ot f a v o ur a bl e f or t h e est a bli s h m e nt of t e m p er at e tr e e s p e ci es 

b e c a us e of s oil pr o p erti es wit h  hi g h pr o p orti o n of cl a y  a n d l a c k of m y c orr hi z al 

s y m bi o nt s ( C art er o n et al. , 2 0 2 0). H o w e v er, o ur st u d y d e m o nstr at es t h at, w h e n a p at c h 

of t e m p er at e tr e es is i ntr o d u c e d or alr e a d y pr es e nt i n a  mi x e d w o o d b or e al st a n d, t h e 

tr e es c a n dis p ers e, gr o w, a n d c ol o ni z e t h e a dj a c e nt st a n d n ort h of t h eir c urr e nt 

c o nti n u o us distri b uti o n r a n g e. C urr e nt a n d pr oj e ct e d cli m at e c o n diti o ns h a v e l o w 

i m p a ct i n t h e c ol o ni z ati o n s u c c ess. Dis p ers al a bilit y a n d j u v e nil e gr o wt h a n d m ort alit y 

ar e i nst e a d t h e m ost s e nsiti v e pr o c ess es. T h e c ol o ni s ati o n s u c c ess d e p e n ds o n t h e 

s u c c essi o n st a g e  of t h e a dj a c e nt mi x e d w o o d  b or e al st a n d, b ei n g m a xi m u m i n y o u n g er 

st a n ds a n d mi x e d st a n ds wit h g a ps d y n a mi cs. T his st u d y h as i m p ort a nt i m pli c ati o ns f or 

a dj usti n g f or est m a n a g e m e nt pr a cti c es i n t h e  mi x e d w o o d b or e al f or est i n t h e c o nt e xt 

cli m at e c h a n g e a n d f or t h e n ort h w ar d e x p a nsi o n of t h e t e m p er at e tr e e s p e ci es’ 

distri b uti o n al r a n g e.  

2 .8   A c k n o wl e d g e m e nts  

W e t h a n k t h e N at ur al S ci e n c e a n d E n gi n e eri n g R e s e ar c h C o u n cil of C a n a d a t o s u p p ort 

fi n a n ci all y t h e pr oj e ct. T his r es e ar c h w as e n a bl e d i n p art b y c o m p ut er r es o ur c es 

pr o vi d e d b y Di git al R es e ar c h Alli a n c e of C a n a d a ( htt ps:// alli a n c e c a n. c a ). W e t h a n k t h e 

Mi ni st èr e d es R ess o ur c es N at ur ell es et d es F or êts f or pr o vi di n g us wit h t h e 

d e n dr o c hr o n ol o gi c al d at a of t h e R E S E F.  

https://alliancecan.ca/
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2 .9   D at a a c c essi bilit y  

D at a us e d i n t hi s st u d y h a v e  b e e n ar c hi v e d o n Git H u b a n d c a n b e f o u n d at 

htt ps:// z e n o d o. or g/ b a d g e/l at est d oi/ 6 0 4 2 2 6 7 2 1 . 

  

https://zenodo.org/badge/latestdoi/604226721
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C H A PI T R E III   I N T E R A C TI O N S B E T W E E N C LI M A T E, S OI L A N D 
C O M P E TI TI O N D RI V E T R E E G R O W T H I N Q U E B E C F O R E S T S  

M a x e n c e S o u b e y r a n d, P hili p p e M ar c h a n d, L o uis D u c h es n e , 

Y v es  B er g er o n, F a bi o G e n n ar etti  

U n e v ersi o n d e c e c h a pitr e a ét é p u bli é e  d a ns F or est E c ol o g y a n d M a n a g e m e nt  

J a n vi er 2 0 2 4 

S o u b e yr a n d, M., M ar c h a n d, P., D u c h es n e, L., B er g er o n, Y. a n d G e n n ar etti, F. ( 2 0 2 4). 

I nt er a cti o ns b et w e e n cli m at e, s oil a n d c o m p etiti o n dri v e tr e e gr o wt h i n Q u e b e c f or ests. 

F or est  E c ol o g y  a n d  M a n a g e m e nt,  5 5 5,  1 2 1 7 3 1. 

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 1 6/j.f or e c o. 2 0 2 4. 1 2 1 7 3 1  

https://doi.org/10.1016/j.foreco.2024.121731
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3 .1  A bstr a ct  

C li m at e, s oil, a n d c o m p etiti o n f a ct ors j oi ntl y dri v e tr e e gr o wt h v ari a bilit y at l o c al a n d 

r e gi o n al s c al e. H o w e v er, t h e c o m pr e h e nsi v e i nt er a cti o n of t h es e f a ct ors a n d t h eir 

c o m bi n e d eff e cts o n tr e e r es p o ns es wit hi n t h eir e n vir o n m e nt r e m ai ns p o orl y e x pl or e d  

i n c urr e nt r es e ar c h. Usi n g a d et ail e d f or est i n v e nt or y d at as et i n Q u é b e c, w e e x a mi n e d 

tr e e gr o wt h of r e d m a pl e (A c er r u br u m  L. ), s u g ar m a pl e (A c er s a c c h ar u m  M ars h .), 

y ell o w bir c h ( B et ul a all e g h a ni e nsis  Britt .), w hit e bir c h (B et ul a p a p yrif er a  M ars h .), 

b als a m fir ( A bi es b als a m e a Mill .), a n d bl a c k s pr u c e (Pi c e a m ari a n a  Mill .), as a 

f u n cti o n of c o m p etiti o n f or li g ht a n d s p a c e wit h n ei g h b ori n g tr e es, cli m at e a n d s oil -

r el at e d v ari a bl es. I nt er a cti o ns b et w e e n all t h es e v ari a bl es w er e c o nsi d er e d i n a  

B a y esi a n m o d el pr e di cti n g tr e e gr o wt h. T h e a m o u nt of li g ht r e c ei v e d b y tr e es w as t h e 

m ai n v ari a bl es e x pl ai ni n g tr e e gr o wt h e x c e pt f or bl a c k s pr u c e w hi c h w as i nfl u e n c e d 

m ostl y b y cli m at e v ari a bl es . A m o n g t h e st u di e d s p e ci es, o nl y r e d m a pl e a n d w hit e bir c h 

e x hi bit e d i n cr e as e d gr o wt h u n d er w ar m er c o n diti o ns . I ntr as p e cifi c c o m p etiti o n h a d 

str o n g s p e ci es -s p e cifi c i m p a cts, v ar yi n g fr o m n e g ati v e eff e cts f or b als a m fir, t o p ositi v e 

f or r e d m a pl e a n d y ell o w bir c h. I nt er a cti o ns b et w e e n cli m at e, s oil, a n d c o m p etiti o n 

pl a y e d a cr u ci al r ol e i n s h a pi n g gr o wt h p att er ns , es p e ci all y f or s u g ar m a pl e, b als a m fir, 

a n d bl a c k s pr u c e t h at str o n gl y r es p o n d e d t o a c o m bi n ati o n of cli m at e a n d c o m p etiti o n 

f a ct ors. I n g e n er al, tr e e gr o wt h als o i n cr e as e d wit h t h e s oil c ati o n -e x c h a n g e c a p a cit y  

( C E C), es p e ci all y w h e n hi g h er C E C is c o u pl e d wit h hi g h er t e m p er at ur es a n d 

pr e ci pit ati o n , e x c e pt f or bl a c k s pr u c e. W hil e  a nti ci p at e d cli m at e c o n diti o ns i n Q u e b e c, 

e v e n u n d er t h e m ost o pti mi sti c s c e n ari os, will h a v e a str o n g  n e g ati v e i m p a ct o n t h e tr e e 

gr o wt h  of m ost tr e e s p e ci es, m a n a g e m e nt c a n miti g at e t hi s i m p a ct b y p r o m oti n g tr e e 

di v ersit y wit h  m or e c o m pl e x st a n d str u ct ur es . 

K e y w or d s: tr e e gr o wt h, cli m at e, c o m p etiti o n, s oil, i nt er a cti o ns 
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3 .2  R és u m é  

L es f a ct e urs cli m ati q u es, d u s ol et d e l a c o m p étiti o n i nfl u e n c e nt c o nj oi nt e m e nt l a 

v ari a bilit é d e l a cr oiss a n c e d es ar br es à l' é c h ell e l o c al e et r é gi o n al e. C e p e n d a nt, 

l'i nt er a cti o n d e c es f a ct e urs et l e urs eff ets c o m bi n és s ur l es r é p o ns es d es ar br es d a ns 

l e ur e n vir o n n e m e nt r est e nt p e u e x pl or és d a ns l es r e c h er c h es a ct u ell es. E n utili s a nt u n 

e ns e m bl e d e d o n n é es d ét aill é s ur l'i n v e nt air e f or esti er a u Q u é b e c, n o us a v o ns e x a mi n é 

l a cr oiss a n c e d es ar br es, n ot a m m e nt d e l' ér a bl e r o u g e (A c er r u br u m  L.), d e l' ér a bl e à 

s u cr e ( A c er s a c c h ar u m  M ars h .), d u b o ul e a u j a u n e (B et ul a all e g h a ni e nsis  Britt .), d u 

b o ul e a u bl a n c ( B et ul a p a p yrif er a M ars h .), d e l a s a pi n b a u mi er (A bi es b als a m e a Mill) 

et d e l' é pi n ett e n oir e ( Pi c e a m ari a n a  Mill .), e n f o n cti o n d e l a c o m p étiti o n p o ur l a 

l u mi èr e et l' es p a c e a v e c l es ar br es v oisi ns, d u cli m at et d e v ari a bl es li é es a u s ol. L es 

i nt er a cti o ns e ntr e t o ut es c es v ari a bl es o nt ét é pris es e n c o m pt e d a ns u n m o d èl e b a y ési e n 

pr é dis a nt l a cr oiss a n c e d es ar br es. L a q u a ntit é d e l u mi èr e r e ç u e p ar l es ar br es ét ait l a 

pri n ci p al e v ari a bl e e x pli q u a nt l a cr oiss a n c e d es ar br es, à l' e x c e pti o n d e l' é pi n ett e n oir e, 

q ui ét ait pri n ci p al e m e nt i nfl u e n c é e p ar l es v ari a bl es cli m ati q u es. P ar mi l es es p è c es 

ét u di é es, s e uls l' ér a bl e r o u g e et l e b o ul e a u bl a n c o nt m o ntr é u n e cr oiss a n c e a c cr u e d a ns 

d es c o n diti o ns pl us c h a u d es. L a c o m p étiti o n i ntr as p é cifi q u e a e u d e s i m p a cts 

s p é cifi q u es p o ur  c h a q u e es p è c e, v ari a nt d' eff ets n é g atifs p o ur l e s a pi n b a u mi er à d es 

eff ets p ositifs p o ur l' ér a bl e r o u g e et l e b o ul e a u j a u n e. L es i nt er a cti o ns e ntr e l e cli m at, 

l e s ol et l a c o m p étiti o n o nt j o u é u n r ôl e cr u ci al d a ns l’ e x pli c ati o n d e  l a cr oiss a n c e, e n 

p arti c uli er p o ur l' ér a bl e à s u cr e et l' é pi n ett e n oir e, q ui o nt f ort e m e nt r é a gi à u n e  

c o m bi n ais o n d e f a ct e urs cli m ati q u es et d e c o m p étiti o n. E n g é n ér al, l a cr oi ss a n c e d es 

ar br es a é g al e m e nt a u g m e nt é a v e c l a c a p a cit é d' é c h a n g e c ati o ni q u e  d u s ol ( C E C), e n 

p arti c uli er l ors q u e d es v al e urs d e C E C pl us él e v é es ét ai e nt ass o ci é es à d es t e m p ér at ur es 

et d es pr é ci pit ati o ns pl us él e v é es, à l' e x c e pti o n d e l' é pi n ett e n oir e. Bi e n q u e l es 

c o n diti o ns cli m ati q u es a nti ci p é es a u Q u é b e c, m ê m e d a ns l es s c é n ar i os l es pl us 

o pti mi st es, a ur o nt u n i m p a ct n é g atif m ar q u é s ur l a cr oiss a n c e d es ar br es d e l a pl u p art 
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d es es p è c es, l a g esti o n p e ut att é n u er c et i m p a ct e n f a v oris a nt l a di v ersit é d es ar br es 

a v e c d es str u ct ur es d e p e u pl e m e nt pl us c o m pl e x es.  

M ots -cl és: cr oiss a n c e d es ar br es, cli m at, c o m p étiti o n, s ol, i nt er a cti o ns.  

3 .3  I ntr o d u cti o n 

F or est m a n a g e m e nt a n d bi o di v ersit y will f a c e m ulti pl e c h all e n g es i n t h e c o mi n g 

d e c a d es d u e t o t h e cli m at e -c h a n g e -r el at e d ris e i n t e m p er at ur e a n d i n cr e as e i n dr o u g hts 

( M oli n a et al. , 2 0 2 2 ; Gir o n a et al. , 2 0 2 3). F or e c asti n g h o w f or ests will r es p o n d t o t h es e 

c h a n g es r e q uir es a g o o d u n d erst a n di n g of t h e f a ct ors aff e cti n g tr e e distri b uti o n a n d 

gr o wt h. At gl o b al s c al e, tr e e distri b uti o n a n d gr o wt h ar e cl os el y li n k e d t o cli m at e a n d 

s oil pr o p erti es as t h e y i nfl u e n c e t h e l e n gt h of t h e gr o wi n g s e as o n a n d n utri e nt a n d w at er 

a v ail a bilit y ( G ol d bl u m a n d  Ri g g, 2 0 0 5; L afl e ur et al. , 2 0 1 0). At l o c al s c al e, s u c h as t h e 

st a n d l e v el, tr e e gr o wt h als o d e p e n ds o n c o m p etiti o n wit h ot h er tr e es f or li g ht, s oil 

n utri e nts a n d w at er ( Z h a n g et al. , 2 0 1 5 a; A uss e n a c et al. , 2 0 1 9; B o a k y e et al. , 2 0 2 1). 

T h e i nfl u e n c e of c o m p etiti o n, cli m at e a n d s oil o n tr e e gr o wt h is fr e q u e ntl y st u di e d, b ut 

w e l a c k u n d erst a n di n g o n h o w t h es e f a ct ors i nt er a ct t o i nfl u e n c e tr e e r es p o n s es i n t h eir 

e n vir o n m e nt ( H e n n e b et al. , 2 0 2 0; O b oit e a n d  C o m e a u, 2 0 2 0) . 

Cli m at e h as a n i m p ort a nt eff e ct o n tr e e gr o wt h, es p e ci all y at hi g h er l atit u d e i n 

t e m p er at e a n d b or e al f or ests ( D o bl as-R e y es et al. , 2 0 2 1). I n t h e b or e al f or est, tr e e 

gr o wt h is pri m aril y li mit e d b y a s h ort gr o wi n g s e as o n d u e t o c ol d t e m p er at ur es a n d 

fr o z e n s oil s i n t h e d or m a nt s e as o n ( G e n n ar etti et al. , 2 0 1 7; W a n g et al. , 2 0 2 3). 

H o w e v er, as t h e cli m at e w ar ms, t h e gr o wi n g s e as o n i n t h e b or e al z o n e m a y b e c o m e 

l o n g er a n d tr e e gr o wt h m a y i n cr e as e ( L o e hl e et S ol ari k, 2 0 1 9; M or e a u et al. , 2 0 2 0 b). 

I n t e m p er at e f or ests, w at er li mit ati o ns ar e m or e i m p ort a nt t h a n t h os e li n k e d t o dir e ct 
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eff e ct of t e m p er at ur e, a n d cli m at e c h a n g e m a y i m pl y r e d u c e d tr e e gr o wt h d u e t o m or e 

fr e q u e nt dr o u g hts ( L o e hl e a n d  S ol ari k, 2 0 1 9; M or e a u et al. , 2 0 2 0 a).  

Tr e e s ur vi v al a n d gr o wt h als o ti g htl y d e p e n d o n s oil q u alit y d et er mi n e d b y pr o p erti es 

s u c h as s oil t e xt ur e, p H, str u ct ur e or n utri e nt c o nt e nt. S oil t e xt ur e, f or e x a m pl e, is 

ass o ci at e d wit h s oil p or o sit y, w hi c h r e g ul at es t h e w at er h ol di n g c a p a cit y a n d g as e o us 

diff usi o n ( U p a d h y a y a n d  R a g h u b a ns hi, 2 0 2 0) . Tr e e r es p o ns es t o s oil pr o p erti es ar e 

hi g hl y s p e ci es -s p e cifi c. I n t h e b or e al z o n e, j a c k pi n e p erf or ms w ell o n s a n d y s oil wit h 

l o w w at er r et e nti o n, w h er e as s pr u c e tr e es pr ef er silt y or cl a y t e xt ur es ( St e-M ari e et al. , 

2 0 0 7) . S oil p H is als o i m p ort a nt b e c a us e it i nfl u e n c es t h e a v ail a bilit y of n utri e nts t o t h e 

tr e es. Tr e es t e n d t o gr o w w ell i n sli g htl y a ci di c s oil, wit h a p H b et w e e n 6 a n d 7. If t h e 

s oil p H is t o o a ci di c or t o o al k ali n e, it c a n li mit t h e a bilit y of tr e es t o a bs or b n utri e nts. 

O nl y s o m e tr e e s p e ci es ar e s p e ci ali z e d f or m or e a ci di c s oil s s u c h as r e d m a pl e i n t h e 

t e m p er at e z o n e ( B ur ns a n d  H o n k al a, 1 9 9 1) . I n a d diti o n, str o n g i nt er a cti o ns e xist 

b et w e e n cli m at e a n d s oil pr o p erti es. F or e x a m pl e, l o w er t e m p er at ur e a n d hi g h er 

pr e ci pit ati o n c a n b e c o u pl e d wit h s oil p al u difi c ati o n, r es ulti n g i n r e d u c e d st a n d 

pr o d u cti vit y ( Si m ar d et al. , 2 0 0 7; P ar é et al. , 2 0 1 1). 

I n a d diti o n t o t h e a b o v e a bi oti c f a ct ors, s h a d e fr o m s urr o u n di n g tr e es a n d t h e n u m b er 

of s urr o u n di n g tr e es d et er mi n e r es o ur c e a v ail a bilit y a n d ar e i m p ort a nt t o pr e di ct tr e e -

s c al e gr o wt h r es p o ns es ( C a n h a m et al. , 2 0 0 4). C o m p etiti o n b et w e e n tr e es c a n b e 

e n h a n c e d or miti g at e d b y s oil pr o p erti es ( C a v ar d et al. , 2 0 1 1). P o or q u alit y s oil s c a n 

r e d u c e t h e a v ail a bilit y of n utri e nts, w hi c h c a n m a k e c o m p etiti o n b et w e e n tr e es m or e 

i nt e ns e ( C o at es et al. , 2 0 1 3). I n t h e b or e al f or est, c o m p etiti o n f or n utri e nts is oft e n hi g h 

d u e t o l o w s oil n utri e nt a v ail a bilit y ( G h ots a M e k o nt c h o u et al. , 2 0 2 0). U n d erst a n di n g 

t h es e i nt er a cti o ns is i m p ort a nt f or pr e di cti n g h o w f or est m a y r es p o n d i n t h e f ut ur e a n d 

d et er mi n e sit e s p e cifi c m a n a g e m e nt str at e gi es.  

I n t hi s st u d y, w e a n al y z e d tr e e gr o wt h i n a v ari et y of t e m p er at e a n d b or e al mi x e d f or est 

st a n ds i n Q u e b e c ( C a n a d a) c o v eri n g a l ar g e s oil f ertilit y a n d cli m at e gr a di e nt a n d 
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c o nsi d eri n g c o m p etiti o n of n ei g h b o uri n g tr e es. O ur f o c us is o n t h e i nt er a cti o n b et w e e n 

s oil, cli m at e, a n d c o m p etiti o n f a ct ors t o u n d erst a n d w hi c h c o n diti o ns m a y es p e ci all y 

d e cr e as e tr e e gr o wt h. W e us e d t h e d at a fr o m t h e R E S E F d at as et ( “ R és e a u d’ Ét u d e et 

d e  S ur v eill a n c e d es E c os yst è m es F or esti ers ”) w hi c h i n cl u d es 4 5 f or e st st a n ds i n 

Q u e b e c w h er e tr e e di a m et ers a n d p ositi o ns w er e tr a c k e d t hr o u g h s u c c essi v e 

i n v e nt ori es e v er y 5 y e ars si n c e t h e 1 9 8 0s. S oil c h e mi str y a n d t e xt ur e w er e a v ail a bl e at 

t h e sit es. T h e sp e cifi c o bj e cti v es of t hi s st u d y w er e: ( a) d et er mi n e h o w c o m p etiti o n, 

s oil f ertilit y a n d cli m at e aff e ct t h e gr o wt h of c o m m o n tr e e s p e ci es i n Q u e b e c, ( b) 

d et er mi n e w hi c h i nt er a cti o n eff e cts ar e m or e d el et eri o us f or t h e gr o wt h of s p e cifi c tr e e 

s p e ci es i n Q u e b e c f or est s ( e. g., l o w s oil f ertilit y c o m bi n e d t o hi g h c o m p etiti o n; hi g h 

cli m at e str ess c o m bi n e d t o hi g h c o m p etiti o n) ( c) i d e ntif y f ut ur e v ul n er a biliti es wit h 

cli m at e c h a n g e f or t h e st u di e d tr e e s p e ci es.   

3 .4  M et h o ds  

 

3 . 4.1  St u d y ar e a a n d st u d y m at eri al  

T h e st u d y ar e a e n c o m p ass e d t h e m aj or v e g et ati o n z o n es of Q u e b e c, r a n gi n g fr o m p ur e 

d e ci d u o us f or ests i n s o ut h er n Q u e b e c, t o t e m p er at e a n d b or e al mi x e d w o o d st a n ds, a n d 

b or e al c o nif er o us f or ests b el o w  t h e n ort h er n li mit of t h e c o m m er ci al f or est z o n e ( Fi g. 

3. 1). T h e m e a n a n n u al t e m p er at ur e wit hi n t h e st u d y ar e a v ari es fr o m 6 ° C t o -1 ° C, w hil e 

a n n u al pr e ci pit ati o n e x hi bit e d a gr a di e nt fr o m e ast t o w est Q u e b e c, r a n gi n g fr o m 1 0 5 0 

m m t o 6 5 0 m m p er y e ars. T h e m aj or p ert ur b ati o ns aff e cti n g t h es e f or ests ar e fir e e v e n ts 

a n d i ns e ct o ut br e a ks ( A a k al a et al. , 2 0 2 3). V ari ati o ns i n t e m p er at ur e a n d pr e ci pit ati o n 

as w ell as dist ur b a n c es pl a y a cr u ci al r ol e i n s h a pi n g t h e c o m p ositi o n a n d d y n a mi cs of 

t h e st u d y st a n ds ( Bri c e et al. , 2 0 2 0).  
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Fi g ur e  3. 1 : M a p of t h e l o c ati o n of t h e R E S E F  sit es  a n d m ai n bi o cli m ati c d o m ai ns of 
Q u e b e c ( C a n a d a) . 

O ur st u d y f o c us es o n d o mi n a nt tr e e s p e ci es of Q u e b e c f or ests, i n cl u di n g r e d m a pl e 

(A c er r u br u m  L.), s u g ar m a pl e ( A c er s a c c h ar u m  M ars h .), y ell o w bir c h (B et ul a 

all e g h a ni e nsis  Britt .), w hit e bir c h (B et ul a p a p yrif er a  M ars h .), b als a m fir (A bi es 

b als a m e a Mill .), a n d bl a c k s pr u c e (Pi c e a m ari a n a  Mill .). R e d m a pl e, s u g ar m a pl e, a n d 

y ell o w bir c h ar e d e ci d u o us tr e es a d a pt e d t o w ell -dr ai n e d, or g a ni c -ri c h s oil s. T h e y ar e 

c o m m o nl y f o u n d i n m at ur e t e m p er at e f or ests a n d e x hi bit s h a d e t ol er a n c e. T h es e 

s p e ci es ar e als o fr e q u e ntl y e n c o u nt er e d i n tr a nsiti o n al z o n e s b et w e e n d e ci d u o us a n d 

c o nif er o us f or ests ( B ur ns a n d  H o n k al a, 1 9 9 1) . W hit e bir c h is l ess s h a d e t ol er a nt, h as 

gr e at er t ol er a n c e t o c ol d er cli m at es a n d is t y pi c all y f o u n d f urt h er n ort h i n t h e b or e al 

f or est c o m p ar e d t o t h e pr e vi o us h ar d w o o ds. B als a m fir is a c o nif er o us s p e ci es w ell -

a d a pt e d t o a ci di c a n d h u mi d s oil s a n d is fr e q u e ntl y o bs er v e d i n Q u e b e c's b or e al a n d 
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s u b -b or e al f or ests. Bl a c k s pr u c e is a c ol d -a d a pt e d c o nif er t h at t hri v es i n p e atl a n ds a n d 

n utri e nt -p o or s oil s.  

T h e us e d d at a c o m e fr o m t h e R E S E F d at as et ( “ R é s e a u d’ Ét u d e et d e S ur v eill a n c e d es 

E c os yst è m es F or esti ers ”), w hi c h w as est a blis h e d i n t h e 1 9 8 0s t o pr o vi d e f u n d a m e nt al 

d at a f or c o m p ar ati v e a n al ysi s, tr a c k l o n g -t er m e c os yst e m d y n a mi cs, e v al u at e t h e 

i m p a ct of cli m at e c h a n g e o n f or est e c os yst e ms, a n d a n al y z e t h e r el ati o ns hi ps b et w e e n 

e c ol o gi c al f a ct ors a n d n at ur al or a nt hr o pi c p ert ur b ati o ns ( Fi g. 3. 1 ). It i n cl u d e s 4 5 f or est 

st a n ds s pr e a d a cr oss all m aj or f or est e d v e g et ati o n z o n es of Q u e b e c b ut 3 3 w as s el e ct e d 

f or t hi s st u d y b as e d o n s oil d at a a v ail a bilit y a n d t h e pr es e n c e of at l e ast t w o i n v e nt ori es 

p er sit es (l atit u d e fr o m 4 5. 2 0 t o 4 9. 8 3 a n d l o n git u d e fr o m -7 9. 1 4 t o -6 7. 0 1;  Fi g. 3. 1 ). 

I n e a c h st a n d, tr e e di a m et ers a n d p ositi o ns of tr e es wit h a D B H ( Di a m et er at Br e ast 

H ei g ht) gr e at er t h a n 1 c m ar e m e as ur e d t hr o u g h s u c c essi v e i n v e nt ori es e v er y 5 y e ars 

fr o m 1 9 8 6 t o 2 0 2 0. St a n d si z e r a n g e fr o m 0. 5 h a i n d e ci d u o us st a n ds t o 0. 2 5 h a s q u ar e d 

ar e a i n mi x e d a n d b or e al st a n ds. Di a m etri c al tr e e gr o wt h ( m m. y -1 ) d at a wer e  c o m p ut e d 

b y s u btr a cti n g t h e D B H b et w e e n t w o i n v e nt ori es a n d di vi di n g b y t h e n u m b er of 

gr o wi n g s e as o ns b et w e e n t h e t w o i n v e nt ori es. T his w as t h e r es p o ns e v ari a bl e of o ur 

m o d els o n c e tr a nsf or m e d t o l o g arit h m. Aft er s el e cti o n of t h e s p e ci es of i nt er est, w e 

o nl y r et ai n e d h e alt h y tr e es, tr e es wit h a di a m et er of at l e ast 9. 1 c m c orr es p o n di n g t o 

tr e es of c o m m er ci al i nt er est, a n d sit es w h er e s oil s s a m pl es w er e a v ail a bl e. T h e fi n al 

d at as et c o m pris es 3 3 f or est st a n ds, 1 4 9 diff er e nt y e arl y i n v e nt ori es a n d 3 0 5 6 8 

c o m p ut e d gr o wt h d at a ( m m. y -1 ; bl a c k s pr u c e: 1 2 1 5 8; s u g ar m a pl e: 1 1 3 5 6; b als a m fir: 

4 8 6 1; y ell o w bir c h: 9 6 3; w hit e bir c h: 7 1 3 a n d r e d m a pl e: 5 1 7).  

Fr o m t h e R E S E F d at as et, w e als o c o m p ut e d t h e l e v el of n ei g h b o ur h o o d c o m p etiti o n 

e x p eri e n c e d b y e a c h tr e e wit h t h e f oll o wi n g N ei g h b or h o o d C o m p etiti o n I n d e x ( N CI):  

𝐷 𝐵 𝐻𝐼 = ∑ (
𝑐 𝑚 𝑦 𝑟

𝑀

𝑎𝑥 𝑃 𝑜 𝑡 𝐺
𝑟

)

𝑜

𝑤 = 1

, 
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w h er e 𝐷 𝐵 𝐻𝐼  is t h e eff e ct of c o m p etiti o n o n t h e tr e e 𝑐, 𝑚 𝑦 𝑟 𝑀  is t h e di a m et er at br e ast 

h ei g ht i n c m of t h e n ei g h b or 𝑎, 𝑥  is a p ar a m et er e x pr essi n g t h e e x p o n e nti al eff e ct of 

D B H of t h e n ei g h b ori n g tr e es, 𝑃𝑜 𝑡 𝐺 𝑟 𝑜  is t h e dist a n c e i n m et er b et w e e n t h e tr e e 𝑤 a n d t h e 

n ei g h b or 𝑡, a n d 𝑠  is a p ar a m et er e x pr essi n g t h e e x p o n e nti al eff e ct of dist a n c e o n t h e 

N CI. W e s el e ct e d n ei g h b o uri n g tr e es wit hi n 1 0 m et ers fr o m f o c al tr e es. 𝑖 𝑧 𝑒𝑒  w as 

c o m p ut e d wit h i n di vi d u als of t h e s a m e s p e ci es ( 𝑓 𝑓 𝑒𝑐 𝑡 𝑠 𝑎 𝑑 ), c o nif er tr e es of diff er e nt 

s p e ci es ( 𝑖 𝑛 𝑔𝑒 𝑓 𝑓𝑒 𝑐 𝑡 𝑐 ) a n d d e ci d u o us tr e es of diff er e nt s p e ci es (𝑟 𝑜 𝑤𝑑 𝑖 𝑛𝑔 𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 ). W e us e d 

s p e cifi c 𝑡  a n d 𝑥   p ar a m et er v al u es f or e a c h st u d y s p e ci es fr o m S o u b e yr a n d et al . 

( 2 0 2 3).  

At e a c h R E S E F sit e, s oil pr o p erti es w er e m e as ur e d at m ost i n v e nt or y d at es, i n cl u di n g 

s oil n utri e nts a n d t e xt ur e. Fr o m t h e m e as ur e d pr o p erti es, w e us e d t h e p H, t h e c ati o n 

e x c h a n g e c a p a cit y ( C E C) a n d t h e p er c e nt a g e of cl a y i n t h e B h ori z o n, w hi c h ar e t hr e e 

v ari a bl es t h at m a y w ell s u m m ari z e s oil f ertilit y ( D u c h es n e et al. , 2 0 0 2 ; C olli n et al. , 

2 0 1 6, 2 0 1 8  ; H a nss o n et al. , 2 0 2 0 ; O ui m et et al. , 2 0 2 1). F or i n v e nt ori es wit h mi ssi n g 

s oil s a m pl es, w e us e d t h e m e a n v ari a bl e v al u e of all ot h er i n v e nt ori es at t h e s a m e sit e.  

Li g ht a v ail a bl e f or e a c h tr e e at e a c h i n v e nt or y d at e w as c o m p ut e d wit h t h e S O R TI E -

N D m o d el ( P a c al a et al. , 1 9 9 6; M ur p h y, 2 0 1 1). S O R TI E-N D is a s p ati all y e x pli cit, 

i n di vi d u al-b as e d m o d el t h at si m ul at es st a n d d y n a mi cs b y m o d eli n g t h e w h ol e lif e c y cl e 

of tr e es wit hi n a st a n d (i. e., s e e dli n g, s a pli n g, a d ult a n d s n a g). S O R TI E -N D is b as e d 

o n t h e tr e e gr o wt h c al c ul ati o n i n cl u di n g a s h a d i n g m o d ul e ( G LI li g ht m o d ul e) t h at 

c o m p ut es t h e pr o p orti o n of li g ht r e c ei v e d b y e a c h tr e e i n t h e st a n d a c c or di n g t o t h e 

h ei g ht a n d t h e cr o w n di m e nsi o n of t h e n ei g h b ori n g tr e es. S O R TI E -N D r e q uir es tr e e 

all o m etri c p ar a m et ers t o c o m p ut e tr e e cr o w n di m e nsi o n a n d h ei g ht fr o m tr e e D B H. W e 

us e d p ar a m et ers fr o m P o uli n et al. 2 0 0 8 a n d S o u b e yr a n d et al.  2 0 2 3) . W h e n tr e e 

s p e ci es p ar a m et ers w er e n ot a v ail a bl e, i. e., n ei g h b ori n g tr e es o ut of o ur t ar g et tr e e 

s p e ci es, w e us e d a v ail a bl e tr e e p ar a m et ers fr o m s p e ci es wit h si mil ar bi ol o gi c al tr ait s. 

W e pr o vi d e d t o S O R TI E -N D tr e e D B H, p ositi o n a n d w h et h er tr e es w er e d e a d or ali v e 
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t o cr e at e st e m m a ps of all i n v e nt ori es at t h e R E S E F sit es. W e t h e n r a n S O R TI E-N D 

o n e si n gl e ti m est e p t o e xtr a ct t h e pr o p orti o n of s h a d o w r e c ei v e d b y t h e t ar g et tr e es 

r a n gi n g fr o m 0 (f ull s u n) t o 1 0 0 ( n o s u n). 

3 .4 .2  Cli m at e d at a  

W e o bt ai n e d hist ori c al cli m at e d at a f or e a c h R E S E F sit e usi n g t h e Cli m at e N A s oft w ar e 

( W a n g et al. , 2 0 1 6) a n d e xtr a cti n g d at a fr o m t h e first t o t h e l ast i n v e nt or y b y pr o vi di n g 

G P S c o or di n at es a n d el e v ati o n. W e o nl y us e d t w o h u mi dit y -r el at e d a n d t w o 

t e m p er at ur e-r el at e d cli m at e v ari a bl es k n o w n t o h a v e hi g h i m p a ct o n tr e e gr o wt h 

( H o g g, 1 9 9 7; St. Cl air et al. , 2 0 0 8): t h e a v er a g e v a p o ur pr ess ur e d efi cit ( V P D), t h e 

pr e ci pit ati o n s u m ( P P T), t h e a v er a g e t e m p er at ur e ( T A V E), a n d t h e gr o wi n g d e gr e e 

d a ys of t h e s u m m er s e as o n ( D D 5), i. e., J u n e, J ul y a n d A u g ust. T o e a c h i n v e nt or y a n d 

c orr es p o n di n g tr e e gr o wt h p eri o d, w e assi g n e d t h e a v er a g e v al u es of t h e cli m at e 

v ari a b l es st arti n g fr o m t h e pr e vi o us i n v e nt or y y e ar.  

3 .4 .3  B a y esi a n m o d els of tr e e gr o wt h  

W e m o d el e d tr e e gr o wt h i n cr e m e nt (i n m m. y e ar -1 ) as: 

l o g 𝐷 𝐵 𝐻 𝐼 𝑐 ℎ   =  𝑚   + 𝑦  𝑟𝑀 𝑎 𝑥  𝑃 𝑜 𝑡 𝐺 𝑟 𝑜   + 𝑤  𝑡 ℎ 𝑠 𝑖𝑧 𝑒 𝑒  𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 𝑡 𝑠   + 𝑎  𝑑 𝑖 𝑛 𝑔 𝑒𝑓 𝑓 𝑒  𝑐 𝑡 𝑐 𝑟 𝑜 𝑤 +
𝑑  𝑖 𝑛𝑔𝑒  𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 𝑡 𝑥 + 𝑝  𝐶𝐷𝐵 𝐻 𝑁𝐶 𝐼  𝑁 𝐶 𝐼 𝑖 𝜆 𝑖  + 𝑘 𝐷𝐵 𝐻 𝑗 𝛼 𝑑 𝑖𝑠 𝑡 𝑖 𝑗 + 𝛽 𝑁 𝑗 𝜆 𝑖 𝑘  𝑘 𝑗 𝛼 𝑑 𝑖 𝑠 ( 3 .1 )

 

I n t hi s m o d el, 𝑡  r e pr es e nt s t h e i nt er c e pt. 𝑖  𝑗𝛽 𝑅 𝑖  𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 𝑡  c a pt ur es t h e tr e e si z e eff e ct 

m o d ell e d as 𝛽  𝑠𝑖 𝑧 𝑒  𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 𝑡 = 𝛽 1  𝐷 𝐵 𝐻 2 +  𝛽 2  𝐷 𝐵 𝐻 . 𝛾  𝑠 ℎ 𝑎 𝑑𝑖 𝑛 𝑔  𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 𝑡  c a pt ur es t h e 

i nfl u e n c e of t h e s h a d o ws cr e at e d b y n ei g h b ori n g tr e es. 𝜃  𝑐 𝑟 𝑜 𝑤 𝑑𝑖 𝑛 𝑔  𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 𝑡  a c c o u nts 

f or t h e cr o w di n g eff e ct i n cl u di n g i ntr a-s p e ci e s c o m p etiti o n ( 𝑁 𝐶𝐼 𝑖 𝑛 𝑡 𝑟 𝑎 ), c o nif er 
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c o m p etiti o n ( 𝐷 𝐵𝐻 𝐼 𝑐 𝑚𝑦 𝑟 𝑀 𝑎 ), a n d d e ci d u o us c o m p etiti o n (𝑥 𝑃𝑜 𝑡 𝐺 𝑟𝑜 𝑤 𝑡 𝑠 𝑖 𝑧 ) wit h t h e 

f oll o wi n g  e q u ati o n 𝑒  𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐𝑡 𝑠 𝑎  𝑑 𝑖 𝑛 𝑔 𝑒 𝑓 =  𝑓 1 𝑒 𝑐𝑡 𝑐 𝑟 𝑜 𝑤 𝑑 +  𝑖 2  𝑛 𝑔𝑒 𝑓 𝑓 𝑒𝑐 𝑡 𝑥 𝑝 +

 𝐶 3  𝐷 𝐵𝐻 𝑁 𝐶 𝐼𝑁 𝐶 𝐼 𝑖 𝜆 𝑖 . T h e s oil eff e ct is d es cri b e d b y 𝑘  𝐷 𝐵𝐻𝑗  𝛼 𝑑 𝑖 𝑠 𝑡 𝑖 =  𝑗 1  𝛽 𝑁 𝑗 2  +

 𝜆 2  𝑖 𝑘 𝑘 + 𝑗 3  𝛼 𝑑 𝑖 𝑠 𝑡 𝑖 𝑗
2 + 𝛽 4  𝑅 𝑖 𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 + 𝑡 5  𝛽 𝑠 𝑖𝑧 𝑒 𝑒

2 + 𝑓 6  𝑓 𝑒 𝑐𝑡 𝛽 𝐷 . Fi n all y, t h e cli m at e 

eff e ct is d es cri b e d b y 𝐵  𝐻𝛽𝐷 𝐵 𝐻 𝛾 𝑠  𝑎 𝑑 𝑖 𝑛 𝑔 𝑒  =  𝑓 1  𝑓 𝑒 𝑐 2 + 𝑡 2  𝜃 𝑐 𝑟 + 𝑜 3  𝑤 𝑑𝑖 2 +

𝑛 4  𝑔 𝑒𝑓 +  𝑓 5  𝑒 𝑐 𝑡 𝑁
2 + 𝐶 6  𝐼 𝑖 𝑛 𝑡 + 𝑟 7  𝑎 𝐷 5 2 + 𝜑 8  𝐷 𝐷 5 . I nt er a cti o ns t er ms ar e 

i n cl u d e d b et w e e n cli m at e a n d s oil, s oil a n d c o m p etiti o n as w ell as cli m at e a n d 

c o m p etiti o n. A r a n d o m eff e ct of t h e sit e o n t h e i nt er c e pt is als o i n cl u d e d. W e e x e c ut e d 

t h e m o d els usi n g t h e br ms p a c k a g e ( B ür k n er, 2 0 2 1) usi n g 2 c h ai ns a n d 2 0 0 0 it er ati o ns 

o n t h e R s oft w ar e ( v ersi o n 4. 2. 3;  R C or e T e a m, 2 0 2 3) . 

T h e c o m bi n ati o n of v ari a bl es us e d i n m o d el 3. 1 w as s el e ct e d b y r e m o vi n g it er ati v el y 

v ari a bl es of t h e s a m e gr o u p at o n c e, i. e., cli m at e, s oil, c o m p etiti o n a n d s h a d e v ari a bl es. 

W e als o t est e d p ot e nti al i nt er a cti o ns b et w e e n v ari a bl es. W e fi n all y fitt e d 3 4 m o d els p er 

s p e ci es d et ail e d i n s u p p orti n g i nf or m ati o n B. M o d els w er e c o m p ar e d b as e d o n a l e a v e -

o n e -o ut cr oss -v ali d ati o n a p pr o a c h ( L O O I nf or m ati o n Crit eri o n;  V e ht ari et al., 2 0 2 0) . 

W e t h us s el e ct e d t h e m o d el wit h t h e l o w est L O O i nf or m ati o n Crit eri o n.  

W e als o c o m p ar e d t h e L O O I nf or m ati o n Crit eri o n of s p e cifi c l e a v e -o n e -o ut m o d els 

(i. e., f ull m o d el wit h o ut s oil c o nstr ai nt s, f ull m o d el wit h o ut c o m p etiti o n, f ull m o d el 

wit h o ut cli m at e, f ull m o d el wit h o ut li g ht) a n d u si n g t h e f ull m o d el as a r ef er e n c e 

b as eli n e  t o e v al u at e t h e r el ati v e i m p ort a n c e of t h e 4 gr o u ps of v ari a bl es i n e x pl ai ni n g 

tr e e gr o wt h of e a c h s p e ci es. T h e l ar g er t h e diff er e n c e b et w e e n o n e t est e d m o d el a n d 

t h e f ull m o d el, t h e m or e i m p ort a nt t h e c orr es p o n di n g gr o u p of v ari a bl es w as f or 

e x pl ai ni n g tr e e gr o wt h of t h at s p e ci es.  
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3 .4 .4  A  pri ori  distri b uti o n of t h e p ar a m et ers  

T h e a pri ori  distri b uti o ns of t h e m o d el p ar a m et ers n e e d e d i n a B a y esi a n fr a m e w or k 

w er e d et er mi n e d f or s oil s a n d cli m at e p ar a m et ers wit h i n d e p e n d e nt d at as ets s p a n ni n g 

l ar g er g e o gr a p hi c al r e gi o ns ( d et er mi n ati o n of pri ors f or cli m at e v ari a bl es) or i n cl u di n g 

a d diti o n al si t es ( d et er mi n ati o n of pri ors f or s oil v ari a bl es). It w as i m p ort a nt t o g et 

a c c ur at e a pri ori distri b uti o n f or t h es e p ar a m et ers b e c a us e o nl y o n e v al u e p er R E S E F 

i n v e nt or y w as a v ail a bl e r el ati v e t o t h e m u c h hi g h er n u m b er of o bs er v ati o ns f or t h e 

D B H, t h e c o m p etiti o n a n d t h e s h a di n g eff e cts c orr es p o n di n g t o o n e o bs er v ati o n p er 

tr e e p er i n v e nt or y. C o n v ers el y, f or t h e D B H, s h a di n g a n d c o m p etiti o n p ar a m et ers, w e 

s et a s c al e -c e nt er e d n or m al di stri b uti o n as a n u ni nf or m ati v e pri or.  

F or t h e a pri ori  distri b uti o ns of t h e cli m at e p ar a m et ers, w e us e d d at a fr o m a n e xt e nsi v e 

n et w or k of g o v er n m e nt pl ot s i n t h e n ort h e ast er n U nit e d St at es a n d t h e C a n a di a n 

pr o vi n c es of O nt ari o, Q u e b e c a n d N e w Br u ns wi c k c o v eri n g m ost of t h e distri b uti o n 

r a n g e of t h e st u di e d tre e s p e ci es. T his n et w or k c o m pris es 4 2 0 9 0 D B H m e as ur e m e nts 

i n 3 7 5 7 pl ot s ( 1 0 6 8 5 f or b als a m fir; 8 2 2 9 f or r e d m a pl e; 6 7 8 9 f or w hit e bir c h; 4 4 8 8 f or 

s u g ar m a pl e; 3 8 7 6 f or bl a c k s pr u c e; 1 9 8 1 f or y ell o w bir c h). Usi n g t his d at a, w e 

m o d el e d i n a B a y e si a n fr a m e w or k tr e e gr o wt h p er e a c h s p e ci es as a f u n cti o n of V P D , 

P P T, T A V E, a n d D D 5. Hist ori c al cli m at e v al u es w er e e xtr a ct e d usi n g cli m at e N A 

pr o vi di n g G P S c o or di n at es a n d el e v ati o n p er e a c h sit e.  T h e m o d els us e d s c al e -c e nt er e d 

cli m at e v ari a bl es a n d tr e e D B H a n d us e d v ari o us c o m bi n ati o ns of t h e f oll o wi n g 

e x pl a n at or y v ari a bl es, l o g 𝐷 𝐵 𝐻 𝐼 𝑐 ℎ  =  𝑚 1  𝑦 𝑟 𝑀 2 +  𝑎 2  𝑥 𝑃 𝑜 +  𝑡 1  𝐺 𝑟 𝑜 2 + 𝑤 2  𝑡 𝑠 𝑖 +

𝑧 3  𝑒 𝑒𝑓 2 + 𝑓 4  𝑒 𝑐 𝑡 +  𝑠 5  𝑎 𝑑 𝑖 𝑛
2 + 𝑔 6  𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 + 𝑐 7  𝑡 𝑐 5 2 + 𝑟 8  𝑜 𝑤 5 . M o d el s el e cti o n 

pr o c e e d e d wit h t h e f oll o wi n g r ul es: ( a) t h e si m pl e a n d q u a dr ati c eff e ct of D B H w er e 

n e c ess aril y s el e ct e d, ( b) o nl y o n e b et w e e n V P D  a n d P P T, a n d o n e b et w e e n T A V E a n d 

D D 5 c o ul d b e s el e ct e d b e c a us e of t h eir hi g h cr oss -c orr el ati o n, a n d ( c) w h e n q u a dr ati c 

t er m w as s el e ct e d als o t h e li n e ar t er m w as n e c ess aril y s el e ct e d. W e s el e ct e d t h e m o d el 
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wit h t h e l o w est L O O I nf or m ati o n Crit eri o n. T h e pri or distri b uti o n f or all p ar a m et ers 

f oll o w e d a st a n d ar d n or m al distri b uti o n. T h e p ost eri or distri b uti o ns of t h e r et ai n e d 

m o d el p ar a m et ers w er e u s e d as pri ors f or t h e m o d el 3. 1 . 

F or a m or e e x a ct d et er mi n ati o n of t h e pri ors of t h e s oil p ar a m et ers, w e u s e d d e c a d al 

d e n dr o m etri c a n d e d a p hi c d at a fr o m t h e Q u e b e c g o v er n m e nt's p er m a n e nt i n v e nt or y 

pl ot s distri b ut e d i n t h e c o m m er ci al f or est of Q u e b e c. W e e xtr a ct e d tr e e gr o wt h of t h e 

st u d y s p e ci es w h er e t h e s a m e s oil v ari a bl es us e d f or t h e m o d el of m o d el 3. 1 w er e 

a v ail a bl e. T his r e pr es e nt e d 1 7 0 2 1 tr e e gr o wt h m e as ur e m e nt i n 9 6 1 sit es. W e s c al e -

c e nt er e d all s oil v ari a bl es a n d us e d t h e p ost eri ors of t h e D B H p ar a m et ers o bt ai n e d wit h 

t h e pr e c e di ng cli m at e m o d el. T h e pri or s  f or t h e s oil m o d el w er e als o s et as n or m al 

distri b uti o ns. W e t h e n s el e ct e d t h e b est c o m bi n ati o n of t h e f oll o wi n g f ull m o d el b as e d 

o n t h e L O O I nf or m ati o n Crit eri o n: l o g 𝐷 𝐵 𝐻 𝐼 𝑐 ℎ  =  𝑚 1  𝑦 𝑟 𝑀 2 +  𝑎 2  𝑥 𝑃 𝑜 +

 𝑡 1  𝐺 𝑟 𝑜 2 + 𝑤 2  𝑡 𝑠 𝑖 + 𝑧 3  𝑒 𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 𝑡
2 + 𝑠 4  𝑎 𝑑 𝑖 𝑛 𝑔 𝑒 𝑓 + 𝑓 5  𝑒 𝑐 𝑡𝑐 𝑟 𝑜

2 + 𝑤 6  𝑑 𝑖 𝑛𝑔 𝑒 𝑓 . M o d el 

s el e cti o n pr o c e e d e d wit h t h e f oll o wi n g r ul es: ( a) t h e si m pl e a n d q u a dr ati c eff e ct of 

D B H w er e n e c ess aril y s el e ct e d, a n d ( 2) w h e n t h e q u a dr ati c eff e cts w er e s el e ct e d, t h e 

r el at e d li n e ar eff e ct w a s n e c ess aril y s el e ct e d. Si mil arl y t o t h e r et ai n e d cli m at e 

v ari a bl es, t h e p ost eri or distri b uti o ns of t h e r et ai n e d s oil m o d el p ar a m et ers w er e us e d 

as pri ors f or t h e m o d el 3. 1.  

3 .4 .5  A n al ysi s of tr e e gr o wt h r es p o ns es  

F or e a c h s p e ci es, w e s h o w e d o n pl ot s t h e eff e cts of t h e r et ai n e d cli m at e a n d s oil 

v ari a bl es o n tr e e gr o wt h, i n cl u di n g i nt er a cti o ns wit h t h e c o m p etiti o n t er ms. T his 

pr o c e d ur e all o w e d f or vis u ali zi n g t h e i nfl u e n c e of t h e si g nifi c a nt v ari a bl es, w hil e 

dis pl a yi n g t h e p ot e nti al i m p a ct of cli m at e c h a n g e a n d u n d erst a n di n g h o w f or est 

m a n a g e m e nt m a y c o ntri b ut e t o r e d u c e s u c h i m p a ct b y m o d ul ati n g c o m p etiti o n b et w e e n 
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tr e es. F or t h e cli m at e v ari a bl es, w e als o e xtr a ct e d t h e m e a n cli m at e c o n diti o ns f or t h e 

2 1 0 0 h ori z o n at all R E S E F sit es w h er e o n e s p e ci es w as pr es e nt a n d dis pl a y e d s u c h 

v al u es o n t h e pl ot s t o a n al y z e p ot e nti al f ut ur e s p e ci es -s p e cifi c r es p o ns es. W e us e d f o u r 

diff er e nt S h ar e d S o ci o e c o n o mi c P at h w a ys ( S S P) cli m at e s c e n ari o fr o m t h e I P C C Si xt h 

Ass ess m e nt R e p ort ( S S P 1: A f ut ur e wit h str o n g gl o b al c o o p er ati o n, a m biti o us 

s ust ai n a bilit y p oli ci es, a n d l o w gr e e n h o us e g as e mi ssi o ns; S S P 2: S o ci o e c o n o mi c 

d e v el o p m e nt c o nt i n u es al o n g c urr e nt tr e n ds, wit h m o d er at e eff orts t o a d dr ess cli m at e 

c h a n g e; S S P 3: Li mit e d gl o b al c o o p er ati o n, hi g h i n e q u alit y, a n d fr a g m e nt e d cli m at e 

c h a n g e eff orts; S S P 5: H e a v y r eli a n c e o n f ossil f u els, r a pi d e c o n o mi c gr o wt h, a n d 

li mit e d cli m at e a cti o n; I P C C ( 2 0 2 3)). T h e m e a n of 1 3 si m ul ati o ns fr o m m o d els 

c o ntri b uti n g t o t h e C o u pl e d M o d el I nt er c o m p aris o n Pr oj e ct w as us e d ( W a n g et al. , 

2 0 1 6) .  F or t h e s oil v ari a bl es, w e e xtr a ct e d v al u es fr o m t h e p er m a n e nt i n v e nt or y pl ot s 

of t h e Q u e b e c g o v er n m e nt w h er e o n e s p e ci es w as pr es e nt. W e dis pl a y e d t h e r es ulti n g 

fr e q u e n c y distri b uti o n o n pl ot s of t h at s p e ci es, hi g hli g hti n g t h e p ot e nti al f ut ur e 

r es p o ns es of e a c h tr e e s p e ci es wit hi n its r es p e cti v e e d a p hi c distri b uti o n r a n g es.  

3 .5  R e s ult s  

 

3 .5 .1  M o d el s el e cti o n  

T h e s el e cti o n of t h e cli m at e v ari a bl es diff er e d f or t h e diff er e nt s p e ci es. T h e m o d el f or 

s u g ar m a pl e o nl y r et ai n e d D D 5, w hil e t h e ot h er m o d els al w a ys r et ai n e d o n e 

t e m p er at ur e-r el at e d ( T A V E or D D 5) a n d o n e h u mi dit y-r el at e d ( P P T or V P D ) v ari a bl e 

(T a bl e 3. 1 ). A m o n g t h e s oil v ari a bl es, C E C h as b e e n c o nsist e ntl y s el e ct e d, b ut n ot 

n e c ess aril y wit h a q u a dr ati c eff e ct. T h er ef or e, C E C a p p e ar e d t o b e a g o o d i n di c at or of 

t h e gr o wt h f or all t h e st u d y s p e ci es. F or all s p e ci e s gr o wt h i n cr e as e d wit h C E C, e x c e pt 
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f or bl a c k s pr u c e. M a pl es a n d c o nif er tr e es w er e als o li n k e d t o t h e cl a y c o nt e nt, a n d t o 

p H i n t h e c as e of t h e t w o c o nif er tr e e s p e ci es ( T a bl e 3. 1).  

T a bl e 3. 1 : Cli m at e a n d s oil v ari a bl es s el e ct e d wit h t h e pr eli mi n ar y a n al ysi s o n 
i n d e p e n d e nt d at as ets.  

S p e ci es  S el e ct e d cli m at e v ari a bl e s  S el e ct e d s oil pr o p erti es  

S u g ar m a pl e  D D 5  + V P D + V P D²  C E C + C E C² + P C C L A Y   

R e d m a pl e  P P T + P P T² + D D 5 + D D 5²  C E C + P C C L A Y  

Y ell o w bir c h  V P D  + V P D ² C E C   

W hit e bir c h  
V P D + V P D²  + T A V E + 

T A V E²  

C E C  

Bl a c k s pr u c e  
V P D  + V P D ² + T A V E + 

T A V E²  

C E C + C E C² + p H + P C C L A Y  + 

P C C L A Y ² 

B als a m fir  V P D  + T A V E + T A V E²  
C E C + C E C² + p H + p H² + 

P C C L A Y  + P C C L A Y ² 

 

T h e fi n al m o d els (s e e e q. 3. 1) f or s u g ar m a pl e, bl a c k s pr u c e a n d b als a m fir r et ai n e d all 

gr o u p of v ari a bl es w h er e as f or r e d m a pl e a n d w hit e bir c h, i nt er a cti o ns r el at e d wit h 

c o m p etiti o n h a v e n ot b e e n s el e ct e d, a n d f or y ell o w bir c h n o n e of t h e t er ms r el at e d wit h 

cli m at e w er e s el e ct e d ( T a bl e 3. 2 ).  
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T a bl e 3. 2 : Gr o u p of v ari a bl es r et ai n e d i n t h e fi n al m o d els (m o d el 3. 1) e x pl ai ni n g t h e 
r a di al gr o wt h of t h e tr e e s p e ci es a n d e x pl ai n e d v ari a n c e. T h e r a n d o m eff e ct of t h e sit e 
is i n cl u d e d i n t h e R². 

S p e ci es  M o d el s el e ct e d wit h L O O  R 2  

S u g ar m a pl e  
C o m p etiti o n + s oil + cli m at e + s h a di n g + s oil: c o m p etiti o n 

+ cli m at e: c o m p etiti o n + s oil: cli m at e (f ull m o d el)  

0. 2 2  

R e d m a pl e  C o m p etiti o n + s oil + cli m at e + s h a di n g + s oil: cli m at e  0. 3 0  

Y ell o w bir c h  C o m p etiti o n + s oil + s h a di n g + s ol: c o m p etiti o n  0. 2 2  

W hit e bir c h  s oil + cli m at e + c o m p etiti o n + s h a di n g + s oil: cli m at e  0. 3 5  

Bl a c k s pr u c e  
C o m p etiti o n + s oil + cli m at e + s h a di n g + s oil: c o m p etiti o n 

+ cli m at e: c o m p etiti o n + s oil: cli m at e (f ull m o d el)  

0. 3 4  

B als a m fir  
C o m p etiti o n + s oil + cli m at e + s h a di n g + s oil: c o m p etiti o n 

+ cli m at e: c o m p etiti o n + s oil: cli m at e (f ull m o d el)  

0. 4 9  

 

F or s u g ar m a pl e a n d y ell o w bir c h, s h a d e fr o m s urr o u n di n g tr e es a n d c o m p etiti o n f or 

s p a c e, w at er a n d n utri e nt s w er e i d e ntifi e d as t h e m ost i nfl u e nti al f a ct ors (Fi g. 3. 2 ). F or 

t h e r e m ai ni n g s p e ci es, t h e r el ati v e i m p ort a n c e of t h e gr o u ps of v ari a bl es is m or e s h ar e d. 

N o n et h el ess, s h a d e e m er g es as a si g nifi c a nt f a ct or f or w hit e bir c h gr o wt h. Cli m at e 

a p p e ar e d t o b e p arti c ul arl y i m p ort a nt f or bl a c k s pr u c e a n d b als a m fir.  
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Fi g ur e 3 .2 : I m p ort a n c e of s p e cifi c gr o u ps of v ari a bl es i n t h e m o d els e x pl ai ni n g t h e 
gr o wt h of e a c h st u d y tr e e s p e ci es (l o g( m m. y e ar -1 )). T h e i m p ort a n c e is b a s e d o n t h e 
c o m p aris o n b et w e e n L o o I nf or m ati o n Crit eri o ns b et w e e n t h e f ull m o d el a n d t h e m o d el 
wit h o ut o n e gr o u p. Hi g h er v al u es i n di c at e gr e at er i m p ort a n c e of t h e gr o u p i n t h e fi n al 
m o d el. C o n v ers el y, v al u es b el o w z er o s u g g est t h at t h e r e m o v al of t h e gr o u p i m pr o v es 
t h e m o d el. N CI st a n ds f or N ei g h b o ur h o o d C o m p etiti o n I n d e x. 

3 .5 .2  Q u alit y of m o d el fit  

T h e pr e di ct e d gr o wt h c ur v es g e n er all y ali g n e d wit h t h e a ct u al gr o wt h r at es f or e a c h 

s p e ci es, wit h b ett er p erf or m a n c e f or b als a m fir, bl a c k s pr u c e, a n d w hit e  bir c h  ( Fi g. 3. 3, 
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T a bl e 3. 2) . H o w e v er, it is i m p ort a nt t o n ot e t h at t h e m o d els fitt e d b ett er f or hi g h gr o wt h 

r at es t h a n f or l o w gr o wt h r at es a n d t h at t h e m o d el u n c ert ai nti es w er e l ar g e . 

 

Fi g ur e 3. 3 : Pr e di ct e d a n d o bs er v e d gr o wt h s ort e d b y t h eir pr e di cti o n p ositi o ns. 
Si m ul at e d gr o wt h is r e pr es e nt e d b y t h e m e a n li n e a n d 9 5 % c o nfi d e n c e i nt er v als. T h e 
a ct u al gr o wt h o bs er v ati o ns ar e s h o w n as p oi nt s. T o a d dr ess t h e iss u e of o v er pl otti n g 
d u e t o a hi g h n u m b er of o bs er v ati o ns, w e r a n d o ml y s el e ct e d 5 1 7 pr e di cti o ns f or e a c h 
s p e ci es, w hi c h c orr es p o n ds t o t h e l o w est n u m b er of o bs er v ati o ns a m o n g t h e s p e ci es, 
n a m el y r e d m a pl e.  
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3 .5 .3  I m p a ct of e x pl a n at or y v ari a bl es a n d of t h eir i nt er a cti o ns o n tr e e gr o wt h 

T h e m o d el c o effi ci e nts c a n b e a n al y z e d t o i nt er pr et tr e e -gr o wt h tr e n ds a c c or di n g t o 

o nt o g e ni c a n d e n vir o n m e nt al c o n diti o ns. T h e c o effi ci e nt of t h e D B H s q u ar e d w as 

f o u n d t o b e n e g ati v e, e x c e pt f or r e d m a pl e, i n di c ati n g a n i n cr e as e i n gr o wt h u ntil a n 

o pti m al  D B H f oll o w e d b y a d e cr e as e i n gr o wt h a s D B H i n cr e as es. T h e r e d m a pl e’s 

sli g htl y p ositi v e D B H s q u ar e c o effi ci e nt i n di c at es t h e pr es e n c e of a D B H v al u e w h er e 

u n e x pl ai n e d c o nstr ai ns b y o ur m o d el ar e m a xi m al ( Fi g. 3. 4 ). F or all s p e ci es, l o w er li g ht 

a v ail a bili t y c orr es p o n d e d t o l o w er tr e e gr o wt h. I ntr as p e cifi c c o m p etiti o n h a d a p ositi v e 

i m p a ct o n r e d m a pl e, y ell o w bir c h, a n d w hit e bir c h b ut h a d a n e g ati v e eff e ct o n b als a m 

fir, s u g ar m a pl e, a n d bl a c k s pr u c e. Es p e ci all y f or b als a m fir, i ntr as p e cifi c c o m p etiti o n 

w as m or e d etri m e nt al t h a n i nt ers p e cifi c c o m p etiti o n. C o m p etiti o n fr o m c o nif er o us 

s p e ci es h a d a d etri m e nt al eff e ct o n r e d m a pl e, s u g ar m a pl e, a n d y ell o w bir c h. Bl a c k 

s pr u c e a n d w hit e bir c h w er e i nst e a d n ot si g nifi c a ntl y aff e ct e d b y a n y ki n d of 

c o m p etiti o n. I t is i m p ort a nt t o e m p h asi z e t h at e v e n w h e n t h e si m pl e of c o m p etiti o n 

eff e ct d o es n't h a v e a dir e ct i m p a ct o n tr e e gr o wt h (s e e Fi g.  3. 4), it c a n si g nifi c a ntl y 

m o d ul at e t h e eff e ct of ot h er e n vir o n m e nt al v ari a bl es b y i nt er a cti o n (s e e b el o w).  
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Fi g ur e 3 .4 : M o d el esti m at es of D B H, c o m p etiti o n a n d s h a di n g eff e cts f or e a c h s p e ci es 
aft er m o d el s el e cti o n. T h e p oi nt s r e pr es e nt t h e m e di a n of t h e esti m at es, a n d t h e err or 
b ars i n di c at e t h e 2. 5t h - 9 7. 5t h q u a ntil e r a n g e of t h e p ost eri or distri b uti o ns. T h e m o d el 
w as hi g hl y c o nstr ai n e d f or tr e e D B H, l e a di n g t o s m all err or b ars.  

O nl y r e d m a pl e a n d w hit e bir c h s h o w e d i n cr e as e d gr o wt h u n d er w ar m er cli m at e, ot h er 

s p e ci es s h o w e d a d e cli n e i n gr o wt h. H o w e v er, s e v er al i nt er a cti o ns b et w e e n cli m at e, 

s oil, a n d c o m p etiti o n m a y m o d ul at e d tr e e gr o wt h ( Fi g. 3. 5 a n d Fi g 3. 6).  T h e gr o wt h 

tr e n ds of b als a m fir tr e es a p p e ar e d t o i n cr e as e wit h w ar m er t e m p er at ur es, alt h o u g h t h e 

u n c ert ai nti es w er e l ar g e .  Si mil ar fi n di n gs  w er e f o u n d f or bl a c k s pr u c e, w h er e hi g h er 

T A V E v al u es l e a d e d t o d e cr e as e gr o wt h, es p e ci all y u n d er hi g h i ntr as p e cifi c 

c o m p etiti o n. Tr e e gr o wt h of r e d m a pl e a n d y ell o w bir c h i n cr e as e d wit h hi g h er 

i ntr as p e cifi c c o m p etiti o n ( N CI i ntr a). 

B y 2 1 0 0, tr e e s p e ci es will f a c e cli m at e c o n diti o ns m u c h diff er e nt t h a n t h e c urr e nt o n es 

i n Q u e b e c e v e n i n t h e m ost o pti mi sti c cli m at e s c e n ari o. T h es e c h a n g es m a y pr of o u n dl y 
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aff e ct tr e e gr o wt h. F or e x a m pl e, bl a c k s pr u c e gr o wt h i n Q u é b e c will b e li mit e d b y t h e 

ris e i n t e m p er at ur es e v e n u n d er t h e m ost o pti mi sti c s c e n ari o (Fi g 3. 5 ). 
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Fi g ur e 3 .5 : R a di al g r o wt h of tr e e s p e ci es i n r el ati o n t o cli m at e v ari a bl es a n d 
i nt er a cti o ns wit h i ntr as p e cifi c c o m p etiti o n . T h e gr e e n li n e c orr es p o n ds t o t h e m e a n of 
t h e i nt er a cti o n v ari a bl e, a n d t h e r e d a n d bl u e li n es c orr es p o n d t o t h e m e a n pl us a n d 
mi n us o n e st a n d ar d d e vi ati o n, r es p e cti v el y.  Err or ar e as c orr es p o n d t o t h e 5t h a n d t h e 
9 5t h q u a ntil e B a y esi a n c o nfi d e n c e i nt er v als.  All  li n e ar, q u a dr ati c a n d i nt er a cti o n 
eff e cts c a n b e f o u n d i n t h e S u p pl e m e nt ar y I nf or m ati o n . C ol or e d v erti c al li n es r e pr es e nt 
m e a n f ut ur e cli m at e v ari a bl e  v al u es ( 2 1 0 0 h ori z o n; f o ur c o nsi d er e d cli m at e s c e n ari os) 
at t h e R E S E F sit es w h er e t h e s p e ci es ar e pr es e nt. O nl y f ut ur e cli m at e v al u e s i nsi d e o ur 
pr e di cti o n r a n g e ar e s h o w n.  

Tr e e gr o wt h r es p o ns es t o s oil  v ari a bl es w er e f o u n d t o b e i nfl u e n c e d b y cli m at e 

c o n diti o ns a n d c o m p etiti o n of n ei g h b o uri n g tr e es  (Fi g. 3. 6) . Tr e e gr o wt h i n cr e as es wit h 

C E C, e x c e pt f or y ell o w bir c h es p e ci all y wit h n ull i ntr as p e cifi c c o m p etiti o n a n d f or 

bl a c k s pr u c e a n d b als a m fir o nl y wit h l o w t e m p er at ur e. W hit e bir c h a n d r e d m a pl e 

s h o w e d a str o n g er p ositi v e r es p o ns e t o hi g h er C E C, m o d ul at e d b y t e m p er at ur e a n d 

pr e ci pit ati o n l e v els. B ot h s u g ar m a pl e a n d b als a m fir e x hi bit e d i n cr e as e d gr o wt h wit h 

hi g h er C E C, wi t h a l o w i nt er a cti o n eff e ct of c o m p etiti o n.  B l a c k s pr u c e gr o wt h w as 

i n v ers el y r el at e d t o C E C a n d s oil  a ci dit y , es p e ci all y wit h l o w er t e m p er at ur e v al u es . 

S u g ar m a pl e gr o wt h w as n e g ati v el y aff e ct e d b y t h e pr o p orti o n of cl a y, a n d t h e n e g ati v e 

i m p a ct w as f urt h er a m plifi e d u n d er l o w er i ntr as p e cifi c c o m p etiti o n.  
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Fi g ur e 3 .6 : Gr o wt h of t h e s el e ct e d tr e e s p e ci es i n r el ati o n t o s oil pr o p erti es a n d 
i nt er a cti o ns wit h c o m p etiti o n a n d cli m at e v ari a bl e s. T h e gr e e n li n e c orr es p o n ds t o t h e 
m e a n of t h e i nt er a cti o n v ari a bl e, a n d t h e r e d a n d bl u e li n es c orr es p o n d t o t h e m e a n pl us 
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a n d mi n us o n e st a n d ar d d e vi ati o n, r es p e cti v el y. Err or ar e as c orr es p o n d t o t h e 5t h a n d 
t h e 9 5t h q u a ntil e B a y esi a n c o nfi d e n c e i nt er v als. All li n e ar, q u a dr ati c a n d i nt er a cti o n 
eff e cts c a n b e f o u n d i n S u p pl e m e nt ar y I nf or m ati o n. W e als o dis pl a y e d hist o gr a ms 
d e p i cti n g t h e fr e q u e n c y distri b uti o n of s oil pr o p erti es i n t h e p er m a n e nt pl ot of Q u e b e c 
w h er e t h e s p e ci es is pr es e nt.  

3 .6  Dis c ussi o n  

 

3 .6 . 1 H o w tr e e s p e ci es gr o wt h r es p o ns es t o cli m at e a n d s oil pr o p erti es ar e m o d ul at e d

 b y c o m p etiti o n ?  

I n t hi s st u d y, w e i n v esti g at e d t h e i nt er pl a y of tr e e s p e ci es gr o wt h r es p o ns es wit h 

cli m at e, s oil pr o p erti es, c o m p etiti o n, a n d t h e a m o u nt of li g ht r e c ei v e d b y t h e tr e es i n 

mi x e d f or est st a n ds of Q u e b e c. A l ar g e d at as et w as us e d i n cl u di n g t e m p er at e a n d b or e a l 

f or est st a n ds w h er e t h e p ositi o n of e a c h tr e e is m o nit or e d at e a c h i n v e nt or y d at e. W e 

fi n d t h at tr e e gr o wt h w a s r e g ul at e d b y e a c h of t h es e f a ct ors i n di vi d u all y a n d b y t h e 

i nt er a cti o ns a m o n g t h e m. O ur fi n di n gs hi g hli g ht t h e criti c al r ol e of c o m p etiti o n i n 

s h a pi n g tr e e gr o wt h r es p o ns es wit hi n cli m at e a n d s oil gr a di e nts b ut w er e hi g hl y 

s p e ci es -s p e cifi c, i. e., t h e dir e cti o n a n d str e n gt h of t h es e eff e ct v ari e d wit h tr e e s p e ci es 

as s u g g est e d b y ot h er st u di es ( F or d et al. , 2 0 1 7). It is w ort h n oti n g t h at t h e s h a di n g 

eff e ct e m er g e d as a k e y f a ct or i nfl u e n ci n g t h e gr o wt h of all e x a mi n e d tr e e s p e ci es.  

T h e c o ntr asti n g r es ult s of c o m p etiti o n i nt er a cti o ns wit h cli m at e a n d s oil pr o p erti es f or 

diff er e nt tr e e s p e ci es is s h o w n b y t h e n e g ati v e eff e cts (i. e. hi g h er i ntr as p e cifi c 

c o m p etiti o n c orr es p o n ds t o i n cr e as e d s e nsiti vit y of tr e e gr o wt h t o cli m at e or s oil 

v ari a bl es wit h gr o wt h r e d u cti o ns b e c o mi n g m or e pl a usi bl e) o bs er v e d f or b als a m fir, 

s u g ar m a pl e, a n d bl a c k s pr u c e a n d t h e p ositi v e eff e cts f or r e d m a pl e a n d y ell o w bir c h. 

T h es e r es ult s f e e d t h e o n g oi n g d e b at es b et w e e n t h e Str ess Gr a di e nt H y p ot h esis a n d t h e 

C S R ( c o m p etiti v e, str ess -t ol er a nt, r u d er al) Str at e g y T h e or y ( C o at es et al. , 2 0 1 3). 
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A c c or di n g t o t h e Str ess Gr a di e nt H y p ot h esis, i n str essf ul e n vir o n m e nt al c o n diti o ns li k e 

dr o u g ht or l o w n utri e nts a v ail a bilit y, c o m p etiti o n a m o n g s p e ci es m a y d e cr e as e ( L orti e 

a n d  C all a w a y, 2 0 0 6; M a estr e et al. , 2 0 0 9). T his c o ul d e x pl ai n w h y s o m e tr e e s p e ci es 

t h at c o m p et e f or r es o ur c es i n l ess str essf ul e n vir o n m e nts ar e l ess s e nsiti v e t o 

c o m p etiti o n d uri n g dr o u g ht p eri o ds ( A uss e n a c et al. , 2 0 1 9). F or e x a m pl e, r e d m a pl e 

a n d y ell o w bir c h m a y b e b ett er s uit e d t o e x pl oit a v ail a bl e r es o ur c es i n a c o m p etiti v e 

e n vir o n m e nt w h e n c o n diti o ns ar e str essf ul. O n t h e ot h er h a n d, t h e C S R Str at e g y 

T h e or y f o c us es o n s p e ci es lif e str at e gi es ( Til m a n, 1 9 8 5). A c c or di n g t o t his t h e or y, 

c o m p etiti o n f or r es o ur c e s is a k e y f a ct or e x pl ai ni n g tr e e c o m m u niti es es p e ci all y i n 

c h all e n gi n g e n vir o n m e nt al c o n diti o ns s u c h as dr o u g ht or l o w n utri e nt a v ail a bilit y 

w h er e tr e e c o m p etiti o ns s h o ul d b e e x a c er b at e d ( Til m a n, 1 9 8 5). D uri n g pr ol o n g e d 

dr o u g ht p eri o ds, w at er a v ail a bilit y d e cr e as es, i nt e nsif yi n g c o m p etiti o n a m o n g s p e ci es 

( F or d et al. , 2 0 1 7; C ast a g n eri et al. , 2 0 2 2; K ul h a et al. , 2 0 2 3). Wit h i n cr e asi n gl y h ott er 

s u m m ers a n d r e d u c e d pr e ci pit ati o n, s oil w at er a v ail a bilit y is e x p e ct e d t o b e c o m e a 

pr o bl e m ati c f a ct or f or tr e e gr o wt h, a n d i ntr as p e cifi c c o m p etiti o n c o ul d f urt h er 

d et eri or at e gr o wt h ( M a g al h ã es et al. , 2 0 2 1). T h us, s p e ci es li k e b als a m fir, s u g ar m a pl e, 

a n d bl a c k s pr u c e, w hi c h ar e l ess str ess -t ol er a nt, mi g ht b e dis a d v a nt a g e d i n c o m p etiti v e 

e n vir o n m e nts s u c h as dr y er c o n diti o ns.  

Ot h er st u di es h a v e d e m o nstr at e d t h at t h e i nt er a cti o ns b et w e e n c o m p etiti o n a n d 

e n vir o n m e nt al v ari a bl es c a n s h a p e tr e e gr o wt h r es p o ns es. C o at es et al.  ( 2 0 1 3) als o 

ill ustr at e d t h at t h e gr o wt h of d o mi n a nt tr e e s p e ci es i n t h e s u b-b or e al s pr u c e r e gi o n of 

t h e C a n a di a n b or e al f or est w as i nfl u e n c e d b y i nt er a cti o ns b et w e e n tr e e c o m p etiti o n a n d 

s oil f ertilit y, a n d t hi s i nt er a cti o n w as s p e cifi c t o e a c h s p e ci es a n d e n vir o n m e nt al 

c o nt e xt. O b oit e a n d C o m e a u ( 2 0 2 0) s u g g est e d t h at a n i n cr e as e i n i ntr as p e cifi c 

c o m p etiti o n w o ul d li k el y l e a d t o r e d u c e d tr e e gr o wt h a m o n g d o mi n a nt s p e ci es i n 

w est er n C a n a d a a n d Al as k a as t h e cli m at e w ar ms. T h e y als o o bs er v e d t h at t h e eff e cts 

of i nt er a cti o ns b et w e e n i nt ers p e cifi c c o m p etiti o n a n d a w ar m er cli m at e w as s p e ci es -

s p e cifi c. C h a v ar d ès et al.  ( 2 0 2 2) d e m o nstr at e d t h at t h e gr o wt h r es p o ns e s of bl a c k 
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s pr u c e a n d j a c k pi n e ( Pi n us b a n ksi a n a L a m b. ) i n t h e mi x e d w o o d b or e al f or ests of 

w est er n Q u e b e c g e n er all y e x hi bit e d a n e g ati v e c orr el ati o n wit h t e m p er at ur e, 

p arti c ul arl y w h e n i ntr as p e cifi c c o m p etiti o n w as hi g h er. O ur r es ult s pr e cis e t h es e 

c o m p etiti o n -e n vir o n m e nt i nt er a cti o ns f or t h e d o mi n a nt tr e e s p e ci es i n Q u é b e c b y 

t a ki n g a d v a nt a g e of a l ar g e a n d d et ail e d f or est i n v e nt or y d at as et t h at i n cl u d es t h e 

pr e cis e c o or di n at es of e a c h tr e e.  

3 .6 . 2 I m p ort a n c e of cli m at e-s oil i nt er a cti o ns o n tr e e gr o wt h r at e  

A m o n g t h e c o nsi d er e d v ari a bl es, o nl y C E C h as b e e n c o nsist e ntl y s el e ct e d i n all m o d els 

f or all tr e e s p e ci es. T his v ari a bl e is a r o b ust pr o x y f or s oil f ertilit y ( W eil. a n d  Br a d y, 

2 0 1 6) . I n a d diti o n t o t h e p ositi v e eff e ct of C E C o n tr e e gr o wt h ( e x c e pt f or bl a c k 

s pr u c e), w e o bs er v e d t h at t h e i nt er a cti o n b et w e e n C E C a n d cli m at e is i m p ort a nt, 

es p e ci all y i n t h e c as e of r e d m a pl e, bl a c k s pr u c e, a n d w hit e bir c h. F or e x a m pl e, t h e 

gr o wt h of r e d m a pl e w as p ositi v el y i nfl u e n c e d b y hi g h er t e m p er at ur es, a n d d e cr e as e d 

w h e n s oil f ertilit y w as l o w a n d t h e pr o p orti o n of cl a y i n t h e s oil w as hi g h.  

O ur fi n di n gs s u g g est t h at o pti m al s u g ar m a pl e gr o wt h is ass o ci at e d wit h s p e cifi c s oil 

c o n diti o ns s u c h as n utri e nt -ri c h s oil s wit h l o w cl a y c o nt e nt ( S c h a b er g et al. , 2 0 0 6). 

Si n c e t h e 1 9 7 0s, s u g ar m a pl e h as b e e n e x p eri e n ci n g a d e cli n e i n gr o wt h a n d 

r e g e n er ati o n d u e t o m ulti pl e f a ct ors ( Bis h o p et al. , 2 0 1 5). T h e pri m ar y f a ct or 

c o ntri b uti n g t o t hi s d e cli n e is li k el y t h e s oil a ci difi c ati o n r es ulti n g fr o m at m os p h eri c 

p oll uti o n a n d ass o ci at e d t o a d e cr e as e of n utri e nt a v ail a bilit y ( D u c h es n e et al. , 2 0 0 2; 

S ulli v a n et al. , 2 0 1 3; C olli n et al. , 2 0 1 6). Alt h o u g h s oil a ci dit y w as n ot s el e ct e d i n o ur 

m o d el f or s u g ar m a pl e, it i n cl u d es C E C s h o wi n g t h e i m p ort a n c e of n utri e nt 

c o n c e ntr ati o n i n s oil s. A n ot h er f a ct or t h at m a y h a v e c o ntri b ut e d t o t h e s u g ar m a pl e’s 

gr o wt h d e cli n e is t h e i n v asi v e b e h a vi o ur of A m eri c a n b e e c h (F a g us gr a n dif oli u m 
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E hr h.), w hi c h c a n est a bli s h r a pi dl y a n d c o m p et e wit h s u g ar m a pl e ( D u c h es n e et al. , 

2 0 0 5; Gr a v el et al. , 2 0 1 1). O ur m o d el w as b uilt wit h d at a fr o m m at ur e st a n ds, a n d 

c o m p etiti o n b et w e e n s u g ar m a pl e a n d ot h er d e ci d u o us w as l ess i nt e ns e t h a n wit h 

c o nif ers. H o w e v er, t h e s p e ci es w as hi g hl y s e nsiti v e t o t h e a m o u nt of li g ht i nt er c e pt e d 

b y ot h er tr e es c o nfir mi n g t h e r es u lt s of ot h er st u di es f o c ussi n g o n t h e b e e c h-m a pl e 

i nt er a cti o ns ( B e a u d et et al. , 1 9 9 9; N ol et et al. , 2 0 1 5). T his i n cr e as e d c o m p etiti o n c a n 

e x ert si g nifi c a nt pr ess ur e o n s u g ar m a pl e gr o wt h, miti g ati n g t h e b e n efi ci al eff e cts of 

n utri e nt -ri c h s oils ( C olli n et al. , 2 0 1 7 b). 

3 .6 . 3 I m pli c ati o ns f or f or est m a n a g e m e nt 

B y t h e y e ar 2 1 0 0, it is a nti ci p at e d t h at c ert ai n tr e e s p e ci es will f a c e cli m at es t h at ar e 

c urr e ntl y o utsi d e t h eir c urr e nt distri b uti o n r a n g e ( M c K e n n e y et al. , 2 0 1 1). F or i nst a n c e, 

t h e bl a c k s pr u c e s o ut h er n distri b uti o n r a n g e is l o c at e d i n s o ut h er n Q u e b e c. U n d er t h e 

m ost f a v or a bl e cli m at e s c e n ari o, w e f o u n d t h at bl a c k s pr u c e will b e alr e a d y 

a p pr o a c hi n g t h e u p p er t hr es h ol d of it s c urr e nt t e m p er at ur e ni c h e i n o ur st u d y r e gi o n. 

Gir ar di n et al.  ( 2 0 1 6) f o u n d t h at t h e gr o wt h a n d pr o d u cti vit y of bl a c k s pr u c e m a y b e 

c o m pr o mis e d i n t h e f ut ur e, p ot e nti all y l e a di n g t o a d e cli n e i n gr o wt h r at es d u e t o a l a c k 

of s oil w at er a v ail a bilit y es p e ci all y i n t h e s o ut h er n p art of it s distri b uti o n r a n g e. O n t h e 

ot h er h a n d, t h e cli m at e m a y i n cr e as e t h e gr o wt h of t hi s s p e ci es f art h er n ort h, wit h t h e 

r el e as e of cli m at e c o nstr ai nt s s u c h as a n e xt e n d e d gr o wi n g s e as o n a n d hi g h er s u m m er 

t e m p er at ur es ( D’ Or a n g e vill e et al. , 2 0 1 6; P e dl ar a n d  M c K e n n e y, 2 0 1 7; G e n n ar etti et 

al. , 2 0 1 7; M or e a u et al. , 2 0 2 0 b). T h es e r es ult s m a y h a v e pr of o n d e i m pli c ati o ns f or t h e 

f or est s e ct or i n Q u e b e c w hi c h c urr e ntl y d e p e n d o n bl a c k s pr u c e l o g gi n g. It is 

i m p er ati v e t h at alt er n ati v e a n d s ust ai n a bl e m a n a g e m e nt o pti o ns ar e t h or o u g hl y 

e x pl or e d a n d i m pl e m e nt e d t o e ns ur e t h e r esili e n c e a n d l o n g -t er m vi a bilit y of t h e 

f or estr y i n d ustr y i n Q u e b e c. 
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O ur st u d y hi g hli g ht s t h e cr u ci al i m p ort a n c e of c o nsi d eri n g i nt er a cti o ns b et w e e n s oil, 

cli m at e, a n d c o m p etiti o n w h e n m o d eli n g tr e e gr o wt h, es p e ci all y i n t h e c o nt e xt of 

ass essi n g t h e i m p a cts of cli m at e c h a n g e. W e o bs er v e d t h at, wit h t h e a nti ci p at e d cli m at e 

w ar mi n g tr e n d, t h e gr o wt h of bl a c k s pr u c e, b als a m fir, a n d s u g ar m a pl e is e x p e ct e d t o 

d e cr e as e. T his d e cli n e s h o ul d b e e x a c er b at e d b y hi g h l e v els of c o m p etiti o n, p arti c ul arl y 

i ntr as p e cifi c c o m p etiti o n. T h er ef or e, t o a c hi e v e hi g h pr o d u cti vit y i n st a n ds c o nt ai ni n g 

t h es e s p e ci es, it is ess e nti al t o miti g at e i ntr as p e cifi c c o m p etiti o n b y di v ersif yi n g tr e e 

s p e ci es c o m p ositi o n. I n d e e d, gr e at er s p e ci es di v ersit y i n f or est st a n ds m a y i m pl y 

c o m pl e m e nt ar y ni c h es a n d i nt er a cti o ns, a n d m a y r es ult i n i m pr o v e d r esist a n c e t o 

dr o u g ht ( A uss e n a c et al. , 2 0 1 9) a n d i ns e ct i nf est ati o ns ( C h a v ar d ès et al. , 2 0 2 2). Tr e e 

di v ersit y is oft e n a d v o c at e d t o e n h a n c e t h e r esist a n c e a n d r esili e n c e of f or est 

e c os yst e ms t o v ari o us e n vir o n m e nt al c o nstr ai ns ( C a p p u c ci n o et al. , 1 9 9 8; P a q u ett e 

a n d M essi er, 2 0 1 1; C h ar nl e y et al. , 2 0 1 7).  

C o n v ers el y, ot h er s p e ci e s s u c h as r e d m a pl e a n d y ell o w bir c h m a y b ett er t ol er at e 

i ntr as p e cifi c c o m p etiti o n, es p e ci all y i n f a v or a bl e mi cr o-sit e c o n diti o ns wit h n utri e nt -

ri c h s oil s, l o w cl a y c o nt e nt a n d hi g h er air t e m p er at ur es ( C olli n et al. , 2 0 1 6). 

C o nsi d eri n g t h e hi g h p erf or m a n c e of r e d m a pl e i n a w ar m er cli m at e a n d t h e d e cli n e of 

s u g ar m a pl e si n c e t h e 1 9 7 0s i n Q u e b e c ( B o a k y e et al. , 2 0 2 3), it is a d vis a bl e f or t h e 

f or est i n d ustr y t o i n cr e as e t h e e x pl oit ati o n of r e d m a pl e e v e n i n t h e b or e al z o n e w h er e 

it is c urr e ntl y pr es e nt o nl y i n m ar gi n al p o p ul ati o ns. T his will b e p arti c ul arl y p ossi bl e 

if t h e w o o d q u alit y of r e d m a pl e at t h e n ort h er n li mit of its distri b uti o n al r a n g e will b e 

hi g h e n o u g h u n d er f ut ur e cli m at e c o n diti o ns ( H a vr elj u k et al. , 2 0 1 3). 
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3 .7  A c k n o wl e d g m e nts  

W e t h a n k t h e N at ur al S ci e n c e a n d E n gi n e eri n g R es e ar c h C o u n cil of C a n a d a f or 

fi n a n ci all y s u p p orti n g t h e pr oj e ct. W e ar e gr at ef ul t o t h e Mi ni st èr e d es d es R ess o ur c es 

N at ur ell es et d es F or êts ( M R N F) of Q u e b e c g o v er n m e nt  f or pr o vi di n g u s wit h b ot h 

R E S E F a n d Pl a c ett es -E c h a ntill o ns P er m a n e nt es d at as ets. W e t h a n k t h e g o v er n m e nts 

of t h e n ort h e ast er n U nit e d St at es a n d t h e C a n a di a n pr o vi n c es of O nt ari o a n d N e w 

Br u ns wi c k f or pr o vi di n g d at a, a n d A nt h o n y R. T a yl or ( U ni v ersit y of N e w Br u ns wi c k) 

f or c o m pili n g a n d s h ari n g t h e m. 

3 .8  C o nfli ct of i nt er est st at e m e nt  

W e h a v e n o c o nfli ct of i nt er est t o d e cl ar e.  

3 .9  F u n di n g st at e m e nt  

T his st u d y w as s u p p ort e d b y f u n di n g fr o m t h e N at ur al S ci e n c e a n d E n gi n e eri n g 

R es e ar c h C o u n cil of C a n a d a, C oll a b or ati v e R es e ar c h a n d D e v el o p m e nt Gr a nt 5 3 6 8 5 0 -

1 8. M S a n d F G w er e als o s u p p ort e d b y t h e C a n a di a n R es e ar c h C h air i n d e n dr o e c ol o g y 

a n d d e n dr o cli m at o l o g y ( C R C-2 0 2 1 -0 0 3 6 8), b y t h e Mi ni st èr e d es d es R ess o ur c es 

N at ur ell es et d es F or êts ( c o ntr a ct n o. 1 4 2 3 3 2 1 7 7 -D), a n d b y t h e N at ur al S ci e n c es a n d 

E n gi n e eri n g R es e ar c h C o u n cil of C a n a d a ( Dis c o v er y Gr a nt n o.  R G PI N -2 0 2 1 -0 3 5 5 3 

a n d Alli a n c e Gr a nt n o. A L L R P 5 5 7 1 4 8 -2 0, o bt ai n e d i n p art n ers hi p wit h t h e M R N F 

a n d R es ol ut e F or est Pr o d u cts).  
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C O N C L U SI O N G É N É R A L E  

L a m ulti pli cit é d es f a ct e urs r é giss a nt l a cr oiss a n c e et l a r é p artiti o n d es es p è c es d’ ar br es 

c o m pli q u e l es esti m ati o n s c o n c er n a nt l e ur é v ol uti o n d e l e ur air e d e r é p artiti o n d a ns u n 

c o nt e xt e d e c h a n g e m e nts cli m ati q u es et d’ a m é n a g e m e nt f or esti er i nt e ns e. C ett e 

c o m pl e xit é est p arti c uli èr e m e nt m ar q u é e a u x l atit u d es él e v é es, o ù l es c h a n g e m e nts 

cli m ati q u es s o nt pl us pr o n o n c és, ai nsi q u e d a ns l es é c ot o n es, d a ns l es q u els c ert ai n es 

es p è c es att ei g n e nt l e ur li mit e d e r é p artiti o n. C’ est l e c as d es tr ois es p è c es d’ ar br e f e uill u 

t e m p ér é q ui o nt f ait l’ o bj et d’ ét u d e d e c ett e t h ès e d e d o ct or at, l’ ér a bl e à s u cr e, l’ ér a bl e 

r o u g e et l e b o ul e a u j a u n e. Pl us p arti c uli èr e m e nt, l’ o bj e ctif g é n ér al d e c ett e t h ès e ét ait 

d e d ét er mi n er q u els ét ai e nt l es f a ct e urs q ui p o u v ai e nt f a cilit er o u c o ntr ai n dr e l a 

c ol o ni s ati o n, l a cr oiss a n c e et l a s ur vi e d es f e uill us t e m p ér és d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e 

d u Q u é b e c. N o us a v o ns c o nsi d ér é l es eff ets d e l a c o m p étiti o n, d u cli m at d a ns u n 

c o nt e xt e d e r é c h a uff e m e nt cli m ati q u e, d u s ol et d es d y n a mi q u es d e s u c c essi o ns 

f or esti èr es.  

4 .1  C ol o ni s ati o n d es p e u pl e m e nts b or é a u x mi xt es p ar l es f e uill us t e m p ér és  

L' é q u ati o n c e ntr al e d u m o d èl e S O R TI E -N D tr ait e d e l a cr oiss a n c e d es ar br es a d ult es. 

L’ é q u ati o n q u e n o us a v o ns utilis é e s e d é c o m p os e e n tr ois él é m e nts disti n cts: l' eff et d u 

di a m ètr e d e l’ ar br e, l’ eff et d e l' o m br e d es ar br es v oisi ns c a pt a nt l a l u mi èr e, et l' eff et d e 

l a c o m p étiti o n p o ur l es r ess o ur c es a v e c c es m ê m es ar br es v oisi ns ( C a n h a m et al. , 

2 0 0 4) . Gr â c e à c es tr ois él é m e nts, l e m o d èl e S O R TI E-N D est c a p a bl e d e r e pr o d uir e 
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fi d èl e m e nt l es d y n a mi q u es d e s u c c essi o n d es p e u pl e m e nts e n f or êt t e m p ér é e et e n f or êt 

b or é al e mi xt e  c e q ui a p er mi s  l’ ét u d e d e s c é n ari os d e c o u p es, d e p ert ur b ati o n d e l a f or êt 

b or é al e mi xt e p ar l a t or d e us e d es b o ur g e o ns d e l’ é pi n ett e  o u d es d y n a mi q u es d e 

s u c c essi o n  ( B os e et al. , 2 0 1 5; M al e ki et al. , 2 0 1 9). E n r e v a n c h e, a u c u n e ét u d e d e 

m o d élis ati o n a v e c S O R TI E -N D n e s’ ét ait i nt ér ess é e a u c as d a ns l e q u el l es f e uill us 

t e m p ér és et l es es p è c es d e l a f or êt b or é al e mi xt e p uiss e nt c o-e xist er. N o us a v o ns d o n c 

p ar a m étris é l e m o d èl e d e m a ni èr e q u e l es f e uill us t e m p ér és et l es es p è c es d e l a f or êt 

b or é al e mi xt e p uiss e nt i nt er a gir e ns e m bl e d a ns l a c o m p os a nt e d e c o m p étiti o n d u 

m o d èl e. P o ur c el a n o us a v o ns p ar a m étris é l’ é q u ati o n d e l a cr oiss a n c e gr â c e a u x 

d o n n é es d u r és e a u d’ ét u d e et d e s ur v eill a n c e d e s é c os yst è m es f or esti ers a u Q u é b e c 

( R E S E F). N o us a v o ns e n s uit e v ali d é a v e c s u c c ès c ett e p ar a m étris ati o n e n utili s a nt l es 

pl a c ett es p er m a n e nt es d u g o u v er n e m e nt d u Q u é b e c q ui s e tr o u v ai e nt d a ns l a f or êt 

t e m p ér é e mi xt e ( c h a pitr e I).  

A v e c c ett e n o u v ell e p ar a m étris ati o n, n o us a v o ns d ét er mi n é si l es f e uill u s t e m p ér és 

p o u v ai e nt s’ ét a blir d a n s d es p e u pl e m e nts b or é a u x mi xt es à tr a v ers d e u x pl a ns 

d’ e x p éri e n c e diff ér e nts a v e c l e urs a v a nt a g es et i n c o n v é ni e nts r es p e ctifs m ais 

pr és e nt a nt d es r és ult ats si mil air es. D a ns l e pr e mi er c h a pitr e, n o us a v o ns i ntr o d uit l es 

f e uill us t e m p ér és s o us f or m e d e s e mi s al é at oir e m e nt r é p artis d a ns l es p e u pl e m e nts a v e c 

diff ér e nt es d e nsit és ( 5 0 0, 5 0 0 0 o u 1 0  0 0 0 s e mis p ar h e ct ar e). D a ns l e d e u xi è m e 

c h a pitr e, n o us a v o ns  r e m pl a c é u n e pl a c ett e c e ntr al e d u p e u pl e m e nt h ôt e p ar u n e 

pl a c ett e d e f e uill u t e m p ér é a u st a d e d’ ar br e m at ur e. I ntr o d uir e l es f e uill us t e m p ér és 

s o us f or m e d e s e mi s p er m ett ait d e c o ntr ôl er dir e ct e m e nt l e n o m br e d e s e mi s r aj o ut és 

d a ns l e p e u pl e m e nt, ai nsi n o us a v o ns p u s ui vr e l a s ur vi e d es s e mi s a u c o urs d u t e m ps. 

C e p e n d a nt, il est i m p ort a nt d e n ot er q u e c e pl a n e x p éri m e nt al n e r efl èt e p as 

n é c ess air e m e nt l a r é alit é, c ar il est h a ut e m e nt i m pr o b a bl e q u e d e n o m br e us es gr ai n es 

d' ar br es p uiss e nt arri v er si m ult a n é m e nt e n gr a n d e q u a ntit é d a ns u n p e u pl e m e nt p o ur 

e ns uit e c ess er d' arri v er. L e d e u xi è m e pl a n e x p éri m e nt al e n r e v a n c h e r efl èt e u n p e u 

mi e u x c o m m e nt l es f e uill us t e m p ér és p o urr ai e nt c ol o ni s er l a f or êt b or é al e mi xt e. E n 
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eff et, u n e pl a c ett e c o m pr e n a nt u n e di z ai n e d' ar br e s m at ur es a u mili e u d' u n p e u pl e m e nt 

p o urr ait r és ult er d e mi gr ati o ns l o n g u e dist a n c e. C e s c é n ari o s e pr és e nt e eff e cti v e m e nt 

s ur l e t err ai n, n ot a m m e nt d a ns l e t errit oir e d e l a F E R L D, s ur l es c olli n es H é b é c o ur t, o ù 

o n p e ut o bs er v er l a pr és e n c e d e q u el q u es di z ai n e s d' ér a bl e r o u g e, e nt o ur é s d e s a pi ns 

b a u mi ers, d’ é pi n ett es bl a n c h es et d e b o ul e a u x bl a n cs. D a ns n otr e pl a n e x p éri m e nt al, 

c e r és er v oir d e f e uill us t e m p ér és dis p ers e al ors s es gr ai n es a v e c u n fl u x c o n st a n t d a ns 

l e p e u pl e m e nt a dj a c e nt et p e ut l e c ol o ni s er. 

N o us a v o ns p u m o ntr er q u e l es f e uill us t e m p ér és p o u v ai e nt s’ ét a blir et p ersist er d a ns 

l es p e u pl e m e nts b or é a u x mi xt es l ors q u’il s s o nt i ntr o d uits a u st a d e d e s e mi s ( c h a pitr e I) 

et a u st a d e m at ur e ( c h a pitr e II). E n eff et, l es i nt er a cti o ns d e c o m p étiti o n e ntr e  l es 

f e uill us t e m p ér és et l e cli m at a ct u el n e s er ai e nt p as d es f a ct e urs q ui c o ntr ai n dr ai e nt l e ur 

ét a bliss e m e nt, l e ur s ur vi e et l e ur cr oiss a n c e d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e. L ors q u e l es 

f e uill us t e m p ér és s o nt i ntr o d uits s o us f or m e d e s e mi s d a ns l e p e u pl e m e nt , c’ est l’ ér a bl e 

r o u g e q ui a ur ait l a m eill e ur e c a p a cit é à cr oîtr e et s ur vi vr e (s urf a c e t erri èr e a pr ès 1 1 0 

a ns d e si m ul ati o ns), s ui vi d u b o ul e a u j a u n e et d e l’ ér a bl e à s u cr e. E n r e v a n c h e, l ors q u e 

l es f e uill us t e m p ér és s o nt i ntr o d uits a u mili e u d u p e u pl e m e nt, c’ est l e b o ul e a u j a u n e 

q ui c ol o ni s e l e mi e u x l e p e u pl e m e nt a dj a c e nt pr ofit a nt d e s a gr a n d e c a p a cit é à s e 

dis p ers er s ui vi d e l’ ér a bl e à s u cr e et d e l’ ér a bl e r o u g e.  

N o us a v o ns c o nsi d ér é pl usi e urs st a d es d e s u c c e ssi o n d es p e u pl e m e nts d e l a f or êt 

b or é al es mi xt es p o ur d ét er mi n er si l a c a p a cit é d e s f e uill us t e m p ér és ét ait m o difi é e e n 

f o n cti o n d e l a c o m p ositi o n et d e l a d e nsit é e n ar br e d es p e u pl e m e nts. E n eff et, l es 

c h a n g e m e nts d’i nt e nsit é d e l a c o m p étiti o n e ntr e l e s ar br es d a ns l es diff ér e nts st a d es d e 

s u c c essi o ns p o urr ai e nt a v oir u n i m p a ct s ur l e ur c a p a cit é à c ol o ni s er l es p e u pl e m e nts. 

L a c a p a cit é d e l' ér a bl e à s u cr e et d u b o ul e a u j a u n e à cr oîtr e et s ur vi vr e ét ait l é g èr e m e nt 

pl us él e v é e d a ns l e p e u pl e m e nt l e pl us j e u n e, m ais ell e ét ait i n d é p e n d a nt e d e l a 

c o m p ositi o n d es a utr es p e u pl e m e nts d a ns l es q u els il s o nt ét é i ntr o d uits. C el a si g nifi e 

q u e c es es p è c es s o nt aff e ct é es d e l a m ê m e m a ni èr e, q u ell e q u e s oit l a c o m p ositi o n d es 
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es p è c es d u p e u pl e m e nt h ôt e. C es r és ult ats s o nt e n a c c or d a v e c l e ur a ut o é c ol o gi e, c ar 

c es es p è c es s o nt t ol ér a nt es à l' o m br e et bi e n a d a pt é es à l a r é g é n ér ati o n s o us l e c o u v ert 

f or esti er ( B ur ns et H o n k al a, 1 9 9 1). E n r e v a n c h e, l’ ér a bl e r o u g e est m oi n s t ol ér a nt à 

l’ o m br e s’ ét a bli e a b o n d a m m e nt s e ul e m e nt d a ns l e s p e u pl e m e nts l es pl us j e u n es.  

D a ns l e c as p arti c uli er o ù l es s e mi s ét ai e nt i ntr o d uits d a ns d es p e u pl e m e nts r é c e m m e nt 

c o u p és, l es f e uill us t e m p ér és n e p ar v e n ai e nt p as à s e m ai nt e nir e n r ais o n d e l a f ort e 

c o m p étiti o n i n d uit e p ar l a r é g é n ér ati o n e x c essi v e d es p e u pli ers f a u x -tr e m bl es. E n 

re v a n c h e, l ors q u e l es f e uill us t e m p ér és ét ai e nt i ntr o d uit s d e p uis u n e pl a c ett e a u c e ntr e 

d u p e u pl e m e nt, il s a v ai e nt l a c a p a cit é d e c ol o ni s er l e p e u pl e m e nt r é c olt é. E n eff et, c ett e 

pl a c ett e c e ntr al e s ert d e r ef u g e p e n d a nt l a p h as e d e r é g é n ér ati o n i nt e nsi v e d e s p e u pli ers 

f a u x-tr e m bl es, c e q ui p er m et a u x f e uill us t e m p ér és d e c ol o ni s er l e p e u pl e m e nt 

s u c c essi v e m e nt a pr ès l' é cl air ciss a g e n at ur el d es p e u pli ers f a u x -tr e m bl es.  

L'i ntr o d u cti o n d e f e uill us t e m p ér és d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e a ur ait u n i m p a ct 

si g nifi c atif s ur l es d y n a mi q u es d e s u c c essi o n d e c ett e f or êt a v e c d es c o ns é q u e n c es 

p ot e nti ell es p o ur l es es p è c es h ôt es. E n eff et, n o us a v o ns m o ntr é q u e l es tr aj e ct oir es d e 

d y n a mi q u e d e s u c c essi o n s er ai e nt d é vi é es d es tr aj e ct oir es s a ns f e uill u t e m p ér é. L es 

es p è c es t e m p ér é es s’ ét a bliss e nt d a ns l es p e u pl e m e nts a u d étri m e nt d es es p è c e s b or é al es 

d e st a d e d e s u c c essi o n pl us t ar dif, t ell es q u e l e t h u y a o c ci d e nt al et l e s a pi n b a u mi er q ui 

p o urr ai e nt êtr e r e m pl a c é s p ar l es f e uill us t e m p ér és. L a pr o p orti o n d e f e uill us d e vr ait 

ai nsi a u g m e nt er d a ns l es p e u pl e m e nts a u d étri m e nt d es es p è c es d e c o nif èr es a v e c  d es 

c o ns é q u e n c es p ot e nti ell e s s ur l es r é gi m es d e p ert ur b ati o ns, p o ur l’i n d ustri e f or esti èr e 

m ais a ussi p o ur l a bi o di v ersit é à c a us e d es c h a n g e m e nts d e c o m p ositi o n s p é cifi q u e d es 

p e u pl e m e nts d e l a f or êt b or é al e mi xt e  ( V a n d er w el et al. , 2 0 1 1).   
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4 .2  Eff et d es c h a n g e m e nts cli m ati q u es s ur l a cr oiss a n c e d es es p è c es d e l a f or êt 

b or é al e mi xt e  

Bi e n q u e S O R TI E -N D s oit h a ut e m e nt a d a pt a bl e a u x sit u ati o ns q u e n o us s o u h aiti o ns 

m o d élis er, S O R TI E -N D n e c o nsi d èr e l e cli m at q u’ à tr a v ers d es v ari a bl es cli m ati q u es 

si m pl es t ell es q u e l a t e m p ér at ur e et l es pr é ci pit ati o ns a n n u ell es m o y e n n es. Or, l a 

c ar a ct éris ati o n d es eff ets d es c h a n g e m e nts cli m ati q u es s ur l a cr oiss a n c e d es ar br es 

a p p ar ait b e a u c o u p pl us c o m pl e x e q u e c es d e u x i n di c at e urs s e ul e m e nt. P o ur l e c h a pitr e 

I et II, n o us a v o ns al or s pris e n c o m pt e, d a ns l’ ét a p e d e l a p ar a m étris ati o n d e l a 

cr oiss a n c e d es  ar br es, l’i nfl u e n c e d u cli m at à tr a v ers d’ a utr es i n di c at e urs d e l a 

cr oiss a n c e d es ar br es e n r el ati o n a v e c l a t e m p ér at ur e, l es pr é ci pit ati o ns p e n d a nt l a 

s ais o n d e cr oiss a n c e, m ai s a ussi d e s é c h er ess e.  

N o us a v o ns d é m o ntr é q u e l a cr oiss a n c e d es f e uill us t e m p ér és ét ait p arti c uli èr e m e nt 

i nfl u e n c é e p ar l a v ari a bl e D D 5 ( d e gr és-j o urs d e cr oiss a n c e) ( c h a pitr e I et c h a pitr e III). 

N os r és ult ats o nt m o ntr é q u e l es c o n diti o ns cli m ati q u es a ct u ell es d e l a f or êt b or é a l e 

mi xt e s o nt f a v or a bl es à l a cr oiss a n c e d es f e uill us t e m p ér és, si g nifi a nt q u e c e n’ est p as 

l e cli m at q ui c o ntr ai nt l’ ét a bliss e m e nt d es f e uill us t e m p ér és a u n or d d e l e ur air e d e 

r é p artiti o n ( c h a pitr e I; Dr o b ys h e v et al.  2 0 1 4; Z h a n g et al.  2 0 1 5) . L es c h a n g e m e nts 

cli m ati q u es d e vr ai e nt r e n dr e l es c o n diti o ns d e cr oi ss a n c e d es f e uill us t e m p ér és e n c or e 

pl us f a v or a bl e d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e, m ais n os r és ult ats m o ntr e nt q u e l a c a p a cit é 

d es f e uill us t e m p ér és à s' ét a blir d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e n’ est p as a u g m e nt é e, m ê m e 

s o us l e s c é n ari o d e f or ç a g e cli m ati q u e l e pl us i nt e ns e ( c h a pitr e II). Al ors q u e l a 

cr oiss a n c e r é ali s é e d es f e uill us t e m p ér és a u g m e nt e a v e c l'i nt e nsifi c ati o n d es 

c h a n g e m e nts cli m ati q u es, d' a utr es f a ct e urs q u e n o us m o d élis o ns a v e c S O R TI E -N D, 

t els q u e l a r é g é n ér ati o n et l a m ort alit é, i nfl u e n c e nt b e a u c o u p pl us l a c a p a cit é d es 

f e uill us t e m p ér és à s' ét a blir d a ns l a f orêt b or é al e mi xt e. L es eff ets d es c h a n g e m e nts 
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cli m ati q u es ét ai e nt d o n c n é gli g e a bl es p ar r a p p ort à c e u x li és à l a c o m p ositi o n et à l a 

d e nsit é d u p e u pl e m e nt h ôt e.  

E n r e v a n c h e, p o ur d’ a utr es es p è c es d e l a f or êt b or é al e mi xt e, l es i m p a cts d es 

c h a n g e m e nts cli m ati q u es p o urr ai e nt êtr e d él ét èr es à l e ur cr oiss a n c e et l e ur s ur vi e. D a ns 

l e c h a pitr e III, n o us m o ntr o ns q u e l a cr oiss a n c e d u s a pi n b a u mi er, d e l’ é pi n ett e n oir e 

et d e l’ ér a bl e à s u cr e p o urr ait  di mi n u er a u Q u é b e c d’i ci 2 1 0 0, m ê m e s o us l e s c é n ari o 

cli m ati q u e l e pl us o pti mist e al ors q u e l a cr oiss a n c e d u b o ul e a u bl a n c r est er ait  st a bl e. 

P ar e x e m pl e, l' é pi n ett e n oir e, a ct u ell e m e nt pr és e nt e d a ns l e s u d d u Q u é b e c, p o urr ait 

c o n n aîtr e u n e b aiss e d e cr oiss a n c e d u e à u n m a n q u e d' e a u d a ns l e s ol a u s u d d e s o n air e 

d e r é p artiti o n, m ais u n e cr oiss a n c e a c cr u e pl us a u n or d e n r ais o n d' u n e s ais o n d e 

cr oiss a n c e pr ol o n g é e et d e t e m p ér at ur es esti v al es pl us él e v é es. D'i ci 2 1 0 0, il est pr é v u 

q u e c ert ai n es es p è c es d' ar br es o c c u p er o nt d es z o n es cli m ati q u es q ui s e tr o u v e nt e n 

d e h ors d e l e ur air e d e r é p artiti o n a ct u ell e.  

4. 3  L’i m p ort a n c e d es i nt er a cti o ns cli m at -s ol -c o m p étiti o n d a ns l a m o d élis ati o n d e 

l a cr oiss a n c e d es es p è c es d’ ar br es 

L a c o m p étiti o n p o ur l es r ess o ur c es est s o u v e nt c o n si d ér é e c o m m e u n f a ct e ur i m p ort a nt 

d a ns l’ ét u d e d e l a cr oiss a n c e d es ar br es ( A uss e n a c et al. , 2 0 1 9; O b oit e et C o m e a u, 

2 0 2 0) . L es ar br es s o nt e n c o m p étiti o n p o ur l’ a c c ès a u x r ess o ur c es t ell es q u e l es 

n utri m e nts dis p o ni bl es d a ns l e s ol o u l’ e a u ( C o at e s et al. , 2 0 1 3). Or, l a dis p o ni bilit é d e 

c es r ess o ur c es d é p e n d dir e ct e m e nt d e f a ct e urs d u s ol t els q u e l a c o n c e ntr ati o n e n 

n utri m e nt d es s ols m ais a ussi d es f a ct e urs cli m ati q u es i nfl u e n ç a nt l a dis p o ni bilit é e n 

n utri m e nts et e n e a u d u s ol, n ot a m m e nt l ors d es c as e xtr ê m es d e s é c h er ess e et 

d’i n o n d ati o ns ( L é v es q u e et al. , 2 0 1 6). E n eff et, l a s ol u bilit é et l a m o bilit é d es 

n utri m e nts di mi n u e nt d a ns u n s ol tr o p s e c o u s at ur é e n e a u, c e q ui e ntr a v e l e ur 
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a bs or pti o n p ar l es r a ci n es d es ar br es  ( Kr e u z wi es er et  G essl er 2 0 1 0) . D e pl us, l a 

s é c h er ess e r é d uit l' a cti vit é d es r a ci n es et l a c a p a cit é d es mi cr o -or g a nis m es à r e n dr e l es 

n utri m e nts a c c essi bl es a u x ar br es ( Kr e u z wi es er et G essl er, 2 0 1 0 ; M ai ni er o et K a z d a, 

2 0 0 6) . Ai nsi, l es f a ct e urs li és a u s ol, a u cli m at et à l a c o m p étiti o n i nt er a giss e nt. Il est 

i m p ort a nt d e c o nsi d ér er c es i nt er a cti o ns l ors q u’ o n m o d élis e l a cr oiss a n c e d es ar br es, 

c ar il s p e u v e nt c o m pr o m ettr e l a cr oiss a n c e et l a s a nt é d es ar br es, l es r e n d a nt pl us  

v ul n ér a bl es a u x é pi d é mi e s et a u x f e u x ( C h a v ar d ès et al. , 2 0 2 1, 2 0 2 2). 

L a m ét h o d ol o gi e d es d e u x pr e mi ers c h a pitr es i n cl u ait à l a f ois l’i m p a ct d u cli m at et d e 

l a c o m p étiti o n s ur l a cr oiss a n c e d es ar br es, m ais c es d e u x f a ct e urs n’ ét ai e nt p as e n 

i nt er a cti o n, c’ est-à -dir e q u e l’i nt e nsit é d e l a c o m p étiti o n n e d é p e n d ait p as d u cli m at. 

E n r e v a n c h e, d a ns l e c h a pitr e III, n o us a v o ns c o nsi d ér é l’i nt er a cti o n e ntr e l e c li m at et 

diff ér e nts t y p es d e c o m p étiti o n (i ntr a - et i nt ers p é cifi q u e) ai nsi q u e l’i nt er a cti o n d u 

cli m at a v e c l e s ol, et d e l a c o m p étiti o n a v e c l e s ol. N o us a v o ns m o ntr é q u e c es 

i nt er a cti o ns i nfl u e n ç ai e nt l a cr oiss a n c e d es ar br es t y pi q u es d e l a f or êt t e m p ér ée mi xt e 

et d e l a f or êt b or é al e, et q u e l a dir e cti o n et l’i nt e nsit é d e c es eff ets ét ai e nt s p é cifi q u es à 

l’ es p è c e. D a ns u n cli m at d e pl us e n pl us c h a u d, l' eff et d e l a c o m p étiti o n p e ut v ari er, 

d e v e n a nt s oit pl us i nt e n s e, s oit pl us f ai bl e d é p e n d a nt d e l’ es p è c e  c o nsi d ér é e. P ar 

e x e m pl e, d a ns l e c h a pitr e III, n o us m o ntr o ns q u e l a cr oiss a n c e d e l' ér a bl e à s u cr e 

di mi n u er ait  e n r é p o ns e a u x c h a n g e m e nts cli m ati q u es, et c ett e di mi n uti o n d e l a 

cr oiss a n c e p o urr ait êtr e pl us pr o n o n c é e e n pr és e n c e d' u n e pr essi o n d e c o m p étit i o n 

a c cr u e. E n r e v a n c h e, l a cr oiss a n c e d e l' ér a bl e r o u g e a u g m e nt er ait , et u n e c o m p étiti o n 

a c cr u e p o urr ait e n c or e sti m ul er d a v a nt a g e s a cr oiss a n c e.  
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4. 4  I m pli c ati o ns  

L es r és ult ats d u c h a pitr e III o nt m o ntr é q u e l es i nt er a cti o ns i ntr as p é cifi q u es o nt u n 

i m p a ct pl us n é g atif s ur l a cr oiss a n c e d es ar br es q u e l a c o m p étiti o n i nt ers p é cifi q ue p o ur 

l’ ér a bl e à s u cr e et l’ é pi n ett e n oir e, c e q ui p e ut s' e x pli q u er p ar l a c o m p étiti o n p o ur l es 

m ê m es n utri m e nts. U n e r é d u cti o n d e l a c o m p étiti o n i ntr as p é cifi q u e e st s o u v e nt 

ass o ci é e à u n e a u g m e nt ati o n d e l a di v ersit é d es es p è c es, c e q ui c o n d uit à d es t a u x d e 

cr oiss a n c e pl us él e v és, u n e m eill e ur e r ésist a n c e à l a s é c h er ess e et a u x é pi d é mi es 

d 'i ns e ct es ( A uss e n a c et al. , 2 0 1 9; C h a v ar d ès et al. , 2 0 2 2). C el a s o uli g n e l'i m p ort a n c e 

d e l a di v ersit é d es ar br es p o ur r e nf or c er l a st a bilit é d es é c os yst è m es f or esti ers f a c e a u x 

d éfis e n vir o n n e m e nt a u x a ct u els. P ar c o ns é q u e nt, l es g esti o n n air es f or esti er s p o urr ai e nt  

pr o m o u v oir u n e str u ct ur e d e p e u pl e m e nt pl us c o m pl e x e afi n d' o pti mi s er l es eff ets d e 

c o m p étiti o n e ntr e l es ar br es, c e q ui p o urr ait e ntr aî n er u n e pr o d u cti vit é pl us él e v é e et 

u n e m eill e ur e a d a pt ati o n a u x c h a n g e m e nts cli m ati q u es.  

L’ ét a bliss e m e nt d es f e uill us t e m p ér és d a ns l a f or êt b or é al e mi xt e p o urr ait a c cr oîtr e l a 

c o m pl e xit é et l a di v ersit é d a ns l es p e u pl e m e nts, r e nf or ç a nt ai nsi l a r ésist a n c e et l a 

r ésili e n c e d e l a f or êt b or é al e mi xt e f a c e a u x p ert ur b ati o ns. C el a pr o v o q u er a u n e 

a u g m e nt ati o n d e l a pr o p orti o n d e f e uill u d a ns l e p a ys a g e c o ntri b u a nt a u p h é n o m è n e 

d’ e nf e uill e m e nt d e l a f or êt b or é al e mi xt e o bs er v é d e p uis l es 1 0 0 d er ni èr es a n n é es, 

pri n ci p al e m e nt d û à l’ a m é n a g e m e nt f or esti er. L a pr és e n c e d es f e uill us t e m p ér és e n 

f or êt b or éal e mi xt e p o urr ait att é n u er l es é pi d é mi es d e t or d e us e d es b o ur g e o ns d e 

l’ é pi n ett e c ar l a pr o p orti o n d e s a pi n et d’ é pi n ett e s er ait pl us f ai bl e et c es ar br es pl us 

dis p ers és d a ns l e p e u pl e m e nt, c e q ui li mit er ait l a pr o p a g ati o n d e l’ é pi d é mi e 

( C a p p u c ci n o et al. , 1 9 9 8). C e p e n d a nt, l' é pi d é mi e d e li vr é e d es f or êts p o urr ait êtr e pl us 

s é v èr e, c ar l' ér a bl e à s u cr e et l e b o ul e a u j a u n e s o nt d es h ôt es d e l ’i ns e ct e. A v e c u n e 

pr o p orti o n pl us él e v é e d e f e uill us, l es é pi d é mi es p o urr ai e nt é g al e m e nt aff e ct er 

d a v a nt a g e l es es p è c es d éj à pr és e nt es, t ell es q u e l e p e u pli er f a u x -tr e m bl e et l e b o ul e a u 
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bl a n c, e n r ais o n d' u n e pl us gr a n d e pr o p orti o n  d es p e u pl e m e nts d e f e uill us d a ns l e 

p a ys a g e m e n a nt à u n e pr o p a g ati o n r a pi d e d e l' é pi d é mi e . L es r é gi m es d e f e u x d e f or êt 

p o urr ai e nt a ussi êtr e m o difi és p ar l es diff ér e n c es d’i nfl a m m a bilit é d es f e uill us et d es 

c o nif èr es ( Bl ar q u e z et al. , 2 0 1 5).  

N o us a v o ns d é m o ntr é q u e l a c a p a cit é d' ét a bliss e m e nt d es f e uill us t e m p ér és d a ns l a f or êt 

b or é al e mi xt e ét ait pl us él e v é e d a ns l es p e u pl e m e nts l es pl us j e u n es, ai nsi q u e d a ns l es 

p e u pl e m e nts r é c olt és ( c h a pitr e II). P ar c o ns é q u e nt, l’ a m é n a g e m e nt f or esti er et l es f e u x 

d e f or êts, e n r aj e u niss a nt l es p a ys a g es d e l a f or êt mi xt e b or é al e, p o urr ai e nt a c c él ér er l a 

mi gr ati o n d es es p è c es d' ar br es t e m p ér és v ers l e n or d. D e pl us, d es ét u d es à l' é c h ell e d es 

p e u pl e m e nts et d es p a ys a g es o nt m o ntr é q u e l a c o m bi n ais o n d e l’ a m é n a g e m e nt 

f or esti er, d es c h a n g e m e nts cli m ati q u es et d es r é gi m es d e p ert ur b ati o ns n at ur ell es 

p o urr ait r e nf or c er l a c a p a cit é d es es p è c es t e m p ér é es, n ot a m m e nt l' ér a bl e à s u cr e et 

l' ér a bl e r o u g e, à c ol o ni s er et à p ersist er d a ns d es p e u pl e m e nts mi xt es b or é a u x 

( B o ul a n g er et  P as c u al P ui g d e v all, 2 0 2 1  ; Bri c e et al. , 2 0 2 0). 

C ett e t h ès e d e d o ct or at d é m o ntr e a ussi l’i m p ort a n c e d es v ast es b as es d e d o n n é es mi s e 

à dis p ositi o n p ar l e g o u v er n e m e nt d u Q u é b e c. P o ur att ei n dr e n os o bj e ctifs, n o us a v o ns 

utili s é l e r és e a u d es pl a c ett es -é c h a ntill o ns p er m a n e nt es p o ur l a v ali d ati o n d e l a 

p ar a m étris ati o n d u c h a pitr e I, et p o ur d ét er mi n er l es distri b uti o ns a pri ori d u m o d èl e 

d u c h a pitr e III. C e r és e a u c o m pr e n d pl us d e 1 2 0 0 0 pl a c ett es -é c h a ntill o ns p er m a n e nt es 

d e 4 0 0 m², é c h a ntill o n n é es e n m o y e n n e t o us l es 1 0 a ns d e p uis l es a n n é es 1 9 7 0, et 

r é p ert ori e d es v ari a bl es li é es a u x ar br es, a u s ol et à l a t o p o gr a p hi e d u t err ai n, c o u vr a nt 

l a q u asi-t ot alit é d u t errit oir e a u s u d d u 5 2 e p ar all èl e. N o us a v o ns é g al e m e nt utili s é l es 

d o n n é es d u R E S E F p o ur l a p ar a m étris ati o n d u m o d èl e d u c h a pitr e I et II, et p o ur 

m o d élis er l a cr oiss a n c e d es ar br es p o ur l e c h a pi tr e III. C e r és e a u c o m pr e n d 3 1 pl a c ett es 

r é é c h a ntill o n n é es t o us l es 5 a ns d e p uis l es a n n é es 1 9 9 0, f o ur niss a nt d es i nf or m ati o ns 

pr é cis es t ell es q u e l a p ositi o n d es ar br es, c e q ui n o us a p er mis d e c al c ul er d es i n di c es 

d e c o m p étiti o n d é p e n d a nt d e l a dist a n c e et d es d o n n é es d ét aill é es s ur l es s ols et l a 
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t o p o gr a p hi e. C es d o n n é es s e r é v èl e nt d' u n e i m p ort a n c e cr u ci al e p o ur l' a n al ys e d es 

é c os yst è m es f or esti ers a u Q u é b e c, n ot a m m e nt p o ur é v al u er l es r é p er c ussi o ns d es 

c h a n g e m e nts cli m ati q u es s ur l a cr oiss a n c e et l a r é p artiti o n d es es p è c es.  

4. 5  P ers p e cti v es  

L es r és ult ats d es  c h a pitr e s I et II s u g g èr e nt q u e l es f e uill us t e m p ér és p uiss e nt c ol o ni s er, 

cr oîtr e et s ur vi vr e d a ns l e s p e u pl e m e nts d e l a f or êt b or é al e mi xt e si l es p e u pl e m e nts n e 

s o nt p as tr o p vi e u x ( e ntr e 2 0 et 1 4 0 a ns a pr ès u n e p ert ur b ati o n m aj e ur e). C e p e n d a nt, 

d’ a utr es f a ct e urs  d e vr ai e nt êtr e pris e n c o m pt e p o ur affi n er c es r és ult at s, t els q u e 

l’i n cl usi o n d es eff ets d u s ol s ur l a g er mi n ati o n et l a cr oiss a n c e d es f e uill us t e m p ér és. 

L e s u bstr at d es p e u pl e m e nts d e c o nif èr es est g é n ér al e m e nt pl us a ci d e et pl us s e c q u e 

c el ui d es f or êts d e f e uill us, c e q ui li mit e l e r e cr ut e m e nt d es es p è c es t e m p ér é es ( C olli n 

et al. , 2 0 1 8). L es s ol s  a ci d e s et pl us s e c s aff e ct e nt  l' a bs or pti o n d es n utri m e nts p ar l es 

es p è c es t e m p ér é es d a ns l es p e u pl e m e nts d e c o nif èr es et i nfl u e nt  s ur l a pr o b a bilit é d e 

g er mi n ati o n et d e cr oiss a n c e d es s e mi s d e f e uill us  t e m p ér és ( St. Cl air et al. , 2 0 0 8 ; 

C as p ers e n et al. , 2 0 1 1 ; S ol ari k et al. , 2 0 1 8). C e p e n d a nt, l a pr és e n c e d e f e uill us 

t e m p ér és d a ns l es p e u pl e m e nts  b or é a u x  e n f ai bl e d e nsit é f a ciliter ait  l e r e cr ut e m e nt d e 

n o u v e a u x f e uill us t e m p ér é es ( S ol ari k et al. , 2 0 2 0). Ai nsi, l’ ét a bliss e m e nt d e l’ér a bl e à 

s u cr e p o urr ait êtr e f a cilit é  d a ns l es p o p ul ati o ns m ar gi n al es d’ ér a bl e r o u g e q ui s e 

tr o u v e nt pl us a u n or d ( Pil o n et P a y ett e, 2 0 1 5). L ' aj o ut d' u n eff et d e m o difi c ati o n d u 

s u bstr at s ur l e r e cr ut e m e nt d a ns l es f ut ur es si m ul ati o ns d e m o d èl es p o urr ait a m éli or er 

l a pl a usi bilit é d u s u c c ès d e c ol o ni s ati o n  d es f e uill us t e m p ér és  d a ns d es p e u pl e m e nts 

pl us n or di q u es . 

U n e a utr e a p pr o c h e c o n sist er ait à él ar gir l' é c h ell e s p ati al e d e n otr e m o d éli s ati o n e n 

ét u di a nt l a c ol o ni s ati o n d es f e uill us t e m p ér és à l' é c h ell e d u p a ys a g e, p ar e x e m pl e e n 
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utili s a nt l e m o d èl e L a n dis II. D a ns c ett e a p pr o c h e, l a cr oiss a n c e et l a pr o b a bilit é 

d' ét a bliss e m e nt d es f e uill us t e m p ér és p o urr ai e nt êtr e d éri v é es d u m o d èl e S O R TI E -N D, 

e n t e n a nt c o m pt e d es a m éli or ati o ns pr é c é d e nt es d u m o d èl e, t ell es q u e l'i n cl usi o n d es 

d o n n é es s ur l e s ol et l es g el é es t ar di v es. C ett e a p pr o c h e n o us p er m ettr ait d e m o d élis er 

l’ e x p a nsi o n/ c o ntr a cti o n d es p e u pl e m e nts m ar gi n a u x d e f e uill us t e m p ér és e n pr e n a nt e n 

c o nsi d ér ati o n l a t o p o gr a p hi e d u t err ai n, n ot a m m e nt l a str u ct ur ati o n d u t errit oir e e n 

c olli n es, o ù o n r etr o u v e a ct u ell e m e nt c es p e u pl e m e nts. C el a n o us  p er m ettr ait  

é g al e m e nt  d e pr é dir e l a f ut ur e distri b uti o n d es f e uill us t e m p ér és, ai nsi q u e c ell e d' a utr es 

es p è c es d e l a f or êt b or é al e mi xt e t o ut e n i nt é gr a nt l'i nfl u e n c e d es p ert ur b ati o ns 

n at ur ell es  et d e l' a m é n a g e m e nt f or esti er  ( S ei dl et al. , 2 0 2 3). 
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A N N E X E  A  I N F O R M A TI O N S S U P P L É M E N T AI R E S C H A PI T R E I 

A .1   M o d el  d es cri pti o n a n d e q u ati o ns  

 

A. 1. 1 Pl ot  

T h e pl ot is t h e s p a c e of a gi v e n si z e w h er e tr e es ar e l o c at e d, a n d t h e m o d el b e h a vi ors 

ar e si m ul at e d. T h e s h a p e of t h e pl ot is s q u ar e d wit h 2 0 0 m et ers l e n gt h f or v ali d ati o n 

pl ot s a n d 1 0 0 m et ers l e n gt h f or pl ot s us e d f or t h e e x p eri m e nt al d esi g n. T or oi d al 

b o u n d ar y c o n diti o ns ar e us e d s o t h at tr e es at o p p o sit e e d g es of t h e pl ot s ar e n ei g h b ors.  

A. 1. 2 All o m etr y  

All o m etr y r el ati o ns hi ps g o v er n t h e tr e e si z e a n d s h a p e attri b ut es s u c h as t h e di a m et er, 

t h e h ei g ht a n d t h e cr o w n of tr e es i n r el ati o ns hi p t o t h e tr e e di a m et er. T h es e attri b ut es 

ar e us e d t o c al c ul at e s h a di n g a n d cr o w di n g eff e cts i n t h e gr o wt h c o m p ut ati o n. T h e tr e e 

di a m et er is e x pr ess e d i n c e nti m et ers, a n d t h e tr e e h ei g ht a n d cr o w n si z e ar e e x pr ess e d 

i n m et ers. 

A. 1. 2 .1  D B H –  di a m et er at 1 0 c m r el ati o ns hi p f or s a pli n g  

𝐷 𝐵 𝐻 = ( 𝐼𝑐 𝑚 𝑦 1 0 × 𝑟 ) + 𝑀  
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w h er e di a m 1 0  is t h e di a m et er at 1 0 c m h ei g ht, R  a n d  I ar e t h e sl o p e a n d i nt er c e pt, 

r es p e cti v el y, of t h e r el ati o ns hi p b et w e e n D B H ( di a m et er at br e ast h ei g ht) a n d di a m 1 0. 

H er e t h e i nt er c e pt i s fi x e d at 0.  

A. 1. 2. 2 St a n d ar d di a m et er -h ei g ht r el ati o ns hi p f or a d ult tr e es  

𝐷 𝐵𝐻 𝐼 ℎ 𝑐 = 1 .3 5 + ( 𝑚 1 − 1 .3 5 ) × ( 1 − 𝑦 − ( 𝑟 × 𝑀 𝑎 𝑥 ) )  

w h er e 𝑃 1  is t h e a v er a g e m a xi m u m h ei g ht t h e s p e ci es c a n r e a c h a n d B  is t h e i niti al sl o p e 

of t h e h ei g ht –  D B H r el ati o ns hi p.  

A. 1 . 2. 3 Cr o w n r a di us a n d h ei g ht  

𝑜 𝑡 𝐺 𝑟 𝑜  𝑤 𝑡 𝑠𝑖 𝑧 𝑒 = 𝑒 1 × 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐  

w h er e 𝑡 1  is t h e cr o w n r a di u s f or a D B H of 1 m a n d a  is t h e cr o w n r a di us e x p o n e nt.   

𝑠 𝑎 𝑑 𝑖 𝑛   ℎ𝑔𝑒 𝑓 ℎ 𝑓 = 𝑒 2 × ℎ 𝑐𝑡 𝑐 ℎ 𝑟 𝑜  

w h er e 𝑤 2  is t h e cr o w n h ei g ht f or a tr e e h ei g ht of 1 m a n d b  is t h e cr o w n h ei g ht e x p o n e nt.   

A. 1 . 3 Gl o b al Li g ht I n d e x ( G LI)  

T h e a v ail a bilit y of li g ht f or e a c h i n di vi d u al tr e e is c al c ul at e d b as e d u p o n t h e S u n 

p ositi o n a n d m o v e m e nts d uri n g t h e gr o wi n g s e as o n; m or e s p e cifi c all y, it is b as e d u p o n 

t h e a zi m ut h a n gl es a n d t h e s ol ar altit u d e. 
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A. 1 . 4. Gr o wt h s u b -m o d els  

 

A. 1 . 4. 1 N o n-li mit e d a bs ol ut e gr o wt h f or s e e dli n gs a n d s a pli n gs 

𝐷 = 𝐵 𝐻𝐼 1 0 ( 𝑐 𝑚 𝑦𝑟 𝑀𝑎  𝑥 𝑃 𝑜 𝑡 𝐺 ℎ + 1 ) = 𝑟 𝑜 ×
𝑤 × 𝑡 𝑠𝑖

𝑧
𝑒

+ 𝑒 𝑓𝑓
 

w h er e Y  is t h e j u v e nil e gr o wt h i n c m, S F  is a s u p pr essi o n f a ct or (fi x e d t o 1), A  is t h e 

as y m pt oti c di a m et er gr o wt h, S  is t h e sl o p e of t h e di a m et er gr o wt h r es p o ns e a n d G LI  is 

t h e a m o u nt of li g ht r e c ei v e d b y t h e tr e es.  

A. 1 . 4. 2 N ei g h b or h o o d C o m p etiti o n I n d e x ( N CI) gr o wt h f or a d ult tr e es  

W e us e d t h e “ N CI gr o wt h ” m o d ul e i n S O R TI E t o r e pr es e nt t h e gr o wt h of a d ult tr e es 

(s e cti o n B. 4. 2). T his m o d ul e m o d els tr e e gr o wt h t hr o u g h ti m e ( di a m et er at br e ast 

h ei g ht i n cr e m e nt i n c m· yr -1 , D B HI) as a pr o p orti o n of a m a xi m u m p ot e nti al gr o wt h 

(M a x P ot Gr o wt h ), w hi c h m a y b e a c hi e v e d u n d er o pti m al gr o wi n g c o n diti o ns. T h e 

r e ali z e d gr o wt h is o bt ai n e d b y m ulti pl yi n g t hi s p ot e nti al gr o wt h b y diff er e nt li miti n g 

eff e cts t a ki n g v al u es b et w e e n 0 a n d 1, r e pr es e nti n g t h e eff e cts of tr e e si z e, s h a di n g 

fr o m ot h er tr e es, a nd n o n -li g ht-b as e d c o m p etiti o n or “ cr o w di n g ” eff e cts ( C a n h a m et 

al., 2 0 0 4 ). W e us e N CI gr o wt h f or all s p e ci es e x c e pt j a c k pi n e, f or w hi c h w e l a c k e d 

d at a t o esti m at e c o m p etiti o n i nt er a cti o ns wit h e a c h of t h e ot h er s p e ci es ( P o uli n et al. , 

2 0 0 8) . 

𝑒 𝑐 𝑡 𝑠 𝑎 ℎ  =  𝑑 𝑖 𝑛 𝑔 𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 𝑡 𝑐 ℎ  × 𝑟𝑜 𝑤 𝑑  𝑖 𝑛 𝑔 𝑒 𝑓 𝑓   × 𝑒 ℎ 𝑐 𝑡𝑥 𝑝 𝐶  𝐷 𝐵 𝐻 𝑁 𝐶 𝐼   × 𝑁 𝐶 𝐼 𝑖 𝜆𝑖 𝑘 𝐷  𝐵 𝐻 𝑗 𝛼 𝑑 𝑖    
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wit h 𝐷 𝐵 𝐻  𝐼 𝑐 𝑚 𝑦 𝑟 𝑀 = 𝑎 𝑥 𝑃 ( − 0 .5 × (
𝑜 𝑡(

𝐺 𝑟 𝑜

𝑤 0
)

𝑡 𝑠
)

2

) , wh er e 𝑖 𝑧 𝑒  is t h e D B H  of t h e tr e e i n 

c m, X 0  is t h e D B H  c orr e s p o n di n g t o m a xi m u m gr o wt h i n c m a n d X b  d et er mi n es t h e 

wi dt h of t h e G a ussi a n eff e ct of l o g D B H  o n gr o wt h ;  

𝑒 ℎ 𝑓 𝑓𝑒 𝑐 𝑡  𝑠 𝑎 𝑑 𝑖 𝑛 𝑔 = 𝑒 𝑓 𝑓 ( − 𝑒 × 𝑐 𝑡 ) , w h er e m  is t h e s h a di n g eff e ct c o effi ci e nt, S is t h e 

s h a di n g m e as ur e m e nt, or t h e fr a cti o n of li g ht i nt er c e pt e d b y n ei g h b ors, as c al c ul at e d 

b y t h e “s ail li g ht ” m o d ul e i n S O R TI E  a n d n  t h e s h a di n g eff e ct e x p o n e nt (t h e l att er s et 

t o 1 i n t hi s m o d el); 

𝑐 𝑟 𝑜 𝑤 𝑑𝑖 𝑛 𝑔  𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 𝑐 𝑡 = 𝑥 𝑝 𝐶 ( − 𝐷 × 𝐵 𝐻 𝑁 𝐶 × 𝐼 𝑁 𝐶 𝐼 ) , w h er e C  is t h e cr o w di n g eff e ct 

c o effi ci e nt, 𝑖  r e pr es e nts t h e s e nsiti vit y of c o m p etiti o n as a f u n cti o n of D B H (s et t o 0 

i n t hi s m o d el), D  t h e N CI eff e ct e x p o n e nt (s et t o 1 i n t hi s m o d el). T h e N CI f or e a c h 

tr e e i as t h e s u m of cr o w di n g eff e cts a p pli e d b y e a c h n ei g h b or j is c al c ul at e d b y:  

𝜆 𝑖 𝑘𝐷 = ∑ 𝐵 𝐻 𝑗 (

𝛼 𝑑 𝑖 𝑠
𝑡

𝑖

𝑗𝛽 𝑁 𝑗
𝜆 𝑖
𝑘 )𝑘

𝑗 = 1 , wh er e 𝛼 𝑑 𝑖  str e n gt h of c o m p etiti o n f or diff er e nt s p e ci es 

p airs , q  a n d 𝑠  e x pr ess t h e eff e ct of t h e D B H  of t h e n ei g h b or tr e e ( q  is s et t o 1 i n t hi s 

m o d el), 𝑡𝑖 𝑗 𝛽 𝑅 𝑖  is t h e dist a n c e i n m et ers of t h e n ei g h b or k  fr o m t h e tr e e i a n d 𝑒  is t h e 

e x p o n e nt of t h e eff e ct of dist a n c e o n t h e N CI. N ei g h b ors u p t o 1 0 m fr o m t h e f o c al 

tr e es ar e c o nsi d er e d i n t h e N CI c al c ul ati o n. 

A. 1 . 4. 2. C o nst a nt r a di al gr o wt h f or j a c k pi n e  

D u e t o l a c k of d at a t o fit t h e f ull N CI gr o wt h m o d el, j a c k pi n e gr o wt h h as b e e n 

c o nsi d er e d c o nst a nt at 0. 6 5 9 c m· y e ar -1 .   
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A. 1 . 5. M ort alit y s u b -m o d els  

 

A. 1 . 5. 1. J u v e nil e m ort alit y 

J u v e nil e m ort alit y o c c urs at r a n d o m, wit h a pr o b a bilit y of m ort alit y f or s e e dli n gs a n d 

s a pli n gs at e a c h a n n u al ti m e st e p b as e d o n gr o wt h:  

𝐷 ( 𝐵 𝐻 𝐼 𝑐 𝑚𝑦𝑟 𝑀 𝑎 |𝑥 𝑃 𝑜 𝑡 𝐺 ℎ ) = 1 − 𝑟 − 𝑜 1 × 𝑤 − 𝑡 2 × 𝑠
 

w h er e 𝑖 1  is t h e m ort alit y at z er o gr o wt h (fi x e d t o 1), G is t h e gr o wt h of t h e tr e e (i n 

c m) a n d 𝑧 2  is t h e c o effi ci e nt f or t h e li g ht d e p e n d e nt m ort alit y.  

A. 1 . 5. 2. A d ult m ort alit y 

A d ults c a n di e at r a n d o m fr o m t hr e e i n d e p e n d e nt c a us es: a st o c h asti c ( c o nst a nt) 

m ort alit y r at e, a s e n es c e n c e -b as e d m ort alit y r at e a n d a c o m p etiti o n -b as e d m ort alit y 

r at e. T h e pr o b a bilit y of m ort alit y d u e t o s e n es c e n c e is gi v e n b y: 

𝑒 𝑒 =
𝑓 𝑓 + 𝑒 × ( 𝑐 𝑡 𝑠 − 𝑎 𝑑 𝑖 𝑛 )

1 + 𝑔 𝑒 + 𝑓 × ( 𝑓 𝑒 𝑐 − 𝑡 𝑐 𝑟 𝑜 )
 

w h er e  𝑤  a n d 𝑑  ar e c o effi ci e nts e x pr essi n g t h e r el ati o n s hi p of m ort alit y a n d D B H. D B H  

is t h e c urr e nt D B H of t h e f o c al tr e e a n d 𝑖 𝑛 𝑔 𝑒  is t h e D B H c orr es p o n di n g t o t h e o ns et 

of s e n es c e n c e b ot h i n c m.  

C o m p etiti o n m ort alit y d e p e n ds o n t h e r ati o b et w e e n t h e m a xi m u m gr o wt h t h e tr e e c a n 

att ai n r el ati v e t o it s D B H a n d t h e a ct u al gr o wt h of t h e tr e e. T h e hi g h er t h e s h a di n g 

eff e ct a n d cr o w di n g eff e ct, t h e hi g h er t h e pr o b a bilit y of m ort alit y.  
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𝐷 ( 𝐵 𝐻 𝐼 𝑐 𝑚𝑦𝑟 𝑀 𝑎 |𝑥 𝑃 𝑜 𝑡 𝐺 𝑟𝑜 𝑤𝑡 𝑠 𝑖 ) = 𝑧

𝑒 𝑒 𝑓 𝑓 𝑒 ℎ
𝑐 𝑡 𝑠 𝑎 𝑑 𝑖 𝑛 𝑔 𝑒 𝑓 𝑓 ℎ  ×  𝑒𝑐 𝑡 𝑐  𝑟 𝑜 𝑤 𝑑 𝑖 𝑛

𝑔 𝑒 𝑓  

w h er e Z is t h e c o m p etiti o n m ort alit y s h a p e p ar a m et er, gr o wt h is t h e N CI gr o wt h of t h e 

tr e e (i n c m) a n d m a x  is t h e c o m p etiti o n m ort alit y m a xi m u m p ar a m et er, w hi c h i n di c at es 

t h e m a xi m u m r el ati v e i n cr e m e nt (
𝑓 𝑒 𝑐 𝑡 𝑥 ℎ

𝑝 𝐶 𝐷 𝐵 𝐻 𝑁 𝐶 𝐼 𝑁 𝐶 𝐼 ℎ  ×  𝑖𝜆 𝑖 𝑘  𝐷 𝐵 𝐻 𝑗 𝛼 𝑑
) s u bj e ct t o m ort alit y. All 

tr e es wit h a r el ati v e i n cr e m e nt gr e at er t h a n or e q u al t o m a x  will li v e.  

A. 1 . 6. S u bstr at e a n d est a bli s h m e nt  

S u bstr at es ar e w h at s e e dli n gs g er mi n at e o n. S O R TI E c o nsi d er si x t y p es of s u bstr at es 

f or w hi c h s p e ci es-s p e cifi c s uit a bilit y p ar a m et ers ar e i n c or p or at e d i nt o t h e m o d el: f or est 

fl o or litt er, f or est fl o or m oss, s c arifi e d s oil, ti p-u p m o u n ds, d e c a y e d l o gs a n d f r es h l o gs. 

A. 1 . 7. G a p s p ati al di s p er s al a n d s u bstr at e s e e d s ur vi v al  

T h e d e nsit y of s e e ds ( 𝑖 𝑠 , i n n u m b ers. m-2 ) is c al c ul at e d as 

𝑡 𝑖 =
𝑗 𝛽 𝑁

𝑗
× ∑ (

𝜆 𝑖 𝑘 𝑘

3 0
)

𝑗𝛼

𝑑 = 1

× 𝑖 − 𝑠 × 𝑡 𝑖 𝑗
𝛽

 

W h er e 𝑅 𝑖  is t h e s e e d d e nsit y pr o d u c e d p er m² at a p oi nt 𝑒, S T R  is t h e n u m b er of s e e ds 

pr o d u c e b y a tr e e of 3 0 c m D B H, n  is a n or m ali zi n g f a ct or, 𝑓  is t h e W ei b ull c a n o p y 

g a p b et a p ar a m et er (fi x e d t o 2 t o m a k e t h e s e e dli n g q u a ntit y pr o p orti o n al t o t h e b as al 

ar e a of t h e s e e d m a k er), D  is t h e W ei b ull c a n o p y g a p dis p ers al p ar a m et er t h at c o ntr ols 
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t h e pr o b a bilit y of t h e pr es e n c e of a s e e d at a dist a n c e m  i n m et ers of t h e s e e d m a k er, 

a n d 𝐷  is t h e t h e W ei b ull c a n o p y t h et a p ar a m et er, fi x e d t o 3.  

A. 1 . 8. O ut p ut  

E v er y 5 ti m est e ps, w e e xtr a ct t h e p ositi o n, t h e st at us (s e e dli n g, s a pli n g, a d ult or s n a g) 

a n d t h e di a m et er of e a c h tr e e, w hi c h all o ws us t o c o m p ut e m a n y i n di c at ors of t h e st a n ds 

a n d tr e es, f or e x a m pl e d e nsit y, b as al ar e a, r e g e n er ati o n, m ort alit y a n d gr o wt h .  

A. 2  M o d el p ar a m et eris ati o n  

 

A. 2 . 1 Esti m ati n g t h e eff e cts of tr e e si z e, s h a di n g a n d cr o w di n g o n gr o wt h  

Tr e e gr o wt h is c al c ul at e d b y t h e “ N ei g h b or h o o d C o m p etiti o n i n d e x ( N CI) gr o wt h ” 

m o d ul e i n S O R TI E usi n g t h e f oll o wi n g e q u ati o n ( s e e d et ails i n s e cti o n B. 4. 2):  

𝐵 𝐻 𝐼𝑐   =  𝑚 𝑦 𝑟 𝑀 𝑎 𝑥 𝑃 𝑜 𝑡 𝐺𝑟 ℎ  ×  e x p ( − 0 .5 (  
l o g 𝑜 𝑤 𝑡 − l o g 𝑠 0

𝑖 𝑧

)
2

) × e x p ( − 𝑒  𝑒 )   × e x p ( − 𝑓  𝑓 𝑒𝑐 ) ,( B .1 .1 )  

wit h  

𝑡 𝑠 𝑎𝑑 = ∑ 𝑖 𝑛 𝑔

𝑒 𝑓 𝑓 𝑒
𝑐

𝑡𝑐 𝑟 𝑜 𝑤 𝑑
𝑖

𝑛

  .( B .1 .2 )  

Eit h er c  (i n E q. B. 1. 1) or o n e of t h e 𝑔 𝑒 𝑓  (i n E q. B. 1. 2) f or a gi v e n s p e ci es i m ust b e s et 

c o nst a nt f or t h e p ar a m et ers t o b e i d e ntifi a bl e. I n pr a cti c e, w e d o n ot esti m at e c b y it s elf, 
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b ut w e s et it t o t h e l ar g est esti m at e d 𝐷 𝐵 𝐻  f or e a c h s p e ci es i, a n d t h e n r es c al e t h e 𝐼 𝑐 𝑚  b y 

di vi di n g b y c  (s o t h at t h e l ar g est 𝑦 𝑟 𝑀  is al w a ys 1).  

A l o g arit h mi c tr a nsf or m ati o n of e q u ati o n B. 1. 1 all o ws t h e l o g D B HI t o v ar y 

q u a dr ati c all y wit h t h e l o g D B H a n d li n e arl y wit h S  a n d N CI.  

l o g 𝑎 𝑥 𝑃𝑜 =  l o g 𝑡 𝐺 𝑟 𝑜 𝑤 𝑡 𝑠 𝑖 𝑧 𝑒 𝑒 ℎ   − 0 .5 (  
l o g 𝑓 𝑓 𝑒 − l o g 𝑐 0

𝑡 𝑠
)

2

− 𝑎  𝑑   − 𝑖  𝑛 𝑔𝑒  .( B .1 .3 )  

T o esti m at e t h e p ar a m et ers i n E q u ati o n ( B. 1. 2) a n d ( B. 1. 3) –  M a x P ot Gr o wt h , X 0 , X b , 

m , c , 𝑓 , β  a n d λ ij, w e us e d d at a fr o m t h e Q u e b e c f or est m o nit ori n g n et w or k R E S E F 

( “ R és e a u d’ Ét u d e et d e S ur v eill a n c e d es É c os yst è m es F or esti ers ”), w hi c h  ar e  a n et w or k 

of 1 -h a pl ot s w h er e tr e es w er e i n v e nt ori e d e v er y 5 y e ars fr o m 1 9 8 6 t o 2 0 2 0, a n d w h er e 

t h e p ositi o n a n d D B H of all tr e es i n t h e pl ot is k n o w n. I n t hi s st u d y, w e r et ai n e d 3 7 

R E S E F pl ot s w h er e t e m p er at e tr e e s p e ci es c o e xi st wit h b or e al tr e e s p e ci es . W e als o 

a d d e d d at a fr o m 6 m a p p e d  1 -h a pl ot s l o c at e d i n t h e L a k e D u p ar q u et R es e ar c h a n d 

T e a c hi n g F or est ( F E R L D), w hi c h h a v e b e e n i n v e nt ori e d 5 ti m es si n c e 1 9 9 1 ( M al e ki et 

al. , 2 0 2 1). T h e f ull p ar a m et eri z ati o n d at as et f or o ur gr o wt h m o d el t h us i n cl u d e d 4 3 

pl ot s, 1 9 1 8 4 diff er e nt tr e es, f or a t ot al of 7 2 9 6 4 D B HI o bs er v ati o ns. T h e s h a di n g 

m e as ur e m e nt S  w as d et er mi n e d b y i n p utti n g t h e s p ati al c o nfi g ur ati o n of e a c h pl ot i n 

S O R TI E a n d c al c ul ati n g S  usi n g t h e S O R TI E s ail li g ht m o d ul e f or t hi s i niti al tr e e m a p.  

T o esti m at e t h e r e q uir e d p ar a m et ers fr o m e q u ati o n B. 1. 3, w e us e d a st atisti c al m o d el 

w h er e t h e m e a n of l o g D B HI d e p e n ds o n t h e fi x e d eff e cts of tr e e si z e, s h a di n g a n d 

cr o w di n g (i. e. e qs. B. 1. 2 a n d B. 1. 3), as w ell as r a n d o m eff e cts of t h e tr e e a n d t h e 

i n v e nt or y (t h e l att er b ei n g a u ni q u e c o m bi n ati o n of pl ot a n d s a m pli n g y e ar): 

𝑓 l o g 𝑒 𝑐 𝑡𝑐 =  𝑟 + 𝑜 1 l o g 𝑤 𝑑 𝑖 + 𝑛 2  ( l o g 𝑔 𝑒 𝑓 ) 2  − 𝑓  𝑒   − 𝑐  𝑡 𝑥𝑝 + 𝐶 𝐷 𝐵 𝐻 𝑁 + 𝐶 𝐼 𝑁 𝐶 .( B .1 .4 )  
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I n e q u ati o n B. 1. 4, t h e v ari a bl es 𝐷  r e pr es e nt n or m all y distri b ut e d r a n d o m eff e ct s of tr e es 

a n d i n v e nt or y i d e ntiti es, a n d t h e p ar a m et ers M a x P ot Gr o wt h , X 0 , a n d X b  i n e q u ati o n 

B. 1. 3 c a n b e d eri v e d al g e br ai c all y fr o m esti m at es of a , b 1  a n d b 2 . 

 W e fitt e d E q u ati o n B. 1. 4 as a hi er ar c hi c al B a y esi a n m o d el usi n g R St a n ( St a n 

D e v el o p m e nt T e a m, 2 0 2 1) , wit h t h e f oll o wi n g pri ors pl a c e d o n t h e m o d el c o effi ci e nts: 

𝐵  f oll o w e d a n or m al distri b uti o n wit h a m e a n e q u al t o -1 a n d st a n d ar d d e vi ati o n t o 1; 

𝐻 1 , 𝐼 2 , 𝑐  f oll o w e d a st a n d ar d n or m al distri b uti o n; 𝑚 , 𝑦  a n d  𝑟 𝑀 𝑎  f oll o w e d a n e x p o n e nti al 

distri b uti o n of p ar a m et er 1; t h e st a n d ar d d e vi ati o n of 𝑥 𝑃 𝑜 𝑡 𝐺  a n d 𝑟 𝑜 𝑤 𝑡  f oll o w e d a st a n d ar d 

n or m al distri b uti o n a n d r esi d u als f oll o w e d a st a n d ar d n or m al. S o m e distri b uti o ns w er e 

tr u n c at e d t o h alf-n or m al pri ors b as e d o n c o nstr ai nt s: 𝑠 2  w as c o nstr ai n e d t o b e l ess or 

e q u al t o z er o t o o bt ai n a b ell -s h a p e d r es p o ns e c ur v e i n a c c or d a n c e wit h E q u ati o n B. 1. 3; 

𝑖  w as c o nstr ai n e d t o b e l e ss or e q u al t o z er o t o h a v e a n e g ati v e eff e ct of s h a di n g o n 

tr e e gr o wt h; st a n d ar d d e vi ati o ns w er e c o nstr ai n e d t o b e gr e at er or e q u al t o z er o.  

T h e st atisti c al m o d el w as fit s e p ar at el y f or e a c h s p e ci es. F or e a c h s p e ci es, w e 

c o nsi d er e d t w o v ersi o ns of t h e st atisti c al di stri b uti o n of t h e D B HI o bs er v ati o ns: eit h er 

l o g D B HI is n or m all y distri b ut e d ar o u n d it s m e a n (l o g n or m al m o d el), or t h e D B HI 

it s elf is n or m all y distri b ut e d ar o u n d t h e e x p o n e nti at e d m e a n of l o g D B HI ( n or m al 

m o d el). W e als o c o nsi d er e d t w o v ersi o ns of t h e N CI s p e ci es eff e cts λ ij: i n t h e m or e 

c o m pl e x o n e, λ  v ari es f or e a c h s p e ci es p air; i n t h e si m pl er m o d el, λ  t a k es 3 diff er e nt 

v al u es f or c o m p etiti o n wit h i n di vi d u als of t h e s a m e s p e ci es, c o nif er tr e es of diff er e nt 

s p e ci es a n d t e m p er at e tr e es of t h e s a m e s p e ci es. W e s el e ct e d t h e b est m o d el a m o n g t h e 

4 m o d el v ersi o ns ( 2 r esi d u al distri b uti o ns x 2 m o d els f or s p e ci es c o m p etiti o n) b as e d 

o n t h e a p pr o xi m at e l e a v e -o n e -o ut cr oss -v ali d ati o n pr o c ess ( P SI S -L O O m et h o d) wit h 

t h e R p a c k a g e l o o ( V e ht ari et al. , 2 0 1 7, 2 0 2 0). 
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A. 2 . 2 Esti m ati n g t h e m a xi m u m p ot e nti al gr o wt h as a f u n cti o n of cli m at e  

W h e n esti m ati n g t h e eff e cts of tr e e si z e, s h a di n g a n d cr o w di n g i n t h e pr e vi o us s e cti o n, 

w e us e d r a n d o m eff e cts t o a c c o u nt f or diff er e n c e s i n tr e e gr o wt h b et w e e n pl ot s a n d 

i n v e nt or y y e ars. H o w e v er, if s o m e of t h es e diff er e n c es c a n b e e x pl ai n e d b y k n o w n 

f a ct ors s u c h as cli m at e, it w o ul d b e us ef ul t o m o d el t hi s r el ati o ns hi p e x p li citl y. B y 

v ar yi n g t h e m a xi m u m p ot e nti al gr o wt h p ar a m et er i n S O R TI E t o r efl e ct cli m ati c 

c o n diti o ns at t h e si m ul at e d sit e, w e c o ul d m or e a c c ur at el y pr e di ct t h e gr o wt h of a 

s p e ci es a cr oss diff er e nt bi o cli m ati c z o n es.  

T o esti m at e t h e cli m at e -m a xi m u m p ot e nti al gr o wt h r el ati o ns hi p, w e us e d a n n u al 

gr o wt h i n cr e m e nts fr o m pl ot s c o v eri n g t h e bi o cli m ati c e n v el o p e of t h e st u di e d tr e e 

s p e ci es. W e us e d tr e e gr o wt h m e as ur e m e nts ( D B H i n cr e m e nts) o n 2 1 6 4 7 tr e es fr o m 4 

0 6 7 p er m a n e nt  f or est i n v e nt or y pl ot s l o c at e d a cr oss e ast er n N ort h A m eri c a, wit h a n 

a v er a g e of 6 tr e es of o ur s p e ci es of i nt er est p er pl ot ( T a bl e A. 8).  A n n u al a n d s e as o n al 

cli m at e d at a f or e a c h pl ot w er e o bt ai n e d fr o m cli m at e N A ( W a n g et al. , 2 0 1 6). T o 

esti m at e tr e e gr o wt h as a f u n cti o n of cli m at e, w e c h os e cli m at e v ari a bl es t h at ar e k n o w n 

t o h a v e str o n g eff e cts o n tr e e gr o wt h. W e s el e ct e d t w o t e m p er at ur e-r el at e d cli m at e 

v ari a bl es: m e a n a n n u al t e m p er at ur e ( M A T) a n d gr o wi n g d e gr e e d a ys ( D D 5); a n d t w o  

pr e ci pit ati o n -r el at e d cli m at e v ari a bl es: m e a n s u m m er pr e ci pit ati o n ( M S P) a n d a n n u al 

cli m at e m oi st ur e i n d e x ( C MI).  

Si mil ar t o t h e si z e eff e ct i n e q u ati o n B. 1. 4, w e ass u m e d t h at cli m at e v ari a bl es h a v e a 

q u a dr ati c eff e ct wit h n e g ati v e c ur v at ur e o n t h e s c al e of l o g D B HI, r e pr es e nti n g 

s y m m etri c r e d u cti o n i n gr o wt h ar o u n d a n o pti m u m:  

𝐷 l o g 𝐵 𝐻 𝐼 𝑐 =  𝑚 + 𝑦 1 𝑟 𝑀 𝑎 +  𝑥 2 𝑃 𝑜 𝑡 2 + 𝐺 1 𝑟 𝑜 𝑤 + 𝑡 2 𝑠 𝑖 𝑧 2 + 𝑒 1 𝑒 𝑓 5 + 𝑓 2 𝑒 𝑐 5 2 + 𝑡 1 𝑠 𝑎𝑑 + 𝑖 2 𝑛 𝑔 𝑒 2

+ 𝑓 1 l o g 𝑓 𝑒 𝑐 + 𝑡 2  ( l o g 𝑐 𝑟 𝑜 ) 2 − 𝑤  𝑑   − 𝑖  𝑛 𝑔𝑒 . ( B .2 .1 )
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Gi v e n t h at w e di d n ot h a v e t h e n e c ess ar y i nf or m ati o n t o esti m at e S  a n d N CI  fr o m t hi s 

N ort h A m eri c a n d at as et, w e us e d B a y esi a n q u a ntil e r e gr essi o n t o esti m at e t h e eff e ct of 

cli m at e v ari a bl es o n t h e 9 5 t h p er c e ntil e of l o g D B HI, as a n a p pr o xi m ati o n of t h e 

m a xi m u m gr o wt h a c hi e v a bl e wit h n o s h a di n g or cr o w di n g:  

𝐷 l o g 𝐵 𝐻 𝐼 𝑐 ( 0 .9 5 ) =  𝑚 + 𝑦 1 𝑟 𝑀 𝑎 +  𝑥 2 𝑃 𝑜 𝑡 2 + 𝐺 1 𝑟 𝑜 𝑤 + 𝑡 2 𝑠 𝑖 𝑧 2 + 𝑒 1 𝑒 𝑓 5 + 𝑓 2 𝑒 𝑐 5 2 + 𝑡 1 𝑠 𝑎𝑑 + 𝑖 2 𝑛 𝑔 𝑒 2

+ [𝑓 1 l o g 𝑓 𝑒 𝑐 + 𝑡 2  ( l o g 𝑐 𝑟 𝑜 ) 2 ]. ( B .2 .2 )
 

As b ef or e, w e fitt e d t h e m o d el B. 2. 2 s e p ar at el y f or e a c h tr e e s p e ci es. As w e ass u m e d 

t h at t h e m o d el i n t h e pr e vi o us s e cti o n c o ul d pr o vi d e a m or e a c c ur at e esti m at e of b 1  a n d 

b 2 , b y s e p ar ati n g t h e eff e ct of si z e fr o m t h at of c o m p etiti o n fr o m ot h er tr e e s, w e d o n ot 

r e-esti m at e t h es e p ar a m et ers h er e. I nst e a d, t h e t er m i n s q u ar e br a c k ets i n e q u ati o n B. 2. 2 

is a d d e d as a fi x e d offs et t o t h e r e gr essi o n m o d el. 

W e us e d t h e R p a c k a g e br ms w or ki n g wit h R St a n t o fit t h e q u a ntil e B a y esi a n r e gr essi o n 

( B ür k n er, 2 0 2 1 ; R C or e T e a m, 2 0 2 3 ; St a n D e v el o p m e nt T e a m, 2 0 2 1). T h e pri or 

distri b uti o n f or all p ar a m et ers esti m at e d i n t h e B a y esi a n fr a m e w or k f oll o w e d a 

st a n d ar d n or m al di stri b uti o n, wit h q u a dr ati c t er m c o effi ci e nts c o nstr ai n e d t o b e l ess or 

e q u al t o z er o. T h e fitt e d m o d el B. 2. 2 w as us e d t o s et t h e m a xi m u m p ot e nti al gr o wt h 

p ar a m et er i n S O R TI E f or t h e diff er e nt sit es c o nsi d er e d i n t hi s st u d y, b y r e pl a ci n g t h e 

cli m at e v ari a bl es wit h t h e a p pr o pri at e v al u es f or t h e sit e a n d s etti n g D B H e q u al t o t h e 

D B H of o pti m a l gr o wt h (X 0 ) f or e a c h s p e ci es.  

As d es cri b e d a b o v e, w e us e d t h e 9 5 t h p er c e ntil e of o bs er v e d tr e e gr o wt h f or e a c h 

s p e ci es as a s u bstit ut e f or t h e m e a n e x p e ct e d gr o wt h i n t h e a bs e n c e of c o m p etiti o n. F or 

e a c h s p e ci es i n t h e d at as et, t hi s m a y r es ult i n a p ositi v e or n e g ati v e bi as w h e n usi n g t h e 

m a xi m u m p ot e nti al gr o wt h esti m at e d fr o m m o d el B. 2. 2. O n t h e o n e h a n d, tr e es i n t h e 

9 5 t h p er c e ntil e m a y still e x p eri e n c e c o m p etiti o n; o n t h e ot h er h a n d, gr e at er t h a n a v er a g e 

gr o wt h m a y b e d u e t o n o n -m e as ur e d l o c al c o n diti o ns ot h er t h a n c o m p etiti o n, f or 

e x a m pl e, s oil c o n diti o ns a n d t o p o gr a p h y. T o esti m at e t h at bi as, w e c o m p ar e d t h e 

esti m at es of m a xi m u m p ot e nti al gr o wt h at t h e R E S E F sit es, t h e s a m e sit es us e d t o fit 
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E q u ati o n ( B. 1. 4), t o t h e m a xi m u m p ot e nti al gr o wt h pr e di ct e d fr o m fitt e d E q u ati o n 

B. 2. 2 usi n g t h e cli m at e v ari a bl es at t h os e sit es. T h e bi as w as d efi n e d as t h e m e a n a cr oss 

t h os e sit es of t h e diff er e n c e b et w e e n t h e esti m at e of l o g M a x P ot Gr o wt h  fr o m m o d el 

B. 2. 2 a n d t h at of m o d el B. 1. 4. T his bi as w as t h e n s u btr a ct e d fr o m t h e esti m at es 

pr o d u c e d fr o m m o d el B. 1. 4.  

A. 3  P ar a m et eri z ati o n r es ult s  

T a bl e A .1 : M o d el s el e cti o n r es ult s f or t h e p ar a m et eri z ati o n of t h e gr o wt h eff e ct 
e q u ati o n. E L P D st a n ds f or e x p e ct e d l o g p oi nt wis e pr e di cti v e d e nsit y. T h e f ull m o d el 
is t h e m o d el w h e n c o nsi d eri n g all s p e ci es-s p e cifi c i nt er a cti o ns w h er e as t h e gr o u p e d 
m o d el is t h e m o d el wit h s p e ci es gr o u pi n g ( c o nif er s, d e ci d u o us, i ntr a) f or c o m p etiti o n 
p ar a m et er esti m ati o ns.  

S p e ci es  M o d el  
Err or 

distri b uti o n  
E L P D 

diff er e n c e  

St a n d ar d 
err or 

diff er e n c e  
E L P D  

St a n d ar d 
err or 
E L P D  

Y ell o w Bir c h  

Gr o u p e d  N or m al  0  0  7 7 2. 8 1  3 8. 9 1  

F ull  N or m al  -6. 1 8  2. 4 6  7 6 6. 6 4  3 8. 6  

Gr o u p e d  L o g arit h mi c  -3 8 0. 7 2  3 9. 1 2  3 9 2. 0 9  3 8. 8 3  

F ull  L o g arit h mi c  -3 8 2. 8 8  3 9. 0 6  3 8 9. 9 3  3 8. 7 8  

R e d M a pl e  

Gr o u p e d  N or m al  0  0  5 0 0. 9 7  2 5. 9 9  

F ull  N or m al  -1. 3 2  1. 7 9  4 9 9. 6 5  2 5. 9 7  

Gr o u p e d  L o g arit h mi c  -1 3 7. 5 3  2 7. 7 3  3 6 3. 4 4  2 7. 2 1  

F ull  L o g arit h mi c  -1 3 9. 6  2 7. 7 5  3 6 1. 3 8  2 7. 3 4  

S u g ar M a pl e  

Gr o u p e d  N or m al  0  0  9 7 3 0. 2 7  3 3 7. 9 8  

F ull  N or m al  -2 7. 3 2  5. 2 7  9 7 0 2. 9 5  3 3 7. 6 2  

Gr o u p e d  L o g arit h mi c  -8 3 0. 0 8  3 2 7. 4 2  8 9 0 0. 1 8  1 0 9. 9 3  

F ull  L o g arit h mi c  -8 3 4. 6 3  3 2 7. 6 3  8 8 9 5. 6 4  1 0 9. 8 5  

B als a m Fir  

Gr o u p e d  N or m al  0  0  1 0 1 0 0. 8 5  2 0 8. 2 8  

F ull  N or m al  -4. 9 6  2 0. 6 5  1 0 0 9 5. 8 9  1 9 4. 1 5  

F ull  L o g arit h mi c  -1 8 1 7. 2  2 0 4. 8 4  8 2 8 3. 6 5  1 1 2. 6 2  

Gr o u p e d  L o g arit h mi c  -1 8 3 2. 6 1  2 0 5. 1 1  8 2 6 8. 2 4  1 1 2. 6 9  
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T a bl e A. 1 ( c o nti n u e d ) 

Tr e m bli n g  
As p e n  

Gr o u p e d  L o g arit h mi c  0  0  2 1 4 3. 1 6  7 5. 7 7  

F ull  L o g arit h mi c  -5. 1 5  8. 2 2  2 1 3 8. 0 1  7 5. 9 2  

Gr o u p e d  N or m al  -2 8 9. 3  1 2 1. 9 6  1 8 5 3. 8 6  1 3 5. 6 7  

F ull  N or m al  -2 8 9. 8 4  1 2 0. 8 2  1 8 5 3. 3 2  1 3 4. 4 9  

P a p er Bir c h  

F ull  L o g arit h mi c  0  0  3 0 1 6. 0 6  5 6. 4  

Gr o u p e d  L o g arit h mi c  -3. 3 3  3. 2 4  3 0 1 2. 7 3  5 6. 1 8  

F ull  N or m al  -7 2 4. 0 7  1 5 0. 9 9  2 2 9 1. 9 9  1 6 0. 8 8  

Gr o u p e d  N or m al  -7 4 1. 5 5  1 5 2. 2 5  2 2 7 4. 5  1 6 2. 1 3  

W hit e S pr u c e  

F ull  N or m al  0  0  1 1 3 1. 2 3  9 9. 9 5  

Gr o u p e d  N or m al  -5. 2 9  3. 7 9  1 1 2 5. 9 4  1 0 1. 4 5  

F ull  L o g arit h mi c  -2 6. 7  9 4. 5  1 1 0 4. 5 3  4 6. 4  

Gr o u p e d  L o g arit h mi c  -2 9. 9 7  9 4. 4 1  1 1 0 1. 2 6  4 6. 6 4  

W hit e C e d ar  

Gr o u p e d  L o g arit h mi c  0  0  2 0 6 9. 6  6 8. 8  

F ull  L o g arit h mi c  -6. 6 3  2. 6 1  2 0 6 2. 9 7  6 8. 9 4  

F ull  N or m al  -2 9 7 0. 9 1  1 1 5 6. 2 9  -9 0 1. 3 1  1 1 8 5. 2 2  

Gr o u p e d  N or m al  -2 9 7 1. 6 9  1 1 5 9. 0 9  -9 0 2. 0 9  1 1 8 8. 0 1  
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T a bl e A .2 : P ar a m et er v al u es o bt ai n e d i n t h e gr o wt h eff e ct e q u ati o n p ar a m et eri z ati o n. 
V al u es i n e a c h c ell ar e t h e p ost eri or m e di a n wit h t h e 9 5 % cr e di bl e i nt er v al i n 
p ar e nt h es es. F ull m o d els ar e n ot e d wit h *, t h e ot h er o n es ar e gr o u p e d m o d els.  

S p e ci es  X 0  X b  m  C  𝐷  𝐵  

Y ell o w 
Bir c h  

1 6  
( 1 3, 1 8) 

1. 1  
( 0. 9, 1. 3) 

0. 8  
( 0. 5 7, 1) 

0. 0 1 8  
( 0. 0 0 1 9, 0. 0 6 6) 

0. 0 8 8  
( 0. 0 0 6 7, 0. 3 8) 

0. 5 3  
( 0. 1 2, 1) 

R e d 
M a pl e  

2 0  
( 0. 9 7, 5 2) 

1. 8  
( 1. 1, 5. 7) 

0. 5 6  
( 0. 1 7, 
0. 9 6)  

0. 0 4 4  
( 0. 0 0 4 2, 0. 2 3) 

0. 0 8 1  
( 0. 0 0 6 5, 0. 3 6)  

0. 7 1  
( 0. 1 8, 1. 4) 

S u g ar 
M a pl e  

2 2  
( 2 0, 2 3) 

1. 2  
( 1. 1, 1. 3) 

1. 2  
( 1, 1. 3) 

0. 0 0 0 6 5  
( 0. 0 0 0 2 5, 
0. 0 0 1 7)  

1. 2  
( 0. 9 5, 1. 5) 

0. 3 2  
( 0. 1 7, 0. 4 3) 

B als a m 
Fir  

1 4  
( 1 3, 1 4) 

0. 7 5  
( 0. 7, 
0. 8 2)  

0. 7  
( 0. 5 7, 
0. 8 4)  

0. 0 0 0 4 4  
( 1 e-0 4, 0. 0 0 2 2)  

1. 6  
( 1, 2. 2) 

0. 7 4  
( 0. 5 5, 0. 8 9) 

Tr e m bli n g 
As p e n  

4 5  
( 3 8, 6 4) 

1  
( 0. 9, 1. 3) 

0. 8 4  
( 0. 6 4, 1) 

0. 0 1 2  
( 0. 0 0 4 3, 0. 0 2 4) 

0. 1 2  
( 0. 0 0 7 6, 0. 4 7) 

0. 2 7  
( 0. 0 2 8, 
0. 6 2)  

P a p er 
Bir c h *  

1 6  
( 1 3, 1 8) 

0. 9 1  
( 0. 7 3, 
1. 3)  

0. 7 3  
( 0. 4 4, 1) 

0. 1 2  
( 0. 0 2 9, 0. 2 5) 

0. 0 2 2  
( 0. 0 0 1 4, 
0. 0 9 5)  

0. 6  
( 0. 4 7, 0. 6 9) 

W hit e 
S pr u c e *  

1 6  
( 1 4, 1 8) 

0. 8 1  
( 0. 6 7, 1) 

0. 8 3  
( 0. 4 8, 1. 2) 

0. 5 4  
( 0. 0 8 3, 0. 9 4) 

0. 0 3 5  
( 0. 0 0 2 7, 0. 1 5) 

1. 2  
( 0. 9 4, 1. 5) 

W hit e 
C e d ar  

1 0 0  
( 3 2, 3. 9 e + 1 2) 

2. 9  
( 1. 6, 1 1) 

0. 4 2  
( 0. 1 5, 
0. 6 9)  

0. 0 0 8 4  
( 0. 0 0 1 1, 0. 0 2 8) 

0. 4 9  
( 0. 0 4 7, 1. 2) 

0. 5 9  
( 0. 4 7, 0. 6 8) 
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T a bl e A .3 : Esti m at e d 𝐷  p ar a m et er v al u es f or c o m p etiti o n str e n gt h b et w e e n s p e ci es. F ull 
m o d els ar e n ot e d wit h *, t h e ot h er o n es ar e gr o u p e d m o d els. B ol d v al u es r e pr es e nt 
i ntr as p e cifi c c o m p etiti o n. V al u es i n e a c h c ell ar e t h e p ost eri or m e di a n wit h t h e 9 5 % 
cr e di bl e i nt er v al i n p ar e nt h es es. F or S O R TI E m o d eli n g, w e r es c al e d 𝐵  p ar a m et ers b y 
di vi di n g 𝐻 𝐼 𝑐  b y t h e l ar g est 𝑚 𝑦 𝑟  f or e a c h s p e ci es a n d 𝑀  t a k e t h e v al u e of t h e l ar g est 𝑎 𝑥 𝑃  

(s e e T a bl e A. 4 ).  

               
Eff e ct  

                     
of  

      o n  

Y ell o w 
Bir c h  

R e d 
M a pl e  

S u g ar 
M a pl e  

B als a m 
Fir  

J a c k 
Pi n e  

Tr e m bli n g 
As p e n  

P a p er 
Bir c h *  

W hit e 
S pr u c e *  

W hit e 
C e d ar  

Y ell o w 
Bir c h  

0. 0 0 4 7  
( 0. 0 0 0 3 3, 

0. 0 2)  

0. 0 1 8  
( 0. 0 0 1 9
, 0. 0 6 6) 

0. 0 1 8  
( 0. 0 0 1 9, 
0. 0 6 6)  

0. 0 1  
( 0. 0 0 1 3
, 0. 0 3 3) 

0. 0 1  
( 0. 0 0 1

3, 
0. 0 3 3)  

0. 0 1 8  
( 0. 0 0 1 9, 
0. 0 6 6)  

0. 0 1 8  
( 0. 0 0 1 9, 
0. 0 6 6)  

0. 0 1  
( 0. 0 0 1 3, 
0. 0 3 3)  

0. 0 1  
( 0. 0 0 1 3, 
0. 0 3 3)  

R e d M a pl e  
0. 0 4 4  

( 0. 0 0 4 2, 
0. 2 3)  

0. 0 1 5  
( 0. 0 0 1, 
0. 0 5 8)  

0. 0 4 4  
( 0. 0 0 4 2, 

0. 2 3)  

0. 0 4 1  
( 0. 0 0 9 4
, 0. 1) 

0. 0 4 1  
( 0. 0 0 9
4, 0. 1)  

0. 0 4 4  
( 0. 0 0 4 2, 

0. 2 3)  

0. 0 4 4  
( 0. 0 0 4 2, 

0. 2 3)  

0. 0 4 1  
( 0. 0 0 9 4, 

0. 1)  

0. 0 4 1  
( 0. 0 0 9 4, 

0. 1)  

S u g ar 
M a pl e  

0. 0 0 0 4 3  
( 4. 7 e-0 5, 
0. 0 0 1 5)  

0. 0 0 0 4
3  

( 4. 7 e-
0 5, 

0. 0 0 1 5)  

0. 0 0 0 6 5  
( 0. 0 0 0 2 5
, 0. 0 0 1 7) 

0. 0 0 0 5
7  

( 2 e-0 4, 
0. 0 0 1 6)  

0. 0 0 0
5 7  

( 2 e-
0 4, 

0. 0 0 1
6)  

0. 0 0 0 4 3  
( 4. 7 e-0 5, 
0. 0 0 1 5)  

0. 0 0 0 4 3  
( 4. 7 e-0 5, 
0. 0 0 1 5)  

0. 0 0 0 5 7  
( 2 e-0 4, 
0. 0 0 1 6)  

0. 0 0 0 5 7  
( 2 e-0 4, 
0. 0 0 1 6)  

B als a m Fir  
0. 0 0 0 4 2  
( 7. 9 e-0 5, 
0. 0 0 2 6)  

0. 0 0 0 4
2  

( 7. 9 e-
0 5, 

0. 0 0 2 6)  

0. 0 0 0 4 2  
( 7. 9 e-0 5, 
0. 0 0 2 6)  

0. 0 0 0 4
4  

( 1 e-0 4, 
0. 0 0 2 2)  

1. 5 e -
0 5  

( 6. 4 e-
0 7, 

0. 0 0 0
2 1)  

0. 0 0 0 4 2  
( 7. 9 e-0 5, 
0. 0 0 2 6)  

0. 0 0 0 4 2  
( 7. 9 e-0 5, 
0. 0 0 2 6)  

1. 5 e -0 5  
( 6. 4 e-0 7, 
0. 0 0 0 2 1)  

1. 5 e -0 5  
( 6. 4 e-0 7, 
0. 0 0 0 2 1)  

Tr e m bli n g 
As p e n  

0. 0 0 5 9  
( 0. 0 0 1 2, 
0. 0 1 6)  

0. 0 0 5 9  
( 0. 0 0 1 2
, 0. 0 1 6) 

0. 0 0 5 9  
( 0. 0 0 1 2, 
0. 0 1 6)  

0. 0 0 1 2  
( 7. 6 e-
0 5, 

0. 0 0 6 2)  

0. 0 0 1
2  

( 7. 6 e-
0 5, 

0. 0 0 6
2)  

0. 0 1 2  
( 0. 0 0 4 3, 
0. 0 2 4)  

0. 0 0 5 9  
( 0. 0 0 1 2, 
0. 0 1 6)  

0. 0 0 1 2  
( 7. 6 e-0 5, 
0. 0 0 6 2)  

0. 0 0 1 2  
( 7. 6 e-0 5, 
0. 0 0 6 2)  

P a p er 
Bir c h *  

0. 1 2  
( 0. 0 2 9, 
0. 2 5)  

0. 1  
( 0. 0 0 6 7
, 0. 3 7) 

0. 0 2 3  
( 0. 0 0 2 3, 
0. 0 7 8)  

0. 0 2 7  
( 0. 0 1 2, 
0. 0 4 2)  

0. 0 3  
( 0. 0 0 2

4, 
0. 1 1)  

0. 0 7 9  
( 0. 0 5, 0. 1 1) 

0. 0 4  
( 0. 0 2 1, 
0. 0 6)  

0. 0 5  
( 0. 0 1 1, 
0. 0 9 6)  

0. 0 1 5  
( 0. 0 0 1 3, 

0. 0 5)  

W hit e 
S pr u c e *  

0. 3 2  
( 0. 0 3 5, 
0. 8 9)  

0  
0. 5 4  

( 0. 0 8 3, 
0. 9 4)  

0. 0 5 6  
( 0. 0 2 1, 

0. 1)  

0. 0 3 9  
( 0. 0 0 3

1, 
0. 1 7)  

0. 0 7 1  
( 0. 0 1 9, 
0. 1 6)  

0. 0 1 5  
( 0. 0 0 0 7 4
, 0. 0 7 1) 

0. 1 8  
( 0. 0 9 9, 
0. 3 1)  

0. 0 9 8  
( 0. 0 3 4, 
0. 2 1)  

W hit e 
C e d ar  

0. 0 0 4 4  
( 0. 0 0 0 4 2, 

0. 0 2 2)  

0. 0 0 4 4  
( 0. 0 0 0 4

2, 
0. 0 2 2)  

0. 0 0 4 4  
( 0. 0 0 0 4 2
, 0. 0 2 2) 

0. 0 0 6 1  
( 0. 0 0 0 6

1, 
0. 0 2 9)  

0. 0 0 6
1  

( 0. 0 0 0
6 1, 

0. 0 2 9)  

0. 0 0 4 4  
( 0. 0 0 0 4 2, 

0. 0 2 2)  

0. 0 0 4 4  
( 0. 0 0 0 4 2
, 0. 0 2 2) 

0. 0 0 6 1  
( 0. 0 0 0 6 1, 

0. 0 2 9)  

0. 0 0 8 4  
( 0. 0 0 1 1, 
0. 0 2 8)  
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T a bl e A. 4 : Esti m at e d r es c al e d 𝐷  p ar a m et er v al u es f or c o m p etiti o n str e n gt h b et w e e n 
s p e ci es a n d c p ar a m et er. F ull m o d els ar e n ot e d wit h * , t h e ot h er o n es ar e gr o u p e d 
m o d els. B ol d v al u es r e pr es e nt i ntr as p e cifi c c o m p etiti o n.  

    Eff e ct  
          of  

o n  

Y ell o
w 

Bir c h  

R e d 
M a pl

e  

S u g ar 
M a pl

e  

B als
a m 
Fir  

J a c k 
Pi n e  

Tr e m bl
i n g 

As p e n  

P a p er 
Bir c h

*  

W hit e 
S pr u c e

*  

W hit e 
C e d ar  

c  

Y ell o w 
Bir c h  

0. 2 5 4  1  1  
0. 5 6

4  
0. 5 6

4  
1  1  0. 5 6 4  0. 5 6 4  

0. 0 1
8 4  

R e d 
M a pl e  

1  
0. 3 3

4  
1  

0. 9 4
5  

0. 9 4
5  

1  1  0. 9 4 5  0. 9 4 5  
0. 0 4
3 7  

S u g ar 
M a pl e  

0. 6 5 9  
0. 6 5

9  
1  

0. 8 8
4  

0. 8 8
4  

0. 6 5 9  0. 6 5 9  0. 8 8 4  0. 8 8 4  
0. 0 0
0 6 5
1  

B als a m 
Fir  

0. 9 5  0. 9 5  0. 9 5  1  
0. 0 3
4 8  

0. 9 5  0. 9 5  0. 0 3 4 8  
0. 0 3 4

8  

0. 0 0
0 4 4
2  

Tr e m bli
n g 

As p e n  
0. 4 9 5  

0. 4 9
5  

0. 4 9 5  
0. 0 9
8 8  

0. 0 9
8 8  

1  0. 4 9 5  0. 0 9 8 8  
0. 0 9 8

8  
0. 0 1
2 0  

P a p er 
Bir c h *  

1  
0. 8 5

4  
0. 1 8 9  

0. 2 1
9  

0. 2 4
9  

0. 6 4 7  0. 3 2 5  0. 4 1  0. 1 2 5  
0. 1 2

2  

W hit e 
S pr u c e *  

0. 5 9 8  0  1  
0. 1 0

5  
0. 0 7
2 2  

0. 1 3 3  
0. 0 2 8

5  
0. 3 3 1  0. 1 8 3  

0. 5 3
8  

W hit e 
C e d ar  

0. 5 3  0. 5 3  0. 5 3  
0. 7 3

2  
0. 7 3

2  
0. 5 3  0. 5 3  0. 7 3 2  1  

0. 0 0
8 3 9  
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T a bl e A .5 : Esti m at e d p ar a m et er esti m ati o ns f or t h e m a xi m u m p ot e nti al gr o wt h m o d el 
as a f u n cti o n of cli m at e. V al u es i n e a c h c ell ar e t h e p ost eri or m e di a n wit h t h e 9 5 % 
cr e di bl e i nt er v al i n p ar e nt h es es.  

S p e ci es  a  𝐷 1  𝐵 2  𝐻 1  𝐼 2  𝑐 1  𝑚 2  𝑦 1  𝑟 2  

S u g ar 
M a pl e  

-0. 3 7  
(-0. 3 9, -
0. 3 5)  

0. 0 0 1 3  
(-

0. 0 5 1, 0.
0 5 4)  

-0. 0 0 3 1  
(-0. 0 1 2, -
7. 2 e -0 5)  

-0. 0 0 3 5  
(-

0. 0 3 4, 0.
0 2 5)  

-0. 0 0 7 4  
(-0. 0 1 5, -
0. 0 0 0 8 1)  

0. 1 8  
( 0. 1 3, 0. 2

4)  

-0. 0 0 4 8  
(-0. 0 1 6, -
1 e -0 4)  

0. 0 0 8 4  
(-

0. 0 2 3, 0.
0 4 2)  

-0. 0 0 3 2  
(-0. 0 1 1, -
1 e -0 4)  

R e d 
M a pl e  

-0. 6 9  
(-0. 7 1, -
0. 6 7)  

-0. 1 1  
(-0. 1 4, -
0. 0 7 9)  

-0. 0 0 4 6  
(-0. 0 1 5, -
0. 0 0 0 1 4)  

0. 0 4 9  
( 0. 0 2 8, 0.

0 7)  

-0. 0 0 0 9 5  
(-0. 0 0 3 1, -
2. 3 e -0 5)  

0. 3 7  
( 0. 3 3, 0. 4

) 

-0. 0 1 9  
(-0. 0 2 5, -
0. 0 1 4)  

-0. 0 0 8 8  
(-

0. 0 3, 0. 0
1 2)  

-0. 0 0 2 1  
(-0. 0 0 6 1, -
9. 3 e -0 5)  

Y ell o w 
Bir c h  

-0. 2 3  
(-0. 2 6, -

0. 2)  

-0. 1 6  
(-0. 2 5, -
0. 0 7)  

-0. 0 3 1  
(-0. 0 8 2, -
0. 0 0 1 6)  

0. 0 1 6  
(-

0. 0 2 2, 0.
0 5 4)  

-0. 0 0 0 9 3  
(-0. 0 0 3, -
1. 8 e -0 5)  

0. 2 7  
( 0. 1 8, 0. 3

8)  

-0. 0 2 8  
(-0. 0 7 3, -
0. 0 0 0 7 2)  

0. 0 2 1  
(-

0. 0 2 2, 0.
0 6 7)  

-0. 0 0 1 4  
(-0. 0 0 4 8, -
3. 5 e -0 5)  

P a p er 
Bir c h  

-0. 6 9  
(-0. 7 1, -
0. 6 7)  

-0. 1 5  
(-0. 1 8, -
0. 1 2)  

-0. 0 6 7  
(-0. 0 8 5, -
0. 0 4 7)  

0. 0 3  
( 0. 0 0 3 6,
0. 0 5 6)  

-0. 0 0 1 3  
(-0. 0 0 4 5, -
3. 9 e -0 5)  

0. 2 9  
( 0. 2 4, 0. 3

3)  

-0. 0 0 4 5  
(-0. 0 1 5, -
0. 0 0 0 1 1)  

0. 0 1  
(-

0. 0 1 7, 0.
0 3 7)  

-0. 0 1 7  
(-0. 0 2 4, -
0. 0 0 9 1)  

Tr e m bli n
g As p e n  

-0. 0 7 4  
(-

0. 0 9 3, -
0. 0 5 4)  

0. 0 0 7 5  
(-

0. 0 3 3, 0.
0 4 6)  

-0. 0 2 3  
(-0. 0 3 9, -
0. 0 0 5 6)  

-0. 0 6 2  
(-0. 0 8 7, -
0. 0 3 2)  

-0. 0 0 8 2  
(-0. 0 1 8, -
0. 0 0 0 5 6)  

0. 1 9  
( 0. 1 5, 0. 2

3)  

-0. 0 0 5 4  
(-0. 0 1 6, -
0. 0 0 0 2 3)  

0. 0 5 5  
( 0. 0 2 5, 0.

0 8 1)  

-0. 0 1 4  
(-0. 0 2 7, -
0. 0 0 1 6)  

W hit e 
C e d ar  

-0. 8 1  
(-0. 8 5, -
0. 7 7)  

0. 0 0 0 9 3  
(-

0. 1 1, 0. 1
2)  

-0. 0 2 1  
(-0. 0 6 4, -
0. 0 0 0 7 3)  

-0. 1 4  
(-0. 2, -
0. 0 7)  

-0. 0 0 4  
(-0. 0 1 3, -
0. 0 0 0 1 4)  

0. 2  
( 0. 0 9 7, 0.

3)  

-0. 0 0 8 5  
(-0. 0 3, -
3 e -0 4)  

0. 1 9  
( 0. 1 2, 0. 2

6)  

-0. 0 1 4  
(-0. 0 3 9, -
0. 0 0 0 5 6)  

W hit e 
S pr u c e  

-0. 1 8  
(-0. 2 1, -
0. 1 6)  

-0. 0 3 6  
(-

0. 0 7 7, 0.
0 0 5)  

-0. 1  
(-0. 1 2, -
0. 0 7 3)  

0. 0 4 3  
( 0. 0 0 9 9,
0. 0 7 6)  

-0. 0 0 5 7  
(-0. 0 1 3, -
0. 0 0 0 3 4)  

0. 1 9  
( 0. 1 5, 0. 2

4)  

-0. 0 1 7  
(-0. 0 4 1, -
0. 0 0 1 2)  

-0. 0 0 6 4  
(-

0. 0 3 9, 0.
0 2 5)  

-0. 0 0 1 2  
(-0. 0 0 4 3, -
3. 9 e -0 5)  

B als a m 
Fir  

-0. 3 2  
(-0. 3 4, -
0. 3 1)  

0. 1 2  
( 0. 0 9 3,
0. 1 5)  

-0. 0 8 3  
(-0. 0 9 5, -

0. 0 7)  

0. 0 1 1  
(-

0. 0 1, 0. 0
3 3)  

-0. 0 0 5 2  
(-0. 0 1, -
0. 0 0 0 6 8)  

0. 1 7  
( 0. 1 3, 0. 2

) 

-0. 0 5 4  
(-0. 0 7, -
0. 0 3 8)  

0. 0 1 1  
(-

0. 0 1 1, 0.
0 3 4)  

-0. 0 0 1 8  
(-0. 0 0 5 6, -
7. 4 e -0 5)  

J a c k 
Pi n e  

-0. 4 2  
(-0. 4 6, -
0. 3 9)  

0. 2 9  
( 0. 2 3, 0.

3 5)  

-0. 0 1 2  
(-0. 0 3 9, -
0. 0 0 0 4 5)  

-0. 0 3 1  
(-

0. 0 6 4, 0.
0 0 1 6)  

-0. 0 0 1 8  
(-0. 0 0 6 7, -
5. 6 e -0 5)  

0. 0 3 2  
(-

0. 0 2 3, 0. 0
8 9)  

-0. 1 2  
(-0. 1 3, -
0. 0 9 3)  

-0. 0 6 9  
(-0. 1, -
0. 0 3 3)  

-0. 0 0 7 9  
(-0. 0 2 2, -
0. 0 0 0 4 4)  
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Fi g ur e A .1 : M a xi m u m p ot e nti al gr o wt h  - cli m at e r el ati o ns hi p. Cli m ati c eff e cts of t h e 
q u a ntil e r e gr essi o n us e d t o fi n d m a xi m u m p ot e nti al gr o wt h f or t h e st u di e d s p e ci es. 
C MI: Cli m at e m oi st ur e i n d e x, D D 5: gr o wi n g d e gr e e d a ys, M A T: m e a n a n n u al 
t e m p er at ur e a n d M S P: m e a n s u m m er pr e ci pit ati o n. T h e das h e d li n e r e pr es e nts t h e 
cli m at e n or m als at t h e sit e w h er e si m ul ati o ns w er e s et ( F E R L D).  
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Fi g ur e A .2 : M a xi m u m p ot e nti al gr o wt h p ar a m et er esti m at e d at 1 5 c m D B H (i. e., f or a 
tr e e e x p eri e n ci n g n o s h a di n g or cr o w di n g). B o x pl ots c orr es p o n d t o t h e distri b uti o n of 
t h e esti m at es f or t h e 1 0 v ali d ati o n sit es a n d t h e F E R L D st u d y sit e, w hi c h is d u e t o 
cli m ati c diff er e n c es a cr o ss sit es.   
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A. 4 P ar a m et er v al u es fr o m e xisti n g lit er at ur e  

T a bl e A. 6 : N o n-a d ult gr o wt h p ar a m et er of t h e S O R TI E m o d el us e d i n t hi s st u d y. I n d e x 
r e pr es e nts t h e p ar a m et er s o ur c e w hi c h ar e d et ail e d i n t a ble A. 7 . S M: s u g ar m a pl e, R M: 
r e d m a pl e, Y B: y ell o w bir c h, W C: w hit e c e d ar, B F: b als a m fir, W S: w hit e s pr u c e, J P: 
j a c k pi n e, T A: tr e m bli n g as p e n a n d P B: p a p er bir c h  

S u b m o d el  St a g e  P ar a m et er  S M  R M  Y B  W C a  B F a  W S
a  J P a  T A a  P B a  

Tr e e 
p o p ul ati o n  

A d ult  Mi ni m u m D H P a d ult  1 0  1 0  1 0  1 0  1 0  1 0  1 0  1 0  1 0  

All o m etr y  

S e e dli n g  
Sl o p e of h ei g ht -di a m et er at 

1 0 c m r el ati o n s hi p  
0. 0
3 8 b  

0. 0
3 2 b  

0. 0 4
5 b  

0. 0 1
8  

0. 0 1
5  

0. 0
1 6  

0. 0
4 1  

0. 0 3 1  
0. 0 4

8  

G a uli s  
Sl o p e of D B H t o di a m et er at 

1 0 c m r el ati o n s hi p  
0. 7  0. 7  0. 7  

0. 5 9
4  

0. 7 8
9  

0. 7
5 6  

0. 7
9 1  

0. 8 2 4  
0. 7 5

6  

A d ult  

M a xi m u m tr e e h ei g ht ( m)  
2 5.
3 1 c  

2 5.
7 d  

2 3. 1
3 c  

1 8. 7
8  

2 1  
3 4.
5 6  

2 9.
1  

2 6. 2 6  
2 0. 7

4  

Sl o p e of as y m pt oti c h ei g ht  
0. 0
6 2 3

c  

0. 0
6 3 e  

0. 0 6
3 c  

0. 0 4
6  

0. 0 6
4  

0. 0
3  

0. 0
5 1  

0. 0 6 7  
0. 0 8

4  

Sl o p e of as y m pt oti c cr o w n 
r a di u s 

0. 7
6 8 c  

0. 1
0 8 e  

0. 6 0
2 c  

0. 1 9
9  

0. 2 6
6  

0. 2
6 2  

0. 0
4 1  

0. 0 9 2  0. 2 2  

Cr o w n r a di u s e x p o n e nt  
0. 3
9 8 c  

0. 4
9 1 f 

0. 4 9
9 c  

0. 4 6
8  

0. 3 6
6  

0. 3
6 1  

0. 8
5 9  

0. 7 6 1  
0. 5 0

6  

M a xi m u m cr o w n r a di u s  1 0  1 0  1 0  1 0  1 0  1 0  1 0  1 0  1 0  

Sl o p e of as y m pt oti c cr o w n 
h ei g ht  

0. 2
5 c  

0. 4
9 e  

0. 4 3
1 c  

0. 6 5
2  

0. 3 4
5  

0. 6
3  

1. 2
2 5  

0. 2 6 2  
0. 9 6

6  

Cr o w n h ei g ht e x p o n e nt  
1. 1
8 5 c  1  

0. 9 9
9 c  

0. 9 8
2  

1. 1 8
8  

1. 0
1  

0. 5
8 1  

1. 1 1  
0. 7 5

1  

Q u a dr at -
b as e d G LI 

li g ht 
A d ult  

A m o u nt c a n o p y li g ht 
tr a n s missi o n ( 0-1)  

0. 1
4 4 c  

0. 1
3 4 g  

0. 1 6
3 8 c  

0. 1 4
4  

0. 1 1
1  

0. 1
0 9  

0. 1
2 4  

0. 1 6  
0. 1 0

1  
S n a g a g e cl ass 1 a m o u nt 
c a n o p y li g ht tr a n s missi o n 

( 0-1)  

0. 7
2 2 h  

0. 7
2 2 h  

0. 7 2
2 h  0  

0. 4 7
8  

0  
0. 4
8 9  

0. 6 5  
0. 7 2

2  

S n a g a g e cl ass 2 a m o u nt 
c a n o p y li g ht tr a n s missi o n 

( 0-1)  

0. 8
4 1 h  

0. 8
4 1 h  

0. 8 4
1 h  0  

0. 6 8
4  

0  
0. 5
1 1  

0. 7 5 5  
0. 8 4

1  

S n a g a g e cl ass 3 a m o u nt 
c a n o p y li g ht tr a n s missi o n 

( 0-1)  

0. 8
9 8 h  

0. 8
9 8 h  

0. 8 9
8 h  0  0. 9  0  

0. 7
4  

0. 8 3 3  
0. 8 9

8  

N o n -
li mit e d 
a b s ol ut e 
gr o wt h  

J u v e nil e 
As y m pt oti c di a m et er gr o wt h  

0. 1
2 5 i 

0. 1
6 7 i 

0. 0 4
7 i 

0. 3 8
2  

0. 5 6
7  

0. 5
6 1  

6. 1
7 6  

0. 8 2 8  
2. 1 6

2  
Sl o p e of di a m et er gr o wt h 

r es p o n s e 
0. 1
5 7 i 

0. 0
2 7 i 

0. 1 3
7 i 

0. 3 3
9  

0. 0 7
9  

0. 0
7 2  

0. 0
0 6  

0. 0 2 4  
0. 0 1

1  
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T a bl e A. 6 ( c o nti n u e d ) 

C o n st a nt 
r a di al 

gr o wt h - 
di a m wit h 
a ut o h ei g ht  

A d ult  
A d ult c o n st a nt r a di al gr o wt h 

i n c m·yr -1  
      0. 6

5 9  
  

St o c h asti c 
m ort alit y 

r at e 

J u v e nil e B a c k gr o u n d M ort alit y R at e  
0. 0
1 j 

0. 0
1 j 0. 0 1 j 0. 0 0

5  
0. 0 1  

0. 0
1  

0. 0
1  

0. 0 1  0. 0 1  

A d ult  B a c k gr o u n d M ort alit y R at e  
0. 0
1 k  

0. 0
1 k  

0. 0 1
k  

0. 0 0
5  

0. 0 2  
0. 0
1 3  

0. 0
1 9  

0. 0 1 6  
0. 0 0

9  
B C 

m ort alit y  
J u v e nil e Li g ht -d e p e n d e nt m ort alit y  

4. 7
9 l 

6. 6
4 l 2. 6 7 l 9. 1 5  8. 4 5  

6. 7
5  

3. 7
4  

2. 5 5  3. 6 1  

S e n es c e n c
e  

A d ult  

S e n es c e n c e m ort alit y Al p h a  
-

2 0 m  
-

2 0 m  -2 0 m  -4  -4. 5  -4. 1  
-

3. 7  
-3. 5  -3. 1  

S e n es c e n c e m ort alit y B et a  
0. 1
3 5 m  

0. 1
3 5 m  

0. 1 3
5 m  0. 0 5  0. 2 2  

0. 0
4  

0. 2
8  

0. 0 8  0. 1 2  

D B H at O n s et of 
S e n es c e n c e ( c m)  

1 0 0
m  

1 0 0
m  

1 0 0
m  7 5  4 0  4 0  3 5  4 5  3 0  

C o m p etiti o
n m ort alit y  

A d ult  

C o m p etiti o n m ort alit y s h a p e 
p ar a m et er  

3. 0
0 E -
0 6 n  

3. 0
0 E -
0 6 n  

4. 3 3
E -
0 6 h  

3. 0 0
E -0 6  

3. 0 0
E -0 6  

3. 0
0 E -
0 6  

 4. 3 3 E -
0 4  

4. 3 3
E -
0 6  

C o m p etiti o n m ort alit y 
m a xi m u m p ar a m et er  

0. 1
7 n  

0. 1
7 n  

0. 2 5
h  0. 1 7  0. 1 7  0. 2   0. 3 2  0. 2 5  

G a p 
s p ati al 

dis p ers e  
A d ult  

Mi ni m u m D B H f or 
R e pr o d u cti o n ( c m)  

1 0 o  1 0 o  1 0 o  1 0  1 0  1 0  1 0  1 0  1 0  

A n n u al S T R  
1. 3
2 p  

0. 5
4 p  2 1 p  1 5. 3

3  
1 0. 5

8  
1 3.
5 7  

1 2.
2 9  

2 0. 9 1  
1 6. 0

4  

W ei b ull c a n o p y dis p ers al  
5. 8
1 E -
0 4 p  

3. 6
2 E -
0 5 o  

6. 3 0
E -
0 5 p  

8. 3 5
E -0 5  

5. 4 5
E -0 5  

1. 1
0 E -
0 7  

2. 8
0 E
-0 4  

3. 8 0 E -
0 5  

7. 7 6
E -
0 6  

S T R f or st u m p s  0  0  0  0  0  0  0  1 0 0 0  0  

B et a f or st u m p s  0  0  0  0  0  0  0  2  0  

G a p 
s u btr at e 

s e e d 
s ur vi v al 

J u v e nil e 

Fr es h l o g s  
1. 0
0 E -
0 4 p  

1. 0
0 E -
0 4 q  

0. 0 0
8 p  

0. 0 4
2 8 1  

0. 0 0
3 3  

1. 0
0 E -
0 4  

0. 5
6 6  

0. 0 1 7  
0. 3 8

1  

D e c a y e d l o g s  1 p  1 q  0. 1 8
p  

0. 9 1
5 6  

0. 6 1
9 7  

0. 7
1 2 6  

0. 1
5 5  

0. 0 1 3  
0. 0 0

1  

Ti p u p  1 p  1 q  0. 1 8
p  

0. 9 1
5 6  

0. 6 1
9 7  

0. 7
1 2 6  

0. 1
5 5  

0. 0 1 3  
0. 0 0

1  

S c arifi e d s oil  
0. 0
4 p  

0. 0
4 q  1 p  1. 0 0

E -0 5  
0. 8 2
2 8  

0. 1
0 0 2  

0. 0
0 8  

0. 0 1 8  0. 1  

Fl o or litt er  
0. 4
2 p  

0. 4
2 q  

0. 0 0
8 7 p  

0. 2 6
0 9  

0. 3 9
3 3  

0. 2
4 6 8  

0. 4
6 2  

0. 7 8 1  
0. 6 8

7  

Fl o or m o ss  
1. 0
0 E -
0 4 p  

1. 0
0 E -
0 4 q  

0. 1 2
p  

3. 0 0
E -0 5  

0. 0 4
0 8 5  

1. 9
0 E -
0 4  

0. 0
0 4  

0. 0 1  0. 1 2  



T a bl e A. 7 : P ar a m et er s o ur c e of ta bl e A. 6.  

I n d e x P ar a m et er s o ur c e  

a  P o uli n et al. ( 2 0 0 8) 

b  P ers o n n al d at a  

c  L efr a n ç ois et al. ( 2 0 0 6 ; 2 0 0 8) 

d  P a c al a et al. ( 1 9 9 3) 

e  R uss ell a n d W eis kitt el ( 2 0 1 1) 

f P a c al a et al. ( 1 9 9 6) 

g  C a n h a m et al. ( 1 9 9 4) 

h  S a m e p ar a m et er v al u e as p a p er bir c h  

i P a c al a et al. ( 1 9 9 4) 

j S a m e p ar a m et er v al u e as ot h er s p e ci es  

k  S a m e p ar a m et er v al u e as j u v e nil es  

l K o b e et al. ( 1 9 9 5) 

m  
P ar a m et er v al u es w er e s et t o a d d n o 
m or e m ort alit y t h a n t h e st o c h asti c 
m ort alit y  

n  
S a m e p ar a m et er v al u e as w hit e c e d ar 
a n d b als a m fir  

o  Ri b b e ns et al. ( 1 9 9 4) 

p  C as p ers e n et al. ( 2 0 0 5) 

q  S a m e p ar a m et er v al u e as s u g ar m a pl e  
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A. 5 . D at a d es cri pti o n 

T a bl e A. 8 :  D es cri pti o n of d at as ets us e d f or p ar a m et eri z ati o n, v ali d ati o n a n d i niti al 
c o n diti o ns of t h e e x p eri m e nt al d esi g n.  

T as k  D at a  
N u m b er 
of pl ot s 
s el e ct e d 

O bs er v ati o ns  E xt e nt  S o ur c e  

P ar a m et eri z ati o n 
of m a xi m u m 

p ot e nti al gr o wt h  
P S P  4 0 6 7  4 9 3 0 9  

E ast er n 
N ort h 

A m eri c a  

P er s o n n al 
c o m m u ni c ati o n  

P ar a m et eri z ati o n 
of gr o wt h 

li mit ati o ns t o 
p ot e nti al gr o wt h  

R E S E F a n d 
F E R L D 

( s p ati ali z e d 
d at a)  

4 3  7 2 9 6 4  Q u e b e c  
M F F P a n d 

M al e ki et al., 
2 0 2 1  

M o d el v ali d ati o n  P E P  1 2  1 0 3 6 9  

B F -Y B 
a n d B F -

P B 
f or ests 

M F F P  

I niti al c o n diti o ns 

F E R L D 
( n o n 

s p ati ali z e d 
d at a)  

1 5 3  1 1 7 7 0  F E R L D  
M al e ki et al., 

2 0 2 1  
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T a bl e A. 9 : C orr es p o n d e n c e b et w e e n t h e i d e ntifi c ati o n us e d i n t hi s st u d y f or t h e 
v ali d ati o n pr o c ess a n d t h e i d e ntifi c ati o n us e d i n t h e p er m a n e nt f or est i n v e nt or y pl ots 
fr o m t h e Q u e b e c’s Mi nistr y of F or ests, Wil dlif e a n d P ar ks ( M F F P) d at as et.  

I DS T U D Y  I DP E P  

1  1 2 1 9 6 1 1 1 0 2  

2  7 1 0 0 8 1 3 4 0 1  

3  7 1 0 9 5 0 3 8 0 2  

4  7 2 0 9 4 0 6 2 0 1  

5  7 2 0 9 6 0 6 1 0 2  

6  7 2 0 9 9 0 4 0 0 1  

7  7 6 0 1 5 0 5 3 0 1  

8  7 6 0 8 8 0 4 3 0 2  

9  7 6 0 9 5 0 7 1 0 2  

1 0  7 6 0 9 5 0 9 0 0 2  
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T a bl e A. 1 0 : A d ult a n d s a pli n gs a bs ol ut e b as al ar e a m². h a-1 a n d n u m b er of s e e dli n gs 
p er h e ct ar e of s p e ci es i n t h e u n h ar v est e d a n d h ar v e st e d sit es ( us e d as i niti al c o n diti o ns 
f or si m ul ati o ns). T h e first v al u e i n c ell s of t h e b al s a m fir c ol u m n c orr es p o n d t o b as al 
ar e a of pr e -s pr u c e b u d w or m o ut br e a k ( c o nsi d eri n g d e a d b als a m -fir as ali v e) us e d f or 
i niti al c o n diti o ns.  

P ert ur b ati o n  

Y e ar 
of  
l a st 
fir e 

St a g e  B al s a m Fir  J a c k Pi n e P a p er Bir c h  Tr e m bli n g As p e n  W hit e C e d ar  W hit e S pr u c e  

U n h ar v est e d  

1 7 6 0  

A d ult  1 1. 4 2; 2. 0 5  0. 2 8  5. 4  2. 4 4  7. 3  1. 7 2  

S a pli n g  2. 6 2; 0. 9 9  0. 0 3  0. 4 1  0. 0 9  0. 5 8  0. 0 3  

S e e dli n g  4 1 4 6; 4 0 7 4  0  8 6 4  2 2 6  8 5 4  9 3  

1 7 9 7  

A d ult  8. 3 9; 1. 0 3  0. 4 6  6. 2 3  0. 4 8  2. 6 6  1. 4 3  

S a pli n g  2. 7 7; 1. 2 8  0. 0 2  0. 5 9  0. 0 5  0. 2 1  0. 0 9  

S e e dli n g  6 0 2 8; 5 8 5 5  3 2  7 9 0  1 0 8  5 3 0  2 7 1  

1 8 2 3  

A d ult  9. 9 3; 2. 4 2  0  3. 2 3  7. 7 2  0. 6 3  1. 8  

S a pli n g  3. 7 1; 2. 1 3  0  0. 4 5  0. 6 1  0. 0 9  0. 1 6  

S e e dli n g  8 9 3 3; 8 4 2 2  0  4 0 0  3 8 9  4 8 9  4 3 3  

1 8 7 0  

A d ult  5. 9 2; 2. 0 3  0. 2 6  5. 2 4  1 1. 8 1  0. 0 2  3. 9 2  

S a pli n g  2. 2 2; 1. 4 9  0  0. 4 5  0. 6 7  0. 0 1  0. 1 9  

S e e dli n g  2 5 3 2; 2 2 4 0  0  9 7  9 7  0  1 9 5  

1 9 1 6  

A d ult  4. 9 8; 2. 5 3  0  6. 3 2  1 6. 5 3  0. 9 8  1. 5 3  

S a pli n g  3. 6 3; 2. 5  0  1. 5 4  0. 1  0. 0 4  0. 5 3  

S e e dli n g  5 4 5 9; 5 4 2 5  0  1 7  4 5 9  1 0 2  4 0 8  

1 9 6 4  

A d ult  0. 7 2; 0. 6 2  0. 5 4  1. 4 5  4. 6 3  0. 0 8  0. 0 9  

S a pli n g  0. 6 5; 0. 6 5  0. 0 6  1. 7 6  2. 5 5  0. 0 5  0. 0 5  

S e e dli n g  7 9 0; 7 0 3  1 1  1 9 5  2 8 1  0  1 0 8  

H ar v e st e d  

1 9 1 0  

A d ult  0  0  0  0  0  0. 0 3  

S a pli n g  1. 2 5  0  0  0. 0 3  0  0. 0 3  

S e e dli n g  3 0 6 0 7  0  2 7 9 0  3 8 8 1 3  0  1 1 8 0  

1 9 2 3  
S a pli n g  0. 0 2  0  0. 0 2  0. 0 7  0  0  

S e e dli n g  2 1 3  0  1 8 0 7  2 7 4 2 7  0  1 6 7  
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A. 6 . V ali d ati o n 

W e v ali d at e d o ur m o d el wit h t h e 1 0 p er m a n e nt f or est i n v e nt or y pl ot s fr o m t h e 

Q u e b e c’s Mi ni str y of F or ests, Wil dlif e a n d P ar ks ( M F F P) d at as et (f urt h er d et ails i n t h e 

m ai n t e xt). W e us e d tr e e s p e ci es a n d D B H distri b uti o n of t h e first i n v e nt or y as i niti al 

c o n diti o n f or t h e S O R TI E s i m ul ati o ns wit h r a n d o mi z e d p ositi o ns of tr e es i n pl ot s. E a c h 

4 h a pl ot s w er e di vi d e d i n 1 0 0 s u b pl ots of 4 0 0 m² e a c h a c c or di n g t o t h e si z e of t h e 

o bs er v e d pl ot s w h er e t h e b as al ar e a a n d tr e e gr o wt h w er e tr a c k e d o v er ti m e. T h e 

c o m p aris o n b et w e e n si m ul ati o ns a n d o bs er v ati o ns f or e a c h y e ar w h er e t h e v ali d ati o n 

pl ot s w er e s u bs e q u e ntl y i n v e nt ori e d w er e t hr e ef ol d.  W e first dir e ctl y c o m p ar e d s p e ci es 

b as al ar e a t hr o u g h ti m e a n d tr e e s p e ci es gr o wt h b et w e e n si m ul ati o ns a n d o bs er v ati o ns. 

S e c o n d, w e d et er mi n e d t h e r a n k  of t h e o bs er v ati o ns a m o n g si m ul ati o ns. Fi n all y, w e 

c o m p ar e d pl ot s s p e ci es ass e m bl a g es b et w e e n si m ul ati o ns a n d o bs er v ati o ns (f urt h er 

d et ails a n d r es ult s i n t h e m ai n t e xt).  

Si m ul ati o ns of tr e e b as al ar e a w er e c o nsist e nt wit h o bs er v ati o ns alt h o u g h i n s o m e pl ot s, 

si m ul at e d b as al ar e a m a y diff er wit h o bs er v ati o ns ( Fi g. A. 3  a n d Fi g. A. 4). F or e x a m pl e, 

i n pl ot 9, S O R TI E o v er esti m at es t h e b as al ar e a of b als a m-fir a n d c a us es a s hift i n 

s p e ci es ass e m bl a g es ( m or e d et ails i n t h e m ai n t e xt). T his mi s m at c h c o ul d b e d u e t o 

b als a m fir r e g e n er ati o n pr o bl e ms or dist ur b a n c es, f or i nst a n c e, i ns e ct o ut br e a ks. 

M or e o v er, t h e i nt er v als of t h e si m ul ati o ns of tr e e b as al ar e a ar e l ar g e b e c a us e S O R TI E 

r a n d o ml y p ositi o ns t h e tr e es a n d t h e di vi si o n of t h e pl ot i nt o 4 0 0 m² s u b pl ots l e a ds t o 

a hi g h v ari a bilit y b et w e e n s u b pl ots f or b as al ar e a r es ult s.  

T h e si m ul at e d tr e e gr o wt hs als o s h o w g o o d a gr e e m e nt wit h t h e o bs er v e d gr o wt hs ( Fi g. 

A. 5 a n d Fi g. A. 6). H o w e v er, w e n ot e t h at t h e o bs er v e d gr o wt hs ar e m or e v ari a bl e t h a n 

t h e si m ul at e d gr o wt hs b e c a us e S O R TI E c a n n ot i n cl u d e all s o ur c es of v ari a bilit y t h at 

d et er mi n e tr e e gr o wt h. I n a c c or d a n c e wit h t h e hi g h er v ari a bilit y of o bs er v ati o ns, tr e e 

b as al ar e a r a n k s of t h e o bs er v ati o n vs. si m ul ati o ns s h o w e d t h at o bs er v ati o ns ar e oft e n 
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i n t h e l o w est a n d hi g h est r a n ks, b ut n o s yst e m ati c u n d er- or o v er -esti m at es of s p e ci es 

b as al ar e a w er e d et e ct e d.   

 

Fi g ur e A .3 : Dir e ct c o m p aris o n b et w e e n si m ul at e d b as al ar e a (s oli d li n es) a n d o bs er v e d 
b as al ar e a ( d as h e d li n es) i n t h e 1 0 pl ot s s el e ct e d f or t h e v ali d ati o n pr o c ess. R es ult s of 
9 0 % of t h e si m ul ati o ns i n t h e 1 0 0 s u b pl ots of si z e c o m p ar a bl e wit h t h e o bs er v e d pl ot s 
ar e pr es e nt i n t h e i nt er v al.  



1 5 0  

 

Fi g ur e A .4 : Q u a ntil e of o bs er v e d b as al ar e a r a n k a m o n g si m ul at e d s u b pl ots b as al ar e as 
f or e a c h s p e ci es a n d i n v e nt or y. 
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Fi g ur e A .5 : Dir e ct c o m p aris o n b et w e e n si m ul at e d gr o wt h ( bl u e i nt er v als) a n d o bs er v e d 
b as al ar e a (r e d i nt er v als) i n t h e 1 0 pl ot s s el e ct e d f or t h e v ali d ati o n pr o c ess. 9 0 % of t h e 
si m ul at e d a n d v ali d at e d gr o wt hs ar e i n cl u d e d i n t h e i nt er v als.  
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Fi g ur e A .6 : Q u a ntil e of o bs er v e d gr o wt h r a n ks a m o n g si m ul at e d gr o wt hs f or e a c h 
s p e ci es a n d i n v e nt or y ( bl a c k d ots), wit h t h eir m e a n s h o w n as a r e d d ot.  

A. 7  A d diti o n al r es ult s  

T h e r e ali z e d gr o wt h of y ell o w bir c h w as hi g h er t h a n t h e gr o wt h of r e d m a pl e a n d s u g ar 

m a pl e ( a v er a g e gr o wt h of r e d m a pl e: 0. 1 1 c m· y e ar -1 ; y ell o w bir c h: 0. 2 9 c m· y e ar-1 ; a n d 

s u g ar m a pl e: 0. 1 4 c m· a n -1 ). T h e d e nsit y of t e m p er at e s p e ci es s e e dli n gs a d d e d at t h e 

b e gi n ni n g of t h e si m ul ati o n h a d littl e i nfl u e n c e o n t h e gr o wt h of t e m p er at e s p e ci es, 

h o w e v er, w e n ot e t h at gr o wt h w as sli g htl y l o w er f or l o w d e nsiti es i n t h e u n h ar v est e d 
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st a n ds ( Fi g. A. 7). St a n d a g e a n d t h us t h e s p e ci es c o m p ositi o n of t h e si m ul at e d st a n ds 

h a d littl e i nfl u e n c e o n gr o wt h ( Fi g. A. 7).  

T h e t ot al n u m b er of st e ms (s e e dli n gs + s a pli n gs + a d ult s) dr o p p e d at t h e b e gi n ni n g of 

t h e si m ul ati o ns r e g ar dl es s t o t h e i niti al d e nsit y of t e m p er at e s e e dli n gs i n di c ati n g hi g h 

s e e dli n gs m ort alit y at t h e b e gi n ni n g of t h e si m ul ati o n ( Fi g. A. 8). T his m ort alit y w as 

m or e pr o n o u n c e d i n t h e h ar v est e d st a n ds t h a n u n h ar v est e d st a n ds. S u g ar m a pl e w as t h e 

s p e ci es t h at p ersists m ost s u c c essf ull y at l o w a d d e d s e e dli n g d e nsit y a n d i n h ar v est e d 

st a n ds. R e d m a pl e h a d t h e hi g h est n u m b er of st e ms i n st a n ds a t m e di u m a n d hi g h 

d e nsiti es i n di c ati n g t h at r e d m a pl e h a d gr e at er r esist a n c e t o i ntr a - a n d i nt ers p e cifi c 

c o m p etiti o n, e x c e pt i n h ar v est e d st a n ds ( Fi g. A. 8).  

I n u n h ar v est e d st a n ds, y ell o w bir c h w as t h e s p e ci es wit h t h e l o w est n u m b er of st e ms 

( Fi g. A. 8), w h er e as at m e di u m a n d hi g h d e nsiti es, y ell o w bir c h h a d t h e hi g h est b as al 

ar e a i n t h e st a n ds. T his i s d u e t o t h e hi g h er gr o wt h of y ell o w bir c h i n B F -P B st a n ds, 

t h er ef or e y ell o w bir c h w as l ess a b u n d a nt b ut l ar g er t h a n t h e ot h er t w o t e m p er at e 

s p e ci es. T h e  n u m b er of st e ms w er e si mil ar i n m e di u m a n d hi g h d e nsit y f or s u g ar m a pl e 

a n d y ell o w bir c h w h er e as f or r e d m a pl e, t h e n u m b er of st e ms w er e hi g h er i n hi g h 

d e nsit y t h a n i n m e di u m d e nsit y. T his l ast r es ult is c o nsist e nt wit h t h e fi n di n gs i n t h e 

m ai n t e xt, w h er e it w as n ot e d t h at a n i n cr e as e i n s e e dli n g fr o m m e di u m t o hi g h d e nsit y 

r es ult e d i n a n i n cr e as e i n b as al ar e a f or r e d m a pl e b ut n ot t h e ot h er t w o s p e ci es ( Fi g. 

2. 5 i n t h e m ai n t e xt).   
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Fi g ur e A .7 : Si m ul at e d a v er a g e gr o wt h of t e m p er at e tr e e s p e ci es o v er ti m e p er st a n d 
a n d n u m b er of t e m p er at e s e e dli n gs a d d e d at t h e b e gi n ni n g of t h e si m ul ati o n. L o w, 
m e di u m a n d hi g h d e nsiti es s e e dli n gs c orr es p o n d t o 5 0 0, 5 0 0 0 a n d 1 0 0 0 0 s e e dli n gs 
p er h e ct ar e, r es p e ct i v el y. 
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Fi g ur e A .8 : Si m ul at e d n u m b er of t e m p er at e tr e e st e ms (s e e dli n gs + s a pli n gs + a d ult s) 
o v er ti m e p er st a n d a n d d e nsit y of t e m p er at e s e e dli n gs a d d e d at t h e b e gi n ni n g of t h e 
si m ul ati o n. L o w, m e di u m a n d hi g h d e nsiti es s e e dli n gs c orr es p o n d t o 5 0 0, 5 0 0 0 a n d 
1 0 0 0 0 s e e dli n gs p er h e ct ar e, r es p e cti v el y. N ot e diff er e nt y -a xis b et w e e n r o ws.  
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A N N E X E B  I N F O R M A TI O N S S U P P L É M E N T AI R E S C H A PI T R E II 

 

Fi g ur e B. 1 : S e nsiti vit y a n al ysi s o n 6 p ar a m et ers i nfl u e n ci n g a d ult a n d s a pli n g b as al 
ar e a at t h e l ast ti m est e p. T h e s e nsiti vit y a n al ysi s h as b e e n p erf or m e d o n 1 0 ot h er 
p ar a m et ers of a d ult a n d j u v e nil e gr o wt h, dis p ersi o n a n d j u v e nil e m ort alit y t h at c a n b e 
f o u n d i n t he m ai n d o c u m e nt Fi g. 2. 7. O nl y t h e e v al u at e d p ar a m et er v ari es w hil e t h e 
ot h ers ar e fi x e d at t h eir o pti m al v al u e. C ol or p oi nts ar e t h e r es ult s of si m ul ati o ns wit h 
t h e p ar a m et er v al u e of t h e s p e ci es ass o ci at e d t o t h at c ol or. T h e v erti c al gr a y d as h e d 
li n es c orr es p o n d t o t h e p ar a m et er v al u e us e d f or t h e e x p eri m e nt al d esi g n. H er e, w e 
o nl y us e d t h e R C P 4. 5 cli m at e s c e n ari o a n d a 1 5 0 m² c e ntr al p at c h of t e m p er at e tr e es i n 
t h e st a n d r ei niti ali z e d i n 1 9 6 4. T h e c e ntr al pl ot h as b e e n r e m o v e d t o c al c ul at e t h e 
t e m p er at e tr e e b as al ar e a s. 
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Fi g ur e B. 2 : Si m ul at e d n u m b er of t e m p er at e tr e e st e ms (s e e dli n gs + s a pli n gs + a d ult s) 
o v er ti m e p er st a n d a n d p at c h si z e of t e m p er at e s p e ci es a d d e d at t h e b e gi n ni n g of t h e 
si m ul ati o n. N ot e diff er e nt y -a xis b et w e e n r o ws.  
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A N N E X E C  I N F O R M A TI O N S S U P P L É M E N T AI R E S C H A PI T R E III 

 
T a bl e C. 1 : F ull m o d el aft er s el e cti o n of cli m at e a n d s oil v ari a bl es.  
S p e ci es  F or m ul a  

Bl a c k 
s pr u c e  

l o g gr o wt h r at e ~  l o g D B H + T A V E + V P D + l o g D B H² + T A V E² + 
V P D 2  + p H + cl a y + C E C + cl a y² + C E C² + N CI _ c o nif er + N CI _i ntr a + 
N CI _ d e ci d u o us + S h a di n g + T A V E: p H + T A V E: cl a y + T A V E: C E C + 
T A V E: cl a y² + T A V E: C E C² + T A V E: N CI _ c o nif er + T A V E: N CI _i ntr a + 
T A V E: N CI _ d e ci d u o us + V P D: p H + V P D: cl a y + V P D: C E C + 
V P D: cl a y² + V P D: C E C² + V P D: N CI _ c o nif er + V P D: N CI _i ntr a + 
V P D: N CI _ d e ci d u o us + T A V E²: p H + T A V E²: cl a y + T A V E²: C E C + 
T A V E²: cl a y² + T A V E²: C E C² + T A V E²: N CI _ c o nif er + 
T A V E²: N CI _i ntr a + T A V E²: N CI _ d e ci d u o us + V P D² : p H + V P D² : cl a y + 
V P D² : C E C + V P D² : cl a y² + V P D² : C E C² + V P D² : N CI _ c o nif er + 
V P D² : N CI _i ntr a + V P D² : N CI _ d e ci d u o us + p H: N CI _ c o nif er + 
p H: N CI _i ntr a + p H: N CI _ d e ci d u o us + cl a y: N CI _ c o nif er + 
cl a y: N CI _i ntr a + cl a y: N CI _ d e ci d u o us + C E C: N CI _ c o nif er + 
C E C: N CI _i ntr a + C E C: N CI _ d e ci d u o us + cl a y²: N CI _ c o nif er + 
cl a y²: N CI _i ntr a + cl a y²: N CI _ d e ci d u o us + C E C²: N CI _ c o nif er + 
C E C²: N CI _i ntr a + C E C²: N CI _ d e ci d u o us +  ( 1 | P L A C E) 

W hit e 
bir c h  

l o g gr o wt h r at e~ l o g D B H + T A V E + V P D + l o g D B H² + T A V E² + V P D² 
+ C E C + N CI _ c o nif er + N CI _i ntr a + N CI _ d e ci d u o us + S h a di n g + 
T A V E: C E C + V P D: C E C + T A V E²: C E C + V P D² :C E C + ( 1 | P L A C E)  

S u g ar 
m a pl e  

l o g gr o wt h r at e ~ l o g D B H + D D 5 + V P D + l o g D B H ² + V P D² + C E C + 
cl a y + C E C² + N CI _ c o nif er + N CI _i ntr a + N CI _ d e ci d u o us + S h a di n g + 
D D 5: N CI _ c o nif er + D D 5: N CI _i ntr a + D D 5: N CI _ d e ci d u o us + 
V P D: N CI _ c o nif er + V P D: N CI _i ntr a + V P D: N CI _ d e ci d u o us + 
V P D² : N CI _ c o nif er + V P D² : N CI _i ntr a + V P D² : N CI _ d e ci d u o us + 
C E C: N CI _ c o nif er + C E C: N CI _i ntr a + C E C: N CI _ d e ci d u o us + 
cl a y: N CI _ c o nif er + cl a y: N CI _i ntr a + cl a y: N CI _ d e ci d u o us + 
C E C²: N CI _ c o nif er + C E C²: N CI _i ntr a + C E C²: N CI _ d e ci d u o us + ( 1 | 
P L A C E)  
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T a bl e C. 1  (c o nti n u e d ) 
B als a m 
fir 

l o g gr o wt h r at e ~  l o g D B H + T A V E + V P D + l o g D B H ² + T A V E² + p H + 
cl a y + C E C + p H² + cl a y² + C E C² + N CI _ c o nif er + N CI _i ntr a + 
N CI _ d e ci d u o us + S h a di n g + T A V E: p H + T A V E: cl a y + T A V E: C E C + 
T A V E: p H² + T A V E: cl a y² + T A V E: C E C² + T A V E: N CI _ c o nif er + 
T A V E: N CI _i ntr a + T A V E: N CI _ d e ci d u o us + V P D: p H + V P D: cl a y + 
V P D: C E C + V P D: p H² + V P D: cl a y² + V P D: C E C² + V P D: N CI _ c o nif er + 
V P D: N CI _i nt r a + V P D: N CI _ d e ci d u o us + T A V E²: p H + T A V E²: cl a y + 
T A V E²: C E C + T A V E²: p H² + T A V E²: cl a y² + T A V E²: C E C² + 
T A V E²: N CI _ c o nif er + T A V E²: N CI _i ntr a + T A V E²: N CI _ d e ci d u o us + 
p H: N CI _ c o nif er + p H: N CI _i ntr a + p H: N CI _ d e ci d u o us + cl a y: N CI _ c o nif er + 
cl a y: N CI _i ntr a + cl a y: N CI _ d e ci d u o us + C E C: N CI _ c o nif er + C E C: N CI _i ntr a 
+ C E C: N CI _ d e ci d u o us + p H²: N CI _ c o nif er + p H²: N CI _i ntr a + 
p H²: N CI _ d e ci d u o us + cl a y²: N CI _ c o nif er + cl a y²: N CI _i ntr a + 
cl a y²: N CI _ d e ci d u o us + C E C²: N CI _ c o nif er + C E C²: N CI _i ntr a + 
C E C²: N CI _ d e ci d u o us + ( 1 | P L A C E)  

Y ell o w 
bir c h  

L o g gr o wt h  r at e ~ l o g D B H + l o g D B H² + C E C + N CI _ c o nif er + N CI _i ntr a + 
N CI _ d e ci d u o us + S h a di n g + C E C: N CI _ c o nif er + C E C: N CI _i ntr a + 
C E C: N CI _ d e ci d u o us + ( 1 | P L A C E)  

R e d 
m a pl e  

l o g gr o wt h r at e ~  l o g D B H + D D 5 + P P T + l o g D B H² + D D 5² + P P T² + cl a y + 
C E C + N CI _ c o nif er + N CI _i ntr a + N CI _ d e ci d u o us + S h a di n g + D D 5: cl a y + 
D D 5: C E C + P P T: cl a y + P P T: C E C + D D 5²: cl a y + D D 5²: C E C + P P T²: cl a y + 
P P T²: C E C + ( 1 | P L A C E)  
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Fi g ur e C. 1 : R es ult s of t h e b est m o d el fitt e d  f or w hit e bir c h. A : C o m p aris o ns b et w e e n 
t h e a pri ori  distri b uti o n (i n r e d) a n d t h e a p ost eri ori  distri b uti o n. B : T h e dir e cti o n a n d 
str e n gt h of e a c h eff e ct.  C : Tr e e gr o wt h or g a ni z e d a n d or d er e d b y t h e R E S E F sit es, wit h 
a v erti c al li n e d e n oti n g t h e m e a n gr o wt h f or all sit es, d as h e d li n es i n di c ati n g t h e 2. 5 
a n d 9 7. 5 q u a ntil es of tr e e gr o wt h f or all sit es, d ots r e pr es e nti n g t h e m e a n gr o wt h at 
e a c h sit e, a n d t h e gr e y distri b uti o n d e pi cti n g t h e a p ost eri ori  distri b uti o n of tr e e gr o wt h.  
D : R es p o ns e c ur v es ill ustr ati n g tr e e gr o wt h for e a c h v ari a bl e i n t h e m o d el. E : R es p o ns e 
c ur v es r e pr es e nti n g t h e i m p a ct of e a c h i nt er a cti o n i n cl u d e d i n t h e m o d el. F or e a c h of 
t h es e r es p o ns e c ur v es, w e m ai nt ai n e d t h e ot h er v ari a bl es  at t h eir m e a n v al u es. I n t hi s 
r e g ar d, t h er e m a y b e i n c o nsist e n ci es wit h p art B of t h e fi g ur e, w hi c h dis pl a ys t h e r a w 
c o effi ci e nts of t h e m o d el.   
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Fi g ur e C. 2 : R es ult s of t h e b est m o d el fitt e d  f or y ell o w  bir c h . A : C o m p aris o ns b et w e e n 
t h e a pri ori  distri b uti o n (i n r e d) a n d t h e a p ost eri ori  distri b uti o n. B : T h e dir e cti o n a n d 
str e n gt h of e a c h eff e ct.  C : Tr e e gr o wt h or g a ni z e d a n d or d er e d b y t h e R E S E F sit es, wit h 
a v erti c al li n e d e n oti n g t h e m e a n gr o wt h f or all sit es, d as h e d li n es i n di c ati n g t h e 2. 5 
a n d 9 7. 5 q u a ntil es of tr e e gr o wt h f or all sit es, d ots r e pr es e nti n g t h e m e a n gr o wt h at 
e a c h sit e, a n d t h e gr e y distri b uti o n d e pi cti n g t h e a p ost eri ori  distri b uti o n of tr e e gr o wt h. 
D : R es p o ns e c ur v es ill ustr ati n g tr e e gr o wt h f or e a c h v ari a bl e i n t h e m o d el. E : R es p o ns e 
c ur v es r e pr es e nti n g t h e i m p a ct of e a c h i nt er a cti o n i n cl u d e d i n t h e m o d el. F or e a c h of 
t h es e r es p o ns e c ur v es, w e m ai nt ai n e d t h e ot h er v ari a bl es at t h eir m e a n v al u es. I n t hi s 
r e g ar d, t h er e m a y b e i n c o nsist e n ci es wit h p art B of t h e fi g ur e, w hi c h dis pl a ys t h e r a w 
c o effi ci e nts of t h e m o d el.   
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Fi g ur e C. 3 : R es ult s of t h e b est m o d el fitt e d  f or bl a c k s pr u c e . A : C o m p aris o ns b et w e e n 

t h e a pri ori  distri b uti o n (i n r e d) a n d t h e a p ost eri ori  distri b uti o n. B : T h e dir e cti o n a n d 

str e n gt h of e a c h eff e ct.  C : Tr e e gr o wt h or g a ni z e d a n d or d er e d b y t h e R E S E F sit es, wit h 

a v erti c al li n e d e n oti n g t h e m e a n gr o wt h f or all sit es, d as h e d li n es i n di c ati n g t h e 2. 5 

a n d 9 7. 5 q u a ntil es of tr e e gr o wt h f or all sit es, d ots r e pr es e nti n g t h e m e a n gr o wt h at 

e a c h sit e, a n d t h e gr e y distri b uti o n d e pi cti n g t h e a p ost eri ori  distri b uti o n of tr e e gr o wt h. 

D : R es p o ns e c ur v es ill ustr ati n g tr e e gr o wt h f or e a c h v ari a bl e i n t h e m o d el. E : R es p o ns e 

c ur v es r e pr es e nti n g t h e i m p a ct of e a c h i nt er a cti o n i n cl u d e d i n t h e m o d el. F or e a c h of 

t h es e r es p o ns e c ur v es, w e m ai nt ai n e d t h e ot h er v ari a bl es at t h eir m e a n v al u es. I n t hi s 

r e g ar d, t h er e m a y b e i n c o nsist e n ci es wit h p art B of t h e fi g ur e, w hi c h dis pl a ys t h e r a w 

c o effi ci e nts of t h e m o d el.   
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Fi g ur e C. 4 : R es ult s of t h e b est m o d el fitt e d  f or r e d m a pl e. A : C o m p aris o n s b et w e e n 

t h e a pri ori  distri b uti o n (i n r e d) a n d t h e a p ost eri ori  distri b uti o n. B : T h e dir e cti o n a n d 

str e n gt h of e a c h eff e ct.  C : Tr e e gr o wt h or g a ni z e d a n d or d er e d b y t h e R E S E F sit es, wit h 

a v erti c al li n e d e n oti n g t h e m e a n gr o wt h f or all sit es, d as h e d li n es i n di c ati n g t h e 2. 5 

a n d 9 7. 5 q u a ntil es of tr e e gr o wt h f or all sit es, d ots r e pr es e nti n g t h e m e a n gr o wt h at 

e a c h sit e, a n d t h e gr e y distri b uti o n d e pi cti n g t h e a p ost eri ori  distri b uti o n of tr e e gr o wt h. 

D : R es p o ns e c ur v es ill ustr ati n g tr e e gr o wt h f or e a c h v ari a bl e i n t h e m o d el. E : R es p o ns e 

c ur v es r e pr es e nti n g t h e i m p a ct of e a c h i nt er a cti o n i n cl u d e d i n t h e m o d el. F or e a c h of 

t h es e r es p o ns e c ur v es, w e m ai nt ai n e d t h e ot h er v ari a bl es at t h eir m e a n v al u es. I n t hi s 

r e g ar d, t h er e m a y b e i n c o nsist e n ci es wit h p art B of t h e fi g ur e, w hi c h dis pl a ys t h e r a w 

c o effi ci e nts of t h e m o d el.   
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Fi g ur e C. 5 : R es ult s of t h e b est m o d el fitt e d  f or s u g ar m a pl e. A : C o m p aris o ns b et w e e n 

t h e a pri ori  distri b uti o n (i n r e d) a n d t h e a p ost eri ori  distri b uti o n. B : T h e dir e cti o n a n d 

str e n gt h of e a c h eff e ct.  C : Tr e e gr o wt h or g a ni z e d a n d or d er e d b y t h e R E S E F sit es, wit h 

a v erti c al li n e d e n oti n g t h e m e a n gr o wt h f or all sit es, d as h e d li n es i n di c ati n g t h e 2. 5 

a n d 9 7. 5 q u a ntil es of tr e e gr o wt h f or all sit es, d ots r e pr es e nti n g t h e m e a n gr o wt h at 

e a c h sit e, a n d t h e gr e y distri b uti o n d e pi cti n g t h e a p ost eri ori  distri b uti o n of tr e e gr o wt h. 

D : R es p o ns e c ur v es ill ustr ati n g tr e e gr o wt h f or e a c h v ari a bl e i n t h e m o d el. E : R es p o ns e 

c ur v es r e pr es e nti n g t h e i m p a ct of e a c h i nt er a cti o n i n cl u d e d i n t h e m o d el. F or e a c h of 

t h es e r es po ns e c ur v es, w e m ai nt ai n e d t h e ot h er v ari a bl es at t h eir m e a n v al u es. I n t hi s 

r e g ar d, t h er e m a y b e i n c o nsist e n ci es wit h p art B of t h e fi g ur e, w hi c h dis pl a ys t h e r a w 

c o effi ci e nts of t h e m o d el.   
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Fi g ur e C. 6 : R es ult s of t h e b est m o d el fitt e d  f or b als a m fir. A : C o m p aris o ns b et w e e n 

t h e a pri ori  distri b uti o n (i n r e d) a n d t h e a p ost eri ori  distri b uti o n. B : T h e dir e cti o n a n d 

str e n gt h of e a c h eff e ct.  C : Tr e e gr o wt h or g a ni z e d a n d or d er e d b y t h e R E S E F sit es, wit h 

a v erti c al li n e d e n oti n g t h e m e a n gr o wt h f or all sit es, d as h e d li n es i n di c ati n g t h e 2. 5 

a n d 9 7. 5 q u a ntil es of tr e e gr o wt h f or all sit es, d ots r e pr es e nti n g t h e m e a n gr o wt h at 

e a c h sit e, a n d t h e gr e y distri b uti o n d e pi cti n g t h e a p ost eri ori  distri b uti o n  of tr e e gr o wt h. 

D : R es p o ns e c ur v es ill ustr ati n g tr e e gr o wt h f or e a c h v ari a bl e i n t h e m o d el. E : R es p o ns e 

c ur v es r e pr es e nti n g t h e i m p a ct of e a c h i nt er a cti o n i n cl u d e d i n t h e m o d el. F or e a c h of 

t h es e r es p o ns e c ur v es, w e m ai nt ai n e d t h e ot h er v ari a bl es at t h eir m e a n v al u es. I n t hi s 

r e g ar d, t h er e m a y b e i n c o nsist e n ci es wit h p art B of t h e fi g ur e, w hi c h dis pl a ys t h e r a w 

c o effi ci e nts of t h e m o d el.   
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