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Dans le cadre du programme d'inventaire écofo-
restier nordique (PIEN), I'abondance des lichens
épiphytes et terricoles a été évaluée afin de dé-
terminer |'effet de la hauteur des arbres, de la
densité du couvert, de I'age du peuplement, ainsi
que de la latitude et de la longitude sur I'abon-
dance des lichens et quantifier la biomasse en
lichens disponible pour le caribou forestier. La bio-
masse des genres de lichens fruticuleux épiphytes
(Bryoria spp., Evernia mesomorpha, Usnea spp. et
Alectoria sarmentosa) a été estimée a |'échelle de
la branche, de I'arbre et du peuplement. Les dif-
férentes especes de Bryoria ont été identifiées sur
des branches prélevées lors des inventaires. Le
pourcentage de recouvrement ainsi que la hau-
teur des lichens fruticuleux du genre Cladonia
(groupe Cladina) au sol ont été évalués. Nos résul-
tats ont montré que les peuplements de densité
de couvert variant entre 25 et 40 % avaient une

forte biomasse en lichens fruticuleux épiphytes,
tant a I'échelle de la branche, de I'arbre que du
peuplement. Les peuplements de plus de 7 m de
hauteur renfermaient une forte biomasse de
lichens épiphytes a toutes les échelles étudiées,
comparativement aux peuplements de moins de
7 m. Le plus fort recouvrement de lichens terri-
coles a été observé dans les peuplements de den-
sité de couvert inférieur a 25 % et dont la hauteur
était inférieure a 12 m. Une période de 120 ans
doit s'écouler pour qu'une forte biomasse de
lichens épiphytes ait le temps de s'accumuler,
alors que de 70 a 90 ans sont nécessaires pour
la formation d'un tapis de lichens terricoles im-
portant. La biomasse en lichens épiphytes était
supérieure dans les régions Centre-Est et Est, alors
que I'abondance en lichens terricoles était supé-
rieure dans les régions Ouest et Centre-Ouest.
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INntroduction

Dans les peuplements résineux de la forét boréale,
les lichens fruticuleux sont une composante im-
portante de |'écosystéme. lls sont principalement
représentés par quatre genres au Québec : Bryoria
spp., Usnea spp., Alectoria sarmentosa et Evernia
mesomorpha. Plusieurs études ont montré que
I'accumulation de lichens épiphytes dans les foréts
est un processus lent et que la richesse et |'abon-
dance des lichens épiphytes sont plus élevées
dans les vieilles foréts que dans les jeunes foréts
(Boudreault et al., 2009; Esseen et al., 1996; Lesica
et al., 1991; McCune, 1993). La continuité fores-
tiere augmente les probabilités que les espéces
avec de faibles capacités de dispersion puissent
s'établir dans un site. Ensuite, 'age du peuple-
ment est intimement lié au développement d'une
structure propice a I'établissement et a la crois-
sance des lichens (Neitlich, 1993). Par exemple,
la création de trouées suite a la mortalité de
certaines tiges favorise la pénétration de lumiére,
de propagules et d’humidité (Neitlich, 1993). La
présence de vieux arbres, souvent plus hauts,
possédant de plus vieilles et longues branches,
favorise également |I'accumulation de lichens épi-
phytes (Esseen et al., 1996; Geiger, 1966; Hyvarinen
et al., 1992; Lesica et al., 1991; McCune, 1993;
Stevenson, 1985; Tibell, 1992). La disponibilité des
substrats peut aussi &tre un facteur limitant pour
les lichens épiphytes (Boudreault et al., 2009;
Jaakkola et al., 2006). Par exemple, Jaakkola et al.
(2006) ont observé que I'abondance des lichens
épiphytes était plus liée au volume total des
peuplements forestiers qu'a I'age des foréts dans
les foréts du nord de la Finlande.

Les lichens terricoles du genre Cladonia sont
parmi les especes les plus largement distribuées
en forét boréale (Kershaw, 1978). Plusieurs études
ont montré que les communautés de lichens

changent le long d'un gradient de succession
(Boudreault et al., 2002; Coxson et Marsh, 2001;
Foster, 1985; Morneau et Payette, 1989). Dans la
pessiere a lichens, la majorité des especes reco-
lonisent les sites brilés 15 ans apres feu. Entre
130 et 250 ans apres feu, le couvert au sol est do-
miné par Cladonia stellaris (Morneau et Payette,
1989). Dans la pessiere a mousses de |'ouest du
Québec et du sud du Labrador (Foster, 1985;
Zouaoui, 2010), les lichens terricoles des genres
Cladonia sont abondants avant la fermeture du
couvert et ils sont progressivement remplacés par
les mousses hypnacées. Ce remplacement de peu-
plements dominés par un couvert de lichens au
sol vers des peuplements dominés par des
mousses est souvent associé aux caractéristiques
de sites, c'est-a-dire une fermeture de la canopée
associée a |'age des peuplements qui a pour effet
de créer des conditions de croissance plus favo-
rables pour les mousses (Coxson et Marsh, 2001).

Les patrons de distribution des différentes especes
sont influencés par les conditions de lumiére et
d’humidité ainsi que par les capacités de disper-
sion des especes. Les lichens se reproduisent
sexuellement grace a la production de spores par
la partie fongique ou asexuellement par la pro-
duction de propagules symbiotiques, contenant a
la fois le mycobionte et le phycobionte : sorédies,
isidies, fragments de thalle, etc. Les spores se dis-
perseraient sur de plus longues distances que les
sorédies et les isidies et les fragments de thalle
seraient les propagules qui se disperseraient sur les
plus courtes distances (Barkman, 1958; Hedenas
et al., 2003). Pour assurer leur dominance a
I'échelle locale ainsi que la colonisation de nou-
veaux habitats, plusieurs espéces ont deux modes
de dispersion (Gauslaa, 1997). Chez plusieurs
espéces de lichens fruticuleux qui dominent la
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canopée des foréts de coniféres (Bryoria spp.,
Usnea spp., A. sarmentosa) ainsi que chez plu-
sieurs lichens terricoles tels que les Cladonia, la
fragmentation des thalles a un rdle important a
jouer pour assurer la dispersion des especes
(Heinken, 1999; Stevenson, 1985, 1988). Une fois
arrivées sur un site, les espéces doivent retrouver
les conditions favorables a |'établissement des
propagules et au développement des thalles
juvéniles. Les facteurs abiotiques tels que la qua-
lité des substrats, la disponibilité des substrats et
les conditions microclimatiques influencent éga-
lement I'attachement, la survie des diaspores et
la croissance des espéeces (Armstrong, 1988).

Les lichens sont des organismes poikilohydriques,
c'est-a-dire qu'ils n'ont pas de mécanisme pour
réguler leur perte et leur gain en eau (Nash,
1996). Leur activité métabolique est donc direc-
tement reliée au microclimat. La photosynthese
des lichens ne peut s'effectuer que lorsqu'ils sont
simultanément mouillés et éclairés. Dans les
foréts fermées, la photosynthése des lichens est
rarement maximale en raison de la faible intensité
lumineuse qui prévaut dans ces foréts (Green et al.,
1995) et, par conséquent, |'ouverture de la cano-
pée peut avoir une influence positive sur la crois-
sance des lichens (Gauslaa et al., 2006).

Les lichens terricoles constituent la diéte princi-
pale hivernale des caribous forestiers (Rangifer ta-
randus caribou) (Kershaw, 1978). Les caribous
forestiers fréquentent principalement les milieux
ouverts riches en lichens terricoles, jusqu‘a ce que
les conditions de neige ne permettent plus le creu-
sage de cratéres d'alimentation (Vandal, 1985).
IIs se déplacent ensuite vers des foréts plus denses
et s'alimentent de lichens épiphytes (Courtois,
2003), particulierement de Bryoria (Rominger et al.,
1996). De facon générale, les foréts matures sont
de bons habitats pour le caribou forestier car les
risques de prédation y sont moins élevés et la bio-

masse en lichens épiphytes (notamment des
genres Bryoria et Alectoria) généralement élevée
(Fortin et al., 2008). Les caribous peuvent s'alimen-
ter de lichens épiphytes qui se situent a environ
2 m au-dessus de la couche de neige (Jaakkola
et al., 2006). Les lichens épiphytes représentent
aussi une part importante de I'alimentation
de plusieurs espéces de campagnols, du grand
polatouche (Glaucomys sabrinus) et de plusieurs
espéces d'invertébrés (Sharnoff et Rosentreter,
1998). lIs sont utilisés par certains animaux pour
la construction de gites et de nids (par exemple,
grand polatouche et paruline a collier (Parula ame-
ricana)) (Sharnoff et Rosentreter, 1998) ou comme
abris (invertébrés).

Les données acquises sur les lichens épiphytes et
terricoles lors des inventaires forestiers réalisés
au nord de la latitude 50° Nord permettront :

1) de déterminer I'effet de la hauteur des arbres,
de la densité du couvert, de I'age des peuple-
ments ainsi que de la latitude et de la longi-
tude sur la biomasse en lichens épiphytes et
sur le recouvrement et la hauteur des lichens
terricoles;

2) d'établir les liens unissant I'abondance et la
composition en especes de lichens fruticuleux
épiphytes, a la hauteur des arbres, a la densité
du couvert, a I'age des peuplements, a la
longitude et a la latitude;

3) d'évaluer au moyen de certaines espéces la
capacité d'indicateur des lichens épiphytes
quant a I'ouverture du couvert forestier;

4) de quantifier la biomasse en lichens épiphytes
et le recouvrement en lichens terricoles dispo-
nibles pour le caribou forestier en fonction de
la hauteur des arbres, de la densité du couvert,
de I'age des peuplements, de la longitude et de
la latitude.
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al NVeéethodologie

2.1 Stratégie
d’échantillonnage

Les données utilisées ont été obtenues dans le
cadre d'un programme d'inventaire écoforestier
nordique sur un territoire qui couvre 242 000 km2.
Le sondage écodendrométrique (2006-2009) a été
réalisé selon des normes d'inventaire détaillées
(Berger et al., 2008) qui sont basées sur les mémes
standards de qualité que ceux des inventaires tra-
ditionnels réalisés plus au sud. On compte trois
types de placettes nordiques, chacune de forme
et de superficie différentes : la placette-échan-
tillon écodendrométrique nordique (PEEN), la pla-
cette-échantillon post-feu nordique (PEFN) et la
placette-échantillon permanente nordique (PEPN).
Elles fournissent de nombreuses informations re-
latives aux caractéristiques physiques et écolo-
giques du territoire, notamment des données
d'observation et de mesures du profil pédolo-
gique, des données d'analyses physico-chimiques
(réalisées en laboratoire), des données d'observa-
tion de I'abondance des lichens terricoles et
épiphytes ainsi que des données d'inventaire sys-
tématique des plantes et des mousses de la
placette. Ces placettes fournissent également des
informations dendrométriques, entre autres des
données d'observation sur les semis et les gaules,
la description des couverts (hauteur, densité) des
strates ligneuses et non ligneuses et des études
de tiges. De plus, on récolte dans ces placettes des
rondelles d"arbres pour en déterminer I'accrois-
sement et des cones pour en vérifier la germi-
nation. Au total, 875 placettes de 11,28 m de
rayon (400 m2) ont été échantillonnées entre
2006 et 2009.

2.1.1 Echantillonnage des lichens
épiphytes

Les trois tiges d'essences commerciales (plus de
3 m de hauteur et debout, vivantes ou mortes)
situées le plus prés du centre de chaque placette
de 11,28 m de rayon ont été sélectionnées pour
échantillonner les lichens épiphytes. Sur chacun
de ces arbres, le nombre d'étalons de lichens fru-
ticuleux et foliacés présents entre 1 et 3 m de
hauteur, tant sur les branches que sur les troncs,
a visuellement été estimé. Un étalon représentait
une quantité pesant 2,5 g pour les lichens fruti-
culeux et pesant 1,5 g pour les lichens foliacés
(uniqguement ceux pouvant étre détachés de
I'arbre en les pingant entre les doigts). Par la suite,
le pourcentage des thalles appartenant au genre
Bryoria a été estimé a 10 % pres.

Sur chacune des deux premieres tiges sélection-
nées, la branche attachée le plus prés de 2,5 m
de hauteur sur le tronc et mesurant plus de 50 cm
de longueur a été prélevée. Lorsque la tige ne
contenait aucune branche de plus de 50 cm de
longueur entre 1 et 2,5 m de hauteur, la branche
la plus longue dont le point d'attache se situait
dans cette zone a été choisie. La longueur de la
branche a été mesurée de méme que le diametre
de la branche.

Sur les branches récoltées au cours des quatre
inventaires, la biomasse des quatre groupes de
lichens (Bryoria spp., Usnea spp., Evernia meso-
morpha et Alectoria sarmentosa) a été évaluée en
laboratoire. Sur environ la moitié des branches,
les espéces de Bryoria ont été identifiées a l'inté-
rieur de microplacettes (généralement au nombre
de sept). Dans chacune des microplacettes, toutes
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les espéces présentes étaient identifiées et |'es-
pece dominante était notée. Nous avons utilisé un
indice de fréquence et de dominance pour évaluer
I'abondance des espéces. La fréquence relative et
la dominance relative ont été calculées a I'aide
des formules suivantes :

e fréquence relative de I'espéce x = (nombre
de microplacettes ou |'espéce x est présente/
nombre total de microplacettes sur la
branche) * 100.

e Dominance relative de I'espéce x = (nombre
de microplacettes ou I'espéce x est domi-
nante/nombre total de microplacettes sur la
branche) * 100.

2.1.2 Echantillonnage des lichens
terricoles

Pour chacun des sites, le recouvrement par espece
de lichens terricoles a été évalué a I'échelle de
la placette de 400 m2 en classes de densité
de couvert (voir le tableau A1 dans le matériel
supplémentaire). Les recouvrements (valeurs mé-
dianes de la classe de densité de couvert) des es-
péces de Cladonia du groupe Cladina (Cladonia
rangiferina, C. mitis, C. stellaris, C. sp.) ont été ad-
ditionnés pour chacun des sites. Les analyses des
espéces terricoles portent uniquement sur ce
groupe de Cladonia, puisque ceux-ci constituent
la diéte principale des caribous (Kelsall, 1984;
Webb, 1998).

A l'intérieur de chacun des sites pour lesquels une
évaluation du couvert en lichens fruticuleux a
I'échelle de la placette de 400 m2 était supérieure
a 5 %, I'épaisseur de la partie vivante des lichens
terricoles a été mesurée a cinq endroits dans la
placette. Les mesures ont été prises au sein d'un
groupe de lichens formant une plaque d'au moins
20 cm de diameétre et presque exclusivement
composée de lichens fruticuleux (Cladonia ou
Stereocaulon), situé le plus pres des centres des
microplacettes de 1,69 m de rayon.

2.2 Analyse des données
2.2.1 Lichens épiphytes

Les lichens épiphytes ont été étudiés a I'échelle
de la branche, de I'arbre et du peuplement. Cette
stratification est importante puisque des facteurs
différents influencent |'abondance des lichens épi-
phytes selon |'échelle considérée. Par exemple, a
I'échelle de la branche, la biomasse dépend for-
tement des caractéristiques des branches (par
exemple, la longueur et I'age de la branche) et de
leur position (par exemple, |'orientation et la hau-
teur de la branche); a I'échelle de I'arbre, la bio-
masse varie souvent en fonction du nombre de
branches, de la taille et de I'age de I'arbre; et a
I'échelle de la station, des facteurs tels que I'ou-
verture du couvert forestier et le nombre de tiges
présentes dans la station peuvent influencer la
biomasse en lichens.

2.2.1.1 Echelle de la branche

A I'échelle de la branche, des modéles mixtes ont
été utilisés pour comparer la biomasse des genres
rencontrés sur les branches récoltées (Bryoria spp.,
Usnea spp., A. sarmentosa et E. mesomorpha) en
fonction de la hauteur, de la densité et de la
région. Certaines classes de hauteur et de den-
sité de couvert des peuplements ont été regrou-
pées puisque leurs effectifs étaient trés faibles
(tableau 1). Des analyses préliminaires mon-
traient que la biomasse des lichens variait de
facon non linéaire avec la longitude et que la bio-
masse était généralement inférieure a I'ouest et
a l'est qu'au centre du Québec. Une variable
« région » a donc été créée afin de tester I'effet
régional sur la biomasse (tableau 1). Les valeurs
d'abondance des espéces de Bryoria ont aussi été
analysées a I'aide de modeles mixtes. Seules les
especes présentes sur plus de 10 % des branches
ont été considérées pour les analyses. Tout au long
de ce texte, I'abondance réfere a la fréquence
relative et a la dominance relative qui ont été
estimées a |'aide des formules présentées a la
section 2.1.1.
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TABLEAU 1

Description des diverses classes utilisées dans les analyses des lichens fruticuleux épiphytes
et terricoles en fonction de la hauteur, de la densité de couvert, de I'dge des peuplements et

de la région.
Classes Description Remarques
Hauteur 3 12a17m inclut les classes 1 (>22m)et2 (17322 m)
4 7a12m
5 <7m inclut les classes 6 (2 a4 m)et7 (0a2m)
Densité de couvert C 40 a 60 % inclut la classe B (60 a 80 %)
252340 %
L 10a25%
Age 0-50 ans
70-90 ans
> 120 ans inclut VIN et VIR
Région Ouest -78,18°0 a -75,00°0
Centre-Ouest -74,99°0 a -70,00°0
Centre-Est -69,99°0 a -65,00°0
Est -64,99°0 a -57,54°0

Dans chacun des modeles mixtes réalisés, la hau-
teur, la densité et la région étaient des variables
catégoriques et la latitude était incluse a titre de
covariable. Les interactions entre les diverses
classes ainsi qu’entre la latitude et la région ont
été testées et retirées des modeles lorsqu'elles
étaient non significatives (p > 0,05). Des tests de
comparaisons multiples (Tukey) ont été utilisés
pour déceler les différences significatives
(p < 0,05) entre les classes. Les données de |'an-
née 2006 ont été exclues puisque les branches
n'avaient pas été sélectionnées aléatoirement,
contrairement aux branches des années 2007,
2008 et 2009; en effet, les branches présentant
une forte biomasse avaient a ce moment été sys-
tématiquement récoltées.

Des analyses d'espéces indicatrices de chacune
des régions et des classes de hauteur, de densité
et d'age ont aussi été réalisées (Dufréne et Legen-
dre, 1997). Des valeurs indicatrices combinant la

fréquence relative et I'abondance relative de cha-
cune des espéces ont été obtenues par cette mé-
thode pour chacune des classes étudiées. La
valeur indicatrice maximale a ensuite été testée
a l'aide de permutations de Monte Carlo pour dé-
terminer si elle était significativement différente
des autres valeurs.

2.2.1.2 Echelle de I'arbre et de la station

Des modéles mixtes ont été utilisés pour compa-
rer la biomasse, par arbre et par station, des
lichens fruticuleux, des lichens foliacés et de la
proportion occupée par les Bryoria. Les mémes
facteurs que ceux examinés a |'échelle de la
branche ont été intégrés dans les analyses. Les in-
teractions ont été testées et retirées des modéles
lorsqu’elles n'étaient pas significatives. Pour éva-
luer la biomasse a I'échelle de la station, le nom-
bre de tiges présentes dans chacune des stations
a été multiplié par la biomasse moyenne des trois
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arbres évalués. Les données recueillies sur les
arbres de l'inventaire de 2006 ont été incluses
puisque la biomasse en lichens observée sur ces
derniers n'était pas systématiquement plus élevée
que sur les arbres des autres années (comparaison
entre les années : p > 0,05).

Afin d'expliquer les variations de biomasse en
lichens épiphytes fruticuleux a I'échelle de |'arbre,
nous avons utilisé I'approche de sélection de
modéles au moyen de I'AIC (Akaike Information
Criterion) (Burnham et Anderson, 2004; Maze-
rolle, 2006). Cette approche permet de déterminer
le modéle le plus parcimonieux parmi une série
de modeéles candidats. Vingt-huit modeles candi-
dats ont été formulés a priori (voir le tableau A2
dans le matériel supplémentaire). Seules les
variables qui nous semblaient pertinentes d'un
point de vue biologique pour expliquer la bio-
masse en lichens épiphytes ont été considérées
dans les modéles. Les variables densité, hauteur,
age et longitude ont été intégrées dans tous
les modeles. Parce que nous pensons que I'effet
de la densité et de la hauteur peut varier en
fonction de I'age des peuplements, nous avons
considérédans certains modéles les interactions
« densité x age » et « hauteur x age ». L'interac-
tion entre la hauteur et la densité a également été
considérée dans certains modeles. Par exemple,
les peuplements dont la hauteur se situe entre
7 et 12 m et dont la densité est élevée sont sus-
ceptibles de contenir moins de lichens que ceux
dont la densité est intermédiaire en raison de la
faible quantité de lumiére parvenant jusqu’aux
branches. Les variables altitude et latitude ont
aussi été intégrées dans certains modeles, car
elles pourraient avoir un effet sur la biomasse en
lichens (par exemple, I'effet de la latitude et de
I'altitude sur le climat de la station). Enfin, la
variable longitude a été mise au carré (longitude2)
car I'abondance de plusieurs espéces était supé-
rieure dans les régions Centre-Ouest et Centre-Est
comparativement aux régions Ouest et Est (voir la
figure A1 dans le matériel supplémentaire).

Les variables explicatives ont été standardisées
(moyenne = 0, SD = 2) afin de comparer les coef-
ficients de chacune des variables et faire ressortir

les variables les plus déterminantes. Pour ce faire,
les variables catégoriques hauteur, densité et age
ont été transformées en variables ordinales.
Lorsque le w (Akaike weight) du meilleur modéle
était < 0,95, la méthode de « moyenne des mo-
deéles » (model averaging) a été utilisée. Les coef-
ficients moyens de chacun des parameétres ont
été calculés a partir d'un sous-groupe des meil-
leurs modeles pour lesquels la somme des w
était > 0,95 (Burnham et Anderson, 2004; Janssen
etal., 2009). Les modeles ont été réalisés a partir
d'une sélection aléatoire de 70 % des données.
Les modeéles ont ensuite été évalués sur les don-
nées restantes, soit celles non utilisées pour
construire les modeles (30 % des données) (Picard
et Cook, 1984).

2.2.2 Lichens terricoles

Le recouvrement et |'épaisseur de la partie vivante
des lichens terricoles ont été comparés entre les
classes de hauteur, de densité et entre les régions
avec des modeéles linéaires mixtes. La hauteur, la
densité et |a région étaient des variables catégo-
riques et la latitude était une covariable. Les in-
teractions entre les variables ont été testées et
retirées des modeles lorsqu’elles étaient non
significatives (p > 0,05).

L'approche de sélection de modéles en fonction
de I'AIC (Burnham et Anderson, 2004; Mazerolle,
2006) a également été utilisée pour expliquer les
variations dans le recouvrement des lichens terri-
coles a I'échelle du site a I'aide des variables
explicatives. Les variables densité, hauteur, age,
longitude? et épaisseur de la matiére organique
ont été incluses dans tous les modéles (56 mo-
déles, voir le tableau A3 dans le matériel supplé-
mentaire). Certains modéles contenaient aussi les
interactions entre les variables de densité, de hau-
teur et I'age des peuplements. Les variables alti-
tude, latitude et pente ont aussi été intégrées dans
certains modéles puisque le recouvrement en
lichens terricoles augmente généralement avec la
latitude (Payette, 1992) et peut varier en fonction
de I'altitude et de la pente (Lesmerises et al., 2011).
La méme procédure que celle décrite précédem-
ment a été utilisée pour sélectionner les meilleurs
modéles et pour en évaluer la robustesse.
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4 Resultats

3.1 Abondance des lichens
épiphyvtes et terricoles

La biomasse des Bryoria a I'échelle de la branche
était respectivement 13, 92 et 347 fois plus impor-
tante que celle d'A. sarmentosa, d'E. mesomorpha
et des especes d'Usnea. En fait, prés de 92 % de
la biomasse en lichens épiphytes fruticuleux était
constituée de Bryoria. La biomasse en lichens
fruticuleux épiphytes par branche variait entre 0
et 32,920 g, avec une biomasse moyenne de
1,513 £ 2,911 g (moyenne + 1 SD, n = 1158). La
biomasse par branche était fortement corrélée a
la longueur (r= 0,348, p < 0,001, n=1151) et au
diamétre (r = 0,321, p < 0.001, n = 1109) des
branches. Les biomasses moyennes en lichens fru-
ticuleux et en lichens foliacés épiphytes estimées
a I'échelle de I'arbre étaient respectivement de
6,7+7,6g(n=2146)etde1,4+2,49(n=2146).
Les biomasses en lichens fruticuleux et en lichens
foliacés épiphytes estimées a I'échelle du peuple-
ment étaient respectivement de 6,7 + 7,6 kg/ha
etde 1,7 + 3,0 kg/ha.

Le recouvrement moyen en lichens terricoles était
de 31,5 % + 32,5 % et I'épaisseur des lichens
variait entre 0 et 17 cm. La valeur moyenne était
de4,5+4,3cm.

3.2 Relations entre la
biomasse des lichens
épiphytes et I'abondance
des Bryoria a I’échelle de

la branche et les variables
de IPenvironnement

La hauteur des peuplements avait un effet signi-
ficatif sur la biomasse des lichens épiphytes
uniquement pour Bryoria (tableau 2a). Les peu-
plements de la classe de hauteur 4 possédaient la
plus forte biomasse de Bryoria (figure 1), soit

1,5 fois plus de Bryoria par branche que dans les
autres classes de hauteur. La densité influencait
significativement la biomasse de Bryoria et d'A.
sarmentosa. Les peuplements de densité C possé-
daient en moyenne deux fois moins de Bryoria
que les peuplements de densité D et L (tableau 2a
et figure 1). La biomasse d'A. sarmentosa était
significativement plus élevée dans les peuple-
ments de densité D que dans les peuplements
de densité L. A I'exception d'Usnea, la biomasse
des divers genres de lichens fruticuleux épiphytes
variait significativement en fonction de la région
(tableau 2a). La biomasse d’A. sarmentosa était
significativement plus élevée dans les foréts de
la région Est, comparativement aux autres régions,
et elle était trés faible dans la région Ouest
(figure 1). A I'opposé, la biomasse d'E. mesomor-
pha était significativement plus élevée dans les
foréts de la région Ouest. Quant a la biomasse
de Bryoria, elle était supérieure dans les régions
Centre-Est et Centre-Ouest et elle était positive-
ment influencée par la latitude (tableau 2a). Les
biomasses par branche d'A. sarmentosa, de Bryoria
et de I'ensemble des lichens fruticuleux variaient
significativement en fonction de I'age des peuple-
ments et elles étaient plus élevées dans les foréts
> 120 ans comparativement aux foréts de 0-50 et
70-90 ans. (tableau 2b, figure 2a).

L'abondance de quatre espéces de Bryoria sur
cing (fréquence ou dominance) variait significati-
vement avec la structure des peuplements (densité
ou hauteur, tableau 3 et figure 3). B. furcellata et
B. simplicior étaient significativement plus abon-
dants dans les peuplements de densité L compa-
rativement aux peuplements de densité C et D. La
hauteur des peuplements influencait I'abondance
de B. nadvornikiana, B. lanestris et B. simplicior : les
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peuplements de classe 5 avaient significativement
plus de B. simplicior, mais significativement moins
de B. lanestris que ceux des classes 3 et 4; et les
peuplements de classe 3 renfermaient plus de B.
nadvornikiana que ceux des classes 4 et 5. Le po-
sitionnement géographique (latitude et région)
avait une influence significative sur I'abondance
de toutes les espéces. Les abondances de B. tri-
chodes, B. furcellata et B. nadvornikiana
diminuaient avec la latitude et, a 'opposé, les
abondances de B. simplicior et B. lanestris aug-
mentaient avec la latitude (tableau 3). L'abon-
dance de B. trichodes était supérieure dans les
régions Centre-Est et Est comparativement aux ré-
gions Centre-Ouest et OQuest. C'est dans la région
Ouest que |'abondance de B. furcellata était la
plus élevée, mais c'est aussi dans cette région que
I'abondance de B. lanestris était la moins élevée
(tableau 3 et figure 3).

Les especes indicatrices variaient selon les classes
d'age, de densité, de hauteur et les différentes
régions (tableau 4). A. sarmentosa, Bryoria (bio-
masse) et B. lanestris étaient associés aux peuple-
ments de la classe de hauteur 4. B. nadvornikiana
était la seule espéce indicatrice de la classe de
hauteur 3, tandis que B. furcellata et B. simplicior
étaient indicatrices de la classe de hauteur 5. B.
nadvornikiana était aussi associé aux peuple-
ments les plus fermés (C), alors que B. furcellata,
B. simplicior, B. lanestris, E. mesomorpha et Bryoria
(biomasse) étaient associés aux peuplements les
plus ouverts (L). B. furcellata, E. mesomorpha et
Usnea étaient plus fréquents et abondants dans
la région Ouest, alors qu'A. sarmentosa était plus
fréquent et abondant dans la région Est. Les
espéces indicatrices de la région Centre-Est
étaient B. trichodes et B. nadvornikiana et celles in-
dicatrices de la région Centre-Ouest étaient Bryoria
(biomasse) et B. lanestris. B. lanestris, B. trichodes,
A. sarmentosa et Bryoria (biomasse) étaient indica-
trices des foréts > 120 ans. Les espéces indicatrices
des foréts de 70-90 ans étaient £. mesomorpha, B.
furcellata et B. nadvornikiana et celle indicatrice
des foréts < 50 ans était B. simplicior.

3.3 Relations entre la
biomasse des lichens
épiphytes a I’échelle
de P’arbre et les variables
de I’environnement

Nos résultats montrent que la biomasse des Ii-
chens fruticuleux et la biomasse de Bryoria a
I'échelle de I'arbre ne variaient pas de facon uni-
forme en fonction des classes de hauteur et des
régions (tableau 5a et figure 4). De facon géné-
rale, la biomasse des lichens fruticuleux était in-
férieure dans les peuplements de classe 5.
Toutefois, dans la région Est, il ny avait pas de
différence significative entre la biomasse des
lichens fruticuleux des classes de hauteur 3 et 5.
La biomasse des lichens foliacés était inférieure
dans les peuplements de classe de hauteur 3. Les
peuplements les plus fermés (C) renfermaient une
plus faible biomasse de lichens fruticuleux et de
Bryoria, et ce, indépendamment de la région. La
biomasse de tous les groupes de lichens variait de
facon significative avec la région, et elle était si-
gnificativement plus faible dans la région Ouest
comparativement aux autres régions. La biomasse
de Bryoria et la biomasse des lichens foliacés
étaient maximales dans la région Centre-Est. L'ef-
fet de la latitude variait selon les régions pour les
lichens fruticuleux, les Bryoria et les lichens folia-
cés. La biomasse des lichens fruticuleux et la bio-
masse de Bryoria augmentaient avec la latitude
dans toutes les régions, a |'exception de la région
Ouest. L'age des peuplements avait une influence
significative sur la biomasse de Bryoria, de I'en-
semble des lichens fruticuleux et des lichens fo-
liacés (tableau 5b et figure 2b), avec des valeurs
de biomasse plus élevées pour Bryoria et I'ensem-
ble des lichens fruticuleux dans les foréts > 120 ans,
et pour les lichens foliacés dans les foréts > 70 ans.

Le meilleur modele pour expliquer les variations
de biomasse en lichens fruticuleux épiphytes a
I'échelle de I'arbre avait un w > 0,95 (modéle 16 :
w = 0,985) et était de loin le meilleur modele
pour expliquer la biomasse en lichens épiphytes
(tableau 6). La biomasse en lichens épiphytes aug-
mentait avec I'age du peuplement, I'altitude et la
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latitude, et diminuait en fonction de la densité des

peuplements et de la longitude? (tableau 7). Une

grande portion de la variabilité était expliquée par

I'age du peuplement, alors que la hauteur avait

relativement moins d'importance puisque I'inter-

valle de confiance a 95 % du coefficient de régres-
sion incluait le 0 (tableau 7). L'évaluation du

modele suggere un support moyen (r2 = 0,300)

des valeurs de biomasses prédites par le modele,

comparativement aux valeurs observées par arbre

(figure 5).

3.4 Relations entre la
biomasse des lichens
épiphyvtes a I’échelle de
la station et les variables
de I'environnement

La densité, la hauteur, la région ainsi que la lati-
tude avaient un effet significatif sur la biomasse
a I'échelle de la station (tableau 8a et figure 6).
A I'échelle du peuplement, la biomasse en lichens
fruticuleux et la biomasse en Bryoria étaient
significativement plus élevées dans les peuple-
ments de densité de couvert C et D. Quant aux
lichens foliacés, leur biomasse était significative-
ment supérieure dans les peuplements de classe
C. La biomasse des lichens fruticuleux était signi-
ficativement plus élevée dans les régions Centre-

Est et Est. La biomasse estimée a I'échelle du

peuplement augmentait avec |'age du peuple-

ment (tableau 8b, figure 2c).

3.5 Relations entre le
recouvrement et la
hauteur des lichens
terricoles a I’échelle de

la station et les variables
de PPenvironnement

Le recouvrement des lichens terricoles variait
significativement avec la densité, la hauteur et la
région (tableau 9a et figure 7). Le recouvrement
des lichens terricoles était pres de trois fois moins
important dans les peuplements de classe de hau-
teur 3 comparativement aux classes de hauteur
4 et 5. Le recouvrement était aussi plus élevé dans
les peuplements de classe L, avec pres de deux et
trois fois plus de lichens que dans les peuplements

de classe C et D, respectivement. Le recouvrement
le plus important de lichens terricoles a été
observé dans la région Centre-Ouest (figure 7).
L'interaction significative entre la région et la den-
sité montre que dans les régions Centre-Ouest et
Est, le recouvrement était supérieur dans les foréts
les plus ouvertes (classe L); dans la région Centre-
Est, le recouvrement était inférieur dans les foréts
les plus fermées (classe C); alors que dans la
région Ouest, le recouvrement variait peu en fonc-
tion de la densité. La latitude avait une influence
significative positive sur le recouvrement des
lichens terricoles (tableau 9a). Les peuplements
> 120 ans avaient un recouvrement en lichens ter-
ricoles significativement plus faible que les peu-
plements de 0-50 ans et de 70-90 ans (tableau 9b
et figure 8).

La hauteur des thalles de lichens terricoles variait
significativement en fonction de la hauteur des
peuplements, de la région et de |'age des peuple-
ments (tableau 9). La hauteur des thalles était
significativement plus élevée a I'intérieur des
peuplements de hauteur 4, de la région Centre-
Ouest (figure 7) et de la classe d'age 70-90 ans
(figure 8).

Les coefficients de régression moyens suggerent
que les deux facteurs les plus importants pour ex-
pliquer le recouvrement des lichens terricoles
étaient |'épaisseur de matiere organique et la
densité des peuplements (tableaux 10 et 11). Le
recouvrement en lichens terricoles diminuait avec
la densité, la hauteur, I'age, le pourcentage de
pente, |'épaisseur de matiére organique et la lon-
gitude? (tableau 11). La latitude et I'altitude ainsi
que les interactions entre la densité et I'age et
entre la hauteur et I'dge avaient relativement peu
d'importance puisque les intervalles de confiance
a 95 % de leur coefficient de régression incluaient
le 0. La validation du modele apparait encore une
fois intermédiaire (r2= 0,390) entre les valeurs
observées et les valeurs prédites du recouvrement
de lichens terricoles par station (figure 9).
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TABLEAU 2

Résumé des modeles mixtes comparant a) la biomasse par branche des divers genres de lichens
fruticuleux épiphytes en fonction de la hauteur, la densité, la région et la latitude et b) la biomasse
par branche des divers genres de lichens en fonction de I'dge du peuplement, de la région et
de la latitude. La hauteur, la densité, I'age et la région sont en classes alors que la latitude est
une variable continue.

din did F p din did F p

a) b)

Alectoria
Hauteur 2 554 0,51 0,604 Age 2 551 7,79 <0,001
Densité 2 558 7,23 0,001 Région 3 546 1,84 0,138
Région 3 555 3437 <0,001 Age*Région 6 546 2,79 0,011
Latitude 1 565 1,29 0,257 Latitude 1 559 004 0834

Bryoria
Hauteur 2 570 8,22 <0,001 Age 2 558 13,86 <0,001
Densité 2 576 7,07 0,001 Région 3 574 1322 <0,001
Région 3 555 3437 <0,001 Latitude 1 58 19,16 <0,001 (+)
Latitude 1 585 10,50 0,001 (+)

Evernia
Hauteur 2 576 023 0,795 Age 2 576 1,29 0,277
Densité 2 583 2,69 0,069 Région 3 568 3,78 0,011
Région 3 579 10,74 <0,001 Age*Région 6 568 3,08 0,006
Latitude 1 594 0,03 0,857 Latitude 1 588 1,95 0,163

Usnea
Hauteur 2 599 0,02 0976 Age 2 588 020 0818
Densité 2 606 1,35 0,260 Région 3 605 1,72 0,162
Région 3 602 1,32 0,267 Latitude 1 617 082 0,367
Latitude 1 616 0,60 0,440

Fruticuleux
Hauteur 2 568 8,25 <0,001 Age 2 556 17,01 <0,001
Densité 2 574 579 0,003 Région 3 571 11,50 <0,001
Région 3 568 1851 <0,001 Latitude 1 58 18,13 <0,001 (+)
Latitude 1 583 10,67 0,001 (+)

Note : les valeurs significatives sont en caractéres gras. Le sens de la relation pour la variable « latitude » est indiquée par
+ ou -. Les données de tous les genres ont subi une transformation logarithmique. Les branches récoltées lors de I'inventaire
2006 ont été exclues.

18 ANNEXE 5 - EFFETS DE LA STRUCTURE DES PEUPLEMENTS SUR ,L’ABC)NDANCJE
DES LICHENS ERPIPHYTES ET TERRICOLES DANS LE TERRITOIRE D'ETUDE
Rapport du Comité scientifique chargé d'examiner la LIMITE NORDIGQUE DES FORETS ATTRIBUABLES



TABLEAU 3
Résumé des modéles mixtes comparant I'abondance (fréquence et dominance) par branche
des espéces de Bryoria en fonction de la hauteur, la densité, la région et la latitude.

Fréquence Dominance
din did F p din did F p
Bryoria furcellata Bryoria furcellata
Hauteur 2 502 0,47 0,625 Hauteur 2 502 1,81 0,164
Densité 2 502 6,48 0,002 Densité 2 502 2,44 0,088
Région 3 502 21,36 <,0001 Région 3 502 4880 <0,001
Latitude 1 502 17,37 <,0001 () Latitude 1 502 3,17 0,076
Bryoria lanestris Bryoria lanestris
Hauteur 2 502 8,71 <0,001 Hauteur 2 499 570 0,004
Densité 2 502 0,91 0,402 Densité 2 499 2,87 0,058
Région 3 502 11,76 <0,001 Région 3 499 3,10 0,027
Latitude 1 502 3978 <0,001 (+) Latitude 1 499 14,87 <0,001
Latitude*Région 3 499 3,19 0,023
0(-); CO(+); CE(+); E(+)
Bryoria nadvornikiana Bryoria nadvornikiana
Hauteur 2 502 3,15 0,044 Hauteur 2 4% 3,50 0,031
Densité 2 502 0,84 0432 Densité 2 4% 027 0,764
Région 3 502 11,58 <0,001 Région 3 4% 1,69 0,169
Latitude 1 502 19,22 <0,001 (-) Région*Hauteur 6 496 2,10 0,052
Latitude 1 49 20,17 <0,001 ()
Bryoria simplicior Bryoria simplicior
Hauteur 2 502 1,41 0,245 Hauteur 2 502 8,35 <0,001
Densité 2 502 3,25 0,039 Densité 2 502 2,98 0,052
Région 3 502 1,37 0,250 Région 3 502 035 0,791
Latitude 1 502 12,96 <0,001 (+) Latitude 1 502 0,14 0,707
Bryoria trichodes Bryoria trichodes
Hauteur 2 502 1,80 0,167 Hauteur 2 502 1,31 0,272
Densité 2 502 1,28 0,280 Densité 2 502 0,8 0438
Région 3 502 1920 <0,001 Région 3 502 1937 <0,001
Latitude 1 502 6,63 0,010 () Latitude 1 502 6,01 0,015 ()

Note : les valeurs significatives sont en caractéres gras. Le sens de la relation pour la variable « latitude » est indiquée par
+ ou -. Les données de tous les genres ont subi une transformation logarithmique. Les branches récoltées lors de I'inventaire
2006 ont été exclues. O : Ouest; CO : Centre-Ouest; CE : Centre-Est; E : Est.
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TABLEAU 4

Espéces indicatrices épiphytes selon les classes d’'age, la hauteur, la densité et les régions.
Seules les especes présentes sur plus 10 % des branches ont été considérées pour cette analyse
(voir le tableau 1 pour la description des classes).

a

Age Hauteur Densité Région

Biomasse par branche

Alectoria sarmentossa > 120 4 D Est

Bryoria spp. > 120 4 L Centre-Ouest

Evernia mesomorpha 70-90 > L Ouest

Usnea spp. - - - Ouest
Fréquence moyenne

Bryoria furcellata 70-90 - L Ouest

B. lanestris >120 4 - Centre-Ouest

B. nadvornikiana 70-90 3 - Centre-Est

B. simplicior 0-50 5 L >

B. trichodes >120 - - Centre-Est
Dominance moyenne

Bryoria furcellata 70-90 5 L Ouest

B. lanestris >120 4 L Centre-Ouest

B. nadvornikiana 70-90 3 C >

B. simplicior 0-50 5 L >

B. trichodes >120 - - Centre-Est
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TABLEAU 5

Résumé des modeles mixtes comparant la biomasse par arbre des Bryoria spp., de I'ensemble
des lichens foliacés et des lichens fruticuleux épiphytes en fonction de la hauteur, la densité,
la région et la latitude. La hauteur, la densité et la région sont en classes alors que la latitude
est une variable continue.

din did F p did F p

a) b)

Bryoria spp. Bryoria spp.
Hauteur 2 680 23,59 <0,001 Age 705 67,74 <0,001
Densité 2 685 15,59 <0,001 Région*Age 694 7,50 <0,001
Région 3 683 6,46 <0,001 Latitude 693 32,74 <0,001
Région*Hauteur 6 681 4,71 <0,001 Latitude*Région 694 7,60 <0,001
Latitude 1 682 21,59 <0,001 0(-); CO(+); CE(+); E(+)
Latitude*Région 3 683 6,66 <0,001
0(-); CO(+); CE(+); E(+)

Lichens fruticuleux Lichens fruticuleux
Hauteur 2 680 27,55 <0,001 Age 704 81,57 <0,001
Densité 2 685 11,84 <0,001 Région*Age 694 4,81 0,003
Région 3 683 4,00 0,008 Latitude 693 14,90 <0,001
Région*Hauteur 6 681 4,64 <0,001 Latitude*Région 694 490 0,002
Latitude 1 682 10,42 < 0,001 0(-); CO(+); CE(+); E(+)
Latitude*Région 3 683 416 0,006
0(-); CO(+); CE(+); E(+)

Lichens foliacés Lichens foliacés
Hauteur 2 694 10,94 <0,001 Age 709 7,82 <0,001
Densité 2 692 0,07 0,928 Région*Age 694 6,47 <0,001
Région 3 690 7,21 <0,001 Latitude 692 12,84 <0,001
Latitude 1 688 9,88 0,002 Latitude* Région 694 6,36 <0,001
Latitude*Région 3 690 7,10 <0,001 0(-); CO(+); CE(+); E(-)

0(-); CO(+); CE(+); E()

Note : les valeurs significatives sont en caractéres gras. Le sens de la relation pour la variable « latitude » est indiquée par
+ ou -. Les données de tous les genres ont subi une transformation logarithmique. Les branches récoltées lors de I'inventaire
2006 ont été exclues. O : Ouest; CO : Centre-Ouest; CE : Centre-Est; E : Est.
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TABLEAU 6

Les 10 meilleurs modéles parmi les 28 utilisés pour expliquer les variations de biomasse en
lichens fruticuleux épiphytes a I'échelle de I'arbre a partir des données standardisées (voir le
tableau A2 pour la liste compléte des modeles). Les variables « densité », « hauteur », « age » et
« longitude » sont présentes dans tous les modéles.

Ne  Modele AlC A AIC w
16  Dens haut age age*haut long long? alt lat 4664,9 0 0,985
24 Dens haut age age*haut dens*age long long? alt lat 4673,6 8,7 0,013
28  Dens haut age dens*haut dens*age haut*age long long? alt lat 4677,7 12,8 0,002
4 Dens haut age long long? alt lat 4680,3 15,4 0,000
14 Dens haut age age*haut long long? alt 4681 16,1 0,000
12 Dens haut age dens*haut long long? alt lat 4682,9 18 0,000
8  Dens haut age dens*age long long? alt lat 4685,6 20,7 0,000
22 Dens haut age age*haut dens*age long long? alt 4689,6 24,7 0,000
20  Dens haut age dens*haut dens*age long long? alt lat 4690,7 25,8 0,000
26  Dens haut age dens*haut dens*age haut*age long long? alt 4691,5 26,6 0,000

Note : dens : densité; haut : hauteur; alt : altitude; lat : latitude; long : longitude.

TABLEAU 7

Coefficients, SE et intervalles de confiance (95 %) pour les paramétres inclus dans le meilleur
modeéle de biomasse en lichens fruticuleux épiphytes. Les coefficients en caractéres gras
différent de 0 car leurs intervalles de confiance excluent le 0.

Effet Coefficient SE Cl95 %

Intercept 1,687 0,027 1,633 1,740
Densité - 0,037 0,010 - 0,056 -0,018
Hauteur 0,007 0,011 -0,014 0,029
Age 0,157 0,012 0,134 0,180
Hauteur*Age - 0,024 0,005 -0,034 -0,015
Longitude 0,030 0,011 0,009 0,052
Longitude? - 0,020 0,005 - 0,029 -0,010
Altitude 0,068 0,010 0,048 0,087
Latitude 0,047 0,010 0,028 0,065
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TABLEAU 8

Résumé des modéles mixtes comparant la biomasse par station des Bryoria spp., de 'ensemble
des lichens foliacés et des lichens fruticuleux épiphytes en fonction de I'dge, de la région et de
la latitude. L'age et la région sont en classes alors que la latitude est une variable continue.

din did 7 p din did 7 p

Biomasse en lichens

fruticuleux
Densité 2 699 29,18 <0,001 Age 2 701 67,05 <0,001
Hauteur 2 699 5514 <0,001 Région 3 701 4,25 0,006
Région 3 699 4,98 0,002 Latitude 1 701 4,52 0,034
Latitude 1 699 4,02 0,046 Latitude*Région 3 701 4,25 0,005
Latitude*Région 3 699 505 0,002 0(-); CO(+); CE(+); E(+)
0(); CO(+); CE(-); E(+)

Biomasse en lichens

foliacés
Densité 2 671 593 0,003 Age 2 701 11,45 <0,001
Hauteur 2 671 32,46 <0,001 Région 3 701 7,94 <0,001
Région 3 671 7,68 <0,001 Latitude 1 701 55,44 < 0,001
Région*Hauteur 6 671 3,86 < 0,001 Latitude*Région 3 701 7,73 <0,001
Région*Densité* 22 671 2,73 <0,001 0(-); CO(+); CE(-); E(+)
Hauteur
Latitude 1 671 15,83 <0,001
Latitude*Région 3 6N 7,37 <0,001
0(); CO(); CE(); E()

Biomasse de Bryoria spp.
Densité 2 699 19,65 <0,001 Age 2 701 67,43 <0,001
Hauteur 2 699 5503 <0,001 Région 3 701 6,98 <0,001
Région 3 699 6,91 <0,001 Latitude 1 701 0,00 0,981
Latitude 1 699 12,90 <0,001 Latitude*Région 3 701 7,00 <0,001
Latitude*Région 3 699 7,03 <0,001 0(-); CO(+); CE(-); E(-)

0(-); CO(+); CE(-); E(-)

Note : les valeurs significatives sont en caractéres gras. Le sens de la relation pour la variable « latitude » est indiquée par
+ ou -. Les données de tous les genres ont subi une transformation logarithmique. O : Ouest; CO : Centre-Ouest; CE :
Centre-Est; E : Est.
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TABLEAU 9
Résumé des modéles mixtes comparant le recouvrement et I'épaisseur des thalles de lichens
terricoles en fonction de la hauteur, la densité, la région et la latitude.

din did F p din did F p
a) b)
Couvert des lichens
terricoles
Densité 2 680 7,62 0,001 Age 2 710 21,94 <0,001
Hauteur 2 680 26,48 <0,001 Région 3 710 18,85 <0,001
Région 3 680 1594 <0,001 Latitude 1 710 36,74 <0,001 (+)
Région*Densité 6 680 2,67 0,015
Région*Densité* 22 680 1,93 0,007
Hauteur
Latitude 1 680 235 0,126
Epaisseur du tapis
de lichens
Hauteur 2 677 20,53 <0,001 Age 2 706 10,12 <0,001
Densité 2 677 2,27 0,104 Région 3 707 9,90 <0,001
Région 3 677 519 0,002 Latitude 1 707 14,73 <0,001
Région*Densité* 28 676 2,67 <0,001 Latitude*Région 3 707 9,94 <0,001
Hauteur
0(-); CO(+); CE(+); E(+)
Latitude 1 677 0,61 0437
Latitude*Région 3 677 521 0,002

0(-); CO(+); CE(+); E(+)

Note : les valeurs significatives sont en caractéres gras. Le sens de la relation pour la variable « latitude » est indiquée par +
ou -. Les données de recouvrement ont subi une transformation logarithmique alors que celles de hauteur une transformation
racine carrée. O : Ouest; CO : Centre-Ouest; CE : Centre-Est; E : Est.
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TABLEAU 10

Les 10 meilleurs modeles parmi les 56 utilisés pour expliquer les variations du recouvrement en
lichens terricoles a I'échelle de la station a partir des données standardisées (voir le tableau 14
pour la liste compléte des modéles). Les variables « densité », « hauteur », « age », « longitude »
et « épaisseur de la matiére organique » (mo) sont présentes dans tous les modéles. Les
modeéles dont les AIC sont en caractéres gras ont été utilisés pour calculer les coefficients
moyens.

No  Modéle AIC A AIC w
2 Dens haut age long longZ mo pente 1369,0 0,0 0,507
6  Dens haut age long long2 mo lat pente 1370,6 1,6 0,228

10 Dens haut age dens*age long long2 mo pente 1372,3 33 0,097

14 Dens haut age dens*age long long2 mo lat pente 1373,9 4,9 0,044
4 Dens haut age long long2 mo alt pente 1374,6 5.6 0,031

18  Dens haut age dens*haut long long2 mo pente 1375,6 6.6 0,019

26  Dens haut age age*haut long longZ mo pente 1375,6 6.6 0,019
8  Dens haut age long long2 mo alt lat pente 1376,2 7.2 0,014

22 Dens haut age dens*haut long long2 mo lat pente 1377,2 8,2 0,008

Note : dens : densité; haut : hauteur; alt : altitude; lat : latitude; long : longitude; mo : épaisseur de la matiére organique.

TABLEAU 11

Coefficients moyens, SE et intervalles de confiance (95 %) pour les paramétres inclus dans les
meilleurs modeles de recouvrement des lichens terricoles. Les coefficients en caractéres gras
différent de 0 car leurs intervalles de confiance excluent le 0.

Effet c°;f:;ﬂ§“t mj:en Cl 95 %

Intercept 3,041 0,063 3,164 2,918
Age - 0,056 0,025 - 0,007 -0,104
Densité -0,217 0,021 -0,175 - 0,259
Hauteur - 0,090 0,029 - 0,034 - 0,146
Longitude -0,112 0,033 -0,047 -0,177
Longitude - 0,082 0,020 - 0,043 -0,122
Altitude 0,006 0,024 0,053 - 0,040
Latitude 0,082 0,156 0,389 - 0,225
MO - 0,252 0,023 - 0,207 - 0,298
Pente - 0,096 0,022 - 0,052 -0,139
Densité * Age - 0,020 0,011 0,001 - 0,042
Hauteur * Age - 0,007 0,013 0,019 - 0,033
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FIGURE 1

Biomasse moyenne d'Alectoria sarmentosa, d’'Usnea spp., d'Evernia mesomorpha, de Bryoria spp. et
de I'ensemble des lichens fruticuleux a I'échelle de la branche pour chaque classe de densité
et de hauteur et en fonction de chacune des régions. Les colonnes correspondent aux valeurs
non transformées de biomasse et les barres d'erreurs sont les écarts-types. Les moyennes avec
des lettres différentes sont significativement différentes (p < 0,05; tests de Tukey). O : OQuest;
CO : Centre-Ouest; CE : Centre-Est; E : Est.
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FIGURE 2

Biomasse moyenne des lichens épiphytes a I'échelle (a) de la branche, (b) de I'arbre et (c) du
peuplement en fonction de I'age des foréts. Les colonnes correspondent aux valeurs non trans-
formées de biomasse et les barres d’erreurs sont les écarts-types. Les moyennes avec des lettres

différentes sont significativement différentes (p < 0,05; tests de Tukey).
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FIGURE 3

Dominance et fréquence des diverses espéces de Bryoria pour chaque classe de densité et de
hauteur et en fonction de chacune des régions. Les colonnes correspondent aux valeurs non
transformées de dominance ou de fréquence et les barres d'erreurs sont les écarts-types. Les
moyennes avec des lettres différentes sont significativement différentes (p < 0,05; tests de
Tukey). O : Ouest; CO : Centre-Ouest; CE : Centre-Est; E : Est.
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FIGURE 4

Biomasse moyenne des lichens foliacés, fruticuleux et des Bryoria spp. a I'échelle de I'arbre pour
chaque classe de densité et de hauteur et en fonction de chacune des régions. Les colonnes
correspondent aux valeurs non transformées de biomasse et les barres d’erreurs sont les écarts-
types. Les moyennes avec des lettres différentes sont significativement différentes (p < 0,05;
tests de Tukey). O : Quest; CO : Centre-Ouest; CE : Centre-Est; E : Est.
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FIGURE 5
Régression entre la biomasse en lichens fruticuleux observée a I'échelle de I'arbre et la biomasse

prévue a l'aide du modele.
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FIGURE 6

Biomasse moyenne des lichens foliacés, fruticuleux et des Bryoria spp. a I'échelle de la station
pour chaque classe de densité et de hauteur et en fonction de chacune des régions. Les
colonnes correspondent aux valeurs non transformées de biomasse (reportées a I'hectare) et
les barres d'erreurs sont les écarts-types. Les moyennes avec des lettres différentes sont
significativement différentes (p < 0,05; tests de Tukey). O : Ouest; CO : Centre-Ouest; CE :
Centre-Est; E : Est.
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FIGURE 7

Recouvrement moyen et épaisseur moyenne des lichens terricoles a I'échelle de la station pour
chaque classe de densité et de hauteur et en fonction de chacune des régions. Les colonnes
correspondent aux valeurs non transformées de recouvrement ou de hauteur et les barres
d’erreurs sont les écarts-types. Les moyennes avec des lettres différentes sont significativement
différentes (p < 0,05; tests de Tukey). O : Ouest; CO : Centre-Ouest; CE : Centre-Est; E : Est.
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FIGURE 8

Recouvrement moyen et épaisseur moyenne des lichens terricoles a I'échelle de la station en
fonction des classes d'age. Les colonnes correspondent aux valeurs non transformées de
recouvrement ou de hauteur et les barres d’erreurs sont les écarts-types. Les moyennes avec
des lettres différentes sont significativement différentes (p < 0,05; tests de Tukey).
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FIGURE 9

Régression entre le recouvrement en lichens terricoles observée a I'échelle de la station et le
recouvrement prévu a I'aide du modele.

y = 1.725+0.412x, R* = 0.390
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Discussion

L"accumulation de biomasse en lichens épiphytes
et terricoles dans la forét boréale est un processus
complexe, dépendant de plusieurs facteurs affec-
tant directement (par exemple, la croissance, la
fragmentation des thalles) ou indirectement (par
exemple, la diminution de la quantité de subs-
trats) les lichens. Parmi ces facteurs, le temps
écoulé depuis la derniere perturbation, la dispo-
nibilité et la qualité des substrats, le potentiel de
dispersion des propagules, le microclimat et le
climat régional ont une influence importante
sur les lichens épiphytes et terricoles. Ces diffé-
rents facteurs seront abordés dans les sections
suivantes.

4.1 Temps écoulé depuis le
dernier feu

Plusieurs études ont montré que les vieilles foréts
renferment une plus forte abondance et une plus
grande diversité de lichens épiphytes que les
jeunes foréts (Boudreault et al., 2009; Esseen etal.,
1996; Lesica et al., 1991; McCune, 1993). Deux
raisons principales peuvent expliquer |'association
entre les lichens épiphytes et les vieilles foréts :
(1) les propagules ont de faibles potentiels de
dispersion et les probabilités qu’elles atteignent
un site et le colonisent augmentent en fonction
du temps écoulé depuis la perturbation (Dettki
et al., 2000; Esseen et al., 1996; Hilmo, 2002;
Sillett et al., 2000); ou (2) les conditions microcli-
matiques sont inadéquates a |'établissement, a la
croissance ou au maintien des especes dans les
jeunes foréts (Gauslaa et al., 2007; Stevenson et
Coxson, 2003). Nos résultats montrent que |'age
des foréts est le facteur déterminant pour expli-
quer la biomasse en lichens épiphytes a I'échelle
de |'arbre (voir le tableau 7). La biomasse épiphyte
a |'échelle de la branche et de I'arbre était parti-
culierement faible dans les peuplements jeunes et

matures comparativement a la biomasse observée
dans les vieux peuplements. Nos résultats concor-
dent avec ceux obtenus par Boudreault et al.
(2009) montrant que les peuplements < 100 ans
renferment une biomasse épiphyte beaucoup
moins importante que ceux agés de 101-150 ans.
Selon ces auteurs, la biomasse épiphyte était fai-
ble dans les peuplements < 100 ans parce que ces
derniers présentaient peu d'ouvertures (St-Denis
et al., 2010) et les arbres étaient en moyenne
deux fois plus jeunes que ceux du stade de déve-
loppement suivant (100-150 ans). Selon Sillett
et al. (2000), la faible abondance des lichens fru-
ticuleux épiphytes dans les jeunes foréts fermées
dépendrait plus de la structure des foréts qui
change en fonction du temps écoulé depuis la
perturbation que des limitations dans leur capa-
cité de dispersion. Dans notre étude, des analyses
détaillées montrant les différences entre les
classes de densité a I'intérieur d'une méme classe
d'age montrent qu'a l'intérieur des vieux peuple-
ments, les peuplements les plus denses n'offrent
pas de bonnes conditions pour I'accumulation des
lichens épiphytes a I'échelle de |'arbre (classe C;
voir la figure A2 dans le matériel supplémentaire).
En revanche, peu importe le degré d'ouverture des
foréts, les foréts de moins de 50 ans resteront tou-
jours faiblement colonisées par les lichens épi-
phytes en raison du peu de temps écoulé depuis
la derniére perturbation, temps nécessaire pour la
dispersion, la colonisation et la croissance des
thalles et pour que des substrats de qualité se
développent (voir la figure A3 dans le matériel
supplémentaire). Par conséquent, le facteur temps
est important pour expliquer I'accumulation de
lichens épiphytes dans un site, dans la mesure ol
les substrats et les conditions microclimatiques
appropriés sont présents dans ce site.
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La longévité des substrats a une influence positive
sur I'accumulation de la biomasse en lichens épi-
phytes puisque les substrats pourront accumuler
des propagules pendant une longue période de
temps (Boudreault et al., 2002; Esseen et al.,
1996; Lyons et al., 2000). Comme plusieurs au-
teurs |'ont auparavant observé (Esseen et al.,
1996; Lyons et al., 2000; Boudreault et al., 2009),
la biomasse en lichens fruticuleux épiphytes dans
cette étude était corrélée a la longueur et au dia-
métre de la branche, deux variables souvent for-
tement corrélées a I'age de la branche. Les grosses
branches offrent un plus grand nombre de subs-
trats pour I'établissement et la croissance des
lichens. Leur écorce posséde en plus des proprié-
tés physiques et chimiques particuliéres souvent
plus favorables a I'établissement des lichens
(Johansson et Ehrlén, 2003).

Plusieurs auteurs ont estimé a une centaine d'an-
nées le temps nécessaire pour qu’'un recouvre-
ment important de lichens terricoles soit a
nouveau observé dans les foréts aprés feu (Arse-
neault et al., 1997; Briand et al., 2009; Coxson et
Marsh, 2001; Morneau et Payette, 1989). Par
exemple, dans la pessiere a lichens, Morneau et
Payette (1989) ont observé une dominance des
Cladonia a partir de 100 ans aprés feu qui se
maintient par la suite en I'absence de perturba-
tion. A I'opposé, dans la pessiére & mousses, les
lichens sont remplacés par les mousses hypnacées
apreés la fermeture du couvert forestier puisque les
nouvelles conditions microclimatiques favorisent
la croissance des mousses (Foster, 1985). Dans le
cas particulier des foréts paludifiées (par exemple,
sur la ceinture d'argile de I'Abitibi), le recouvre-
ment des lichens terricoles augmente dans les
foréts plus vieilles (> 200 ans), aprés la réouver-
ture du couvert forestier suite a la mort de cer-
tains individus de la premiere cohorte (Zouaoui,
2010). Dans I'étude actuelle, le déclin observé
dans les plus vieilles foréts (> 120 ans) semble
étre associé a une augmentation du recouvrement
des mousses dans ces foréts (voir la figure A4
dans le matériel supplémentaire). Méme si le re-
couvrement en Cladonia était aussi important
dans les foréts agées de 0-50 ans que dans celles

agées de 70-90 ans, la hauteur des thalles était
toutefois supérieure dans les foréts de 70-90 ans.
Une période de 70-90 ans semble donc nécessaire
pour que la biomasse maximale en Cladonia soit
atteinte dans le territoire étudié.

4.2 Structure horizontale et
verticale des foréts

Les résultats de cette étude indiquent que les peu-
plements moins denses et plus ouverts compor-
tent une biomasse de Bryoria et d'A. sarmentosa
par branche et une biomasse en Bryoria et en
lichens fruticuleux par arbre plus importantes que
les peuplements denses relativement fermés. La
structure du couvert forestier influence fortement
les conditions environnementales prévalant dans
les foréts. Par exemple, I'ouverture de la canopée
avec le temps depuis le dernier feu (~100 ans)
favorise la pénétration de la lumiére et de I'humi-
dité (Geiger, 1965; McCune, 1993) ainsi que I'éta-
blissement et la croissance des lichens épiphytes
dans les foréts. Par exemple, plusieurs études
montrent que la croissance des lichens est limitée
dans les foréts fermées en raison de la faible
luminosité et qu'une ouverture du couvert peut
accroitre le taux de photosynthése et favoriser la
croissance des lichens (Gauslaa et al., 2006, 2007;
Jansson et al., 2009). Par contre, la pénétration du
vent dans les foréts lorsque le couvert forestier est
ouvert peut avoir un effet significatif sur la bio-
masse des lichens épiphytes en fragmentant
les thalles fragiles de certaines espéces au port
retombant, particuliérement les Bryoria et A.
sarmentosa (Boudreault et al., 2008; Boudreault,
2011; Esseen et Renhorn, 1998; Rheault et al.,
2003).

A I'échelle de la placette, cependant, méme si les
peuplements de faible densité (< 25 %) renfer-
ment une plus forte biomasse par branche et par
arbre de lichens épiphytes comparativement aux
peuplements les plus fermés (> 40 %), comme la
quantité de substrats disponibles pour la coloni-
sation des lichens y est inférieure, la biomasse
totale y est aussi inférieure (voir la figure 6). Un
phénomene similaire avait été remarqué dans
les pessieres a mousses de |'Abitibi ou le déclin
des lichens dans les plus vieux peuplements
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(> 200 ans) était principalement expliqué par la
faible densité de tiges observée dans ces peuple-
ments (Boudreault et al., 2009). Jaakkola et al.
(2006), dans une étude réalisée dans les foréts du
nord de la Finlande, ont également montré que la
disponibilité de substrats dans les foréts plus
agées et plus ouvertes était un facteur limitant
pour I'abondance des lichens épiphytes.

Dans cette étude, c'est dans les peuplements les
moins hauts, ceux dont la hauteur était < 7 m
(classe 5), que la plus faible biomasse de Bryoria
et de lichens fruticuleux a été trouvée. Les
branches prélevées dans ces sites faisaient aussi
majoritairement partie de la classe d'age 0-50 ans
(voir la figure A4 dans le matériel supplémentaire).
Les branches de la strate de hauteur 1 a 3 m dans
la classe 5 étaient vraisemblablement plus jeunes
que celles des autres classes de hauteur et, par
conséquent, peu colonisées par les lichens. Un fort
couvert daiguilles sur les branches de ces arbres
aurait pu aussi influencer négativement la coloni-
sation des lichens (Boudreault et al., 2009).

Nos résultats ont montré que la structure des
foréts avait une grande influence sur le recouvre-
ment et la hauteur des lichens terricoles du genre
Cladonia (groupe Cladina). Dans les foréts relati-
vement fermées et les plus hautes, I'abondance et
la hauteur des lichens terricoles étaient particu-
lierement faibles. Lesmerises et al. (2011), dans une
étude réalisée a ~100 km au nord de la riviére
Saguenay, ont également trouvé une plus faible
occurrence de lichens terricoles avec une augmen-
tation de la hauteur et de la densité du peuple-
ment. Plusieurs études ont montré que dans les
foréts fermées, les conditions microclimatiques
telles qu'une diminution de la lumiére parvenant
au sol, une augmentation de I'humidité ainsi
qu’une accumulation de matiére organique favo-
risent le développement d'un tapis de mousses au
détriment des lichens terricoles (Coxson et Marsh,
2001; Esseen et al., 1997; Fenton et al., 2005; Fos-
ter, 1985; Heinselman, 1981; Johnson, 1981). Dans
les foréts plus ouvertes, les lichens seraient capa-
bles de maintenir leur dominance en absence de
perturbations (Morneau et Payette, 1989). Dans

certains cas, |'ouverture graduelle de la canopée
des foréts fermées avec le temps pourrait favoriser
la réinstallation et la croissance des lichens en
permettant a la lumiére d'atteindre le sol
(Zouaoui, 2010).

4.3 écologie des taxons de
lichens épiphytes

Le genre Bryoria est le groupe de lichens fruticu-
leux dominant dans cette étude. Les espéces du
genre Bryoria ont généralement une grande am-
plitude écologique par rapport aux conditions de
[umiére et d’humidité (Edwards et al., 1960). Elles
sont tolérantes aux conditions de sécheresse, mais
supportent mal les périodes d'hydratation prolon-
gées (Campbell et Coxson, 2001; Goward, 1998).
Ce genre est représenté par une dizaine d'espéces
au Québec. Parmi ce genre, B. furcellata, B. tri-
chodes et B. lanestris étaient les espéces les plus
fréquentes. Le genre Bryoria est un genre com-
plexe, représenté a la fois par des especes de
début et de fin de succession. Par exemple, les
especes au port buissonnant (par exemple, B.
furcellata et B. simplicior), se dispersant a I'aide
de sorédies, ont un potentiel de dispersion élevé,
colonisent relativement tot les sites (sont déja
abondantes dans les jeunes peuplements
< 50 ans) et sont bien adaptées a des conditions
de fort ensoleillement. Les résultats semblent
indiquer un potentiel de dispersion assez élevé
pour B. nadvornikiana, qui se disperse principale-
ment par sorédies puisque cette espéce est fré-
quente et abondante dans les peuplements
matures agés entre 50 et 90 ans. A I'opposé, les
especes plus filamenteuses (B. lanestris et B.
trichodes), dont le port est retombant et qui se
dispersent davantage a I'aide de fragments de
thalle plus lourds que par sorédies, sont moins
efficaces sur le plan de la dispersion, mettent da-
vantage de temps a coloniser un site et sont plus
abondantes dans les vieux peuplements. Ces deux
especes sont indicatrices de foréts agées de plus
de 120 ans. Selon Brodo et Hawksworth (1977),
I'espece B. nadvornikiana est particuliérement
bien adaptée a de faibles conditions d'ensoleille-
ment et, parmi les Bryoria rencontrés, elle est
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probablement la plus tolérante a I'ombre. Dans
notre étude, cette espéce était plus fréquente et
abondante dans les peuplements les plus hauts,
vraisemblablement parce que les branches de la
canopée inférieure y sont davantage ombragées
que dans les peuplements moins hauts.

L'écologie des especes du genre Usnea a été peu
étudiée. Ce groupe comprend un grand nombre
d'espéces avec des exigences écologiques diffé-
rentes, certaines étant cotiéres et d'autres plus
continentales (Halonen et al., 1998; Laflamme-
Lévesque, 1983). Les espéces rencontrées dans
notre étude étaient probablement plus continen-
tales que cotieres puisque le groupe ne montre
pas d'association particuliere avec les régions
plus humides telles que les régions Est ou Centre-
Est. Il est a noter également que ce genre était
globalement tres peu abondant dans le territoire
d'étude.

Evernia mesomorpha est particuliérement abon-
dant dans les sites ensoleillés (Brodo et al., 2001).
Dans la ceinture d'argile de I'Abitibi, cette espece
était plus souvent notée dans les foréts relative-
ment ouvertes comportant une forte proportion
de pins gris (Boudreault et al., 2002) et elle était
peu influencée par I'age du peuplement ou I'age
de |'arbre (Boudreault et al., 2009). A I'échelle
du Québec, cette espéce était plus abondante et
fréquente dans les foréts de la région Ouest com-
parativement aux autres régions.

Alectoria sarmentosa est une espéce avec une dis-
tribution cotiere (Brodo et al., 2001; Laflamme-
Lévesque et al., 1983), généralement rencontrée
dans la partie inférieure de la canopée (Campbell
et Coxson, 2001). Au Québec, cette espéce est
particulierement abondante dans les sapiniéres
(Arseneau et al., 1997). Dans le territoire d'étude,
A. sarmentosa montrait clairement une préférence
pour la portion Est plus humide du Québec. Nos
résultats montrent que son abondance diminuait
a mesure que |'on s'éloignait de la cote. Selon
Brodo et al. (2001), cette espéce pourrait étre
limitée dans la portion Ouest du Québec aux
stations particulierement riches et a certains flots
plus humides. Cette espéce est associée aux

vieilles foréts dans plusieurs régions du monde
(Esseen et al., 1997) et son association avec les
vieilles foréts pourrait s'expliquer par son faible
potentiel de dispersion. Dans notre étude, |'espéce
A. sarmentosa était absente ou trés faiblement
représentée dans les peuplements jeunes et ma-
tures, et elle était significativement plus abon-
dante a I'échelle de la branche dans les vieux
peuplements (> 120 ans). Le degré d'ouverture
de la canopée dans les peuplements de densité L
est probablement trop élevé pour cette espece
adaptée a des conditions de lumiére diffuse,
associée a des habitats relativement humides et
qui est vulnérable a la fragmentation par le vent
(c'est-a-dire que le thalle est trés finement divisé
et retombant). Dans le territoire d'étude, des foréts
dont la densité du couvert se situe entre 25 et
40 % et qui sont agées de plus de 120 ans
seraient |'habitat optimal pour cette espéce.

4.4 Localisation de la placette

Le climat continental plus sec a I'ouest compara-
tivement a d'autres régions du Québec pourrait
expliquer la plus faible abondance de lichens
épiphytes rencontrée dans la région Ouest. A.
sarmentosa était nettement plus abondant dans
la région Est et, a I'opposé, E. mesomorpha et B.
furcellata étaient plus abondants dans la région
Ouest. Ces especes ont des exigences écologiques
contrastées, la premiére étant associée aux habi-
tats plus humides alors que les deux derniéres
sont tolérantes aux conditions de sécheresse et
communes dans les endroits bien éclairés (Brodo
et Hawksworth, 1977; Brodo et al., 2001). Les plus
fortes valeurs de recouvrement de lichens terri-
coles qu’on retrouve dans la région Ouest, com-
parativement a la région Est, concordent avec les
résultats obtenus par Créte et al. (1990). Les
conditions de croissance seraient moins favora-
bles pour les lichens et, inversement, plus favora-
bles pour les mousses dans la région Est que dans
la région Ouest, probablement en raison des pré-
cipitations plus élevées et du cycle de feu plus
long (Bouchard et al., 2008).

La latitude influencait également I'abondance des
lichens épiphytes et des lichens terricoles. Cer-
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taines especes sont plus abondantes dans les
foréts situées plus au nord alors que d'autres sont
plus abondantes au sud. Par exemple, nos résul-
tats concernant B. simplicior concordent avec les
observations réalisées par Thomson (1984), qui
considére cette espece comme étant caractéris-
tique de la portion nord de la forét boréale, tant
en Amérique qu’en Europe et en Asie. A I'opposé,
B. nadvornikiana est, selon Brodo et Hawksworth
(1977), une espéce particulierement abondante
dans la portion sud de la forét boréale. Nous
I'avons observé plus fréquemment et abondam-
ment dans les foréts situées plus au sud. L'aug-
mentation de I'abondance des lichens terricoles
avec la latitude est conforme aux résultats atten-
dus, puisque que les placettes situées au nord de
la latitude 52° Nord font partie pour la plupart du
domaine bioclimatique de la pessiere a lichens
(sauf pour la plupart des placettes de la région Est
qui font partie du domaine bioclimatique de la
pessiére a mousses). Dans ce domaine caractérisé
par des foréts ouvertes, le climat, le type de sol,
les feux plus fréquents ou des perturbations en
rafale pourraient nuire a la régénération des
épinettes noires, créant ainsi des conditions
propices a l'accumulation et au maintien des
lichens terricoles (Kershaw, 1977, 1978; Morneau
et Payette, 1989; Payette et al., 2000).

4.5 Importance des lichens

épiphyvtes et terricoles

dans les peuplements
nordiques pour le caribou

Selon nos résultats, les foréts agées entre 70 et
90 ans, peu denses (< 25 % de couvert) et dont la
hauteur moyenne des arbres est < 12 m de hau-
teur seraient de bons habitats pour I'alimentation
du caribou forestier puisque ceux-ci contiennent
une forte abondance de lichens terricoles (c'est-
a-dire que 40 % du sol, en moyenne, est recouvert
par les lichens terricoles). Ces résultats se compa-
rent a ceux de Hins et al. (2009) dans la région
du Saguenay-Lac-Saint-Jean. Ces auteurs ont
observé une plus forte utilisation par les
caribous des foréts matures dont la densité de
couvert est inférieure a 25 % et dont la couverture
au sol par les lichens est supérieure a 40 %.

En comparaison avec la biomasse disponible pour
les caribous au sol, la biomasse en lichens épi-
phytes disponible pour les caribous est générale-
ment peu abondante en forét boréale (Boudreault
etal., 2009; Courtois et al., 2007; Zouaoui, 2010).
Toutefois, les lichens épiphytes peuvent étre une
source complémentaire de nourriture quand les li-
chens terricoles sont inaccessibles (trop grande
accumulation de neige ou présence d'une cro(ite
de glace) (Courtois et al., 2007; Mosnier et al.,
2003; Stone et al., 2008; Thomas et al., 1996). Les
lichens épiphytes sont surtout utilisés dans les en-
droits ou ils sont particulierement abondants, tels
que le bord des lacs (Cichowski, 1996).

La biomasse en lichens épiphytes estimée dans
cette étude (moyenne de 6,7 kg/ha, entre 1 et 3 m
de hauteur) pourrait se comparer aux résultats ob-
tenus par Jaakkola et al. (2006) dans le nord de
la Finlande (entre 1 et 7 kg/ha (sous 2 m)). Cour-
tois et al. (2007) ont obtenu des estimations de
biomasse en lichens fruticuleux épiphytes pour la
région Centre du Québec (~50° Nord, ~70° Ouest)
inférieures a celles obtenues dans notre étude
(entre 3 et 4,5 kg/ha (entre 1 et 3 m)). Cette étude
a toutefois été réalisée dans un territoire forte-
ment aménagé ou les modifications des foréts au
plan des conditions environnementales peuvent
influencer négativement I'accumulation de bio-
masse en lichens épiphytes (Boudreault et al.,
2008; Rheault et al., 2003). Il est a noter que la
biomasse estimée dans la strate inférieure des
arbres, considérée comme étant accessible aux
caribous, ne représente qu'une faible portion
de la biomasse en lichens épiphytes que peut
contenir un arbre, principalement en raison du fai-
ble nombre de branches a cette strate de hauteur.
Par exemple, Jaakkola et al. (2006) ont estimé que
la biomasse comprise entre 0 et 2 m de hauteur
correspond seulement entre 1 % et 11 % de la
biomasse totale en lichens épiphytes que peut
contenir un arbre. Boudreault et al. (2009) ont
trouvé prés de deux fois moins de lichens dans la
strate de hauteur de 0-5 m comparativement a la
strate de hauteur 5-10 m dans des pessiéres a
mousses de |'ouest du Québec.
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Nos résultats sous-estiment probablement la bio-
masse en lichens épiphytes pouvant servir de
nourriture aux caribous forestiers. Par exemple,
lorsque la couverture de neige est trés épaisse, les
caribous peuvent s'alimenter de lichens situés
entre 4 et 5 m de hauteur (Rominger et al., 1996).
De plus, une source additionnelle de lichens est
souvent présente sur la neige lorsque des lichens
sont délogés par des épisodes de vents violents,
la neige ou la glace, ou lorsque des arbres sont
renversés lors d'un chablis. Enfin, les caribous
préferent les lichens épiphytes du genre Bryoria
(Rominger et al., 1996) et ce groupe était de loin
le plus abondant dans notre étude.
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Conclusion

Dans les peuplements de densité de couvert
variant entre 25 et 40 % (classe D), nous avons
observé une forte biomasse des deux groupes de
lichens épiphytes les plus abondants (Bryoria et
Alectoria), tant a I'échelle de la branche, de I'arbre
que du peuplement. Dans les peuplements dont
la densité était supérieure a 40 % (classe C), les
foréts étaient trop fermées pour permettre une
forte accumulation de lichens épiphytes a I'échelle
de la branche et de |'arbre. Toutefois, la forte den-
sité de tiges dans ces peuplements compensait
pour la plus faible abondance de lichens et, par
conséquent, la biomasse estimée a |'échelle du
peuplement était comparable a celle retrouvée
dans les peuplements de densité D. Puisque le
caribou semble attiré par des arbres possédant
une forte abondance en lichens épiphytes
(Cichowski, 1996), il est probable que ces sites
soient moins attractifs pour cet animal que ceux
qui sont plus ouverts. A I'opposé, dans les peuple-
ments dont la densité était inférieure a 25 %
(classe L), la quantité de substrats disponibles
pour les lichens était un facteur limitant |'abon-
dance des lichens épiphytes a |'échelle du peuple-
ment. Les peuplements de plus de 7 m de hauteur
renfermaient une forte biomasse en lichens épi-
phytes a toutes les échelles étudiées comparati-
vement aux peuplements de moins de 7 m. La
biomasse moyenne en lichens épiphytes entre 1
et 3 m de hauteur a été estimée a 6,7 kg/ha.

Le plus fort recouvrement en lichens terricoles a
été observée dans les peuplements de densité de
couvert inférieure a 25 % (classe L), avec prés
de deux fois plus de lichens terricoles (groupe
Cladina) que dans les peuplements dont la densité
variait de 25 a 40 %. Dans ces peuplements ouverts
(classe L), le recouvrement moyen des lichens

fruticuleux au sol était d'environ 50 %. Le recou-
vrement le plus élevé en lichens terricoles a été
noté dans les peuplements de moins de 12 m de
hauteur.

Plusieurs espéces étaient indicatrices des foréts
de densité inférieure a 25 % (classe L) : Bryoria
spp., E. mesomorpha, B. furcellata, B. simplicior et
B. lanestris. B. nadvornikiana était la seule espece
associée aux foréts les plus hautes (classe 3) et
les plus denses (classe C) et A. sarmentosa était
la seule espéce associée aux foréts dont la den-
sité se situait entre 25 et 40 % (classe D) et a la
région Est.

En bref, au nord de la latitude 50° Nord, le recou-
vrement en lichens terricoles, la biomasse épi-
phyte et la composition en espéces de lichens
épiphytes étaient associés de facon significative
aux caractéristiques des peuplements. La bio-
masse en lichens épiphytes était supérieure dans
la classe de densité 25 a 40 % alors que |'abon-
dance des lichens terricoles était nettement supé-
rieure dans les foréts ouvertes dont la densité
était inférieure a 25 %. Les peuplements de classe
de hauteur 4 (7 a 12 m) sont de bons habitats a
la fois pour les lichens terricoles et épiphytes. Une
période de 120 ans doit s'écouler pour qu'une
forte biomasse de lichens épiphytes ait le temps
de s'accumuler, alors que de 70 a 90 ans sont
nécessaires pour la formation d'un tapis de lichens
terricoles important. Enfin, I'abondance en lichens
variait de facon régionale : la biomasse en lichens
épiphytes était supérieure dans les régions
Centre-Est et Est alors que le recouvrement en
lichens terricoles était supérieur dans les régions
Ouest et Centre-Ouest.
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Mateériel supplémentaire

TABLEAU A1
Code des classes de densité de couvert utilisées lors de I'échantillonnage.
Code Description
A de 81 % a 100 % de couvert
B de 61 % a 80 % de couvert
C de 41 % a 60 % de couvert
D de 26 % a 40 % de couvert
E+ de 11 % a 25 % de couvert
E- de 6 % a 10 % de couvert
F de 1% a5 % de couvert
F+ Espece fréquence jusqu'a 1 % de couvert
+ Espece sporadique jusqu'a 1 % de couvert

Aucun couvert dans la strate végétale considérée
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TABLEAU A2
Modeles utilisés pour expliquer les variations de biomasse en lichens fruticuleux épiphytes a
I'échelle de I'arbre a partir des données standardisées.

Ne  Modele AlC A AIC w
1 Dens haut age long long? 4724,5 59,6 0,000
2 Dens haut age long long? alt 4694,4 29,5 0,000
3 Dens haut age long long? lat 47123 47,4 0,000
4 Dens haut age long long? alt lat 4680,3 15,4 0,000
5  Dens haut age dens*age long long?2 4731,8 66,9 0,000
6  Dens haut age dens*age long long? alt 4699,8 34,9 0,000
7 Dens haut age dens*age long long? lat 4719,7 54,8 0,000
8  Dens haut age dens*age long long? alt lat 4685,6 20,7 0,000
9  Dens haut age dens*haut long long?2 4723,6 58,7 0,000

10 Dens haut age dens*haut long long? alt 4694,7 29,8 0,000

11 Dens haut age dens*haut long long? lat 4713,8 48,9 0,000

12 Dens haut age dens*haut long long? alt lat 4682,9 18 0,000

13 Dens haut age age*haut long long?2 4717,4 52,5 0,000

14 Dens haut age age*haut long long? alt 4681 16,1 0,000

15  Dens haut age age*haut long long? lat 4703,8 38,9 0,000

16 Dens haut age age*haut long long? alt lat 4664,9 0 0,985

17  Dens haut age dens*haut dens*age long long2 4732,4 67,5 0,000

18  Dens haut age dens*haut dens*age long long? alt 4702,9 38 0,000

19  Dens haut age dens*haut dens*age long long? lat 4722,5 57,6 0,000

20  Dens haut age dens*haut dens*age long long? alt lat 4690,7 25,8 0,000

21 Dens haut age age*haut dens*age long long? 4726,2 61,3 0,000

22 Dens haut age age*haut dens*age long long? alt 4689,6 24,7 0,000

23 Dens haut age age*haut dens*age long long? lat 4712,7 47,8 0,000

24 Dens haut age age*haut dens*age long long? alt lat 4673,6 8,7 0,013

25  Dens haut age dens*haut dens*age haut*age long long? 4725,5 60,6 0,000

26 Dens haut age dens*haut dens*age haut*age long long? alt 4691,5 26,6 0,000

27  Dens haut age dens*haut dens*age haut*age long long? lat 4714,4 49,5 0,000

28  Dens haut age dens*haut dens*age haut*age long long? alt lat 46717,7 12,8 0,002

Note : dens : densité; haut : hauteur; alt : altitude; lat : latitude; long : longitude.
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TABLEAU A3
Modeles utilisés pour expliquer les variations du recouvrement en lichens terricoles a I'échelle
de la station a partir des variables explicatives standardisées.

Ne  Modele AlC A AIC w
1 Dens haut age long long2 mo 1382,0 13,0 0,001
2 Dens haut age long long2 mo pente 1369,0 0,0 0,507
3 Dens haut age long long2 mo alt 1387,5 18,5 0,000
4 Dens haut age long long2 mo alt pente 1374,6 5.6 0,031
5  Dens haut age long long2 mo lat 1381,5 12,5 0,001
6  Dens haut age long long2 mo lat pente 1370,6 1,6 0,228
7 Dens haut age long long2 mo alt lat 1387,0 18,0 0,000
8  Dens haut age long long2 mo alt lat pente 1376,2 7.2 0,014
9  Dens haut age dens*age long long2 mo 1385,6 16,6 0,000
10 Dens haut age dens*age long long2 mo pente 1372,3 3.3 0,097
11 Dens haut age dens*age long long2 mo alt 1391,0 22,0 0,000
12 Dens haut age dens*age long long2 mo alt pente 1377.8 8.8 0,006
13 Dens haut age dens*age long long2 mo lat 1385,6 16,6 0,000
14 Dens haut age dens*age long long2 mo lat pente 1373,9 4,9 0,044
15  Dens haut age dens*age long long2 mo alt lat 1390,6 21,6 0,000
16 Dens haut age dens*age long long2 mo alt lat pente 1379,4 10,4 0,003
17  Dens haut age dens*haut long longZ mo 1388,6 19,6 0,000
18  Dens haut age dens*haut long long2 mo pente 1375,6 6,6 0,019
19  Dens haut age dens*haut long longZ mo alt 1394,1 25,1 0,000
20  Dens haut age dens*haut long long2 mo alt pente 1381,2 12,2 0,001
21 Dens haut age dens*haut long long2 mo lat 1388,1 19,1 0,000
22 Dens haut age dens*haut long long2 mo lat pente 1377.2 8.2 0,008
23 Dens haut age dens*haut long long2 mo alt lat 1393,6 24,6 0,000
24 Dens haut age dens*haut long long2 mo alt lat pente 1382,8 13,8 0,001
25  Dens haut 4ge age*haut long long2 mo 1387,7 18,7 0,000
26  Dens haut age age*haut long long2 mo pente 1375,6 6,6 0,019
27 Dens haut age age*haut long long2 mo alt 1393,2 24,2 0,000
28  Dens haut age age*haut long long2 mo alt pente 1381,1 12,1 0,001
29  Dens haut age age*haut long long2 mo lat 1387,7 18,7 0,000
30  Dens haut age age*haut long long2 mo lat pente 1377.2 8.2 0,008
31  Dens haut age age*haut long long2 mo alt lat 1393,2 24,2 0,000
32  Dens haut age age*haut long long2 mo alt lat pente 1382,8 13,8 0,001
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TABLEAU A3 (suite)

Ne  Modéle AIC A AIC w
33  Dens haut age dens*haut dens*age long longZ mo 1392,2 23,2 0,000
34  Dens haut age dens*haut dens*age long long2 mo pente 1379,0 10,0 0,003
35 Dens haut age dens*haut dens*age long long2 mo alt 1397,6 28,6 0,000
36 Dens haut age dens*haut dens*age long long2 mo alt pente 1384,4 15,4 0,000
37 Dens haut age dens*haut dens*age long long2 mo lat 1391,8 22,8 0,000
38 Dens haut age dens*haut dens*age long long2 mo lat pente 1380,6 11,6 0,002
39 Dens haut age dens*haut dens*age long long2 mo alt lat 1397,2 28,2 0,000
40 Dens haut age dens*haut dens*age long long2 mo alt lat pente 1386,1 171 0,000
41  Dens haut age age*haut dens*age long long2 mo 1391,6 22,6 0,000
42  Dens haut age age*haut dens*age long long2 mo 1379,0 10,0 0,003
43  Dens haut age age*haut dens*age long long2 mo alt 1397,0 28,0 0,000
44 Dens haut age age*haut dens*age long long2 mo alt 1384,4 15,4 0,000
45  Dens haut age age*haut dens*age long long2 mo lat 1391,6 22,6 0,000
46  Dens haut age age*haut dens*age long long2 mo lat 1380,6 11,6 0,002
47  Dens haut age age*haut dens*age long long2 mo alt lat 1397,0 28,0 0,000
48  Dens haut age age*haut dens*age long long? mo alt lat 1386,1 171 0,000
49  Dens haut age dens*haut dens*age haut*age long long2 mo 1398,2 29,2 0,000
50 Dens haut 4ge dens*haut dens*age haut*age long long2 mo pente 1385,6 16,6 0,000
51  Dens haut 4ge dens*haut dens*age haut*age long long2 mo alt 1403,7 34,7 0,000
52 Dens haut 4ge dens*haut dens*age haut*age long long2 mo alt pente 13911 22,1 0,000
53  Dens haut 4ge dens*haut dens*age haut*age long long2 mo lat 1398,2 29,2 0,000
54  Dens haut age dens*haut dens*age haut*age long long2 mo lat pente 1387,3 18,3 0,000
55  Dens haut 4ge dens*haut dens*age haut*age long long2 mo alt lat 1403,6 34,6 0,000
56  Dens haut 4ge dens*haut dens*age haut*age long long2 mo alt lat pente ~ 1392,7 23,7 0,000
Note : dens : densité; haut : hauteur; alt : altitude; lat : latitude; long : longitude; mo : épaisseur de la matiére organique.
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FIGURE A1
Répartition des genres de lichens fruticuleux au Québec (voir le tableau 1 pour les limites des
différentes régions apparaissant au bas de la carte).
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FIGURE A2

Biomasse moyenne des lichens fruticuleux épiphytes par arbre et par classe de densité en fonc-
tion de chacune des classes d'age. Les colonnes correspondent aux valeurs non transformées
de dominance ou de fréquence et les barres d'erreurs sont les écarts-types. Les moyennes avec
des lettres différentes sont significativement différentes (p < 0,05; tests de Tukey).
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FIGURE A3

Biomasse moyenne des lichens fruticuleux épiphytes par arbre et par classe d'age en fonction
de chacune des classes de densité. Les colonnes correspondent aux valeurs non transformées
de dominance ou de fréquence et les barres d'erreurs sont les écarts-types. Les moyennes avec
des lettres différentes sont significativement différentes (p < 0,05; tests de Tukey).
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FIGURE A4
Recouvrement moyen des mousses et des sphaignes en fonction des classes d'age. Les colonnes
correspondent aux valeurs non transformées de recouvrement et les barres d’erreurs sont

les écarts-types. Les moyennes avec des lettres différentes sont significativement différentes
(p £ 0,05; tests de Tukey).
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