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AVANT-PROPOS

Ce mémoire est divisé en trois chapitres. Le premier chapitre présente 1’introduction
générale, le contexte de la recherche avec une revue de littérature sur la problématique
de la recherche. Dans le second chapitre, la méthodologie adoptée et les résultats de
I’étude sont présentés. Ce chapitre est présenté sous forme d’article scientifique en
francais et sera traduit ultérieurement en anglais pour publication dans une revue avec
comité de lecture. Le troisiéme chapitre est une conclusion générale qui met en relation
le contexte de la recherche, les principaux résultats obtenus, les limites de 1’étude, ainsi
que des avenues pour les recherches futures. Je suis le principal responsable de I’étude,
de la collecte des données, de leur analyse et de la rédaction. Mes directeurs ont
contribué al a conception de I’é¢tude et m’ont accompagné dans 1’analyse et

I’interprétation des résultats. Ils ont aussi révisé le manuscrit.
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RESUME

Au Québec, le sapin et le cedre maintiennent des populations marginales au nord de
leur aire de répartition continue. Des études paléoécologiques ont suggéré, a 1’échelle
régionale, que ces populations marginales seraient des reliquats de populations
autrefois plus répandues qui se seraient contractées suite aux variations holocénes du
régime des feux. Cette étude visait a v érifier a 1’échelle locale si — et quand — les
populations marginales de sapin et de cédre étaient plus répandues dans le nord du
Québec. Deux catégories de sites ont été échantillonnées : 2 sites ou les deux especes
sont actuellement présentes (sites marginaux) et 15 sites ou elles sont absentes (sites
dans la matrice forestiere). Dans chaque site, des charbons ont été prélevés au contact
minéral-organique et dans le sol minéral. Les échantillons ont ensuite été tamisés avec
un tamis de maille 2 mm. Les charbons de taille > 2 mm ont été retenus pour les
analayses, car ils sont déposés in situ lors d’un feu. Les charbons ont été identifiés au
genre ou a l'espece a l'aide des critéres d'anatomie du bois, et 20 d’entre eux ont été
datés par spectrométrie de masse par accélérateur (SMA). Les résultats montrent que
le sapin et/ou le cédre ont été présents dans les sites de la matrice forestiere pendant
une partie de ’Holocene jusqu’a environ 680 ans cal. BP. Plus de la moitié des dates
sont comprises dans une période d’environ 500 ans concentrée autour de 1I’Optimum
climatique médiéval (1000 ans cal. BP). Les caractéristiques des sites ne pouvaient
prédire la présence ou 1I’absence des deux especes dans les sites de la matrice foresticre.
Nos résultats confirment a 1’échelle locale que les populations marginales de sapin et
de cédre étaient autrefois plus répandues. Notre étude suggere que de grands feux
séveres pendant le Néoglaciaire ont conduit a la contraction de ’aire de répartition du
sapin et du ceédre. Nos résultats corroborent ainsi les conclusions d’autres études qui
ont montré que le feu semble étre le principal facteur limitant la répartition de
nombreuses especes boréales. L’étude suggere aussi que les populations marginales
sont afféctées par des feux non létaux laissant des semenciers qui favorisent le
recrutement apres feu. Les populations marginales ont donc joué un role clé dans la
persistence du sapin et du cédre dans le nord du Québec. La persitence et 1’expansion
du sapin et du ceédre dans le nord du Québec dépendront des effets indirects des
changements climatiques sur le régime des feux.

Mots-clés : Forét boréale, Canada, feu, charbons de bois, population marginale, sapin
baumier, Abies balsamea, ceédre blanc, Thuja occidentalis, Holocéne, pare-feu.



CHAPITRE I

INTRODUCTION GENERALE

Plusieurs facteurs biotiques et abiotiques déterminent la répartition des espéces dans
un paysage donné : le climat (Davis et al., 2005), les perturbations naturelles (Asselin
et al., 2003) et anthropiques (Harvey & Bergeron, 1989; Laquerre et al., 2009), la
topographie (Slaton, 2015), les conditions édaphiques (Diekmann et al., 2015), les
interactions interspécifiques (Case et al., 2005; Guisan & Thuiller, 2005; Thuiller et
al., 2015) et des interactions complexes entre ces différents parameétres. Ces multiples
facteurs, agissant ad ifférentes échelles spatiales et temporelles, couplés al a
physiologie des especes (Case et al., 2005), peuvent parfois constituer des barricres a

la dispersion (Case et al., 2005; Guisan & Thuiller, 2005; Kawecki, 2008).

Certaines especes s’établissent et maintiennent des individus ou des populations au-
dela de leur limite de répartition continue. Les populations isolées qu’elles forment sont
appelées « populations marginales ». Un intérét croissant est porté a ces dernicres dans
la communauté scientifique (Saunders et al., 1991; Hanski & Ovaskainen, 2000;
Aguilar et al., 2008; Dullinger et al., 2015). Bien que les populations marginales aient
cette potentialit¢ de s’étendre et de coloniser d’autres sites (Kilkenny & Galloway,
2016), elles sont également vulnérables aux changements environnementaux pouvant
survenir, notamment les changements du climat et dans le régime des perturbations.
Les condidions climatiques qui prévalent dans les habitats marginaux affectent le
recrutement de certaines especes d’arbres se reproduisant par voie sexuée (Tremblay

et al., 2002; Messaoud et al., 2007a). Leur risque d’extinction est par conséquent plus



¢levé que celui des espéces capables de reproduction asexuée (Kawecki, 2008). Bien
que certaines populations marginales issues de la dispersion de graines a longue
distance durant I’Holocéne arrivent 2 maintenir la méme diversité génétique que dans
le cceur de I’aire de répartition (Gamache et al., 2003), I’isolement spatial et la petite
taille des populations marginales par rapport a la zone de répartition continue peuvent,
dans certains cas, induire une réduction de la diversité génétique (Aguilar et al., 2008).
La capacité des espéces a répondre et a s’adapter aux changements environnementaux

pourrait alors étre hypothéquée (Davis et al., 2005).

Les espéces réagissent différemment aux changements environnementaux. Par
exemple, la longévité des populations nordiques de ceédre blanc (Thuja occidentalis L.)
leur confére une résistance a I’érosion génétique (Xu et al., 2012). Toutefois, certains
parametres comme la saisonnalité, I’amplitude des précipitations (Housset et al., 2015)
et ’impact des changements climatiques sur la régénération et le régime des feux (Xu
et al., 2012) menacent la persistance des populations marginales. Les perturbations
naturelles sont des facteurs essentiels dans le contrdle de la dynamique foresticre. La
composition spécifique, la structure et la répartition des foréts sont en grande partie le
reflet des régimes de perturbations auxquels elles sont soumises. Cette interaction entre
la végétation et les perturbations naturelles a soulevé de nombreuses réflexions pour
orienter les stratégies d’aménagement forestier vers des pistes plus respectueuses des
dynamiques naturelles (Franklin & Forman, 1987; Attiwill, 1994; Franklin et al.,
2002), d’ou la naissance du concept d’aménagement forestier écosystémique. Celui-ci
vise a rapprocher le plus possible les attributs de la forét aménagée de ceux de la forét
naturelle (Bergeron & Harvey, 1997; Bergeron et al., 2002; Gauthier et al., 2008).
Toutefois, vu la variabilité spatio-temporelle des patrons de perturbations (Bergeron et
al., 1998a; Bergeron et al., 2002; Cyr et al., 2009; Blarquez et al., 2015), les projections
doivent s’appuyer sur des données paléoécologiques. Celles-ci permettent de
caractériser les processus écologiques selon une échelle de temps pluriséculaire et de

caractériser la variabilité naturelle des régimes de perturbations.
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Bien que la biodiversité de la forét boréale soit restée relativement stable au cours de
I’Holoceéne (Carcaillet et al., 2011), I’abondance relative des especes et leur
arrangement spatial ont fluctué dans le temps (Liu, 1990; Payette, 1993; Foley et al.,
1994). Outre les déplacements latitudinaux, des espeéces ont modifi¢ leur abondance
régionale suite aux changements environnementaux postglaciaires (Payette, 1993).
Documenter comment la forét a réagi aux changements climatiques passés permet de
mieux prédire les dynamiques végétales et de mieux orienter les plans d’aménagement

forestier.
1.1 Le feu en forét boréale

Le feu est considéré comme la principale perturbation controlant la dynamique
naturelle de la forét boréale (Payette, 1992; Bergeron et al., 1998b; Kafka et al., 2001).
En interaction avec le climat (Foley et al., 1994; Carcaillet et al., 2001; Ali et al., 2012),
les variations spatio-temporelles de la fréquence, de la taille et de la sévérité des feux
contribuent a fagonner la composition, la structure et les trajectoires successionelles
des paysages forestiers (Gauthier et al., 2000; Bergeron et al., 2002; Bergeron et al.,
2004; Cyr et al., 2007). Au Québec, la forét boréale continue est subdivisée en deux
domaines bioclimatiques distincts (Robitaille & Saucier, 1998). Au Sud, la sapiniere a
bouleau blanc est un mélange de coniféres et de feuillus (forét mixte), dominé par le
sapin baumier, avec le bouleau a papier (Betula papyrifera Marsh) comme espéce
compagne caractéristique. Au nord, le domaine de la pessiere & mousses est caractérisé
par la prédominance de I’épinette noire (Picea mariana [Mill.] B.S.P.). La forét mixte
est affectée par des feux plus fréquents mais de plus petites tailles que la forét résineuse
(Bergeron et al., 2004). Les coniferes sont plus inflammables que les feuillus (Hély et
al., 2000) et la topographie plane des foréts résineuses de 1’ouest du Québec favorise
la propagation du feu sur de larges étendues (Turner & Romme, 1994; Gauthier et al.,

2000).
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Dans le domaine bioclimatique de la sapiniére a bouleau blanc, suite a un feu, le couvert
forestier est d’abord généralement dominé par des espéces feuillues intolérantes a
I’ombre comme le bouleau a papier et le peuplier faux-tremble (Populus tremuloides
Michx.), qui sont ensuite graduellement remplacées par des especes résineuses plus
tolérantes a 1’ombre, comme 1’épinette blanche (Picea glauca (Moench) Voss.), le
sapin et le cedre avec 1’augmentation du temps depuis le dernier feu (Bergeron &
Dubuc, 1988; Gauthier et al., 2000). Dans le domaine bioclimatique de la pessicre a
mousses, dominé par I’épinette noire, une dynamique cyclique est généralement
observée, avec des variations dans la structure forestiere d’un peuplement dense qui
progresse vers un peuplement ouvert, avec I’augmentation du temps depuis le dernier

feu (Gauthier et al., 2000).

Certaines especes ont des adaptations qui facilitent leur recrutement aprés un feu,
comme le sérotinisme (pin gris et €pinette noire) (Le Goff & Sirois, 2004), le
drageonnement (peuplier faux-tremble) et une grande production et capacité de
dispersion des graines ou par rejets de souches (beauleau blanc). Elles peuvent alors se
maintenir dans un environnement ou I’intervalle entre les feux est court (Greene et al.,
1999; Bouchard et al., 2008). D’autres especes — par exemple le sapin et le cedre —
n’ont pas de banques de graines. Ayant une faible capacité de dispersion, leur
recrutement aprés feu se fait a partir d’individus matures survivants se situant a
proximité du site briilé (Greene et al., 1999; Asselin et al., 2001; Bouchard et al., 2008).

Elles sont donc peu adaptées aux grands feux (sévéres) et aux feux récurrents.

Le feu semble étre le principal facteur limitant la répartition de certaines espéces en
forét boréale. Pour certaines espéces, il a un effet facilitant : le pin gris (Asselin et al.,
2003), le pin rouge (Pinus resinosa Ait.) (Flannigan & Bergeron, 1998). Pour d’autres,
il est plutot limitant : le sapin baumier (Ali et al., 2008), le genévrier (Juniperus
communis L.) (Diotte & Bergeron, 1989) et le cédre (Heinselman, 1973). Les impacts
des changements climatiques sur le régime des feux pourraient affecter la répartition

future des espéces. Documenter la réponse des especes forestieres aux changements



climatiques et environnementaux est donc nécessaire a la prédiction de leurs réponses
et a I’adaptation des pratiques d’aménagement forestier (Bergeron et al., 2002; Oris et

al., 2014a; El-Guellab et al., 2015).
1.2 Influence des pare-feu dans la dynamique forestiere

En Amérique du Nord, la forét boréale est caractérisée par de grands feux de cime
d’intensité ¢élevée (Rowe & Scotter, 1973; Johnson, 1992). Si le climat est le facteur
principal qui contrdle le régime des feux a 1’échelle régionale (Bergeron, 1991; Ali et
al., 2009), des facteurs locaux tels la topographie, la connectivité du paysage, la nature
des combustibles, la végétation et la répartition des plans d’eau affectent le régime des
feux localement (Rowe & Scotter, 1973; Turner & Romme, 1994; Ali et al., 2009;
Madoui et al., 2010; Barrett et al., 2013). Les feux présentent donc des patrons spatio-
temporels hétérogeénes, notamment en raison de la présence et de la répartition des pare-

feu (Barrett et al., 2013).

Les sites pres des pare-feu briilent moins souvent (Cyr et al., 2005; Madoui et al., 2010)
et sont affectés par des feux de plus petite taille (Barrett et al., 2013). Selon Ouarmim
et al. (2015), les 1lots forestiers épargnés par le feu peuvent étre de deux types, selon
qu’ils ont échappé au feu par hasard ou qu’ils présentent des caractéristiques
intrinséques leur permettant d'échapper a plusieurs feux successifs, sur de longues
périodes (plusieurs siecles, voire quelques millénaires). Ces ilots préservés du feu
constituent donc des refuges pour certaines especes (Rowe & Scotter, 1973; Ouarmim
et al., 2015), particuliérement celles qui sont associées aux foréts anciennes (Ouarmim
et al., 2014). Les populations marginales de ceédre et de sapin confinées aux pourtours
des lacs et des riviéres pourraient bénéficier de la protection de ces pare-feu. Toutefois,
ces derniers ne sont pas des barri¢res infranchissables. La sévérité des feux et certains

parametres du milieu peuvent les rendre inefficaces (Cyr et al., 2005).

Face aux changements climatiques, qui affectent a la fois le régime des feux et les

facteurs locaux, les pare-feu pourraient étre affectés. Se basant sur la dynamique spatio-
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temporelle des feux au cours de 1’Holocene, Senici et al. (2015) suggerent que les
endroits oul es lacs et milieux humides abondent pourraient connaitre des
transformations importantes, notamment des retraits et des asséchements qui

augmenteront le risque de feu en augmentant la connectivité de la forét.
1.3 Ecologie des populations nordiques de sapin baumier

L’aire de répartition du sapin baumier couvre 1’est du Canada et des Etats-Unis (Figure
1.1). L'espece croit sur différents types de sols organiques et inorganiques (Frank,
1990) mais préfere les sols mésiques (Sirois, 1997). Au Canada, le sapin est souvent
associ¢ a plusieurs especes, dont I’épinette noire, 1’épinette blanche, le peuplier faux-

tremble, le bouleau a papier et le cédre (Frank, 1990; Sims et al., 1990).

Le sapin se reproduit principalement par graines et parfois par voie végétative
(marcottage). Les graines peuvent étre dispersées par le vent sur une distance variant
de 100 a 160 m. Cependant, les graines étant relativement grosses, la majorité tombe a
la base de I’arbre (Frank, 1990; Sims et al., 1990). La répartition spatiale de la
régénération apres feu est corrélée a la distance au peuplement source dans la zone non
briilée avoisinante (Galipeau et al., 1997; Asselin et al., 2001), ce qui limite la capacité

du sapin a coloniser les brilis.

Tolérant a I’ombre (Frank, 1990), le sapin baumier est une espece de fin de succession
(Bergeron & Dubuc, 1988; Sirois, 1997). Ses aiguilles inflammables, son systéme
racinaire peu profond et son écorce peu épaisse font en sorte qu’il est moins résistant
au feu (Frank, 1990). 11 a aussi une grande sensibilité aux chablis (Frank, 1990; Ruel,
2000), en plus d’étre I’espéce de prédilection de la tordeuse des bourgeons de 1’épinette
(TBE) (Choristoneura fumiferana [Clemens]), contrairement a ce qu’indique le nom
vernaculaire de cet insecte (Frank, 1990; Morin, 1994). La TBE est 1’un des principaux
ravageurs qui influencent la dynamique de la forét boréale (Morin, 1994),

particulierement dans les vieux peuplements (Bergeron & Fenton, 2012).
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Au Québec, le sapin atteint sa limite nordique de répartition aux environs du 54 °
parall¢le, dans la région de la baie de James (Payette, 1993; Sirois, 1997). Abondant
dans la forét mixte, seules des populations éparses sont présentes dans la pessiére a
mousses et sont de moins en moins abondantes a mesure qu’on avance vers le nord
(Messaoud et al., 2007b) (Figure 1.1). Selon Liu (1990), ces populations marginales
sont des reliquats de populations anciennes plus répandues. En effet, Ali et al. (2008)
ont observé, par une étude paléoécologique multiproxy, une expansion du sapin durant
la période hypsithermale (entre 7000 et 3000 cal. BP) suivie d’une diminution durant
le Néoglaciaire (apres 3000 ans cal. BP).

Figure 1.1 Répartition de la biomasse de sapin en tonnes par hectare (t/ha) au Québec
(Beaudoin et al., 2014). L’encart montre 1’aire de répartition du sapin dans 1’est de
I’ Amérique du Nord (partie hachurée; (Little 1971)).

L’avenement de conditions climatiques moins favorables au Nord (étés plus frais et
plus secs) a induit une légere augmentation de la fréquence et surtout de la taille des

feux au début de la période Néoglaciaire (Carcaillet & Richard, 2000). Cela pourrait



expliquer la fragmentation des populations nordiques de sapin (Ali et al., 2008), peu
résistantes au feu. La capacité¢ de reproduction du sapin est réduite par la faible
température moyenne de la saison de croissance dans la pessiere & mousses (Messaoud
et al., 2007a), en plus d’étre contrainte par la paludification qui acidifie les sols
(Bergeron & Dubuc, 1988). En effet, tous les sites potentiellement favorables a la
germination et a 1’établissement du sapin ne sont pas occupés dans le domaine de la

pessiere a mousses (Messaoud et al., 2007b).
1.4 Ecologie des populations nordiques de cédre

Le cédre est réparti au sud-est du Canada et au nord-est des Etats-Unis (Figure 1.2). Il
croit en climat relativement humide et se développe sur une grande gamme de sols
organiques et minéraux. Toutefois il se développe mieux sur les sols mésiques
(Johnston, 1990). Le cedre tolére les substrats basiques contenant du calcaire (Curtis,
1946; Matthes et al., 2008), d’ou sa répartition sur le till et I’argile en Amérique du
Nord (Fernald, 1919). Ayant une grande plasticité, il se trouve a la fois dans les plaines
peu drainées et sur les plateaux xériques, jusque sur des escarpements rocheux (Curtis,
1946, Habeck, 1958; Musselman et al., 1975; Johnston, 1990). L’influence des
caractéristiques du milieu sur le régime des feux contribue au maintien des populations.
Sur les escarpements rocheux, les roches nues constituent une barriere physique qui
réduit la fréquence et 'intensité des feux (Clarke, 2002), contribuant ainsi a la
persistance et la longévité des populations (Archambault & Bergeron, 1992). Dans les
plaines peu drainées, le contenu élevé en humidité du sol et de la végétation agit comme
pare-feu naturel, perturbant la propagation du feu et diminuant sa sévérité (Heinselman,

1973; Kobziar & McBride, 2006).

Le ceédre se reproduit par graines et par voie végétative. La reproduction végétative est
surtout observée dans les sites humides. Des racines peuvent émerger des tiges ou des
branches en contact avec la couche de sphaigne du sol (Curtis, 1946; Johnston, 1990).

Dans le Nord du Michigan et du Maine, plus de la moitié¢ de la régénération du cedre
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se fait par marcottage (Johnston, 1990). Le cédre se trouve en peuplements purs et
mélangés, souvent associ¢ au sapin (Johnston, 1990). Tolérant al’ombre et peu
résistant au feu a cause de son écorce mince et de son contenu élevé en huile
inflammable (Curtis, 1946; Johnston, 1990), il s’agit d’une espéce de fin de succession

(Bergeron & Dubuc, 1988).

Figure 1.2 Répartition de la biomasse de cédre en tonnes par hectare (t/ha) au Québec
(Beaudoin et al., 2014). L’encart montre 1’aire de répartition du cedre dans 1’est de
I’Amérique du Nord (partie hachurée; Little, 1971).

Au Québec, la répartition du ceédre suit un gradient latitudinal du sud vers le nord. Les
populations sont relativement abondantes dans les domaines bioclimatiques tempérés
de I’érabliere a bouleau jaune et de la sapiniére a bouleau jaune, ainsi que dans le

domaine bioclimatique de la sapinic¢re a bouleau blanc dans la zone boréale jusqu’au
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48° parallele Nord (Figure 1.2). Entre le 48° et le 49° paralléles, le cédre diminue en
abondance (Paul et al., 2014). Au-dela du 49 © parallele il n’existe que de facon
marginale (Larouche, 2006; Paul et al., 2014), particulierement dans des endroits

caractérisés par une faible incidence de feux (Denneler et al., 2008).

Plusieurs scénarios ont été suggérés pour expliquer la dynamique des populations
marginales de cédre. Toutefois, leur dynamique a long terme a une fine échelle spatiale
n’a pas encore ¢été documentée. Des études palynologiques ont montré une
augmentation de I’abondance du cédre sur la ceinture d’argile durant les climats chauds
et humides de la période hypsithermale (Lucas, 2017). Les populations actuelles
seraient donc des reliques de populations autrefois plus répandues (Liu, 1990; Richard,
1993). L’hypothése émise par de nombreuses études faisant mention du climat comme
principal facteur limitant I’expansion du cedre a sa limite nordique a été réfutée par
Paul et al. (2014), qui ont montré qu’il n’y avait pas de différence significative entre la
croissance radiale et la régénération du cedre dans les populations marginales et dans
les populations des zones de répartition continue et discontinue. Paul et al. (2014)
suggerent que les facteurs limitant la répartition du cédre dans le nord de son aire de
répartition sont les feux, des interactions entre feux et climat, ou encore la compétition

avec 1’épinette noire.

1.5  Lapédoanthracologie : outil pour étudier le passé de la forét

Plusieurs approches sont utilisées pour étudier les paléoenvironnements, notamment
pour reconstituer 1’historique des incendies forestiers. Parmi les plus communes, on
peut citer : la dendrochronologie, I’analyse des charbons de bois dans les sédiments
lacustres et les tourbicres et I’analyse des charbons de bois dans les sols (Conedera et
al., 2009). La dendrochronologie est basée sur le dénombrement des cernes annuels de
croissance des arbres. Les « cicatrices de feux » permettent de retracer I’historique des
feux a une précision annuelle sur une période couvrant généralement quelques siecles

(Morgan et al., 2001). Toutefois, cette approche est limitée aux endroits ou le temps
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depuis le dernier feu excede 1’age des arbres (Van Horne & Fulé, 2006) et n’est pas
applicable pour reconstituer I’historique des feux a long terme (millénaires) (Conedera

et al., 2009).

L’¢étude des charbons de bois contenus dans les sédiments lacustres et tourbeux donne
des informations sur plusieurs millénaires (Asselin & Payette, 2005a; Conedera et al.,
2009). Cette approche peut toutefois étre problématique lorsque des discontinuités
sédimentaires sont présentes (Ali et al., 2008). De plus, la différenciation entre les
charbons de bois issus de feux locaux et d’apports régionaux est parfois difficile (Oris
etal., 2014b). La pédoanthracologie, c’est-a-dire 1’analyse des charbons de bois enfouis
dans les sols forestiers, permet d’étudier I’histoire, a long terme et a 1’échelle locale,
des feux et de la végétation (Thinon, 1992; Asselin & Payette, 2005b; Talon et al.,
2005; Payette et al., 2012; Couillard et al., 2013; Nelle et al., 2013; Fregeau et al.,
2015). Cette approche se base souvent sur des charbons de plus grande taille
(généralement > 2 mm) qui indiquent incontestablement une origine locale (Asselin &
Payette 2005b), en plus de permettre 1’identification botanique au niveau du genre, et

parfois a celui de ’espece (Figueiral & Mosbrugger, 2000).

Si I’absence de charbon de bois n’implique pas nécessairement 1’absence de feux
(Higuera et al., 2005), leur présence dans le sol indique, de toute évidence, qu’il y a eu
au moins un incendie, d’origine naturelle ou anthropique. Les charbons sont des
produits de la pyrolyse du bois en condition d’anaérobie. Au cours du processus, les
organes perdent du poids; leur contenu en carbone, leur réflectance et leur résistance a

la pourriture augmentent (Scott, 2010).

Les charbons de bois peuvent fournir des informations a la fois a I’échelle régionale et
locale (Scott, 2010). Aprés un incendie, les charbons de bois déposés a la surface du
sol peuvent se déplacer en profondeur vers 1’horizon minéral sous 1’influence de
perturbations édaphiques (Gavin, 2003), par exemple le déracinement des arbres

(Brown et al., 1981). Le temps de résidence des charbons en surface peut atteindre plus
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d’un millénaire (Payette et al., 2012). En forét boréale, de Lafontaine et Asselin (2011)
ont montré que, une fois enfouis dans les couches profondes du sol, les charbons de
bois résistent a la fragmentation et a d’autres processus taphonomiques et conservent,

par le fait méme, des informations durant des millénaires.

En dépit des modifications des parois cellulosiques des organes des plantes lors de la
carbonisation (Scott, 2010) et des perturbations édaphiques, biotiques et abiotiques,
I’anatomie du bois est préservée (Thinon, 1992; Scott, 2010). Cela rend possible
I’identification botanique des charbons de bois (Thinon, 1992). La pédoanthracologie
est donc un outil fiable pour étudier I’historique a long terme des feux et de la
végétation a une fine résolution spatiale (Carcaillet & Thinon, 1996; Talon et al., 2005;

de Lafontaine & Asselin, 2011; Payette et al., 2012; Nelle et al., 2013).

La pédoanthracologie présente toutefois certaines limites. Déterminer le nombre
d’événements de feu depuis 1’établissement d’un peuplement implique la datation de
tous les charbons du site (Payette et al., 2012). Le nombre limit¢ de charbons qui
pourront étre datés, vu le cotit élevé des datations radiocarbones, sous-tend que certains
événements de feu pourraient échapper de ’analyse. En plus, 1’age radiocarbone
obtenu d’un fragment de charbon ne représente pas 1’dge d’un événement de feu, mais
correspond plutdt a I’age du bois ayant produit le charbon. Cette erreur appelée
« inbuilt error», en plus de Derreur radiométrique, peut affecter potentiellement

I’interprétation des dates de feu (Gavin, 2001).

1.6 Objectifs et hypothéses

1.6.1 Objectifs de I’étude

L’¢étude vise a déterminer, a I’échelle locale, si les populations marginales actuelles de
sapin et de cedre dans le nord du Québec étaient plus abondantes et plus répandues par

le passé. Plus spécifiquement, les objectifs suivants sont poursuivis :



1)

2)

3)

1.6.2

1))

2)
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Déterminer si le sapin et le cedre étaient présents dans les sites ou ils sont
actuellement absents, dans le domaine bioclimatique de la pessiére a mousses.
Le cas échéant, déterminer les périodes pendant lesquelles les populations
marginales de ceédre et de sapin étaient présentes hors des populations
marginales actuelles.

Discuter des causes potentielles de la fluctuation d’aire de répartition du sapin

et du cedre nordiques.
Hypothéses de recherche

Les populations marginales actuelles de sapin et de cedre étaient plus
abondantes et plus étendues par le passé. Elles n’étaient donc pas confinées aux
seuls endroits a faible incidence de feu comme les pourtours des lacs et des

rivieres, tel qu’observé aujourd’hui.

Les variations d’abondance des populations de cédre et de sapin sont liées a des
périodes de modifications dans le régime des feux. On s’attend a une diminution
de ces populations durant les périodes de forte activité de feu au cours de

I’Holoceéne.
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RESUME

Objectif : Abondants dans le sud du Québec, le sapin baumier et le cedre blanc
maintiennent des populations marginales dans le nord de leurs aires de répartition. Des
é¢tudes paléoécologiques ont suggéré que ces populations auraient pu étre
régionalement plus répandues durant une partie de I’Holoceéne. Cette ¢tude vise a
déterminer si, a I’échelle locale, le sapin et le cédre étaient plus répandus par le passé
au nord de leur répartition actuelle.

Localisation : Forét boréale de 1’est du Canada, domaine bioclimatique de la pessicre
a mousses de I’ouest du Québec (49-50° N, 78-79° O).

Méthodes : Des fragments de charbons ont été récoltés dans les populations marginales
de sapin et de cedre et dans la forét environnante (matrice forestiére) ou les deux
especes sont absentes. Les fragments ont ¢té¢ extraits des échantillons de sol avec un
tamis de maille 2 mm. Aprés I’identification anatomique des charbons, certains ont été
datés par spectrométrie de masse par accélérateur (SMA).

Résultats : Le sapin et/ou le cédre étaient plus abondants qu’aujourd’hui dans la région
d’¢étude pendant une partie de 1’Holocéne jusqu’a 680 ans cal. BP. Ils représentent
jusqu’a 31 % des assemblages de charbon de bois de plus de la moitié des sites ou les
deux especes sont absentes aujourd’hui (sites dans la matrice forestiere) et 17 a 53 %
des assemblages de charbons de bois des sites ou les deux especes sont actuellement
présentes (sites marginaux). Plus de la moitié des dates obtenues de la matrice foresticre
est concentrée sur une période d’environ 500 ans autour de 1000 ans cal. BP. Les sites
marginaux ont brtilé durant les deux derniers siecles.

Principales conclusions : Les populations marginales de sapin et de cedre dans la
pessiére a mousses de 1’ouest du Québec sont des reliquats de populations qui ont été
plus répandues durant une partie de I’Holocene. La contraction d’aire de répartition des
deux especes semble s’étre accélérée pendant I’Optimum climatique médiéval. Le feu
semble étre le principal facteur responsable de la contraction des deux especes, les
contraignant a se concentrer dans des endroits a faible incidence de feux, comme les
rives des lacs. La réponse du sapin et du cedre aux changements climatiques dépendra
des impacts de ces derniers sur le régime des feux.

Mots-clés : Forét boréale, Canada, feu, charbons de bois, population marginale, sapin
baumier, Abies balsamea, cedre blanc, Thuja occidentalis, Holocéne, pare-feu.
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2.1 Introduction

L’un des impacts des changements climatiques est la modification de la répartition des
espeéces d’arbres (Davis & Shaw, 2001; Loarie et al., 2009; IPCC, 2014). Chaque
espece croit et se développe dans une enveloppe climatique spécifique qui définit sa
tolérance au climat (Corlett & Westcott, 2013). Face aux changements climatiques en
cours, les especes répondront par 1’adaptation aux nouvelles conditions, la migration
ou I’extinction locale (Walther, 2002; Aitken et al., 2008; Corlett & Westcott, 2013).
Les modeles climatiques prévoient que la vitesse des changements climatiques requerra
des vitesses de migration plus grandes que celles observées pendant la période
postglaciaire (Malcolm et al., 2002; Corlett & Westcott, 2013; IPCC, 2014). Certaines
especes, notamment anémochores (Nathan et al., 2011), ne pourront compter sur leur
seul mécanisme de dispersion des graines pour coloniser d’autres sites, et ne pourront
suivre le rythme de ces changements (Dyer, 1995; Clark, 1998; Malcolm et al., 2002;
Corlett & Westcott, 2013). Dans un tel contexte, les populations marginales peuvent
jouer un role clé¢ dans 1’adaptation et la migration naturelle des espéces en agissant

comme des avant-postes de dispersion (Thomas et al., 2004; Hampe & Petit, 2005).

Les populations marginales sont des populations qui se trouvent au-dela de la limite de
répartition continue d’une espéce. Selon 1’hypothése centre-périphérie, elles ont une
plus faible diversité génétique que les populations centrales et souvent une plus grande
différenciation génétique entre elles (Eckert et al., 2008; Pandey & Rajora, 2012). Bien
que dans certains cas, certaines especes puissent maintenir la diversité génétique de la
population source pendant des millénaires (Jelinski & Cheliak, 1992; Gamache et al.,
2003; Xu et al., 2012), beaucoup d’études soutiennent que les populations marginales
peuvent présenter des variations génétiques différentes de la population centrale
(Hoffmann & Blows, 1994; Lesica & Allendorf, 1995; Aguilar et al., 2008; Chhatre &
Rajora, 2014). Leur isolation spatiale et les habitats inhabituels dans lesquels elles se
développent peuvent conduire a des patrons de sélection naturelle, leur conférant une

adaptabilité aux conditions de croissance difficiles qui prévalent dans les habitats
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marginaux (Kawecki, 2008). Cela constitue un potentiel évolutif qui peut jouer un

role déterminant dans 1’adaptation aux changements climatiques (Aitken et al., 2008).
Les populations marginales présentent toutefois un risque d’extinction élevé. Leur
petite taille les rend vulnérables aux perturbations (Alleaume-Benharira et al., 2006;
Kawecki, 2008). La compétition avec d’autres especes plus adaptées aux conditions du
site peut aussi contraindre leur capacité a s ’étendre en réponse aux changements
climatiques (Case & Taper, 2000; Messaoud et al., 2014). Puisque les effets des
changements climatiques se feront d’abord sentir a la périphérie de I’aire de répartition
des especes, les populations marginales seront donc les premicres a a ffronter les
changements du climat. Elles pourraient alors servir d’avant-postes quant a 1’adaptation
d’une espece (Lesica & Allendorf, 1995; Hampe & Petit, 2005; IPCC, 2014).
Comprendre comment les populations marginales ont réagi aux changements
climatiques et aux fluctuations environnementales passés est nécessaire a
I’amélioration des prédictions de leurs réponses futures (Hampe & Petit, 2005; Pardi

& Smith, 2012).

Dans I’est du Canada, la répartition du sapin baumier (Abies balsamifera [L.] Mill.) et
du cédre (Thuja occidentalis L.) suit un gradient latitudinal du sud vers le nord. Ces
espéces maintiennent des populations marginales a plus de 100 km de leur limite de
répartition continue (Beaudoin et al., 2014; Paul et al., 2014). Associés aux vielles
foréts et aux peuplements de fin de succession (Bergeron & Dubuc, 1988; Bouchard et
al., 2008), le sapin et le cédre sont peu adaptés aux feux (Frank, 1990; Johnston, 1990;
Sims et al., 1990; Denneler et al., 2008). Dans le nord du Québec, ils maintiennent des
populations marginales particulierement dans des endroits caractérisés par une faible
incidence de feux, comme les rives des lacs et des riviéres (Sirois, 1997; Cyr et al.,
2005; Paul et al., 2014). Des études paléoécologiques ont suggéré que ces populations
marginales de sapin et de cedre sont des reliquats de populations autrefois plus
abondantes (Liu, 1990; Richard, 1993; Ali et al., 2008). En Amérique du Nord, la

période hypsithermale fut caractérisée par des climats généralement chauds et
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humides. Peu élevée au début de cette période, la fréquence des feux a augmenté

graduellement jusque vers 3000 cal. BP. En revanche, les étés généralement plus secs
et plus frais de la période Néoglaciaire (depuis 3000 cal. BP) ont conduit a des feux
moins fréquents (Ali et al., 2009; Oris et al., 2014), mais plus séveres et de plus grandes
tailles (Ali et al., 2012; Remy et al., 2017). Selon des études paléoécologiques
régionales, ces variations dans le régime des feux seraient responsables de la
contraction d’aire du sapin et du cédre durant le Néoglaciaire (Liu, 1990; Ali et al.,
2008; Lucas, 2017). Ces ¢tudes paléoécologiques multiproxy fournissent des
informations régionales; la dynamique holocéne des populations nordiques de sapin et

de cedre a I’échelle locale reste encore a explorer.

Etant donné que la dynamique forestiére est aussi influencée par les facteurs locaux
(Cyretal., 2007; Bacaro et al., 2008; Ali et al., 2009; Senici et al., 2015), les indicateurs
(proxy) a grande échelle spatiale (par exemple le pollen) peuvent masquer la
dynamique qui s’opere a une échelle locale (Davis, 2000; Gavin et al., 2006). Par
exemple, le feu — perturbation majeure en forét boréale — produit des patrons
hétérogénes liés aux caractéristiques locales (Turner & Romme, 1994; Kafka et al.,
2001; Mansuy et al., 2014). En conséquence, des sites proches ne sont pas forcément
soumis au méme régime de feu et peuvent avoir des dynamiques différentes (Clarke,
2002; Barrett et al., 2013; Ouarmim et al., 2014; El-Guellab et al., 2015). Ces
informations peuvent étre difficiles a obtenir des études a grande échelle spatiale. Les
¢tudes a 1’échelle locale aident a aborder ces nuances et complétent celles a une plus
grande échelle spatiale. Aussi, méme si les opérations sylvicoles incluses dans les plans
d’aménagement forestier se basent a la fois sur les attributs de la forét aux échelles
régionale et locale, ces opérations s’effectuent a 1’échelle du peuplement (Harvey et
al., 2002; Bose & Harvey, 2013). Pour rester dans la gamme de variabilité naturelle, il
est donc pertinent de documenter la dynamique passée de la forét a une fine échelle

spatiale. Cela fournira des informations qui pourront servir de cadre de référence a
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I’aménagement forestier (Bergeron et al., 1998; Lindenmayer et al., 2006; Lindbladh
etal., 2013).

Les charbons de bois contenus dans les sols constituent un indicateur robuste pour
reconstituer 1’historique a long terme de la végétation et des feux (Thinon, 1992;
Asselin & Payette, 2005; Talon et al., 2005; Couillard et al., 2013; Nelle et al., 2013;
Fregeau et al., 2015; Payette et al., 2017). Les charbons de bois étant résistants a la
dégradation, leur anatomie se conserve pendant des millénaires, permettant leur
identification anatomique au genre ou a l’espéce (Thinon, 1992; Scott & Damblon,
2010). Plus particuliérement, les charbons de bois de grande taille (> 2 mm) indiquent
incontestablement une origine locale (Asselin & Payette, 2005), ce qui permet de
retracer I’historique de la végétation et des feux a une fine échelle spatiale (Figueiral

& Mosbrugger, 2000).

Cette étude vise a vérifier a 1’échelle locale, a 1’aide des charbons de bois préservés
dans les sols, si les peuplements marginaux de sapin et de ceédre du nord de la forét
boréale de 1’ouest du Québec étaient plus abondants par le passé. Plus spécifiquement,
elle vise a déterminer si — et quand — le sapin et le cédre étaient présents dans des sites
ou ils sont actuellements absents. Enfin, les causes potentielles de la fluctuation

d’abondance du sapin et du cédre dans le nord de leur aire de répartition sont discutées.

Nous émettons les hypothéses suivantes : 1) Les populations marginales actuelles de
sapin et de cedre étaient plus abondantes et plus étendues par le passé. Elles n’étaient
donc pas confinées aux seuls endroits a faible incidence de feu comme les pourtours
des lacs et des rivieres, tel qu’observé aujourd’hui; 2) les variations d’abondance des
populations de ceédre et de sapin sont liées a des périodes de modifications dans le
régime des feux. On s’attend a une diminution de ces populations durant les périodes

de forte activité de feu au cours de ’Holocene.



33

2.2 Matériel et méthodes

2.2.1 Aire d’étude

L’aire d’étude se trouve dans I’ouest du Québec et fait partie de la région écologique
6a (Plaine du lac Matagami), située dans le sous-domaine bioclimatique de la pessiére
a mousses de 1’Ouest, selon la classification du Ministére des Foréts, de la Faune et des

Parcs du Québec (Figure 2.1).
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Figure 2.1 Localisation de I’aire et des sites d’étude.

C’est un territoire peu accidenté comprenant principalement des dépdts minéraux
argileux issus du lac proglaciaire Ojibway (Veillette, 1995), et des dépdts organiques
dans les bas de pentes. Le climat est de type subpolaire humide continental. La

température moyenne annuelle et les précipitations moyennes annuelles de la station
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météorologique la plus proche (Joutel, 55 km de I’aire d’¢tude) <¢taient
respectivement de 0° C et 909 mm pour la période 1981-2010 (Environnement Canada,
2017). La faible pente et le faible taux de décomposition de la matiére organique font

que la zone est favorable a la paludification (Fenton et al., 2005; Lavoie et al., 2005).

Le territoire est dominé par les peuplements résineux, principalement composés
d’épinette noire (Picea mariana [Mill.] B.S.P.). Le bouleau a papier (Betula papyrifera
Marsh) et le peuplier faux-tremble (Populus tremuloides Michx.) sont les principaux
feuillus arborescents, présents surtout dans les peuplements de début de succession. Le
sapin et le ceédre sont peu abondants. Le pin gris (Pinus banksiana Lamb.) est présent
sur les sites plus secs. Le sous-bois est dominé par des arbustes de la famille des
éricacées (Rhododendron groenlandicum (Oeder) Kron et Judd., Kalmia angustifolia
L. var. angustifolia et Vaccinium spp.) (Blouin & Berger, 2005). Une succession est
observée dans le recouvrement de bryophytes au sol suivant le temps apres feu allant
des espéces plus tolérantes a la sécheresse (Pleurozium schreberi (willd. Ex Brid) Mitt.,
Hylocomium splendens (Hedw.) Schimp., Ptilium crista-castrensis (Hedw.) De not,
Sphagnum capillifolium (Ehrh.) Hedw., Sphagnum girgensohnii Russow.) aux espéces
plus hygrophiles (Sphagnum magellanicum Brid., Sphagnum rubellum Wilson,

Sphagnum fallax (H. Klinggr.)) (Bergeron & Fenton, 2012).

2.2.2 Echantillonnage

Les sites a I’étude sont divisés en deux catégories : (1) les sites ou le sapin et le cédre
sont actuellement présents, appelés « sites marginaux » et (2) les sites ou le sapin et le
cédre sont aujourd’hui absents, appelés « sites dans la matrice forestiere ». Deux
populations marginales de cedre et de sapin accessibles par route ont été repérées [TOC
et CDC; Fig. 2.1]. Les sites dans la matrice forestiére, au nombre de 15, ont été choisis
aléatoirement dans la forét avoisinant le site marginal CDC. Ils sont diversifiés en
termes de composition spécifique et de caractéristiques édaphiques, tout en présentant

un portrait représentatif de 1'aire d’é¢tude (Tableau 2.1).
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Tableau 2.1 Description des sites marginaux et des sites dans la matrice forestiére.

Végétation Indice Distance  Dépot de surface Drainage  Pente
forestiére de dela
densité  population
(%) marginale
(km)

Sites marginaux
CDC Pm, Ab, Bp, 61-80 - Moraine interlobaire Bon Modérée

To, Bp
TOC Pm, Ab, To, 41-60 - Esker Bon Douce

Pb
Sites dans la matrice
S1 Pm, LI 41-60 3,4 Till a matrice argileuse Mauvais Faible
S2 Pm 25-40 0,7 Till a matrice argileuse Mauvais Nulle
S3 Pm 25-40 0,6 Organique épais Treés Nulle

mauvais

S4 Pm, Bp 81-100 1,3 Moraine interlobaire Modéré Douce
S5 Pm 81-100 1,2 Moraine interlobaire Modéré Douce
S6 Pm, LI 81-100 1,1 Moraine interlobaire Modéré Douce
S7 Pm 81-100 1,4 Till a matrice argileuse Mauvais Nulle
S8 Pm 25-40 1,2 Moraine interlobaire Imparfait  Nulle
S9 Pm 25-40 1,3 Moraine interlobaire Modéré Douce
S10  Pm 41-60 33 Till a matrice argileuse Mauvais Nulle
S11  Pm, Ll 41-60 3,2 Till a matrice argileuse Mauvais Nulle
S12 Pm, LI 41-60 3,8 Till a matrice argileuse Mauvais Nulle
S13  Pm 41-60 3,7 Moraine interlobaire Mauvais Nulle
S14  Pm, Ll 41-60 3,6 Till a matrice argileuse Mauvais Nulle
S15 Pm 41-60 4,1 Moraine interlobaire Mauvais Nulle

Ab: Abies balsamea, Pm: Picea mariana, Bp: Betula papyrifera, Pt: Populus tremuloides, LI:
Larix laricina, To: Thuja occidentalis, Pb: Pinus banksiana

Chaque site est subdivisé en microsites ou ont €té prélevés des échantillons de sol (en

moyenne 950 cm®). Dans les sites marginaux, les microsites sont répartis en trois

quadrats (4 m x 4 m) de quatre microsites chacun (12 microsites au total) : un quadrat

a lintérieur de la population marginale et deux quadrats a une distance de 150 m du

centre de la population marginale. Chaque site dans la matrice comprenait un quadrat

de quatre microsites (Figure 2.2). A chaque microsite, les charbons ont été prélevés au

contact des horizons organique et minéral et dans le sol minéral (Payette et al., 2012).
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Figure 2.2 Répartition des microsites dans les sites marginaux et dans la matrice
forestiere. Les points noirs a chaque coin d’un quadrat de 4 m x 4 m représentent les
microsites ou les charbons ont été échantillonnés.

2.2.3 Extraction et identification des charbons

Les échantillons ont été mis a sécher a I’air libre pour les consolider pour les prochaines
étapes, car les charbons sont moins fragiles a 1’état sec (Thinon, 1992). Ils ont ensuite
¢été immergés dans une solution a 2,5% d’hexamétaphosphate de sodium — (NaPO3)s —
pendant 12 heures pour disperser les agrégats. Les échantillons ont ensuite été tamisés
(maille 2 mm) sous un jet d’eau. Les charbons > 2 mm ont été retenus pour analyse
puisqu’ils représentent I’information locale (Asselin & Payette, 2005). L’extraction des

charbons a été effectuée par flottaison et tri manuel sous une loupe binoculaire (Thinon,
1992).
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Apres I’extraction, les charbons ont été¢ identifiés a 1’espece ou au genre selon les

caractéristiques anatomiques du bois en se servant de documents de référence (par
exemple Schweingruber (1990)) et de clés botaniques (par exemple: Panshin et de
Zeeuw (1980)). L’analyse s’est focalisée sur six groupes d’identification : 1) Abies
balsamea; 2) Thuja occidentalis; 3) Abies/Thuja (les critéres qui permettent de
différencier le ceédre du sapin — par exemple, la paroi terminale du parenchyme — ne
sont pas toujours visibles (Jacquiot, 1955; Panshin & de Zeeuw, 1980)); 4) Pinus
banksiana; 5) autres gymnospermes et 6) angiospermes. Chaque charbon identifi¢ a
ensuite été pesé. Les résultats sont présentés en masse relative (proportion) de chaque

groupe d’identification dans les assemblages de charbons (Ali et al., 2005).

2.2.4 Datations au radiocarbone

Vingt fragments de charbon de sapin et d’Abies/Thuja (3 a I’intérieur de chaque site
marginal et 14 dans les sites de la matrice forestiere) ont été datés selon la technique
de spectrométrie de masse par accélérateur (SMA). Cette technique permet la datation
de charbons aussi légers que 1 mg (Fesenmyer & Christensen, 2010). Les datations
radiocarbone ont été réalisées aux laboratoires du centre d’études nordiques (Université
Laval, Québec, Canada) et du Keck Carbon Cycle AMS Facility (Université de
Californie, Irvine, CA, USA). Les dates radiocarbone obtenues ont été étalonnées a
I’aide de la base de données Intcal 13 (Reimer et al., 2013) du programme en ligne

Calib (version 7.1) (Stuiver et al., 2017).

2.3 Résultats

Des charbons ont été trouvés dans tous les sites étudiés. Au total, 3435 fragments de
charbon ont été identifiés. L’analyse révele que le sapin et le cedre étaient présents dans
les assemblages de charbons des sites marginaux (a I’intérieur et a 1 50 m de la
population marginale) et aussi dans les assemblages de charbons des sites de la matrice

forestiere (Figures 2.3 et 2.4).
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Figure 2.3 Masse relative (%) de chaque catégorie d’identification dans les
assemblages de charbons a ’intérieur des sites marginaux CDC et TOC et a 150 m de
chaque coté du centre de chaque site marginal (A, B).

Dans les sites marginaux (Figure 2.3), le sapin et le cédre (pourcentages combinés de
Abies balsamea, Thuja occidentalis et Abies/Thuja) représentent 17a 53 % des
assemblages de charbons de bois. Le pin gris, présent encore aujourd’hui aux alentours
du site TOC, représente 6 a 13 % des assemblages de charbons de bois de ce site
marginal. Les autres charbons de bois des sites marginaux sont surtout représentés par
les autres gymnospermes (27-58 %), quelques angiospermes (2-9 %), et 6-29 % de

taxa non identifiables.

Dans la matrice forestiere (Figure 2.4), le sapin est présent dans les assemblages de
charbons de prés de la moitié des sites. Le cedre n’y a pas été identifié. Toutefois,

comme le cedre est souvent présent dans les vielles sapiniéres, et vu la proportion
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importante de la catégorie Abies/Thuja a certains sites, le cédre pourrait néanmoins

en faire partie (Figure 2.4).

Figure. 2.4 Masse relative (%) de chaque catégorie d’identification dans les
assemblages de charbons des sites dans la matrice foresticre.

En combinant la masse relative de Abies balsamea et de Abies/Thuja, on peut dire que
le sapin et/ou le cedre ont déja été présents dans 12 des 15 sites de la matrice et
représentent jusqu’a 31 % des assemblages de charbons (site S9). Les autres catégories
identifiées appartiennent surtout aux autres gymnospermes (13-94 %), avec trés peu
d’angiospermes (0-45 %) et 6-44 % de charbons non identifiés. Le pin gris, absent
aujourd’hui dans tous les sites de la matrice foresti¢re, n’a pas été identifié non plus

dans les assemblages de charbons (Figure 2.4).

Les dates radiocarbone obtenues des charbons de Abies/Thuja se situent entre 3755 cal.

BP (fin de la période hypsithermale) et I'ére moderne (1950 AD) (Tableau 2.2). Les
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dates les plus jeunes (180 cal. BP a moderne) proviennent toutes des populations

marginales. Dans la matrice foresti¢re, 11 des 14 dates se situent autour de I'an 1000

(de 679 cal. BP a 1283 cal. BP).

Tableau 2.2 Dates radiocarbone de 20 charbons de sapin et Abies/Thuja issus
des sites marginaux et des sites dans la matrice foresticre.

Site Interface/ Espece Age BP Cal. BP (20) Référence
Minéral (UCIAMS)
Populations marginales
TOC2M-6 Minéral Abies Moderne 190366
TOC10M-5  Minéral Thuja 50+ 30 190378
TOC4I-25 Interface  Thuja 90 £ 30 108 (22-265) 190365
CDC10M-5 Minéral Abies 90 + 30 108 (22-265) 190382
CDCS8I-15 Interface  Thuja 95+ 30 110 (20-267) 190361
CDCO08I-26 Interface  Abies 185+30 180 (0-300) 190360
Matrice forestiere
SA3341-7 Interface  Abies 735+£30 679 (656-726) 190371
SA463M-4 Minéral Abies/Thuja  755+30 688 (666-728) 190373
SA641-12 Interface  Abies/Thuja  830+30 737 (688-789) 190367
SA4641-8 Interface  Abies 835+30 742 (688-792) 190380
SA641-8 Interface  Abies 890+30  810(733-909) 190377
SA5531-24 Interface  Abies/Thuja  930+30 853 (786-924) 190374
SA312M-5 Minéral Abies 1030 £40 947 (801-1054) 190370
SA3121-5 Interface  Abies 1055 £30 960 (926-1051) 190376
SA2721-29 Interface  Abies 1125+30 1024 (959-1172) 190368
SA272M-14  Minéral Abies 1150 £30 1061 (979-1174) 190369
SAS511-8 Interface  Abies/Thuja 1345 +30 1283 (1185-1309) 190375
SA4221-23 Interface  Abies 1805 +30 1741 (1626-1821) 190372
SA4221-27 Interface  Abies 1835+30 1772 (1704-1864) 190379
SA332M-30 Minéral Abies 3475 +£30 3755 (3645-3834) 190381

Les 12 sites de la matrice forestiére comprenant du sapin et/ou du cedre présentent une

gamme variable de caractéristiques. Ils comprennent a la fois des milieux ouverts et

fermés, des drainage allant de trés mauvais a modéré et des dépdts de surface diversifiés
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(voir tableau 2.1). Les sites de la matrice forestiére ou le sapin et le cédre n’ont pas

¢été répertoriés présentent également des caractéristiques différentes.

24 Discussion

Notre étude révele que les populations marginales actuelles de sapin et de cédre dans
le nord-ouest du Québec étaient plus répandues qu'aujourd’hui pour une partie de
I'Holocéne, et ce, jusqu'a 'Optimum climatique médiéval (ca. 1000 cal. BP (Hunt,
2006)). En plus de leur présence dans les assemblages de charbons des populations
marginales actuelles, le sapin et/ou le cédre €taient aussi présents dans les sites de la
matrice forestiére ou ils sont actuellement absents. La majorité des charbons datés dans
la matrice forestiére est concentrée dans une période d'environ 500 ans centrée sur I'an

1000 cal. BP (Figure 2.5).

Figure. 2.5 Dates de présence de sapin et/ou de cedre dans les sites marginaux
(représentées par les étoiles) et les sites dans la matrice (points).
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La contraction d’aire d’abondance du sapin et/ou du cédre, commencée au début du
Néoglaciaire (Ali et al. 2008), semble donc s’étre intensifiée pendant 1I'Optimum

climatique médiéval.

Selon des études paléoécologiques, le sapin et le ceédre sont arrivés dans la région
d’étude rapidement apres le retrait du lac proglaciaire Ojibway, dans un paysage alors
dominé par I’épinette noire (Richard, 1980; Carcaillet et al., 2001; Ali et al., 2008). Les
deux especes ont proliféré pendant la période hypsithermale (7000-3500 cal. BP), avant
de diminuer graduellement durant le Néoglaciaire quand le climat est devenu
généralement plus froid et plus humide (Liu, 1990; Richard, 1993; Viau et al., 2006;
Ali et al., 2008). Nos résultats corroborent les conclusions de ces études. Bien que nos
données ne couvrent pas le début de ’Holocene, la plus vielle date obtenue (~3755 ans
cal. BP) correspond a la transition Hypsithermal-Néoglaciaire : période qui marque
probablement le début de la contraction d’aire de répartition du sapin et du cedre dans
la région d’étude (Ali et al., 2008). Le Néoglaciaire a été généralement caractérisé en
Amérique du Nord par des étés frais et humides (Carcaillet & Richard, 2000; Ali et al.,
2012). Des études réalisées dans plusieurs lacs a 0,2-60 km de 1’aire d’étude ont
suggéré que le climat plus frais et plus humide qui caractérisait la forét boréale nord-
américaine aprés 3000 ans cal. BP aurait conduit a des feux peu fréquents (Ali et al.,
2012; Oris et al., 2014) mais de plus grandes tailles (Ali et al., 2012; Remy et al., 2017)
et probablement plus séveres. Dans la forét boréale de 1’est de I’ Amérique du Nord, la
taille et la sévérité des feux jouent un réle déterminant dans les trajectoires a long terme
de la végétation (Bergeron et al., 2004; Remy et al., 2017). Des changements dans la
taille et la sévérité des feux pourraient expliquer la contraction d’aire de répartition du
sapin et du cedre durant le Néoglaciaire. Le sapin et le cédre n’ont pas de banque de
semences aériennes (Rowe & Scotter, 1973; Greene et al., 1999) et ils ont une faible
capacit¢ de dispersion (Frank, 1990; Johnston, 1990; Cornett et al., 1997). Leur
recolonisation aprés feu se fait a partir d’un peuplement ou d’individus matures se

trouvant proche du site incendi¢ (Zasada et al., 1992; Asselin et al., 2001). Les grands
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feux séveres du Néoglaciaire auraient limité le recrutement apres feu de sapin et de

cedre et, par conséquent, la formation et le maintien de populations marginales.

La contraction d’aire de répartition du sapin et du ceédre semble s’étre intensifiée autour
de 1000 ans cal. BP, soit pendant I’Optimum climatique médiéval (Hunt, 2006). Il est
généralement admis que cette période fut caractérisée dans le Nord du Canada par un
climat chaud et (Viau & Gajewski, 2009), une légere augmentation de la fréquence et
surtout de la taille des feux (Ali et al., 2009; Oris et al., 2014; EI-Guellab et al., 2015;
Remy et al., 2017). Le sapin et le cedre sont des espéces de fin de succession qui
occupent la canopée longtemps apres le dernier feu. Ils sont donc désavantagés par les
feux récurrents (Bergeron & Dubuc, 1988; Bouchard et al., 2008; Denneler et al.,
2008). L’augmentation de la taille des feux a I’Optimum climatique médiéval aurait
donc accéléré la disparition des populations de sapin et de cedre qui auraient survécu
aux grands feux séveres depuis le début du Néoglaciaire, dans les sites de la matrice

forestiére.

Les sites de la matrice foresti¢re présentent des différences en termes de topographie,
de dépdt de surface, de drainage et de composition specifique. Le role de ces facteurs
locaux sur le régime des feux est bien documenté (Heyerdahl et al., 2001; Bergeron et
al., 2004; Parisien & Moritz, 2009; Mansuy et al., 2010; Parks et al., 2012; Mansuy et
al., 2014). Dans notre étude, le sapin et/ou le cedre ont été trouvés sur différents sites,
indépendamment de leurs caractéristiques. Les caractéristiques des sites ne peuvent par
conséquent pas permettre de prédire la présence ou 1’absence de sapin et/ou de cedre.
La disparition des deux espéces dans ces sites suggere que les sites de la matrice
forestiere, indépendamment de leurs caractéristiques, n’ont pu toujours agir comme des
pare-feu. Il est possible que les facteurs climatiques aient supplanté 1’effet des facteurs
locaux sur le régime des feux (Senici et al., 2015). Méme si les feux du Néoglaciaire
ont conduit a la disparition du sapin et du cedre dans tous les sites de la matrice
forestiere, les différences de proportion de sapin et de ceédre dans les assemblages de

charbons entre les sites suggerent néanmoins que les réponses n’étaient probablement



44

pas similaires entre les sites. Par exemple, les sites S9 et S15 présentent la plus
grande proportion de sapin et/ou de cedre (31 et 28 % respectivement). Ces différences
semblent étre liées a leurs caractéristiques intrinséques. S9 est une vielle pessiére avec
un tapis épais de sphaignes. S15 se trouve dans une dépression entourbée. Ces
caractéristiques ont été décrites comme des facteurs qui peuvent limiter la propagation
et la sévérité des feux (Cyr et al., 2007; Mansuy et al., 2014; Ouarmim et al., 2015).
Cela laisse a penser que ces sites avaient probablement maintenu une portion
importante de sapin et/ou de cedre durant le Néoglaciaire grace a leur humidité relative
¢levée ayant servi de pare-feu. Mais ces barrieres étant inéfficientes face aux feux
séveres (Ouarmim et al., 2015), les feux du N éoglaciaire ont pu les surpasser. Les
tourbiéres n’agissent pas toujours comme des pare-feu efficients (Cyr et al., 2005;
Madoui et al., 2010) et la topographie plane du territoire d’étude pourrait avoir favorisé
la propagation des grands feux du Néoglaciaire (Heyerdahl et al., 2001; Bergeron et
al., 2004).

Outre le feu, la capacité de reproduction du sapin et du cédre, le climat, la compétition
avec 1’épinette noire et la disponibilité des sites ont été¢ suggérés comme des facteurs
potentiels pouvant expliquer la diminution du sapin et du cédre dans la forét résineuse
du Québec (Gauthier et al., 2000; Messaoud et al., 2007a; Messaoud et al., 2007b; Paul,
2011; Messaoud et al., 2014; Paul et al., 2014). Mé&me si tous ces facteurs semblent
interargir et contribuer a la répartition des deux especes, le feu semble étre par-dessus
tout le facteur le plus important qui empéche le sapin et le cédre de s’étendre au nord
de leur aire de répartition continue (Ali et al., 2008; Paul et al., 2014). La présence
historique de sapin et/ou de cédre dans les sites de la matrice forestiére jusqu’a environ
680 ans cal. BP suggére que ces especes ont la capacité de se développer dans les sites
de la région d’étude. Cela corrobore les résultats d’autres études qui ont montré que
beaucoup de sites de la forét résineuse, quoique non occupés par le sapin et le cedre
aujourd’hui, sont favorables aux deux especes (Messaoud et al., 2007b; Paul, 2011).

Comme les deux espéces ont besoin d’individus matures proches pour coloniser ses
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sites (Greene et al., 1999; Asselin et al., 2001), le feu empécherait I’extension d’aire
de répartition des populations nordiques de sapin et de cédre en limitant les sources de
graines. Ainsi, méme si des sites favorables sont disponibles, le sapin et le cedre ne
peuvent les coloniser et 1’épinette noire prend alors 1’avantage (Messaoud et al., 2007b;
Messaoud et al., 2014). Aujourd’hui, le sapin et le ceédre se trouvent dans la région
d’¢étude dans les endroits caractérisés par une faible influence de feu (Sirois, 1997;
Denneler et al., 2008; Ouarmim et al., 2015). Notre étude montre que ces populations
¢étaient autrefois plus répandues. La présence actuelle du sapin et du cédre dans les
endroits peu propices au feu semble confirmer le role historique du feu dans la
limitation de 1’aire de répartition de nombreuses espéces boréales : cedre (Heinselman,
1973), sapin (Ali et al., 2008), pin rouge (Pinus resinosa) (Flannigan & Bergeron,
1998), pin gris (Asselin et al., 2003) et genévrier (Juniperus communis L.) (Diotte &
Bergeron, 1989).

Nos résultats montrent que les sites marginaux ont brlé durant les deux derniers
siecles, mais qu’ils ont été recolonisés par le sapin et le ceédre. Cela tendrait a confirmer
le role d'avant-postes que pourraient jouer les sites marginaux en réponse aux
changements climatiques dans le Nord du Québec. En général, les endroits a forte
humidité ou mal drainés comme les milieux humides, les rives des lacs et des riviéres,
limitent la propagation du feu ou en diminuent la sévérité (Heinselman, 1973; Cyr et
al., 2005; Senici etal., 2015; Araya et al., 2016; Nielsen et al., 2016). La sévérité réduite
des feux dans les sites marginaux en milieux humides fait que certains individus
matures survivent et servent de source de graines pour le recrutement apres feu (Zasada
et al., 1992; Asselin et al., 2001), d’ou la persistance des deux espéces dans les sites
marginaux. Or, pour que le sapin et le cédre puissent s'étendre au-dela de la zone
d'influence des lacs et rivieres, les conditions climatiques devront étre plus humides,
ce qui ne semble pas faire partie des prédictions pour les décennies a venir (Flannigan
etal., 2009; Hély et al., 2010). Il se pourrait donc que les deux especes restent confinées

encore longtemps aux populations marginales en milieux humides.
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Le pin gris est une espéce adaptée aux feux récurrents qui se développent

généralement sur les dépots bien drainés (Rudolph & Laidly, 1990). Sa présence
actuelle dans le site marginal TOC peut s’expliquer par le dépdt de surface relativement
sec (sables et esker). La cohabitation du pin gris avec le sapin et le cédre suggere que
le site est affecté par des feux non Iétaux. Ce type de feu est suffisant pour assurer la
régénération du pin gris (Gauthier et al., 1993), et en méme temps laisser des
semenciers de sapin et de cedre pour assurer le recrutement des deux especes (Asselin
et al., 2001). L’absence du pin gris des assemblages de charbons des sites de la matrice
ne peut pas étre attribuée a une absence de I’espece dans ces sites durant 1’Holocene.
Toutefois, comme le pin gris produit beaucoup de charbon de bois (Bégin & Marguerie,
2002), son absence totale dans les sites de la matrice suggere que I’espece, si elle était
présente, devait étre peu abondante dans les sites argileux de la matrice forestiere

durant I’Holocéne.

Notre étude montre que le sapin et/ou le cédre ont été présents dans des sites ou ils sont
actuellement absents. Cela confirme a I’échelle locale, que ces especes étaient plus
répandues dans le territoire d’étude. Le feu semble étre le principal facteur responsable
de la contraction d’aire du sapin et du cedre dans le nord du Québec. Il a été impossible
d’approfondir I’historique des feux des sites marginaux, parce que les feux récents ont
potentiellement rebriilé les charbons de bois des feux précédents, effacant ainsi

I'historique a long terme (Gavin et al., 2003; Théry-Parisot et al., 2010).

2.5 Conclusion

La présence de sapin et de cédre dans les assemblages holocénes de charbons de bois
des sites ou ils sont actuellement absents confirme que les deux especes étaient
autrefois plus répandues dans le nord de leur aire de répartition. Notre étude confirme,
a I’échelle locale, les résultats d’études paléoécologiques régionales ayant suggéré que
les populations marginales de sapin et de cedre du nord du Québec soient des reliquats

de populations autrefois plus répandues (Ali et al., 2008; Paul et al., 2014). Le feu
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semble étre le principal facteur responsable de la contraction d’aire de répartition

des deux espeéces en €liminant les sources de graines. Le sapin et le cédre sont donc
contraints aux endroits les protégeant des feux séveres et récurrents, comme les rives
des lacs et des rivicres. Toutefois, pour que ces sites puissent agir comme avant-postes
favorisant 1’expansion nordique du sapin et du cédre en réponse aux changements
climatiques, les conditions devront favoriser 1'établissement d'un régime de feux peu

séveres et peu fréquents, ce qui ne semble pas faire partie des prédictions.

Dans cette étude, nous avons utilis€ un nombre limité de dates, vu le cout élevé des
datations radiocarbone. Nous sommes conscients qu’un nombre plus €levé de charbons
datés aurait pu permettre une chronologie plus longue des processus écologiques qui
ont contr6lé la dynamique du sapin baumier et du cedre blanc dans notre région
d’¢étude. Toutefois, comme le but de cette étude n’était pas de reconstituer 1’historique
des feux, les dates obtenues ont été suffisantes pour répondre a notre principale
question. D’autres études pourront approfondir 1’historique des feux des populations

marginales de sapin et de cédre dans le nord du Québec.
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CHAPITRE III

CONCLUSION GENERALE

Notre ¢étude avait pour but de reconstituer, a I’échelle locale, la dynamique holocéne
des populations marginales de sapin et de cédre du domaine bioclimatique de la
pessiére a mousses de I’ouest du Québec. Au Québec, le nouveau régime forestier place
I’aménagement écosystémique au cceur de la gestion de la forét (Gouvernement du
Québec, 2011). Des connaissances de la variabilité naturelle des écosystémes forestiers
a différentes échelles spatiales et temporelles sont nécessaires pour comprendre 1’effet
des changements climatiques et adopter les mesures adaptatives en conséquence. Notre

¢étude s’inscrit dans cette démarche.

Nos résultats montrent que le sapin et/ou le ceédre étaient plus répandus dans le nord de
leur aire de répartition pour une partie de I’Holocéne et jusqu’a environ 680 ans cal.
BP Cela confirme notre premiere hypothése selon laquelle, a 1’échelle locale, les
populations marginales de sapin et de cédre sont des reliquats de populations autrefois
plus abondantes. Les deux especes ont été trouvées sur une variété de sites, suggérant
que les caractéristiques des sites ne peuvent expliquer la diminution du sapin et du

ceédre dans le nord du Québec.

La présence, durant I’Holocéne, du sapin et duc eédre dans les sites ouils sont
actuellement absents suggére aussi que les deux especes ont la capacité de se
développer dans le territoire d’étude. Notre seconde hypothese est confirmée par le fait
que la contraction des populations nordiques de sapin et de cedre semble étre li¢e aux

grands feux sévéres du Néoglaciaire et s’étre accentuée durant I’Optimum climatique
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médiéval en limitant les sources de graines nécessaires a la régénération des deux

espéces. Notre ¢tude appuie donc les conclusions d’études précédentes réalisées a
grande échelle spatiale et ayant suggéré que le feu pourrait étre le principal facteur
limitant la répartition de certaines espéces boréales (Heinselman, 1973; Diotte &

Bergeron, 1989; Asselin et al., 2003; Ali et al., 2008; Paul et al., 2014).

Notre étude a aussi mis en évidence le réle des sites marginaux dans la persistence du
sapin et du cédre dans le nord de leur aire de répartition. En limitant I’impact des feux,
les sites marginaux peuvent servir de refuge pour le sapin et le cédre pendant plusieurs
millénaires (Ouarmim et al., 2014). Etant affectés moins souvent par les feux sévéres,
les sites marginaux maintiennent des fonctions et une biodiversité associées notamment
aux vielles foréts (Kneeshaw & Gauthier, 2003). En plus des perturbations naturelles,
les perturbations anthropiques liées a I’aménagement forestier pourraient altérer la
persistence des populations marginales de cédre et de sapin. Le maintien de ces

écosystemes doit étre pris en compte dans I’aménagement de la forét.

En utilisant une approche d’enveloppe climatique, McKenney et al. (2007) ont sugéré
que le réchauffement climatique pourrait étre avantageux pour certaines especes en
Amérique du Nord, incluant le sapin et le ceédre. Ces modéeles font ressortir les
projections sur les répartitions des niches climatiques des especes, c¢’est-a-dire la
répartition des sites potentiellement favorables, eu regard au climat. Ces mod¢les
restent insuffisants par le fait qu’ils n’intégrent pas le facteur « feu ». Notre étude
montre que le feu semble étre I’un des principaux facteurs qui limitent la répartition du
sapin et du cedre dans le nord. Ainsi, la répartition future de ces deux espéces ne
dépendra pas tant de I’effet direct des changements climatiques, mais de 1’effet indirect
de ces derniers par la modification du régime des feux (Flannigan et al., 2009). Les
modeles de prédiction de la répartition des espeéces doivent prendre en compte les
interactions complexes entre climat, feu et végétation pour mieux prédire les patrons

de répartition du sapin et du cédre dans le nord de leurs aires de répartition.
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3.1 Limites de 1’étude et perspectives de recherche

Dans cette étude, la ressemblance anatomique des charbons de sapin et de cedre a
souvent empéché de les distinguer. Méme si les deux especes partagent plusieurs
caractéristiques €cologiques, elles présentent néanmoins certaines différences. Par
exemple, le cédre est plus sensible aux courts intervalles de feux (Bergeron & Dubuc,
1988). Lucas (2017) a aussi montré, a partir de données polliniques, que le cédre a
décliné plus rapidement que le sapin durant le Néoglaciaire. Notre étude n’a pu vérifier
cette information a I’échelle locale dans la dynamique holocéne des deux especes. Il y
a donc lieu d’approfondir I’historique a long terme de ces deux espéces a l’échelle
locale pour faire ressortir les nuances qui pourraient exister dans leurs réponses aux
changements climatiques et aux fluctuations du régime des feux a 1’échelle du
peuplement. Cela exigerait entre autres d’affiner les critéres anatomiques permettant

de différencier le cédre du sapin.

Certaines études suggerent que les épidémies de la tordeuse des bourgeons de 1’épinette
(TBE) pourraient influencer le régime des feux (Stocks, 1987; Bergeron & Leduc,
1998) et vice-versa. D’autres ¢études, utilisant des indicateurs paléoécologiques de
présence de TBE (capsules céphaliques, feéces, écailles de papillons), pourraient
approfondir cet aspect de la question et mettre en lumicere les interactions entre la TBE,

les feux et la dynamique holoceéne du sapin et du ceédre.

Des études suggerent que les banques de semis pourraient jouer un réle déterminant
dans la régénération du sapin, notamment en période d’intenses épidémies de TBE ou
la production de cones est limitée (Morin, 1994; Duchesneau & Morin, 1999). Les
indicateurs utilisés dans notre étude ne nous permettaient pas de documenter cet aspect.
Aussi, la capacité des banques de semis a survivre aux perturbations séveres — par
exemple les feux — sur une longue période de temps est encore peu connue. D’autres

¢tudes sont donc necessaires pour documenter le réle potentiel des banques de semis
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dans le maintien a long teme des populations marginales de sapin et de cedre dans le

nord du Québec.
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