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RESUME DE LA THESE

Les changements globaux passés, actuels et futurs ont eu, ont et auront des influences sur
la composition et la structure des écosystemes. Une compréhension accrue des mécanismes de
résilience des écosystémes face aux perturbations est donc indispensable pour comprendre les
phénomeénes actuels, anticiper les changements futurs et adapter judicieusement la gouvernance
environnementale. Dans ce cadre, les écosystemes forestiers ont un intérét majeur en raison de
leur multifonctionnalité, e.g. par leur rdle dans la régulation et 1’atténuation des changements
climatiques ou dans la provision de services écosystémiques économiques, écologiques et
sociaux. Le biome boréal, qui couvre un tiers des foréts mondiales, est représentatif de ces
enjeux et est actuellement soumis a des pressions climatiques et anthropiques qui
compromettent sa résilience. L’ouverture actuel de la pessicre (forét majoritairement composée
d’épinettes noires, Picea mariana) au nord du Québec matérialise ces enjeux dans la mesure
ou une transition entre un écosystéeme forestier dense, efficace producteur de ressources
naturelles exploitables et séquestrateur de carbone (la pessiére a mousses) est graduellement
remplacé par un écosystéme forestier moins dense, et donc moins efficient sur la provision de
ces services (la pessi¢re a lichens). L’hypothése actuelle des scientifiques et gestionnaires
adressant la problématique de cette ouverture repose sur une augmentation de I’activité des
feux qui serait responsable d’accidents de régénération et de la pérennisation locale puis
régionale de pessiéres a lichens au détriment des pessieres a mousses. Ces écosystémes sont
considérés comme étant des états pouvant coexister dans des conditions environnementales
similaires, dont la stabilité dépend de la fréquence des feux, perturbation naturelle majeure qui

entretient la dynamique des écosystémes forestiers boréaux.

Dés lors, I’ambition générale de cette theése est d’examiner les dynamiques passées de la
vegetation en lien avec le régime des feux dans une zone a la transition entre les domaines
bioclimatiques de la pessiere a mousses et de la pessiere a lichens au cours du temps. Pour ce
faire, la thése s’est concentrée sur la recherche et le développement d’outils innovants
permettant de retracer la structure et la composition présentes et passées des écosystemes
terrestres en paléoécologie. L’utilisation d’indicateurs géochimiques s’est ainsi révélée

particulierement pertinente pour appréhender la problématique générale, non sans représenter
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un challenge méthodologique. La thése s’est chronologiquement focalisée sur 3 objectifs,
correspondant & trois chapitres: (i) I’identification de variations dans la composition
géochimique des sols des pessieres a lichens et des pessiéres a mousses, au regard des
interactions sol-végétation-climat, (ii) 1’étude de la projection de ces variations dans les
enregistrements sédimentaires des lacs de bassins versants afin de calibrer le signal des
marqueurs géochimiques pouvant étre utilisés comme proxys paléoécologiques, pour (iii) la
reconstruction de la dynamique de végétation passee en lien avec les fluctuations du régime de
feux au cours de 1I’Holocene, afin d’alimenter la compréhension des interactions climat-feu-

veégétation de la pessiére boréale.

La résilience des écosystémes réside dans 1’équilibre des interactions sol-végétation-climat.
Le premier chapitre démontre ainsi que dans les pessieres a lichens et les pessiéres a mousses,
la végétation et les conditions microclimatiques entretiennent et sont entretenues par des
propriétés physiques et chimiques des sols qui leur sont spécifiques. Les pessiéres a mousses
présentent notamment des sols plus riches en matiere organique et en nutriments, qui stockent

deux a trois fois plus de carbone a I’échelle du paysage que les pessieres a lichens.

Les différences dans la structure et la composition des écosystémes et dans les paramétres
géochimiques qui en découlent ont des répercussions sur les flux et transferts de matiére, tant
en quantit¢ qu’en qualité, des écosystemes terrestres aux écosystémes lacustres. Ainsi le
deuxiéme chapitre montre que les sédiments lacustres enregistrent des signaux différents en
fonction de la nature des écosystémes terrestres et identifie certains éléments géochimiques,
notamment les marqueurs de 1’origine terrestre de la matiere organique et de 1’état de
développement du sol, comme des indicateurs prometteurs pour suivre 1’histoire de la

végétation au cours du temps.

Fort de la calibration de ces nouveaux proxys geochimiques, le troisieme chapitre
reconstruit I’histoire de la végétation au cours de I’Holocéne dans des sites d’étude situés dans
la zone de transition entre pessiére a mousses et a lichens au nord-est du Québec. Les relations
entre les variations dans la géochimie des sédiments lacustres et les fluctuations du régime des
feux permettent de mettre en évidence un lien entre la structure de la végetation terrestre et le
temps de retour entre deux feux consécutifs. En particulier une rupture majeure, observée
autour de 4500-4000 ans calibrés avant présent, permet d’identifier une ouverture des

écosystémes forestiers a cette période.
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Nos résultats permettent donc de préciser 1’histoire de la végétation au nord du Québec en
lien avec les variations de fréquence de feux. De précédentes études menées dans la région
avaient estimé que les écosystemes en place dans la région il y a 6000 ans étaient constitués
d’une pessiére a mousses dense, dont la localisation de la limite nord était semblable a celle
observée actuellement et d’une pessiére noire plus ouverte, au nord de cette limite, dont la
densité était néanmoins plus importante que celle de la pessiere a lichens actuelle et dont le
couvert au sol était de nature arbustive. En cohérence avec ces observations, la rupture mise en
évidence sur nos sites témoigne de la formation des pessieres a lichens actuelles il y a 4500-
4000 ans, et d’une stabilisation de ces écosystémes au nord de la limite en raison de la
superposition de I’augmentation de la fréquence des feux, et de I’installation de conditions
climatiques défavorables a la récupération d’écosystémes denses au début de la période du
Néoglaciaire. La compréhension des mécanismes et interactions au sein du systéme climat-feu-
vegétation discutés dans cette thése propose que le destin et la transition des écosystemes
dépendent fortement des conditions initiales environnementales (topographie et climat) et de

I’héritage laissé par les écosystéemes post-perturbation.

In fine, cette thése discute les mécanismes et conditions de stabilité et de résilience des
écosystémes forestiers boréaux, en particulier au regard des régimes actuels de perturbations,
afin d’identifier des pistes d’aménagement. Elle conclue que la résilience des écosystéemes peut
étre fortement compromise par la superposition de perturbations. Ainsi, dans le contexte de
changements climatiques actuels, face au risque d’augmentation de I’activité de feux et aux
besoins socio-économiques d’exploitation de la ressource forestiére, les orientations de gestion
de la forét boréale canadienne doivent étre particulierement vigilantes sur les mesures a adopter
pour maintenir la résilience des écosystemes existant et ne pas les entrainer vers des états
précaires, engendrant des préconditions d’effondrement. Les recommandations principales
visent a préner une gestion adaptative face aux perturbations naturelles, multifonctionnelle
permettant de répondre a la dichotomie des enjeux économiques et écologiques et en synergie
avec des mesures a large échelle de lutte, d’atténuation et d’adaptation aux changements

climatiques.

Mots-clés : Holocene, paléoécologie, biogéochimie, régime des feux, résilience, forét boréale,

changements climatiques, dynamiques forestieres
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Chapitre 1.

INTRODUCTION GENERALE

« Comprendre le passé pour agir dans le présent et anticiper le futur ». La confrontation
des problématiques environnementales actuelles se doit de reposer sur ce paradigme, admettant
que le monde a changé, que le monde change et que le monde changera. Les écosystéemes sont
des entités dynamiques, soumises a des pressions de changements, graduels ou soudains, des
parameétres abiotiques, comme le climat, les conditions environnementales, les apports en
nutriments, les perturbations, la fragmentation des habitats, etc. (Levin, 1998 ; Scheffer et al.,
2001). Parallelement, les forces d’adaptation des écosystémes permettent une modulation des
réponses de leurs composantes biotiques, en termes de structure, de composition, d’interactions
internes et externes qui permet d’assurer leur maintien, ou résilience (Holling, 1986 ; EImqvist
et al., 2003).

Le contexte actuel d’anthropisation de 1’environnement soumet en sus les écosystémes a
de fortes pressions et altérations fagconnées par l'espece ingénieure humaine (Lawton & Jones,
1995 ; Wackernagel & Rees, 1998 ; Goudie 2013). Les modifications apportées a nos
écosystémes, de la petite a la plus grande échelle, ont des répercussions et des effets en cascade.
Aussi les changements climatiques, les interventions d’aménagement, d’exploitation, de
protection, etc., se compensent ou se superposent par interactions et influences réciproques
(Rosa et al., 2004). Le moteur anthropique devient alors un facteur de changements qui prend
une ampleur considérable (IPCC, 2014 ; UNEP, 2016), dont certaines conséquences pourraient
bien dépasser les capacités d’adaptation et de régenération naturelles des écosystémes

(Rockstrom et al., 2009). Se pose alors la question de la résilience future des écosystemes.

Les décisions d'aujourd’hui sur I'environnement, ou dans tout autre domaine qui S’y
répercute, auront des conséquences sur les écosystemes et la planete de demain, d'aprés-demain
et de bien plus tard. Face a ce constat, il devient urgent de comprendre le fonctionnement,
I’écologie, les interactions réciproques, les modalités de renouvellement, la résilience des

écosystemes et de leurs ressources naturelles pour les gérer au mieux et les conserver. Cela



passe par 1’étude des conséquences de certains phénomenes, comme les changements
climatiques et perturbations, sur les écosystemes afin de garantir leur durabilité. Le monde
change, et I'on y peut quelque chose. « Comprendre le passé pour agir dans le présent et

anticiper le futur ».

La paléoécologie est une science faisant usage d’enregistrements fossiles et appel a de
multiples disciplines, permettant d'adresser ces enjeux, et dont les conclusions peuvent
prétendre apporter quelques éléments pour y répondre (Brenchley et al., 1998). C’est dans ce
cadre que s’inscrit cette thése, au moyen d’une approche scientifique centrée sur 1’étude de la
dynamique passée d’écosystémes forestiers boréaux, aujourd’hui soumis a des pressions

climatiques, anthropiques et a des variations de régimes de perturbations.

1.1 CONTEXTE D’ETUDE : LA FORET BOREALE
1.1.1 IMPORTANCE ECOLOGIQUE ET SOCIO-ECONOMIQUE DE LA FORET BOREALE

La forét boréale est 1’un des biomes les plus larges de la planéte et est considérée comme
I’'un des derniers grands biomes « intacts » qui peuvent encore étre protégés (Ministere des
Ressources naturelles et de la Faune, 2008). Elle couvre 12 millions de kmz, représente 32%
des foréts mondiales, et stocke 20% du carbone forestier mondial (Hogg, 2002 ; Pan et al.,
2011 ; Brandt et al., 2013). Les foréts fournissent de nombreux biens et services
écosystémiques, bénéfiques aux populations humaines locales, régionales et mondiales : e.g. la
production de bois pour 1’énergie, la construction et la transformation, de produits forestiers
non ligneux pour ’alimentation ou la valorisation de produits dérivés, le stockage de carbone,
la limitation de I’érosion par le maintien des sols, la purification de 1’eau, etc. (Trumbore et al.,
2015, Gauthier et al., 2015). Au Canada, la forét boréale aménagée agirait ainsi comme un puits
de carbone a raison de 28 Tg.C.an (Kurz et al., 2013). La filiére forestiére sur la zone boréale
seule couvrirait 60% de la production de bois du Canada, représentant un budget de 26,6
milliards de dollars ($CAD) (Burton et al., 2006), dont 8,4 milliards participeraient a 4% du
PIB de la province du Québec (Ministere des Ressources naturelles et de la Faune, 2008).

1.1.2 DYNAMIQUE DES PERTURBATIONS, DES SUCCESSIONS ET DE REGENERATION DE LA

FORET BOREALE

Comme de nombreux écosystémes forestiers, la forét boréale est soumise a des régimes de

perturbations en grande partie responsables de la dynamique des successions forestiéres et de



leur composition spécifique et structurelle (Payette, 1992 ; Angelstam & Kuuluvainen, 2004 ;
Johnstone et al.,, 2010a). Les perturbations sont en effet des moteurs de diversité, de
renouvellement et de modelage des paysages (Sousa, 1984 ; Foster et al., 1998). Elles peuvent
jouer un rble d’agent d’entretien des écosystémes lorsque ceux-ci sont adaptés a leur
récurrence, i.e. lorsqu’un équilibre des interactions perturbation-climat-végétation s’est établi
localement ou régionalement par rétroaction au cours de 1’évolution (White, 1979 ; Gutschick
& BassiriRad, 2003 ; Seidl et al., 2014). Les perturbations touchant un vaste territoire et
destructrices initient ainsi les successions écologiques et fournissent des opportunités a
certaines espéeces de coloniser le milieu, pouvant mener a différents assemblages de
communautés. La composition de la végétation qui s’installe dépend de 1’héritage laissé par la
végeétation en place avant la perturbation (Johnstone et al., 2010a) et s’insére donc plutét dans
le modéle successionnel de la composition floristique initiale de Egler (1954). Lorsqu’un
écosystéme est adapté a un régime de perturbations particulier, il peut se maintenir par
renouvellements successifs et recouvrement d’un état post-perturbation aux propriétés
fonctionnelles et structurelles proches, voire identiques, a celles de 1’état pré-perturbation.
Cette capacité a perdurer dans le temps en endurant des changements et des perturbations

définit la résilience des écosystemes (Holling, 1973 ; 1996).

Les incendies constituent la perturbation majeure en forét boréale, et engendrent le plus
souvent, en tuant les arbres adultes au moment du passage du feu, des successions de
peuplements équiennes, i.e. d’ages réguliers (Payette 1992 ; Johnson, 1996). Dans I’ensemble,
les foréts boréales d’ Amérique du Nord y sont résilientes en raison de I’adaptation exemplaire
de certaines espéces d’arbres aux feux (Keeley & Fotheringham, 2000 ; Schwilk & Ackerly,
2001 ; Bond & Keeley, 2005 ; Johnstone et al., 2010a). Les especes de coniféres sérotineux ou
semi-sérotineux sont dotées de cbnes qui renferment le stock semencier de la génération
suivante, et dont I’ouverture et la libération des graines sont favorisées par, voire nécessitent,
la chaleur thermique des incendies (Viereck & Johnston, 1990 ; Pausas et al., 2004). Cette
stratégie adaptative permet d’assurer une recolonisation efficace et vaste du milieu post-feu,
sur des sols souvent de pauvre qualité nutritionnelle aux hautes latitudes nord, assurant ainsi la

continuité de la dominance de ces especes (Johnstone & Chapin, 2006a ; Greene et al., 2007).

Dans le cas des pessieres du Québec, I’espéce dominante, 1’épinette noire (Picea mariana),
est semi-sérotineuse (Viereck & Johnston, 1990 ; Johnstone et al., 2009). Un régime de feux
de fréquence et sévérité modérées, dépendant des conditions climatiques et abiotiques du

milieu, permet son renouvellement de fagon cyclique en succession de peuplements homogéenes



(Johnstone et al., 2004). L’établissement d’un nouveau peuplement, arrivé a maturité et ayant
accumulé suffisamment de graines pour le cycle suivant prend quelques décennies (Viereck &
Johnston, 1990 ; Johnstone & Chapin, 2006a ; Johnstone et al., 2010b). Des feux rapprochés
ou trop séveres peuvent cependant compromettre la régénération des pessieres boréales pour
plusieurs raisons : la banque de graines reconstituée entre deux feux peut étre trop faible, ou
méme inexistante si les arbres sont encore immatures (Johnstone & Chapin, 2006a). Les feux
répétés sont également susceptibles d’impacter la qualité et les propriétés des sols (Johnstone
& Chapin, 2006b) déterminantes pour la germination des graines (Simard et al., 1998 ; Jayen
et al., 2006). Enfin, la sévérité des feux peut avoir des impacts sur la viabilité et les capacités
de régénération des semences (Greene et al., 2004 ; 2007 ; Jayen et al., 2006 ; Johnstone et al.,
2009).

Les foréts sont donc adaptées et résilientes a certains types et régimes de perturbations,
cependant un dépassement des seuils de résilience ou la confrontation a des nouveaux facteurs
de stress peut compromettre leur persistance et la durabilité des services qu’elles fournissent
(Trumbore, et al., 2015). Tout est une question d’équilibre entre conditions climatiques,
conditions environnementales, régimes de perturbations, végétation et sol, permettant aux
écosystemes d’atteindre des états stables. Le r6le des feux en forét boréale est un facteur

inhérent a cette stabilité.
1.1.3 CASD’ETUDE : LES PESSIERES AU NORD DU QUEBEC

Au nord du Queébec, la forét boréale est principalement divisée en deux domaines
bioclimatiques : le domaine de la pessiere a mousse (MF, moss forest) au sud du 52 °N et le
domaine de la pessiére a lichens (LW, lichen woodland) au nord de cette latitude (Figure 1.1).
La frontiére entre les deux domaines marque sensiblement la limite nordique de la forét

exploitée (Ministére des Ressources naturelles du Québec, 2013).
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Figure 1.1 Domaines bioclimatiques de la pessiére a mousses et de la pessiere a lichens au
Québec, Canada.

Les deux écosystemes, MF et LW, bien qu’ayant la méme espéce dominante, (Picea
mariana), ont des caractéristiques structurelles et fonctionnelles différentes. La MF est dense
(75% de couvert forestier - Scheffer et al., 2012) et est caractérisée par un tapis au sol de
mousses hypnacées (pleurozium schreberi et spp.) et/ou occasionnellement de sphaignes dans
les parties entourbées (Sphagnum spp.). La densité des peuplements et la fermeture de la
canopée créent des conditions environnementales locales humides et entrainent une forte
accumulation de matiére organique (MO). La LW posséde une densité ligneuse plus faible (10-
40% de couvert forestier — Payette et al., 2000) et est dite « ouverte ». Le sol y est en majeure
partie couvert de lichens (Cladonia spp.). Les LW et MF sont deux écosystemes qui semblent
se maintenir en I’¢tat, stables, et peuvent étre presents dans des conditions climatiques et
environnementales similaires. 1l a été proposé que ces états soient des états alternatifs stables
plut6t que des stades d’une méme succession écologique (Jasinski & Payette, 2005 ; Coté et al.
2013 ; Payette & Delwaide, 2018). En effet, le renouvellement de 1’une ou ’autre des formes
d’écosystémes apres perturbation, dépendrait de 1’écosystéme initial, autant pour les conditions
biotiques que abiotiques (Johnstone et al., 2010a ; Seidl et al., 2014). Il a été montré que la
production et la germination de graines de Picea mariana étaient proportionnelles a la densité
du peuplement initial (avant-feu) (Greene & Johnson, 1999). De plus, les conditions
microclimatiques génerées au sol par les propriétés des tapis lichéniques ou muscinaux
entrainent des conditions de germination et de croissance des semis différentes entre les MF et

les LW (Pacé, 2017 ; Pacé et al., 2018a). Seule une rupture de stabilité ou d’équilibre, e.g. lors



d’un changement apporté dans le systéme climat-feu-végétation, pourrait alors entrainer une

transition locale entre LW et MF.

Des changements d’états sont justement observés actuellement entre les MF et les LW au
nord du Québec. En effet, entre les années 1950 et 2000, le domaine de la MF s’est amoindri
de 9%, au profit de 1’établissement de jeunes LW, probablement en raison d’un cumul des
pressions anthropiques (récolte forestiére) et climatiques (changements de régimes des feux
dans des conditions plus séches) (Girard et al., 2008). Ainsi, la superposition de perturbations
actuelles compromettrait la résilience des écosystémes et pourrait permettre le passage d’un

état stable a un autre.
1.14 SEUILS DE RESILIENCE ET ETATS ALTERNATIFS STABLES

La notion d’une coexistence possible de communautés ou d’écosystemes sous différentes
formes, stables et alternatives, dans des conditions environnementales similaires émerge dans
les années 1960 (Lewontin, 1969). Différentes approches se sont alors confrontées pour la
définir (Beisner et al., 2003). Dans ce manuscrit, nous considérerons une perspective centrée
sur la dynamique des écosystemes (ecosystem perspective) qui se concentre sur les effets des
changements climatiques et environnementaux sur 1’état des systemes (May, 1977 ; Scheffer
et al., 2001). Ces changements sont communément progressifs et la réponse des écosystemes
en est graduelle (Scheffer et al., 2001). Les écosystemes peuvent alors accuser un certain
nombre de changements ou supporter une gamme de variations sans que leur stabilité ne soit
perturbée. Holling (1973) définit la stabilité comme la capacité d’un systéme a retourner a
I’équilibre aprés une perturbation, c¢’est-a-dire un évenement ponctuel dans le temps (discret)
qui affecte partiellement ou totalement, au moins temporairement 1’écosystéme en termes de
structure et de composition (White & Pickett, 1985). Le systeme est d’autant plus stable qu’il
retourne a 1’équilibre rapidement. Si plusieurs changements graduels ou des changements
brutaux entrainent un dépassement d’un seuil critique, au-dela duquel la réponse des
écosystémes ne permet plus de revenir a I’état initial, le maintien des écosystémes dans cet état
est compromis, et un autre état stable, possiblement alternatif, se met en place. Holling (1973 ;
1996) définit la résilience écologique (ecological resilience) comme une mesure de la
persistance des systémes, soit leur capacité a endurer des changements et des perturbations tout
en maintenant des relations identiques entre les populations et les variables définissant I’état
initial. Conjointement, il définit I’ingénierie de la résilience (engineering resilience) comme

une mesure du temps de retour d’un écosysteme a la stabilité.



Le concept des états alternatifs stables (EAS) se schématise pertinemment par des
diagrammes en « cup and ball » (Figure 1.2). Les états stables d’un écosystéme correspondent
alors a des bassins d’attractions (vallées) vers lesquels le systeme (balle) tend a se stabiliser.
Les états instables sont temporaires et correspondent aux états de transition, lorsque certaines
perturbations entrainent le systéeme le long des pentes des bassins d’attraction. Les seuils
critiques correspondent aux maxima locaux des paraboles (monts). Les perturbations
ponctuelles séveres ou récurrentes, sont typiquement des événements stochastiques pouvant
perturber les cycles de stabilité des EAS et provoquer un basculement vers 1’un ou I’autre des

bassins d’attractions (Scheffer & Carpenter, 2003).

Les EAS sont hystérétiques : lors d’un changement d’EAS, il ne suffit pas de restaurer les
conditions environnementales précédentes pour retourner a I’EAS initial (Scheffer et al., 2001).
Cette assertion découle intrinsequement du fait que les EAS peuvent coexister dans des
conditions similaires. Aussi, le basculement d’un état stable a un autre et celui en sens inverse
ne se font pas forcément de la méme facon : différents moteurs, énergie, conditions ou temps

peuvent entrer en jeu.
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Figure 1.2 Représentation schématique des états alternatifs stables (EAS). (a) Concepts et métriques
permettant de caractériser la résilience d’un systéme. Les bassins d’attraction délimitent la zone d’oscillation des
écosystémes autour de leurs états stables et les monts représentent les seuils a franchir pour basculer d’un EAS a un
autre. Le temps de retour d’un systéme a la stabilité, soit I’ingénierie de la résilience, dépend de 1a pente des bassins
(Holling, 1996 ; Gunderson, 2000). Plus la pente est 1égére, plus 1’écosystéme mettra du temps & récupérer aprés une
perturbation, et plus il est probable que plusieurs perturbations consécutives poussent 1’écosystéme dans le bassin
voisin. C’est aussi ce que Neubert & Caswell (1997) appellent la réactivité du systéme. La résistance du systéme est
la difficulté ou la facilité du changement : plus un bassin est profond, plus les perturbations nécessaires doivent étre
importantes pour changer 1’état du systéme (Folke et al., 2004 ; Walker & Meyers, 2004). La largeur du bassin
détermine le degré de résilience écologique d’un état stable (ou la latitude), i.e. le nombre ou la force des
perturbations que I’écosystéme peut endurer sans basculer vers un autre état stable (Gunderson, 2000 ; Folke et al.,
2004 : Walker & Meyers, 2004). La précarité du systeme définit alors sa proximité au seuil (sommet du mont) et
donc son risque de basculement dans un autre bassin d’attraction en cas de nouvelle perturbation (Folke et al., 2004 ;
Walker & Meyers, 2004). Schéma réalisé a partir des définitions données par Holling (1973 ; 1996), Gunderson
(2000), Beisner et al. (2003) et Folke et al. (2004). (b) Extrapolation et schématisation de la résilience au cas des MF
et LW.



En pratique, I’identification et la mise en évidence d’EAS n’est pas évidente. L.’observation
d’un unique changement d’état ou de I’entretien d’écosystémes dans des états stables différents
(qui ne correspondent pas a des stades d’une méme succession écologique) dans des conditions
environnementales similaires n’est pas suffisante. Il est nécessaire de combiner des approches
pour observer des changements répétés, d’étudier les mécanismes qui permettent 1’entretien
des écosystemes et de pouvoir expliquer I’initiation d’un EAS en un endroit donné (Scheffer
et al., 2001). Dans le cas des MF et des LW, si des transitions ont déja été observées sur
plusieurs sites dans le sens MF vers LW (Payette & Delwaide, 2003 ; Jasinski & Payette, 2005 ;
Coteé et al., 2013), aucune évidence de densification naturelle permettant une transformation de
LW en MF n’a encore été observée (Payette et al., 2000 ; C6té et al., 2013). Par contre, Scheffer
et al. (2012) ont identifié des configurations forestiéres stables en forét boréale, correspondant
a des couverts forestiers de ~20%, 45% et 75%, et proposent que les autres configurations, plus
rares, soient vraisesmblablement instables. La confrontation de la dynamique de plusieurs MF
et LW au cours de I’Holocéne avec I’histoire des feux pourrait permettre d’apporter des

éléments complémentaires pour la caractérisation de ces états et de leurs initiations.

1.15 PROSPECTIVES ET DYNAMIQUES FUTURES DANS UN CONTEXTE DE CHANGEMENTS

GLOBAUX

L’expansion actuelle des LW au détriment des MF (Girard et al., 2008) est une
problématique économique et écologique pour les sociétés humaines qui sont en interactions
étroites avec les écosystémes boréaux. Economique car la forét moins dense est, de ce fait,
moins productive en termes de bois exploitable (Coté et al., 2013 ; Dufour et al., 2016). Et
écologique car la forét moins dense stocke moins de carbone, dans sa biomasse aérienne et
souterraine, et dans ses sols (Gaboury et al., 2009). De nombreuses études se penchent alors

sur les causes et conséquences de cette expansion.

Des études paléoécologiques ont montré que 1’établissement de LW en place de MF pouvait
étre dd a la superposition d’événements : (i) de feux consécutifs, (ii) de feu apres un épisode
sévere d’attaque d’insectes, (iii) de feu apres une activité de récolte forestiere (Coté et al.,
2013 ; Payette et al., 2000 ; Payette & Delwaide, 2003 ; Jasinski & Payette 2005 ; Girard et al.,
2009). La fréquence des feux est donc bien un facteur déterminant du devenir des foréts
boréales. Or, en raison des changements climatiques, entrainant notamment des conditions
environnementales plus chaudes et plus seches, 1’étendue et la sévérité des feux en forét boréale

ont augmenté depuis les derniéres décennies (Gillett et al., 2004) et devraient augmenter



considérablement dans les années a venir (Flannigan et al., 2005 ; 2009 ; de Groot et al., 2013 ;
Boulanger et al., 2014). En sus des émissions additionnelles de dioxyde de carbone (CO.) dont
des feux plus importants pourront étre responsables, ce changement de régime représente une
problématique majeure s’il conduit a une transition accélérée et a large échelle des MF en LW.

1.2 METHODOLOGIE D’ETUDE : APPROCHES PALEOECOLOGIQUES ET BIOGEOCHIMIQUES
1.2.1 INTERET DE LA PALEOECOLOGIE

Pour reconstruire la dynamique des systemes biotiques passés en lien avec les changements
abiotiques, il est nécessaire de disposer d’enregistrements témoins des conditions passees. La
paléoécologie se définit littéralement comme la science qui étudie 1’écologie du passé, donc
I’étude des milieux, des rapports entre les organismes vivants et les conditions
environnementales au cours du temps (Rull, 2010). L’étude du passé permet d’avoir acces a
une bangue de situations — comme expériences — sur des échelles de temps longs et d’espaces
larges. Cela est fortement avantageux dans la mesure ou, pour comprendre 1’influence de
phénomenes naturels sur la dynamique d’écosystemes forestiers aux périodes de régénération
longues et aux dynamiques de paysages complexes, il est difficilement envisageable de
concevoir des expériences en temps réel dans le présent, faute d’obtenir des réponses assez
rapidement. Les investigations des milieux anciens en région éloignée permettent aussi de
soustraire d’éventuels impacts anthropiques, historiquement inexistants, et de comprendre la

dynamique des écosystemes naturels sans que ce facteur ne s’additionne.

Les sédiments lacustres constituent d’excellentes archives des conditions
environnementales et climatiques, des milieux et des événements passés (Birks & Birks, 1980 ;
Smol, 2010 ; Roberts, 2013). L’accumulation de mati¢re par dépdts successifs au fond des lacs
permet d’y séquestrer des éléments témoins (appelés bioindicateurs ou proxys) comme des
grains de pollen, des macrorestes végétaux (e.g. aiguilles, feuilles, bois) ou de faune (e.g.
capsules céphaliques d’insectes), des charbons (marques d’incendies) ou des signaux
chimiques (e.g. rapports isotopiques). L’age des sédiments est établi au moyen de modeéles
d’age-profondeur intégrant des datations au 2°Pb pour les sédiments récents (<150 ans) et au
14C pour les sédiments plus anciens, et tenant compte du taux de sédimentation (Appleby &
Oldfield, 1978 ; Bennett, 1994 ; Blaauw, 2010). Enfin, les approches multi-proxys permettent
d’optimiser les reconstitutions et d’obtenir une compréhension intégrée de la dynamique des

écosystéemes passés (Birks & Birks, 2006 ; Davidson et al., 2013).
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1.2.2 RECHERCHE ET DEVELOPPEMENT DE PROXYS BIOGEOCHIMIQUES

Dans le cas de la dynamique des MF et des LW, plusieurs études paléoécologiques ont
relevé la difficulté a distinguer ces deux écosystémes a partir d’enregistrements polliniques
(Lamb, 1984 ; Richard, 1975 ; 1979). La principale difficulté réside dans la dominance de la
méme espece ligneuse (Picea mariana), impliquant que la distinction des deux écosystemes
nécessite une analyse par influx polliniqgue complexe, a calibrer a partir d’enregistrements
modernes, pour étre en mesure de définir la présence d’un écosystéme spécifique a un instant
t de I’Holocéne®. A défaut, la présence de grains de pollen ou de graines de bouleaux (Betula
glandulosa, Betula papyrifera) a parfois été utilisée pour caractériser les milieux ouverts
(Lamb, 1984 ; Richard, 1995 ; Jasinski & Payette, 2005). Aussi, les spores de mousses de la
sous-classe des Bryidae sont difficiles & caractériser morphologiquement (Brubaker et al.,
1998) et les lichens sont des associations symbiotiques complexes algues-champignons
(Hawksworth, 1988) : ces éléments de végétation sont donc rarement utilisés pour caractériser

les biomes.

Ainsi, le développement de nouveaux proxys permettant de discriminer efficacement les
deux écosystemes dans les sédiments passés pourrait constituer une substitution innovante aux
analyses polliniques. Les différences apparentes entre les deux écosystémes découlant de leurs
couverts forestiers laissent a penser que les cycles nutritifs et biogéochimiques y sont distincts.
Ce constat suggére que certains éléments géochimiques pourraient vraisemblablement

constituer des indicateurs de 1’état de ces écosystemes.

La géochimie est une source de proxys d’autant plus prometteuse que I’entretien
d’interactions réciproques entre végeétation et sol peut maintenir les écosystémes a 1’équilibre
(Johnstone et al., 2010b ; Van der Putten et al., 2013). Les conditions biogéochimiques du sol
peuvent par exemple jouer un réle déterminant sur les espéces aptes a coloniser un milieu. En
retour, la végeétation qui s’établit impacte la composition du sol par ses voies metaboligues,
cycles nutritifs et caractéristiques physiques (e.g. rétention d’eau, pH, humidité, température).
Willis et al. (1997) ont montré que I’implantation d’un nouvel écosystéme a effectivement des

conséquences sur la nature et la composition du sol.

Il est donc légitime de supposer que la composition des sols des MF et LW est différente

pour plusieurs raisons. La différence de densité du couvert forestier et du type de végétation au

! Cette démarche prospective est I’objet d’une thése 4 part entiére, menée en paralléle par mon collégue Evrard
Kouadio.
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sol impose nécessairement des conditions microclimatiques différentes, en termes de
température et d’humidité, mais aussi d’albédo et peut entrainer, par exemple, des variations
dans la durée de maintien de la couverture neigeuse ou dans les quantités de précipitations
recues au sol (Nilsson & Wardle, 2005 ; Payette & Delwaide, 2018). Inévitablement, les
transformations chimiques et les processus biologiques (e.g. de décomposition ou les activites
des macrofaune et microfaune du sol) peuvent en étre affectés (Wardle & Parkinson, 1989 ;
Ohtonen & Vére, 1998 ; Raich & Tufekciogul, 2000). La différence de densité des peuplements
peut également impliquer des différences de production de biomasse, d’accumulation et de taux
de décomposition de la MO (Vogt et al., 1995). Enfin, I’ouverture du milicu est déterminante
pour la composition de la strate de sous-bois qui, a son tour, influe sur les propriétés physico-
chimiques du sol. Les lichens héliophiles sont des agents pionniers colonisateurs de milieux
ouverts, tandis que les mousses sciaphiles s’établissent préférentiellement dans les milieux
fermés (Ipatov & Tarkhova, 1980 ; Bonan & Shugart, 1989 ; Marschall & Proctor, 2004). Les
lichens ont notamment une faible productivité primaire, i.e. consomment et produisent peu de
nutriments, et entretiennent donc un sol pauvre (Moore, 1980), sur lequel la germination et la
croissance des semis ne sont pas favorables (Pacé, 2017). lls sont également de puissants agents
d’érosion (Chen et al., 2000). A I’inverse, I’épaisseur des horizons organiques et la capacité de
stockage de carbone paraissent plus importantes dans les MF denses (Payette & Delwaide,
2018).

Le développement d’une calibration des propriétés géochimiques des LW et des MF
requiert donc une approche exploratoire et heuristique. Le choix des éléments a investiguer en
priorité découle de leur pertinence a quantifier la productivité des écosystémes forestiers ou de
leur potentiel a indiquer le développement des sols, reconnu dans la littérature (Buurman &
Jongmans, 2005). La présente étude se concentre ainsi sur les principaux éléments nutritifs et
composants de la matiére organique comme les teneurs en carbone (C) et en azote (N), ainsi
que les anions et cations échangeables principaux (PO4*, Na*, K*, Ca?*, Mg?*, Mn?"/Mn*",
AIZ*IAPRY, Fe?*/Fe®"). Certains éléments, rapportés pour étre de bons indicateurs du type de
végétation et de la productivité des peuplements, seront également a 1’étude (C:N, §°C)
(Bonan, 1990 ; Meyers, 1997). Par ailleurs, les sols des foréts conifériennes boréales sont des
podzols dont le développement remonterait a la colonisation du sol nu par les foréts boreales a
la suite de la derniére glaciation (Liu, 1990 ; Gajewski et al., 1993 ; Lundstrom et al., 2000).
Les podzols sont en particulier riches en complexes organométalliques (Lundstrém et al.,

2000 ; Buurman & Jongmans, 2005) dont 1’attaque par solution réductrice permet 1’extraction
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du fer (Fe) et de I’aluminium (Al) (McKeague, 1967). Comme la cristallinité du Fe et de I’Al
est reportée indiquer le niveau de développement du sol, en fonction du couvert végetal
(Ugolini, 1981 ; Ewing & Nater, 2002 ; Mourier et al., 2010 ; Li & Richter, 2012), ces éléments
géochimiques pourraient également apparaitre comme de bons candidats a la distinction entre
LW et MF.

Si le développement, la composition géochimique et/ou les propriétés physiques des sols
des MF et des LW sont effectivement distinguables, un transfert de matiere différencié des
bassins versants aux lacs entre ces deux types d’écosystémes pourrait donner lieu a des
compositions géochimiques des sediments lacustres également distinguables. 1l sera alors
nécessaire de déterminer le filtre taphonomique entre la composition géochimique calibrée
pour les sols actuels et ce qui se retrouve au niveau des dép6ts lacustres récents. Ce lien ne sera
pas établi sans incertitude tant il est probable que les processus de décomposition et de
transformation de la MO pendant les transferts des sols aux lacs, au cours de la sédimentation
ou de la diagénése des sédiments, puissent constituer des verrous a la détection d’une signature
géochimique dans les sédiments (Hope et al., 1994 ; Lehmann et al., 2002 ; Wachenfeld &
Tranvik, 2008). Les apports de matiére a partir des bassins versants des MF et LW pourraient
également varier qualitativement et quantitativement en fonction des conditions de drainage de
I’eau, de la capacité de mobilisation des éléments du sol, de la quantité de matiere accumulée,
etc. (Hope etal., 1994 ; Harden et al., 1999 ; Li et al., 2015). Aussi, I’étude des dépbts lacustres
nécessitera de différencier la MO d’origine autochtone (du lac) ou allochtone (extérieurs, i.e.
terrestre) pour identifier les apports terrestres. Le ratio C:N est un proxy traditionnellement
utilisé en paléolimnologie a cette fin (Meyers, 1994 ; 1997 ; 2003). Les variations des taux de
sédimentation et d’accumulation de carbone au cours du temps pourront aussi constituer des

indicateurs quantitatifs d’apports de maticre.

In fine, une relation permettant effectivement de lier la composition des sédiments aux
propriétés et a la végetation du bassin versant constituerait une bonne base fondamentale pour
une interprétation paléoécologique ultérieure de la dynamique des MF et LW au cours de

I’Holocéne. La Figure 1.3 reprend les principales étapes d’investigation menées dans ce but.
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Figure 1.3 Etapes méthodologiques pour I’investigation et le développement de proxys

géochimiques en paléoécologie. Chronologiquement, une premigre étape consiste a identifier des
géomarqueurs permettant de distinguer les sols des MF et des LW (en vert). Puis, une deuxieme étape devra
étudier la comparaison entre les compositions des sols et des sédiments lacustres modernes (en bleu).

1.2.3 RECONSTITUTION DU REGIME DES PALEO-FEUX PAR ANALYSES DE MESO-CHARBONS

L’activité locale a régionale des feux au cours du temps peut étre reconstituée a partir de
I’analyse de particules de charbons mésoscopiques (>150 um) déposées dans les sédiments lors
d’épisodes d’incendies passés (Whitlock & Larsen, 2002). Les méso-charbons déposés
proviennent majoritairement de feux locaux, dont 1’origine se situe dans un rayon de 1’ordre de
1-10 km autour du lac étudié (Higuera et al., 2007 ; Clark & Patterson, 1997 ; Kelly et al.,
2013), méme si certaines études ont montré que, dans des conditions favorables au transport
longue-distance (e.g. en fonction du vent), les particules peuvent avoir une origine supérieure
a 30 km (Pisaric, 2002 ; Peters & Higuera, 2007; Tinner et al., 2006 ; Oris et al., 2014). La
taille des particules est évidemment un facteur primordial influencant la distance de transport
(Clark, 1988).

Les particules peuvent étre extraites de la matrice organique sédimentaire (gyttja) par
traitement dans une solution dé-flocculante (NaOCI, KOH, (NaPO3)e) et observées a la loupe
binoculaire aprés tamisage (cf. détails dans les méthodes des chapitres 3 et 4). Un traitement
des données (nombre et aire par échantillon) couplé au modele d’age-profondeur des séquences
sédimentaires, permet d’obtenir des taux d’accumulation de charbons (CHAR, en mm?2.cm2,

anl) et d’estimer la fréquence des feux. Le régime des feux peut ainsi étre caractérisé par
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I’intervalle de temps moyen entre deux épisodes consécutifs en une localisation (FRI, fire return

interval, en années).

Les analyses se font au moyen du programme CharAnalysis, développé par Higuera et al.
(2009). L’interpolation temporelle des données permet notamment de distinguer les particules
issues d’un « bruit de fond » (Cpackground) de celles originaires d’épisodes de feux certains (qui
produisent des pics de charbons de magnitude significativement supérieure au bruit de fond) (Cpeax).
La paramétrisation du programme pour interpoler les données repose sur des choix propres a
I’utilisateur (Blarquez et al., 2013), comme la définition d’une fenétre temporelle pour reconstituer
les épisodes de feux. L utilisation de la dendrochronologie, pour obtenir les dates de feux locaux
récents averés a partir de cicatrices, permet de calibrer le choix des parametres a utiliser en
comparant les pics détectés dans les sédiments récents aux épisodes de feux ainsi connus (Oris et
al., 2014 ; Brossier et al., 2014).

Enfin, la confrontation des variations des régimes des feux locaux a régionaux, des
fluctuations des apports de matiére et de la composition géochimique des sédiments au cours
de I’Holocéne devrait permettre d’étudier la dynamique et la stabilité des écosystémes depuis

la derniere glaciation (Figure 1.4).

charbons

Figure 1.4 Reconstitution de la dynamique des feux et de la végétation des écosystémes au
cours du temps a partir de longues séquences sedimentaires.
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1.3 ZONE D’ETUDE : LOCALISATION ET DESIGN EXPERIMENTAL

La forét boréale se serait mise en place a la suite de la derniére déglaciation, il y a 7000-
8000 ans (Dyke, 2004). Jusqu’il y a 6000 ans, le domaine actuel de la pessiere a lichens (LW)
¢tait occupé par une pessiere noire ouverte, beaucoup plus dense que celle d’aujourd’hui,
probablement plus arbustive et avec peu ou pas de lichens au sol (Richard & Grondin, 2009).
La limite nord de la pessiere noire fermée (MF) correspondrait a sa position moderne.
L’ouverture de la forét boréale pourrait remonter a la période du Néoglaciaire, marquée par
une péjoration climatique et un changement du régime des feux (Payette et al., 1989 ; Payette
et Delwaide, 2003 ; Richard, 1979 ; Viau et Gajewski, 2009). Plusieurs études montrent en
effet que la fréquence et la taille des feux dans les écosystemes boréaux au nord du Québec
auraient fluctué en raison d’une variation du rayonnement solaire estival et des précipitations
(Alietal., 2009, 2012 ; Hély et al., 2010). Les conditions climatiques locales et propriétés des
sites (humidité, topographie, connectivité des écosystémes) peuvent également étre a 1’origine

de variations dans le régime des feux (Ali et al., 2009 ; Remy et al., 2017).

La zone d’étude se situe au nord du réservoir de Manicouagan, dans la région C6te-Nord
de la province du Québec, au Canada, au niveau de la transition entre les domaines actuels de
la pessiére a mousses et de la pessiere a lichens (Figure 1.5). La limite entre 1’établissement
majoritaire respectif de la MF au nord et de la LW au sud se situe de part et d’autre du paralléle
de latitude 52° nord. Cependant, la mosaique des paysages régionaux occasionne une
distribution fragmentaire de ces deux écosystemes et des Tlots de LW (respectivement de MF)
peuvent étre observés dans la matrice dominante de MF (respectivement de LW). L’épinette
noire (Picea mariana (Mill.)) est, de loin, I’espece ligneuse dominante de la région, bien que
le sapin baumier (Abies balsamea (L.) Mill) soit présent en faible proportion dans les pessieres

a mousses.

Le design expérimental élaboré pour notre étude comprend 6 sites (Figure 1.5), chacun
étant défini par un lac et ’environnement du bassin versant qui I’entoure dans un rayon
d’environ 100 m. Les sites ont été sélectionnés de fagon a ce que les lacs répondent aux criteres
optimaux pour les prospections paléoécologiques (surface <10 ha, profondeur de la colonne
d’eau >2 m) et que les peuplements forestiers des bassins versants soient d’une classe d’age
moyenne similaire (>150 ans). Tous les sites d’étude choisis reposent également sur des dépots
de tills et ont une topographie proche, pour diminuer les biais d’interprétation possibles dus

aux propriétés édaphiques et environnementales lors des comparaisons. Par soucis
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d’accessibilité, les sites d’étude se trouvent a proximité (1 a 16 km) de la route 389 (67-68°W).
Les sites des lacs Arthur, Mundi et Prisca sont situés au nord du 52°™ paralléle, dans la large
matrice de pessieres a lichens (LW). Le site du lac Arthur est cependant une enclave, entourée
localement de pessiéres plus denses, a mousses. Inversement, les sites des lacs Adele, Freeze
et Trotteurs sont situés une centaine de kilometres plus au Sud, dans le domaine bioclimatique
de la pessiere a mousses (MF). Le lac Adele constitue une enclave de pessiéres a lichens dans
ce domaine. Le design expérimental tel que retenu est donc d’autant plus pertinent qu’il dispose
de 2*2 sites représentatifs de leur domaines bioclimatiques et de 2 sites enclavés (un dans
chaque matrice), ce qui permettra de comprendre comment les écosystemes ont changé ou non

de part et d’autre de la limite au cours de I’Holocéne, en lien avec les régimes de feux locaux.

La zone d’étude couvre ainsi une surface totale de 900 km?. Les conditions climatiques de
la région, reportée par la station la plus proche a Wabush Lake (52°55°N, 66°52°W, a 150-200
km de notre zone d’étude), sont caractérisées par des températures annuelles moyennes de -3,1
+/- 3,3°C et des précipitations annuelles moyennes de 840 mm (période 1981-2010)
(Environnement Canada, 2013).

Lac Arthur Lac Mundi

0 10 20 30 4
| Lac des Trotteurs | - / Lac Prisca

——

Lac Freeze Lac Adele

Type d’écosysteme (site)
LW
A \VF

Figure 1.5 Localisation des sites d’études et design expérimental.
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1.4

HYPOTHESES ET OBJECTIFS D’ETUDE

Derriére 1’objectif général de la thése consistant a reconstruire 1’histoire de la végétation de

la région d’étude et les régimes de feux locaux, se nichent des sous-objectifs, des challenges

scientifiques de méthodologie et une approche heuristique qui soulévent différentes questions

et hypothéeses. Chaque chapitre de la thése constitue ainsi une étape de 1’investigation générale,

et répond a un objectif propre :

18

En premier lieu, un volet de calibration a pour ambition de détecter des variations au
niveau des propriétés physiques et chimiques des sols des deux types d’écosystémes
actuels que sont MF et LW (chapitre 2). Ce volet repose sur I’hypothése de I’existence
de spécificités pédologiques propres aux MF et aux LW, dépendant des interactions
réciproques au sein du systéme sol-végétation. La différence de structure de la
vegetation (densité forestiere) des MF et LW devrait étre a ’origine de différentes
compositions geochimiques des couches organiques (horizon FH) et minérales
supérieures (horizons B). Cette calibration sera faite sur les sols des 6 sites d’études, a
raison de 9 pédons par site.

Dans la continuité, un deuxiéme volet a pour objectif d’étudier les différences de
composition géochimique des sédiments lacustres récents de lacs localement entourés
de MF et de LW (chapitre 3). Ce chapitre tentera d’identifier des géomarqueurs pouvant
témoigner de la structure des foréts dans un bassin versant afin de disposer d’outils
calibrés pour les études paléoécologiques ultérieures. Il repose sur le premier chapitre
et sur I’hypothése selon laquelle les transferts de matiére seraient différents selon les
spécificités pédologiques des sols et les propriétés d’accumulation et de transfert de
MO des écosystémes. Cette calibration reposera sur I’analyse des sédiments récents

prélevés dans les 6 sites d’étude.

Enfin, le dernier volet a pour objectif de mettre en parallele les dynamiques de la
végétation et des feux locaux et régionaux (Chapitre 4). Il projette de tester 1’hypothese
selon laguelle une augmentation de la fréquence des feux pendant la période du
Néoglaciaire aurait pu étre responsable de I’ouverture de la pessiére au nord du Québec,
et de dater ainsi 1’établissement des LW. Il repose également sur les deux premiers
chapitres : une ouverture de la pessiere devrait se traduire par un changement plus ou

moins brutal dans la composition des sédiments lacustres des sites concernés, voire une



variation des influx de matiéere. Cette prospection finale sera restreinte a 4 sites
d’études pour les analyses géochimiques (Adele, Arthur, Mundi, Trotteurs) et a 2 sites
d’études pour 1’analyse des charbons a long-terme (Adele, Arthur). L’analyse des
séquences longues étant chronophages, la limitation du nombre de sites choisis pour ce
chapitre découle des contraintes matérielles et temporelles imposées par un projet de
these.
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2.1 ABSTRACT

At the northernmost extent of the managed forest in Quebec, Canada, the boreal forest is
currently undergoing an ecological transition between two forest ecosystems. Open lichen
woodlands (LW) are spreading southward at the expense of more productive closed-canopy
black spruce-moss forests (MF). The objective of this study was to investigate whether soil
properties could distinguish MF from LW in the transition zone where both ecosystem types
coexist. This study brings out clear evidence that differences in vegetation cover can lead to
significant variations in soil physical and geochemical properties. Here, we showed that soil
carbon, exchangeable cations, and iron and aluminium crystallinity vary between boreal
closed-canopy forests and open lichen woodlands, likely attributed to variations in soil
microclimatic conditions. All the soils studied were typical podzolic soil profiles evolved from
glacial till deposits that shared a similar texture of the C layer. However, soil humus and the B
layer varied in thickness and chemistry between the two forest ecosystems at the pedon scale.
Multivariate analyses of variance were used to evaluate how soil properties could help
distinguish the two types at the site scale. MF humus (FH horizons horizons composing the O
layer) showed significantly higher concentrations of organic carbon and nitrogen and of the
main exchangeable base cations (Ca, Mg) than LW soils. The B horizon of LW sites held higher
concentrations of total Al and Fe oxides and particularly greater concentrations of inorganic
amorphous Fe oxides than MF mineral soils, while showing a thinner B layer. Overall, our
results show that MF store three times more organic carbon in their soils (B+C+FH horizons,
roots apart) than LW. We suggest that variations in soil properties between MF and LW are
linked to a cascade of events involving the impacts of natural disturbances such as wildfires on
forest regeneration that determines the vegetation structure (stand density) and composition
(ground cover type) and their subsequent consequences on soil environmental parameters
(moisture, radiation rate, redox conditions, etc.). Our data underline significant differences in
soil biogeochemistry under different forest ecosystems and reveal the importance of

interactions in the soil-vegetation—climate system for the determination of soil composition.
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2.2 RESUME

Au nord de la limite de la forét exploitée au Québec (Canada), la forét boréale fait
actuellement 1’objet d’une transition écologique entre deux écosystemes forestiers. Les
pessieres ouvertes a lichens (LW) s’étendent vers le sud au détriment des pessicres fermées a
mousses (MF), plus productives. L’objectif de cette étude est d’évaluer si les propriétés des
sols peuvent permettre de distinguer les MF et les LW dans la zone de transition ou les deux
types d’écosystémes coexistent. Cette étude met en évidence des variations significatives dans
les propriétés physiques et chimiques des sols dues aux différents couverts de végétation. Elle
démontre en effet que le carbone, les cations échangeables, et la cristallinité du fer (Fe) et de
I’aluminium (Al) des sols varient entre les MF denses et les LW ouvertes, et ce probablement
en raison de variations au niveau des conditions microclimatiques du sol. Tous les sols étudiés
présentent des profils podzoliques typiques des foréts conifériennes boréales, issus de dépbts
de tills glaciaires, et ont des textures similaires de 1’horizon minéral C (le plus profond). En
revanche, les humus et I’horizon B des sols des deux types d’écosysteémes forestiers présentent
des différences d’épaisseur et de composition chimique, a I’échelle du pédon. Des analyses de
variance multivariées ont été utilisées pour estimer comment les propriétés du sol pouvaient
aider a distinguer ces deux types d’écosystémes a I’échelle d’un site. Les humus des MF
(horizons FH qui composent la couche O) montrent des teneurs significativement plus élevées
que ceux des LW en carbone et en azote organiques, ainsi qu’en cations échangeables
principaux (Ca, Mg). En revanche, sous couvert de LW, I’horizon B renferme des
concentrations plus élevées d’oxydes de Fe et Al que le sol minéral des MF, bien qu’il y soit
moins épais. Dans 1’ensemble, nos résultats montrent que les MF stockent trois fois plus de
carbone dans leur sol que les LW (somme des horizons FH+B+C, racines exclues). Nous
suggerons que les variations dans les propriétés du sol entre MF et LW soient liées a une
cascade d’événements mettant en jeu les impacts des perturbations naturelles, comme les feux,
sur la régénération des foréts. Les propriétés du sol influencent alors en retour la structure de
la végétation (densité des peuplements forestiers) et sa composition (type de couvert au sol).
S’en suivent des conséquences sur les paramétres environnementaux du sol (e.g. humidité, taux
de radiation, conditions d’oxydo-réduction, etc.). Ainsi, nos données mettent en évidence des
différences significatives dans la géochimie des sols sous différents couverts forestiers et
soulignent 1I’importance des interactions au sein du systéme sol-végétation-climat pour la

détermination de la composition du sol.
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2.3 INTRODUCTION

Vegetation—soil interactions are complex and constitutive processes of ecosystem
dynamics, materialised by functional feedback roles between plant communities and the soil
system (Richter and Yaalon, 2012; VVan der Putten et al., 2013). Land-use changes or ecosystem
shifts can have a wide range of impacts on soil properties such as nutrient availability, organic
matter content, soil structure, erosion or soil water repellency (Li and Richter, 2012; Van der
Putten et al., 2013; Willis et al., 1997). Concurrently, soil properties are of great importance
for vegetation establishment and maintenance in space and time (Kardol et al., 2006).

In the central portion of Quebec’s boreal zone, Canada, a southward expansion of open
black spruce—lichen woodlands (hereafter LW) is currently being observed at the expense of
more closed black spruce—moss forests (hereafter MF; Bernier et al., 2011; Girard et al., 2008,
2009; Rapanoela et al., 2016). The current ecosystem shift could be due to a change in the
regional fire regime (Ali et al., 2012; Rapanoela et al., 2016) that likely occurred several
thousands of years ago (Richard, 1979; Asselin and Payette, 2005) and constitutes a hot stake
raised by forest ecologists and forest managers in so far as open black spruce—lichen woodlands
are less productive and, consequently, sequester less carbon than closed moss forests
(Rapanoelaetal., 2016; Van Bogaert et al., 2015). MF are characterised by dense stands mainly
composed of black spruce (Picea mariana) with a ground layer dominated by feather mosses
(Pleurozium schreberi and others) and sphagnum (Sphagnum spp.). In LW, black spruce also
stands as the dominant and quasi-exclusive tree species, yet tree density cover is a lot scarcer

and the predominant ground cover vegetation is composed of lichens, mostly Cladonia spp.

The main factors influencing soil formation, namely climate, organisms, topography,
parent material and time, also determine soil properties (Jenny, 1994; Lundstrém et al., 2000;
Mourier et al., 2010). Soil formation is polygenetic and sensitive to ecosystem and vegetation
changes (Richter and Yaalon, 2012). Transformation can be perceptible within a few years or
decades, as it has already been observed following land-use changes (e.g. Li and Richter, 2012;
Richter and Yaalon, 2012). Some vegetation communities have commonly been observed in
association with specific soil types (Lundstrom et al., 2000; Mourier et al., 2010, Willis et al.,
1997). Podzols are typically found in boreal spruce forests under well-drained conditions
(Sanborn et al., 2011; Ugolini et al., 1981). Yet it is still unclear (i) what part pre-existing soil

properties play in the establishment and maintenance of the different ecosystems and (ii) how
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the persistence of a specific vegetation cover contributes to changing or maintaining specific

soil properties. It is likely that both mechanisms coexist by relying on many feedbacks.

We have several reasons to hypothesise that ecosystems with different ground vegetation
types, humus thicknesses and stand densities such as MF and LW could induce different soil
geochemistry and soil horizon development. Differences in canopy openness and groundcover
type may lead to variations in soil formation processes. MF soils should develop thicker
accumulation (B) soil horizons as more organic matter inputs are provided by the denser
vegetation, leading to higher nutrient availability (Bonan and Shugart, 1989; Haughian and
Burton, 2015). Conversely, the low density canopy in LW should provide a lower nutrient
supply, along with higher light and heat (Haughian and Burton, 2015; Sulyma and Coxson,
2001), leading to different soil microclimatic conditions. Variations in hydrological processes
are to be expected beneath both ground covers as moss layers, which have a high water holding
capacity, create a saturated environment that is less favourable to decomposition, whereas
lichen layers may maintain soil moisture at lower levels (Bonan and Shugart, 1989). Water
fluxes, insulation properties and soil acidity may have a great influence on chemical reactions
during pedogenesis, particularly redox conditions, chemical element associations, and
exchangeable cation circulation and mobilisation (Schwertmann, 1985; Brimhall and Dietrich,
1987). Lichens are also reported to be strong physical and chemical weathering agents of rock
surfaces (Chen et al., 2000; Porada et al., 2014), while moss layer thickness may lead to a
diffuse and weaker weathering. Differences in pedoclimate (Duchaufour, 1990) hydrological
processes such as water fluxes, snowmelt rate, and drainage conditions (Buurman and
Jongmans, 2005; Schaetzl and Isard, 1996), organic matter dynamics (Buurman and Jongmans,
2005) or weathering rate (Lundstrom et al., 2000) could deeply impact the podzolisation

process.

Our main research objective was therefore to determine how soil biogeochemical properties
and soil horizon development differ between two forest ecosystems, which are defined by
different stand densities and ground vegetation compositions, but which both developed from
glacial deposit in the transition region where both open- and closed-canopy forests occur as
adjacent patches at the landscape scale. This is the first attempt, to our knowledge, in trying to
identify a biogeochemical signature of boreal forest with open versus closed-canopy conditions
— two states that are common to boreal forests of North America and Eurasia. In particular, this
pedological investigation constitutes a first step to understand the implications of changes in

boreal forest canopy openness that have happened and that will happen in the future.
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We hypothesised that soils would be richer under dense forests with a moss cover that has
higher C and N contents and higher base cation concentrations than lichen cover. Because iron
complexation with organic compounds is a dominant process in podzolic B mineral horizons
and is sensitive to properties such as soil pH, organic matter content or soil erosion (Holmgren,
1967; Li and Richter, 2012; McBride, 1987), we also hypothesised that the podzolisation
process and hence iron reactive chemical species would be different depending on the local
vegetation density. We assumed that the conditions found in soils covered by a lichen mat with
low-density canopy would be more prone to iron and aluminium oxide accumulations than MF
soils. Schaetzl et al. (2015) argued that water fluxes have a great influence on the intensity of
podzolisation especially because they control the mobility of soluble organic complexes onto
the soil profiles. Snow, snowmelt and deep percolation may thus vary between MF and LW
because of tree density and lichen or moss cover.

We therefore used an exploratory approach focusing on soil horizon thickness, carbon and
nitrogen contents, base cation concentrations (Ca, Mg, K, Na), and species of iron (Fe) and
aluminium (Al; organically bound and oxides) as elements of interest and investigated their
relations with vegetation properties. Our study was first conducted at the pedon scale for a local
approach (lichen vs. moss cover) on a 1 m? basis, and analyses were secondly run at the site
scale (~10 ha, LW vs. MF) to assess whether local observations could be generalised to the

ecosystem.

2.4 MATERIEL AND METHODS
24.1 STUDY SITES

The study area was located in the Canadian northern region of the Manicouagan crater in
Quebec in the north portion of the moss forest ecological domain (Figure 2.1). Our study area
covered approximately 900 km?. Climatic data from the nearest reported station in Wabush
Lake (52°55°N, 66°52°W; 551 m elevation, located 150—200 km northwest of our study sites)
show a mean annual temperature of -3.1+/-3.3 °C and mean annual precipitation of 840 mm,
with 51% falling as snow, for the 1981-2010 period. The number of degree days above 5 °C
for the period 1981-2010 was 817 per year (Environment Canada, 2013). Black spruce (Picea
mariana (Mill.) BSP) was the dominant tree species in the area, but balsam fir (Abies balsamea
(L.) Mill) was also scarcely found in MF. Groundcover vegetation was mostly composed of

feather mosses (Pleurozium schreberi and others) with occasional patches of Sphagnum spp.
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in MF, while it was mostly composed of Cladonia spp. in LW. While vegetation in the area
was essentially composed of black spruce—lichen woodlands north of the 52nd parallel and of
black spruce—moss forests in the south, patches of both ecosystems could be found in a patchy
distribution throughout the area. The study area was particularly relevant for our comparative
study in so far as it presented a patchy distribution of plots covered by moss and lichen
developed from glacial deposit, within regional sites of LW and MF ecosystems. Types of
deposit were still slightly different from site to site (e.g. undifferentiated till, dead-ice moraine).
We selected six independent sites (experimental units or EUs): three sites dominated by an MF
ecosystem and three other sites dominated by an LW ecosystem (Table 2.1). Sites were
preselected based on satellite images and maps of the vegetation ecological domains and of the
surface deposit types to focus on ecological region 6P (coteaux du lac Caopacho) defined by
the Ministere des Foréts, de la Faune et des Parcs du Québec. Site selection was then validated
through a field prospection. Each site was centred on a small headwater lake. Three transects
were delineated per site; they extended from the lake shore out of the riparian zone up to 30 m.
Sample plots were placed along each transect at distances of 10, 20 and 30 m from the end of
the riparian area surrounding the lake, identified by the presence of Chamaedaphne calyculata.
At each plot, soil samples were collected as described below. Stand characteristics were
evaluated by measuring the basal area using a wedge prism relascope (factor 2) and by listing
the measured tree species. Groundcover vegetation composition and abundance (in %) was
estimated on a 1 m?area per plot prior to soil sampling; visual estimates were summed to 100%.
Our design for a given forest type was therefore composed of three EUs and nine sampling
plots per EU, for a total of 27 soil sampling plots per ecosystem type (MF vs. LW, 54
altogether). This experimental design was conceived for further investigations linking soil and
lake sediment composition at the watershed scale. Indeed, it corresponds to the first step of a
palaeoecological investigation aiming to retrace the opening of the landscape over time using
geochemistry analysis from lacustrine deposits. Before proceeding further, it was fundamental
to test and demonstrate that nowadays the two types of ecosystem (LW and MF) display
significant differences in soil properties at the watershed scale. Although the ecosystem type
was determined at the lake watershed scale, plots within a site could display non-typical cover
vegetation. For instance, local lichen patches could be found in some plots belonging to the
MF ecosystem and vice versa. For practical purposes, lower case letters were therefore used
when referring to vegetation type at the plot scale (lw and mf), while upper case letters were
used when referring to the lake watershed/ecosystem (LW, MF). The most distant sites were
100 km apart. A general description of each site is given in Table 2.1. For statistical analyses
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including lichen and moss covers, binary values were attributed to plots depending on the

dominant vegetation cover type.

Table 2.1 General information and description of the six sites of study. LW is lichen woodland,

and MF is moss forest. Values of basal area, ground cover composition and soil horizon thickness are given
as means +/- standard deviations to illustrate intra-site variability. Means where calculated from nine plots per
site, regardless of the local ground cover type, but rather considering the regional ecosystem-type of the site they
belonged to. NA means not determined during field sampling because of a fire that burned the forest in 2007.

Average soil Average ground Soil texture
Eleva Site Basal horizon thickness cover composition (B horizon)
-tion  ecosyste area FH %
Site Coordinates (m) mtype  (m2hal) (cm) B (cm) moss % lichen % sand % silt % clay
Lak 52°15°6.293” N
aKe 573 LW 8.2+34 13+6 36+4 NA NA 69.247.1 21.4+7.6 9.4+2.6
Mundi 67°42°44.681” W
Lak 52°10°8.503” N
aKe 563 LW 100+41 13%9 33+7 18+20 82+20 68.9+5.7 228458  8.3+1.1
Prisca  67°55°38.621” W
Lak 51°50°10.72” N
axe 457 LW 10.0+43 14%3 52+8 35 97+5 72.6£139  221+#131 5321
Adele 67°55°45.962” W
Lac d 52°53°24.9” N
ac des 555 MF 258+49 29+12  48+12 99 +2 142 76.546.7 164454  7.1+15
trotteurs 68°12°6.999” W
Lak 52°13°45.965” N
aKe 661 MF 151+46 19+4 39+15 83+31 17 £31 76.1+6.6 16.845.9 7.1+1.3
Arthur 67°44°46.98” W
Lak 51°49°44.513” N
aKe 580 MF 189+69 39+13 57+10 100 +0 00 80.1+11 10.8+7.5 9+4.5
Freeze 68°0°45.545” W

24.2 SOIL SAMPLING AND TREATMENT

Soils in the study area were typical podzols whose development in northern Quebec dated
back to the colonization of bare grounds by the boreal forest after glaciation 9 000 to 13 000
years ago (Lundstrom et al., 2000). Podzolisation is favoured by conifer stands and is formed
by precipitation of litter organic matter that engages the mobilisation of soil Al and Fe
(Buurman and Jongmans, 2005). The different methods used for sampling individual soil
horizons are schematized on Figure S2.1 in the Supplement. A 20 x 20 cm? template was used
to sample the organic layer (FH horizon) after discarding the live green moss or lichen portion.
Mineral soil fractions were sampled in each horizon. Soil samples of the mineral B and C
horizons were collected in every plot (total N = 54 for both forest types) in June and September
2015 and in one out of the three plots per transect (10 m from the lakeshore) for the FH horizon
(N =18). In addition, the top 15 cm of the B horizon was collected volumetrically usinga 5 cm

diameter metal corer. Samples of the C horizon were retrieved with a soil auger as soon as the
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B-to-C horizon limit was reached. All soil samples were air dried, sieved at 2 mm and weighed.
This fraction was used for conventional analysis (pH, texture). Samples were ground at 500
um for geochemical analyses. C and N stocks as well as those of Al and Fe species were
estimated and reported for the FH layer and the B top layer.

(a) LRI, 0 7 oo~ 200y 0 10 20 30 40km  Lake Muydi | [CEEECCREINES
A S 'ﬁn’zgy" 0 -— ) —
, (2,
‘ Lake Prisca_oAlh
(v 2 q Lake
& Arthur
Baiex meﬁ
are
—Mo\ntl, &al Lake Adele
P ’U -
Bloclimatic domains Ecosystem types (sites) Sampling design
B Black spruce-mass forests A F QO plots

Black spruce-lichen woodiands W

(b) (c)

Figure 2.1 Overview of the study area and sites. (a) Geographical localisation of the study area and
distribution of the study sites (experimental units). The study area is located in Quebec, Canada, at a latitude of
52° N and a longitude of 67-68° W. The right panel presents the sampling design as undertaken in each EU around
the watershed lake with three transects and three sampled distances (plots) by transect using a base map from
google maps open layers. (b) Open black spruce-lichen woodland. (c) Closed black spruce—moss forest.

24.3 GEOCHEMICAL ANALYSES

2.4.3.1  Soil primary characteristics

Total C and N contents (%) were measured on all soil samples by combustion using an
induction furnace (Leco® TruMac CNS Analyzer) following sieving at 2 mm, drying and
grinding at 0.5 mm. The combustion is performed at 135a °C under an oxygen gas atmosphere
which turns C and N forms to CO», N2 and NOx. Gaz concentrations are then determined by
thermal conductivity and infrared detection. pH values and effervescence to HCI indicated the
absence of carbonate. pH was determined by potentiometric titrations in deionised water. Soil
texture was determined by soil fractionation and grain size sedimentation following

instructions from Carter (1993).
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2.4.3.2  Exchangeable ions and extractable phosphorous

Soil samples were treated with an extracting Mehlich 3 solution (CH3COOH 0.2M,
NHsNO3 0.25M, NHsF 0.015M, HNO3 0.013M, EDTA 0.001M) at a 1:10 ratio (Mehlich,
1984). Concentrations of exchangeable ions and extractable phosphorous (P) were then
analysed by inductively coupled plasma atomic emission spectroscopy (ICP-AES). The Melich
3 solution mainly extracts exchangeable and soluble cations and phosphorus under aluminium,
calcium and iron phosphate forms. Cationic exchange capacity (CEC) was calculated as the
sum of exchangeable cation concentrations (K, Ca, Mg, Mn, Al, Fe, Na). Base saturation was
calculated as the sum of main base cations (Ca + Mg + K + Na) divided by the CEC.

2.4.3.3 Reactive Fe and Al chemical species

Podzols are characterised by a B horizon predominantly made up of amorphous material
constituted of organic matter bounded at different degrees to Al and Fe oxides and hydroxides
(Canadian Soil Survey Committee, 1978; Lundstrém et al., 2000). Chemically bound species
of Fe and Al were extracted from mineral soil samples by means of three chemical methods
that rely on different reduction reagents: sodium pyrophosphate (NasP207), ammonium oxalate
(C2HgN204) and dithionite-citrate-bicarbonate (Na2S204, NazCeHs07, NaHCO3; Pagé and
Kimpe, 1989). We followed the extraction protocols of Mehra and Jackson (1960) and
McKeague (1978). Concentrations of extracted ions were then analysed by ICP-AES. Species
extracted by pyrophosphate, oxalate and dithionite-citrate reagents will be respectively referred
to as “pyro”, “oxa” and “dit” hereafter. Pyrophosphate is the weakest extractor, known to
specifically isolate organically bound iron (Fepyro). Oxalate removes Fepyro as well as the
inorganic amorphous iron (Feoxa). Dithionite-citrate removes Fepyro, Feoxa and crystalline iron
(Feqit), i.e. most Fe species (Mehra and Jackson, 1960; Blume and Schwertmann, 1969;
McKeague et al., 1971). Al species extracted by all three methods are reported to be of similar
nature as Fe species, although extractions may be less specific and result in some overlaps
(McKeague et al., 1971). In particular, quantities of Al extracted by oxalate (Aloxa) may be
higher than quantities extracted by dithionite—citrate (Algit) in some cases such as in acid soils
or podzols (Johnson and Todd, 1983; Pagé and Kimpe, 1989). McKeague et al. (1971) showed
that these two extractants are less useful for distinguishing species of Al in soils than for Fe
species. Relying on iron extraction specificity, relative quantities of crystalline iron (e.g.
goethite, hematite) can be obtained by subtracting the quantities of iron extracted with oxalate
from those extracted with dithionite-citrate (Fecri = Fedit — Feoxa). Amorphous inorganic iron,
also designed as short-range order (SRO) mineral phases, is calculated by Fesro = Feoxa — Fepyro
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(Johnson and Todd, 1983; Pagé and Kimpe, 1989). Finally, we computed the commonly used
iron crystallinity index (Cl = Feqit : Feoxa) in order to asses soil development rate (Arduino et
al., 1984; Blume and Schwertmann, 1969). Amorphous iron species gradually aggregate into
crystalline forms during the pedogenesis process, which makes them good indicators of soil
age (Arduino et al., 1984; Johnson and Todd, 1983).

2.4.3.4  Statistical analyses

To test the influence of spatial scale on associations of soil properties and belowground
geochemistry between forest types, we performed statistical analyses at two different spatial
scales: one at the soil pedon scale (plot scale) and another at the lacustrine watershed scale (site
scale). At the plot scale, we tested for differences in each soil property between Iw and mf using
a mixed analysis of variance (ANOVA) with the variables “site” as random intercept, “transect”
nested into “site” as random intercept, and the dominance of moss vs. lichen as the fixed effect.
All mixed models were fitted using the nlme R package (Pinheiro et al., 2016) in the R
environment (R Core Team, 2013). We then assessed covariances among aboveground
attributes of vegetation (stand basal area and percent cover of moss and lichen) and chemical
variables using partial least squares canonical analysis (PLSCA) and cross-correlation tests.
PLSCA identifies latent variables (“orthogonal canonical component”) that maximise
correlations between two sets of variables given symmetric roles. PLSCA also makes it
possible to calculate the proportion of variance explained by each orthogonal canonical
component of one set into the other and to determine the “intragroup community index”
(Tenenhaus, 1998) that represents the weight of one variable in a set in explaining variations
of variables in the other set. To this effect, we grouped the vegetation variables estimated at
the plot scale (e.g. basal area, moss and lichen cover) into one set of variables and the soil
geochemical variables into another set. PLSCA was performed using the plsdepot R package
(Sanchez, 2012).

Then, to determine whether association patterns between vegetation attributes and
geochemical soil properties at the soil profile level could be scaled up at the site scale, we
performed a permutational multivariate analysis of variance (PERMANOVA) to test whether
geochemical soil properties differed among ecosystem types (LW vs. MF). Following the
parsimony principle, we restricted the number of soil chemical variables in our analyses to the
five elements (Aloxa, Fesro, Alsro, Ca and Fe) that had the highest intragroup community
indexes relative to vegetation components in the PLSCA. The justification for this choice is
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that variables that have a low intragroup community index are loosely linked to variables of
the other set (Tenenhaus, 1998). PERMANOVA performs a permutational MANOVA
procedure (Anderson, 2001; McArdle and Anderson, 2001) on similarity matrices (here
obtained using Euclidean distances) taking the hierarchical structure of the experimental design
into account in order to test whether the locations of centroids differ among the groups of
interest in multivariate space. The three tested factors were (1) ecosystem type (LW vs. MF) as
the fixed effect, (2) site as the random effect (N = 6) and (3) transect as the random effect
nested within site (N = 18, or 3 per site). Most importantly, we avoided any pseudo-replication
issue by testing the effect of ecosystem type (LW vs. MF) with the random variable “site” as
the error term (ddl of error term = 4; see Table 2.5). Moreover, to ensure valid results, we
normalised our data prior to analysis and used the Monte Carlo method to maximise the number
of permutation combinations when estimating the p value (Anderson, 2001; McArdle and
Anderson, 2001). PERMANOVA was performed using Primer 6 software (Anderson, 2001;
McArdle and Anderson, 2001). We also tested whether multivariate dispersions around each
group’s centroid were homogeneous between the LW and MF ecosystem types using the vegan
R package (Oksanen et al., 2016).

2.5 RESULTS AND DISCUSSION
25.1 SOIL PROFILE ANALYSIS

Soil profiles from the two vegetation cover types showed visually prima facie pedological
differences at the plot scale. All horizons were thicker under the mf cover than under Iw cover
(Figure 2.2a, Table 2.2). Colours, although not defined with a soil handbook, also differed
among soil profiles: while we observed a reddish to light yellow B horizon in lw plots, they
were darker and browner in mf plots (Figure 2.2b and c). Colour hues of mineral horizons have
been reported to reflect various species and concentrations of Fe(lll) oxides (Arduino et al.,
1984; Schwertmann, 1985), known as indicators of soil age and soil weathering rate. The more
important the pedogenic process of Fe reduction and subsequent removal are, the less colourful
the soils are, displaying mostly the grey colours of the silicate matrix (Schwertmann, 1985). It
is thus likely that pedogenic processes differ between Iw and mf plots. Because all sites
developed from a similar geomorphological base (glacial deposit), we thought that the
differences observed could portend different developmental or formation processes depending

on the vegetation cover. Regarding texture prospection, we found no significant differences (p
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value > 0.1) in the mean percentages of sand, clay and silt between mf and lw samples of the

C horizon nor in the mean percentage of sand and clay of the B horizon (Table 2.1).

Table 2.2 Characteristics of FH and B horizons in mf and Iw plots. The Iw plots are plots covered
by lichen woodlands, and the mf plots are plots covered by moss forests. Values are given as means +/- standard
deviations. “SRO” stand for short-range order species and “CRI” for crystalline species. Asterisks indicate
statistical significance using mixed models (see Materials and methods), with * p value < 0.05, ** p value < 0.01

and *** p value < 0.001.

FH Horizon B Horizon
Iw plots mf plots Iw plots mf plots
(n=7) (n=11) p-values (n=22) (n=32) p-values
Horizon thickness (cm) 9.64 +£4.44 22.25+10.3 0.050* 39.38+12.77  47.07 £12.07  0.048*
%C 34.99 + 8.07 4541 + 3.16 0.003** 2.04 £1.36 2+111 0.418
C:N 69.62+5.9 61.97 + 12.38 0.158 349+ 438 32.64 + 4.86 0.211
CEC (cmol.kg™) 11.64 £ 1.56 16.8 + 6.04 0.051 1429 £5.78 15.33+£8.45 0.691
Base saturation 047+0.1 0.64 £ 0.13 0.015* 0.01+0 0.05+0.06 0.006**
pH 3.93+£0.13 3.86 £ 0.27 0.496 524 +0.21 5.02+0.31 0.014*
Fesro (9-kgh) 5.03 + 2.35 207+15  0.003**
Alsro (9.kg™) 8.75+ 4.6 1.39+2.72  0.000%**
Fecri (9-kg™) 1.55+1.27 0.86 +1.30 0.089
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Figure 2.2 Soil profiles in mf and Iw plots. (a) Average thicknesses of the litter, FH, Ae and B horizons.
Labels inside stacked bars refer to each horizon’s thickness average. (b) Picture taken in the field of a soil profile
representative of lw. (c) Picture taken in the field of a soil profile representative of mf. Soil profiles were composed
of a thin eluvial pale grey horizon (Ae), a mineral B horizon whose colour varied between sites from light, reddish
to dark brown and faded to paler colours with depth, and a grey mineral C horizon.
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2.5.2 SOIL CHEMICAL PROPERTIES

Regarding the FH humus layer, C and N concentrations were 30 to 50% higher in mf plots
than in lw plots (Figure 2.3, Table 2.2). Concentrations of the two dominant exchangeable base
cations (Ca, Mg) were respectively 2.5 and 1.5 times higher in mf humus than in lw humus
(Figure 2.3). This translated into direct consequences on humus cation exchange capacity,
which was ~50% higher in mf than in lw. However, no difference in humus pH was observed
between mf and Ilw (Table 2.2).

With regard to the B horizon, contrary to the FH horizon, we detected no difference in C
or N concentrations between mf and Iw plots (Figure 2.4, Table 2.2). As previously reported in
acid soils of North American boreal coniferous forests (Bonan, 1990), the N concentration in
mineral soil was very low (0.5-0.8%). The B horizon appeared to have higher Ca and Mg
concentrations in mf than in Iw, while other ion concentrations were similar between plot types
(Figure 2.4). Regarding the pH, mf B horizons were ~5% more acidic than lw B horizons (Table
2.2).
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Concerning the C horizon, as expected, C percentage was lower in this deep horizon than
in the FH and B horizons (Table S2.1 in the Supplement). However, the percentage of C was
~2 times higher in the C horizons of mf plots than in that of Iw plots (Table S2.1). This organic
enrichment can only have a biological origin coming from the upper layers as no C is provided
by the mineral parent material in these acidic soils evolved from a granitic bedrock. Similarly,
extractable phosphorous (P) was 2.5 times higher in the lw C horizon than in that of mf. The
accumulation of products of mineral weathering as well as the migration of organic P

compounds could explain this difference.
25.3 FE AND AL REACTIVE SPECIES IN MINERAL HORIZONS

Our results for the different Fe and Al species in the B horizon show that ranges of
organically bound metal concentrations (Fepyro, Alpyro) Were similar in lw and mf plots (Figure
2.5). However, Iw B horizon exhibited 1.5 to 2.5 times higher concentrations of Fe and Al
extracted by oxalate and dithionite-citrate than mf B horizon. In compliance with other studies
performed in acid forest soils (Johnson and Todd, 1983), we observed higher concentrations of

Aloxa than Aldit (Figure 2.5). The main difference between lw and mf B horizons lay in the
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proportion of inorganic amorphous Fe and Al (Fesro, Alsro; Figure 2.5, Table 2.2) while

crystalline iron concentrations (Fecri) were similar (Table 2.2).
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In the C horizon, no major variations in Al and Fe species concentrations could be observed
between Iw and mf plots (Table S2.1). This deeper horizon was also less concentrated than the
B horizon in all reactive Fe and Al species, which is consistent with the findings that, in
podzolic soils, metallic elements are more concentrated in the upper centimetres of the B
horizon (Lundstrom et al., 2000). Because no differences in Al and Fe species concentrations
were found in the C horizon as opposed to our observations in the B horizon, our result suggest
that the B horizon’s chemical structure and metal oxides composition may have been
influenced by different pedogenetic development under mf and Iw cover rather than by the
mineralogical origin of their parent materials. In particular, the absence of any noticeable
difference in the iron crystallinity index of B horizon between all studied sites indicated that
they had identical ages (Table S2.2). Structural and composition variations are thus derived
from other drivers than soil origin and instead depend on factors influencing horizon formation

processes.

Our results diverge from the observations made by Ugolini et al. (1981), who found no
morphological variations nor geochemical differences in the soil profiles of lichen tundra and
spruce forest in a boreal zone of Alaska. In particular, they found no difference in reactive Fe

species concentrations (Fepyro, Fedit) between the two ecosystems. They concluded that time
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and climate were stronger drivers of soil formation in their study area than the vegetation type.
We suggest that because of the proximity of our study sites and the patchy plot distribution
within sites, climate could be considered homogeneous in the present study. Our results are
rather in line with those of Li and Richter (2012), who showed that land-use changes between
old hardwood forests, cultivated agricultural fields and old-field pine forests can induce
transformation and redistribution of soil iron oxides over relatively short timeframes (Feoxa,
Fedit). They inferred that some differences could be due to the different erosion levels and
biological activities impacting soil iron oxides and organometallic compound transformation
(Li and Richter, 2012).

254 PHOSPHORUS DISTRIBUTION

We observed low concentrations of extractable phosphorous in the B horizon, in contrast
to the FH and C horizons (Figure 2.3 and Figure 2.4, Table S2.1). These results could be
explained by P sorption properties of Fesro and Alsro Species. As a matter of fact, in the B
horizon, most P is bound within Fe-P and Al-P complexes (Grand and Lavkulich, 2015; Li
and Richter, 2012). Grand and Lavkulich (2015) showed that P sorption to short-range order
Al and Fe mineral phases decreased the availability of labile P. In the C horizon, in addition to
its enrichment in organic C, the smaller amounts of Fe and Al oxides may be the reason why
more labile P is available (Table S2.1). Reactive Fe and Al species are known to play an
important geochemical role in acidic forest soils due to their sorption properties that influence
carbon and nutrients bioavailability through coupling reactions, which makes them good
predictors of nutrient availability (Grand and Lavkulich, 2015; Li and Richter, 2012). Here, P
sorption to short-range order Al and Fe mineral phases in the B horizon may reduce nutrient
availability for plants, resulting in limited P supply. P limitation is commonly observed in
acidic soils of boreal forests (Giesler et al., 2002).

255 RELATIONS BETWEEN B AND C HORIZONS

Soil properties were analysed by considering the local variability of the parent material and,
therefore, by studying the ratio of B to C horizons for various properties. We found that B :C
ratios were different between mf and lw soils for many chemical properties (e.g. Ca, Aloxs, Aldit,
Alsro, Fedit, Fesro; cf. Figure 2.6), which suggests that dissimilar biogeochemical processes
and vertical transfers occur locally in the soil of the two vegetation types. These differences in

B:C ratios between mf and Iw soils also confirm that C horizon composition is unlikely to drive
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most of the variation observed between Iw and mf B horizons and that it is the influence of
vegetation that impacts most of the soil biogeochemistry. Furthermore, the low concentration
of chemical elements in the C horizon compared with B and FH horizons also invalidates the
hypothesis of a deeper mineralogical influence explaining the main differences in geochemical
composition between Iw and mf plots. Finally, variations in soil conditions such as temperature,
pH and soil hydrology could play a role in differentiating horizon composition. The thickness
of the organic layer and its higher water retention capacity in mf forests could greatly affect

soil processes, and this is also reflected in the thickness of the B horizon.
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Figure 2.6 Comparison of horizons B:C ratios in Iw and mf plots. Ratios were calculated by
dividing for each soil type concentration measured in the B horizon by that measured in the C
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horizon. “(e)” indicates exchangeable or extractable elements. “Pyro”, “oxa” and “dit” subscripts mention the
type of extractions used for isolating Fe and Al species (respectively pyrophosphate, oxalate and dithionite-
citrate). “SRO” stand for short-range order species (AISRO = Aloxa-Alpyro, FeSRO = Feoxa-Fepyro). Asterisks
indicate statistical significance using mixed models (see Materials and methods), with * p value < 0.05, ** p value
< 0.01 and *** p value < 0.001.
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2.5.6 COVARIANCE BETWEEN VEGETATION AND SOIL GEOCHEMICAL VARIABLES

Results of the multivariate PLS canonical analysis conducted using the five most significant
compounds (according to Figure 2.4 and Figure 2.5, Table 2.2) support the hypothesis of a
different biological influence of vegetation on soil chemical composition and structure that

discriminates between the two forest types.

Indeed, our results revealed that the five soil geochemical variables with the greatest
intragroup community indexes were Aloxa, Fesro, Alsro, Ca and Fe (Figure 2.4, Table 2.3 and
Table 2.4), meaning that they were highly linked to variables in the vegetation set. Vegetation
variables, on the other hand, all had an important weight in explaining the variability of soil
physico-geochemical variables (Table 2.4). This result was consistent with stand basal area
(representative of forest production) and cover type vegetation being tightly correlated (Figure
2.7). Fe and Al complex species were positively correlated with each other, positively
correlated with lichen cover, and negatively correlated with moss cover and basal area (Figure
2.7). This result was consistent with our aforementioned quantitative observations at the plot
scale. Exchangeable Fe, Ca and Mg were positively correlated with each other as well as with

the vegetation characteristics of dense moss-covered stands (Figure 2.7).

Table 2.3 Intragroup community indexes of soil physico-geochemical variables relative to

orthogonal canonical components of vegetation variables. Values with the highest scores are indicated
in bold.

t1 t2 t3
Alpxa  0.38 0.43 0.73
Feoa 0.17 0.24 0.35
Fest 0.16 0.24 0.41
Algir  0.18 0.29 0.70
Fesro 0.37 0.37 0.71
Alsro  0.38 0.38 0.56
Ca 0.28 0.35 0.46
Mg 0.23 0.28 0.97
Fe 051 0.52 0.28
B horizon thickness  0.13 0.14 0.22
pH 0.06 0.13 0.35
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Figure 2.7 Graphical projection of partial least squares canonical analysis (PLSCA) results in

the B horizon at the plot scale. Variables for stand tree cover characteristics are drawn in dark blue, chemical
compounds in light blue and soil characteristics in grey. Axes correspond to principal orthogonal canonical
components. Positive, null or negative correlations between variables are indicated by acute, right or obtuse
angles, respectively, between the corresponding vectors. “(e)” indicates exchangeable or extractable elements.
Regarding the chemical elements, only variables that showed the greatest differences in mean values between lw
and mf plots in the B horizon were included in the PLSCA.

Table 2.4 Intragroup community indexes of vegetation variables relative to orthogonal
canonical components of soil physico-geochemical variables.

ul u2 u3
Basal area 0.55 0.55 0.59
Moss cover 0.43 0.49 0.53
Lichen cover 0.43 0.49 0.53
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Exchangeable Fe, Ca and Mg behaviours were very much alike, displaying negative
correlations with Fe and Al oxides (Figure 2.5, Figure S2.2 and Figure S2.3). The different
behaviours of exchangeable Fe and bound Fe could be explained by their different mobility
properties and abilities, in particular since fluxes could vary under different soil environmental
conditions and soil thicknesses between Iw and mf plots. The conversion reactions of iron
oxides depend to a large extent on pedoenvironmental factors (pH, water activity, temperature,
etc.; Schwtermann, 1988). These factors vary with depth and depend on the groundcover.
Furthermore, organic matter seems to have an influence on iron oxides by inhibiting their
crystallinity (Borggaard et al., 1990): in mf plots, the thicker and denser organic matter layer
could explain the lower concentrations of Fe and Al oxides in B horizons. Fe and Al oxides
species could also differ between mf and Iw plots because soil temperature and moisture are
also responsible for different goethite:hematite ratios (Schwtermann, 1988). Hematic soils
develop in warmer conditions and are characterised by reddish brown colours, while goethitic
soils develop under colder environment and turn yellowish-brown. This is consistent with our
observations of clearer red to yellow soils under lw cover where little organic matter
accumulates as opposed to mf soils overlaid by a thick dark brown organic layer which could

lead to warmer temperatures.

We also found positive correlations between C and N concentrations, moss coverage, and
Mg and Ca concentrations in the FH organic horizon (Figure S2.3). The higher base cation
bioavailability in mf plots could be explained by greater inputs of organic matter to the soil
surface and by a higher coniferous basal area cover. Decomposing organic matter and litter are
known to be important sources of base cation supply such as Ca and Mg (Finzi et al., 1998;
Grand and Lavkulich, 2015).

25.7 DIFFERENCES IN SOIL GEOCHEMISTRY AT THE SITE SCALE

We scaled up the effect of ground cover type (Iw vs. mf) on Aloxa, Fesro, Alsro, Ca and Fe
at the site scale (lake watershed scale) to test explicitly whether the same chemical elements
differed between ecosystem type (LW vs. MF) using PERMANOVA. Our results showed
significant differences between MF and LW ecosystem types (P(MC) = 0.0005, pseudo-F =
12.939). The type of ecosystem alone explained 47.6% of the total variance in the studied set
of geochemical variables (Table 2.5). In addition, our test of multivariate dispersion revealed
that the level of heterogeneity regarding Aloxa, Fesro, Alsro, Ca and Fe did not differ between
MF and LW (p value = 0.895, F = 0.0203, Table S2.3), which reinforces the conclusion that
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the difference observed between MF and LW originates from differences in mean values of

Aloxa, Fesro, Alsro, Ca and Fe rather than differences in variance (Figure 2.8). This finally

highlights interactions between ecosystem structure and geochemical composition of the soil

at the site scale.

Table 2.5 Results of PERMANOVA on the ecosystem types and geochemical variables (MF
vs. LW). Significant effects are indicated in bold. P(MC): p values obtained through Monte Carlo methods.

Number of % of variance
Source df MS Pseudo-F P(perm) P(MC) perm. units explained
Ecosystem type (MF vs. LW) = (ty) 1 92103 12.939 0.0001  0.0005 10 47.6
Site (ty) = si(ty) 4 71183  1.3902 0.2339 0.2115 9928 34
Transect (tr) = tr(si(ty)) 12 51203 2.2214 0.0006  0.0017 9887 14.2
Residuals 36  2.305 34.8
Total 53 100
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Figure 2.8 Graphical projection of homogeneity of multivariate dispersions of data around

ecosystem-type centroids (principal coordinates analysis). Average distance to centroids was 6.084
and 5.912 for LW and MF, respectively. Small open circles represent plots located in LW sites; small black filled
circles correspond to plots located in MF sites. The two big circles represent the group centroids for each forest
type (LW vs. MF).
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2.5.8 TOTAL ELEMENT STOCKS IN THE SOIL

Because LW and MF displayed variations in soil composition and thickness, we
hypothesised that they should hold different total amounts of chemical species. Total net stocks
of C and N were scaled up from the plot to the site scale (layer thickness x organic matter
concentration) in FH and B horizons (top 15 cm). On average, the FH horizon in MF held 3.5
times higher amounts of C and 4 times more N than that in LW (Table 2.6). Similarly, in the B
horizon, both C and N stocks were 2 times higher in MF than in LW. These results suggest
that, in addition to C sequestration in a greater aerial biomass, closed moss forests also hold
more C in their soil. However, regarding Fe and Al species, total net stocks were higher in LW
than in MF, despite their thinner B horizons (Table S2.4).

Table 2.6 Carbon and nitrogen stocks contained in FH and B horizons. Values are given as means
+/- standard deviations.

Total stock at the site scale (t.hal)

LW sites MF sites
FH horizon
C 36.68 + 4.29 126.44 + 67.86
N 0.53+0.05 2.06 +1.00
B horizon
C 22.23 £ 8.55 44.68 + 6.61
N 0.67£0.31 1.39+0.32

25.9 BIOLOGICAL INFLUENCE

Overall, because we did not find any difference in the geochemistry and texture of the C
horizon between ecosystem types and because our sites developed from surficial deposits
(undifferentiated till, dead-ice moraine) of similar origin (glacial), our results, which are in line
with those of other studies, suggest a biological influence of vegetation on soil profile
development and soil chemistry (Finzi et al., 1998; Haughian and Burton, 2015; Wood et al.,
1984). Haughian and Burton (2015) showed that more variability in soil composition could be
explained by vegetation functional groups (e.g. mosses vs. lichens) than by abiotic
characteristics (soil texture, topography). They found that variations in nutrient availability
were the result of differences in vegetation types (lichens, feather mosses and vascular plants)
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rather than the opposite (i.e. nutrient availability as a cause of vegetation patterns). In their
study of podzol biogeochemical vertical stratification in hardwood forests of New Hampshire,
Wood et al. (1984) concluded that the B horizon is subject to strong geochemical control that
is under biological influence rather than of mineralogical origin. Finzi et al. (1998) observed
different distributions of Ca, Mg, Fe and Al exchangeable cations in 0-7.5 cm mineral soils
under various tree species. They found an association between tree species and soil specific
chemical properties at the tree scale and suggested that vegetation influenced soil acidity and
cation cycling in the forests studied (Finzi et al., 1998). Here, we suggest that the differences
we observed in soil geochemical structure and composition between MF and LW had a
biological origin that resulted in repercussions of the local vegetation on soil environmental
conditions, which in turn influenced soil biogeochemical processes.We suggest the following
potential causes for the difference observed in soil between LW and MF ecosystems: (i) the
abundance of tree cover could influence soil formation through its direct consequence of
canopy openness on soil micro-environmental conditions and drainage; (ii) snowfall rate and
snowmelt duration in turn may influence reductive conditions and cause differential dissolution
of iron oxides that accumulate in the B horizon (Giesler et al., 2002); (iii) thickness of organic
soil layers could create differential insulating properties (Lawrence and Slater, 2007); (iv)
because water flow also affects the distribution of chemical elements such as labile P, Fe and
Al (Giesler et al., 2002), differences in drainage conditions, slope, moisture and hydrochemical
processes under moss and lichen covers (Brown et al., 2010; Haughian and Burton, 2015; Price
et al., 1997) could also explain the observed variations in lw and mf soil chemical properties;
and, finally, v) lichen surface weathering capacity (Chen et al., 2000; Porada et al., 2014) may
be responsible for the higher concentrations of Fe and Al species in LW upper mineral horizons,
while a dense moss cover may be less aggressive in mineral weathering; however, because this
environment is more productive, it could generate more organic acid and favour a deeper

profile development.
2.5.10 SoOIL, CLIMATE AND VEGETATION DYNAMICS

It has previously been suggested that the two vegetation types considered could be two
ecological states and that LW could be an alternative stable state resulting from regional
disturbance history (Jasinski and Payette, 2005). We propose here a diagram (Figure 2.9) that
synthesises our interpretations of the possible feedback processes between climate, vegetation

and soil biogeochemistry that can be considered to result from successive fires.
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Figure 2.9 Schematic illustration of feedback processes between stand biomass (basal area
and/or density) and soil biogeochemistry as a consequence of climatic conditions based on the
present study interpretations.

Indeed, the progression of open canopy forests could be due to a greater fire frequency
resulting from the changing climate (Rapanoela et al., 2016). Differences in fire events may
lead to direct and indirect consequences at the soil level arising from fire impacts on vegetation
structure and soil properties (Certini, 2005). Fire effects on soil properties have been shown to
range from negative short-term effects (removal of organic matter, erosion, loss of nutrients
through volatilisation, alteration of microbial communities, etc.) to long-term consequences
(enhanced productivity, impact on forest successions, etc.; Certini, 2005). While negative
effects on soil properties seem to be short lived (detectable some years post-fire, at most a
decade) and restricted to a few top centimetres of superficial layers (Certini, 2005), we suggest
that indirect effects may be wider and could have longer-term consequences. Frequent fires
may hinder the accumulation of a thick top layer of organic matter, thus leading to direct
aftereffects on soil physical and microclimatic conditions. The low stem basal area (likely
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associated with lower tree density) inherited from frequent fires results in both higher radiative
insolation and precipitation reaching the soil surface, thus setting an environment more suitable
to the establishment of light-tolerant lichen rather than colonisation by moss species. Repeated
fires may spearhead lichen dominance in LW by maintaining preferential environmental
conditions for its colonization and establishment (Girard et al., 2009). In return, lichen
establishment could also maintain a specific soil composition that is low in nutrients because
of its low primary productivity (Moore, 1980). Altogether, the disturbance regime in boreal
forests could determine the ground cover vegetation type and impact soil development through
both direct and indirect effects, by generating poorer soils and sustaining the establishment of

less productive forests.

2.6 CONCLUSIONS

We identified clear relationships between soil and vegetation structures that are reflective
of a whole integrative system relying on feedback interactions. Although the correlation
patterns between the ecosystem’s biological components and the soil variables seem complex,
our results suggest that in comparison to closed-canopy forests, open forests with a lichen
ground cover are associated with a soil impoverished in C and available nutrients that develops
a thinner B horizon characterised by high concentrations in amorphous species of Fe and Al.
Ecosystem productivity and carbon sequestration are affected twice in LW compared with MF:
through a lower density of trees (lower basal area and fewer stems) and through nutrient- and
organically limited soils. This emphasizes the current economic and climatic stakes that forest
opening represents in so far as it could have important consequences in terms of carbon
sequestration capacity. Our study of soil compartments confirms that the current opening of
black spruce forests is an ecological, economic and climatic stake with underlying long-term

consequences, notably in the terrestrial carbon budget.

A good understanding of the processes governing soil biogeochemistry and feedback
interactions between soil and vegetation remains fundamental for forest management,
especially in areas of ecological transitions representing major challenges, such as the northern
boundary between productive boreal forests and open lichen woodlands. Our study highlights
that natural disturbances may influence landscape remodelling and ecosystem heterogeneity in
much more ways than through their direct impacts on seedling regeneration and soil nutrient

short-term depletion. Repeated disturbance events could have long-term consequences on soil
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formation and development. Disturbance history and inheritance could promote the
establishment and maintenance of specific vegetation—soil systems (or ecological states). If so,
soil science and biogeochemistry could become interesting proxies in disturbance ecology,
notably for palaeoecological investigations aiming to reconstruct changes in vegetation.
Further investigations should explore vegetation structure (basal area and tree density) and soil
relations in other ecosystems and focus on microclimatic and drainage conditions as well as

disturbance history as explanatory drivers of variability.
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3.1 ABSTRACT

Identifying geochemical palaeo-proxies of vegetation type in watersheds could become a
powerful tool for palaeoecological studies of ecosystem dynamics, particularly when
commonly used proxies, such as pollen grains, are unusable. We investigated the differences
in the sediment geochemistry of lakes surrounded by two boreal forest ecosystems dominated
by the same tree species: closed-canopy black spruce-moss forests (MF) and open-canopy
black spruce-lichen woodlands (LW). This study was designed as a first calibration step
between terrestrial modern soils and lacustrine sediments (0-1000 cal. yr BP) on six lake
watersheds. Differences in the physical and geochemical properties of forest soils had
previously been observed between these two modern ecosystems. Here, we show that the
geochemical properties of the sediments varied between the six lakes studied. While we did
not identify geochemical indicators that could solely distinguish both ecosystem types in
modern sediments, we observed intriguing differences in concentrations of C:N ratio, carbon
isotopic ratio and aluminum oxide species, and in the stabilization of their geochemical
properties with depth. The C accumulation rates at millennial scale were significantly higher
in MF watersheds than in LW watersheds. We suggest that these variations could result from
organic matter inflows that fluctuate depending on forest density and ground vegetation cover.
Further investigations on these highlighted geochemistry markers need to be performed to
confirm whether they can be used to detect shifts in vegetation conditions that have occurred
in the past.

Key points:

e Lake sediments of closed moss-forest and open-crown lichen-woodland watersheds
showed different geochemical properties

e Organic matter accumulation in lake sediments at long-time scales depend on the
tree density of the forests surrounding the watershed.

e Geochemical proxies could be useful to detect changes in ecosystem structure over

time.
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3.2 RESUME

L’identification de paléo-proxys geochimiques, indiquant le type de végetation présent
dans un bassin versant, pourrait constituer un outil puissant pour les études paléoécologiques
traitant de la dynamique des écosystemes. En particulier lorsque les autres proxys, comme les
grains de pollens, sont inutilisables. Nous avons recherché des différences dans la géochimie
des sédiments de lacs entourés par deux types d’écosystémes forestiers boréaux, présentant la
méme espece ligneuse dominante : les pessiéres fermées a mousses (MF) et les pessieres
ouvertes a lichens (LW). Cette étude a été congue comme une étape préliminaire de calibration
des variations de composition entre les sols actuels des écosystemes terrestres et les sédiments
lacustres modernes (de 0 a 1000 ans) de six bassins versants. Des différences dans les propriétés
physiques et chimiques des sols forestiers ont précédemment été observées entre les deux types
d’écosystéme. Ici, nous montrons que les propriétés géochimiques des sédiments varient aussi
entre les six lacs d’étude. Bien que nous n’ayons pas identifié¢ d’indicateur géochimique unique
qui pourrait permettre de distinguer sans équivoque les sédiments modernes des deux
écosystemes, nous avons observé des différences notables dans le ratio C:N, le ratio isotopique
du carbone et les concentrations d’oxydes d’aluminium, ainsi que dans la stabilisation des
propriétés géochimiques des sédiments avec la profondeur. Les taux d’accumulation de
carbone a long terme (a 1’échelle millénaire) sont significativement plus importants dans les
bassins versants des MF que dans ceux des LW. Nous suggérons que ces variations puissent
résulter de fluctuations dans les apports de matiere organique d’origine terrestre en fonction de
la densité forestiere et du type de végétation au sol. De futures recherches sur les marqueurs
géochimiques identifiés ici seraient nécessaires pour confirmer s’ils peuvent efficacement étre
utilises pour détecter des changements de végétation ou de conditions environnementales au

cours du temps.

Points clés :

e Les propriétés géochimiques des sédiments des lacs de bassins versants de foréts
fermées a mousses et de foréts ouvertes a lichens sont différentes.

e [’accumulation de matiére organique dans les sediments lacustres a 1’échelle de
temps long dépend de la densité des foréts dans le bassin versant qui entoure le lac.

e [L’utilisation de proxys géochimiques pourrait étre pertinente pour détecter des

changements dans la structure des écosystémes au cours du temps.
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3.3 INTRODUCTION

Understanding the relationships between disturbance regimes, global changes, and
ecosystem dynamics over time is a key for drawing conclusions from past events and is
valuable for applications in current and future ecosystem management. At the northernmost
extent of the managed forest in Quebec, a change of ecosystem type is currently occurring
resulting in the expansion of the open-canopy lichen woodland (hereafter LW) domain at the
expense of the dense closed-canopy moss forest (hereafter MF) domain (Bernier et al., 2011,
Girard et al., 2008, 2009; Rapanoela et al., 2016). The opening of the boreal forest canopy is
of ecological and economic concern to forest stakeholders as it negatively affects the ecosystem
services provided by forests in terms of carbon stock and sustainable harvesting (Gauthier et
al., 2015; Weber & Flannigan, 1997). Comparable forest opening and creation of LW are
suspected to have occurred previously, likely repeatedly, during the Holocene (Payette &
Delwaide, 2018; Richard & Grondin, 2009).

Paleoecological investigations of past vegetation dynamics are traditionally reconstructed
through pollen analysis (Brostrom et al., 2008; Gaillard, 2007; Overpeck et al., 1992). Yet,
additional proxies may be required or complementary to detect changes in ecosystem structure
(Birks & Birks, 2006; Blarquez et al., 2013; Ficken et al., 2002). Typically, MF and LW
ecosystems can hardly be distinguished by pollen studies during palaeoecological
investigations (Lamb, 1984; Richard, 1975; 1979). Although they differ in stand density, the
dominant tree species is the same (Picea mariana). The presence of birch pollens has
sometimes been used to distinguish open environments (e.g. Lamb, 1984; Jasinski & Payette,
2005).

Facing the need to develop innovative and fast approaches in paleoecology, the use of
geochemical characteristics of soil and lake sediment arises as a promising proxy of ecosystem
changes (Castafieda & Schouten, 2011; Meyers, 1997; 2003). Given that the sediments
accumulating at the bottom of small lakes are mostly of terrestrial origin (Wachenfeldt &
Tranvik, 2008), the geochemistry of these sediments could constitute indicators of vegetation
changes at the watershed scale. However, calibration studies to relate modern terrestrial
ecosystem and lake deposit composition are first necessary to determine the relationships
between lake deposit geochemistry and the corresponding surrounding ecosystems. Here, we
conducted an exploratory analysis to determine whether geochemical markers could
distinguish MF and LW environment in lake sediments. A previous study (Bastianelli et al.,
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2017) demonstrated that both ecosystems displayed different physical and geochemical soil
properties that are mainly attributable to variations in forest density and to the type of ground
vegetation. MF stands stored three times more carbon (C) in their soil than LW ones.
Noticeable differences in organic matter (OM) content and in the nutrient content of the organic
layers were also found. In addition, LW and MF soils displayed variations in concentrations of
iron and aluminum oxide (Feoxa, Aloxa) Species in the upper mineral horizons (Bastianelli et al.,
2017). Lake sediment Feoxa and Aloxa Species concentrations could be reliable geomarkers of
ecosystem types as they form complexes with OM molecules that are highly resistant to
degradation (Lalonde et al., 2012) and have previously been reported to be good indicators of

soil development in paleolimnology (Mourier et al., 2010).

In keeping with these findings, the aims of this study were threefold: we first tested whether
modern lake sediments of MF and LW watersheds could be distinguished through specific
geochemical fossils. To proceed we investigated traditional OM proxies: main exchangeable
cations (Ca%*, Mg?"), and Feoxa and Aloxa Species in lake sediments. We also tested isotopic
ratios, which have been found to reflect changes in vegetation composition and disturbance
history in other paleoecological studies worldwide (e.g. Bernasconi, et al., 1997; Choudhary et
al., 2009; Dunnette et al., 2014; Herczeg et al., 2001; Mayr et al., 2009; Meyers, 1997).
Secondly, we hypothesized differences in geochemical element mobilization, as well as
variations in the erosion and transport of soil to lake due to the likely different fluxes of matter
and fluids between both ecosystem types (LW and MF) in watersheds. We thus investigated
whether OM accumulation in sediments were different in MF and LW watersheds and checked
whether C stocks in lacustrine sediments reflected the watersheds’ soil C holding abilities.
Lastly, we looked for relationships linking ecosystem structure, watershed morphology, and
modern sediment geochemical composition. To our knowledge, this study is the first to use
sediment geochemical properties as indicators of tree density and ground cover (i.e. moss or

lichens) in lake catchments and to focus on the link between sediments and soil geochemistry.

34 MATERIALS AND METHODS

34.1 STUDY AREA

The study area was located in the Cote-Nord region of Quebec, Canada, at the boundary
between two typical ecological domains: the dense black spruce-moss forest (MF) and the open

black spruce-lichen woodland (LW). Six study sites composed of a middle-sized lake and its
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>50-m-large surrounding buffer composed of a homogeneous environment were selected
(Figure S3.1 Table S3.1 and Table S3.2). All lakes met the expected paleolimnological criteria
in terms of small area (2-10 ha) and a deep a water column (>2 m). Stand basal area was
measured in September 2015 along three transects at each site using a wedge prism relascope
(factor 2) (cf. Bastianelli et al., 2017). Average tree density was the main criterion used to
categorize sites into MF or LW ecosystems. Consequently, while the three northernmost sites
were located in a regional LW matrix, one of them, Lake Arthur, had a 50m wide buffer with
a moss-forest ecosystem and a basal area higher than LW ecosystems, while outside the buffer
it displayed a few patches of lichens unevenly distributed on rocky surfaces. We therefore
considered this lake to be a MF site for soil and sediment analyses. Similarly, Lake Adele was
a LW site situated within a MF matrix. Black spruce stands in the region were of even ages as
expected in the boreal forest as stands usually establish after stand replacing fires (Johnson,
1996; Payette, 1992). All buffer stands of each site were older than 150 years, according to tree
diameter observations and dendrochronology analyses of tree sections sampled around Lake
Mundi, Lake Prisca, and Lac des Trotteurs (unpublished data). Scars of non-destructive fires
were also found around these lakes.

3.4.2 SOIL AND SEDIMENT GEOCHEMICAL ANALYSES

Concentrations and contents of several geochemical elements have previously been
measured and analyzed in three different soil horizons (FH, B, and C), and discussed for both
forest ecosystems (Bastianelli et al., 2017). Here we only selected geochemical elements that
were previously found relevant to distinguish LW and MF soils as candidate proxies for
lacustrine sediment analyses. The B horizons were the layers that varied the most in terms of
soil analyses (particularly regarding Aloxa and Feoxa OXide species, see Bastianelli et al., 2017)
and are assumed to be the most integrative soil layer to be representative of what could be
observed in lake sediments as they are mineral layers that underwent pedological formation
processes. FH organic layers were also thicker, they contained greater C stocks, and had higher
base cations (Ca?*, Mg?*) concentrations in MF soils than in LW soils. No significant
differences in geochemical properties of the deeper C horizons were observed. The soil
sampling design included nine plots around each lake. In this present study, reported soil values
for each site correspond to the average of these nine plots values for the B horizons. We also
focused on isotopic ratios as potential indicators of vegetation changes or variations of OM
inputs to the lakes (Bernasconi et al., 1997; Choudhary et al., 2009; Herczeg et al., 2001; Mayr
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et al., 2009). §*3C and 8*°N were specifically measured in soils for the purpose of this study

and averages were calculated from three replicate plots per site.

Sediments were extracted from the center of each lake (ensuring a good representativeness
of the cores according to Mustaphi et al., 2015) in June and September 2015, by means of a
Kajak-Brinkhurst corer. A unique sequence of sediments was dedicated to geochemical
analyses at each lake. Sediments were dated through 2'°Pb isotopic measurements taken every
2 cm in depth until they reached 120-150 years (13-18-cm-deep, depending on the lake), and a
sample taken at a depth of around 50 cm was dated using *C dating for cores that were long
enough. 2%Pb measurements were performed by the Institut National de la Recherche
Scientifique (INRS) in Quebec City, and C datings were performed at the radiochronology
laboratory of the Centre d’Etudes Nordiques (CEN), also in Quebec City, Université Laval.
Age-depth models (Figure S3.2) were established for each core using the Bacon approach and
software v2.2 on an R interface (Blaauw & Christen, 2011, 2013; R Core Team, 2013). This
approach uses Bayesian statistics and produces estimates of accumulation rates. 4C
radiocarbon dates were calibrated using IntCal13 calibration curves (Reimer et al., 2013), while
210pp dates were calculated using the constant rate of supply (CRS) of unsupported 2°Pb
method before their integration into the age-depth model (Appleby & Oldfield, 1978). The
calibrated ages are expressed in years before present (cal. yr BP) with present being defined as
AD 1950. Dating revealed that the Lake Freeze core was very young (0-200 cal yr BP), so
interpretations for this lake were performed cautiously when modern sediment composition is

reported. Analyses for the longer-term scale could not been perform for this lake.

Remy et al. (2017) showed that the fire regime, the main disturbance factor prone to cause
sudden vegetation changes, had not fluctuated much at the regional scale during the last 1000
years. We therefore hypothesized for the present study that no major changes in vegetation had
occurred in both watershed types (MF vs. LW) during this period and we focused only on the
top 25 to 50 cm lacustrine sediment sequences. Charcoal analyses performed in the topmost
sediments of each study lake led to a regional fire return interval (FRI) of 123 +/- 47 years
during the last 1000 years (unpublished data, 131 +/- 10 years, 196 +/- 12 years, 110 +/- 21
years, 69 +/- 8 years, 112 +/- 34 years for Lakes Adele, Arthur, Mundi, Prisca, and Trotteurs
respectively). While the FRI slightly decreased in all study lakes over the last 500-1000 years,
the fire regime fluctuations did not constitute a major change that could result in a substantial
vegetation change. The fire history reconstructed from the lakes in the study was consistent

with a regime that would maintain the current ecosystem that has persisted over the last 1000
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years (unpublished data). In the case that a major change occurred, soil formation processes
would then be impacted (erosion, weathering, pedogenesis) and fluctuations in Feoxa and Aloxa
species content in the sediments would refute our hypothesis (Mourier et al., 2010). Protocols
for both soil and sediment preparations and geochemical analyses of total carbon (%C) and
nitrogen (%N), exchangeable cations (Mehlich 11 extraction), and oxalate extractable Feoxa and
Aloxa Species were similar to those detailed in Bastianelli et al. (2017). Stable isotopes analyses
on OM (313C, &°N) were performed at the light stable isotope geochemistry laboratory of
Geotop-UQAM (Montreal, Canada): XX £ 0.1 mg of dry and crushed samples were weighted
in tin cups and analyzed using a continuous flow isotope ratio mass spectrometer
(Micromasslsoprime™ Isoprime 100, Cheadle, UK) coupled to an elementary analyzer
(VarioMicroCube, Elementar; Hanu, Germany). See more details in Text S3.1. Sediment
analyses were carried out on 2-cm-deep samples in order to have enough dry material available
to perform all measurements. The time resolution for 2 cm-pooled samples was about 66 +/- 7

years over the 0-1000 cal. yr BP period.
3.4.3  DATA TREATMENT AND STATISTICAL ANALYSES

For comparison and analysis purposes, mean values of geochemical element concentrations
in sediments were calculated leaving out the top first cm of the sediment cores due to very
loose compaction at the water-sediment interface. Also, the oldest age limit selection was set
to 1000 years as a compromise to obtain enough material for the analysis and to get a temporal
resolution that was short enough to reasonably assume that the ecosystem type (MF vs. LW)
did not change in the studied watersheds. Statistical analysis such as Student t-tests and Pearson

correlation coefficients were computed with R (R Core Team, 2013).

35 RESULTS AND DISCUSSION
351 GEOCHEMISTRY AND CHRONOLOGY

Geochemistry in lake sediments varied between lakes and with age (Figure 3.1). Variations
in geochemical properties appeared to be greatest at the top of the cores, in the youngest
sediments, where concentrations of several elements decreased markedly with age in some
lakes (e.g., C and N contents, Mg, in the shallowest lakes Lakes Arthur, Prisca, and Freeze).
These variations may be explained by the sedimentation processes that are occurring at the top
core surface, where burying is still incomplete and sediments are less compacted and looser
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than deeper in the core. Sedimentation processes could also differ between lakes depending on
their shape (size and depth), as noticed by Ferland et al. (2012). Also, OM decomposition and
transformation during the sedimentation processes, from degradation in the water column to
alteration during early diagenesis, are prejudicial to OM conservation (Bernasconi et al., 1997,
Lehmann et al., 2002). However, Ferland et al. (2014) demonstrated that little OM degradation
occurred after a few decades after it was deposited. We thus considered that the top sediments
could not be reliable enough to perform comparisons of means between sediment and soil
geochemistry, or among lakes. We rather decided to deal with sections from which
concentrations seemed more stabilized, i.e., starting from 0 to 1000 cal yr BP (Figure 3.1).
Thus the top 5-10 cm layer, corresponding to the most liquid parts of the sequences, were
discarded from further analysis. As stands were older than 150 years, we have good reason to
believe that the ecosystem composition at 0 cal. yr BP (1950) should be identical to the
composition of the last 65 years. Furthermore, the absence of major fluctuations in geochemical
concentrations from 0 to 1000 cal. yr BP supported our hypothesis that no major vegetation

change has occurred during this period.

A single geochemical indicator was not identified that distinguish lakes in LW from those
in MF watersheds (Figure 3.1). Nevertheless, some tendencies could be observed, including
the 5!3C of Lake Prisca and Lake Mundi (LW), which displayed higher average ratios than all
MF lakes (mean ranges calculated on the complete depth profile: -21.1 to -29.7 in LW, -27.7
to -30.0 in MF). Also, LW lakes (Adele and Prisca) seemed to hold less Aloxa in their sediments
than MF lakes did (mean ranges: 2.1 to 13.7 g.kg* in LW, 13.2 to 19.1 g.kg* in MF).

Looking at single lake profiles (Figure 3.1), Lake Mundi displayed a biogeochemical
profile that resembled more those of lake Freeze and Lac des Trotteurs (both being MF lakes)
than those of the other two LW lakes (Prisca and Adele). Lake Mundi was identified as a site
surrounded by LW ecosystem due to its low tree density and to the groundcover identified as
lichens on satellite images taken before a wildfire that affected the site in 2007. The field
conditions around this lake were more complex though, with a patchwork of LW on the eastern
part of the lake, while the western part contained a denser forest and groundcover remains
comprised of burnt feathermosses (MF). Lake Mundi should hence be considered as being
surrounded by a combination of LW and MF ecosystems. Except for Lake Mundi, Aloxa Seemed

to be a promising indicator to differentiate between LW and MF environments.

63



Lichen-woodland ecosystem

watersheds

Moss-forest ecosystem

watersheds

Lake Mundi Lake Adele

Ages (cal yr BP)

Figure 3.1 Time series profiles of geochemical elements in lakes with age. The horizontal hashed
line in each section corresponds to the element mean in the given lake, calculated using all values along the studied
core profile (including top sediments) from present to 1500 cal. yr BP.
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3.5.2 COMPARISONS BETWEEN LAKES AND SOILS GEOCHEMISTRY IN LW AND MF

Comparisons between lake sediment and soil geochemistry were performed (Figure 3.2)
and ratios between soil and sediment values are reported in Table S3.3. Student t-tests were
performed to compare the geochemistry of LW and MF sediments (Table S3.4), but were not

always significant, likely due to the low number of sites (n=6).

Ca Mg Fe Base saturation
Sed. Soils Sed. Soils 5 Sed. Soils Sed. Sails
0 0 2 357 & | 0207 * * AN ol ® s
T2 44 A T T 25 T o 0.06 N
2 2 3.0 0151 o 51 # 2 onl
3 1] % 037 s L. ® A 3 | ¥ Az s | * 4 0.04
g ﬁ 021 A £ = A | 0107 £ 41 E057 AT
£ 151 £ 2.0 _ | £ 1.5 9 £ gad N A
0_1—j - A 0.05 Q A 5 i . 1 0.02 Q
L & -2 101
C N C:N
Sed. Soils Sed. Soils Sed. Soils
30 E | ag F Y 204 3 = oo & 151 A . & Ecosystem type
- 25 184 & 0.081 141 357 Q O ww
z ] A A 2610 0.07 A . 2|33 Y L5 F
2.0 - 13
201 © - E} R 14+ 0051 @ @ 3
A |15 124 A |09 o 4 12{_»
Alpxa Feoxa Oxide:C Watersheds
i Lake Mundi
Sed. Soils Sed. Soils Sea | .1 Sols '
201 E |6 @& 201 F 3 3 211" @ Lake Prisca
. 1 . 1% a S 101 o] @ @ Lake Adele
T 12 12 N 74 z 2
z 104 N A = 10 8- A ] 10 s Lac des Trotteurs
s |o A E -] 2054 & 8 A A L ake Athur
5 P 4 5 Q A = G A
L & 4 R ik Lake Freeze
5
s"c 5"°N
Sed. Soils Sed. Soils
2001 L
22 5 2521 1.0 4. .
225 527 oe 5 A i
-25.01 I, 254+ @ DM 4 |&d 5 rFy
-27.57 ’
& -25 6 1 05 R
3007 4 @ 0] e 5

Figure 3.2 Comparison between soil and sediment geochemistry in LW and MF environments.
Full symbols for a given element represent the mean values for each site (sediments or soil), while empty symbols
represent the mean for each ecosystem type calculated as the overall mean of all MF sites and LW sites,
respectively. Blue refers to LW and green to MF. Sed.: Sediments. Oxide:C = (AloxatFeoxa):C. Mean values for
sediments were calculated by taking samples aged from 0 to (max) 1000 cal. yr BP. Soil means correspond to B
horizon values. Statistical tests for soil values were run in Bastianelli et al. (2017). For visualization purposes, y
axes do not systematically have the same scale in “Sed.” and “Soils” sections.

3.5.21 Cand N content

Average C and N concentrations showed little difference between LW and MF sediments
(Figure 3.2, Table S3.3), with values close to 21% C and 1.5% N. Yet the C:N ratio had
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significant higher mean values in MF sediments (14.3 +/- 0.8) than in LW sediments (12.6 +/-
0.6) (p-value = 0.037) (Figure 3.2, Table S3.3 and Table S3.4).

Studying the geochemistry of lacustrine sediments constitutes a big challenge as numerous
factors influence their composition: lake water geochemistry, sediment-water interface,
internal transport and fluxes in sediments, allochthonous inputs from the watershed due to
climate, geology, topography and weathering of the watershed, slope, soil, vegetation and,
finally, autochthonous inputs resulting mainly from aquatic biota activities (Meyers, 1997).
Losses and transformations of elements from soils to sediment burial can be substantial: for
instance, Ferland et al. (2014) showed that the short-term C accumulation rate in sediment was

10 times lower than the C sinking flux.

In lakes, the C:N ratio is often used as an indicator of sedimentary OM origin. Low C:N
(4-10) suggests that OM is mainly derived from algal material (autochthonous), while C:N
values over 20 likely arise from terrestrial vascular plant inputs (allochthonous) (Meyers, 1994;
1997; 2003). In our study lakes, the C:N ratios of sediments varied around 12-15 (+/- 0.5). This
does not make it possible to specifically identify the main OM origin, likely from shared
allochthonous and autochthonous inputs. Allochthonous inputs still should be greater when the
vegetation cover is thicker and brings more soil OM from the watershed to the lake (as
hypothesized by Huvane & Whitehead, 1996). As previous soil analyses had shown that MF
organic layers were thicker and held more C and N than LW soils (Bastianelli et al., 2017),
they could in fine contribute to bringing more terrestrial inputs of OM to lacustrine sediments
in MF watersheds and explain the higher C:N ratios observed in sediments of MF watersheds

compared to LW watersheds.

3.5.2.2 C accumulation in sediments

Carbon accumulation rates in the upper sediment portions were calculated by relating C
concentration (%C) to the period of time covered by each sample depth, as estimated by
radiocarbon dating. Figure 3.3 shows the mean C accumulation rates in the studied lakes for
short-term accumulation (0-200 cal. yr BP) and millennial scale accumulation (200-1000 cal
yr BP). We separated both periods because of the variations in sedimentation rates
(1:deposition time), which could be attributed to the differences in sediment compression and
to the impacts of age models (Figure 3.3 and Figure S3.2). The short-term C accumulation
rates were greater than the millennial C accumulation rates (Figure 3.3). The millennial rates

were of the same order of magnitude as the organic C burial rate measured by Chmiel et al.
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(2016) in another small boreal lake (7.8 +/- 1.9 gC.m2.year) and of the C accumulation rates
measured by Ferland et al. (2014) in boreal lake short cores (23-50 cm, 1 to 5 gC.m™2.year). At
the millennial scale, we also observed that lakes surrounded by MF ecosystems had higher
accumulation rates than lakes surrounded by LW ecosystems (p-value=0.021). On the short-
term scale, the variability observed seemed to also depend on the lakes themselves, which is
consistent with findings of Ferland et al. (2014) who concluded that accumulation rates vary
depending on the lakes and are correlated with lake morphometry (shape). Small lakes tend to
display greater C burial efficiency and hence more efficiently store more C at millennial scales
(Cole et al., 2007; Ferland et al., 2014).

C accumulation rate
200-1000 cal. yr BP

C accumulation rate

0-200 cal. yr BP Mean deposition rate
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— ™1 —d Lake Mundi
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Figure 3.3 Carbon accumulation rates in lakes at short term scale (0-200 cal. yr BP) and

millennial scale (200-1000 cal. yr BP). Accumulation rates were calculated for each sample of sediments
%C*dw
(ages)*S
age of the lower sample — median calibrated age of the sample; S: Surface of the corer used to retrieve the sample
in m2, The mean deposition time is given as an indication of sediment compression variations between the two

studied time periods.

according to the formula where %C: carbon content; dw: sample dry weight in g; ages=median calibrated

Despite the small number of sites, Pearson correlation analyses were attempted to
determine whether the morphometry of our lakes could influence the C accumulation rate at
either the short term or millennial scales (Table S3.5). In the six study sites, the C accumulation
rate was not significantly correlated with any of the studied parameters at the short-term scale
(watershed area, sedimentation rate, water depth, or lake surface area). However, it was
positively correlated to the forest stand basal area at the millennial scale (R=0.98, p=0.004).
Also, the mean deposition rate at the short-term scale was significantly correlated with the
average slope of the watershed (R=-0.89, p=0.019) and the average basal area of the ecosystem
surrounding the lakes (R=-0.84, p=0.037). Interestingly, the average slope was very strongly
correlated with the basal area (R=0.96, p=0.003), suggesting that both types of ecosystem (LW
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and MF) tend to establish themselves on lands with different topography. We suggest that
topography of the watersheds could influence local fire regimes and spread processes and partly

explain the maintenance of specific ecosystems depending on the relief.

A study from Li et al. (2015) showed that an important part of the variability of C exports
from terrestrial ecosystems into lakes (dissolved inorganic C, dissolved organic C, and total C)
could be explained by topography and vegetation variables. Based on our results, we suggest
that the study of C accumulation rates over the long-term scale could provide interesting
perspectives for investigating variations and changes in forest ecosystem density and
productivity over time. It could also be used for assessing C stock abilities of boreal lakes
depending on future vegetation changes.

3.5.2.3  Aloxa and Feoxa Species

The Aloxa and Feoxa Species sediment concentrations showed distinct differences between
LW and MF watersheds as shown in soils (Figure 3.2). Yet, the dynamics of the variations
observed in sediments were opposed to the results obtained in soils: while LW B horizon
showed concentrations of Aloxa that were twice higher than those in MF soils (14.4 +/- 1.8 g.kg
Land 6.2 +/- 2.9 g.kg?, respectively), LW sediments contained on average 2.5 times less Aloxa
than MF sediments (6.7 +/- 6.6 g.kg™! and 16.1 +/- 3.2 g.kg™, respectively) (Figure 3.2, Table
S3.3).

It should be noted that the illuvial B horizon of LW contains high concentrations of Aloxa,
but that this horizon was much thinner than that of MF soils (Bastianelli et al., 2017). It is thus
possible that mineral alteration in LW soils may be intense but operate mainly in a thin soil
layer located beneath the lichen mat (Chen et al., 2000). Alternatively, MF soils have a deeper
B horizon, indicating that mineral oxidation is happening on a much greater volume of soil

particles and could therefore generate more metal oxides for transport to lake sediments.

Once in sediments, oxide species chemically bound to C are very stable and subject to low
degradation (Lalonde et al., 2012), which makes them good candidates for geochemical
indicators. Consistently, sediment:soil ratios were different between LW and MF watersheds
for Feoxa and Aloxa Species (0.4-0.5 in LW for Feoxa and Aloxa, respectively, against 1.6-2.6 in
MF) (Table S3.3). Alternatively, it was noted that the depth of soil profile development was
greater in MF (Bastianelli et al., 2017). It is also possible that the more productive MF

ecosystem generates more organic acids which in turns enhance mineral oxidation and leaching
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of organo-mineral complexes from the watersheds to the lake. The average slope is also likely

to play a significant role in matter and fluid transfers.

3.5.2.4  Exchangeable cations

Exchangeable cation concentrations (Ca, Mg, Fe) in sediments showed no specific pattern
related to ecosystem type (LW vs. MF), while in soils, variations between LW and MF were
clearer (Figure 3.2), especially in FH horizons (humus data not shown; see Bastianelli et al.,
2017). These elements may be too mobile to constitute, alone, suitable proxies for estimating
the vegetation cover of a watershed in palaeoecological investigations. Ratios of certain
elements have been reported to be useful to assess vegetation changes that might have occurred
in a watershed or to provide information on soil development and on the amount of leakage in
a watershed (Huvane & Whitehead, 1996). For instance, Mg and K were reported to be good
references of allochthonous sources and could be used to deduce the autochthonous portion of
other elements (Huvane & Whitehead, 1996). Applied to our measured exchangeable cations,
we found that their X:K or X:Mg (X: other geochemical elements) ratios did not add conclusive
information compared to X non-corrected values (Figure S3.3 compared with Figure 3.2).
Again, this is consistent with our hypothesis that no major change in vegetation has occurred
during the last 1000 years at our study sites. Further investigations are needed, on longer time
scales, to determine whether exchangeable cations could be used to detect vegetation changes
in LW and MF ecosystems.

3.5.25  Isotope ratios

The carbon isotopic ratio is usually applied to determine whether there has been a change
in the dominant vegetation type of a watershed over time or to detect variations in OM inputs
(e.g. Bernasconi et al., 1997; Choudhary et al., 2009; Herczeg et al., 2001). Because spruce
was the dominant vegetation in our study and uses the C3 photosynthesis pathway, we expected
few differences in 8*3C between both ecosystem types (MF vs. LW), with values in sediment
OM around -27%o (versus -14%o for plants using the C4 photosynthesis pathway, e.g., non-
algal aquatic plants) (Meyers, 1997). Yet lichen species, which are CAM (crassulean acid
metabolism) plants, were reported to display higher average 5*C values than mosses (of
~2.3%o, Lee et al., 2009). As calibration in soils had not been performed previously, we looked
at the differences in 83C and 8°N means in LW and MF B horizons. Interestingly, 5'3C
differed between LW and MF soils (Figure 3.2) (LW: -25.26%0 +/- 0.17; MF: -25.65%0 +/-
0.10). In sediments, tendencies showed that §**C were on average also lower in MF than in LW
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watersheds (LW: -25.81%o +/- 5.48; MF: -29.01%0 +/- 1.26), which reflect the isotopic
composition of the different ecosystems. The values of 8*3C in sediments was of similar order
to that found in other studies (e.g.; -26.5 to -27.8%o in Choudhary et al., 2009). We suggest that
rather than focusing on a §*3C threshold value as an indicator of ecosystem type in sediments,
we should look at fluctuations along the long sediment sequence to see whether there has been

a shift at a certain time.

Regarding 5°N results, no difference in patterns arose in soils nor sediments between both
types of ecosystems. Sedimentary §*°N has been assessed as an archive of N cycling which can
provide information on terrestrial N availability, OM inputs, environmental or vegetation
changes (Bernasconi et al., 1997; Howard & McLauchlan, 2015; Mayr et al., 2009;
McLauchlan et al., 2013). However, like us, Brenner et al. (1999) did not find any noticeable
trend in 8°N variations over time and concluded that there was no correlation between §*°N
and other studied parameters that determine the trophic state of a lake. They proposed that other
drivers might ultimately control the 5°N of OM in sediments. We believe that variations in
SN in our study lakes are mainly related to disturbance dynamics, particularly from fire
history (see Dunnette et al., 2014). As charcoal analyses revealed no major shift in the fire
regime over the last 1000 years (unpublished data), the little variations of 3*°N observed along
our sediment sequence could be additional indicators of the stability of our ecosystem sites

during the last millennium.

3.5.3 LINKS BETWEEN GEOCHEMICAL VARIABLES IN SEDIMENTS AND TREE DENSITY OF THE

WATERSHED

We used the average tree basal area of the surrounding environment measured within a 50
m perimeter width around each lake to further investigate the relationships between
geochemical element concentrations in sediments and watershed tree density. Correlation tests
were not significant for any of the variables studied (Figure 3.4a-c and Figure S3.4), likely due
to the limited number of sites (n=6). Multiple linear regression models tested using the stepwise
method revealed that the best model linking basal area to geochemical variables only included
Aloxa. On the other hand, simple t-tests performed on mean values of geochemical elements
(considering the 0-1000 cal yr BP period) revealed that only the C:N ratio was significantly
different between LW and MF watersheds (Table S3.4). Similarly, Brenner et al. (1999) also
noted that single geochemical proxies in sediments (nutrients, isotope ratios, or pigments) were

generally poor indicators or predictors of a lake’s trophic status. In particular, they showed that
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elements such as 8*3C could not alone indicate the trophic state of a lake, but rather that they
become complementary when linked with other indicators. Thus, while our results should
therefore be considered as preliminary due to the lack of statistical significance, they do suggest
that further research be conducted to increase the number of sites and data, and to confirm the
tendencies found here using sound statistical analyses.
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Figure 3.4 Fluctuations of Alexa, 8*3C and C:N in MF and LW sediments (0-1000 cal. yr BP).

a-c: Relationships between the average value of Alox,, 3*3C and C:N and the average basal area of lake catchments.
d-f: Boxplot of variability of the average value of Ale,, $**C and C:N in each lake catchment.

354 STABILIZATION OF SEDIMENT PROPERTIES WITH DEPTH

The sediment properties stabilized at different depths when comparing LW and MF
watersheds (Figure 3.1 and Figure S3.5). Elements such as §*C and Aloxa seemed to fluctuate
differently in LW and MF watersheds (Figure 3.1 and Figure 3.4d-f). We defined and
calculated the “stability” (S) of elements along the sediment depth profile as the mean of value
differences between two consecutive samples (i.e., S = mean(value at depth[N] — value at

depth[N-2]), N being the sample mean depth in cm). We also defined and calculated the “mean
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absolute difference” (MAD) as the mean of absolute differences between each sample value
and the mean of all values for each geochemical element. Student t-tests on S and MAD showed
that Aloxa was significantly (a=0.05) more stable (less variability) in LW sediments than in MF
sediments (p(s=0.020, pmap)=0.043). Conversely, 5:3C showed less stability in LW sediments
than in MF sediments (p(s=0.049, pimap)=0.051).

We suggest that the differences in stability of Al and §*3C in LW and MF sediments
could be linked to the differences of OM inputs and element transfer from the watersheds of
both ecosystem types. OM exports depend on water discharge, watershed size and topography,
soil type, hydrologic parameters, and vegetation (Hope et al., 1994; Li et al., 2015). In
particular, soil erosion varies with slope, erodibility and depletion abilities of soil material, and
climatic factors (Bryan, 2000; Toy et al., 2002). Hence, the increased stability with depth of
Aloxa in LW sediments could be associated with a certain steadiness of inputs from the LW
watershed, whereas transfers could be more erratic and uneven in MF as a result of their denser,
thicker, and richer soil environment and steeper slopes (Bastianelli et al., 2017). As for §*°C,
we hypothesized that strong inputs of OM in MF catchments could lead to an almost steady
ratio of isotopic C, while even small disturbances in LW catchments could lead to perceptible
variations in sediments. However, we found no evidence of correlations between 53C or Aloxa

and the sedimentation rates or the C accumulation rates at our study sites (p>0.1).

3.6 PERSPECTIVES AND CONCLUSION

Our study showed that while lake sediment C:N ratio, Aloxa and 5'C could help distinguish
MF and LW ecosystems, none of these indicators could be used as a single reliable geomarker
or proxy to distinguish between the two terrestrial ecosystem types under study. Yet, this
exploratory study suggests that lake-sediment geochemistry could provide useful additional
information for studying vegetation dynamics. Of particular importance, we showed that the
millennial C accumulation rate was correlated to the tree density of the ecosystems. Ecosystems
with different tree densities and productivities hence display different sedimentation dynamics
and variations in the stability of certain geochemical elements along their respective sediment
sequences, likely due to variations in OM inputs. Geochemical proxies could thus help to detect
environmental changes over the long-time scale. Considering multiple indicators over long

sediment profiles along with other markers of environmental changes, such as charcoal and

72



pollen, could increase our capacity to investigate past terrestrial ecosystems composition and

state.
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4.1 ABSTRACT

Northwards, the circumboreal closed canopy forest yields to an open-canopy woodland
before merging to the tundra. This study connects the dynamics of the northeastern American
coniferous boreal forest structure at the northern limit of the current closed canopy-moss forest
(MF) domain to the local fire regime during the Holocene. The development and use of
geochemical proxies from lacustrine deposits highlighted a major disruption in forest
ecosystems 4500-4000 years ago when more fire and biomass burning were recorded. All
identified geomarkers (C:N, Carbon accumulation rate, aluminum oxide species and base
cation concentrations) indicated that the forests of the studied watersheds were greatly depleted
in organic matter at that time. This fire-induced disruption affected ecosystems differently
depending on their initial ecological state, location and environmental conditions. The current
open canopy-lichen woodland (LW) domain was conceived by an increase in fire frequency
4500-4000 years ago that then remained high for 2000 years. The LW domain persisted as
regeneration conditions have not been conducive for a re-densification of the boreal forest. In
light of our results, we propose different scenarios of MF and LW dynamics and transformation
over time in response to changes in fire regime and forest initial structure. Current climatic
change, with the increase in wildfire frequency, could enhance the opening of the boreal forest

with significant consequences on the carbon budget.

Key words. Holocene, ecosystem disruption, boreal forest, lacustrine charcoals, fire regime,
Picea mariana, lake sediment geochemistry, palaeoecology
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4.2 RESUME

Au nord de la forét circumboréale, la forét dense laisse place a une forét dont la canopée
est plus ouverte avant de converger vers la toundra. Cette étude met en relation la dynamique
structurelle des foréts conifériennes du nord-est du continent americain, a la limite nord du
domaine actuel de la pessiere fermée a mousses (MF), avec le régime local des feux au cours
de ’Holocéne. Le développement et 1’utilisation de proxys géochimiques dans des dépéts
lacustres a permis de mettre en évidence un bouleversement majeur dans les écosystémes
forestiers vers 4500-4000 ans (calibrés avant présent) lorsque plus de feux et de biomasse
brdlée ont été observés. Tous les géomarqueurs identifiés (ratio C:N, taux d’accumulation de
carbone, concentration d’oxydes d’aluminium et de cations basiques) indiquent que les foréts
des bassins versants étudiés ont eté fortement appauvries en matiére organique a cette période.
La déstabilisation induite par le changement de régime des feux a affecté les écosystemes
differemment selon leur état initial, leur localisation et les conditions environnementales post-
perturbation. L’installation du domaine actuel de la pessiére a lichens (LW) aurait ainsi été
initiée par I’augmentation de la fréquence des feux il y a 4500-4000 ans et la prolongation
d’une période de fréquence de feux élevée pendant 2000 ans. Les conditions de régénération
n’auraient par la suite pas été favorables a une re-densification des foréts boréales dans cette
zone et pourraient expliquer la persistance de la LW comme telle jusqu’a I’actuel. Considérant
ces résultats, nous suggérons différents scenarii de dynamiques des MF et LW et de leur
transition au cours du temps en réponse aux changements de régime des feux et en fonction des
structures forestieres initiales. Le changement climatique actuel, avec une augmentation prévue
de la fréquence des feux, pourrait stimuler et augmenter 1’ouverture de la forét boréale, et

s’accompagner d’importantes conséquences sur le bilan carbone forestier.

Mots clés. Holocéne, bouleversement d’écosystéme, forét boréale, charbons lacustres,

régime de feux, Picea mariana, géochimie de sédiments lacustres, paléoécologie
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4.3 SIGNIFICANCE

This article demonstrates that the resilience of forest ecosystems over time is highly
dependent on the equilibrium of the climate-fire-vegetation interaction system. Using
geochemistry as an innovative palaeoecological approach to study past dynamics, our research
explicitly connected a change in the fire regime with a major disruption in the ecosystem
structure. We were able to date the beginning of the opening of the black spruce forest in
northeastern American boreal ecosystems around at 4500-4000 years before present. The role
of wildfires in this historical disruption needs to be considered with regard to current climate
changes and impacts on the fire regime, to better comprehend the modern ongoing dynamics

of the boreal forest and the repercussions on their carbon sequestration capacity.

4.4 INTRODUCTION

The maintenance of forest ecosystem structure and functions relies on balanced interactions
between the soil, the vegetation, physical drivers and external climatic forcing (1-3). Current
and future global changes have impacts on disturbance regimes and are likely to threaten the
resilience of forest ecosystems (4, 5). The degradation and disruption of boreal forest
ecosystems are considered as a major issue by environmental stakeholders as it would
jeopardize numerous ecosystem services that forests are providing, beginning with carbon (C)
sequestration (6). Boreal forests retain 32% of the world’s forest C (7). They are adapted to
recurrent fires, which are the major disturbance that forces vegetation dynamics and renewals,
but which also may challenge their recovery abilities (8-10). At the northern limit of the
managed forest in the northeastern coniferous Canadian boreal forest (Quebec province), a
modern southward progression of the open-canopy forest has been observed since 1950 (11),
likely due to a superimposition of anthropic and abiotic pressures with a modern change in the
fire regime (11-13). Quick successive disturbances and regeneration failures can lead to the
establishment and maintenance of low productive open lichen woodlands (LW) at the expense

of the dense closed canopy moss-forests (MF), which is a better C holder ecosystem (14-16).

In view of management practices facing the challenge of adapting to potential ecosystem
disruptions, we endeavored to learn lessons from similar ecosystem collapses that would have
occurred previously during the Holocene. Earlier studies suggested that the current LW at the
northern limit of the MF forest seems to be less dense than they were 6000 years ago (17, 18).

We thus investigated past forest openings and their potential drivers by reconstructing fire
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histories and ecosystem structure variations over time from lake sediment records. Our initial
experimental design (19)(Figure 4.1 and Figure S4.1, Table S4.1) included lakes surrounded
by sites characteristic of MF and LW ecosystems (2 MF sites in the MF region, 1 LW site in
the LW region) and two additional wedged sites whose vegetation histories were relevant to
our research question: Lake Adele (unofficial name) was an imbedded LW site located within
the MF region while lake Arthur (unofficial name) was reciprocally a MF site located within
the LW region. We previously showed (Figure S4.2) that MF and LW sites can be distinguished
by their soil geochemical properties (19) and by the geochemical composition of their
watershed lake sediments (20).

LakeMundi
1\\ .

Lake Prisca— Lake Arthur

LW region
MF region

.—f Lake'Adele

. 0 10 20km
O LW site [ —
A MF site

1é ST
Black spruce-lichen woodlantﬁ

- Black spruce-moss-forests

Figure 4.1 Location of the study area and schematic representation of the experimental design.
MF = closed moss forests, LW = open lichen woodlands. Lake names are unofficial except for Lac des Trotteurs.

Here we developed an innovative palaeoecological approach using geochemical
indicators identified as terrestrial proxies, i.e. C:N ratio, base cations (BC), aluminum oxide
species (Aloxa) concentrations and C accumulation rates (Cacc), to detect changes in the
watershed vegetation structure. We hypothesized that changes in environmental conditions and
ecosystem structure should lead to noticeable fluctuations in the sediment geochemical profile

notably due to variations in organic matter (OM) inputs to the lakes.

Our objectives were twofold: (i) to identify the relationships between geochemical
fluctuations in sediment composition and changes in fire return intervals (FRI) during recent
times (the last 2000 years) in order to understand the impacts of the fire regime on matter inputs
into lakes; and ii) to extrapolate the use of geochemical processes to investigate multi-

millennial ecosystem dynamics in order to test whether lakes have recorded one or several past
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disruptions in forest structure during the Holocene and determine their relationship to the fire

regime.

4.5 RESULTS AND DISCUSSION
45.1 LINKING FIRE REGIME ACTIVITY AND VARIATIONS IN SEDIMENT GEOCHEMISTRY

To test whether the impacts of fire regime change on ecosystems could be recorded in lake
sediment geochemistry, we conducted geochemical and charcoal analyses on 5 lake short
sediment sequences that cover the last 2000 years. The reconstruction of the fire regime was
also supplemented by the most recent fire dates obtained from dendrochronology
investigations. We found connections between the variations in fire return interval (FRI) and
the variations in several geochemical element concentrations reflecting forest ecosystem

functions (Figure 4.2 and Figure S4.3).

A decrease in FRI recurrently coincided with a decrease in Aloxa and BC concentrations, as
well as an increase in the C:N and §'3C ratios. Reciprocal trends were also observed, i.e. an
increase in FRI recurrently coincided with a decrease in Aloxa and BC concentrations and
increase in C:N and &'3C ratios. Cacc displayed reversed trends compared to FRI trends. Other
elements (e.g. Feoxa, P, *°N; Figure S4.3) did not show any specific response to FRI variations.
The C:N ratio and Cacc are classical proxies of terrestrial matter accumulation in sediments (22—
24). However, sediment organic matter (OM) is concurrently influenced by the numerous
factors that affect terrestrial OM transfer, transformation, flocculation, and sedimentation in
the lake, as well as by its combination with OM of autochthonous origin in the lake (23, 25,
26). Fluctuations in OM proxies must therefore be interpreted carefully. Fortunately, Aloxa
behave as a complementary and reliable indicator of terrestrial ecosystem changes and matter
transfer dynamics because of the high stability of metal oxide coupled with complex organic
compounds (27, 28). Furthermore, Aloxa has previously been identified as a geomarker whose
concentrations can help distinguish soils and sediments from LW and MF watersheds (Figure
S4.2, (19, 20)). Finally, BC (Ca?"+Mg?"+Na*+K") may indicate changes in inorganic matter
transfers from the watershed to the sediments, in cases such as an increase in erosion or changes
in ecosystem productivity loss or gain (29). BC are essential elements for ecosystem
productivity (30) and should therefore also give indications on the quantity of OM production

and on OM nutrient richness.
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Figure 4.2 Local fire regime and geochemical element variations along the sediment profile of

5 study lakes over the last two millennia. The geochemical and charcoal analyses were carried out on the
50 top centimeters of lake sediments extracted with KB corers (see methods). Column 1: Charcoal peaks. Charcoal
analyses were run with particle area data. A “+” symbol indicates a single local fire event and each peak indicates
the magnitude of the episode. Column 2: Fire Return Intervals (FRI), interpolated to annual resolution using
CharAnalysis (21). Column 3: C accumulation rate (Cacc), plotted from 200 cal. yr BP when sediment density was
stabilized. Column 4-8: Aluminum oxide species (Aloxa) concentration, Base cation (BC) concentrations
(Ca**+Mg?*+NA*+K™), C:N ratio, 53C and 5 '°N isotopic ratios respectively. The abscissa scale was freed so that
variations in concentrations could be perceived, despite the difference of range order between LW and MF
watersheds (e.g. in Aloa concentrations), which result from variations in matter inputs. Symbols under the lake
names indicate the type of site (light green circle=local LW, dark green triangle=local MF) and their surrounding
environment (light green background=LW region, dark green background=MF region). Dashed lines indicate
changepoints, i.e. when FRI switched from an increasing trend to a decreasing trend (i.e. from a positive derivative
to a negative derivative) and vice-versa. Dashed lines indicate changepoints, i.e. when FRI switched from an
increasing trend to a decreasing trend (from a positive derivative to a negative derivative) and vice-versa.
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Other studies (29, 31) showed responses of C:N and mineral element concentrations, as
well as of 3'°N at the decadal scale after high severity fire events, using very high temporal
resolution (4 years/sample). Here, due to a wider temporal resolution (60-80 years/sample for
geochemical analyses), sediments provide information on trend variations of fire regimes
which smoothed the direct impacts of single fire events. Our results thus bring a complementary
approach that aims to better understand the long term geochemical response to changes in the

fire regime.

Here we inferred a causal relationship between the FRI, which inevitably depends on
climatic conditions and their impacts on fires, and the dynamics of Aloxa and BC concentrations
and Cac and C:N in lake sediments over time (Figure S4.4). When the FRI decreases, the
ecosystem is disturbed and may become unstable. The increase in terrestrial OM accumulation
in the lakes (indicated by higher Cacc and lower C:N) when FRI decreases, is consistent with
more matter inputs to the sedimentary basin. Generally, C:N ratios reach high values (close to
20) when OM is mainly of terrestrial origins and low values (between 4 and 10) when OM is
mainly of autochthonous (i.e. lacustrine) origin (23, 32). Shorter time between fires could thus
lead to an increased depletion of terrestrial OM (therefore Cacc increases) in the short term and
consequently to an increased contribution of allochthonous C in the lake OM (hence sediment
C:N increases). Also, with shorter recovery time and consequently increased risk of
regeneration failures when FRI decreases, the ecosystem productivity decreases, and the OM
is impoverished in nutrients. BC concentrations therefore decrease and the sediment
geochemistry tends towards the composition of current surficial sediment of LW watershed
with low Aloxa (cf. Figure S4.2). In contrast, when FRI increases, the longer ecosystem recovery
time between consecutive fires facilitates greater terrestrial ecosystems OM accumulation, in
a watershed environment supporting denser forests with a moister moss cover. Less frequent
fires provide less OM inputs to the lakes (Cacc and C:N decrease) but inputs and sediments are
richer with BC and Aloxa sediment concentrations being higher, as in modern MF sediments

from MF environments.

BC, Aloxa, Cacc and C:N could be useful proxies to detect changes or even shifts in
ecosystem functioning and productivity over time at the watershed scale. Because of the
numerous interconnections between geochemical and environmental processes, any substantial
disruption observed in the geochemistry of sedimentary deposits would inevitably be

synonymous with a great change in the climate-fire-vegetation system.
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4.5.2 EVIDENCE FOR A DISRUPTION IN ECOSYSTEM EQUILIBRIUM 4500-4000 YEARS AGO

To track the millennial time scale impacts of wildfires on forest ecosystem dynamics and
resulting vegetation responses, we compared the geochemical variations in BC, Aloxa, Cacc and
C:N obtained from the long core sediments sequences of four lakes to FRI reconstructions.
While the geochemical analyses were performed on 4 lakes (Adele, Arthur, Prisca, Mundi) in
order to keep track of local matter inputs, fire regimes were only reconstructed from charcoal
analyses performed on two lakes (Adele, Arthur). The regional composite FRI reconstruction
(Figure 4.3) was assessed using their mean values at 100-year intervals and was in line with

previous findings in the study zone (33).
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Figure 4.3 Holocene regional FRI and geochemistry variation profiles obtained from 4 lakes.
The FRI composite curve (solid black line) represents the average of the FRI reconstructed from charcoal analysis
in Lake Adele (long-dashed line) and Lake Arthur (dotted line). Grey panels represent periods identified for their
specific FRI variations separating changepoints, i.e. when FRI switched from an increasing trend to a decreasing
trend (from a positive derivative to a negative derivative) and vice-versa.
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Our results revealed a major disruption in the sediment geochemical compositions of all 4 lakes
at around 4500-4000 cal. yr BP. (Figure 4.3). This disruption coincided with the lowest FRI
recorded over the last 7000 years, with a mean time between two consecutive fires of about 71
+/- 8 years. After the disruption at ca. 4000 cal. yr BP, FRI remained low (<100 years) for at
least 2000 years (4000-2000 cal. yr BP) . When mean FRI was close to 50 years, some of the
intervals must have been very short (<30 years), with consequent regeneration failures to be
expected as black spruce requires few decades to reach full maturity (> 75 years old) and
produce a substantial seedbank (34). At the same time, high CHAR values (Figure S4. 5)
indicate an increase in burnt biomass, which can result from the occurrence of more severe
and/or larger fires that could also impact the tree canopy, their cones, and therefore post-fire
regeneration processes (35, 36). One regeneration failure is sufficient to trigger an ecosystem
change (14, 37). Mean values of Aloxa, BC and C:N, during the 4000-2000 cal. yr BP period
were significantly different from the mean values of the 6000-4000 cal. yr BP period indicating
substantial changes in the sediment geochemistry between the two time periods (Table S4.2).
The change in Aloxa and BC concentrations was more sudden and shows a steeper decrease in
current LW ecosystems (Adele/Prisca) than in current MF ecosystems (Arthur/Trotteurs).

Cross-correlation tests performed on composite variables (Table 4.1) revealed that FRI was
positively correlated to Aloxa (R=0.25, p=0.034) and negatively correlated to Cacc (R=-0.24,
p=0.045). These geochemical variables were also positively correlated with each other with
strong significant correlations being found for Aloxa and BC, Aloxa and C:N, BC and C:N and
BC and Cacc. We thus suggest that the change in geochemical composition could result from

modifications to ecosystem properties and functions triggered by the shift in the fire regime.

Table 4.1 Cross-correlation coefficients at lag 0 for composite variables. To avoid autocorrelations
of data, each variable was detrended by the first difference method prior to averaging the values of element
concentrations at each lake at 100-year intervals in order to obtain composite variables (FRI composite results
from the average of datasets of two different lakes, geochemical composite variables result from the average of
datasets of four different lakes). Asterisks indicate a significant difference of the Pearson correlation test at lag 0,
with*: p value < 0.05, **: p value < 0.01 and ***: p value < 0.001.

FRI Aloxa BC Cacc
Aloxa 0.25*
BC 0.22 0.84***
Cacc -0.24* 0.17 0.28*
C:N 0.1 0.63*** 0.6%** -0.002
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The trends of changes of all geochemical properties were consistent with the hypothesis of
a disruption in ecosystem functioning at around 4500-4000 cal. yr BP: Aloxa and BC
concentrations decreased, while Cacc strongly increased before progressively decreasing
indicating that close consecutive fires limited OM accumulation in the ecosystems and
consequently reduced OM inputs into the lakes. Depending on their local resilience properties
and initial state (open versus closed stand), this period may have had reversible or irreversible
effects on the studied ecosystems. Before 4500-4000 cal. yr BP, higher Aloxa and BC values
for all lakes indicated that the terrestrial ecosystems of the watersheds were likely denser and
held richer OM than the present (19). After 4500-4000 cal. yr BP, the magnitude of the
disruptions in the sediment geochemistry at Lake Adele and Lake Prisca could depict a period
of complete ecosystem destabilization. It is probable that conditions for dense regrowth have
not been met since that time, as the ecosystem appears to have remained stable as a LW with
nutrient poor soils. At Lake Arthur and Lac des Trotteurs, the decrease in Aloxa and BC
concentrations, although significant, was more gradual and Aloxa values always remained
higher than in current LW watersheds. This suggest that the forest destabilization must have
been moderate rather than severe, which may account for them being currently in a MF stable

state.

Environmental factors such as climate and local topography could have played a role in the
resilience and recovery capacities of the ecosystems. The slow increase in FRI between 4000
and 2000 at Lake Arthur differed from the stable low FRI recorded in Lake Adele during this
period. This subtle difference may have caused Lake Adele to experience more regeneration
failures, subsequently allowing the establishment of lichen mats in open environments. Lichen
mats are known to be poor substrates for seed germination and for seedling growth (16). Their

presence may contribute to maintain the LW state (38).
45.3 INCEPTION AND PERSISTENCE OF THE CURRENT LW IN NORTHERN QUEBEC

Our reconstructed history of the vegetation at the northern limit of the current MF domain
is consistent with observations from Richard & Grondin (18). According to their findings, 6000
years ago, the current LW region in the C6te-Nord region of Quebec (corresponding to our
study area) was covered by an open black spruce forest much denser than today’s. The
understory was likely dominated by shrubs (Alnus) rather than lichens. At this time, the closed-
crown moss forest region and its northern limit was similar to the present. Our results date the

“thinning” of the black spruce forest to 4000 years ago and relate it to a sudden shortening of

89



FRI and a maintenance of increased wildfire activities during the early Neoglacial period. Our
results are also consistent with the decrease in regional biomass inferred by pollen analyses
from 4000 cal. yr BP (39). We thus suggest that the fire activity exceeded the threshold of
ecosystem resilience to fires and was sufficient to switch the ecosystems to open LW at the
regional scale. The persistence of LW until now relied on the establishment of the Neoglacial
period (ca. 3500-200 cal. yr BP), characterized by decreasing summer radiative insolation and
increasing precipitations (40, 41), and on the legacy of the newly established LW which
modified the seed bank and soil surface conditions that became harsher for seedling

establishment and growth, particularly once the lichen mats were established (16, 38, 42-44).

The vegetation history of the black spruce forest in Northern Quebec highlights the role of
fires as landscape drivers in this boreal region and that ecosystem conditions relies deeply on
their frequency. While they are a necessary disturbance for ecosystem maintenance and forest
succession dynamics, their regime properties must remain in a “reasonable range” for MF
ecosystem resilience and sustainability, which is considered a more “desirable” forest state than
LW regarding their anthropogenic utilitarian functions (5, 6). Girard et al. (11) estimated that
9% of the MF of the region have already shifted to LW ecosystem over the last 50 years due to
the short observed FRI. This current shift is a concern because of the repercussions on boreal
forest C stock abilities and climate change mitigation. However, some studies suggest that LW
could have a positive feedback to counterbalance global warming as the pale color of the lichen

mats provide a greater albedo which generates a cooling effect in the atmosphere (45, 46).

454 TOWARDS A BETTER INSIGHT OF BOREAL FOREST DYNAMICS AND RESILIENCE

LIMITATIONS

Jasinski & Payette (14) proposed that LW and MF could be alternative stable states that
coexist under similar environmental conditions. They hypothesized that the superimposition of
disturbances could cause an abrupt shift from MF to LW. Scheffer et al. (47) proposed that
boreal forests are more stable under certain structures of canopy cover (~75%, 45%, 20%), as
they refer to more frequently observed configurations in the present-day boreal biome.

Historically, environments where past conditions were not met for the recovery and
regeneration of dense forests after destabilization have remained open as LW ecosystems. More
resilient ecosystems in environments where conditions did not lead to regeneration failures
have remained as MF now to the present day. Forests in Lake Adele’s watershed might have

experienced more (local) fires than the rest of the surrounding environment because it is within
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a watershed whose flat topography (Table S4.1) and exposition conditions might have
prevented the forest from regenerating properly. This would thus explain the occurrence of this
wedge shaped LW site in a predominately MF region. Conversely, Lake Arthur’s watershed is
located in a local depression, which might have protected the forests from too numerous fires
and allowed the development and persistence of a local dense MF within the LW region. A
previous study showed that the basal areas of MF and LW ecosystems were indeed correlated
to the degree of watershed slopes, indicating the role of the topography in the establishment
and maintenance of MF versus LW, likely due to enhanced or diminished fire protection (20).
Once established, ecosystem types are maintained stable by the balanced interactions and

feedbacks between the soil and the vegetation.

On a broadened scope, we propose that specific fire regimes could be responsible for the
maintenance of different stable states (here MF and LW respectively) in boreal forests
characterized by poor soils (podzols). A superimposition of close consecutive fires could
disturb and destabilize ecosystems beyond their resilience threshold (48) and lead to disruption
(Figure 4.4) (14, 49). Climatic conditions are prevailing factors for possible changes in the fire
regime and are determinant in their long-term impacts on ecosystems (50-52). Changes in fire
frequency jeopardizes the equilibrium of an ecosystem, and the disruption and shift from one
state to another may then depend on local environmental conditions and climatic parameters.
The initial state and ongoing ambient conditions are decisive drivers of ecosystem dynamics in
so far as they determine the legacy of post-disturbance recovery (44). Even though a reversion
from LW to MF could potentially occur according to the concept of alternative stable states,
Girard et al. (11) underlined that no field evidence has yet been found across the current MF
forest. We suggest that, if re-densification to a MF state is achievable, conducive conditions

have not been met for MF regrowth since the LW inception in our study area 4500 years ago.
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Figure 4.4 Synthetic scheme of fire impacts on ecosystem equilibrium and geochemical

properties in MF and LW. The four panels examine situations depending on the initial state (LW or MF) and
on the evolution of the fire regime over time (increase or decrease of the FRI). Black notes in soil and sediment
compartments depict the initial geochemical situation (“++”: high quantity, “--": low quantity). Red arrows
indicate the direction of the change due to FRI variations. The frames at the bottom of each panel represent the
conceptualization of stable states and shift options depending on the fire regime and initial conditions in bowl-
and-cup type diagrams.

4.6 CONCLUSION

This study shows that the geochemistry of lake sediments is an efficient palaeoproxy for
assessing past changes in terrestrial ecosystem structure. The major change observed in our
study zone unequivocally indicates that there was a disruption in the forest ecosystems around
4000-4500 years cal. BP. At this time, the boreal forest opened up as a result of increases in

fire frequency and burnt biomass, which impacted the stability and resilience of the forest
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ecosystems. Climatic conditions and watershed characteristics are determinant factors for the
recovery of ecosystems that have been subject to destabilization after periods of frequent
disturbances. Here, the lichen stratum could also have played a major role in LW stabilization
over time. Because global boreal forest ecosystems are generally characterized by coniferous
dominance, recurrent fires, and nutrient poor soils, the disruption patterns and trends observed
for MF and LW in Quebec illustrates a case of possible future changes in the boreal biome and
for a decrease in the resilience of boreal forest. The consideration of all these integrated
mechanisms and of the climate-fire-vegetation interaction system paired with scenarios
forecasting ongoing climatic and anthropogenic stressors should provide relevant information
for future forest management. This is particularly important in regards to the current models
that predict a future increase in fire frequency in the Canadian boreal forests, which will
consequently have impacts on C sequestration, a key component in climate change mitigation

strategies.

4.7 MATERIALS AND METHODS

Study area and sampled sites. The study area is located in the Céte-Nord region of Quebec
in the transition zone between the current close crown-moss forest (MF) domain and the open
lichen woodland (LW) domain (Figure S4.1 and Figure S4.2). Site characteristics are given in
Table S4.1.

Sediment cores and age models. Two parallel replicates of sediment sequences were
retrieved from the center of each lake with one being used for geochemical analyses and the
other for charcoal analyses. All sediment cores were sliced into 0.5 cm-thick samples for
charcoal analysis and pooled to 2 cm samples for geochemical analyses. Age models were
obtained from 2¥°Pb and “C dates using the Bacon approach and Bacon software v2.2 on a R
interface (53, 54) (Table S4.3 and Figure S4.6).

Geochemical analyses. Element concentrations were measured continuously in every
sample from 0 to 30 cm depth and then every 5 samples (i.e. every 10 cm in depth) from 30 cm
until the end of the sediment deposit. Thus finer scale variations of sediment geochemistry
were hence obtained in upper sequences, while variations in long sequences were retrieved for
trend analyses. Geochemical analyses included CNS analyses (Carbon, Nitrogen, Sulfur), base

cations dosage (BC=Ca?*+Na"+Mg 2+ K), aluminum species extraction by oxalate (Aloxa),
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and stable isotopes analyses on OM (8'3C, §™°N). Protocols for sediment preparation and

geochemical analyses were similar to the ones detailed in Bastianelli et al. (19, 20).

Charcoal analysis and fire regime reconstruction. Charcoal preparation and analysis
followed the protocol described in SI appendix. The fire regime reconstruction was assessed
using CharAnalysis software 1.1 (21) (available at http://phiguera.github.io/CharAnalysis/).
CharAnalysis parameters were consistent with standard requirements defined by Brossier et al.
(55) and given in Table S4.4. Dates of fires and cohort establishment were estimated by
dendrochronological analyses from tree rings of samples obtained from Lakes Prisca, Mundi,

and Trotteurs, as described by Brossier et al. (55).

Statistical analyses. Time series data were linearly interpolated using a 100-year window
for statistical analyses. In order to seek relationships between geochemical variables and the
fire regime, cross-correlations between FRI, Aloxa, BC, Cacc and C:N were performed using

Pearson correlation tests in a R environment.

More details are found in Sl appendix, Supporting Methods.
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Chapitre 5.

DISCUSSION GENERALE ET CONCLUSIONS

Les travaux menés au cours de cette thése fournissent des indices et repéres pour préciser
la période d’ouverture de la pessiére boréale au nord du Québec a 4500-4000 ans cal. BP, et
identifient le changement de régime des feux comme un des facteurs principaux responsables.
Le développement et 1’utilisation de la géochimie comme outil de détection sensible aux
caractéristiques actuelles des écosystémes étudiés (chapitres 2 et 3) et de leur dynamique passée
(chapitre 4) étaient des paris ambitieux et risqués. Malgré les verrous constitués par de
nombreux processus et transformations de la matiere lors des transferts des écosystemes
terrestres aux dépots lacustres, les indicateurs identifiés ont permis d’obtenir une
comprehension plus approfondie des interactions sol-végétation-climat et des dynamiques
climat-feu-végétation au cours du temps. Ce projet de thése a notamment permis d’engager une
réflexion sur la stabilité et la résilience des états alternatifs, et cette discussion propose de s’en
inspirer pour suggérer des pistes d’aménagement durable dans le contexte des changements
globaux actuels, en particulier en relation avec les perspectives de stockage de carbone qui en

découlent.

5.1 APPORTS DE LA PALEOECOLOGIE ET DE LA GEOCHIMIE DANS LA COMPREHENSION DE LA

DYNAMIQUE DES SYSTEMES

Si la paléoécologie permet de reconstruire I’histoire des végétations et des perturbations
passées, certaines conclusions peuvent néanmoins rester conjecturales dans la mesure ou nous
ne disposerons probablement jamais de moyens de vérification formelle pour les échelles de
temps longs. 1l est donc essentiel de réunir le maximum d’informations collectables afin de les
recouper : ¢’est I’intérét et la force des approches multi-proxys. Dans le cas de notre étude, la
géochimie révele qu’un changement majeur de la structure des écosystemes boréaux s’est

manifestement opéré autour de 4500-4000 ans cal. BP selon les bassins versants étudiés. Les
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investigations sur les assemblages polliniques menées parallélement a ce projet de these et dans

les mémes sites d’étude permettront de confirmer ou d’infirmer les déductions proposées ici.

Selon une étude récente de Davies et al. (2018), la paléoécologie est une source importante
d’informations sur la résilience des écosystémes dans la mesure ou elle apporte des eléments
de réponse aux questions suivantes : « Comment les héritages des écosystémes passés ont-ils
affecté la structure, la dynamique et la résilience des écosystémes contemporains ?», « Quels
sont les facteurs qui rendent les systemes plus résilients aux changements ? », « Comment les
processus lents influencent-ils les transitions d’un états stable a 1’autre ?». Les résultats de cette
thése s’inscrivent complétement dans cette démarche. En effet, les investigations géochimiques
ont apporté une dimension mécanistique additionnelle et complémentaire pour la reconstitution
des dynamiques écosystémiques. Elles ont permis d’engager un raisonnement sur les processus
de flux de matiere en fonction des propriétés physiques, et donc structurelles, des écosystemes.
Les liens dégagés entre la densité des peuplements forestiers, les caractéristiques physico-
chimiques de leur sol et I’accumulation de matiére organique (MO) ont démontré que les
pessiéres a lichens (LW) et les pessieres a mousses (MF) ont des cycles nutritifs bien distincts.
Cela se traduit bien par des variations en termes de concentrations des nutriments minéraux
principaux, comme les cations dits « basiques? », et en particulier Ca?* et Mg?*. Les variations
dans la productivité des écosystéemes ont également des implications importantes en termes de
stockage de carbone, a la fois pour les considérations en aménagement forestier, pour la
régulation du climat et pour 1’étude des bassins versants. Les marqueurs de la MO d’origine
terrestre dans les sédiments, comme le ratio C:N ou le taux d’accumulation de carbone ont ainsi
constitué des outils paléoécologiques pertinents pour notre étude, comme indiqué par leur
utilisation commune en paléolimnologie (Meyers, 1997 ; Castafeda & Schouten, 2011 ;
Ferland et al., 2014).

Conformément a nos suppositions basées sur la composition géochimique des podzols et
sur les propriétés de la cristallinité du fer (Fe) et de I’aluminium (Al) comme indicateurs de
développement du sol (Ewing & Nater, 2002, Mourier et al., 2010 ; Li & Richter, 2012), les
complexes organométalliques se sont révélés étre de puissants outils pour distinguer les LW et
les MF. L’étape de comparaison sols-sédiments a permis d’établir des hypothéeses fortes sur les
processus de transfert dépendant directement de la structure des écosystémes. Nos résultats

sont parfaitement cohérents avec les mécanismes et explications proposées par Ewing & Nater

2 De I’anglais base cations, i.e. cations « de base » du sol.
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(2002). Ces auteurs révelent en effet que le Fe et I’ Al sont des métaux répondant aux processus
d’érosion lente, dont la présence dans les sédiments dépend de la perméabilité des écosystemes
et implique un lessivage important et une acidification des sols. La concentration des oxydes
de Fe et Al des sols et des sédiments dépend donc logiquement de la structure de 1’écosystéme
forestier. Les différences de comportement entre les oxydes de Fe et d’Al dans les sédiments
pourraient étre dues au fait que les oxydes de Fe sont plus sensibles aux conditions d’oxydo-
réduction (contrairement aux oxydes d’Al) qui peuvent varier en fonction des saisons et des
paramétres physico-chimiques des lacs (Ewing & Nasser, 2002). Additionnellement, les
meilleurs enregistrements sedimentaires rapportés dans les écosystemes bien drainés en font
des marqueurs intéressants pour I’étude des changements de structure des écosystémes, mais
aussi des variations climatiques qui peuvent a fortiori impacter les apports de matiére, au cours
de I’Holocéne. L’étude précurseur de Mourier et al. (2010) avait d’ailleurs déja identifié des
variations de concentration d’espéces oxydées de Fe et Al complexées dans les depdts
sédimentaires comme indicateurs de la podzolisation et de I’érosion progressives des sols
pendant les processus de pédogénése dans des écosystemes alpins. Ces auteurs ont par ailleurs
mis en évidence des changements bruts qu’ils supposent liés a une transformation du couvert

végétal ou a des changements de régime de perturbations.

Si au cours de ce projet, il n’a pas été possible d’identifier de « signature » géochimique
permettant de discriminer a coup sdr les LW des MF, a la fois dans les sols et les sédiments,
c’est le cumul et la complémentarité des différents éléments prospectés qui ont permis d’obtenir
suffisamment de clés pour reconstituer une histoire cohérente et plus compléte des sites
d’étude. Ces travaux de thése encouragent donc les futures recherches a (i) développer
I’utilisation des proxys biogéochimiques pour les études paléoécologiques, et (ii) a concentrer
les études paléoécologiques, en multipliant le nombre de proxys utilisés, autour de la période
5000-3000 ans dans la zone de transition entre LW et MF au nord du Québec pour préciser les
mécanismes d’ouverture de la pessiére boréale, et en particulier les variations climatiques. A
terme, 1’ensemble des résultats obtenus pourrait étre couplé aux approches de modélisation,
pour alimenter leurs entrées et obtenir une vision intégrée des patrons de végétation régionaux

passés, présents et futurs (Scheffer et al., 2012).

Enfin, la géochimie pourrait constituer une source de nouveaux proxys, alternatifs ou
additionnels a I’analyse des charbons sédimentaires pour reconstituer I’histoire des paléo-feux.
I est effectivement attribué et reconnu de nombreux biais et limites a 1’analyse des charbons,

comme la difficulté a discriminer les paléo-feux locaux et régionaux, la (non-)représentativité
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des analyses réalisées sur une seule séquence sédimentaire ou dans un site unique, les différents
parametres choisis lors des reconstitutions ou 1’absence d’une méthodologie d’analyse
universelle (Oris, 2014 ; Halsall et al., 2018). Des études récentes ont montré que des éléments
comme le 5'°N, le levoglucosan, le mannosan, le galactosan ou les molécules d'hydrocarbone
polycycliques aromatiques (PAHs - polycyclic aromatic hydrocarbons) pouvaient constituer
des indicateurs alternatifs de la biomasse bralée (Conedera et al., 2009 ; Dunnette et al., 2014 ;
Kirchgeorg et al., 2014 ; Battistel et al., 2017). Développer I’ utilisation de ces proxys nécessite
de travailler & une résolution temporelle fine dans les sequences sedimentaires. Dans le cas de
notre étude, le rassemblement de plusieurs centimetres de profondeur pour réunir une quantité
de matiére suffisante a la réalisation des analyses géochimiques a constitué une limite certaine

pour cette prospection.

Bien que la géochimie des sediments dépende de nombreux facteurs et apports, et résulte
de la superposition de plusieurs signaux, les connections entre tous les processus permettent de
détecter des changements. Une rupture majeure dans la géochimie sédimentaire est
nécessairement synonyme d’un changement dans le systéme climat-feu-végétation, comme

nous ’avons observé.

5.2 ROLE DES INTERACTIONS CLIMAT-FEU-VEGETATION DANS LA RESILIENCE DES

ECOSYSTEMES FORESTIERS BOREAUX

Finalement, les résultats de nos travaux permettent de dégager une synthese éclairée et de
compléter la compréhension fondamentale des interactions réciproques dans le systeme climat-
feu-végétation en forét boréale au cours du temps. La mise en évidence de I’importance des
cycles géochimiques dans le maintien des équilibres écosystémiques permet en effet d’y ajouter

une dimension mécanistique (Figure 5.1).
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Figure 5.1 Schéma synthétique des interactions réciproques au sein du systeme climat-feu-
végétation et de leurs impacts sur les propriétés physico-chimiques du sol et des sédiments.

FRI=Intervalle de retour de feux. MO=matiére organique. [Aloxa]=concentration des oxydes d’Aluminium.
[BC]=concentration des cations basiques (Ca2++Mg2++Na++K+). Les fleches et lettres correspondent aux
différentes interactions, détaillées au paragraphe 5.2.1.

5.2.1 EQUILIBRE DU SYSTEME CLIMAT-FEU-VEGETATION

Le climat, la durée des saisons et les conditions metéorologiques influencent les patrons de
feux, leur fréquence, leur intensité et leur sévérité (Figure 5.1, fleche A) (Johnson, 1996 ; Dale
et al., 2001 ; Ali et al., 2012). En effet les facteurs climatiques ont des conséquences sur les
capacités d’initiation et de propagation des feux dans la mesure ou ils influencent la
composition, la structure et les propriétés d’inflammabilité de la végétation. Les conditions de
propagation sont par exemple plus favorables lorsque la biomasse combustible est séche,
accessible et continue (e.g. non couverte de neige), en présence de vent; sous condition
d’initiation par un événement déclencheur (e.g. la foudre) (Jonhson, 1996 ; Weber &

Flannigan, 1997). En retour, les activités de feux peuvent aussi avoir des consequences sur le
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climat via les emissions de gaz a effets de serre (GES) et la réduction de la biomasse
séquestratrice que la combustion engendre (fleche A) (Kurz et al. 1995 ; Randerson et al.,
2006 ; Flannigan et al., 2006). A court terme, la fumée est également promotrice de nouveaux
départs de feux par la foudre, et réduit les précipitations (Lyons et al. 1998 ; Rosenfeld, 1999 ;
Flannigan et al., 2006). Enfin, le r6le de la végétation dans la régulation du climat, tant en
termes de flux d’eau et de carbone que de rugosité et d’albédo, est un service écosystémique
bien connu (fleche B) (Costanza et al., 1997 ; Bonan, 2008).

Les conditions climatiques ont également des impacts directs sur les écosystemes (fleche
B) via la productivité ou les conditions de régénération des espéces (Churkina & Running,
1998 ; Boisvenue & Running, 2006). Et enfin, elles alimentent et régulent les flux du systéme
hydrologique, ce qui impacte les transferts horizontaux et verticaux de matiére dans le bassin
versant (Hope et al., 1994). Par relation de cause a effet, les conditions climatiques ont des
conséquences sur le développement, la composition géochimique et les propriétés physiques
des sols (fleche C) et des sédiments (fleche D), justement observées dans les chapitres 2 et 3
de cette thése.

Le régime des feux a un réle crucial dans la régénération des écosystemes et la dynamique
des successions (fleche E) (Ryan, 2002 ; Archibald et al., 2018), en particulier en forét boréale
(Johnson, 1996). En retour, le type d’écosysteme, l’inflammabilité, 1’adaptabilité¢ ou la
résistance aux perturbations des espéces constituantes, la densité de végétation et les conditions
environnementales induites (e.g. d’humidité), influencent le régime des feux et ses
caractéristiques (fleche F) (Lynch et al., 2004). Des processus d’adaptation d’especes a des
régimes de feux spécifiques qu’elles entretiennent en retour ont ainsi été mis en évidence a
plusieurs reprises (Archibald et al. 2018). Par exemple, dans le cas des LW, la faible densité
d’arbres est propice a la pénétration de la lumiére et a la circulation de 1’air. Sans compétition
pour la lumicre, les branches basses des arbres peuvent se développer, et I’absence d’humidité
en fait du matériel facilement inflammable (Scheffer et al., 2012). Ces écosystémes sont donc
en équilibre avec des cycles de feux courts. Au contraire, dans les MF, I’humidité ambiante et
la densité des arbres peut constituer un obstacle a la propagation du feu, elles sont en équilibre
avec des cycles de feux plus longs. Girardin et al. (2013a) ont également démontré que les
interactions entre feux et veégétation en forét boréale seraient fortement modifiées si les foréts
conifériennes du sud (MF) étaient remplacées par des foréts feuillues ou mixtes comme celles

actuellement localisées encore plus au sud.
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Enfin, nos travaux et d’autres études soulignent 1I’importance des interactions réciproques
entre les propriétés physico-chimiques du sol et la structure et la composition des écosystemes
(fleches G et H) (Bastianelli et al., 2017 ; Willis et al. 1997 ; Kardol, et al., 2006 ; Van der
Putten et al., 2013). Les transferts de matiere du sol aux sédiments par le réseau hydrologique
de surface (fleche 1) et par les réseaux souterrains (fleche J) permettent un enregistrement
géochimique des conditions terrestres dans les dép6ts lacustres (Mourier et al., 2010). Les
impacts des feux sur les écosystémes sont aussi enregistrés dans les sédiments au moyen de
dép6t de cendres, charbons et par effets indirects sur la géochimie. Pendant les épisodes de
feux, les éléments les plus légers sont préférentiellement volatilisés, ce qui peut résulter en un
enrichissement des dépots sedimentaires en éléments lourds (Certini, 2005 ; Dunnette et al.,
2014). L’érosion accrue pendant les épisodes séveres constitue aussi des apports

supplémentaires de matériel minéral (Leys et al., 2016).
5.2.2 SYSTEME CLIMAT-FEU-VEGETATION A L’ECHELLE DU PAYSAGE

A plus large échelle, il existe aussi des relations et un entretien des écosystemes au niveau
des paysages. Que cela soit pour la propagation des feux ou les capacités de régénération (e.g.
approvisionnement en graines), la continuité des écosystéemes et les types de peuplements
voisins sont importants. Les mémes mécanismes d’interactions entre climat, feu et végétation
mis en évidence a I’échelle d’un bassin versant s’appliquent aux paysages et expliquent
I’existence, dans une zone homogene, de grands domaines bioclimatiques, plutét qu’un
éparpillement de petits patchs de différents écosystéemes. La mosaique des peuplements au sein
des domaines bioclimatiques est en réalité le fruit de discontinuités topographiques, induisant
des conditions environnementales localement différentes. En effet, Johnstone et al. (2010a)
concluent que les changements dans le régime de feux n’affectent pas les peuplements de la
méme facon au sein des paysages en fonction des conditions abiotiques et de la position des
sites, dont certains peuvent étre relativement protégés des effets d’une augmentation de la
fréquence ou de la sévérité des feux (Kane et al., 2007). Ils suggérent que les pessiéres sont
plus susceptibles de changer de trajectoire de successions la ou elles sont plus vulnérables. Ceci
s’inscrit en parfait accord avec nos observations concernant les histoires de végétation des sites
autour des lacs Adele (LW au sein d’une matrice MF) et Arthur (MF au sein d’une matrice

LW) en fonction de leur exposition, plus ou moins protégée des feux.

A 1’échelle des paysages, comme a I’échelle de 1I’écosystéme, un changement dans le cycle

d’interactions climat-feu-végétation est donc susceptible d’entrainer une rupture d’équilibre.
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Ces considérations peuvent aider a estimer les changements de paysages dans les conditions

futures.

5.3 CAS APPLIQUE DE L’OUVERTURE DE LA PESSIERE BOREALE

5.3.1 ROLE DES FEUX ET DEFAUT D’HERITAGE

Sinous avons démontré qu’un changement de la fréquence des feux coincidait parfaitement
avec un changement de structure des écosystémes forestiers autour de 4500-4000 ans cal. BP,
le précepte « Cum hoc ergo propter hoc »° (i.e. la corrélation n’implique pas la causalité)
nécessite de rester prudent sur les conclusions des mécanismes directs causes-conséquences
(Vigen, 2015). En effet, les processus d’interactions entre climat, feu et végétation impliquent
que les causes de I’ouverture de la pessiére boréale résident, en sus de 1’augmentation de la
fréquence des feux, en une combinaison de facteurs tous concordants, ayant mené a des
accidents de régénération et a une stabilisation des pessieres ouvertes au début de 1’époque du
Néoglaciaire (ca. 4000-3500 ans cal. BP). Une explication intégrée suggérerait que les
conditions climatiques du Néoglaciaire (Viau & Gajewski, 2009) auraient été défavorables au
rétablissement et a la croissance de peuplements denses, assoyant ainsi la stabilité de
peuplements de faible capacité régénérative. Ceci est encore cohérent avec 1’étude de Johnstone
et al. (2010a), qui montre que le recrutement et la germination post-incendie des semis
d’épinettes noires en forét boréale (Alaska) sont fortement liés aux conditions
environnementales des sites, e.g. favorisés dans les sites humides dont la densité d’arbres pré-
feux est élevée. Dans le cas de la transition MF/LW, cela est particulierement renforcé par la
mise en place de la strate de lichens et par tous les processus de relations réciproques entre sol
et végetation qui ont pérennisé 1’établissement des LW (Pacé et al., 2018b ; Mallik & Kayes,
2018).

Aussi, lamémoire écologique des écosystémes dépend de deux types d’héritage : informatif
et matériel (Johnstone et al., 2016). Les traits adaptatifs des especes sont un héritage adaptatif
tandis que la structure de 1’écosystéme, avec ses parametres biotiques et abiotiques (e.g.
graines, nutriments, conditions microclimatiques induites), est un héritage matériel aprés
perturbation. Si le maintien des héritages au cours du temps est une condition inhérente a la

résilience des écosystemes, les propriétés héritées peuvent étre diminuées ou perdues,

3 «avec ceci, donc a cause de ceci », en latin
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entrainant ainsi une « dette de résilience ». Dans le cas de 1’ouverture de la forét boréale, c’est
une perte d’héritage matériel qui est a 1’origine de la transition de MF a LW et un entretien des

héritages matériels et adaptatifs propres aux LW qui permet leur maintien.

Nos résultats suggeérent ainsi que la transition de MF a LW se fait de fagon non graduelle a
I’échelle locale (e.g. site ou bassin versant). Au contraire, comme tout est inter-corrélé, le
basculement de MF a LW se fait rapidement. En revanche, la transition peut paraitre plus
progressive a I’échelle du paysage (e.g. région ou domaine bioclimatique), dans la mesure ou
tous les écosystemes doivent, localement, subir des accidents de régénération. Si comme
Scheffer et al. (2012) I’estiment, les conditions en LW sont plus favorables a la propagation
des feux (par leur ouverture propice a la circulation de I’air et les propriétés plus seches du
combustible), I’augmentation de la proportion de LW dans une région pourrait entrainer une
plus grande continuité des peuplements de LW et donc une progression exponentielle de
I’ouverture au cours du temps a 1’échelle du paysage (Figure 5.2). Cette propagation du feu
facilitée dans les peuplements ouverts est pourtant remise en question par les observations de
Héon et al. (2014) qui montrent que la diminution de la quantité d’arbres et donc de
combustible pourrait diminuer la fréquence, ou a minima la sévérité, des feux. Quoiqu’il en
soit, I’augmentation de la fréquence des feux entraine une augmentation de la proportion de
peuplements jeunes, alors probablement plus sujets aux accidents de régénération (Héon et al.,
2014), ce qui pourrait aussi contribuer a I’ouverture du paysage de maniére exponentielle.
Drailleurs, les observations de Girard et al. (2008) montrent que I’ouverture actuelle (1950-
2002) du paysage se fait effectivement selon une relation exponentielle en fonction de la
latitude (i.e. de la proportion de LW -matérialisant 1’ouverture- initiale du milieu). Cette
propension a ’ouverture du milieu améne & se poser la question du caractére réellement
alternatifs des états stables MF et LW.
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Figure 5.2 Ouverture de la pessiere boréale a 1’échelle du paysage. (a) Interprétation de la dynamique
de I’ouverture de la pessiére boréale (ratio LW/LW+MF) au cours du temps en fonction du régime de feux. Vseuil
=valeur seuil de I’intervalle de retour de feux (FRI) en dessous de laquelle des accidents de régénération entrainent
un passage de la MF & la LW (<30 ans ?). (b) Figure issue de Girard et al. (2008) présentant I’ouverture de la forét
boréale a I’est du Canada entre 1950 et 2002 en fonction de la latitude.

5.3.2 LES MF ET LES LW : DES ETATS ALTERNATIFS STABLES ?

Selon Scheffer et al. (2001), trois aspects doivent étre veérifiés pour définir des
configurations écosystémiques comme étant des états alternatifs stables (EAS) : (i) I’existence
de différences dans la structure et la composition des écosystémes, (ii) I’identification de shifts,
souvent déclenchés par des événements stochastiques, (iii) la nature des mécanismes et
interactions qui permettent le maintien des états stables : ils doivent étre d’ordre biologiques,
physiques et chimiques. Nos travaux permettent sans équivoque de confirmer les conditions (i)
et (iii) et vérifient la condition (ii) dans le sens de la transition MF vers LW. Il semblerait
néanmoins que la transition soit difficilement réversible. Elle n’a encore jamais été observée
(Payette et al., 2000, Coté et al., 2013), et nos études au lac Adele montrent qu’alors que ce site
est niché dans une matrice de MF (avec des peuplements voisins pouvant fournir des semis
importants), sa transition en LW n’a pas été inversée depuis 4000 ans, et cela méme durant des

périodes de diminution de 1’activité de feu.

Une re-densification locale de la forét boréale nécessiterait la reconstitution d’un pool de
graines conséquent, dont la germination et la croissance devraient étre tres efficaces malgré un
milieu ouvert, des conditions nutritives pauvres, une inhibition par la strate lichénique, dans un
contexte de régime de feux peu fréquents et de conditions climatiques favorables. Des
experiences interventionnistes de plantations locales en LW pourraient éventuellement

permettre d’observer si les écosystemes ainsi redensifiés sont effectivement capables de se

108



maintenir dans le temps (Mansuy et al., 2013 ; Tremblay et al., 2013 ; Hébert et al., 2014).
Néanmoins, ces opérations nécessitent du temps, en particulier si I’on espére en observer la
pérennisation, et ne garantissent pas le caractere réellement alternatif des deux états tant que
cette régénération n’est pas observée naturellement. Selon Beisner et al. (2003), I’arrét des
perturbations ayant mené a la transition d’un EAS vers 1’autre ne s’accompagne généralement
pas du retour au précédent EAS dans les conditions initiales, en raison de 1’hystérésis des EAS.
Pour ces auteurs, la démonstration de la coexistence d’au moins deux états stables dans des
conditions similaires est suffisante a la caractérisation d’EAS. Les LW et MF sont des cas
exemplaires semblant montrer le caractere hystérétique des EAS, qui implique des chemins,
énergies, facteurs et conditions différents pour le passage de I’un a I’autre. La transition est ici
clairement plus probable dans un sens. Finalement, selon la définition que 1’on considére, les
LW et les MF sont des états en équilibre, dont peut-étre seule la forme LW serait une alternative

naturelle a la MF dans des conditions environnementales similaires.

Il existe effectivement des états stables dont le passage de 1’un a 1’autre est difficilement
réversible, voir irréversible (Folke et al. 2004). Cela peut étre le cas si une ou plusieurs espéeces,
indispensables au maintien d’un état, disparaissent en raison de stress ou de perturbations. Par
exemple, Zimov et al. (1995) montrent que 1’abandon d’une région boréale en Sibérie par la
mégafaune (mammouths, bisons, chevaux, caribous) a la transition Pléistocéne/Holocéne a
entrainé un changement entre les deux EAS que sont la steppe-prairie et la toundra arbustive.
La capacité de retour est largement compromise par le défaut d’héritage matériel fourni par
I’écosysteme en place. C’est dans une moindre mesure une des interprétations qui peut étre
faite du cas des LW dont le defaut de régénération fournit un héritage insuffisant a une
éventuelle re-densification des peuplements. A moins d’apports exogénes, soit régionaux, soit
par des actions anthropiques de restauration, le caractére alternatif des états stables MF et LW
pourrait étre unidirectionnel. 1l serait également intéressant de vérifier si I’absence de la strate
lichénique (par extinction ou élimination) peut compromettre la stabilité des LW et faciliter la
transition dans le sens LW-MF.

Enfin, Scheffer et al. (2012) notent que les foréts boréales sont plus fréguemment observées
sous trois configurations de densités de couvert (~20%, ~45% et ~75%), et proposent que les
autres configurations soient instables (~10%, ~30% et ~60%). Il pourrait alors exister un
troisieme EAS non observe dans notre zone d’étude. Par relation de proportionnalité a partir
des surfaces terriéres de nos sites, les MF correspondraient a un couvert de 75% (~15-25 m#ha)
et les LW actuelles a un couvert de 30-50% (~8-10 m*/ha). S’il existe un état stable a 20% de

109



couvert, il est légitime de se demander si un basculement vers des pessiéres encore plus
ouvertes que les LW est a craindre avec les changements de régime des feux actuels. La Figure
5.3 propose une synthese concernant 1’existence de différents EAS dans les pessieres boréales

au nord du Québec.
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Figure 5.3 Représentation schématique des états stables et instables de la forét boréale au nord

du Québec. Diagramme basé sur I’interprétation des résultats de cette thése et les configurations identifiées par
Scheffer et al. (2012).

Ainsi, la compréhension des mécanismes de transition des EAS, de leur caractére
hystérétique, et des héritages qui garantissent la résilience des écosystemes (ou leurs défauts
qui induisent des dettes de résilience) est fondamentale pour la gestion des EAS (Beisner et al.,
2003 ; Johnstone et al., 2016). Les scientifiques et gestionnaires doivent travailler en synergie
pour anticiper les effets des perturbations qui pourraient provoquer des changements brutaux

dans les écosystemes forestiers en équilibre et compromettre leur résilience.

5.3.3 PROJECTIONS FUTURES

La région boréale se réchauffe deux fois plus vite que la moyenne mondiale (IPCC, 2007,

2014). Aussi, le dernier rapport du GIEC* (2014) témoigne d’une augmentation récente des

4 Groupe d'experts intergouvernemental sur I'évolution du climat (IPPC en anglais)
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températures annuelles moyennes de +1.5°C en forét boréale, qui pourrait s’amplifier de +4 a
+11°C sous un scénario de réchauffement planétaire moyen de 4°C (World Bank, 2014). Dans
ce contexte, la forét boréale pourrait alors gagner du terrain aux hautes latitudes au détriment
de la toundra (Gauthier et al., 2015).

De plus, la distribution géographique des domaines climatiques change plus vite que la
vitesse de migration des especes (McKenney et al., 2007). Sous une augmentation des
températures et de la longueur de la saison de croissance, et sous un climat plus sec, un
dépeérissement plus étendu des peuplements forestiers boréaux est a prévoir (Gauthier et al.,
2015). La transformation des foréts fermeées en foréts ouvertes moins productives en est une
conséquence directe. Ainsi, les projections selon différents scenarii climatiques indiquent que
les futures foréts boréales devraient stocker moins de carbone, voir passer d’un statut de puits
a celui de source (Kurz et al., 2013 ; Bradshaw & Warkentin, 2015). Wu et al. (2017) montrent
que si aujourd’hui la composition de la végeétation des foréts boréales est principalement
influencée par le climat, I’augmentation future des températures dans un scenario de +1.5°C
(par rapport aux température moyennes préindustrielles), devrait renforcer I’importance du
régime des feux sur cette composition, en faisant le facteur d’influence dominant. Plusieurs
¢tudes prévoient en effet qu’en réponse aux changements de climat, les feux en forét boréale
canadienne seront plus fréquents (Girardin & Mudelsee, 2008 ; Wotton et al., 2010 ; Bergeron
et al., 2011) et que la surface brilée augmentera (Flannigan et al., 2009).

Outre les risques de feux, les changements climatiques sont susceptibles d’apporter d’autres

modifications majeures, perturbations et sources de stress aux écosystemes boréaux :

- Le réchauffement climatique est favorable a I’expansion de certains insectes ravageurs
et a la propagation de maladies dans des zones fragiles et pour lesquels les futures
especes hotes n’ont pas développé de résistance. Les interactions ou successions de
perturbations pourraient aussi s’accumuler et compromettre la résilience des foréts
(Volney & Flemming, 2000, Dale et al., 2001).

- En paralléle, I’augmentation de la population mondiale augmentera les besoins en
produits forestiers ligneux et non ligneux. Aussi, le renforcement de la production et de
I’exploitation de biens forestiers devra se faire en garantissant la persistance des
services forestiers.
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5.4 IMPLICATIONS POUR L’AMENAGEMENT ET PERSPECTIVES

5.4.1 DEFINIR LA SANTE DES ECOSYSTEMES

Lorsque 1’on réfléchit a ’aménagement futur des foréts face aux changements actuels, il
est nécessaire de définir les objectifs de gestion pour orienter la gouvernance
environnementale. Une premiére consideration repose sur la définition apportée a la santé des
écosystemes (Trumbore et al., 2015 ; Gauthier et al., 2015). En effet, les mesures et décisions
ne sont pas les mémes selon I’angle et la perception que 1’on adopte : qu’est-ce qu’un
écosystéme en « bonne santé », que souhaite-t-on maintenir, pourquoi et pour qui ? Dans le cas
de la pessiere boréale cela revient a se demander si un état est plus « désirable » que ’autre,
pourquoi et pour qui ? Considérer que 1’ouverture de la forét boréale est une problématique
écologique et économique en termes de production de bois et de stockage carbone est
anthropocentré, tandis qu’il est possible qu’elle ait des avantages pour d’autres organismes et
développe d’autres services. La LW constitue par exemple un habitat et une source de
nourriture pour les caribous (Payette & Delwaide, 2018), et I’augmentation de 1’albedo, due a
son expansion, pourrait avoir des effets de contrebalancement sur le réchauffement climatique
(Bala et al., 2007 ; Bernier et al., 2011).

Il existe ainsi différentes approches lorsque 1’on considere la santé des écosystemes, dites
anthropocentrée (autour de I’homme), écocentrée (avec I’homme) et biocentrée (sans
I’homme). Une approche anthropocentrée définit nécessairement la santé des écosystémes de
facon utilitaire pour les populations humaines. Elle préne une gestion interventionniste centrée
sur la pérennisation des écosystémes et des services rendus reconnus comme étant les plus
« utiles », pour la durabilité des ressources naturelles, dans le but d’assurer leur renouvellement
et de garantir des conditions et une qualité de vie aux générations futures similaires a celles
dont nous avons hérité. S’il est en effet nécessaire de trouver des compromis de gestion pour
concilier le développement des sociétés humaines et la résilience des écosystémes (Steffen et
al., 2015), une vision €cocentrée de la conservation se place plutét dans le cadre ou ’on
souhaite que la résilience des foréts boréales soit garantie, a la fois pour ’homme (maintenance
des fonctions et des services écosystémiques fournis) et avec le moins de modifications
possibles par rapport a la dynamique naturelle. Enfin la vision biocentrée considérerait que
I’ouverture de la forét boréale pourrait étre un non-probléme, si les LW sont reconnues comme

des états stables et résilients, donc en « bonne » santé naturellement.
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Ces pragmatismes s’associent donc a différentes stratégies d’intervention et de gestion
comme les différences entre préservation et conservation de la nature, et de définition
d’indicateurs de santé des écosystémes alors soit écosystémiques, soit utilitaires (Trumbore et
al., 2015). Nous argumentons ici que les mesures prises doivent 1’étre dans le cadre d’une
approche écocentrée sur le maintien de la résilience et des fonctions des écosystemes forestiers
et des paysages (Scheffer et al., 2001). Alors que les approches se référant a la stabilité reposent
sur des interventions entrainant le moins de fluctuations possibles par rapport a 1’état
d’équilibre, les approches par la résilience considérent les interventions comme des
perturbations suffisamment raisonnée pour que 1’écosystéme puisse persister (Holling, 1986).
L’objectif de ces derniéres vise a ce que les ressources puissent se renouveler sans risque
d’extinction ou de basculement vers un autre état d’équilibre, sur des échelles de temps plus
longues, et des échelles spatiales plus larges (régionales plutdt que locales). Evidemment les
gestionnaires doivent intégrer dans leurs plans d’aménagement les événements stochastiques
et les potentielles perturbations externes auxquelles les interventions se superposent pour
garantir que ces superpositions ne soient pas responsables d’un effondrement (Bergeron et al.,
2006 ; Drever et al., 2006 ; Girardin et al., 2013b).

5.4.2  VERS UN AMENAGEMENT ECOSYSTEMIQUE ET ECOCENTRE DES FORETS BOREALES

La gestion écocentrée des ressources dans les foréts boréales fait face a une ambition
dichotomique dans la mesure ou elle cherche a garantir une production soutenue de produits
forestiers commerciaux et la conservation de la biodiversité, des fonctions et des dynamiques
naturelles. Au Canada, I’aménagement forestier écosystémique (AFE) prétend répondre a cette
ambition en promouvant une approche qui s’inspire des perturbations naturelles (Gauthier &
Vaillancourt, 2008). Il repose sur le précepte selon lequel les approches de gestion qui
favorisent 1’établissement, la maintenance et la dynamique de paysages dont la composition et
la structure sont similaires a ceux des écosystémes en dynamique naturelle, leur permettent
vraisemblablement d’assurer les mémes fonctions écologiques (Attiwil, 1994 ; Gauthier et al.,
1996 ; Bergeron et al., 2004). Il s’agit ainsi d’une vision multifonctionnelle de la forét,
reconnaissant le rble écologique et intrinséque des perturbations. Les traitements sylvicoles
traditionnels (e.g. activités de régéneération, récoltes, coupes partielles) sont ainsi réagencés de
facon a reproduire et maintenir les processus naturels (Drever et al., 2006). L’aménagement
préconisé pour les MF inclut des actions de coupes partielles permettant de conserver une

continuité des habitats et d’assurer une provision de bois mort indispensable a la biodiversité,
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limitant les coupes de récupération post-feu, et veillant au maintien des ilots forestiers résiduels
au sein du paysage pour faciliter la régénération (Gauthier & Vaillancourt, 2008). Il est
¢galement recommandé¢ de privilégier des peuplements d’ages et de composition irréguliers
pour maximiser la diversité écologique et biologique des écosystémes et garantir leur résilience
et leur adaptativité face aux changements climatiques (Bergeron et al., 2017). Les coupes
partielles sont a ce titre plus judicieuses que les coupes totales qui ont des effets homogénéisant
sur la structure des foréts et se superposent aux effets négatifs des feux (Bergeron et al., 2017).
L’évaluation de I’efficacité de I’AFE dans les MF peut se faire notamment grace a des especes
indicatrices, comme le caribou forestier, la martre d’Amérique, I’avifaune, ou la faune
saproxylique (Gauthier & Vaillancourt, 2008). Les LW ne font actuellement pas 1’objet

d’opération de gestion forestiére.

Dans un contexte de forte fréquence de feux, les activités de récolte forestiere rentrent en
compétition avec les feux naturels sur ’utilisation de la ressource boisée. Leur maintien peut
alors nécessiter un investissement fort dans des stratégies de suppression et de prévention des
feux, si le choix est fait d’une favorisation d’une perturbation (récolte anthropique) par rapport

a ’autre (feux naturels).

54.3 STRATEGIES DE LUTTE CONTRE L’OUVERTURE DE LA PESSIERE BOREALE

La gestion des écosystemes face aux perturbations stochastiques et a larges échelles peut
se faire a différentes étapes, en agissant sur le systeme avant perturbation, sur la perturbation
elle-méme, sur le systéme aprés perturbation et/ou sur le processus de récupération de

I’écosysteme (Dale et al., 1998).

5.4.3.1 Agir face au risque d’augmentation des feux

Au Canada, les politiques et mesures de gestion des feux font face au double enjeu de
protection des populations et des ressources forestiéres face aux incendies, et de préservation
des feux naturels dans la dynamique des paysages vastes de I’arriére-pays (Stocks & Flannigan,
2013). Les politiques de suppression de feux directes mises en place a cette fin coltent ~500
millions $CAD/an (Flannigan et al., 2009). L’augmentation de I’activité des feux aménera
inévitablement ces colts a augmenter (Hope et al., 2016), et pourrait surpasser les capacités de
gestion actuelle (Podur & Wotton, 2010). En réalité, la suppression des feux a large échelle

dans les régions isolées est pragmatiquement utopique pour des considérations économiques et
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physiques, et est écologiqguement non appropriées (Flannigan et al., 2009 ; Stocks &
Flanningan, 2013). Les priorités des institutions en charge de la gestion des feux doivent donc
se concentrer sur la protection des sociétés, des propriétés et des services industriels, et des
services récreatifs des espaces naturels. Compte tenu des surfaces, distances, moyens matériels
et humains nécessaires, I’innovation et le développement des technologies actuels pourraient
apporter des espoirs pour une régulation plus efficace des feux (e.g. par des drones ou avions
autopilotés), avec une meilleure connaissance des lois de propagation (Twidwell et al., 2016).
Les gestionnaires et scientifiques travaillent conjointement pour prévoir 1’occurrence, les

impacts et le comportement des feux.

La prévention des perturbations reste néanmoins un exercice délicat. La principale
difficulté dans la gestion des écosystemes face aux perturbations émane de la nature
stochastique de ces événements. La mise en garde doit ainsi étre régionale et majoritairement
préventive, compte tenu des risques et conséquences maintenant connus. Les outils de
modélisation peuvent permettre de prioriser les zones d’intervention mais reposent toujours sur
des prédictions et non des certitudes (Boulanger et al., 2014 ; Parisien et al., 2014). Un suivi
accru de la dynamique actuelle des feux est donc nécessaire et doit étre couplée aux efforts de
modélisation et de prédictions des régimes de feux futurs, pour planifier les interventions

humaines.

5.4.3.2 Vers une gestion adaptative des états alternatifs stables

Le cas de la gestion des états alternatifs stables est particulier : les changements climatiques
et interventions anthropiques peuvent avoir des effets peu ou non perceptibles sur les
écosysteémes dans la mesure ou les propriétés de stabilité des écosystemes leur permettent de
rester dans un bassin d’attraction. Mais ces changements peuvent attirer les écosysteémes dans
des situations plus précaires et les rapprocher des bords du bassin, ce qui fragilise leur résilience
(Scheffer et al., 2001). Si une gestion par « indicateurs » parait compliquée a I’échelle locale
dans ce contexte, Scheffer et al. (2009) proposent néanmoins 1’existence de signaux
d’avertissement précoces (early-warning signals) qui pourraient permettre de déceler un risque
de transition critique lorsque différents états coexistent. Mais ils soulignent la difficulté a
percevoir ces «symptomes » dans les écosystéemes naturels. Selon eux, un temps de
récupération de plus en plus longs d’un systéme suite a des perturbations, un changement dans
le régime de fluctuations de certains parametres, ou des patrons de répartition spatiale

particuliers pourraient constituer des avertissements. Gérer les EAS nécessite ainsi de prendre
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en compte les différents parameétres qui décrivent leur résilience en termes de latitude,
réactivité, résistance, et précarité (Holling et al., 1998 ; Folke et al 2004). Une grande flexibilité
et adaptabilité des mesures de gestion sont alors nécessaires pour intégrer les réponses aux

événements stochastiques, ¢’est ce qui définit la gestion adaptative.

Dans le cas des pessiéres boréales, les changements climatiques et dans le régime de feux
pourraient diminuer la résilience des écosystéemes : Scheffer et al. (2012) concluent en effet
que la forét boréale actuelle devient plus fragile, dans le sens ou un shift vers un état moins
dense pourrait étre plus facile qu’auparavant. Cela pourrait se confirmer avec notre hypothese
sur I’ouverture exponentielle de la pessiere a I’échelle du paysage (Figure 5.2). L’existence de
signaux précoces interprétés a partir de la répartition spatiale et de I’influence des systémes

voisins proposes par Scheffer et al., (2009) est aussi cohérente avec cette hypothese.

Concernant les activités forestiéres a intégrer dans ce contexte, la question se pose aussi de
la précarité, non apparente, qui peut étre induite par des actions de prélevements ou de récolte.
Si les configurations forestiéres dont la densité se situe entre 75 et 45% de couvert sont
effectivement en équilibre instable (Figure 5.3), les coupes partielles dans des peuplements de
MF peuvent étre a risque, et créer des préconditions d’effondrement. Afin d’éviter les pertes
de résilience, il faut donc limiter la superposition de pressions climatiques, abiotiques et
anthropiques surtout dans les zones identifiées comme étant le plus vulnérables (Ministére des
Ressources naturelles du Québec, 2013 ; Boucher et al., 2018). Cela signifie adapter la charge
de récolte forestiére, anticiper les impacts dus aux feux et atténuer les conséquences des
changements climatiques. Le gouvernement du Québec a justement adopté un nouveau tracé
de la limite nordique des foréts attribuables a cette fin (arrété ministériel AM 2016-008 du 19
octobre 2016). Ce tracé, entré en vigueur en avril 2018, intégre les recommandations d’un
rapport du comité scientifique d’experts (Ministére des Ressources naturelles du Québec, 2013)
qui identifie des zones a exclure (Jobidon et al., 2015), notamment au niveau de la zone de
transition entre les domaines de la MF et de la LW.

5.4.3.3 Perspectives pour la gestion durable des foréts boréales : vers une synergie des

stratégies d’adaptation et d’atténuation des changements climatiques

Il est important de replacer les changements de végétation et de régime de feux en forét
boréale dans le contexte mondial, & la fois pour en comprendre les causes et en traiter les
conséquences par et sur les changements de climat. L’ouverture de la forét boréale pourrait

s’inscrire dans un cercle vicieux, ou leur ouverture entrainerait un stockage moindre de
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carbone, 1’augmentation des feux entrainerait des émissions supplémentaires, ce qui
alimenterait le réchauffement climatique®, qui en retour intensifierait I’ouverture de la forét
boréale, etc. Pour contenir le systéme et qu’il ne s’emballe pas, il est nécessaire d’intervenir a

un ou plusieurs endroits clés du cercle.

Concrétement, les stratégies a adopter pour lutter contre 1’ouverture de la forét boréale

peuvent étre inspirées de deux méthodes :

o Une stratégie sans intervention physique directe sur les écosystemes impactes,
reposant sur le rétablissement et le retour des processus naturels dans un rang
compatible avec la résilience des foréts boréales.

Pour ce faire, il est nécessaire d’attaquer les facteurs des changements a leur base, en
prenant des actions d’atténuation des changements climatiques actuels, a différentes échelles
et dans différents domaines. La source problématique étant un phénoméne mondial, elle doit
étre traitée universellement. Le principal objectif réside dans la réduction des émissions de
GES, couplées a des stratégies de stockage de carbone. Des stratégies générales et communes
d’atténuation du changement climatique sont ainsi proposées par les rapports du GIEC (IPCC,
2007, 2014) et par de nombreux groupements d’institutions (e.g. CCNUCC®) qui s’efforcent
d’imposer des cadres contraignants et encouragent les engagements multinationaux : e.g.
protocole de Kyoto (COP3’, 1997) ; accords de Paris (COP21, 2015) (UNFCCC, 1998 ; 2015).
Dans le domaine forestier les stratégies d’atténuation du changement climatique concernent
essentiellement le stockage de carbone, via des incitations a 1’afforestation, la reforestation, ou
la réduction des émissions dues a la déforestation et & la dégradation des foréts (e.g. mécanisme
et projets REDD+).

Concernant le Canada, la « stratégie canadienne de développement a faible émission de gaz
a effet de serre a long terme pour le milieu du siécle » présentée a la COP22 (Marrakech, 2016)
vise a présenter un plan pour mettre en ceuvre les objectifs internationaux prévus par I’accord
de Paris (UNFCCC, 2015), notamment la limitation de la hausse des tempeératures a 1.5°C d’ici
2100 (Art. 2) et la cible « zéro émission net » d’ici la deuxiéme moitié du siécle (neutralité

carbone, Art. 4). Cette stratégie prévoit notamment un volet sur les foréts et souligne le

> Ceci dépend des différents effets des pessiéres boréales ouvertes sur le climat, selon si elles sont puits ou
source de carbone, et des compensations entre émission/séquestration de carbone et importance des effets
d’albédo. Par exemple, Randerson et al. (2006) proposent que 1’augmentation de 1’albédo en raison de I’ouverture
des paysages en forét boréale compenserait les émissions, et ne serait donc pas a 1’origine d’une intensification
du réchauffement mondial.

& Convention-cadre des Nations Unies sur les changements climatiques (UNFCCC en anglais)

7 COP = Conférence des Parties (de I’anglais Conference of the parties)
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potentiel d’atténuation non négligeable du territoire forestier canadien. Elle prévoit
I’amélioration de la séquestration de carbone et une diminution des émissions de GES par un
changement dans la gestion des foréts, a déterminer par les provinces et les territoires. Elle
propose une meilleure valorisation des bois résiduels et récoltés, une réduction de la
combustion des résidus de récolte et une augmentation des plantations post-perturbation afin
de stimuler la croissance. Cependant, cette stratégie ne mentionne pas les émissions liées aux
feux et ne propose aucune mesure concréete, pour le moment, concernant la gestion des

incendies de forét.

Au Québec, le plan d’action 2013-2020 sur les changements climatiques du gouvernement
du Québec et sa stratégie d’adaptation (2012) prévoient le suivi et la documentation des effets
du changement climatique sur les foréts et leur adaptation, une démarche de gestion des risques
(notamment liés aux perturbations naturelles), mais ne proposent aucune mesure pro-active
d’atténuation dans le secteur forestier. Le méme constat est a tirer du document de consultation
« cible de réduction d’émissions de gaz a effet de serre du Québec pour 2030 » (MDDELCC,
2015).

Comme le démontre le rapport « Vegetation Fires and Gobal Change » de Goldammer
(2015) a I’attention des institutions onusiennes, les changements et impacts des feux sur la
vegétation future dépendent des contextes variables dans les grandes régions mondiales. 1l est
difficile de généraliser nos conclusions aux autres biomes boréaux, car les méthodes de gestion,
infrastructures, équipements et enjeux socio-économiques ne sont pas les mémes en
Scandinavie, en Russie, en Chine ou au Canada. Cependant un constat reste manifeste et
appelle a une extrapolation globale des mesures forestieres de lutte contre 1’expansion des
incendies et les changements climatiques : I’environnement n’a pas de frontiére physique. Les
émissions et dommages locaux et régionaux ont des conséquences sur les processus et leur
régulation a 1’échelle planétaire. Ainsi il est bien nécessaire que les pays travaillent de fagon
concertée pour adopter des mesures complémentaires, synergiques et concordantes pour

adresser les probléemes environnementaux mondiaux.

o Une stratégie interventionniste, pour I’adaptation des écosystémes actuels aux
régimes de perturbations futurs, et pour le maintien de leur résilience, diminuant
les conséquences négatives des changements climatiques.

Face a ’augmentation future de I’activité de feux, une premicre idée pourrait étre d’agir

sur I’inflammabilité des écosystéemes. La limitation de la propagation des incendies pourrait se
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faire : (i) en intégrant des especes plus résistantes aux feux qui ne facilitent donc pas sa
progression, comme des especes feuillues plutdt que conifériennes (Terrier et al., 2013) et/ou
(i) en instaurant des barriéres physiques (e.g. ouvertures localisées, stratégies d’ingénierie
environnementale). Cependant, I’implication de surfaces tres larges en forét boréale et leur
difficulté d’accés rend la mise en pratique de telles propositions difficilement concevables. De
plus, dans le cas (i), bien que les résultats de Terrier et al. (2013) proposent qu’une implantation
d’espéces feuillues limiterait 1’occurrence future des feux, cette mesure entrainerait une
modification des écosystémes par rapport & leur composition d’origine. Aussi, la plantation et
I’introduction de nouvelles espéces nécessitent des moyens importants sans garantie de succes,
prennent du temps (croissance des arbres) et pourraient avoir des effets indésirables (e.g. cas
d’invasion, faible adaptation au milieu, aux perturbations et aux maladies). Dans le cas (ii),
certaines méthodes d’aménagement sont effectivement connues comme moyen de défense
contre les incendies, dans des pays ou les surfaces sont plus petites (e.g. route forestiere,
discontinuité physique). Leur extrapolation sur de grandes surfaces et dans des espaces

difficilement accessibles constituent une mesure physiquement non réaliste.

Il est également possible d’imaginer des stratégies pour limiter les accidents de
régénération, basées sur la prévention des risques, la rétention d’ilots de semenciers résiduels,
et permettre de garantir une productivité des foréts nécessaire a leur exploitation (Splawinski
et al., in review). Ces approches demandent une gestion intensive a I’échelle du peuplement et
pourraient prévoir des actions de plantations, a planifier dans des zones étant les moins a risque
de brller (pour ne pas provoquer de perte sur investissement), employant des especes
autochtones a croissance rapide. La croissance peut également étre stimulée par des actions de
coupes pré-commerciales (Gauthier et al., 2014) dans ces plantations ou dans des peuplements
naturels sujets a exploitation, afin d’accélérer leur arrivée a maturité pour la récolte avant qu’un

feu ne survienne (Splawinski et al., in review).

Des interventions post-perturbation d’aide a la régénération des peuplements lors de feux
trop rapprochés pourraient aussi étre envisagées. La plantation de semis ou une dispersion
additionnelle de graines post-feux pourraient prévenir la colonisation du milieu par des lichens
et encourager 1’établissement de peuplements denses malgré des héritages naturellement
insuffisants. Certaines études envisagent a ce titre une afforestation des LW pour compenser
les émissions de GES, augmenter les capacités de stockage de carbone en forét boréale et
renforcer la résilience des écosystemes boréaux (Mansuy et al., 2013 ; Tremblay et al., 2013 ;

Hébert et al., 2014). Il est évidemment nécessaire de veiller a ce que ces interventions
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d’afforestation ne soient pas annihilées par le feu en protégeant les zones concernées. Il est
¢galement nécessaire d’évaluer dans quelle mesure le stockage de carbone en foréts denses
serait plus (ou moins) efficace que les propriétés d’albédo des LW pour I’atténuation du
changement climatique (Randerson et al., 2006).

On ne peut que recommander, dans la mesure du possible, de mener des stratégies
d’atténuation et d’adaptation du changement climatique en forét boréale en synergie. Ces
actions neécessiteraient le développement de mécanismes et d’incitations financiéres
aujourd’hui limités (Lempriére et al., 2013 ; Moen et al., 2014), que I’on pourrait imaginer
indexés sur les marchés du carbone. Des compensations financiéres ou des programmes de
mécénat environnemental pour les stratégies de stimulation de stockage du carbone forestier
pourraient étre envisagés pour le biome boréal, a I’image du mécanisme REDD+ dans les pays

forestiers tropicaux.

55 PERSPECTIVES

En conclusion, cette thése démontre que les changements de régimes de feux actuels et
passés compromettent la résilience des foréts boréales. Mais si les enseignements apportés par
les expériences passées fournissent des informations importantes sur la dynamique, la stabilité
et la résilience des écosystemes forestiers, ils ne suffisent pas a appréhender le futur. Les
contextes changent. Les disciplines se complétant, les collaborations scientifiques entre
paléoécologues, écologues et modélisateurs sont primordiales pour adresser des
recommandations d’aménagement aux acteurs forestiers et permettre I’implémentation d’une
gestion adaptative et multifonctionnelle en forét boréale. Elle doit viser 1’optimisation de la
résilience des écosystémes, a 1’échelle locale et a I’échelle du paysage, en maximisant leur

résistance et leur capacité de récuperation face a des événements a anticiper (Foley et al., 2005).

L’¢étude et la caractérisation d’une zone restreinte au hord du Canada, bien qu’elle apporte
des éléments de compréhension sur le fonctionnement des foréts boréales, ne peut étre
représentative de I’ensemble du biome tant il est vaste. Les contextes régionaux sont différents
et il serait tres intéressant de mettre cette étude en perspective avec les dynamiques de

végétation et de régimes des feux d’autres zones boréales, comme la Scandinavie ou la Russie®.

8 C’est I’'un des objectifs du projet international PREREAL (Improving PREdictability of circumboREAL
forest fire activity and its ecological and socio-economic impacts through multi-proxy data comparisons) (EU
Horizon 2020 project), incluant plusieurs travaux en cours, dont les projets de thése de mes collegues Gwenagl
Magne (Scandinnavie) et Cheima Bahroumi (Russie).
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En effet, les influences climatiques sur le continent Eurasien sont différentes des courants
auxquels est soumis le continent Nord-américain (e.g. influence des oscillations de I’ Atlantique
Nord — NAO —, ou des températures de surfaces marines — SSTs —) ce qui résulte en des types
de feux et de végétation variables (Kneeshaw et al., 2011 ; Drobyshev et al., 2016).

Enfin, cette thése apporte également des perspectives encourageantes pour 1’utilisation de
la géochimie en paléoécologie. Cette source de proxys pourrait effectivement révéler un
potentiel considérable compte tenu de ses avantages techniques et méthodologiques. Les
analyses géochimiques sont en effet beaucoup moins chronophages que les analyses de grains
de pollen ou de charbons, et pourraient donc permettre d’obtenir des résultats plus rapidement,
et de traiter un plus grand nombre d’échantillons (e.g. soit plus de carottes sédimentaires par
lac, soit échantillonner plus de lacs). De plus, elles ne nécessitent pas d’expertise naturaliste
dans la reconnaissance d’espéces comme pour les grains de pollens, macrorestes ou
chironomides. En revanche, elles demandent d’avoir une compréhension des mécanismes
physico-chimiques et biogéochimiques des écosystemes. Elles sont également polyvalentes,
puisqu’un traitement unique permet d’avoir acces a plusieurs indicateurs (e.g. la spectrométrie
d’émission atomique a plasma a couplage inductif, ICP-AES, permet de doser tous les ions
¢changeables d’un échantillon). Il est & espérer que la généralisation de ces méthodes dans
plusieurs domaines scientifiques entraine prochainement de nouveaux progres technologiques
et permette de diminuer le colt de ces analyses (e.g. actuellement 10-15%/échantillon pour les
études de rapports isotopiques). Il faut néanmoins reconnaitre 1’inconvénient de la quantité
importante de matiére séche nécessaire pour certaines analyses (e.g. 1g/échantillon pour les
traitements au Melich III avant 1’étape d’ICP-AES). Des technologies non destructrices ou
moins consommatrices de matiere, sont alors a privilégier, comme ’analyse par spectrométrie
de fluorescence des rayons X (XRF) dont 1'usage se développe de plus en plus en

paléolimnologie (Tierney et al., 2005).

La force des études et la solidité des conclusions dépend finalement de I’assemblage de

plusieurs preuves concordantes, tant a 1’échelle méthodologique qu’a I’échelle géographique.
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APPENDICE A.

SUPPLEMENTARY DATA

Chapitre 2. Boreal coniferous forest density leads to

significant variations in soil physical and geochemical

properties
Soil profile Sampling methods
o 20 cm
. S li Is:
thickness ’
Organic horizon (FH) handsaw, spade
~ Eluvial horizon (Ae)
5cm

Mineral upper horizon (B)

<+
Non-volumetric
sample

Mineral deeper horizon (C)

Parent material (deposit) | :

Figure S2.1 Methods for sampling individual soil horizons

Sampling tool:
volumetric metal

corer

Sampling tool:
screw auger
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Figure S2.2 Cross-correlations heatmap between environment characteristics and chemical

elements in B horizons. Correlations were computed on fully standardized variables using Pearson’s
coefficient method and tested by associated t-tests. Asterisks indicate statistical significance with *: p-value<0.05,
**: p-value<0.01, ***: p-value<0.001.
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Figure S2.3 Correlation heatmap of (a) chemical elements in the FH organic horizons and (b)

cross-correlation matrix with environment characteristics. Correlations were computed on fully
standardized variables using Pearson’s coefficient method and tested by associated t-tests. Asterisks indicate
statistical significance with *: p-value<0.05, **: p-value<0.01, ***: p-value<0.001.
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Table S2.1 Characteristics of C horizons in mf and Iw plots. Iw plots = plots covered by lichen
woodlands, mf plots = plots covered by moss forests. Values are given as means + standard deviations. Asterisks
indicate statistical significance of mean comparison tests with *: p-value<0.05, **: p-value<0.01, ***: p-

value<0.001.
Horizon C Horizon C
Iw mf p-values Metal species lw mf p-values
%C 0.16 £0.13 0.35+£0.16 0.001*** Alpyro (cmol.kg™) 1.31+0.57 1.52 +0.69 0.262
%N 0.01+0 0010 0.083 Aloxa (cmol.kg™) 253+£1.57 2.23+1.09 0.430
C:N 22.69 +8.63 43.46 £16.09  0.004** Algit (cmol.kg™) 1.93+1.26 2041 0.921
CEC (Cmo"k?)' 417 +3.63 864+691 0032 Alsro(cmolkg?)  123+102  071+071 0077
Base saturation 0.11£0.06 0.1+0.08 0.926 Fepyro (cmol.kg™) 0.38£0.36 0.77 £0.47 0.104
P(cmol.kgl) 53.34+33.69  21.75+12.14  0.000%** Feoxa(cmol.kg)  2.61+0.96 2.4+0.95 0.751
pH 5.61+0.15 5.41+0.12 0.000*** Fedit (cmol.kg™) 2.53+1.36 3.34+£1.68 0.323
Fesro (cmol.kgl)  2.22+1.05 1.63+0.9 0.464
Fecri (cmol.kg?)  -0.05+1.34 0.94+1.13 0.123

Table S2.2 Crystallinity index of mineral soil horizons in MF and LW sites. CI (Fe) accounts for
iron crystallinity index of iron (Fedit:Feoxa). Cl (Al) accounts for aluminium index (Algit:Aloxa). Site mean
comparisons were achieved by Mann-Whitney tests. Values are given as means * standard deviations.

Cl (Fe)

Site type B horizon C horizon
Lake Adele LW 1.29+0.16 1.48 +0.30
Lake Prisca Lw 1.09+0.11 0.65+0.21
Lake Mundi Lw 1.13+0.17 1.09+0.32

Lac des MF 1.09+0.11 1.05+0.26
Lake Arthur MF 1.12+0.12 1.47+0.33
Lake Freeze MF 1.16+0.24 1.88+0.63

Table S2.3 Results of the permutation test for homogeneity of multivariate dispersions of

individual plot values around the centroids (MF vs. LW).

Response: Distances df MS F p-value  Number of perm.
Groups 1 0.398 0.0203 0.895 999
Residuals 52 19.606
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Table S2.4 Stocks of Fe and Al species contained in the B horizon. Values are given as means
+ standard deviations.

Total stock at the site scale (t.ha?)

Metal species LW sites M sites
Fepyro (0-kg)  14.06 +5.02 18.74 + 457

Feoa (9kg?)  33.13+6.08 29.09 + 13.25

Fear(g.kg?)  39.12+9.79 31.83 + 13.60
Fesro (9.kgY)  19.07 +4.87 10.36 +8.75
Alpyo(gkgl)  27.51+3.86 22.60 + 5.46

Aloa(g.kg?)  57.93+ 1451 28.18 + 8.45

Algi(g.kg?)  41.95+ 1155 29.63 + 8.32
Alsro (g.kg?)  30.42 + 16.46 557 + 4.96
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APPENDICE B.

SUPPLEMENTARY DATA

Chapitre 3. Tracking open versus closed-canopy boreal forest

in the geochemistry of lake sediment deposits

Text S3.1 Methods for isotope analysis

For stable isotopes analysis, XX + 0.1 mg of dry and crushed sample were weighted in tin
cups and analyzed, using a continuous flow isotope ratio mass spectrometer (Micromass
Isoprime™ [soprime 100, Cheadle, UK) coupled to an elementary analyzer (Vario MicroCube,
Elementar, Hanu, Germany). Carbon and nitrogen isotopes were analyzed on the same sample
by peak jumping. Isotope ratios are expressed in delta notation (3), in per mil (%o), relative to
an international reference material (i.e., VPDB for §*3C and atmospheric AIR for & *°N) and
according to the equation:

; v(‘e), m(E),

O OB o) =0 5),a/N( ') B

std

Where Np('E) and Ny(E) are the numbers of the two isotopes 'E and /E of chemical element
E in specimen P, and equivalent parameters follow for the international measurement standard,
‘std’ (Coplen, 2011). As described in Brand et al. (2014), we have simplified the notation to
o'E.

For each analytical sequence, two internal reference materials (i.e., urea and dogfish muscle
DORM-2; normalized using the NBS19-LSVEC and IAEA-N1, N2 and N3 scales,
respectively) were used to normalize the sample data (8*3C = —41.48%o and —17.04%o; 5'°N =

—0.1%0 and +14.95%0). To guarantee the accuracy of calibration, a third internal reference
material (i.e., leucine) was used (8*3C = —28.73%o; 8*°N = —0.1%o).

References

Coplen, T. B. (2011). Guidelines and recommended terms for expression of stable isotope-ratio and
gas-ratio measurement results. Rapid Communications in Mass Spectrometry, 25, 2538-2560.

Brand, W. A., Coplen, T. B., Vogl, J., Rosner, M., & Prohaska, T. (2014). Assessment of
international reference materials for isotope-ratio analysis (IUPAC Technical Report). Pure and Applied
Chemistry, 86, 425-467.
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Figure S3.1 Overview of the study area and sites. (a) Geographical localisation of the study area and
distribution of the study sites (experimental units). The study area is located in Quebec, Canada, at a latitude of
52° N and a longitude of 67-68°W. The right panel presents the sampling design as undertaken in each EU around
the watershed lake with three transects and three sampled distances (plots) by transect using a base map from
google maps open layers. (b) Open black spruce—lichen woodland. (c) Closed black spruce—moss forest. This
figure is similar to the one previously published in Biogeosciences (Bastianelli et al., 2017).
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Figure S3.2 Age-depth models. Age-depth models were plotted using Bacon software v2.2 in

R environment (Blaauw and Christen [2013]). The red stippled line represents the weighted mean age-
depth model. Calibrated 4C dates are shown in transparent dark blue and ?°Ph dates in transparent light blue. The
confidence ranges of age-model are indicated by the dark grey stippled curves.
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Figure S3.3 Element:K and element:Mg ratios. Same legend applies than for Figure 3.2.
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the average basal area of lake catchment.
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Table S3.1 Main characteristics of the study lakes.

Lake Coordinates  Elevation  Water Lake Lake Ecosystem type Average basal
(m) column surface perimeter surrounding the area in the
depth (ha) (m) watershed surrounding
(m) ecosystem
(m?.ha?)
Lake N: 52°15°06.3” 9.90 .
Mundi W- 067°42°44.7> 573 6 1390 LW with patches of MF 8.2+/-3.4
. N: 52°10°08.5” 2.09
Lake Prisca W- 067°55°38.6°° 563 2.50 800 LW 10.0+/-4.1
N: 51°50°10.7” 2.23
Lake Adele "0 Cccone o 457 6.25 789 LW 10.0 +/- 4.3
Lake N: 51°49°44.5” 3.67
Froeze W- 068°00°45 5" 580 1.30 878 MF 25.8 +/- 4.9
MF in the closest lake
Lake N: 52°13°46.0” 2.45 . :
Arthur W- 067°44°47 0° 661 5.25 615 surroundings, We_dged ina 15.1+/-4.6
broader LW environment
Lac des N: 52°53°25”
Trottelrs W. 0680127 555 4.95 4,02 871 MF 18.9 +/-6.9

Table S3.2 Watershed characteristics and sedimentation parameters. Watershed area and average
slope were calculated through arcGIS® Spatial Analyst module based on ALOS Digital Surface Model “ALOS
World 3D-30m” (AW3D30) dataset (©JAXA). Mean sediment accumulation rates of each individual core were
derived from their respective age-depth models based on #°Pb datings (current time to 150 cal. yr BP).

Lake within the Watershed  Average Mean Mean sediment
watershed area slope deposition time  accumulation rate
(ha) (%) (year.cm™) (cm.year™)
Lake Mundi 37.5 3.4 +/-2.7 116 +/-1.4 0.087 +/-0.012
Lake Prisca 17.9 75+/-7 11.1+/-8.0 0.135 +/- 0.079
Lake Adele 5.5 5.6 +/-3 10.9 +/- 8.9 0.125 +/- 0.056
Lake Freeze 52.1 16.2 +/- 8 9.8 +/-2.6 0.098 +/- 0.024
Lake Arthur 9.5 7.2+/-3 10.8 +/- 2.1 0.097 +/- 0.021
Lac des Trotteurs 53.2 10.2 +/- 6.5 11.1 +/- 3.7 0.109 +/- 0.027

132



Table S3.3 Geochemical elements mean values in soil and sediments and sediments:soils ratios

in MF and LW

Sediments Soils _Rat|o§ .

sediment:soil

Elements LW MF LW MF LW MF
%C 20.9+/-37  21.4+/-7.1 2+/-05 2+/-0.9 104 10.6
%N 1.7+/-0.3 1.5+/-0.5 0.1+/-0 0.1+/-0 27.4 23.7
C:N 12.6+-06  143+/-08  34.2+/-2 32.9+/-3.6 0.4 0.4
d13C 258+/-55 20413  -253+-02  -25.7+/-0.1 1.0 11
SN 03+-12  0.7+-06 6+/-1.2 6.9+/-0.8 0.1 0.1
Feoxa (0.kg?) 3.3+/-2.2 9.24/-9.1  8.2+/-0.6 5.8+/-1.8 0.4 16
Aloxa (9.kgh) 6.7+/-6.6  16.1+-32  14.4+/-18 6.2+/-2.9 05 26
Ca (cmol.kg™h) 16.8+/-43  18.8+/-37  0.1+-0.1 0.4+/-0.2 2317 52.4
Mg (cmol.kg™?) 2.8+/-0.1 2.2+/-1.2 0+/-0 0.1+/-0.1 92.4 17.8

Table S3.4 Average concentrations of geochemical elements in the study lakes. Values are given
as the mean +/- standard deviation of the concentrations of each geochemical element over the 0-max(1000) cal.
yr. BP. P-values were obtained through Student t-tests comparing LW and MF catchments.

LW catchments MF catchments
. . Lac des
Lake Mundi Lake Prisca Lake Adele Lake Arthur Lake Freeze

Trotteurs p-value

%C  16.55+/-0.94 22.72+/-0.72 23.3+/-0.74 18.16+/-0.61 29.54+/-0.87 16.6+/-0.46 0.908

%N 1.32+/-0.1 1.91+/-0.13 1.77+/-0.09 1.22+/-0.05 2.03+/-0.1 1.23+/-0.07 0.626

C:N 12.6+/-0.24 11.95+/-0.44 13.2+/-0.5 14.93+/-0.31 14.61+/-0.77 13.5+/-0.45 0.037

Aloxa  14.27+/-0.73 1.97+/-0.07 3.75+/-0.17 13.44+/-2.69 15.22+/-1.53 19.65+/-1.06 0.117

Feoxa 5.76+/-0.51 2.05+/-0.44 1.96+/-0.17 5.62+/-0.86 19.62+/-2.26 2.41+/-0.54 0.377

Ca 21.08+-1.22 12.56+/-0.45 16.82+/-0.94 16.3+/-1.11 17.15+/-1.25 23.09+/-2.06 0.569

Mg 2.83+/-0.33 2.75+/-0.18 2.84+/-0.16 1.44+/-0.19 1.56+/-0.12 3.64+/-0.54 0.496

Fe 4.51+/-0.1 4.97+/-0.19 4.29+/-0.13 4.7+/-0.18 5.85+/-0.12 2.69+/-0.33 0.867

P 2087+/-14.29 31.52+4/-24.68  155.3+/-17.88 77.07+/-16.91 3.24+/-0.56 5.69+/-5.77 0.470
Base

saturation 0.61+/-0.17 0.58+/-0.03 0.73+/-0.01 0.59+/-0.18 0.33+/-0.11 0.55+/-0.16 0.189

O13C  2626+/-085  -2012+/-0.75  -31.04+/-0.69 -29.53+/-0.11  -29.92+/-0.52  -27.56+/-0.36 0.420

3N 1.36+/-0.27 -1.01+/-0.12 0.61+/-0.9 0.97+/-0.22 0.02+/-0.33 1.12+/-0.19 0.659
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Table S3.5 Correlations of C accumulation and sedimentation rates to lake morphometry

parameters. Correlations were computed using Pearson’s coefficient method and tested by associated t-tests.
Asterisks indicate statistical significance with *; p-value<0.05, **: p-value<0.01. RT=recent times as defined and
calculated in Table S3.2, ST= short term (0-200 cal. yr BP), LT = long term (200-1000 cal. yr BP).

C C
Watershed Water Lake Basal  Deposition = Sedimentation accumulation accumulation
area Slope depth  surface area time ST rate ST rate ST rate LT
Watershed area 1.00
Slope 0.59 1.00
Water depth -0.39 -0.80 1.00
Lake surface 0.43 -0.36 0.32 1.00
Basal area 0.64  0.96** -0.62 -0.25 1.00
Deposition time RT -0.23  -0.89** 0.69 0.48 -0.84* 1.00
Sedimentation rate RT -0.45 -0.07  -0.17 -0.68 -0.29 0.06 1.00

C accumulation rate ST 0.33 0.65 -0.10 -0.36 0.75 -0.67 -0.11 1.00
C accumulation rate LT 0.33 0.78 0.05 -0.32  0.98** -0.48 -0.25 0.63 1.00
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APPENDICE C.

SUPPLEMENTARY DATA

Chapitre 4. Increase in wildfires could jeopardize the
resilience of boreal forests as shown by a 4000-4500-year-old

ecosystem disruption

(a) 0 &7 gooo->~ ‘m&@ 0 10 20 30 40km  Lake Mugldi
|
Lake Prisca /\A
Lake
Arthur
ug bec Y
xMW W Lake Adele
Biodimatic domains Ecosystem types (sites)
I Black spruce-moss forests A v

Black spruce-lichen woodlands w

(b) (c)

Figure S4.1 Study area. (a) Geographical location of the study area and distribution of the study sites. The
study area is located in Quebec, Canada, at a latitude of 52°N and a longitude of 67—68°W. (b) Open black spruce—
lichen woodland. (c) Closed black spruce—moss forest. This figure is similar to the one previously published in
Biogeosciences (Bastianelli et al., 2017).
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Figure S4.2 Geochemical composition of the soil organic horizon (Fh), soil upper mineral
horizon (B), and surficial sediments in LW and MF ecosystems. This diagram assembles and depicts

the main results of Bastianelli et al. (2017) and Bastianelli et al. (in review) showing that geochemical
compositions could distinguish between LW and MF soils and sediments.
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Figure S4.3 Local fire regime and variations in Feoxa, P, and %C, %N along the sediment profile
of 5 study lakes over the last two millennia. The same legend as Figure 4.1 applies.
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Figure S4.4 Schematic representation of variation trends between fire regime parameters,
matter inputs, and geochemical properties of lacustrine deposits in a boreal forest watershed.
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Figure S4. 5 Total lacustrine charcoal influxes (CHAR) in Lake Adele and Lake Arthur long

sediment sequences. CHAR data are commonly used to assess past biomass combustion at the regional to
continental scale (Ali et al., 2012). Blue lines represent the CHAR mean for identified periods. Asterisks indicate
significance of Student t-test performed on CHAR means between consecutive time periods with **: p value <
0.01 and ***: p value < 0.001.
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Figure S4.6 Age-depth models. Parallel *4C dating was performed in sequences respectively

dedicated to charcoal (Age model 1) and geochemistry analyses (Age model 2). See Table S4.1

for respective dates used for calibrations. Ribbons around the mean curves are delimited by the min and max
values of the calibrated age-depth models.
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Figure S4.7 Annual basal incrementation and fire scars of individual tree cross sections around
Lake Mundi, Lake Prisca, and Lac des Trotteurs.
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Table S4.1 Main characteristics of the study lakes and watersheds.

Lake Coordinates Elevation Water Lake Site Average basal area in the Average
(m) column surface ecosystem  surrounding ecosystem slope (%)
depth (m) area type (m2.ha't)
(ha)
. N: 52°15°06.3”
Lake Mundi W- 067°42°44.7>° 573 6 9.90 LW 8.2+/-34 3.4+-27
. N: 52°10°08.5”
Lake Prisca W: 067°55°38.6° 563 2.50 2.09 LW 10.0+/-4.1 75+/-7
N: 51°50°10.7”
Lake Adele W- 067°55°46.0°° 457 6.25 2.23 LW 10.0 +/- 4.3 5.6 +/-3
N: 52°13°46.0”
Lake Arthur W- 067°44°47.07 661 5.25 2.45 MF 15.1 +/- 4.6 72+4/-3
Lac des N: 52°53°25”’
Trotteurs W- 068°12°7° 555 4.95 4,02 MF 18.9 +/- 6.9 10.2 +/- 6.5

Table S4.2 Sediment geochemistry during the 4000-2000 and 6000-4000 cal. yr BP. Values in
the first two columns are presented as mean +/- standard deviation. P-values from t-tests are reported in the third

column.

Lake Adele (LW)
4000-2000 6000-4000 p-value

Aloxa (9.kg™h) 4.0 +/- 0.6 6.3 +/-1.3 > 0.001

BC (cmol.kg?)  22.6 +/-2.3 28.2 +/- 1.0 > 0.001
C:IN  139+/-05 13.2+/-1.1 0.023
Cacc (9C.m=2.yr?) 4.6 +/-0.9 4.0+/-1.4 0.111

Lake Prisca (LW)
4000-2000 6000-4000 p-value

Aloxa (9.kg?) 2.6+/-0.1 5.9 +/- 1.6 > 0.001
BC (cmol.kg?)  20.6 +/-0.9 27.4 +/-3.0 > 0.001
C:N  131+/-05 12.4 +/-0.8 0.002
Cacc (@C.m2.yrh 24+/-0.4 2.4 +/-0.4 0.731
Lake Arthur (MF)

4000-2000 6000-4000 p-value

Aloxa (9.-kg?)  20.8+/-27 28.0 +/- 1.9 > 0.001

BC (cmol.kg?)  21.1+/-09 24.2 +/- 2.6 > 0.001
C:N  16.8+/-06 17.6 +/- 0.9 0.003

Cace (C.m2.yr?h) 2.6 +/-0.5 43+/-0.7 > 0.001

Lac des Trotteurs (MF)

4000-2000 6000-4000 p-value

Aloxa (9.-kg?)  17.1+/-3.6 28.8 +/- 4.4 > 0.001

BC (cmol.kg?)  24.1+/-25 32.8+/-4.0 > 0.001
C:N  181+/-06 17.6 +/- 0.4 0.009
Cacc (C.m2.yr?) 5.0 +/-1.2 4.3+/-0.8 0.036
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Table S4.3 Dates obtained from 210Pb and 14C dating in sediment gyttja. Dates obtained from
sediments of one sequence extracted with a KB corer were used to reconstruct the age models of both sequences
dedicated to geochemical and charcoal analyses. For long sequences (LS), parallel 14C dating was performed in
sequences dedicated respectively to charcoal (Date 1) and geochemistry analyses (Date 2). 210Pb dating was
calculated from raw isotope dating using the CRS method (Appleby & Oldfield, 1978).

Sample depth Sediment Dating Date 1 Date 2
(cm) core method (cal. yr BP) (cal. yr BP)
Lake Adele
0-2 KB 210pp -56
2-4 KB 210pp -44
4-6 KB 210pp -27
6-8 KB 210pp -9
8-10 KB 210pp 9
10-12 KB 210pp 28
12-14 KB 210pp 45
14-16 KB 210pp 60
36-38 KB uc 1685 +/- 15
98-100 LS uc 2645 +/- 15 2650 +/- 15
148-150 LS uc 3360 +/- 15
198-200 LS uc 3890 +/- 15 3680 +/- 20
248-250 LS uc 4880 +/- 15
288-290 LS “c 6095 +/- 15 6810 +/- 20
Lake Arthur
0-2 KB 210pp -46
2-4 KB 210pp -25
4-6 KB 210pp -4
6-8 KB 210pp 22
8-10 KB 210pp 50
10-12 KB 210pp 73
12-14 KB 210pp 90
40-42 KB uC 1350 +/- 15
100-102 LS uC 3090 +/- 15 2975 +/- 15
148-150 LS uc 3930 +/- 15
198-200 LS uc 4405 +/- 15 4425 +/- 20
248-250 LS uc 5255 +/- 15
288-290 LS 1C 5990 +/- 20 6160 +/- 20
Lake Mundi
0-2 KB 210pp -47
2-4 KB 210pp -26
4-6 KB 210pp -2
6-8 KB 210pp 22
8-10 KB 210pp 51
10-12 KB 210pp 66
12-14 KB 210pp 95
42-44 KB 1C 1640 +/- 15
Lake Prisca
0-2 KB 210pp -58
2-4 KB 210pp -49
4-6 KB 210pp -37
6-8 KB 210pp -23
8-10 KB 210pp -6
10-12 KB 210pp 15
12-14 KB 210pp 38
14-16 KB 210pp 76
40-42 KB ucC 1230 +/- 15
98-100 LS ucC 2325 +/- 15
148-150 LS ucC 3145 +/- 15
198-200 LS ucC 4125 +/- 15
248-250 LS uc 4895 +/- 20
290-292 LS 1cC 7365 +/- 20
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Lac des Trotteurs

0-2 KB 210pp -47
2-4 KB 210pp -29
4-6 KB 210pp -8
6-8 KB 210pp 9
8-10 KB 210pp 24
10-12 KB 210pp 46
12-14 KB 210pp 80
30-32 KB 4C 1060 +/- 15
50-52 LS 4C 1720 +/- 15
100-102 LS 4C 2795 +/- 15
150-152 LS 4C 3455 +/- 20
200-202 LS 4C 4090 +/- 15
250-252 LS e 5480 +/- 20

Table S4.4 Parameters used in CharAnalysis for each lake. No transformation was applied to

the CHAR series. Low frequency CHAR (Cbackground) Was estimated with lowess smoothing function (locally
weighted scatterplot smoothing), robust to outliers. High frequency CHAR (Cpeax) Was calculated as residuals
(Cinterpolated-Chackground)- Peak analysis was performed using a 95th percentile cute-off of noise distribution. Cut-off
probability for minimum count analysis was set to 1.00 (turned off) as we worked with charcoal area rather than
count numbers. The signal-to-noise index (SNI) was higher than 3 in all our analysis, as recommended by Brossier
etal. (2014). Window width to model Cpackground Was chosen so that the peak distribution best matches the detection
of recent fires dated from local fire scars by dendrochronology.

Beainnin End of the Window Window width to
g g width to smooth fire Temporal
of the record | £ fi Ui
record (cal.  (cal. year mode requency and fire resolution  SNI>3
' ' Chackground returns intervals (years)
year BP) BP)
(years) (years)
Lake Adele -65 7620 300 1000 9 Yes
Lake Arthur -65 7080 300 1000 11 Yes
Lake Mundi -65 1885 150 500 26 Yes
Lake Prisca -65 1337 100 500 16 Yes
Lac des Trotteurs -65 1147 200 500 17 Yes
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APPENDICE D.

SUPPORTING INFORMATION FOR MATERIAL AND METHODS

Chapitre 4. Increase in wildfires could jeopardize the
resilience of boreal forests as shown by a 4000-4500-year-old

ecosystem disruption

Study area and sampled sites. The study area is located in the Cote-Nord region of Quebec,
Canada, 100-200 kilometers north of the Manicouagan reservoir, in the transition zone between
the current close crown-moss forest (MF) domain and the open lichen woodland (LW) domain
(Figure S4.1 and Figure S4.2). While black spruce (Picea mariana) is the main dominant
species in both LW and MF ecosystems, they differ in tree cover density and groundcover
vegetation. Site characteristics are given in Table S4.1 and have previously been described in
Bastianelli et al. (1, 2). LW and MF soils are typical podzols. MF soils are thicker than LW
soils (1). Two lakes were located in the MF domain (Lake Adele and Lac des Trotteurs), one
of which is peculiarly locally surrounded by a LW ecosystem (Adele). Further north, three
lakes are located in the LW domain (Lake Mundi, Lake Arthur and Lake Prisca), one of which

being peculiarly locally surrounded by a MF ecosystem (Arthur).

Sediment cores and age models. Two parallel replicates of sediment sequences were retrieved
from the center of each lake with one being used for geochemical analyses and the other for
charcoal analyses. Short sediment cores were extracted using a Kajak-Brinkhurst corer (KB) for
the first 50 cms of the sediment deposits, and long sediment cores were extracted using a
Linvingstone corer in deeper sediments (from 50 cm depth until the clay layers, up to 300 cm in
depth depending on lakes). All sediment cores were sliced into 0.5 cm-thick samples for charcoal
analysis and pooled to 2 cm samples for geochemical analyses.

Age models were obtained from ?1°Pb and *C dates using the Bacon approach and Bacon
software v2.2 on a R interface (3, 4), as described in Bastianelli et al. (2). Dates and ages of the

sediments of long sequences (Table S4.3 and Figure S4.6) were estimated using parallel **C
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dates in cores used for geochemical analyses and for charcoal analyses so that the age models
applied to our fire reconstructions and to make our geochemical variations as specific as

possible.

Geochemical analyses. Geochemical analyses of sediments were performed on 2 cm-pooled
samples in order to gather enough material for all analyses. Element concentrations were
measured continuously in every sample from 0 to 30 cm depth and then every 5 samples (i.e.
every 10 cm depth) from 30 cm-depth until the end of the sediment deposit. Finer scale
variations of sediment geochemistry were thus obtained in upper sequences, while variations
in long sequences were retrieved for trend analyses. Geochemical analyses included CNS
analyses (Carbon, Nitrogen, Sulfur), base cations dosage (BC=Ca**+Na"+Mg '+ K%),
aluminum species extraction by oxalate (Aloxa), and stable isotopes analyses on OM (5*°C,
5'°N). Protocols for sediment preparation and geochemical analyses were similar to the ones
detailed in Bastianelli et al. (1, 2). Carbon accumulation rates were performed on sediments
from 200 cal yr. BP (~18 cm depth) according to the formula: (%C * dw)/(ages * S) where
%C=carbon content; dw=sample dry weight in g; ages=median calibrated age of the lower
sample — median calibrated age of the sample; S=Surface of the corer used to retrieve the
sample in m™. One outlying concentration of Aloxa at 210 cm depth was discarded from the

Lake Prisca data set based on evidence of it being an inconsistent value.

Dendrochronology. Fire scars were observed on trees and sampled within the 100m-buffer
surrounding lakeshores of lakes Prisca, Mundi and Trotteurs, whereas no fire scars were
detected within the lakeshores of Lakes Adele and Arthur. Trunk cross sections were sampled
at the root collar of cicatricial individuals in June and September 2015 (58, 21 and 31 trees
from lakes Mundi, Prisca, and Trotteurs, respectively). Dates of fires and cohort establishment
were estimated by the dendrochronological analyses of tree rings as described by Brossier et
al. (5). We identified four nondestructive fires (in 1916 and 2007 in lake Mundi’s watershed,
in 1873 in Lake Prisca’s watershed and in 1854 in Lake Trotteurs’ watershed (Figure S4.7).

Charcoal analysis and fire regime reconstruction. 1 cm® of sediment was treated per
sample for OM dislocation and dissolution in 25 cL of a bleach solution (NaClO, 2.4%),
(NaPo3)s (5%), and KOH (2%), and shaken overnight at 100 t.min"t. Wet samples were then
passed through a 0.160 pum sieve and residuals were analyzed through a Leica MZ6
stereomicroscope (Meyer Instruments) at a magnification of 0.63. Charcoal particles were
photographed and their size, area and numbers were calculated by image processing using
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WinSEEDLE™ software (Regent Instruments Inc., 2016 version). Particles >0.0160 mm?2 were
left out of further analyses. Fire regime reconstruction was assessed using CharAnalysis
software 1.1 ((6) ; available at http://phiguera.github.io/CharAnalysis/), using the total
measured area, and parameters given in Table S4.4. Outputs were checked for reliability with
known recent fires, whose dates of occurrence were determined by dendrochronology analyses.
CharAnalysis parameters were consistent with standard requirements defined by Brossier et al.
(5). Charanalysis is a program implementing a decomposition method for peak analysis of
“local” fires in 5 steps : (i) an interpolation of the components of raw charcoal series to equal
intervals, (ii) the identification of the low-frequency background noise, (iii) the creation of a
series containing only high-frequency variations, (iv) the definition of a threshold value to
separate fire-related samples from non-fire related samples and (v) the identification of peaks
that fill all selection criteria (6, 7). Based on CharAnalysis outputs, we mainly worked with the
FRI (Fire Return Interval), which is a variable assessing the time separating two consecutive

fires occurring at the same location.

Statistical analyses. After applying the depth-age models, all data (geochemical element
concentrations and FRI) were linearly interpolated using a 100-year window for statistical
analyses purpose and consistency amongst lake sediments. Linear interpolations were
performed in the R environment using the approx function. Composite data for long sequences
were calculated by averaging the interpolated data of two lakes for FRI (Adele and Arthur) and
of four lakes for geochemical elements (Adele, Arthur, Prisca, Trotteurs) to perform correlation
tests between studied variables. Values from composite data were detrended by the first order
difference method to avoid autocorrelation. Time series are often autocorrelated as consecutive
samples are not independent: e.g. there is a causal relationship between the values of
geochemical variables of two consecutive samples. Detrending methods provides a way to
consider fluctuations of variables (increase or decrease and magnitude), rather than absolute
values (8). To seek relationships between geochemical variables and the fire regime, cross-
correlations between FRI, Aloxa, BC, Cacc, and C:N were performed using Pearson correlation
tests in the R environment. The highest correlations were obtained at lag O, indicating that there

was no lag greater than 100 years between potential cause and response variables.
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Résumé

Afin de mieux appréhender I'ouverture actuelle
de la forét boréale au nord du Québec et
d’identifier les facteurs qui en sont
responsables, cette thése a étudié Ila
dynamique, la stabilité et la résilience des deux
types d’écosystémes forestiers en jeu dans la
zone de transition, au cours du temps. Ces
écosystemes, les pessiéres a mousses, denses,
et les pessiéres a lichens, beaucoup moins
denses (dites « ouvertes »), partagent la méme
espece ligneuse dominante (Picea mariana). La
thése s’est concentrée sur le développement
d’outils géochimiques innovants en
paléoécologie permettant de retracer la
structure et la composition présentes et passées
des écosystemes terrestres, puis sur la
reconstruction du régime des feux par analyses
de charbons. Elle démontre dans un premier
temps que les deux écosystémes ont des sols
aux propriétés physico-chimiques distinctes, et
sont entretenus par les interactions sol-
végétation-climat. Le deuxiéme volet montre
que les enregistrements chimiques sont
également différents dans les sédiments récents
de lacs d’étude, selon s’ils sont entourés de
pessiéres a mousses ou a lichens. Grace aux
proxys géochimiques calibrés, le troisieme
chapitre reconstruit I'histoire de la végétation et
des feux au cours de I'Holocéne. Il met en
évidence une rupture majeure dans la structure
des écosystémes, observée vers 4500-4000 ans
calibrés avant présent, et permet de conclure a
une ouverture de la forét boréale a cette période
en raison d’'une augmentation de la fréquence
de feux. La stabilité précaire des états actuels
est mise en perspective avec le contexte présent
d’augmentation des feux dans la région et les

mesures d’aménagement a adapter en
conséquence.

Mots Clés

Dynamique forestiére, Paléoécologie,

Biogéochimie, Régime des feux, Forét boréale,
Changements globaux

Abstract

In order to better figure out the ongoing
transition of the boreal forest in northern
Quebec and to identify the responsible factors,
this thesis studied the dynamics, stability and
resilience of the two forest ecosystems at stake,
over time. These ecosystems, the closed-
canopy dense moss forest and the open lichen
woodland, share the same dominant tree
species (black spruce, Picea mariana). The

thesis focused on the development of
innovative geochemical tools in
palaeoecological studies that could track

present and past terrestrial ecosystem structure
and composition, and then focused on the
reconstruction of past fire regimes through
lacustrine charcoal analyses. A first step
demonstrated that the soils of both ecosystems
displayed distinct physical and chemical
properties and are maintained by the feedback
interactions in the soil-vegetation-climate
system. The second step showed that modern
sediments of study lakes recorded variations in
their chemical composition depending on
whether they were surrounded by moss forest
or lichen woodland. Using the so calibrated
geochemical proxies, the third chapter
reconstructed the vegetation and fire histories
during the Holocene. A major disruption in
ecosystem structure was evidenced 4500-4000
years calibrated before present and led to the
conclusion of a boreal forest opening at that
time due to an increase in fire frequency. The
precariousness of the present states stability is
discussed in light with the current context of fire
increase in the study region and suggests that
forest management should be adapted
consequently.

Keywords

Forest dynamics, Paleoecology, Biogeochemistry,
Fire regime, Boreal Forest, Global changes




