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RESUME

La mosaique des communautés végétales dans le paysage de la zone boréale est ponctuée de
plusieurs sommets non forestiers qui forment des landes sommitales résultant de 1’interaction
entre le climat, les feux et les variables du milieu physique qui conditionnent la régénération
forestiére. Dans cette étude, nous évaluons la relation entre 1’origine des landes sommitales
dans la forét boréale du Québec et la diversité floristique de leurs communautés végétales. A
cette fin, nous avons combiné 1’information d’une analyse paléoécologique des charbons de
bois avec I’inventaire de la flore de 400 placettes réparties du sud au nord dans quatre secteurs
de la zone boréale: les Monts Uapishka, Fermont, Caniapiscau-sud et Caniapiscau-nord.
Nous avons également classifié¢ I’affinité géographique de la flore de ces secteurs sur la base
de la répartition latitudinale de leurs espéces, en nous appuyant sur plus de 850 000
occurrences documentées dans le Nord-Est de I’Amérique. Nos résultats indiquent que la
diversité floristique des secteurs est reliée au temps écoulé depuis la derniére perturbation
primaire et a la superficie des zones non-boisées dans le secteur. Plusieurs épisodes de feux
(entre trois et six épisodes) sont survenus entre 4842 et 184 cal AA; les feux les plus récents
ont tous été suivis d’un échec de régénération forestiere soulignant la résilience décroissante
des foréts qui conduit a I’établissement de landes sommitales. Cependant, aucun charbon n’a
été détecté dans la partie centrale des Monts Uapishka, le secteur situé le plus au sud. Or, a
Uapishka les indices de diversité taxonomique (nombres de Hill) et phylogénétique (PD de
Faith) sont significativement plus élevés que dans les trois autres secteurs. Notre analyse
révele que la flore du secteur des Monts Uapishka a une affinité géographique relativement
plus nordique que celle des secteurs situés plus au nord, notamment en raison de la présence
de taxons subarctiques. Nos résultats suggerent que la diversité floristique et I’affinité de la
flore des landes sommitales de la zone boréale est déterminée par 1’origine glaciaire (toundra
alpine vestigiale des Monts Uapishka) ou post-incendiaire de leur déboisement (landes
sommitales ex-igne de Fermont et Caniapiscau).

Mots clés: landes sommitales, résilience des foréts, toundra alpine, ouverture du
paysage, diversité floristique, affinit¢é phytogéographique, analyse paléoécologique,
déforestation subarctique






ABSTRACT

Many ecological processes shaped the boreal forest mosaic, with modern-day
landscapes reflecting the interplay between wildfires, climate, physical environment
variables, and forest regeneration. This study addresses the relationship between the origin
of summit heathlands in Québec’s boreal forest and the floristic diversity of their plant
communities. To this end, we combined soil macrofossil charcoal analysis with a floristic
survey of 400 plots distributed across four sectors of the boreal zone arranged from south to
north: Uapishka Mountains, Fermont, South-Caniapiscau, and North-Caniapiscau. We also
classified the geographical affinity of the flora in these sectors based on their latitudinal
distribution, using more than 850,000 documented occurrences of their species in
northeastern North America. Our results indicate that floristic diversity of these sectors is
related to time elapsed since the last disturbance and the extent of non-forested areas in each
sector. Multiple fire episodes (i.e., three to six) occurred between 4842 and 184 cal BP,
suggesting a decline of forests resilience whereby historical forest ecosystems were
maintained up to the last fire event that triggered a regeneration failure. However, no charcoal
was detected in core of the Uapishka Mountains, within the southernmost sector, where
taxonomic (Hill numbers) and phylogenetic (Faith’s PD) diversity indices are significantly
higher than in the other sectors located further north. Our analysis reveals that the flora of
the Uapishka Mountains exhibits a relatively more northern geographical affinity compared
to the sectors located further north, particularly due to the presence of subarctic taxa. Our
findings suggest that the floristic diversity and affinity of the summit heathlands in the boreal
zone are determined by the glacial origin (relict alpine tundra of the Uapishka Mountains) or
post-fire deforestation (post-fire summit heathlands of Fermont and Caniapiscau).

Keywords: boreal heathland, forest resilience, alpine tundra, landscape opening,
floristic diversity, phytogeographical affinity, paleoecological analyses, subarctic
deforestation
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INTRODUCTION GENERALE

CONTEXTE HISTORIQUE

L’origine de la flore d’affinité arctique-alpine demeure encore largement méconnue.
Les ancétres des végétaux de la toundra arctique seraient apparus au cours du Miocene, une
période caractérisée par des températures plus chaudes qu’actuellement, permettant le
maintien de foréts tempérées dans les régions arctiques (Williams et al., 2008). A partir du
Miocéne moyen (environ 15 Ma), le refroidissement progressif du climat a entrainé un recul
des foréts vers le sud, libérant de nouveaux habitats dans les hautes latitudes. Les espéces
végétales présentes dans les chaines de montagnes d’Asie et d’Amérique auraient alors
entamé une migration progressive vers les milieux ouverts des régions arctiques (Hedberg,
1992; Murray, 1995; Tolmachev, 1960; Weber, 1965). Bien adaptées aux conditions
orographiques, ces especes alpines auraient pu tolérer les environnements arctiques,
contribuant ainsi au développement du biome de la toundra depuis 3 Ma (Matthews, 1979).
Par ailleurs, certaines composantes de la flore arctique contemporaine dérivent d’éléments
arbustifs et herbacés de la flore Arcto-Tertiaire, qui occupaient autrefois des milieux ouverts

et bien drainés (Hoffmann et al., 2010; Murray, 1995).

La flore adaptée aux environnements froids a suivi diverses routes de migration,
empruntant notamment le pont terrestre de la Béringie (Hultén, 1937) ou se propageant par
dispersion longue distance en Atlantique (Wang et al., 2015), contribuant ainsi a sa
distribution circumpolaire (Abbott et Brochmann, 2003; Hultén, 1937). Les inlandsis qui se
sont développés dans les régions septentrionales durant les périodes glaciaires du Quaternaire
(depuis 2.6 Ma) ont entrainé la migration des especes végétales vers des refuges climatiques
non englacés, situés plus au sud ou dans les montagnes (nunataks) (Gavin et al., 2014). Lors

des périodes de déglaciation, ces especes ont quitté leurs refuges glaciaires et entamé une



colonisation progressive vers les territoires libérés de glace, un processus influencé par les
conditions climatiques, la disponibilité des habitats et la capacité de dispersion des especes
(Birks, 2008; Harning et al., 2023; Richard et al., 2020). Cette dynamique de migration
postglaciaire au début de I’Holocéne a joué un role clé dans la structuration des écosystémes
actuels, notamment dans les régions boréales et subarctiques, ou les foréts et la toundra se
sont installées en réponse aux fluctuations climatiques et aux perturbations naturelles

caractérisant les principales régions bioclimatiques contemporaines (Huntley, 1996).

PROBLEMATIQUE DU PROJET

Aux latitudes les plus septentrionales de I’Amérique du Nord, le biome de la toundra
est caractérisé par I’absence d’arbres et une courte saison de croissance (Ricklefs et Miller,
2000). Immédiatement au sud, la toundra forestiere marque la partie nordique du biome
boréal. Cet écotone se compose principalement de foréts d’épinettes noires dans les
depressions et de landes sur le sommet des collines. La limite nordique de la toundra
forestiere correspond a la limite des foréts (Payette et al., 2001). Plus au sud, la pessiére a
lichens et la pessiere & mousses dominent le paysage boréal. Dans ces deux domaines
bioclimatiques, on trouve toutefois des sommets non-boisés a partir d’une altitude de ¢. 1000
meétres (Savard et Payette, 2013). Ces €cosystémes sont constitués de communautés végétales
lichéniques, herbacées et arbustives que 1’on désigne ici par le terme de « landes

sommitales » (Figure 1). La flore de ces écosystemes peut possiblement étre d’affinité



Figure 1. Landes sommitales situées a 1’arriére-plan du lac Joyel dans les Monts Uapishka.

arctique-alpine et/ou boréale. Ces deux possibilités relatives a la composition floristique des
landes sommitales pourraient refléter des origines différentes et encore largement méconnues

de ces écosystémes marginaux de la forét boréale.

D’une part, tout comme la toundra arctique, les conditions climatiques de haute altitude
qui ne sont pas propices a I’installation de la végétation arborescente favoriseraient le
maintien des espéces pionnicres arctiques-alpines qui ont colonisé le milieu lors de la
derniére migration postglaciaire durant 1’Holocéne (Brochmann et al., 2003). Selon ce
scénario, les landes sommitales qui n’ont jamais été afforestées seraient des écosystémes
relictuels et témoigneraient de la migration de la flore de la toundra suivant la déglaciation,
ce qui définit ces écosystemes de landes comme des toundras alpines vestigiales Abbott et
Brochmann, 2003). D’autre part, les sommets ont pu étre afforestés durant 1’Holoceéne puis
déboisés subséquemment a la faveur de perturbations au sein de peuplements forestiers de
position sommitale. Si tel est le cas, certains écosystémes ouverts marginaux pourraient étre
considérés comme un simple stade successionnel transitoire avant le retour des espéces

arborescentes (Saucier et al., 2011). Toutefois, les conditions climatiques hostiles a la suite



de perturbations séveres peuvent entrainer un échec de la régénération des peuplements
forestiers et modifier durablement la végétation. C’est notamment le cas dans la toundra
forestiere qui s’est développée a la suite d’une régression progressive du couvert forestier au
cours des derniers millénaires (Payette et al., 2001; Richard et al., 2020). Il y a environ 5000
ans, la végétation de la toundra forestiere actuelle s’apparentait a la pessiere a lichens (Payette
et Morneau, 1993; Richard et al., 2020). Cette dynamique d’ouverture du paysage souligne
la faible résilience de la forét boréale nordique en réponse au régime des feux durant la
période Néoglaciaire (Asselin et Payette, 2005; Payette et Gagnon, 1985). Cette
transformation du paysage a la suite d’un changement des conditions de I’interaction climat-
feux, sans retour a 1’état initial avec le temps, représente un état alternatif stable (Scheffer et
al., 2001). Méme lorsque les conditions environnementales retrouvent celles de I’écosysteme
initial, celui-ci ne revient pas a son état d’origine et demeure altéré. L’écosysteme alternatif
s’apparente a une lande composée d’espéces herbacées et arbustives d’affinité boréale ou
arctique-alpine. Toutefois, sous les conditions de landes sommitales aprés-feu, seule la
dispersion a longue distance provenant de la toundra arctique permet la colonisation par des

especes arctiques-alpines.

La diversité floristique de sommets non boisés au sein de la matrice forestiere boréale
ob¢it aux prédictions de la théorie de la biogéographie insulaire. Cette théorie prédit que le
taux d’immigration diminue en fonction de la distance a la source (MacArthur et Wilson,
1967). Elle prédit également que plus la taille d’une ile est grande, plus la richesse spécifique
y sera élevée (MacArthur et Wilson, 1967), puisque la quantité de micro-habitats disponibles
sur I’ile influence le nombre d’especes qui peuvent y survivre (Ricklefs et Lovette, 1999;
Whitehead et Jones, 1969). Les sommets non boisés représentent des « iles » pouvant étre
colonisées par des plantes arctiques-alpines a travers un « océan » de forét boréale
défavorable a leur établissement (Riebesell, 1982). Les diaspores provenant d’une région-
source, soit de la toundra arctique, peuvent étre dispersées sur de longues distances par
différents vecteurs tels le vent, I’eau ou les animaux (Higgins et al., 2003; Jordano, 2017).
Les rares occurrences d’événements de dispersion a longue distance ont une importance

disproportionnée pour la composition floristique des habitats isolés (Nathan et al., 2008;



Trakhtenbrot et al., 2005). Plus I’intervalle de temps écoulé depuis le déboisement d’un
sommet est long, plus grandes sont les probabilités d’occurrence d’événements de dispersion

a longue distance menant a la colonisation d’un site par des plantes de la toundra arctique.

L’origine des communautés végétales des landes sommitales souléve des questions
fondamentales pour la biogéographie en général et la paléobiogéographie du Québec
nordique en particulier. Cette étude propose d’augmenter les connaissances sur les processus
écologiques et historiques a ’origine des landes sommitales en utilisant une approche
intégrative. Le modele d’¢tude sera composé des landes sommitales dans les domaines
bioclimatiques de la pessiere a mousses des Monts Uapishka, de la pessiere a lichens de
Fermont et du secteur Caniapiscau-sud et de la toundra forestiére de Caniapiscau-nord. Cette
étude se déroule sur trois échelles spatiales. A 1’échelle locale, nous tentons de comprendre
la formation des landes sommitales en zone boréale (Monts Uapishka, Fermont et secteurs
de Caniapiscau) en inventoriant la flore et en analysant I’historique des feux a 1’aide des
charbons de bois enfouis dans les sols. A I’échelle intermédiaire, nous comparons la diversité
floristique des écosystémes sommitaux non-forestiers a ceux de la toundra arctique du
Québec. Enfin, a I’échelle subcontinentale, nous analysons I’affinité géographique de la flore

des secteurs étudiés.

OBJECTIFS ET HYPOTHESES

Le projet vise a effectuer une analyse biogé€ographique des patrons de diversité
floristique en comparant les assemblages de plantes vasculaires des landes sommitales du
biome boréal avec ceux des milieux arctiques du nord québécois. Plus spécifiquement I’étude

permettra de:

1. Comprendre I’origine des écosystémes des landes sommitales des Monts Uapishka,
de Fermont et des secteurs sud et nord de Caniapiscau a 1’aide de I’analyse des charbons de

bois enfouis dans le sol



2. Comparer la flore de landes sommitales (diversité taxonomique, phylogénétique,

affinité géographique) avec celle de la toundra arctique.

Trois scénarios sont envisagés quant a ’origine des landes sommitales de position

boréale:

1. Toundra vestigiale (alpine); L’origine des landes sommitales remonte a la derniére
recolonisation post-glaciaire et les sommets entre les Monts Uapishka et les secteurs de
Caniapiscau n’ont jamais été colonisés par les espéces arborescentes. Nous postulons que
I’abondance et la diversité floristique de ces écosystémes seront semblables, voire 1égérement
appauvries a cause de I’extinction locale, a celle des milieux de toundra arctique. Les especes
arctiques-alpines seront généralement bien représentées dans la flore des toundras alpines.
Finalement, nous nous attendons a ne trouver aucun charbon de bois sur les sommets des

toundras vestigiales alpines du biome boréal.

2. Communaut¢ transitoire; Les landes sommitales aprés-feu du biome boréal résultent
d’une perturbation récente. L’aspect dénudé des sommets serait transitoire puisque la
végétation suivrait les stades de succession vers un écosysteme forestier. Selon ce scénario,
des charbons de bois récents seront vraisemblablement retrouvés en grande abondance dans
le sol. La flore vasculaire des sommets déboisé€s s’apparentera davantage a celle retrouvée en

forét boréale, incluant peu ou pas d’espéces arctiques-alpines.

3. Ecosystéme alternatif stable; Les landes sommitales aprés-feu du biome boréal
représentent un état alternatif stable. Dans les peuplements forestiers sommitaux moins
résilients, I’occurrence d’un feu n’est pas suivie par la régénération forestiere, ce qui mene a
I’établissement d’une lande. Toutefois, lorsque suivi d’événements de dispersion a longue
distance d’espeéces arctiques-alpines, de nouvelles communautés d’affinité arctique-alpine
peuvent étre formées. Ainsi, ’abondance et la diversité des plantes arctiques-alpines des
landes sommitales dépendent de la taille des aires sommitales déboisées, de la distance a la
source (toundra arctique) et de I’intervalle de temps écoulé depuis I’ouverture des sommets.

Selon ce scénario, nous prévoyons donc que des charbons de bois qui témoignent de feux



anciens seront enfouis dans le sol. Si tel est le cas, nous posons I’hypothése que plus les
sommets dénudés sont grands, ouverts depuis longtemps et prés du biome arctique, plus la

flore s’apparentera a celle de la toundra arctique.

CONSIDERATIONS METHODOLOGIQUES

ECHANTILLONNAGE

L’analyse des charbons enfouis dans les sols a permis d’inférer le processus de la
déforestation des landes sommitales alors que les inventaires floristiques ont documenté la
composition de la végétation tout en comparant les patrons de la biodiversité avec la flore
de la toundra du biome arctique. L’analyse de 1’affinité géographique de la flore a I’échelle
subcontinentale nous a renseigné sur la répartition de chaque taxon étudié dans 1’aire d’étude

(Figure 2).

Charbons de bois

Dans les quatre secteurs de landes sommitales a I’étude, un volume de 750 cm? de sol
minéral a été récolté a I’aide d’une tariere racinaire a chaque microsite (n = 200 microsites
au total). Au laboratoire, ces échantillons de sol ont ét¢ immergés dans une solution
d’hydroxyde de sodium et nettoyés a I’eau courante dans une colonne de tamis. Les refus des
tamis de 2mm et 4mm ont ensuite €t¢ triés manuellement sous une loupe binoculaire. Les
charbons de bois extraits ont ét¢ pesés individuellement puis identifiés avec des criteres
d’anatomie du bois grace a un microscope a éclairage épiscopique. Au total, 52 charbons ont
6té envoyés au laboratoire de radiochronologie (Centre d’Etudes Nordiques, Université
Laval, Québec) afin de déterminer 1’age des pieces macrofossiles avec la méthode de datation

radiocarbone par AMS (Accelerator Mass Spectrometry).
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Figure 2. Carte géographique de 1’aire d’étude. La carte principale illustre I’ensemble du
territoire étudié, incluant les landes sommitales des secteurs des Monts Uapishka, de
Fermont, de Caniapiscau-sud et de Caniapiscau-nord échantillonnées par I’'UQAR. Elle
présente également les données du biome de la toundra arctique, recueillies par le
ministére de I’Environnement, de la Lutte contre les Changements Climatiques, de la
Faune et des Parcs (MELCCFP). L’ encadré situé en haut a droite représente le territoire
considéré pour construire la base de données de ’aire de répartition (BDAR), couvrant
une zone s’étendant entre les latitudes 41° et 62°.




Inventaires floristiques

Les données utilisées pour la comparaison de la diversité floristique comprennent les
inventaires de végétation dans le biome de la toundra arctique arbustive et herbacée du
ministére de I’Environnement, de la Lutte contre les Changements Climatiques, de la Faune
et des Parcs (MELCCFP) (MELCC, 2021). Ces données ont ét¢ combinées a des inventaires
supplémentaires qui ont été réalisés dans les landes sommitales du biome boréal. Les données
du MELCCEFP ont été récoltées au cours des 10 dernieres années. La sélection des sites était
effectuée sur le terrain pour représenter les communautés végétales observées par des
botanistes professionnels et suivait le protocole d’échantillonnage élaborée par le ministere
(Poisson et Villeneuve, 2019). Lorsque nous avons inventorié la flore des landes sommitales
dans les quatre secteurs boréaux, un second relevé floristique (réplicat) a été réalisé dans un
rayon de dix métres de chaque quadrat aléatoire (1m?) afin d’augmenter la représentativité
locale de la végétation en ciblant une communauté floristique différente. Cette méthode, dans
laquelle un microsite inclut a la fois un quadrat sélectionné au hasard et un réplicat
« représentatif » (Figure 3), vise a reproduire la sélection non-aléatoire des quadrats par le
MELCCEFP tout en ajoutant un aspect stochastique. L’effort d’échantillonnage représente un
total de 847 relevés dans la toundras arctique (BDN) et 400 relevés floristiques dans les

landes sommitales de la zone boréale (deux relevés par microsite).

Aléatoire Réplicat

l
= %W%H

Echantillon de sol

Communauté différente & proximité

Figure 3. Représentation schématique d’un microsite incluant un
échantillon de sol et deux inventaires floristiques (aléatoire et réplicat) dans
les landes sommitales du biome boréal.



Affinité géographique de la flore nordique

Nous avons répertorié¢ plus de 850 000 points d’occurrences des especes de la flore
nordique retrouvées dans les landes sommitales dans 10 sources d’information différentes
entre les latitudes 41 et 62 °N. Avec cette banque d’informations, nous avons été en mesure
de développer une démarche empirique novatrice permettant de définir les affinités
géographiques de la flore ¢étudiée et ainsi d’explorer les différents processus

biogéographiques des landes sommitales.
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CHAPITRE 1
ORIGINE ET DIVERSITE FLORISTIQUE DES LANDES SOMMITALES
DE LA ZONE BOREALE

RESUME

La mosaique des communautés végétales dans le paysage de la zone boréale est
ponctuée de plusieurs sommets non forestiers qui forment des landes sommitales résultant de
I’interaction entre le climat, les feux et les variables du milieu physique qui conditionnent la
régénération forestiere. Dans cette étude, nous évaluons la relation entre 1’origine des landes
sommitales dans la forét boréale du Québec et la diversité floristique de leurs communautés
végétales. A cette fin, nous avons combiné I’information d’une analyse paléoécologique des
charbons de bois avec I’inventaire de la flore de 400 placettes réparties du sud au nord dans
quatre secteurs de la zone boréale: les monts Uapishka, Fermont, Caniapiscau-sud et
Caniapiscau-nord. Nous avons également classifié I’affinité géographique de la flore de ces
secteurs sur la base de la répartition latitudinale en nous appuyant sur plus de 850 000
occurrences documentées dans le Nord-Est de I’Amérique. Nos résultats indiquent que la
diversité floristique des secteurs est reliée au temps écoulé depuis la derniere perturbation
primaire et a la superficie des zones non-boisées dans le secteur. Plusieurs épisodes de feux
(entre trois et six épisodes) sont survenus entre 4842 et 184 cal AA; les feux le plus récents
ont tous été suivis d’un échec de régénération forestiere soulignant la résilience décroissante
des foréts qui conduit a I’établissement de landes sommitales. Cependant, aucun charbon n’a
été détecté dans la partie centrale des Monts Uapishka, le secteur situé le plus au sud. Or, les
indices de diversité taxonomique (nombres de Hill) et phylogénétique (PD de Faith) sont
significativement plus élevés a Uapishka que dans les trois autres secteurs. Notre analyse
révele que la flore du secteur des monts Uapishka a une affinité géographique relativement
plus nordique que celle des secteurs situés plus au nord, notamment en raison de la présence
de taxons subarctiques. Nos résultats suggerent que la diversité floristique et I’affinité de la
flore des landes sommitales de la zone boréale est déterminée par 1’origine glaciaire (toundra
alpine vestigiale des monts Uapishka) ou post-incendiaire de leur déboisement (landes
sommitales ex-igne de Fermont et Caniapiscau).



INTRODUCTION

Les variations climatiques passées ont influencé la répartition des écosystémes et la
diversité biologique actuelle (Blois et al., 2013). Le climat plus chaud durant le Cénozoique
a permis le développement de vastes ensembles de foréts tempérées en Arctique (Williams
et al., 2008). Le refroidissement des températures au Quaternaire a entrainé une régression
de ces foréts, tandis que des especes végétales adaptées aux environnements rigoureux des
chaines de montagnes ont migré vers les régions septentrionales (Hedberg, 1992; Murray,
1995; Tolmachev, 1960; Weber, 1965). Ce processus migratoire serait a 1’origine de la
toundra arctique, le plus récent des biomes a s’étre développé sur Terre (Abbott et
Brochmann, 2003). Le biome de la toundra arctique a toutefois suivi les oscillations
climatiques imposées depuis 2.6 Ma par les périodes glaciaires et interglaciaires du
Quaternaire (Webb et Bartlein, 1992). Ainsi, durant les périodes glaciaires, 1’expansion des
inlandsis force les especes a migrer vers 1’équateur ou a persister localement dans des refuges
libres de glaces, alors que les périodes interglaciaires sont marquées par une recolonisation
du territoire vers le nord, entrainant d’importantes réorganisations écologiques et

biogéographiques (Birks, 2008; Gavin et al., 2014; Huntley, 1996; Huntley et Webb, 1989).

En Amérique du Nord, la fin de la derniére glaciation entraine la fonte de 1’inlandsis
laurentidien et permet la colonisation progressive du territoire nouvellement libre de glace
(Ritchie, 1987). Dans I’est de 1’Amérique du Nord, le processus de colonisation post-
glaciaire, amorcé depuis c. 18 a 20 ka, a permis aux especes arborescentes d’atteindre leur
limite nordique actuelle a ’Holocéne moyen, il y a 6000 ans (Payette et al., 2022; Payette et
Lavoie, 1994), marquant ainsi I’interface entre la zone boréale et la toundra arbustive (Lavoie
et Payette, 1996). La migration postglaciaire de 1’épinette noire (Picea mariana) a progressé
vers le nord en empruntant des corridors écologiques marqués par des habitats favorables
résultant de la fonte inégale du glacier (Richard et al., 2020). Ainsi, sur certains sommets, la
colonisation par les arbres est entravée par les conditions climatiques adverses en haute
altitude, permettant la persistance locale de toundras d’exposition dominées par des

communautés végétales pionnicres intolérantes a 1’ombre, mais résistantes aux contraintes
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orographiques. Depuis 4000 ans, le Néoglaciaire se traduit par un refroidissement par rapport
aux conditions climatiques qui prévalaient a I’Holocéne moyen (Gajewski et al., 1996). Le
Neéoglaciaire s’accompagne aussi d’une altération des régimes de perturbations naturelles,
notamment une hausse d’activité des incendies, qui s’est répercutée sur la structure et la
dynamique du couvert forestier en milieu boréal (de Lafontaine et Payette, 2011; Payette et

Frégeau, 2019).

Les études palynologiques révélent une diminution généralisée de la concentration
pollinique totale en forét boréale au Néoglaciaire (Richard et al., 2020) accompagnée d’un
déclin progressif des taxons forestiers dans I’écotone de la toundra forestiere, au profit
d’espéces arbustives et herbacées caractéristiques des milieux ouverts (Asselin et Payette,
2005; Gajewski et al., 2021; Payette et Gagnon, 1985). L’analyse macrofossile des charbons
de bois du sol témoigne d’une transition vers un régime de feux plus fréquents en forét
boréale au Néoglaciaire (de Lafontaine et Payette, 2011; Filion et al., 1991; Frégeau et al.,
2015; Payette et Frégeau, 2019). Spécifiquement, les registres de charbons provenant des
sédiments lacustres en forét boréale fermée suggérent que le régime des incendies est marqué
par une augmentation de la taille des feux au cours des 2000 derniéres années par rapport aux
périodes précédentes (Ali et al., 2025; Ali et al., 2012; Carcaillet et al., 2001; Carcaillet et
Richard, 2000; Remy et al., 2017). Or, les feux survenus entre 2500 et 350 ans avant I’actuel
ont contribué a une ouverture sporadique du couvert arborescent dans la forét boréale fermée
(Girard et al., 2009). Dans la toundra forestiére plus au nord, I’activité des feux est aussi
maximale depuis 2000 ans (Filion et al., 1991). Certains écosystémes forestiers incendiés
n’ont jamais retrouvé leur état initial apres ces perturbations (Payette, 1992), entrainant un
déclin de 70% du couvert forestier depuis 1800 ans a la limite nordique des foréts (Payette et

al., 2008).

Le changement du régime des feux au Néoglaciaire est donc associé a une diminution
de la résilience des écosystemes forestiers (Baltzer et al., 2021; Girard et al., 2008, 2009;
Hart et al., 2019; Johnstone et al., 2016; Veilleux-Nolin et Payette, 2012). Ce phénoméne est

exacerbé puisqu’il survient alors que les conditions climatiques plus froides limitent le
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potentiel de régénération par graines (Meunier et al., 2007; Sirois et al., 1999; Sirois et
Payette, 1991; Splawinski et al., 2019). Cette perte de la résilience entraine un basculement
dans les écosystemes forestiers incendiés qui conduit & une transformation durable des
communautés végétales a 1’échelle du paysage vers un nouvel état alternatif stable de lande
non-boisée (Jasinski et Payette, 2005; Payette, 1992). Ainsi, méme si les conditions
environnementales demeurent identiques a celles qui prévalent avant I’incendie, le nouvel
écosysteme non-bois¢€ n’est pas transitoire et persiste dans un état distinct de 1’état forestier

initial (Scheffer et al., 2001).

Dans le paysage vallonné de la forét boréale, les événements d’ignition de feux de
forét surviennent préférentiellement sur les sommets de collines, des milieux plus secs et
exposés que sur les versants ou dans les vallées (Payette et al., 2001). Cette dynamique se
refléte sur les nombreux sommets de la zone boréale désormais dépourvus d’arbres
(Arseneault et Payette, 1997; Asselin et Payette, 2005; Payette et Gagnon, 1985), créant ainsi
des landes sommitales ex-igne (aprés feu) caractéristiques de 1’écotone de la toundra
forestiere (Payette et al., 2001). D’autres landes sommitales ex-igne s’étendent jusque dans
la pessiere a lichens (forét ouverte) et la pessiere a mousses (forét fermée), deux domaines
bioclimatiques boréaux situés au sud de 1’écotone de la toundra forestiére (Bussieres et al.,
1996; Savard et Payette, 2013). L’origine des landes sommitales ex-igne se distingue
toutefois de celle des landes sommitales de hautes altitudes ou aucun feu n’a influencé la
végétation postglaciaire (toundras d’exposition). C’est le cas dans les Appalaches plus au
sud, par exemple sur le mont Jacques-Cartier dans les McGerrigle au Canada et sur le mont
Washington dans les montagnes Blanches des Etats-Unis, ot aucun feu n’a été enregistré
alors que la derni¢re perturbation remonte a la glaciation (de Lafontaine et Payette, 2010;
2011; 2012; Payette et Boudreau, 1984; Spear, 1989). La composition floristique actuelle sur
ces sommets contient encore certaines composantes d’affinité arctique-alpine, vestiges de la

toundra post-glaciaire (Brochmann et al., 2003).

Les espéces qui constituent la flore des landes sommitales pourraient se disperser

d’un sommet non-bois¢ a ’autre, favorisant les échanges entre ces habitats isolés. La
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dynamique de la flore de ces milieux ouverts dans la matrice forestiére boréale pourrait
s’apparenter a celle des systémes insulaires ou les taux d’immigration et d’extinction varient
selon la superficie du sommet non-bois¢ et sa distance par rapport a la source de propagules
(MacArthur et Wilson, 1967). Bien que rares, des événements de dispersion sur de longues
distances sont toutefois possibles entre la toundra arctique et ces sommets boréaux non-
boisés, ainsi qu’entre ces sommets eux-mémes. Ainsi, la flore des landes sommitales peut
potentiellement inclure a la fois des especes typiques de la forét boréale et des especes qui
existent dans la toundra arctique ou son équivalent de hautes altitudes, c’est-a-dire les especes
d’affinité arctique-alpine (Savard et Payette, 2013). Ces derniéres expriment généralement
un compromis fonctionnel optimisant leur tolérance aux conditions physiques rigoureuses de
leur habitat au détriment d’une faible capacité compétitive et/ou reproductive (Thomas et al.,
2020). Par exemple, les plantes arctiques-alpines adoptent une morphologie prostrée
minimisant 1’exposition aux vents froids et maximisant I’absorption de chaleur pres du sol,
ce qui accroit leur tolérance au gel (Korner, 2023; Wilson, 1959). Leurs racines superficielles
facilitent ’acces aux nutriments et a I’humidité dans les sols gelés ou pauvres en maticre
organique (Korner, 1999). Dans la zone boréale, les landes sommitales résultent
principalement du déboisement par les feux, tandis que la position altitudinale et la superficie
des zones sans foréts influencent leur composition et diversité floristique (Savard et Payette,
2013). La diversité des communautés est également influencée par des facteurs locaux tels
que I’hétérogénéité des habitats, les conditions édaphiques et la compétition interspécifique
(Callaghan et al., 2004; Kohn et Walsh, 1994; Panitsa et al., 2006). Suivant une perturbation,
la diversité tend d’abord a augmenter avec I’accumulation des especes pionnieres transitoires,
avant de diminuer progressivement sous 1’effet de la compétition exercée par les espéces
dominantes (Connell, 1978). Plusieurs études ont mis en évidence cette dynamique
temporelle dans la diversité floristique des sites récemment perturbés (Chang et al., 2019;

Morneau et Payette, 1989; Tonteri, 1994).

Dans cette étude, nous évaluons comment I’historique des perturbations a 1’origine des
sommets non-boisés module la composition floristique des landes sommitales de la zone

boréale. Plus spécifiquement, nous déterminons d’abord le temps écoulé depuis la derniere
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perturbation a I’origine des écosystémes non-boisé€s dans quatre secteurs situés le long d’un
gradient latitudinal traversant la forét boréale dans I’est du Canada. Ensuite, nous évaluons
le role relatif du temps écoulé depuis la derniére perturbation, la superficie des habitats
sommitaux non-boisés ainsi que leur distance par rapport a la toundra arctique, sur 1’affinité

géographique de la flore des landes sommitales et la diversité floristique des secteurs étudiés.

MATERIEL ET METHODES

Cette étude se déploie en trois parties couvrant différentes échelles spatiales pour
atteindre des objectifs spécifiques (Figure 4). Premi¢rement, pour déterminer I’origine des
landes sommitales, nous documentons I’historique des perturbations par le feu de quatre
secteurs de la zone boréale québécoise au cours de I’Holocéne (partie 1). Deuxiémement, a
ces landes boréales de la partie 1, s’ajoute le territoire de la toundra arctique pour documenter
la flore des espéces vasculaires qui colonisent ces habitats ouverts (ci-aprés désignée flore
nordique; partie 2). Troisiémement, nous établissons 1’affinité géographique des espéces de
la flore nordique a partir d’une aire de référence qui s’étend entre les latitudes 41° et 62 °N

(partie 3).

Aire d’étude

La partie 1 de I’étude est située dans le nord de la zone boréale au Québec, une région
ou l’afforestation post-glaciaire du sud au nord s’est déroulée entre 8000 et 7000 ans avant
I’actuel (Dalton et al., 2020, 2023; Richard et al., 2020). Le paysage inclut plusieurs sommets
dépourvus d’arbres que 1’on désigne ici landes sommitales. Nous avons étudi€ ce territoire a
partir de quatre secteurs répartis du sud au nord: les Monts Uapishka, Fermont, Caniapiscau-
sud et Caniapiscau-nord. Les Monts Uapishka (51,5°N; -61,8°E) s’¢lévent jusqu’a 1104 m
asl. avec des landes sommitales réparties au-dessus de la limite altitudinale des arbres a partir
de ¢. 900 m asl. Ce massif montagneux se trouve au cceur du domaine bioclimatique de la
pessiére & mousses et couvre une superficie de 5000 km?. Le secteur de Fermont (52,7°N; -

67,1°E) se situe a ’interface entre les domaines de la pessi¢re a mousses et de la pessiére a
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lichens. Les landes sommitales occupent des positions a partir de 750 m asl. jusqu’au point
culminant 2 900 m asl. Le secteur Caniapiscau-sud (54,0°N; -70,0°E) est situ¢ dans la
pessiere a lichens alors que Caniapiscau-nord (54,8°N; -70,0°E) est situ¢ dans le domaine de
la toundra forestiére. Dans ces deux secteurs, les landes sommitales dominent entre 580 et
750 m asl. En plus des quatre secteurs boréaux étudi€s a la partie 1, la partie 2 de 1’étude
inclut aussi des données floristiques provenant de la toundra arctique située au nord du 58°
paralléle, qui n’a jamais été afforestée au cours de I’Holoceéne. La position de la limite des
arbres a I’interface avec la toundra arctique demeure stable depuis sa colonisation
postglaciaire par 1’épinette noire, il y a 4500 ans (Gajewski, 2019; Payette et al., 2001).
Finalement, la partie 3 de I’étude se déploie sur le territoire qui s’étend de 41 a 62° N, allant
du nord-est des Etats-Unis (New York) jusqu’au nord du Québec (Ivujivik). Ce territoire
inclut plusieurs hauts sommets au-dessus de la limite des arbres dans les Appalaches et les

Adirondacks.

Flux opérationnel des analyses

L’¢tude de I’historique des landes sommitales (partie 1) repose sur 1’extraction,
I’1identification et la datation de particules macrofossiles de charbon de bois enfouies dans le
sol des landes sommitales de quatre secteurs de la zone boréale. Cette approche vise a
déterminer leur origine Holocene, soit la date de déboisement du sommet indiquée par le
dernier feu non regénéré, soit la date de déglaciation lorsqu’aucune preuve ne permet
d’attester qu’il y ait déja eu une afforestation postglaciaire au sommet. La flore nordique
(partie 2) rassemble des inventaires floristiques réalisés dans les landes sommitales du nord
de la zone boréale et dans la toundra arctique. Les données floristiques des différents secteurs
de landes sommitales et de la toundra arctique sont comparées a 1’aide d’indices de diversité
taxonomique et phylogénétique qui permettent d’évaluer les similitudes et les différences de
la diversité floristique des communautés. L’assemblage d’une base de données de toutes les
occurrences des especes de la flore nordique dans une aire de référence d’échelle
subcontinentale (partie 3) permet d’assigner une affinité géographique a chaque taxon.

Finalement, une série de variables géographiques, spatiales et temporelles sont intégrées dans
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un mod¢le afin d’évaluer I’effet des facteurs (temps depuis la derniére perturbation, ouverture
du paysage et distance de I’ Arctique) susceptibles de déterminer la diversité floristique des

landes sommitales boréales (Figure 4).
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1. Historique des landes 2. Flore nordique 3. Affinité géographique de la
sommitales boréales

s Toundra arctique
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Pessiere a lichen
[0 Pessiére a mousse

@ Landes sommitales boréales

¢ Landes sommitales boreales @ Base de données du nord (BDN)
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Caniapiscau-nord 42 Toundra arcti 847 - . .
[:ania::iscau—sud 33 [:t;:?a;ais;u-ll?:fd 84 Aire de reference - 41° a 62°N latitude
Fermont 24 Caniapiscau-sud b6
Monts Uapishka 101 Fermont 48
) Monts Uapishka 202

® Echantillonnage ® @ Echantillonnage Echantillonnage
l Extraction de plusieurs bases de

données (Tableau 1)

Objectifs ; iner affinité
] Comparer la flore des landes Determiner l'affinite de chacune des

Evaluer la presence historique de sommitales avec celle de 1a toundra especes de la flore nordique en evaluant

peuplements forestiers dans les ti leurs occurrences dans chague 1° de
landes sommitales arctique latitude

= Présence de charbons = 400 relevés floristiques des
= Datation %C de charbons landes sommitales

= 847 releves floristiques (BDN)

* Base de données de laire
de référence (BDAR)

Données

ﬁ Raréfaction et extrapﬂlatiﬂn de: Ana[yse en composantes

= = diversité taxonomique principales (ACP)

< (nombres de Hill) Affinité phytogéographique
» diversité phylogénétique des landes sommitales

(indices PD moyen de Faith)

Modele additif genéralise
Richesse spécifique ~ distance depuis UArctique, superficie des
ouvertures dans le paysage, temps depuis la derniere perturbation

Figure 4. Schématisation des trois parties de I’étude, stratégies d’échantillonnage, objectifs, jeux de
données et flux opérationnel des analyses réalisées.
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Acquisition des données

Partie 1 - Historique des landes sommitales

Echantillonnage des sols et traitement des charbons de bois — Les échantillons de
sol ont été prélevés dans 200 sites positionnés sur les landes sommitales de quatre secteurs
de la zone boréale (Figure 4). A chaque site, 750 cm?® de sol minéral a été récolté a 1’aide
d’une tariére (Eijkelkamp 05.01, Pays-Bas) aux fins de I’analyse des fragments de charbon
de bois enfouis dans le sol. L’horizon organique a I’interface avec le sol minéral a également
été inspecté visuellement sur le terrain ou récolté afin d’évaluer la présence de particules de
charbon de bois en surface. Au laboratoire, les échantillons de sol minéral ont été immergés
dans une solution d’hydroxyde de sodium 1% durant 12 a 24 h, afin de disperser les agrégats,
puis nettoyés a I’eau courante dans une colonne de tamis. Les refus des tamis de 4 mm et 2
mm de maille ont été¢ examinés sous une loupe binoculaire (Olympus SZ61, Japon) pour en
extraire les particules de charbon de bois, lesquelles ont ensuite été séchées a 1’air libre. Un
maximum de 15 charbons par site (jusqu’a 10 charbons provenant de I’horizon minéral et 5
charbons extraits de 1’horizon organique) a été identifié¢ (coniféres ou feuillus) selon les
critéres microanatomiques du bois (Hoadley, 1990; Wheeler et Baas, 1998) I’aide d’un

microscope muni d’un éclairage épiscopique (Olympus BX53M, Japon).

Datation des charbons de bois — Un charbon de bois par échantillon de sol a été
sélectionné au hasard pour la datation au radiocarbone parmi les particules identifiées comme
des coniferes et dont la masse était supérieure a c. 0,0025 g. Au total, les ages de 52 charbons
de bois ont été déterminés par la datation du radiocarbone par spectrométrie de masse par
accélérateur (Accelerator Mass Spectrometry; AMS). Tous les charbons datés ont été
préalablement pesés et nettoyés manuellement sous une loupe binoculaire afin de retirer les
contaminants (radicelles, hyphes, matiére organique, etc.). Ils ont ensuite été préparés au
laboratoire de radiochronologie (Centre d’études nordiques, Université Laval, Québec) et
datés au Keck Carbon Cycle AMS Facility (Université de Californie, Irvine, CA, Etats—Unis).

Les dates radiocarbone en années '“C AA ont été étalonnées en années calendaires avant
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aujourd’hui (cal AA; soit avant ’année 1950 EC, par convention) a 1’aide de la courbe de
calibration IntCal20 (Reimer et al., 2020) dans la librairie R rcarbon (Crema et Bevan,

2021).

Partie 2 - Flore nordique

Relevés floristiques — A chacun des 200 sites établis sur les landes sommitales, deux
relevés floristiques ont été réalisés. Un premier quadrat de 1 m? était positionné aléatoirement
a priori, puis un second quadrat subjectivement choisi pour augmenter la représentativité de
la végétation du site, a été positionné a posteriori dans un rayon de 10 m du premier quadrat.
Ce design vise a répliquer la stratégie d’échantillonnage (Poisson et Villeneuve, 2019)
utilisée par le ministére de I’Environnement, de la Lutte contre les changements climatiques,
de la Faune et des Parcs (MELCCFP) pour constituer I’inventaire floristique de la zone de
toundra arctique (base de données du nord — BDN; MELCC, 2021). Dans chaque quadrat de
1 m?, la présence de chaque taxon vasculaire a été notée. La nomenclature des plantes
vasculaires suit celle de VASCAN (Brouillet et al., 2010). L’ensemble du jeu de données de
la flore nordique inclut toutes les plantes vasculaires recensées dans les 400 relevés
floristiques des landes sommitales de la zone boréale effectués spécifiquement pour cette
¢étude (flore des landes sommitales) et ceux dans les 847 relevés floristiques effectués par le

MELCCEFP dans la toundra arctique (BDN).

Partie 3 - Affinité géographique de la flore nordique

Assemblage de la base de données de I’aire de référence — Afin de déterminer
I’affinité géographique de chaque taxon de la flore vasculaire nordique (n =300 taxons),
nous avons assemblé en une base de données leurs 857 179 occurrences répertoriées dans 10

sources d’information entre les latitudes 41 et 62 °N (Tableau 1).
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Tableau 1. Jeux de données utilisés pour constituer la base de données de 1’aire de référence

Jeu de données

Provenance

Date de

réalisation

Nombre

d’occurrences

Placettes écodendro- Direction des 20052013 | PesSiCreamousses ]y, 54,

métriques nordiques . . et pessicre a lichens
Inventaires

Placettes du plan nord forestiers (DIF) 2012 - 2013 | Baie d’Hudson 5834

Inveptalres ‘ecolog1ques 2015 42019 Quagqtaq, Kangirsuk,

des écosystémes terrestres L Aupaluk

Programme d’acquisition Ministére de

de fonnaissancesq I’environnement 2011 a2014 | Puvirnituq, Akulivik | 49 120
(MELCCFP) Tobel il

Capital-nature 19704 1980 | bebel-sur-Quevillon

jusqu’a Umiujaq
Herbier du Québec 61 843
Herbier Marie-Victorin VASCAN 37 153
. . . Données
H L -M 162
erbier Louis-Marie extraites en | 41 4 62°N 71 629
2023

iNaturalist iNaturalist 153 677
Global Biodiversity

GBIF Information 463 723
Facility

Les doublons ont été retirés de la base de données de 1’aire de référence (BDAR), la
nomenclature a €té¢ vérifiée pour €liminer les synonymes et les occurrences de taxons
infraspécifiques ont été fusionnées avec leur espece respective. Nous avons ensuite divisé la
BDAR en sections de 1° de latitude dans lesquelles nous avons tiré aléatoirement 800
occurrences; cette opération a été répétée 2500 fois afin d’éviter un biais d’échantillonnage.
Nous avons ensuite calculé la fréquence absolue (moyenne sur 2500 itérations) des especes
puis leur fréquence relative pour chaque degré de latitude, de 41°N a 62°N inclusivement.
Nous postulons que cette procédure randomisée procure un estimé raisonnable de la
répartition géographique de chaque espece de la flore nordique le long du gradient latitudinal

compris dans 1’aire de référence.
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Analyses des données

Indices de diversité — La diversité floristique de chaque secteur de landes sommitales
en zone boréale a été estimée en utilisant a la fois des approches taxonomiques et
phylogénétiques. Ces deux approches permettent de mesurer la diversité végétale de chaque
secteur non seulement en fonction de la fréquence des especes, mais aussi de leurs clades
supérieurs. Ainsi, les indices choisis pour estimer la diversité taxonomique sont les nombres
de Hill (“D) de la richesse spécifique (’D), de Shannon (D), de Simpson (°D) (Hsieh et al.
2016) et leurs équivalents sont employés pour quantifier la diversité phylogénétique
moyenne de Faith (mean?PD) d’ordre g = 0, 1 et 2 (Chao et al. 2021). Les nombres de Hill
(UD) et les indices de diversité phylogénétique (mean?PD) ont été calculés avec les données
d’occurrences a I’aide des formules de Chao et al. (2021) avant d’étre raréfiés et extrapolés

pour effectuer la comparaison des secteurs en considérant un méme effort d’échantillonnage.

Pour calculer la richesse spécifique d’un secteur (D), aucun regard n’est porté a la
fréquence relative des espéces. L’indice ’D est donc sensible a la présence d’espéces rares.
L’exponentielle de 1’entropie de Shannon (D) accorde un poids équivalent a chaque
occurrence et dénombre les especes en proportion de leur fréquence relative, sans favoriser
les espéces rares ou ubiquistes. L’indice D estime donc une diversité effective, soit le nombre
d’especes relativement bien représentées dans un secteur, en prenant en compte 1’équilibre
entre les fréquences. L’indice de Simpson (°D) considére chaque occurrence
proportionnellement a la fréquence relative de son espéce ce qui réduit considérablement
I’importance de toutes les espéces sauf les espéces communes. L’indice ?D refléte donc le

nombre d’espeéces dominantes dans un secteur.

L’indice de diversité phylogénétique de Faith (PD; Faith, 1992) permet de considérer
la proximité phylogénétique entre les flores locales de chaque secteur. Son calcul requiert la
somme des longueurs des branches d’un arbre phylogénétique pour un ensemble floristique
donné. Les indices de la diversité phylogénétique moyenne de Faith (mean?PD) d’ordre g =

0, 1 et 2 s’apparentent conceptuellement aux nombres de Hill (Chao et al., 2021). Ils intégrent

24



non seulement la fréquence relative des especes, mais aussi leur histoire évolutive et estiment
le nombre de toutes les lignées phylogénétiques également divergentes dans un secteur
(mean’PD), le nombre de lignées relativement bien représentées dans un secteur (mean’PD)

et le nombre de lignées dominantes dans un secteur (mean’PD) (Chao et al., 2021).

Comparaison de la diversité floristique des landes sommitales boréales — Nous avons
effectué des courbes d’accumulation des nombres de Hill (D, 'D, D) pour chaque secteur
en zone boréale avec des analyses de raréfaction et d’extrapolation a 1’aide de la fonction
INEXT (libraire R iNEXT; Hsieh et al., 2016). Les indices de diversité phylogénétique
moyenne de Faith (mean’PD, mean' PD, mean’PD) ont été calculés en se basant sur un arbre
phylogénétique généré avec NCBI Taxonomy (Schoch et al., 2020). Pour chaque secteur, les
courbes de raréfaction et d’extrapolation des indices mean?PD ont été produites avec la
fonction iNEXT3D de la librairie R iNEXT.3D (Chao et al., 2021). Les analyses de raréfaction

ont été effectuées avec 50 réplications.

Détermination des groupes phytogéographiques des espéces de la flore nordique —
Nous avons réalisé une analyse en composantes principales (ACP) de la matrice de la
présence/absence (1 ou 0) de chaque espéce par bande de 1° de latitude dans 1’aire de
référence entre 41° et 62°N. Une analyse de groupement des k-moyennes avec une méthode
non hiérarchique de la fonction kmeans de la librairie R VEGAN (Oksanen et al., 2024) a
ensuite été employée pour créer des groupes d’especes distincts. Le nombre de groupes (K)

a été déterminé par I’indice simple structure index (SS1) (Dolnicar et al., 1999).

Position latitudinale moyenne attendue de la flore de chaque secteur de landes
sommitales — Nous avons estimé une position latitudinale moyenne attendue de la flore des
landes sommitales de chaque secteur a I’aide des fréquences relatives de chaque espece entre
les latitudes 41° et 62°N inclusivement. Nous avons d’abord calculé une latitude moyenne
pondérée (LMP) par la fréquence relative pour chaque espece. Nous avons ensuite
déterminé la position latitudinale moyenne attendue de la flore de chacun des secteurs de
landes sommitales en faisant la moyenne des LMP de toutes les espéces recensées dans un

secteur et le coefficient de variation (CV) qui lui est associé.
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Déterminants de la diversité — Nous avons établi un modele additif généralisé
(Generalized Additive Model, GAM) mettant en relation la diversit¢ béta des landes
sommitales de chaque sommet et de trois facteurs: le temps depuis 1I’ouverture (dernier feu),
la distance a la toundra arctique et le pourcentage d’ouverture du paysage. Le GAM évalue
I’effet de chacun de ces facteurs sur la diversité béta, soit la différence de la composition de
chaque quadrat par rapport aux autres quadrats du sommet, obtenu par I’indice de Jaccard.
L’age de I’ouverture correspond au temps depuis le dernier feu estimé avec la datation au
14C. En absence de charbon de bois, nous présumons que le sommet est demeuré non boisé
depuis la fonte du glacier. La date approximative (7500 ans) de la déglaciation du secteur a
alors été attribuée pour estimer 1’age de 1’ouverture en se basant sur les cartes de Dalton et
al. (2023). La distance depuis la source a été estimée en calculant la différence entre la
latitude du centre géodésique de la toundra arctique dans le territoire étudié et la latitude de
chaque relevé floristique. Une distance moyenne (°lat) a été calculée pour chaque secteur de
landes sommitales. Le pourcentage d’ouverture du paysage a été estimé a partir de la
superficie totale des landes sommitales a 1’intérieur d’un cercle de 40 km de rayon a partir
du centroide de chacun des quatre secteurs de landes sommitales dans la zone boréale
(Annexe I). La proportion de landes sommitales correspond a la superficie disponible pour
la colonisation par rapport a la superficie totale du cercle (c. 5026 km?) exprimée en
pourcentage. Toutes les analyses cartographiques ont été réalisées a I’aide du logiciel ArcGIS
Pro (version 3.3.0). Toutes les analyses statistiques respectent les conditions d’applications
prescrites et ont été effectuées avec le logiciel R version 4.4.0 (R Core Team 2024) avec un

seuil de signification statistique o = 0.05.
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RESULTATS

Historique des landes sommitales

Des particules de charbon de bois ont été trouvées dans 67 des 200 sites
d’¢échantillonnage (Figure 5). Un total de 465 identifications taxonomiques a été réalisé sur
ces charbons, révélant 89% de coniféres et 11% de feuillus. Dans le secteur des Monts
Uapishka, des macrofossiles de charbon de bois ont été trouvés sur les sommets situés aux
marges du massif soit les monts Jauffret et Harfang. Des 58 charbons trouvés sur Jauffret,
nous en avons daté cinq (Tableau 2). Selon les dates obtenues, trois événements d’incendies
auraient eu lieu entre 2446 et 789 cal AA; ce dernier est donc attribué¢ au plus récent feu a
I’origine de I’ouverture du milieu. Sur le mont Harfang, nous avons récolté 52 charbons et 6
charbons datés ont permis d’identifier quatre événements de feux entre 4842 et 1000 cal AA.
Les sommets entourant le lac Joyel (p.ex., les monts Veyrier, Oxyria, Lemming) sont situés
au centre du massif de Uapishka ou, malgré I’effort d’échantillonnage le plus intense de notre
campagne, nous n’avons pu récupérer que deux charbons impossibles a identifier et/ou a
dater, en raison de leur faible masse (< 0,6 mg). Leur petite taille (particules résiduelles <
2mm) ne permet pas non plus d’affirmer qu’il s’agit effectivement de charbons d’origine
locale (Ohlson et Tryterud, 2000). C’est aux monts Severson dans le secteur de Fermont ou
nous avons trouveé le plus grand nombre de macrofossiles (n = 330 charbons de bois). La
datation de 11 charbons révele que quatre feux sont survenus entre 606 et 102 cal AA. Sur le
Mont de la mine, nous avons daté trois des 10 macrofossiles de charbon trouvés et détecté
trois feux entre 3673 et 171 cal AA. Dans le secteur de Caniapiscau-sud, 85 charbons ont été
dénombrés sur le sommet 1 et 78 sur le sommet 2. La datation de huit charbons du sommet
1 nous permet de distinguer cinq épisodes d’incendies entre 4579 et 387 cal AA alors que six
charbons indiquent que le sommet 2 a été incendié a quatre reprises entre 2520 et 1320 cal

AA. Sur le sommet 3 situé dans le secteur de Caniapiscau-nord, nous avons trouvé 112
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Figure 5. Proportion des sites avec présence de charbon dans les sols des landes sommitales de quatre
secteurs dans la forét boréale au Québec. Le nombre d’échantillons de sol analysés sur chaque sommet
est indiqué par n. Les diagrammes circulaires représentent la proportion de particules de charbons de
coniféres et de feuillus identifiés sur chaque sommet. Les secteurs sont disposés du sud vers le nord.
L’¢lévation moyenne des sites échantillonnés est spécifiée pour chaque sommet étudié.

particules de charbons dont six ont été datées, révélant quatre épisodes de feux entre 1651 et
184 cal AA. Dans le méme secteur, 174 macrofossiles de charbon ont été dénombrés sur le

sommet 4 et sept charbons datés indiquent six événements de feux entre 2846 et 500 cal AA

(Tableau 2).
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Tableau 2. Détails des 52 dates '*C des macrofossiles de charbon de bois provenant de

landes sommitales dans quatre secteurs de la zone boréale au Québec.

Ao mndlio- Intervalle calibré Age médian Evénements de
Secteur  Sommet carbone + — S
SD (probabilité) calibré feux
Monts Jauffret | 288141;11645 | 900+15 799-735 (0,611) 789 1
Uapishka 290108;11703 | 915+15 906-864 (0,524) 871 1
288140;11644 | 1620+15 1456-1415 (0,377) 1482 2
288139;11643 | 1630+15 1543-1511 (0,539) 1518 2
288142;11646 | 2430+15 2494-2360 (0,813) 2446 3
H 288146;11650 | 1105+15 1009-958 (0,549) 1000 1
arfang
288148;11652 | 1235+15 1163-1113 (0,537) 1152 2
288147;11651 | 1240+15 1163-1117 (0,432) 1161 2
288145;11649 | 2430+15 2494-2360 (0,813) 2446 3
288144;11648 | 4190+£15 4757-4696 (0,544) 4734 4
288143;11647 | 4260+£15 4854-4830 (0,955) 4842 4
288150;11654 | 125+15 145-23 (0,725) 102 1
Fermont | Severson 290105;11663 | 135+15 119-56 (0,407) 104 1
290104;11662 | 105£20 140-30 (0,702) 111 1
290106;11664 | 95+15 72-34 (0,328) 120 1
288149;11653 | 250+20 315-282(0,72) 296 2
288154;11658 | 250+15 310-285 (0,803) 297 2
290107;11665 | 345+15 397-317 (0,588) 378 3
288153;11657 | 350+15 393-318 (0,548) 380 3
290109;11704 | 295+15 429-371 (0,682) 400 3
288151;11655 | 505+15 541-513 (0,961) 527 4
288152;11656 | 590+15 639-590 (0,757) 606 4
Mont de lal 290101;11659 | 210+£15 187-151 (0,464) 171 1
mine | 290102;11660 | 1760+15 1674-1604 (0,763) 1651 2
290103;11661 | 3430+20 3723-3618 (0,783) 3673 3
182779;12428 | 320+20 495-288 (0,948) 387 1
292640;11834 | 620+15 649-623 (0,415) 600 2
|Caniapiscau SOMmet | 292639;11833 | 775+15 724-674 (0,976) 690 2/3
il 292638;11832 | 875+15 789-732 (0,956) 761 3
292630;11826 | 3880+15 4405-4245 (0,958) 4329 4
292634;11830 | 3880+20 4405-4245 (0,958) 4329 4
301060;12426 | 4065+15 4581-4515 (0,686) 4542 5
292635;11831 | 4090+£15 4645-4521 (0,736) 4579 5
182778;12427 | 1410+£35 1363-1284 (0,955) 1320 1
Sommet 2| 29651;11845 | 1755+15 1676-1601 (0,764) 1649 2
292631;11827 | 2130+£15 2148-2045 (0,843) 2100 3
292632;11828 | 2150+15 2153-2094 (0,595) 2136 3
292633;11829 | 2390+15 2464-2350 (0,952) 2396 4




182785;12432 | 2450+35 | 2543-2360 (0,544) 2520 4

292646;11840 | 185+15 219-165 (0,49) 184 1

Sommet 3| 292650;11844 | 620+15 649-623 (0,415) 600 2
|Caniapiscau 292649;11843 | 148020 1389-1310 (0,961) 1357 3
- Nord 182782:12430 | 1420+30 |  1358-1290 (0,955) 1324 3
292647;11841 | 1740£15 1643-1572 (0,542) 1628 4

292648;11842 | 1760+15 1674-1604 (0,763) 1651 4

292641;11835 | 430+15 512-479 (0,965) 500 1

Sommet 4| 182781:12429 | 80030 740-672 (0,939) 707 2
292643;11837 | 1530+15 1413-1356 (0,935) 1392 3

292645;11839 | 1940420 |  1931-1821 (0,931) 1863 4

182783;12431 | 2470£20 |  2621-2428 (0,584) 2593 5

292642;11836 | 272515 |  2854-2771 (0,955) 2813 6

292644:11838 | 276015 |  2880-2783 (0,918) 2846 6

Flore nordique

L’analyse de raréfaction et d’extrapolation de la diversité taxonomique des landes
sommitales indique que les nombres de Hill de la richesse spécifique (D), de Shannon (/D)
et de Simpson (D) augmentent plus rapidement en fonction de I’effort d’échantillonnage et
atteignent des valeurs raréfiées et extrapolées plus élevées dans le secteur des Monts

Uapishka que dans les trois autres secteurs (Figure 6).

L’intervalle de confiance a 95% indique que les nombres de Hill de la diversité
taxonomique (“D, ‘D, °D) des Monts Uapishka sont plus élevés que dans les trois autres
secteurs, a I’exception de la richesse (’D) extrapolée qui n’est pas statistiquement différente
a Fermont ou I’incertitude sur D’extrapolation est toutefois considérable. La diversité
taxonomique ne diffeére pas significativement entre les secteurs de Fermont, Caniapiscau-sud

et Caniapiscau-nord (Figure 6).

La diversité phylogénétique moyenne de Faith présente un patron similaire a celui de
la diversité taxonomique (Figure 6). L’intervalle de confiance a 95% indique que les trois

indices mean?PD de la diversité phylogénétique (mean’PD, mean' PD, mean’PD) des Monts
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Uapishka sont significativement plus élevés que dans les trois autres secteurs, lesquels ne

différent pas entre eux.
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Figure 6. Courbes de raréfaction et extrapolation des nombres de Hill de la diversité

taxonomique et des indices de la diversité phylogénétique moyenne de Faith dans les landes

95%.
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sommitales de quatre secteurs en forét boréale au Québec (Monts Uapishka, Fermont,
Caniapiscau-sud, Caniapiscau-nord). Les ombrages indiquent les intervalles de confiance a



Affinité géographique de la flore nordique

Détermination des groupes phytogéographiques de la flore nordique

Les deux premiers axes de 1’analyse en composantes principales (ACP) des
occurrences de la flore nordique dans I’aire de référence expliquent 61,2 % de la variance de
la répartition latitudinale de cette flore (Figure 7). L’analyse de groupement des k-moyennes
permet de reconnaitre quatre groupes dans 1’espace d’ordination de I’ACP (Figure 7). Les
especes assignées a chacun de ces groupes partagent des répartitions géographiques
analogues (Annexes II et III). Un premier groupe d’affinité « forét boréale » (illustré en vert)
contient des especes dont la répartition atteint les plus basses latitudes; il est centré sur la
forét boréale fermée (moyenne: 51,8°N). La répartition latitudinale des espéces recensées
dans le deuxieme groupe d’affinité « lande boréale » (jaune) s’étend généralement jusqu’au
sud du biome boréal, mais est plutot centrée sur les zones boréales nordiques plus ouvertes,

en toundra forestiere (56,3°N). Les espéces assignées au troisiéme groupe d’affinité

Groupes
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| Forét boreale I Forét boréale Lande boréale
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Figure 7. a) Projection de la fréquence relative des 300 especes de la flore nordique selon la

latitude (41° a 62°N) dans le plan des deux premiers axes de I’ACP. Les groupes d’espéces
sont formés par I’analyse des k-moyennes. b-e): Exemples de distribution de fréquence par
degré de latitude des occurrences d’une espece représentative de chaque groupe (b) Abies

balsamea (c) Vaccinium vitis-idaea (d) Juncus castaneus et (e) Cassiope tetragona.
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« subarctique » (orangé) sont faiblement représentées au sud de 50°N et leur répartition,
centrée sur la limite nordique du biome boréal (58,5°N), peut toutefois atteindre les latitudes
les plus nordiques. Finalement, les espéces du groupe d’affinité « arctiqgue » (bleu) se centrent

dans la toundra (60 °N) et sont strictement confinées aux latitudes les plus nordiques.

Comparaison de la flore des landes sommitales de la zone boréale et de la
toundra arctique

La répartition des groupes phytogéographiques des flores de la toundra arctique et
des quatre secteurs de landes sommitales en zone boréale est basée sur 1’analyse de
groupement des k-moyennes (Figure 8). La flore de chacun des secteurs est principalement
dominée par des especes d’affinité de /ande boréale. La flore de la toundra inclut des espéces
de chacun des quatre groupes avec une importante représentation des especes d’affinités
arctique et subarctique. La flore des secteurs de Caniapiscau-nord, Caniapiscau-sud et
Fermont est exclusivement composée d’especes d’affinités boréales (forét boréale et lande
boréale). Bien que la flore des Monts Uapishka ait une répartition phytogéographique
généralement similaire a celle des trois autres secteurs de landes sommitales, deux des trois

sommets échantillonnés incluent aussi des éléments d’affinité subarctique (Figure 8).
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Figure 8. Répartition des groupes
phytogéographiques de la flore de la toundra arctique
et des landes sommitales de quatre secteurs de la zone

boréale au Québec (Caniapiscau-nord, Caniapiscau-
sud, Fermont, Monts Uapishka).
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Basée sur la répartition latitudinale de chaque espéce, la position latitudinale
moyenne attendue de la flore de chacun des quatre secteurs de landes sommitales (entre 55,4
et 55,8°N) se situe au nord de leur position réelle (Figure 9). L’écart entre la position
latitudinale moyenne attendue de la flore et la position géographique réelle des secteurs de
landes sommitales s’accroit du nord vers le sud du biome boréal. En effet, par rapport a la
position latitudinale moyenne attendue de leur flore, les secteurs de Caniapiscau-nord et
Caniapiscau-sud se trouvent respectivement 1 et 1,4 °lat plus au sud. Dans le secteur de
Fermont, cet écart est de 2,9 °lat, alors qu’il atteint un maximum de 4 °lat aux Monts
Uapishka (Figure 9). La position latitudinale attendue de la flore du secteur des Monts
Uapishka est cependant plus variable (CVuapisika: 3,4) que celle des autres secteurs de landes

sommitales (CVFermont: 2,6; CVCaniapiscau—sud: 2,7; CVCaniapiscau—nord: 2,3)

Position latitudinale moyenne @
attendue de la flore du secteur

57.5 Position réelle du secteur (latitude
moyenne des sites d’étude)

) ®

Latitude
(4]
[4)]
o

Caniapiscau-nord Caniapiscau-sud Fermont Monts Uapishka
Secteur

Figure 9. Position latitudinale moyenne attendue de la flore et position géographique réelle

de chacun des quatre secteurs de landes sommitales étudiés en forét boréale au Québec
(Caniapiscau-nord, Caniapiscau-sud, Fermont, Monts Uapishka).
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Déterminants de la diversité des landes sommitales

Le modc¢le additif généralisé (Tableau 3) permet d’expliquer 45,2 % de la variance
de la diversité béta de la flore des secteurs étudiés en considérant le temps depuis I’ouverture,
la distance a la toundra arctique et le pourcentage d’ouverture du paysage par secteur. Le
mode¢le indique un effet significatif positif du temps depuis le dernier feu et de 1’indice
d’ouverture alors que la distance a la toundra n’est pas significative. Le temps depuis le
dernier feu a I’effet le plus important sur la diversité béta des communautés floristiques
puisqu’il explique une plus grande proportion de la variance spécifique lorsque ’effet des
autres facteurs est controlé (1p’temps = 0.15 Vs Ny ouverture = 0.08). En retirant les sites du centre
du massif des Monts Uapishka (exempts de charbons), la variable du temps depuis

I’ouverture du paysage demeure significative.

Tableau 3. Résultat du modéele additif généralisé expliquant la diversité floristique de chacun
des quatre secteurs de landes sommitales étudiés en forét boréale au Québec (Caniapiscau-
nord, Caniapiscau-sud, Fermont, Monts Uapishka). Degré de liberté estimé (edf), degrés de

liberté de référence (ref.df), valeurs F et valeurs P, et la taille de I’effet (n,°).

Effet edf ref.df F P 0y’

Temps depuis le dernier feu 1.96 2 26.66 <2e-16 0.149
Indice d’ouverture 1.96 2 16.97 <2e-16 0.084
Distance de 1’ Arctique 1.00 1 1.71 0.19 0.085
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DISCUSSION

Cette étude clarifie 1’origine des landes sommitales du biome boréal en intégrant
I’information sur I’historique des feux de foréts et celle sur la diversité floristique. Nous
postulons que la flore de ces écosystémes peut représenter soit un vestige de la toundra post-
glaciaire ayant persisté sur des sommets jamais afforestés a 1’Holocéne, soit une perte de
résilience de la forét se traduisant par le basculement d’un écosystéme forestier vers un
nouvel état alternatif stable suivant un ou plusieurs feux successifs lors de conditions

climatiques défavorables a la régénération arborescente.

Historique des perturbations écologiques et origines des secteurs

Plusieurs fragments de charbon de bois d’4ge variable suggerent 1’occurrence de feux
ayant sévit dans les secteurs nordiques de Caniapiscau-nord, Caniapiscau-sud et Fermont.
Les 27 événements de feux survenus dans ces trois secteurs ont été datés entre 4579 et 102
cal AA. Cet intervalle correspond au Néoglaciaire (depuis 5000 ans), une période climatique
froide de I’Holocene aux printemps secs, propices aux feux séveres induisant la mortalité et
le remplacement du couvert forestier en milieu boréal (Ali et al., 2012, 2025; de Lafontaine
et Payette, 2011, 2012). Les plus récentes perturbations, correspondant a 1’age final du
déboisement, sont survenues pendant la période froide du Petit dge glaciaire (1450-1850 EC),
soit il y a 184 cal AA a Caniapiscau-nord, 387 cal AA a Caniapiscau-sud et 102 cal AA a
Fermont. Les plus vieux feux enregistrés dans le secteur méridional des Monts Uapishka
remontent aussi au début du Néoglaciaire, soit a 4842 cal AA, mais les derniers feux sont
toutefois plus anciens que ceux détectés dans les trois autres secteurs. Aux Monts Uapishka,
la présence de feux historiques peut étre confirmée uniquement dans les contreforts a la
marge du massif montagneux, aux monts Jauffret et Harfang, ou les feux les plus récents
datent de 789 et 1000 cal AA, respectivement. En dépit d’un effort d’échantillonnage accru
au centre du massif des Monts Uapishka dans les sommets adjacents du lac Joyel (p.ex.,
Veyrier, Oxyria, Lemming), aucun fragment de charbon local n’y a été trouvé (Figure 2). Sur

la base de ces résultats, il appert que le développement des écosystémes étudiés a procédé
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selon deux modalités distinctes ayant conduit a la formation de landes sommitales issues du
déboisement par les feux d’une part et de la persistance Holocéne d’une toundra alpine

vestigiale d’autre part.

Déboisement par les feux a 1’origine des landes sommitales

Nous expliquons la présence des landes sommitales des secteurs de Caniapiscau-nord,
Caniapiscau-sud et Fermont par une fréquence plus €levée de feux, associée a des conditions
rigoureuses limitant la régénération des arbres dans le dernier millénaire (Payette, 1992;
Savard et Payette, 2013). Bien que les especes de la forét circumboréale soient généralement
bien adaptées a un régime de perturbation dominé par les incendies, une fréquence élevée de
feux pendant une période climatique froide peut entraver la régénération de I’épinette noire
(Baltzer et al., 2021; Meunier et al., 2007) et ainsi entrainer une perte de résilience des
écosystemes forestiers boréaux (Burrell et al., 2022; Girard et al., 2009; Payette et al., 2008).
La présence de charbons de bois indique que des peuplements forestiers de position
sommitale dans la zone boréale ont persist¢é malgré des feux récurrents au cours du
Néoglaciaire. Cette résilience a éventuellement cessé suivant le dernier incendie au cours du
Petit age glaciaire. La derni¢re perturbation pendant une période climatique froide aurait
entravé la régénération forestiere et représente donc un point de bascule des écosystemes
forestiers en position sommitale exposée vers des landes sommitales. Ce méme processus de
déforestation subarctique a transformé en profondeur un paysage autrefois plus densément
boisé des zones boréales nordiques et subarctiques documenté par de nombreuses études
depuis qu’il a été mis en évidence dans I’est du Canada par Payette et Gagnon (1985).
L’ouverture du paysage boréal aurait débuté¢ il y a c¢. 3000 ans (Gajewski et al., 1996) et aurait
progressé graduellement au cours de 1’Holocene tardif (Asselin et Payette, 2005; Gajewski
et al.,, 1993). Le passage d’un feu durant une période froide dans un écosystéme
préalablement perturbé a entrainé un échec de la régénération, favorisant la transition de
milieux boisés vers des landes lichéniques (Jasinski et Payette, 2005) et une ouverture
progressive du couvert forestier a 1’échelle boréale (Asselin et Payette, 2005; Gajewski,

2019; Gajewski et al., 2021; Girard et al., 2008; Payette et al., 2001; Richard et al., 1980).
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Ce processus a entrainé 1’établissement d’un écosystéme alternatif stable défini comme un
changement persistant de 1’écosystéme a la suite d’une perturbation, sans retour a 1’état initial
dans le temps prévisible (Scheffer et al., 2001). L’histoire des feux recensés dans les trois
secteurs les plus nordiques semblent bien s’inscrire dans cette dynamique. Tous les feux se
sont produits durant I’Holocéne tardif et le dernier événement s’est produit pendant le Petit
age glaciaire. Les landes sommitales des secteurs de Caniapiscau-nord, Caniapiscau-sud et
Fermont se seraient donc formées par la déforestation subarctique, également a I’origine du

paysage de 1’écotone de la toundra forestiere.

Persistance Holocéne de la toundra alpine

L’absence de charbons sur les sommets au cceur du massif des Monts Uapishka (autour
du lac Joyel) malgré un effort d’échantillonnage plus intensif suggere qu’il n’y a jamais eu
de feu de forét depuis la derniére glaciation. Lors du retrait de I’inlandsis laurentidien a cet
endroit il y a ¢. 7500 ans, la flore de la toundra au sud du glacier a progressivement colonisé
le territoire nouvellement disponible (Ritchie, 1987; Ritchie et MacDonald, 1986), amorgant
ainsi une succession végétale postglaciaire non-arboréenne (désert périglaciaire, toundra
herbeuse et toundra arbustive), suivie du stade d’afforestation, 1a ou les conditions
environnementales le permettaient (Richard et al., 2020). Le front de colonisation
arborescent, composé majoritairement d’épinette blanche (Picea glauca), se trouve
actuellement sur les versants et dans les dépressions situées sur le plateau du massif, mais
n’atteint jamais les sommets. Des événements de feux ont toutefois été documentés sur les
sommets et les versants exposés des contreforts a la marge du massif des Monts Uapishka
(monts Jauffret et Provencher; de Lafontaine et Payette, 2010, 2011, 2012; Pothier Guerra et
de Lafontaine, 2024). Notre étude confirme la présence de charbons de bois a la marge du
massif, notamment au sommet des monts Jauffret et Harfang actuellement non boisés. Ces
charbons témoignent de la présence historique d’écosystémes forestiers et suggerent une
variation de la limite altitudinale de la forét a la marge du massif au cours du temps (Boilard
et de Lafontaine, 2025). A I’exception d’un seul charbon a 1006 m d’altitude, les charbons

de bois ont tous été trouvés entre 945 et 975 m asl. alors que la limite actuelle des arbres se
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trouve plutét a 900 m asl. (Gouvernement du Québec, 2009). Nos dates radiocarbones
indiquent que le dernier feu s’est produit au cours de I’Optimum climatique médiéval (900-
1300 EC), une période climatique relativement clémente. La variation de la limite altitudinale
des arbres aux Monts Uapishka semble donc reliée davantage a ’effet direct du climat
orographique (refroidissement adiabatique) et moins a un effet synergique avec les
perturbations. Toutefois, les hauts sommets (>1000 m asl.) qui n’ont jamais brtilés au cceur
du massif des Monts Uapishka n’ont probablement jamais été afforestés au cours de
I’Holocene et correspondent vraisemblablement a un écosystéme de toundra alpine vestigiale
datant de 1’épisode de recolonisation postglaciaire, un scénario également suggéré par les

patrons de la diversité floristique.

Diversité floristique

Pour cette étude, nous avons développé une nouvelle démarche empirique visant a
définir Daffinité géographique des taxons qui composent la flore des secteurs étudiés.
L’accessibilité des bases de données ouvertes qui rassemblent un important volume
d’informations (857 179 occurrences dans 1’aire de référence) augmente la pertinence du
traitement des données et la reproductibilité des résultats pour déterminer des affinités

géographiques.

La flore des quatre secteurs a I’étude est majoritairement composée par des especes des
groupes phytogéographiques de la forét boréale et des landes boréales. Tous les indices de
diversité taxonomiques et phylogénétiques ont des valeurs plus élevées dans le massif des
Monts Uapishka par rapport aux trois autres secteurs plus au nord. Par surcroit, notre analyse
de raréfaction et d’extrapolation jusqu’a 300 quadrats n’a pas permis d’établir la position

d’un plateau de richesse floristique (’D) dans le secteur Uapishka.

Nos résultats démontrent que la distance entre la position réelle et la position
latitudinale moyenne attendue de la flore du secteur des Monts Uapishka est plus grande que
celle estimée dans les trois autres secteurs; les Uapishka abritent donc une flore d’affinité

plus nordique qu’attendue. Le coefficient de variation est également plus ¢élevé, soulignant
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que les Monts Uapishka abritent a la fois des espéces d’affinité boréale et des especes
d’affinité subarctique. Deux scénarios alternatifs peuvent expliquer la présence d’éléments
d’affinité subarctique dans la flore du secteur Uapishka. Le premier propose qu’en 1’absence
d’afforestation depuis la recolonisation postglaciaire, les communautés végétales pionnicres
de la toundra auraient persisté sans connaitre d’épisodes d’exclusion compétitive par un
couvert forestier. Alternativement, 1’affinité¢ subarctique de la flore des Monts Uapishka
pourrait étre attribuable a des événements de dispersion a longue distance depuis la toundra
arctique (Savard et Payette, 2013), facilités par divers vecteurs tels que I’eau, le vent ou les
animaux (Nathan et al., 2008; Nogales et al., 2012). Dans les paysages ouverts du nord du
Québec, il est plausible que cette dispersion procéde selon un modéle « stepping-stones »,
soit une progression issue d’événements ponctuels successifs entre les landes, permettant
ainsi de franchir progressivement de longues distances (Harris et al., 2018). Si tel était le cas,
la flore d’affinité subarctique serait également présente dans les landes sommitales au nord
des Monts Uapishka, incluant notamment les trois autres secteurs étudiés. Or, le massif des
Monts Uapishka, situé dans la pessiere a mousses, est le seul secteur abritant des especes
d’affinité subarctique alors qu’aucune espece de ce groupe n’a été répertoriée dans les autres
secteurs de landes sommitales plus au nord, entre les Monts Uapishka et la toundra arctique.
Nous suggérons donc que I’immigration d’especes d’affinité subarctique par dispersion a
longue distance dans les Monts Uapishka serait extrémement rare, voire inexistante a ce jour,
en raison de son isolement. Nous expliquons toutefois la présence de charbons et de flore
subarctique sur le mont Jauffret par un apport local d’espéces venant du coeur du massif,
notamment autour du lac Joyel. Ainsi, les résultats de notre analyse floristique convergent
avec nos données sur I’historique des perturbations pour inférer que 1’origine des landes
sommitales déboisées apres feu des secteurs Caniapiscau-nord, Caniapiscau-sud et Fermont

est distincte de celle de la toundra alpine vestigiale des Monts Uapishka.
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Déterminants de la diversité floristique

Temps

Le temps €coulé depuis la derniére perturbation s’avére le facteur qui explique la plus
grande part de la diversité béta de la flore qui se trouve en position sommitale dans la région
¢tudiée. Plusieurs études démontrent la pertinence d’intégrer la dimension temporelle a la
relation déja bien établie entre la richesse spécifique et la superficie des habitats (SAR;
Lomolino, 2000), menant ainsi a proposer la relation espece-temps-superficie (STAR; Adler
et al., 2005; Adler et Lauenroth, 2003; White et al., 2010). L’étude de Song et al. (2017)
propose que cette relation serait également applicable aux situations insulaires pour en
estimer la richesse spécifique. Les résultats de notre GAM qui indiquent un effet marqué du
temps et modéré de la superficie non-boisée sur la diversité viennent appuyer I’importance
de considérer la variation spatio-temporelle dans les modéeles expliquant la diversité

floristique (STAR).

Superficie et distance a la source

Contrairement a 1’un des prédicats de la théorie de la biogéographie insulaire
(MacArthur et Wilson, 1967), nos résultats indiquent que la distance des landes sommitales
boréales isolées par rapport a la toundra arctique n’a aucun effet significatif sur leur diversité
floristique. Nous avons établi que I’immigration par les événements de dispersion sur de
longues distances qui peuvent réguler la biodiversité des habitats isolés sont extrémement
rares, voire inexistants dans notre systeme. Ainsi, la théorie de la biogéographie insulaire
prédit que la diversité floristique serait plutdét déterminée dans notre cas par le processus
d’extinction locale. Dans le contexte des landes sommitales boréales, 1’érosion graduelle de
la diversité des especes constituant la toundra postglaciaire initiale survient inexorablement
par dérive écologique (Callaghan et al., 2004; Hubbell, 2001), un processus stochastique mais

dont I’effet est inversement reli¢ a la superficie de 1’habitat non boisé. L’extinction des
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especes d’affinité subarctique est toutefois exacerbée lors des épisodes d’afforestation

entrainant la perte des habitats ouverts favorables.

Plusieurs études attribuent I’extinction de la flore alpine a la concurrence induite par la
colonisation des especes méridionales progressant vers les hautes latitudes et/ou altitudes
(Callaghan et al., 2004). La flore des secteurs de Caniapiscau-nord, Caniapiscau-sud et
Fermont semble avoir été appauvrie par I’afforestation postglaciaire alors que le déboisement
est trop récent pour rétablir, par la dispersion sur de longues distances, un cortége de plantes
d’affinité subarctique provenant de la toundra. Par ailleurs, la flore d’affinité subarctique a
persisté malgré diverses fluctuations climatiques depuis les derniers millénaires et a échappé
a I’afforestation aux Monts Uapishka. Or, cette flore unique en contexte boréal pourrait étre
maintenant particuliérement menacée par I’expansion récente de la végétation ligneuse en
réponse au réchauffement climatique contemporain (Clarke et al., 2019; Dial et al., 2022).
L’adaptation de la flore de la toundra est limitée par sa réponse évolutive lente (Callaghan et
al., 2004), la rendant vulnérable a la compétition pour la lumiére. La présence d’un couvert
forestier limite 1’acceés de la lumiére aux plantes de sous-bois réduisant leur diversité et leur
productivité (de Lafontaine et Houle, 2007; Greenwood et Jump, 2014; Hart et Chen, 2006).
L’afforestation modifie plusieurs conditions environnementales comme la température,
I’humidité, les nutriments et le pH du sol (Jennings, 1999; Kammer et al., 2009; Korner,

1998) qui modifient I’habitat et les communautés floristiques qui peuvent y vivre.

Les communautés sommitales ont également subi une extinction stochastique au fil du
temps, conformément a la théorie neutre de la biodiversité de Hubbell (2001). Ce phénomene
de dérive écologique est particulieérement accentué¢ dans les petites communautés ou les
extinctions exercent un role prépondérant pour réguler la diversité (Gilbert et Levine, 2017;
Siqueira et al., 2020). Ces facteurs pourraient expliquer la faible représentativité actuelle de
la flore subarctique vestigiale dans les monts isolés du secteur Uapishka. Nos résultats
concordent avec ceux de Savard et Payette (2013) qui expliquent la diversité floristique par
la superficie des milieux ouverts. Cette relation pourrait toutefois dépendre de I’hétérogénéité

des habitats (Keppel et al., 2016; Panitsa et al., 2006), une hypothese difficile a tester puisque
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I’hétérogénéité environnementale est elle-méme corrélée avec la superficie (Kohn et Walsh,

1994).

Cette ¢tude propose une approche novatrice et intégrative pour explorer l'origine et la
dynamique de la composition floristique d’écosystémes marginaux. La démarche empirique
développée dans cette étude a permis de déterminer I’affinité géographique et apporte un
nouvel éclairage a la phytogéographie contemporaine. En combinant des méthodes
paléoécologiques (datation des charbons de bois), 1’analyse de 1’affinité géographique des
especes et les diverses mesures de biodiversité, nous avons identifié les processus historiques
et écologiques a I’origine de ces communautés. Les résultats soulignent 1’importance de
considérer a la fois les dimensions temporelles et spatiales pour comprendre la dynamique
des écosystémes. Cette approche aborde des questions biogéographiques complexes et offre
un apport important dans 1’étude de la transformation des écosystémes face aux perturbations

naturelles.
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CONCLUSION GENERALE

Cette ¢tude a permis d’établir un lien entre I’origine des landes sommitales de la forét
boréale québécoise et la diversité floristique de leurs communautés végétales. Nos résultats
mettent en évidence I’influence prépondérante des facteurs spatio-temporels sur la
composition et la diversité de ces communautés. Dans un contexte de changements globaux,
il est essentiel de mieux comprendre les impacts des perturbations sur les écosystémes
nordiques, en particulier ceux abritant une flore diversifiée et d’affinité subarctique. En
contribuant a une meilleure connaissance du territoire, cette étude fournit des données
essentielles pouvant guider les décisions de stratégies de conservation et de gestion des

milieux naturels.

PRINCIPAUX RESULTATS

Historique des landes sommitales

Nous avons découvert des charbons de bois dans 67 des 200 sites échantillonnés. Pour
les trois secteurs les plus nordiques (Fermont, Caniapiscau-sud, Caniapiscau-nord), trois a
six épisodes de feux par sommet ont été recensés entre 4579 et 102 cal AA. Nous pouvons
associer cet intervalle de temps a la période climatique du Néoglaciaire correspondant a un
climat plus froid et des conditions printanieres plus seches (Ali et al., 2012, 2025), propices
aux feux séveres (Filion et al., 1991; de Lafontaine et Payette, 2011, 2012). Les études
démontrent qu’un court intervalle entre les feux séveres peut diminuer de la résilience d’un
écosysteme (Girard et al., 2008; Hart et al., 2019; Johnstone et al., 2016). Dans nos secteurs
d’étude, la résilience des foréts sommitales s’est terminée lors des événements de feux du
Petit age glaciaire (1450-1850 EC) ou il y a eu échec de régénération foresticre. Il s’agit d’un
point de bascule ou des écosystémes alternatifs de landes sommitales se sont développés.

Cette modification du paysage des landes sommitales apres-feu dans les sites de la pessiere
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a lichens et la toundra forestiére s’inscrit dans le phénomeéne de déforestation subarctique,
largement documenté dans la littérature (Arseneault et Payette, 1997; Asselin et Payette,

2005; Jasinski et Payette, 2005; Payette et Gagnon, 1985; Sirois et Payette, 1991).

Dans le secteur des Monts Uapishka, nous avons répertori¢ respectivement trois et
quatre événements de feux sur les sommets Jauffret et Harfang, situés aux marges du massif
montagneux. Malgré un effort d’échantillonnage plus intensif, aucun charbon de bois n’a été
retrouvé sur les sommets situés au centre du massif. Cette absence suggere que ces zones
n’ont pas été touchées par des feux de forét pendant I’Holocéne, indiquant que la derniére
perturbation majeure remonterait a la glaciation. Les communautés floristiques qui s’y
trouvent pourraient ainsi étre des reliques de la végétation toundrique postglaciaire
(Brochmann et al., 2003). La présence de charbons sur les versants t¢émoigne d’une variation

de la limite altitudinale de la forét au fil du temps (Boilard et de Lafontaine, 2025).

Diversité floristique

Les résultats de nos analyses démontrent de maniere générale une diversité
significativement plus élevée dans le secteur des Monts Uapishka. La diversité des trois
autres secteurs (Fermont, Caniapiscau-sud, Caniapiscau-nord) ne présente pas de différences
significatives entre eux. Nos résultats démontrent que la distance entre la position réelle et la
position latitudinale moyenne attendue de la flore du secteur des Monts Uapishka est plus
grande que celle estimée dans les trois autres secteurs; les Uapishka abritent donc une flore

plus nordique qu’attendue.

Notre démarche empirique a permis d’identifier quatre groupes phytogéographiques
distincts parmi les taxons présents dans la flore nordique: forét boréale, lande boréale,
subarctique et arctique. Des taxons appartenant aux groupes de la forét boréale et de la lande
boréale ont été recensé€s dans tous les secteurs de landes sommitales étudiés dans la zone

boréale. En revanche, des taxons du groupe subarctique ont été détectés dans les Monts
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Uapishka seulement, révélant une influence nordique plus marquée qu’attendu. La forte
diversité floristique dans les Monts Uapishka peut étre expliquée par la situation
géographique du secteur. Etant situé dans la pessiére a mousses, ce massif peut abriter a la
fois des especes d’affinité boréale et subarctique. La présence d’éléments d’affinité
subarctique concorde avec la persistance de communautés végétales pionniéres de la toundra
post-glaciaire. Nos résultats concordent avec 1’analyse spatiale des milieux non boisés au
Québec boréal (Paquet, 2025). Paquet (2025) distingue les milieux non boisés montagnards
qui correspondent aux sommets de haute altitude situés du Québec boréal (incluant les monts
Uapishka et Otish) et les milieux non boisés nordiques qui se trouvent a des latitudes plus

¢levées, mais a des altitudes relativement plus basses (Caniapiscau).

Déterminants de la diversité

Nous avons établi un modéle indiquant un effet significatif du temps depuis la dernicre
perturbation et de I’indice d’ouverture sur la diversité béta des communautés floristiques des
sommets étudiés. Notre étude souligne I’importance de considérer la variation spatio-

temporelle pour expliquer la diversité dans les situations insulaires.

PORTEE DE L’ETUDE

Cette étude apporte une compréhension approfondie des processus historiques et
écologiques des landes sommitales dans la forét boréale. Ces connaissances pourront
éventuellement orienter les stratégies de conservation de la biodiversité nordique dans un
contexte de changements climatiques. Les connaissances générées contribueront a une
meilleure appréhension du fonctionnement des écosystémes nordiques, facilitant ainsi la

prise en compte des défis majeurs liés a la conservation et a la gestion durable.

48



Bien que cette étude présente des résultats concrets et nouveaux pour les écosysteémes
marginaux de landes sommitales, sa portée réside davantage dans la démarche novatrice
¢laborée menant a une classification géographique de la flore et dans 1’approche intégrative
pour explorer la relation entre 1’origine des écosystémes et la diversité de leurs communautés
floristiques. La détermination de 1’affinité géographique est traditionnellement assignée par
I’autorit¢ de célebres botanistes tels Hultén (1894-1981) et Fernald (1873-1950). La
démarche empirique présentée dans 1’étude constitue une proposition objective et réplicable
qui prend appui sur des années de documentation de la flore partout sur le territoire. Elle
s’inscrit dans une perspective contemporaine qui valorise I’accessibilité et le partage des
données scientifiques, tout en intégrant les contributions du public (science citoyenne). De
plus, cette méthodologie est reproductible a 1’échelle mondiale, a condition de disposer de

bases de données ouvertes et fiables.

L’approche intégrative combinant plusieurs méthodes d’échantillonnage et d’analyses
(paléoécologie, inventaires floristiques, analyses des indices de biodiversité taxonomique et
phylogénétique, démarche empirique de 1’affinit¢ et GAM) offre une vue d’ensemble
permettant d’observer des tendances récurrentes dans les différentes approches de recherche
et de faire de lien entre elles afin d’en dégager des inférences robustes qui permettent de

comprendre et d’expliquer la problématique étudice.

LIMITES DE L’ETUDE ET PERSPECTIVES DE RECHERCHE

Malgré I’accessibilité et la pertinence des bases de données ouvertes, il est important
de rappeler que ces informations varient en qualité. Celles-ci sont souvent collectées par des
usagers aux niveaux d’expertise variables. Cette variabilité peut entrainer 1’introduction
d’erreurs, telles que des identifications erronées ou des localisations inexactes (Jansen et
Dengler, 2010; Vellend et al., 2013). Bien que la majorité de ces erreurs soient filtrées au
cours du processus d’analyse, certaines occurrences incorrectes subsistent, constituant une

limite méthodologique dans la classification de 1’affinité géographique des especes. De plus,

49



un biais lié¢ a I’effort d’échantillonnage peut survenir: les botanistes, attirés par la rareté d’une
espéce, ont tendance a sur-échantillonner les espéces rarement rencontrées dans un secteur
et a privilégier I’observation des individus situés en périphérie de leur aire de répartition.
Cela peut altérer la représentation de la répartition spatiale des especes. Bien que notre
¢chantillonnage aléatoire stratifié réduise considérablement ce biais de sur-représentation, il

ne 1’¢élimine pas complétement.

De plus, lors des inventaires floristiques, 1’échantillonnage a exclu plusieurs types de
milieux physiques, tels que les dépressions, les escarpements et les zones subhydriques, ce
qui a limité la diversité des habitats étudiés et, par conséquent, I’exhaustivité¢ de la flore
inventoriée. Dans les Monts Uapishka, notre analyse de raréfaction et d’extrapolation jusqu’a
300 quadrats n’a pas permis d’atteindre le plateau de la richesse floristique, il serait donc
pertinent d’explorer davantage la flore de ce secteur. Une étude approfondie incluant a la fois
la flore vasculaire et non vasculaire (mousses, hépatiques) ainsi que les lichens sur
I’ensemble du massif, en particulier dans les combes a neige, reconnues pour héberger une
flore spécialisée, permettrait d’obtenir un portrait plus complet de la biodiversité. Une telle
approche fournirait une vision plus compléte des communautés végétales que celle présentée

dans cette étude, qui se limite a la flore vasculaire des landes sommitales (relief convexe).

Ensuite, nous avons été en mesure d’expliquer les différentes origines des landes
sommitales issues de la déglaciation de 1’inlandsis laurentidien (toundra alpine vestigiale) ou
d’événement de feu suivi d’un échec de régénération forestiere durant la période du
Neéoglaciaire (landes sommitales ex-igne). Avec les changements globaux, la température
augmentera dans les hautes latitudes et les événements de feux seront de plus en plus
fréquents (Boulanger et al., 2025; Flannigan et al., 2006). Dans une perspective de recherches
futures, il serait pertinent de s’intéresser aux communautés floristiques post-perturbation des

landes sommitales et d’explorer I’avenir de ces €cosysteémes.

Finalement, cette ¢tude repose sur de nombreuses discussions et débats, autant a
I’interne qu’a ’externe, concernant la sémantique de plusieurs expressions utilisées. A ce

jour, chaque groupe de recherche adopte ses propres termes et définitions, ce qui peut nuire
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a la clarté des échanges scientifiques. La rédaction d’un article de synthése, en francais et en
anglais, visant a harmoniser et a redéfinir la terminologie associée aux écosystémes nordiques
et alpins s’avérerait essentielle. Une telle initiative permettrait d’uniformiser la terminologie
utilisée pour référer aux landes sommitales pour lesquels des expressions alternatives comme
sommets dénudés, aires non boisées, gol’tsy, toundra alpine ou encore lande lichénique,

parcourent la littérature scientifique francophone.
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ANNEXES



ANNEXE I

Une analyse géospatiale a été effectuée en collaboration avec Claude Morneau de la
direction des inventaires forestiers (DIF). A I’aide des bases de données de I’inventaire
écoforestier du Québec méridional, du programme d'inventaire écoforestier nordique et de la
base de données du plan nord. Dans la sélection « landes sommitales », les landes alpines,
les landes subalpines et les landes subarctiques ont été choisies. Tous ces écosystemes ont
une végétation de toundra et n’abrite pas d’arbres. La figure représente la proportion de

landes sommitales dans le paysage pour chaque secteur dans un rayon de 40 km.

Caniapiscau-nord

Caniapiscau-sud

Fermont

Monts Uapishka

I Landes sommitales



ANNEXE 11

Les espéces de la flore nordique présente dans la toundra arctique et dans les landes

sommitales des secteurs de Caniapiscau-nord, Caniapiscau-sud, Fermont et des Monts

Uapishka sont classées selon leur affinité géographique déterminé par la démarche empirique

¢laborée dans le Chapitre 1.

Abies balsamea

Agrostis mertensii

Anemone parviflora

Alopecurus magellanicus

Agrostis scabra

Anthoxanthum monticola

Arenaria humifusa

Anemonastrum richardsonii

Alnus alnobetula

Arctous alpina

Armeria maritima

Antennaria alpina

Amelanchier bartramiana

Astragalus alpinus

Arnica angustifolia

Antennaria friesiana

Andromeda polifolia

Betula glandulosa

Astragalus eucosmus

Antennaria monocephala

Avenella flexuosa

Bistorta vivipara

Bartsia alpina

Arabidopsis arenicola

Betula michauxii

Calamagrostis canadensis

Cardamine bellidifolia

Arctagrostis latifolia

Betula minor

Calamagrostis stricta

Carex arctogena

Arctous rubra

Betula papyrifera

Carex aquatilis

Carex glacialis

Braya glabella

Betula pumila

Carex bigelowii

Carex lachenalii

Calamagrostis deschampsioides

Carex brunnescens

Carex capillaris

Carex maritima

Calamagrostis lapponica

Carex canescens

Carex chordorrhiza

Carex microglochin

Calamagrostis purpurascens

Carex concinna

Carex glareosa

Carex nardina

Campanula gieseckeana

Carex diandra

Carex gynocrates

Carex norvegica

Cardamine polemonioides

Carex echinata

Carex rariflora

Carex rupestris

Carex adelostoma

Carex exilis

Carex saxatilis

Carex simpliciuscula

Carex atrofusca

Carex interior

Carex scirpoidea

Carex subspathacea

Carex fuliginosa

Carex leptalea

Carex vaginata

Cerastium alpinum

Carex holostoma

. Chamaenerion . N .

Carex limosa g Chamaenerion latifolium Carex krausei
angustifolium

Carex livida Comarum palustre Cherleria biflora Carex marina

Carex magellanica

Deschampsia cespitosa

Draba nivalis

Carex membranacea

Carex oligosperma

Diapensia lapponica

Dryas integrifolia

Carex myosuroides

Carex pauciflora

Dryopteris fragrans

Eriophorum
brachyantherum

Carex rotundata

Carex rostrata

Eleocharis acicularis

Eriophorum russeolum

Carex rufina

Carex tenuiflora

Elymus trachycaulus

Eriophorum scheuchzeri

Carex williamsii

Carex trisperma

Empetrum nigrum

Euphrasia wettsteinii

Cassiope tetragona

Carex utriculata

Equisetum arvense

Festuca brachyphylla

Cerastium arcticum

Cerastium arvense

Equisetum variegatum

Harrimanella hypnoides

Deschampsia sukatschewii

Chamaedaphne calyculata

Eriophorum angustifolium

Huperzia appressa

Draba alpina
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Clintonia borealis

Eriophorum vaginatum

Juncus arcticus

Draba corymbosa

Coptis trifolia

Festuca rubra

Juncus castaneus

Draba lactea

Cornus canadensis

Hippuris vulgaris

Juncus triglumis

Dupontia fisheri

Dasiphora fruticosa

Huperzia selago

Luzula confusa

Epilobium davuricum

Drosera anglica

Juncus subtilis

Luzula groenlandica

Erigeron humilis

Drosera rotundifolia

Kalmia procumbens

Oxyria digyna

Eutrema edwardsii

Eleocharis quinqueflora

Leymus mollis

Parnassia kotzebuei

Festuca hyperborea

Elymus violaceus

Luzula multiflora

Pedicularis flammea

Galium brevipes

Epilobium palustre

Luzula parviflora

Pedicularis groenlandica

Hedysarum boreale

Equisetum fluviatile

Oreojuncus trifidus

Pedicularis labradorica

Hippuris lanceolata

Equisetum sylvaticum

Oxytropis campestris

Poa arctica

Huperzia arctica

Eriophorum viridicarinatum

Parnassia palustris

Potentilla nivea

Juncus biglumis

Eurybia radula

Phleum alpinum

Primula egaliksensis

Koeleria spicata

Galium labradoricum

Phyllodoce caerulea

Pyrola grandiflora

Luzula nivalis

Gaultheria hispidula Pinguicula vulgaris Ranunculus hyperboreus Luzula wahlenbergii
Gentiana linearis Platanthera obtusata Rhododendron tomentosum | Melanocalyx uniflora
Geocaulon lividum Poa alpina Sabulina rubella Micranthes foliolosa
Geum rivale Poa glauca Salix arctophila Oxytropis deflexa
Juncus filiformis Potentilla anserina Salix ballii Oxytropis maydelliana

Juncus stygius

Pyrola minor

Salix calcicola

Papaver labradoricum

Juniperus communis

Ranunculus gmelinii

Salix herbacea

Pedicularis hirsuta

Kalmia angustifolia

Rhododendron lapponicum

Salix reticulata

Pedicularis lanata

Kalmia polifolia

Rubus arcticus

Salix vestita

Pedicularis lapponica

Larix laricina

Rubus chamaemorus

Saxifraga aizoides

Pinguicula villosa

Lathyrus japonicus

Salix arctica

Saxifraga cernua

Potentilla hyparctica

Linnaea borealis

Salix argyrocarpa

Saxifraga cespitosa

Potentilla litoralis

Lonicera villosa

Salix glauca

Saxifraga tricuspidata

Potentilla nana

Lysimachia borealis

Salix planifolia

Taraxacum ceratophorum

Ranunculus arcticus

Maianthemum canadense

Salix uva-ursi

Taraxacum lapponicum

Ranunculus pygmaeus

Maianthemum trifolium

Saxifraga oppositifolia

Tofieldia pusilla

Sagina caespitosa

Menyanthes trifoliata

Saxifraga paniculata

Vahlodea atropurpurea

Sagina nivalis

Mitella nuda

Selaginella selaginoides

Veronica wormskjoldii

Saxifraga hirculus

Moneses uniflora

Silene acaulis

Viola palustris

Saxifraga hyperborea

Mononeuria groenlandica

Solidago multiradiata

Silene involucrata

Muhlenbergia uniflora

Sparganium hyperboreum

Mpyrica gale

Spinulum annotinum

Neottia cordata

Stellaria borealis

Packera aurea

Stellaria longipes

Petasites frigidus

Trichophorum cespitosum

Picea glauca

Triglochin palustris
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Picea mariana Utricularia ochroleuca

e dtowa | oo aignosn
T L R R
Rhinanthus minor ||
7 e
groenlandicum

Rabuspubescens ||
Saixpedicellaris | |
Schewcleriapabustris | | | ]
Shepherdia canadensis | | |
Solidago macrophytta | | |
Spiranthes romanzoffana | | |
Dianthagluinosa | |
Diglochinmaritia ||
Uwiedariaminor | |
Vaccinium ogeoccos | | | ]

Viola macloskeyi
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ANNEXE II1

Les histogrammes des espeéces de 1’annexe précédente ont été  générés
individuellement. Les graphiques suivants représentent la fréquence relative a chaque tranche
de 1° latitude (latitude 41° a 62°). Ils ont été regroupés et présentés selon leur groupe

d’affinité, en ordre alphabétique.
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