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RESUME

L'humus est extensivement retrouvé sous tous les types de couvert forestier. Son potentiel
de description de la végétation locale a travers le temps permet 1'étude de processus écologiques
qui sont masqués au niveau régional. Comprendre la stratigraphie pollinique et la préservation
des grains de pollen est nécessaire pour l'interprétation des diagrammes polliniques & partir de
I'humus. En absence de macrofaune, I'humus peut étre bien stratifié. Le lesssivage du pollen peut
étre contrecarré par une forte concentration en pollen, et la préservation peut étre plus
qu'adéquate. Malheureusement, ce ne sont pas tous les humus qui ont le méme potentiel
stratigraphique. Cet essai étudie les caractéristiques essentielles a I'humus, en particulier des sols
podzoliques, pour que sa stratigraphie pollinique représente bien les changements
paléoécologiques locaux.

ABSTRACT

Pollen stratigraphy in podzol humus. Humus can be found in most forest
environments, and therefore has great potential for local paleovegetation reconstruction and
hence the investigation of local-level ecosystem processes over long time-scales. Understanding
pollen stratigraphy and preservation is important for the interpretation of pollen diagrams from
humus. In the absence of macrofauna, humus is often well stratified. Downwashing of pollen can
be offset by high pollen concentrations, and pollen preservation has been shown to be more than
adequate in many sites. Unfortunately, not all humus seems to have the same potential for pollen
stratigraphy. This essay reviews the characteristics of humus which are important to its use as a
stratigraphic deposit for pollen-based paleoecological studies, with particular reference to
podzols.
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INTRODUCTION

Les études polliniques en lacs et tourbiéres de moyennes et grandes dimensions
représentent les changements de végétation a l'échelle régionale (Jacobson, 1988). Pour les
études a l'échelle locale, le milieu le plus adéquat est une petite dépression (forest hollow)
retrouvée sous couvert forestier ou les grains sont bien préservés et la stratigraphie temporelle est
bien établie (Davis et al. 1992; Davis et al. 1994, Sugita, 1994; Calcote, 1995).
Malheureusement, de telles dépressions ne sont pas extensivement distribuées, il est souvent
difficile des les trouver dans la localité a I'étude. En absence d'une dépression, I'humus devient un
choix évident par ses caractéristiques. L'humus offre 'avantage d'étre retrouvé dans la majorité
des milieux forestiers, il est facilement échantillonné et le pollen qu'il contient est tres local, ce
qui permet d'étudier des phénomenes écologiques tels la compétition interspécifique (Green et
al., 1988), la succession naturelle et I'effet direct de 'homme sur la végétation (Andersen, 1986).
Les diagrammes polliniques effectués a partir d'humus identifient les processus végétationels
locaux qui sont masqués par la pluie pollinique surtout régionale retrouvée lors d'études de
sédiments lacustres ou de tourbieres (Andersen, 1986). De plus, plusieurs réplicats dans la méme
localité peuvent étre obtenus. La réplication permet d'étudier les variations locales et, en
comparant plusieurs réplicats sur une grande étendue, les similitudes permettent d'étudier les
variations régionales avec un degré de précision spatiale autrement inespéré.

Malgré ces avantages, les humus sont peu utilisés en palynologie. Ils sont réputés pour
avoir une faible préservation des grains de pollen (Cushing, 1967; Aaby, 1983; Moore et al.
1991), une stratigraphie temporelle faible et une datation difficile a établir (Aaby, 1983).
Découragés par ces suppositions, peu de scientifiques s'y sont attardés. Par contre, la majorité de
ces suppositions ont été basées sur trés peu d'études effectuées a partir d'humus, et généralement
dans des humus de brunisols. Le type d'humus utilisé¢ peut grandement affecter les conditions de
préservation du pollen et la stratigraphie. Andersen (1979) a remarqué que la stratigraphie est
faible en brunisols mais qu'elle peut étre bien établie dans la portion humique des podzols.
Dimbleby (1952) et Munaut (1967) ont montré que dans les podzols, la stratigraphie des pollens
respecte les phases de la végétation locale; les pollens des phases plus anciennes se situant dans
les horizons profonds alors que la végétation actuelle est représentée par le pollen a la surface.
Une stratigraphie des podzols a aussi été établie dans plusieurs études effectuées au Danemark
(Iversen, 1964; 1969; Andersen, 1979; 1984), en Angleterre (Bradhsaw, 1981), en Irlande
(O'Sullivan, 1973; Cruishank et Cruishank, 1981; Dodson et Bradshaw, 1987), en Hollande
(Stockmar, 1975; Dijkstar et van Mourik, 1996), en Allemagne (Trautmann, 1952), en Suéde
(Erdtman, 1943) et aux Etats-Unis (Bradshaw et Miller, 1982). Puisque les podzols sont
retrouvés en forét boréale et en forét tempérée humide, leur potentiel de représentation de
nombreux milieux est important.



Cet essai constitue une synthése de I'état des connaissances sur la formation de I'humus
(plus précisément des podzols), de la stratigraphie du sol et du pollen & partir dhumus, des
processus bioperturbateurs et de la préservation des grains, le tout en vue d'établir des criteres

pour évaluer le potentiel des humus de podzols pour les études paléoécologiques.

L'HUMUS ET SA STRATIFICATION
Plusieurs horizons sont retrouvés dans un podzol (Buckman et Brady, 1960, fig. 1), lui

conférant une stratigraphie propre.

L: litiére: composée de feuilles
F: matériel partiellement décomposé
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Figure 1: Profil d'un podzol.

Les podzols de milieux froids et humides sont caractérisés par un épais horizon organique E (L,
F, H), un horizon B assez mince et un pH extrémement acide (Wang et al. 1986). Chacun de ces
horizons est formé a I'aide de microorganismes différents. Les couches L, F et H représentent des
stades successionnels dans le processus de décomposition des substances non-humiques et
humiques (Kendrick, 1959; Babel, 1975). La litiére fraichement déposée est activement attaquée
par les hyphes de champignons qui atteignent leur maximum d'activité dans la couche Fy. Dans
la couche F;, la partie partiellement humifiée est plus stable et la couche H est
microbiologiquement inactive. La progression de ces horizons possédant des substances
humiques a différents niveaux de décomposition constitue une stratigraphie, les couches ayant
été formées et décomposées les unes par dessus les autres a travers le temps. Les podzols sont
caractérisés par la formation d'un horizon Ae et B ou il y a accumulation de fer (Fe) et
d'aluminium (Al). Les mécanismes possible de la formation de cet horizon propre aux podzols

sont discutés dans un essai de Courchesne et Hendershot (1997).



En absence de perturbations, la stratigraphie des podzols peut €tre bien conservée.
L'humus podzolique étant stratifi€, le pollen devrait étre déposé suivant cette méme stratification.
La stratigraphie visible d'un humus est établie en association avec des processus de
décomposition de la matiére différents selon 1'dge du dép6t. La premiére phase, dans les couches
L et F de litiere récemment déposée, est l'attaque "active" par les microorganismes. Ceux-ci ne
sont présents que dans les premiers centimétres de litiére (Catt, 1990) et ils sont responsables de
la décomposition de la matiére organique la plus labile. La décomposition en absence de
microorganismes, dans la couche H de litiere ayant déja perdu son carbone de haute qualité,
s'effectue passivement par polymérisation et perte de polysaccharides, protéines et hydroxiles
(Catt, 1990). Les processus de décomposition sont décrits en détails dans Ejsackers et Zehnder
(1990) et Ponge (1991) (fig. 2).

La premiére couche de litiére est en partie décomposée par la macrofaune de surface
(collemboles, mites). Les parties inutilisées subissent ensuite l'action des microorganismes qui
catabolisent plusieurs substances mais certaines dont I'hémicellulose et la lignine résistent et ne
seront dégradées que dans la couche inférieure. La partie soluble de la décomposition est
lessivée. Dans l'horizon Fj, les champignons mycorrhyziens attaquent 1'hémicellulose et la
lignine et transforment une partie de ces substances en matiére humique. Une autre partie est
lessivée. Par la suite, les substances humiques s'accumulent sans dégradation dans 1'horizon H.
Melilo et al (1989) et Wieder et Lang (1982) ont décrit la décomposition de la litiere en surface
comme rapide, étant accomplie entre 5 et 13 ans aprés déposition (Swift et al. 1979). La
deuxiéme phase est plus lente, les substances humiques étant formées environ 23 ans apres la
déposition au sol de la litiecre dont elles sont extraites (Ejsackers et Zehnder, 1990).
Normalement, on peut envisager que les pollen déposés a la surface suivent ces mémes étapes;
s'il n'y a pas de perturbations, les pollens les plus anciens devraient étre associés a I'humus le plus
ancien, le plus profondément enfoui et le plus dégradé, et de plus, cet humus devrait avoir été
déposé comme litiere la méme année que les pollens associés.

L'humidité est importante pour la production de la matiére organique et pour son
accumulation. C'est l'accumulation de litiere qui contribue a créer un humus épais et stratifié.
Dans une étude de décomposition de la litiere effectuée sur 3 ans, Moore et al. (sous presse) ont
déterminé qu'en milieu boréal, une augmentation des précipitations entraine une plus forte
conservation de litiere. L'effet des pluies sur la stratification dépend a la fois de la quantité d'eau
livrée au site et de la distribution temporelle des pluies mais, il dépend surtout des
caractéristiques de la surface du sol (Beven et Germann, 1982). En forét, durant la fonte des
neiges, la quantité d'eau disponible peut étre uniforme mais l'alternance des sols de différentes
composition cause une non-uniformité des processus dans le sol (Price et Hendrie, 1984). Dans
des horizons Ah tres épais, Price (1994) a remarqué que la capacité d'absorption de I'eau de la
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matiere organique était beaucoup plus élevée que dans les horizons Ah de moindre épaisseur
localisés a quelques meétres. Les podzols les plus €pais et les mieux stratifiés sont localisés dans
les régions ou les précipitations sont plus importantes que l'évaporation, au moins pendant une
période de I'année, généralement au printemps (McKeague et al. 1983). Schaetzel et Isard (1991)
et Isard et Schaetzl (1995) ont déterminé trois conditions importantes pour le développement et le
maintien d'une épaisse stratification: (1) une grande infiltration d'eau pendant la fonte des neiges

en mars et avril, (2) des conditions plus seches en automne et (3) peu de gel au sol pendant
I'hiver.

PROCESS
TEMP us COUCHES ORGANISMES
S IMPLIQUES
bactéries
t1 m L1
T
L2 collembole
o L D - 0 mite
ans [ \\ I I 2
‘ / V t / v F1 champignons
L > C e O
W \ -
v * S / F2 Aucun
23 k
ans
¢ Y H Aucun
L S
H

tnv

Fig.2. Processus de décomposition de I'humus et microorganismes associés.

LIT=Litiére, L=lessivage, D=communition, C=catabolisme, O=organismes, SH=
Substances humiques (modifiée de Ejsackers et Zehnder, 1990)



En plus de linfiltration d'eau au printemps par la fonte des neiges, les précipitations
doivent étre élevées en été pour favoriser le développement des horizons. Schaetzl et Isard (1996)
ont démontré que l'accumulation des couches de matiéres organiques est plus élevée dans les
régions ou les précipitations sont distribuées tout au long de 1'année que dans les régions ou les
précipitations sont sporadiques mais plus importantes. La podzolisation est plus élevée dans les
régions couvertes saisonni€rement par une épaisse couverture de neige (Schaetzl et Isard, 1996).
Une forte accumulation de neige inhibe le gel et permet l'infiltration d'eau dans des sols déja bien
humides. La podzolisation la plus forte est observée dans les sols ou le gel agit sur une courte
période de temps (Isard et Shaetzl, 1993). Un sol gelé est souvent imperméable a l'infiltration
(Trimble et al. 1958; Burt et Williams, 1976). Par contre, dans les sols non-perturbés et les
dépressions ou le sol a une faible densité, le gel se fait sous forme de granules et il devient ainsi
parfois plus perméable qu'un sol non gelé (Trimble et al. 1958; Beatty, 1984). Dans les sols plus
compacts (les monticules par exemple) le gel s'accumule dii & une remontée de 1'eau enfouie dans
la matiére organique et ce gel rend le sol imperméable a l'eau de fonte (Anderson, 1947
Helmreich et Clark, 1962). Si aucune neige ne vient qu'a recouvrir ces milieux, le dégel ne

permettra pas a I'eau de pénétrer le sol asséché et la podzolisation sera ralentie.

FACTEURS POUVANT DETRUIRE LA STRATIGRAPHIE DE L'HUMUS
Bioperturbateurs

Dans les podzols, le mélange entre la matiére organique et la matiére minérale est
minimal dii au manque de faune de grande taille (Pawluk, 1985). La vie animale est concentrée
dans les tous premiers centimeétres, I'horizon H étant dépourvu de toute macrofaune (Weis-Fogh,
1948; Murphy, 1955). Les plus grands organismes se nourrissent préférablement des matiéres
fécales des autres organismes. La bioturbation pouvant survenir dans les podzols se localise
surtout au niveau des horizons L et F et puisque la macrofaune en est pratiquement absente, peu
de mélange s'effectue dans les horizons inférieurs. L'age de la forét peut faire varier le taux de
mélange du podzol. Les foréts les plus vieilles ont un nombre réduit de microarthropodes, elles
ont ainsi un humus mieux stratifié (Paquin et Coderre, 1997).

Les vers de terre (Lumbricidae) sont les plus ravageurs de la macrofaune retrouvée dans
la majorité des sols. Ils se nourissent de matieére organique et sont responsables du mélange
pouvant survenir sur plusieurs centimetres de I'humus. Ils ingerent une partie de la maticre
organique et la broyent. Les rejets se font en amas fécaux a la surface, augmentant le taux de
mélange de l'humus (Coliteaux et al. 1995). Les conditions des sols importantes pour leur
développement sont: une humidité abondante, une bonne aération, une température au-dessus du
point de congélation et un pH pres de la neutralité (Allison, 1973). La majorité des podzols
ayant un pH d'environ 5, ce qui limite le nombre de lombrics présents et leur effet sur le mélange
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de I'humus sont limités. En forét boréale, on retrouve quelques collemboles dans les sols,
quelques larves de dipteres et de tres petits vers de terre. Lorsque le pH est plus faible que S, les
vers de terre sont peu présents (Andersen, 1979; 1984; Aaby, 1983).

Certains vertébrés forageurs peuvent détruire la stratigraphie de I'humus. Les trous laissés
pas les animaux forageurs sont facilement repérables sur un site, et facilement reconnus en profil
stratigraphique, et donc facilement évités lors de I'échantillonage.

Dans les sols podzoliques, les racines ont tendance a se développer davantage a la
surface, méme si la racine primaire est encrée plus profondément dans le sol (Wilde, 1967,
Martin et Lowe, 1989; Kullman, 1990). En croissant, les racines jouent un réle dans la formation
du sol. La porosité et la densité de la matiére organique sont affectées par la présence de racines.
Lorsque les racines pourrissent, elles forment des trous laissant passer l'air, 1'eau et des racines
plus jeunes. Des canaux formés par les racines ont été trouvés dans les podzols jusqu'a 1 m de
profondeur. Ces canaux sont faits de matiére organique décomposée ressemblant a 1'horizon H
mais ayant une accumulation de Fe et Al comme dans I'horizon B (Martin et Lowe, 1989). Les
racines contribuent ainsi a détruire une partie de la stratigraphie, mais n'ont qu'un faible effet sur
la stratigraphie éventuelle de la litiére et de ses produits de décomposition.

Facteurs Abiotiques
Feu

Le feu peut étre un €élément destructeur de la stratigraphie, ne créant pas d'inversion de
stratigraphie mais éliminant une partie des horizons pour ainsi causer des hiatus importants. En
forét boréale, le feu est un élément perturbateur important. Selon la sévérité du feu, la couche
organique d'un sol peut étre partiellement ou compleétement détruite. Une étude en laboratoire a
démontré que des feux de haute intensité (420°C) peuvent crééer une diminution de 50% de la
matiére humique alors que des feux de trés haute intensité (495°C) consument toute la matiere
organique présente (Fernandez et al. 1997). En milieu naturel, on a remarqué que la température
augmente rapidement a la surface, sous l'action du feu, mais a une profondeur de 2.5 cm ou plus,
elle ne semble plus varier. Une combustion incompléte de la matiére organique survient suite a
un mouvement rapide du feu d'un endroit & I'autre (Giovanni et Lucchesi, 1997). Lorsque le feu
est de faible sévérité, la partie supérieure de la stratigraphie sera détruite par contre, la présence
de charbons indiquera le passage du feu. Un feu plus intense ou un feu résident plus longtemps a
un endroit peut consummer complétement la partie humique du sol. La présence d'une couche de
charbon a la base de I'humus indique un feu de haute sévérité (Mitchell et Bradshaw, 1984).
L'humus ayant été formé au-dessus de cette couche ne représentera que le temps depuis le dernier

feu.



La variation de sévérité du feu d'une aire a une autre crée une mosaique dans la matiére
organique. Certains endroits sont moins briilés que d'autres, la stratigraphie étant plus ou moins
conservée selon la durée et l'intensité du feu. Ces variations créent une représentation temporelle
inégale d'une aire a l'autre. En utilisant I'humus comme site paléoécologique, il est important de
prendre plusieurs réplicats pour bien représenter la localité a l'étude et avoir la meilleure

représentation temporelle possible.

Chablis

Une perturbation par chablis peut aussi €tre responsable de la grande variabilité observée
entre des profils de sol situés a de courtes distances (Denny et Goodlet, 1956). Le chablis
implique que l'arbre est tombé, entrainant ses racines principales qui ont soulevé une partie de

I'humus. La zone ayant été ainsi arrachée est évaluée entre 12 m? (Brewer et Meritt, 1978) et 16

m?2 (Putz, 1983) lorsque l'arbre est mature. Ce déracinement peut survenir suite a une force
mécanique tel le vent, une avalanche, I'accumulation de verglas ou simplement par un mauvais
ancrage des racines dii a une topographie grossiere.

Un monticule se forme avec ajout de matiére organique sur la partie exposée des racines
alors qu'une dépression sera formée a l'emplacement antérieur des racines. L'emplacement du
monticule et de la dépression peut étre modifié par le type de chute de l'arbre. Dans le type
rotationnel, le matériel de surface demeure intact, recouvrant une partie du trou et la partie
adjacente du monticule. Dans le type a chamiéres, la matiére organique de surface est déposée a
coté du trou, laissant le sol minéral exposé dans le trou. Avec le temps, les trous de types a
charniére développent davantage de matiere organique que les trous de type rotationnel (Beatty et
Stone, 1985). Les monticules sont reconnus a travers le temps par leur élévation (Stone, 1975) et
par la présence de racines décomposées a l'intérieur du sol (Beatty et Stone, 1985). Dans les
trous, il y a un rapide développement de nouveaux horizons A et O (Beatty, 1984). Apres
plusieurs années, la perturbation peut étre reconnue lors de l'observation de la carotte et
l'identification des différents horizons (Beke et McKeague, 1984). Le déracinement tend a
homogeénéiser le sol autour du monticule, ce qui rend l'identification des changements créés par
le déracinement facilement identifiable (Bormann et al. 1995). La présence de 'arbre influencera
la stratigraphie de I'humus (Brown, 1977). L'alternance des horizons ne suit pas le patron attendu
mais il y a un enchevétrement de plusieurs horizons (Schaetzl et Lansing, 1985).

En plus d'affecter la stratigraphie passée (puisqu'une partie des horizons a été extraite par
le systéme racinaire et remplacée par une matiére organique plus jeune), le chablis influence
aussi la stratigraphie prochaine puisque les monticules et les dépressions n'ont pas les méme
caractéristiques de sol. Les monticules sont moins humides, moins recouverts de neige en hiver

et sont davantage exposés aux éléments climatiques (Schaetzl et Lansing, 1990); leur

7



podzolisation est ainsi ralentie. Les dépressions étant plus protégées, leur podzolisation est
accélérée. L'alternance entre dépressions et monticules crée aussi une mosaique ou les
représentations temporelle et stratigraphique de la matiére organique ne sont pas les mémes sur
de courtes distances.

Le déracinement d'un seul arbre arrive chaque année sur environ 2% d'une aire forestiere
(Lorimer, 1977) et le cycle de déracinement d'une méme surface est d'environ tous les 100 ans
(Runkle 1982). La probabilité de déracinement d'un arbre n'est pas la méme pour toutes les
parties d'une aire puisqu'elle est reli€e a la variation spatiale de I'environement ainsi qu'a l'espéce
et la structure de l'aire. Pour éviter l'effet des chablis sur la stratigraphie, plusieurs carottes
d'humus doivent étre prises dans une méme localité et les différents horizons doivent étre
identifiés pour éliminer les alterations par chablis qui compliquent l'interprétation de la
succession végétationelle.

Relief

Les podzols sont souvent retrouvés a différents stades de développement sur de courtes
distances (Alexander, 1995; Barrett et Schaetzl 1992). Ces variations peuvent étre dues a des
variations de microclimat et de drainage reliées a la topographie. Le matériel parental le plus
adéquat est un sol inorganique a texture grossiere comme un sable ou un loam (Courchesne et
Hendershot, 1997). Les podzols sont généralement mieux développés sur des versants a pente
forte ou dans des dépressions de terrain que sur un sol plat car I'eau y est plus abondante et la
température plus fraiche, favorisant la podzolisation (Veneman et al. 1984; Schaetzl, 1990). Il a
été démontré que les podzols sont plus €pais sur des pentes N-NE que sur des pentes S-SW. Cette
différence peut étre attribuable a des températures plus fraiches en été et a une humidité plus
importante favorisant la podzolisation (Hunckler et Schatezl, 1997).

Price (1994) a mesuré des épaisseurs de l'horizon Ah variant de 20-50 mm jusqu'a 300

mm dans un quadrat de 10 m2, selon la topographie.

Cycles pluie/sécheresse

Sous climat sec, l'alternance entre pluie et sécheresse peut entrainer un bris dans la
stratification de l'humus. En période de sécheresse, 'humidité incorporée dans le sol est
évaporée, ce qui entraine un martellement du sol. Des crevasses apparaissent, exposant la matiere
organique plus profonde (Dezzeo et al. 1997). Sous la pression des précipitations, la matiere
organique plus récente peut s'infiltrer dans ces crevasses. En climat tempéré froid, la sécheresse

est généralement trop faible pour entrainer des problémes de stratification.



Cycles gel/dégel
Sous couvert forestier coniférien, le sol tend a geler dans un amas solide car la litiere
coniférienne est toujours trés humide au moment du gel (Thorud et Anderson, 1969). 1l y a donc
plus de risque que le gel en amas cause des fissures dans le sol, ce qui expose le sol et la matiere
organique sous-jacente a l'activité mircrobienne et a la minéralization au printemps (Black,
1968). Une infiltration de matiére organique provenant des amas peut aussi survenir par la suite.
Sous forét feuillue, I'humidité étant moins élevée dans la litiére, le risque de gel en amas est
moins important (Fahey et Lang, 1975). Cependant, ces fissures dues au gel sont normalement
facilement reconnues en coupe, et semblent étre plutdt rares en podzols.
La cryoturbation est un processus pédologique affectant les environnements a pergélisol.
Les effets de la cryoturbation peuvent étre observés par des horizons irréguliers, une
acccumulation de matériel organique au niveau du pergélisol et un sol déformé par la croissance
des glaces (Bockheim et Tamocai, 1998). La cryoturbation forme des crevasses dans le sol qui
peuvent étre infiltrées par la matiére organique ou par de la glace (Bockheim et al. 1998). La
cryoturbation est surtout reconnue dans les sols ou le pergélisol atteint de 100 & 200 cm de
profondeur (Bockheim et al. 1998). Dans les sols ou le pergélisol est moins profond, la

cryoturbation n'a pas lieu (Mueller, 1998).

Infiltration

L'infiltration d'eau peut transporter le pollen qui sera alors redéposé a un niveau ultérieur.
Les grains de pollen mesurant entre 5 um et 150 um, il serait possible d'en déplacer plusieurs par
lessivage. En milieu podzolique, les grains retrouvés a des niveaux ultérieurs apres lessivage ont
une dimension de 1 a 10 um (Dimbleby, 1961) donc une faible portion des grains de pollen sont
lessivés. De plus, il semblerait que le pollen évite l'effet de lessivage en formant des aggrégats
avec la matiére humique (Bradshaw, 1988). << Les pollens ne sont pas libres de circuler dans de
petits aggrégats de matiere organique plus ou moins décomposée. Ces aggrégats sont logés dans
les infractuosités ménagées entre les grains de sable et ils y adhérent assez fortement par un
ciment humique>> (Munaut, 1967). Si le lessivage parvient tout de méme a déplacer quelques
grains de pollen, cet effet est généralement contrecarré par la grande concentration de grains de

pollen retrouvés en humus (Bradshaw, 1988).

PRESERVATION DU POLLEN EN HUMUS
La perte d'un taxon ou d'un assemblage pollinique di & une faible préservation des grains
peut affecter l'interprétation des diagrammes polliniques. Il est donc important de connaitre le
taux de préservation des différents taxons dans le milieu étudié. Plusieurs types de détérioration

ont été décrits par Delcourt et Delcourt (1980). Les grains peuvent étre corrodés (perforations
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dans l'exine), dégradés (amincissement de l'exine), endommagés mécaniquement (lI'exine est
plissée ou rupturée) et obscurcis (non-reconnaissable di a une accumulation de détritus sur la
lame).

La conservation du pollen est déterminée par la nature chimique de I'exine du grain et par
la nature biochimique du milieu de préservation (Sangster et Dale, 1964). En podzols, I'état de
préservation des grains peut €tre excellent (Faegri et Ivsersen, 1989) sous certaines conditions.
Les différents mécanismes pouvant affecter la préservation des grains sont les suivants: a)
'oxydation, b) l'activité microbienne, c) l'ingestion par la macrofaune et, d) les variations de

température et les cycles d'humidité.

Oxydation

Zetsche (1929) et Vicari (1936) ont montré que l'exine peut étre dégradée par oxydation.
Le pollen retrouvé dans les humus est plus exposé a 1'oxydation et a la dégradation microbienne
que dans la majorité des lacs ou tourbieres (Faegri et Iversen, 1989). La sensibilité a I'oxydation
des grains de pollen est en fonction du contenu en sporopollénine (Kwiatkowski et Lubliner-
Mianowska, 1957; Havinga, 1967) et du pH (Pennington, 1996). Les espéces ne possédent pas la
méme quantité de sporopollénine sur leur exine et le taux d'oxydation des grains varie selon
l'espece (Havinga, 1967). Généralement, les grains les plus facilement oxydés ont un contenu en
sporopollénine faible. A un pH élevé (>5), I'oxydation est un élément destructeur pour I'exine qui
devient corrodée. Par contre, a un pH de moins de S, la corrosion du pollen est faible (O'Sullivan,
1973; Andersen, 1986). Les podzols étant plutot acides, 1'oxydation des pollens n'est que de 10%
sur 30 cm de matiére humique et elle a été évaluée a 5% dans I'horizon H d'un podzol (Andersen,
1984).

L'oxydation augmente en fonction du vieillissement de I'humus. Puisque les grains de
pollen sont plus résistants a l'oxydation que I'humus, il peut se former une concentration du
pollen a la base du profil (Faegri et Iversen, 1989), non pas par lessivage, mais par oxydation
préférentielle de la matrice organique de I'humus. Les grains de pollen semblent atteindre un
seuil de dégradation apreés quelques années et il demeurerait constant par la suite (Sangster et
Dale, 1964). Havinga (1971) a remarqué que le nombre de grains corrodés augmente avec la
profondeur mais que quelques espéces, méme les plus sensibles, restent intactes. Ces variations
d'un individu a l'autre de la méme espece seraient dues a une composition chimique différente de
la sporopollénine (Havinga, 1971). D'autres études efectuées a partir d'humus montrent que le
nombre de grains corrodés augmente avec la profondeur de I'humus (Dimbleby 1985, Russell,
1993). Par contre Dijkstra et van Mourik (1996) ont remarqué que le maximum de préservation
des grains retrouvés dans les sols podzoliquess €tait situé soit au milieu, a la base ou a la surface,

selon la carotte considérée.
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L'effet de 'oxydation peut aussi dépendre de I'espece. Havinga (1971) a démontré que les
grains en podzols sont sujets & un amincissement graduel de l'exine, et trés peu de corrosion.
Elsik (1966) mentionne qu'avec le temps, les grains trouvés sont généralement perforés. Certains
grains sont plus sensibles a l'oxidation que d'autres (Faegri et Iversen, 1989). Ces variations de
préservation pourraient entrainer la disparition de certains grains, laissant un assemblage
pollinique peu représentatif de la végétation (McAndrews, 1994). Par contre, le degré de
dégradation des grains présents peut nous informer sur I'ampleur de l'effet de 1'oxydation. En
calculant le pourcentage de grains détériorés, on obtient un indice de détérioration. Si plus de la
moitié des grains sont corrodés, I'échantillon doit étre rejeté dii & un grand risque que certaines
especes soient complétement disparues. En humus de podzol, Bradshaw (1978) a trouvé un
indice de 29 (0 étant totalement préservé et 100 étant totalement détérioré). Les indices de
plusieurs échantillons récoltés en podzols sur les iles du Lac Duparquet montrent des indices de
dégradation de seulement 10% (Larocque et al. en préparation). Les grains peuvent étre bien
préservés en humus et la concentration pollinique peut aussi étre €levée (Bradshaw, 1981;
Dijkstra et van Mourik, 1996).

Activité microbienne et champignons

Les bactéries ne peuvent s'attaquer a des substances résistantes telles la cellulose,
I'hémicellulose et la lignine (Coliteaux et al. 1995) et ils ne peuvent davantage dégrader la
sporopollénine (Dimbleby, 1967; Havinga, 1971; Elsik, 1971; Brooks et Shaw, 1973). Par
contre, les grains préalablement oxydés peuvent étre attaqués par les bactéries (Havinga, 1967)
puisque leur contenu en sporopollénine est diminu€é par oxydation. La sporopollénine étant moins
concentrée, il est possible que certaines bactéries puissent dégrader I'exine et pénéter le pollen
(Elsik, 1971). Dans les milieux froids, humides et acides caractéristiques des podzols de 'est du
Canada, peu de bactéries sont présentes (566 par gramme de sol comparativement a 797 par
gramme de tourbe, Kononova, 1970) Les actinomycétes s'attaquent généralement aux substances
intouchées par les bactéries telles la cellulose, les polysacharides, 'hémicellulose, la kératine, la
chitine et l'acide oxalique (Allison, 1973). Si elles peuvent s'attaquer a la cellulose, il est fort
probable qu'elles puissent aussi s'attaquer a la sporopollénine. Par contre, leur nombre est trés
limité en podzols (Allison, 1973). Elle sont confinées aux tous premiers centimetres de litiere car
le pH y est un peu plus élevé et elles sont aérobiques. Elle ne peuvent affecter que le pollen
récemment déposé. Peu d'études ont démontré l'action des actinomycetes sur le pollen. Goldstein
(1960), Elsik (1966) et Svarla et Anderegg (1972) mentionnent que si les actinomycetes
possedent des enzymes capables de dégrader la sporopollénine, elles ne s'en servent que pour
pénétrer l'exine par les apertures. Elsik (1971) a décrit deux types de cicactrices sur le pollen

produites par les microorganismes: les perforations qui sont formées par les organismes ayant un
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tube pénétrant le pollen complétement et des rosettes qui sont produites par des organismes
pouvant s'attaquer directement a la sporopollénine mais qui limitent les dommages a l'ectexine.
Les bactéries ne peuvent étre responsables de ces perforations car elles sont généralement plus
grosses que les bactéries elles-mémes et le type de dégradation ne peut étre effectué par ces
bactéries. Les actinomycétes et les champignons sont responsables des perforations observées
(Elsik, 1971).

Le role de décomposition des microorganismes diminuant rapidement avec la profondeur
en humus (Catt, 1990), leur effet sur la préservation des grains se localise surtout dans les tous
premiers centimeétres. Ils peuvent affecter la préservation sur un maximum de 13 ans apres la
couche de déposition de la litiere (Melilo et al. 1989) mais leur effet reste minime di a leur petit
nombre dans les podzols.

Ingestion par la macrofaune

Il a déja été mentionné que le pollen peut étre avalé par la macrofaune en méme temps
que la matiére humique dont ils se nourissent (Ponge, 1991). L'ingestion de ce pollen peut causer
un amincissement de l'exine (Moore et al. 1991). Par contre, le milieu acide et anaérobique des
pelottes fécales permet la préservation des grains de pollen (Currie, 1961). Des grains sont
souvent retrouvés dans les excréments de la macrofaune de petite taille, sans étre dégradés
(Dijkstra et van Mourik, 1996).

Température et humidité

L’alternance entre le gel et le degel ne semble pas avoir d’effet sur la préservation des
grains (Holloway, 1989). Par contre, l'alternance entre période d'’humidité et période de
sécheresse semble endommager les grains de pollen, certains ayant un taux de dégradation entre
10% et 80% selon l'espéce aprés 50 cycles humidité/sécheresse effectués en laboratoire
(Holloway, 1989). Cependant, le taux de dégradation diminue rapidement apres les premiers
quelques cycles, et aussi avec la salinit¢ (Campbell et Campbell, 1994; Campbell, sous presse).
Adovasio et Carlisle (1984) ont remarqué que dans un lac, en partie protégée et toujours
abondamment inondée, le pollen était bien préservé alors que dans une partie soumise a des
périodes d'asséchement, le pollen n'était que pauvrement préservé. Larsen et al. (1972) ont
remarqué qu'a la surface d'une tourbiére ayant été asséchée, la préservation du pollen était trés
faible comparativement au pollen retrouvé plus profondément dans la carotte. Dans les podzols,
I'humidité étant généralement toujours élevée (sauf apres perturbation), le pollen risque moins
d'étre affecté par la sécheresse. Comme dans une tourbiére, la surface peut €tre plus affectée par

les variations d'humidité et de sécheresse.
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RESOLUTION TEMPORELLE (CHRONOSEQUENCE) ET DATATION

Plusieurs études effectués sur les humus de sols podzoliques démontrent qu'il y a un
gradient d'age tout au long de la carotte jusqu'a l'atteinte d'un 4ge basal approchant 1'dge absolu
du sol (Scharpenseel, 1971). Le temps que passe le pollen dans chacun des horizons est différent:
dans les horizons L et Fy, le temps de résidence est court puisque la décomposition est rapide
alors que le temps de résidence dans l'horizon H peut atteindre des centaines d'années jusqu'a
plus de mille ans dans certains cas (Tamm 1950; Kendrick 1959; Iversen 1969; O'Sullivan 1973).
Le tableau 1 montre les datations de la matiére organique (& la base de 'humus des sols

podzoliques) obtenues a différents endroits.

Tableau 1: Dates de I'humus en podzols dans différents pays

dates of humus country Authors

1340+ 70 Etats-Unis  Smith et al. 1971
base of H

685 + 90 Etats-Unis  Smith et al. 1971

beginning of H
4000- 10 000 Etats-Unis  Barrett and Schaetzl 1992

1000 Suede Aaltonen, 1952
1000 Suede Tamn and Holmen, 1967
1880 + 130 Suéde Jauhiainien, 1972

2860 + 200 Angleterre  Perrin et al. 1964
350 Canada Singleton and Lavkulick, 1987

400-500 Suéde Jauhianien, 1973

2300 Canada Protz et al. 1984
824 + 122 Canada Larocque et al. sous presse
1219 £ 122 Canada Larocque et al. sous presse
1752 + 122 Canada Larocque et al. sous presse
159+7* Canada Larocque et al. sous presse
167 +7* Canada Larocque et al. sous presse
163 +7* Canada Larocque et al. sous presse
168+ 7* Canada Larocque et al. sous presse
175+ 7* Canada Larocque et al. sous presse
1617~ Canada Larocque et al. sous presse
166+7* Canada Larocque et al. sous presse
Légende: *: podzolisation incompléte, absence d'horizon B

Sous des précipitations sensiblement les mémes, il semble que la température moyenne
affecte le développement de podzols (fig. 3). Sous des précipitations annuelles variant de 2500
mm a 3200 mm, le temps de podzolisation varie selon la température considérée. A des
températures plus élevées, le temps de podzolisation est moindre qu'a des températures froides ou

le taux de décomposition est ralenti.
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Fig. 3. Temps de podzolisation en fonction de la température et des précipitations

Malgré l'envergure temporelle de plus de 1000 ans possible en humus, la datation de
I'humus proprement dit par le radiocarbone semble montrer seulement un dge apparent de la
matiere organique (Guillet, 1975) car celle-ci comporte une multitude de sources carbonnées de
tous dges di a la présence de racines modernes (Aaby, 1983; Kaland et al. 1983). Les datations
ainsi obtenues risquent de montrer un dge beaucoup plus jeune qu'il ne I'est en réalité.

Cruishank et Cruishank (1981) ont daté I'accumulation de pollen. Aprés avoir retiré les
substances humiques par KOH et tamisé la solution dans un tamis de 250 um, la fraction restante
(composée principalement de pollen) a été datée par AMS. Les dates ainsi obtenues sont tres
représentatives. Par contre, si un mélange de pollen est survenu, par lessivage ou par bioturbation
par exemple, la date obtenue peut étre plus vieille ou plus récente.

La datation des macrofossiles peut aussi €tre adéquatement utilisée. Les charbons qui sont
conservés en humus peuvent étre datés (Iversen, 1964; Iversen, 1969; Stockmarr, 1975;
Carcaillet et al. 1997). Par contre, la datation des charbons a la base de 'humus peut ne pas
représenter la date de formation de cet humus car il peut survenir un hiatus entre le feu et le début
de la formation d'un nouvel humus. De plus, les charbons peuvent dater d'un feu antérieur.
Lorsque le charbon est localisé¢ dans 'humus proprement dit, alors la date est représentative du
dernier feu.

En utilisant des données plus ou moins indirectes, il est possible d'obtenir des datations

représentatives des phénomeénes observés dans les humus.
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Dans le cas d'humus bien stratifiés, on peut également établir une datation palynologique
en se servant des diagrammes de tourbieres ou de lacs de la région (Andersen, 1984; Bradshaw,
1988).

La résolution temporelle en humus est généralement plus faible qu'en tourbiére et en lac,
par contre, elle permet d'obtenir une résolution spatiale plus fine (Bradhsaw, 1988) qui peut aider
a étudier les processus paléoécologiques masqués dans les études a résolution spatiale plus large
(Green, 1983). Dans une étude en humus sur des iles, Larocque et al. (en préparation) ont
découpé une carotte de 25 cm a tous les 3 mm. La base de I'humus a été datée a 1200 ans.
Supposant que le pollen est homogénéisé sur 3 mm, la résolution temporelle est autour de 14 ans
pour cette carotte. Dans une étude similaire (Bradhsaw, 1993), une carotte de 44 cm a permis une
résolution de 25 ans, étant échantillonnée a tous les 4 mm. Ces fines résolutions temporelles

permettent 1'étude des processus paléoécologiques.

CONCLUSION

Plusieurs caractéristiques doivent étre présentes pour obtenir un humus de podzol bien
stratifié et propice a l'analyse palynostratigraphique. D'abord, un climat froid et humide est
important pour le développement d'un podzol. Ensuite, le pH du milieu doit étre acide (<5.5) de
facon a limiter le nombre de macroorganismes présents et de favoriser la préservation du pollen.
La macrofaune de grande taille (surtout le lombric) doit étre absente pour minimiser le mélange
de la matiere organique. De plus, le milieu doit étre peu perturbé. Si un feu de grande intensité
est survenu, I'humus peut étre stratifié, si les conditions énumérées ci-haut sont respectées, mais
la représentation temporelle sera limitée. Les meilleurs sites d'échantillonnage sont localisés dans
des dépressions ou la podzolisation est élevée, le plus loin possible des arbres pour éviter la
présence de racines majeures et sur une pente ou les conditions climatiques sont optimales.

Malgré le respect de toutes ces conditions, il arrive que deux humus d'une méme localité
ne soient pas également stratifiés. Un échantillonnage représentatif et exhaustif de I'humus est
important. La comparaison avec une dépression (forest hollow) serait aussi souhaitable.

D'autres études sur la stratigraphie en humus devraient étre faites pour déterminer
exactement les processus de préservation du pollen retrouvé. Plus le milieu sera étudi€ et plus il
sera facile d'évaluer les diagrammes polliniques en connaissant bien les avantages et les
inconvénients de tels milieux de préservation du pollen. Il est important de bien les définir
puisque I'humus apporte des connaissances importantes sur l'écologie des especes et peut

permettre de faire le pont entre les études proprement €cologiques et les études paléoécologiques.
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