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Le flux de dioxyde de carbone émanant du sol participe de maniere prépondérante au cycle du carbone. On estime son
amplitude a 68 + 4 Pg C par an. En forét tempérée, il représente approximativement 60-80 % des émissions totales de CO, de
I’écosysteme (respiration de I’écosysteme). Compte tenu de I’ampleur de ce flux et des conséquences qu’aurait une quelconque
modification de son amplitude sur le chargement en dioxyde de carbone de ’atmosphere, il est primordial d’améliorer la
connaissance des mécanismes qui le régissent et de connaitre précisément I’influence des variables du milieu (édaphiques et
climatiques). Cet article vise a montrer 1’intérét d’effectuer des analyses multicouches des mécanismes a I’origine de ce flux
(transport et production) plutdt que de restreindre les études a la surface du sol. De plus, cet article souligne le bénéfice apporté
par I’outil isotopique pour améliorer la compréhension mécaniste de ce flux.

Mots-clés. Flux de CO, du sol, approche multicouche, isotopes stables, sol de forét, cycle du carbone.

Relevance of multilayer approach and isotopic signal in the understanding of soil respiration in forest ecosystem.
Soil CO, efflux is one of the most important flux in carbon cycle. Its amplitude is estimated to 68 + 4 Pg C per year. In
temperate forest, it represents approximately 60-80% of total CO, emissions from the ecosystem (ecosystem respiration).
Given its magnitude and the consequences of any amplitude change on the atmosphere carbon dioxide content, it is essential
to improve knowledge of the mechanisms that govern it and know precisely the influence of environmental variables (edaphic
and climatic). This paper aims to show the interest of conducting multilayer analysis of the mechanisms causing this flow
(transport and production) rather than restricting the study to the soil surface. In addition, this article highlights the isotopic
tool benefits to improve the mechanistic understanding of this efflux.

Keywords. Soil CO, efflux, multilayer approach, stable isotopes, forest soils, carbon cycle.

1. INTRODUCTION Le flux de CO, émis par le sol (Fy) participe

de maniere prépondérante au cycle du carbone. Il

Les répercussions d’un changement climatique sur
notre environnement ne sont plus équivoques. Elles
justifient I’intérét de la communauté scientifique pour
une meilleure connaissance des processus a la base
des perturbations engendrées. Les modeles qui tentent
actuellement d’améliorer les projections climatiques
futures doivent impérativement tenir compte des
rétroactions, parfois complexes, qui lient le climat
aux processus a l'origine de 1’augmentation de la
concentration en gaz a effet de serre de 1’atmosphere
(Denman et al., 2007). Parmi ces rétroactions,
I’interaction entre le cycle du carbone et le climat est,
sans conteste, primordiale (Denman et al., 2007).

représente la composante majeure du flux de CO, émis
par les écosystemes terrestres. A 1’échelle globale, on
estime son amplitude a 68 +4 Pg C par an (Raich et al.,
1992). 1l constitue en grandeur la seconde composante
du cycle du carbone apreés la productivité primaire
brute' estimée a 120 Pg C par an (Raich et al., 1992).
A titre de comparaison, la combustion d’énergie fossile
libere dans I’atmosphere 6.4 Pg C par an (Denman

'La productivité primaire brute (Gross Primary Productivity)
se définit comme la quantité totale de carbone assimilée par les
plantes au cours de la photosynthese.
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etal., 2007). Il s’ensuit qu'un faible changement dans
I’amplitude de ce flux peut modifier, de maniere non
négligeable, la concentration en CO, de I’atmosphere
(Raich et al.,, 1992). Plus particulierement, sa
sensibilité aux variables climatiques telles que la
température et les précipitations est déterminante. En
effet, si,comme le souligne Kirschbaum (1995 ;2006),
I’assimilation photosynthétique est moins sensible a la
température que le flux de dioxyde de carbone du sol,
le réchauffement climatique pourrait étre a 1’origine
d’une rétroaction positive des écosystemes qui
nourriraient I’effet de serre. Il est, de fait, connu que
F, augmente avec la température (Fang et al., 2001 ;
Davidson et al., 2005 ; Kirschbaum, 2006 ; Luo et al.,
2006). Cependant, malgré le nombre de publications
sur le sujet, des incertitudes peésent encore sur les
modalités de sa réponse aux variables climatiques
(Kirschbaum, 2006).

Des variabilités spatiales (parcellaires, éco-
systémiques, régionales et entre les différents
biomes) et temporelles (journalieres, hebdomadaires,
saisonnieres et interannuelles) du flux de CO, du
sol sont abondamment rapportées dans la littérature
(Ekblad et al., 2001 ; Xu et al., 2001 ; Ekblad et al.,
2005 ; Luo et al., 2006). Elles résultent des variations
d’intensité des processus biochimiques et des
processus de transport du CO, dans le sol (Luo et al.,
2006). Ces intensités sont elles-mémes gouvernées par
les variables environnementales et édaphiques telles
que la température, I’humidité, la quantité et la qualité
(C/N) du substrat (humus, litiére, racines mortes, C
soluble dissous, etc.) et le type de sol (Bunnel et al.,
1977 ; Raich et al., 1992 ; Fang et al., 2001 ; Janssens
et al., 2003 ; Davidson et al., 2005 ; Luo et al., 2006).
Leurs variations a toutes les échelles rendent difficiles
les extrapolations temporelles et spatiales entre les
différents points de mesure nécessaires pour estimer
le bilan carboné a I’échelle régionale et globale.

A T’heure actuelle, la plupart des modeles
développés pour expliquer les variations observées se
basent sur une approche essentiellement empirique.
On utilise alors des régressions statistiques pour
mettre en relation Fy avec les variables les plus
influentes. Ces modeles, de structure généralement
simple, n’identifient pas les processus fondamentaux
qui gouvernent F.. De plus, ils sont difficilement
transposables d’un site a l'autre. De ce fait, ils
ne peuvent étre utilisés pour décrire I'impact du
changement climatique sur F¢ (Davidson et al., 2005).

De ce qui précede, on comprend tout I’intérét
d’améliorer la compréhension mécaniste de ce flux.
Deux processus majeurs gouvernent ce dernier : la
production de CO, au sein du sol et son transport
depuis son lieu de production jusqu’a I’interface
avec |’atmosphere. Une meilleure compréhension
mécaniste implique donc la prise en compte de
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ces deux processus dans les modeles (Jassal et al.,
2004).

On distingue deux composantes principales a
I’origine de la production de dioxyde de carbone dans le
sol, en I’espece la respiration hétérotrophe (respiration
des micro-organismes saprophytiques) et la respiration
autotrophe (respiration de la rhizosphere). Ces deux
composantes répondent différemment aux variables
environnementales et par conséquent, au réchauffement
climatique (Kuzyakov, 2006 ; Suleau et al., 2011). Les
agents de production (biomasse racinaire et populations
microbiennes) et les principaux facteurs influencant ces
sources (température, humidité, substrat) présentent une
variabilité temporelle et spatiale, a la fois horizontale
et verticale (Davidson et al., 1995 ; Davidson et al.,
2006). Cette derniere n’est souvent pas prise en compte
dans les modeles, alors qu’un changement climatique
aura probablement un impact différent sur les diverses
couches de sol. La connaissance de la répartition
verticale des sources est essentielle a la compréhension
de la dynamique du carbone dans le sol (Pumpanen
et al., 2003 ; Tang et al., 2003 ; Davidson et al., 2000).
L’approche multicouche de la respiration contribue a
la détermination de la distribution verticale des sources
grace a la prise en compte des phénomenes de transport
et de stockage du CO,,.

L’étude du transportdu CO, dans le sol est essentielle
pour d’une part, comprendre les variations temporelles
de Fg a courte échelle et d’autre part, quantifier et
répartir la production totale entre les couches de sol
a partir des observations en surface. Le processus
de transport du CO, est responsable de la différence
observée, dans certaines situations, entre le taux de
production de dioxyde de carbone et le flux échangé
en surface. Parmi les facteurs affectant ce processus,
les principaux sont les parametres physiques du sol,
comme la porosité, et la teneur en eau. Il est important
de ne pas perdre de vue la variabilité de ces parametres
le long du profil vertical du sol.

Compte tenu de la complexité des processus
impliqués  (multiplicit¢é des sources, variabilité
des agents et des facteurs influant), I’étude de la
composition isotopique en C (**C et '*C) s’avere étre
un outil puissant d’analyse des mécanismes liés au
flux de CO, du sol. Les isotopes peuvent constituer un
outil de tracage. Par exemple, le suivi des fluctuations
de composition isotopique du CO, ("*CO, et “CO,)
permet notamment de mettre en évidence le temps de
réaction ou de parcours du C a travers le continuum
« atmosphere-plante-sol » (Ekblad et al., 2005). Ils
peuvent également étre utilisés comme identificateur
de 'importance des différentes sources (Plain et al.,
2009).

Une approche multicouche de la respiration du sol
complémentée par I’outil isotopique permettra, sans
conteste, I’amélioration des modeles prédictifs du flux
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de dioxyde de carbone émis par le sol. A ce titre, cette

revue bibliographique a pour objectifs de détailler et

montrer comment jusqu’a présent :

— les modeles multicouches offrent un apport
mécaniste dans 1’étude de 1’échange de dioxyde
de carbone entre le sol et I’atmosphére en passant
en revue les processus a |’origine de cet échange et
en soulignant leur variabilité verticale,

— I’outil isotopique peut étre utilisé pour améliorer la
descriptiondes processusde productionetde transport
du CO, dans le sol.

L’article se subdivisera en deux parties principales
traitant respectivement de ces objectifs.

2.PROCESSUS A LA BASE DU FLUX DE CO,
DU SOL ET VARIABILITE VERTICALE

2.1. Production du CO2 dans le sol

Les respirations hétérotrophe et autotrophe regroupent
dans leur définition plusieurs sous-composantes.
La premicre se réfere a la production de CO, par
les micro-organismes saprophytiques (bactéries,
champignons, actinomycetes) et la macrofaune du sol
(invertébrés macroscopiques, petits mammiferes) lors
de la minéralisation de la matiere organique. Notons
toutefois que la contribution de la macrofaune au flux
de CO, du sol se limite a quelques pour cent et est
donc généralement négligeable (Kuzyakov, 2006). La
seconde représente le CO, émis lors de la respiration
des tissus racinaires et des micro-organismes de la
rhizospheére (champignons mycorhiziens, bactéries
associées) qui consomment, via les racines, le C
alloué par I’arbre. En effet, les racines liberent
diverses substances, nommées rhizodépots, qui sont
ensuite consommées par les micro-organismes de la
rhizosphere. On distingue trois types de rhizodépots en
fonction de leur mode de libération :
— les exsudats racinaires solubles (sucres, acides
aminés, hormones, vitamines),
— les sécrétions racinaires (enzymes, polymeres
d’hydrates de carbone),
— les lysats (produits de I’autolyse cellulaire) (Luo
et al., 2006).

L’oxydation des composés organiques et la
décarbonatation du sol constituent une autre source de
CQ,. Toutefois, ces contributions ne sont significatives
que dans certaines situations pédologiques et
climatiques particulieres (Kuzyakov, 2006) rarement
rencontrées en forét. Nous ne tiendrons, de ce fait, plus
compte de ces sources dans la suite de cet article.

Comme nous 1’avons mentionné dans I’introduction,
les agents ainsi que les facteurs qui conditionnent la
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production varient dans le temps et dans l’espace
(Davidson et al., 2006). Nous détaillons ci-apres leur
variabilité verticale.

La biomasse racinaire, qui influe directement
la quantit¢ de CO, produite lors de la respiration,
n’est pas distribuée de maniere uniforme le long
d’un profil vertical de sol (Vargas et al., 2008). De
nombreuses études ont montré que la densité de
racines fines (<2 mm), principales sources de CO,
de la rhizosphere, décroit avec la profondeur dans la
plupart des écosystemes forestiers (Zhou et al., 2007).
Cette densité varie, en outre, en fonction des conditions
environnementales et des saisons. Par exemple, Vargas
et al. (2008) montrent que la dynamique de densité
des racines fines est influencée par la température et
I’humidité du sol. Les organismes du sol présentent
également une distribution verticale. Environ 65 %
de la biomasse microbienne totale se situent dans les
25 premiers cm du sol (Frey, 2007). En dessous, la
densité microbienne diminue typiquement de facon
linéaire voire de fagon plus abrupte. La macrofaune
du sol joue un rdle primordial sur le fractionnement
de la matiere organique, en particulier la litiere. Elle
participe également a la structuration du sol (les vers
de terre par exemple) et a, de ce fait, un impact indirect
sur les processus de production des autres acteurs du
flux de CO, du sol. En effet, la structure influence
directement la circulation des fluides (liquides et gaz)
et donc les niches des racines et micro-organismes.
Par conséquent, elle conditionne I’acces des micro-
organismes a la matiere organique du sol. La densité
de présence de la macrofaune évolue également le
long du profil de sol. Les collemboles présentent,
par exemple, un pic de présence dans les 5 premiers
cm du sol et sont quasi absents en dessous de 10 cm.
L’abondance et I’activité de la biomasse du sol
dépendent de la texture, du pH, de la température, de
la disponibilité en eau et en matieres organiques. En
outre, la composition et la diversité des communautés
microbiennes changent le long du profil vertical du sol.
Alors que les bactéries Gram', les champignons et les
protozoaires sont abondants en surface, la proportion
des bactéries Gram* et des actinomycetes augmente
avec la profondeur (Frey, 2007).

A Dinstar des agents de production, les principaux
facteurs influengant la productivité de dioxyde
de carbone (quantit¢ de CO, produite par unité
de biomasse productrice), comme la température,
I’humidité et le substrat, varient verticalement. Ainsi,
a D’échelle saisonniere/journaliere, le sol s’échauffe
progressivement au printemps/en matinée depuis sa
surface jusqu’aux couches inférieures. En automne/fin
de journée, un refroidissement s’opere dans le méme
sens. Les variations de température relevées en surface
sont supérieures a celles observées en profondeur. De
méme, les sols connaissent également une importante
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variation verticale de leur teneur en eau. A nouveau,
les fluctuations mesurées en surface sont supérieures
a celles observées en profondeur. Enfin, 1’apport en
substrat carboné est important a la surface du sol mais
dépend aussi du profil racinaire. L’apport en carbone
par les racines peut en effet étre considérable (Ekblad
etal., 2001).

Si la communauté scientifique s’accorde de
maniere unilatérale sur la différence de contribution
de chacun des horizons au flux de CO2 du sol, force
reste de constater les difficultés qui subsistent encore
pour la quantifier et établir les relations qui la lient
aux caractéristiques du sol. La solution la plus
communément rencontrée pour investiguer cette
contribution consiste a combiner des mesures de profil
de concentration et un modele de transport du CO,,.

2.2. Transport du CO, dans le sol

Il est courant de supposer 1’homogénéité horizontale
du sol lorsqu’on travaille a I’échelle de la parcelle
(Simunek et al., 1993 ; Fang et al., 1999). Cette
hypotheése admet alors que 1’hétérogénéité verticale
est plus importante que 1I’hétérogénéité horizontale. Le
dioxyde de carbone produit par les racines et les micro-
organismes d’une couche de sol est soit stocké dans
cette couche, soit transféré vers les couches voisines
(inférieure et supérieure). Par conséquent, la quantité
de CO, stockée au sein d’une couche est régulée par les
flux de production et de transport du CO,. L’équation
de conservation de la masse traduisant cela s’écrit alors
(Simunek et al., 1993 ; Fang et al., 1999) :

o8C, OF
— = 4+
ot 0z
ou C, est la concentration totale en CO, a une
grofondeur z et a un instant donné (umol CO,-m™),
0

S (Equation 1)

0C, est le taux de stockage/déstockage du CO, dans
t

une couche, F représente les flux de CO, (umol CO,-

m?2s) engendrés par les processus de transport et émis

selon la direction et S est un coefficient qui prend en

compte les €ventuelles sources ou puits de CO, (umol

CO,m>s").

On distingue plusieurs types de transport de CO,
dans le sol. Parmi eux, certains se déroulent en phase
gazeuse et d’autres en phase liquide dans le sol.
La contribution du transport en phase liquide n’est
significative que dans des conditions bien particulieres
(sol proche de la saturation) peu fréquentes en présence
d’un couvert forestier. Ce mode de transport est donc
négligé dans la suite de la synthese. On décrit ci-dessous
les principaux types de transport en phase gazeuse.

Diffusion en phase gazeuse. e moteur du transport
diffusif est le gradient de concentration. La diffusion
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du CO, dans le sol obéit a la premiere loi de Fick (Fang
etal., 1999 ; Jassal et al., 2004 ; Pumpanen et al.,
2008). Le flux diffusif est dés lors proportionnel au
gradient de concentration et au coefficient de diffusivité
du CO, du sol. On trouve, dans la littérature, plusieurs
formulations de ce coefficient. Les plus couramment
citées sont celles de Penman (1940), Milligton et al.
(1961), Moldrup et al. (1997), Moldrup et al. (1999)
et Moldrup et al. (2000). Toutes ces formulations
requierent la connaissance de parametres physiques du
sol tels que la porosité occupée par I’air et la teneur en
eau volumique.

Le gradient vertical de CO, peut €tre important
puisque la concentration en CO, varie fortement le
long du profil vertical du sol. De maniere générale,
elle augmente avec la profondeur (Luo et al., 2000).
L’importance du gradient dépend du profil des facteurs
conditionnant la production et le transport du CO,,
a savoir la température, ’humidité, le substrat et les
parametres physiques du sol tels que la texture et la
porosité. D’apres I’étude menée par Lewicki et al.
(2003) sur des sites californiens, la concentration en
CO, varie de 320 a 1000 umol-mol" dans les couches
superficielles et de 17500 a 32000 umol-mol™! dans les
couches profondes.

Advection verticale en phase gazeuse. L’advection
en phase gazeuse, mouvement de masse d’air incluant
le CO,, apparait suite a des fluctuations de la pression
atmosphérique qui créent une différence de pression
entre le sol et I’atmosphere. Un gradient vertical
s’établit alors dans le sol. Ces fluctuations apparaissent
de plusieurs manieres : changement de température,
vents soufflant en surface, etc. (Massman et al.,
1997). Le flux qui en découle est proportionnel a la
concentration en CO, en phase gazeuse (wmol CO,-
m~) et a la vitesse du mouvement de 1’air dd au gradient
de pression dans le sol (m-s™).

Modéle flux gradient. On accepte communément que
la diffusion en phase gazeuse est de loin le mécanisme
de transport le plus important (Fang et al., 1999 ;
Luo et al., 2006). De nombreux auteurs consideérent
d’ailleurs uniquement ce type de transport dans les
modeles dits « flux-gradient ». Ils utilisent alors la
loi de Fick pour déterminer le flux de CO, €changé
a D’interface entre deux couches de sol a partir de
mesures de concentration en CO, a différents niveaux.
Ces mesures répétées dans le temps permettent aussi
d’estimer le stockage en CO, au sein d une couche pour
accéder finalement a la répartition verticale des sources
selon 1’équation 1 (Tang et al., 2003 ; Hirano, 2005 ;
Jassal et al., 2005 ; Turcu et al., 2005 ; Davidson et al.,
2006 ; De Sutter et al., 2008 ; Pumpanen et al., 2008).
D’apres I’étude menée par Davidson et al. (2006) sur
une forét tempérée (Forét de Harvard, Massachusetts,
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USA), la production de dioxyde de carbone de
I’horizon organique O représente environ 40-48 % du
flux annuel de CO, mesur€ en surface. Les recherches
conduites par Pumpanen et al. (2008) sur une forét
boréale (Finlande) montrent que les contributions au
flux de CO, mesuré en surface sont respectivement
de 70 %, 20 %, 10 % pour les horizons O+A, B et C.
Jassal et al. (2005) concluent que 75 % du flux de CO,
est originaire des 20 premiers cm de sol dans une forét

de Douglas (Vancouver, Canada).

3.APPORT DE L’UTILISATION DES ISOTOPES
STABLES

Dans les paragraphes qui suivent, nous rappelons
brievement quelques principes fondamentaux de
I’approche isotopique. Ensuite, nous abordons 1’apport
des isotopes stables dans I’étude du flux de CO, du
sol, sans occulter les incertitudes qui péesent
actuellement.

3.1. Définition de la composition et de la
discrimination isotopique

Le carbone possede deux isotopes stables, le "*C et
le ”C. Un composé est caractérisé par son rapport
isotopique qui se définit comme suit: R ="C/"C.
Dans la littérature, la composition isotopique (6"°C en
%o) est définie selon :

613C=(%-1)-1000

std

(Equation 2)

avec, R, . le rapport isotopique de I’échantillon et R,
le rapport isotopique du standard international (Roche
Pee Dee Bélemnite).

Le standard international est souvent plus riche en
C par rapport aux échantillons organiques. De ce fait,
la signature isotopique est,dans nos domaines, négative
et ce, d’autant plus que I’échantillon est pauvre en
13C'

A titre d’exemple, la composition isotopique de
I’atmosphere est fort différente de celle des plantes
(Ghashghaie et al., 2001) :

613Cmm ~-8 %0,

613C ~-27 %0 .

plante C3 ~

613C =~ -11 %o.

plante C4

N

Cette différence est due a un phénomene de
discrimination ~ isotopique,  également  appelé
fractionnement, entre les molécules contenant du
2C et du "“C. De maniere générale, on définit la
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discrimination isotopique comme un changement de
composition isotopique lors d’un processus.

3.2. Discrimination isotopique

Afin de tirer les bénéfices de 1’outil isotopique, il faut
impérativement élucider au préalable certains points :
— les lieux de discrimination,

— I’amplitude de discrimination,

— lesfacteursinfluencant]’amplitude de discrimination.

L’étude des variations temporelles de 0"C de
F pourra ensuite apporter des informations sur le
temps de parcours/résidence et sur la provenance du
C émis.

Contrairement aux nombreuses études dédiées
a la discrimination isotopique se produisant lors de
la photosynthése (Farghuar et al., 1989 ; Brugnoli
et al., 2000), les travaux menés sur le fractionnement
isotopique au cours de la production de CO, sont moins
fréquents et les quelques résultats publiés souffrent
de contradictions. Certains avancent 1’absence de
fractionnement isotopique au cours de la respiration
(Lin et al., 1997 ; Roche et al., 1999 ; Ekblad et al.,
2001), si bien que le CO, respir€ affiche, selon eux, la
méme composition isotopique que le substrat dont il est
issu (matieres organiques et photoassimilats). D’autres,
par contre, postulent qu’une discrimination isotopique
se produit au cours de la respiration (Duranceau et al.,
1999 ; Ghashghaie et al., 2001 ; Bathellier et al., 2008),
de telle sorte que le CO, respiré€ se trouve enrichi en
C par rapport aux carbohydrates dont il provient. A
ce stade, aucune des études précitées ne s’impose de
maniere absolue. C’est notamment di aux multiples
processus impliqués et a la difficulté de définir le
substrat respiré (sucre, amidon, réserve azotée, etc.)
(Bowling et al., 2008). Ci-apres, nous distinguons les
processus de discrimination liés :
— ala production par la composante autotrophe,
— ala production par la composante hétérotrophe,
— au transport du CO,.

Une section est ensuite consacrée a 1’étude de la
variabilit€ temporelle de la signature isotopique de F.

Discrimination liée a la composante autotrophe.
On ne peut aborder la discrimination isotopique
liée a la respiration autotrophe (Ra) sans évoquer le
fractionnement isotopique se produisant au cours de
I’assimilation photosynthétique puisque le substrat
utilisé provient des photoassimilats. Les plantes
discriminent contre le *C lors de la photosynthése.
La diffusion a travers les stomates et la carboxylation
(réaction avec la Rubisco) du *CO, est plus lente que
celle du *CO,. Il en résulte que la plante est appauvrie
en “C comparativement au CO, de I'air (Farquhar
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et al., 1989). Cette discrimination est souvent évaluée
au moyen du modele simple suivant :

A=a+ (b—a)c% (Equation 3)

ol a et b sont les fractionnements se produisant
respectivement lors de la diffusion du CO, et lors de la
carboxylation et ci et ca sont les pressions partielles de
CO, respectivement dans les espaces intercellulaires et
dans de I’air ambiant.

L’amplitude de cette discrimination peut varier
au cours du temps. Par exemple, sous des conditions
environnementales conduisant a une fermeture des
stomates (s€cheresse), ci décroit et la discrimination
photosynthétique diminue (équation 3). Il s’ensuit que
la biomasse foliaire ainsi que les sucres foliaires sont
moins appauvris en C (Bowling et al., 2008). Ensuite,
la biosynthese de composés a partir du C fixé lors de
la photosyntheése implique toute une série de réactions
biochimiques dans lesquelles un changement isotopique
peut se produire. On parle alors de discrimination
post-photosynthétique. D’apres Bowling et al. (2008),
cette derniere entraine, quasi systématiquement, un
O"C spécifique a chaque composé organique de la
plante. Par exemple, ils montrent que le saccharose et
I’amidon sont enrichis en "*C par rapport a la biomasse
foliaire et que la lignine et les lipides en sont appauvris.
Aprés la discrimination post-photosynthétique,
I’existence d’un fractionnement lors de la respiration
mitochondrienne demeure sujette a contradictions.
Le peu de -connaissances actuelles proviennent
exclusivement d’études menées en laboratoire. Si,
d’apreés Bowling et al. (2008), la respiration des racines
est significativement appauvrie en “C par rapport a la
biomasse foliaire, le mécanisme responsable de cet
appauvrissement demeure inconnu. D’autres études
doivent étre menées afin de pallier les manquements
dans ce domaine.

Discrimination liée a la composante hétérotrophe.
Deux processus peuvent étre a lorigine d’un
changement de 8'*C lors de la respiration hétérotrophe :

— un fractionnement direct di au catabolisme
microbien,

— une utilisation préférentielle d’un type de substrat
(ex : sucres, celluloses) par rapport a un second (ex :
lignines, lipides) de composition isotopique distincte
(Blagodatskaya et al., 2010 ; Ngao et al., 2011).

On distingue en effet deux types de discrimination :
le fractionnement isotopique per se (effet discriminant
direct) et I’utilisation préférentielle d’un composé par
rapport a un autre, de nature différente, et présentant
une signature isotopique distincte (effet discriminant
indirect) (Blagodatskaya et al., 2010 ; Ngao et al.,
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2011). Par exemple, un fractionnement per se se
produit lors de la photosynthese. Lors de la respiration
hétérotrophe, par contre, on parle parfois d’utilisation
préférentielle, par les micro-organismes, de substrats
largement disponibles par rapport a d’autres moins
disponibles et ayant une composition isotopique
distincte. Dans les deux cas précités (photosynthese
et respiration hétérotrophe), on observe une différence
de signature isotopique entre le substrat de réaction et
le produit. Toutefois, dans le second, la différence ne
provient pas d’un véritable fractionnement isotopique
au cours de la décomposition (Ngao et al., 2011).

Ces deux processus peuvent, en outre, se produire
simultanément. D’apres Blagodatskaya et al. (2010), il
convient d’accorder ces variations au second processus.
Selon eux, le fractionnement direct est négligeable
lors de la respiration microbienne. Leurs résultats
sont en accord avec I’étude menée antérieurement par
Ekblad et al. (2002). Toutefois, a I’heure actuelle, il
n’existe aucun accord pour déterminer lequel de ces
deux processus explique au mieux la variation de 8"*C
du CO, lors de la respiration hétérotrophe A ce titre,
d’autres études doivent étre réalisées afin de clarifier ce
point (Ngao et al., 2011).

Fractionnement lors du transport du CO, dans le
sol. D’aprés Amundson (1998) et Yakir et al. (2000),
le CO, échangé a la surface du sol est appauvri en
BC par rapport a celui présent dans le sol. Il s’agit
d’une discrimination isotopique se produisant lors
du transport diffusif du dioxyde de carbone, compte
tenu de la différence du coefficient de diffusivité des
deux especes isotopiques. Le “CO, s’accumule dans
le sol par rapport au "*CO,. Il s’ensuit 1’établissement
de deux gradients (CO, et '*CO,) verticaux distincts.
A TD’équilibre, les différentes especes isotopiques
diffusant en raison de leur propre gradient, la 8"*C de
F, correspond a la "°C de la production. Cette derniére
est, dans ces conditions, 4.4 %o inférieure a la 8"*C
de la [CO,] dans le sol. Cependant, les fluctuations
temporelles des conditions environnementales
(température et humidité du sol) d’une part et la
présence d’autres processus de transport d’autre part,
par nature tres fluctuants en intensité (advection), font
que cet état d’équilibre est rarement atteint a courte
échelle de temps.

De ce qui précede, on comprend [I’intérét
d’approfondir nos connaissances concernant le
fractionnement isotopique se produisant lors des
processus de production et de transport de dioxyde
de carbone dans le sol, sans quoi des questions
fondamentales resteront sans réponse.

Variabilité temporelle du $"C du flux de CO, du
sol. Malgré les incertitudes mentionnées ci-dessus,
I’étude de la variabilit¢ temporelle du 6"°C de F
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fournit des renseignements utiles pour une meilleure

compréhension des mécanismes a son origine. On

montre notamment que I’étude de ces variations, sur
plusieurs échelles de temps, permet la mise en évidence
de phénomenes distincts.

Sur une période de quelques jours, il est possible
de déterminer le temps de transfert du C post-
photosynthétique des feuilles jusqu’aux racines.
Ekblad et al. (2001) étudient les variations d’abondance
naturelle en *C du flux de dioxyde de carbone au-dessus
du sol d’une forét boréale mixte. Au cours d’une saison
de végétation, ils observent des variations allant de
-21.,6 %0 2-26,5 %o. 11s établissent alors des corrélations
avec les variables météorologiques et montrent
que ’humidité relative de 1’air mesurée 1 a 4 jours
avant I’échantillonnage du CO, explique au mieux
les variations de signature isotopique observées. Ils
suggerent alors que les valeurs élevées de 8"°C résultent
de I’effet de I’humidité de 1’air sur le fractionnement
isotopique du C durant la photosynthese, compte tenu
de son effet sur la conductance stomatique. Ils concluent
que 1 a 4 jours sont nécessaires pour transférer le C
post-photosynthétique de la canopée (arbres de 25 m
de haut) aux racines et ensuite a la surface du sol.

Sur une échelle de temps de quelques heures, la
discrimination photosynthétique ne fluctue pas assez
pour expliquer les variations horaires de 8"C de F.
C’est donc a d’autres facteurs qu’il convient de les
attribuer. On peut les imputer a plusieurs hypotheses :
— soit a des changements journaliers dans la nature des

substrats respirés (sucre, amidon, réserve azotée),

— soit a des changements d’amplitude de certaines
sources suite a une modification des conditions
environnementales (température, humidité),

— soit a une modification de la discrimination
isotopique en réponse a une modification des mémes
facteurs environnementaux,

— soit aux processus de transport du CO,.

En outre, pour qu'un changement d’amplitude de
certaines sources induise une modification 8"*C de F,,
il faut que ces sources présentent une signature propre
distincte.

Kodama et al. (2008) mettent en évidence de telles
variations au cours d’une étude réalisée dans la forét
de Hartheim (Freiburg, Allemagne). La composition
isotopique de F est corrélée avec la température
et ’humidité du sol. Ces deux variables peuvent
influencer distinctement les différentes sources de
CO, (Lloyd et al., 1994 ; Kirschbaum, 1995 ; Ekblad
et al., 2005). Il y a, selon eux, tout lieu de penser que
les variations de composition isotopique observées au
cours d’une journée résultent d’un changement relatif
dans les contributions autotrophe et hétérotrophe a la
respiration totale du sol (Kodama et al., 2008). Comme
mentionné supra, cette hypothése ne peut expliquer
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les variations de 8"°C de F, que si le CO, produit par
les micro-organismes et par les racines présente une
signature isotopique distincte. Or, d’apres les récentes
études de Chemidlin Prévost-Bouré et al. (2009) et
Plain et al. (2009), rien n’est moins certain. Marron
et al. (2008) tirent des conclusions similaires lors d’une
étude sur les variations saisonnieres et journalieres
de la composition isotopique du flux de CO, du sol.
Des comparaisons entre les variations observées et
les valeurs de composition isotopique mesurées en
laboratoire a partir d’échantillons de racines, de litiere
et de sol, ils observent non seulement que les variations
saisonnieres et journalieres du 8"C sont du méme
ordre de grandeur mais qu’elles sont, de surcroit,
comprises entre la valeur du §"°C de la respiration
des racines et de la litiere relevée en laboratoire. Ces
résultats suggerent que les variations temporelles
de composition isotopique du C sont associées aux
changements dans la contribution relative de ces
deux compartiments (racines et litiere) au cours d’une
journée et d’une saison.

Notons toutefois que ces études ne suggerent
que des hypotheses qui ne pourront étre acceptées
qu’apres avoir levé les incertitudes décrites au § 3.2.
La quatrieme hypothese (cf. supra) concernant la
fluctuation dans le fractionnement apparent en raison
du transport du CO, de son lieu de production vers la
surface, pourra néanmoins étre facilement vérifiée par
une approche multicouche de la respiration du sol et
de sa signature isotopique. Celle-ci consisterait en la
mesure simultanée de :

- la concentration en CO,,

— desacompositionisotopique a plusieurs profondeurs,
— du flux de CO,,

— de sa signature isotopique en surface.

4. CONCLUSION

Le flux de dioxyde de carbone émis par le sol est
une des principales sources de dioxyde de carbone
dans I’atmosphére. A ce titre, on comprend 1’intérét
des scientifiques de mieux le cerner et de pallier les
nombreuses incertitudes qui demeurent a I1’heure
actuelle quant a la réponse de ce flux aux variables
environnementales (température, humidité,événements
extrémes, etc.). Une prédiction précise des effets d’un
changement du climat sur ce flux n’est naturellement
possible que si la compréhension des mécanismes qui
en sont a I’origine est mieux maitrisée.

Comme nous 1’avons signalé, ce flux est le résultat
d’une combinaison de processus de production et de
transport. Il est des lors impératif de confronter ces
deux mécanismes dans les analyses. L’ensemble des
facteurs influencant ces processus varient le long
du profil vertical du sol, avec pour conséquence une
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incidence différente d’un changement climatique sur
la production et le transport du dioxyde de carbone
dans le sol selon les caractéristiques de ses horizons.
Peu d’études sont consacrées a la répartition verticale
de sources de dioxyde de carbone et a ses interactions
avec les conditions du milieu. Se contenter d’étudier
le phénomene a la surface du sol ne suffit pas a
une approche mécaniste. C’est donc aux analyses
multicouches de larespiration qu’il convient d’accorder
une importance particuliere.

Nous avons montré que la compréhension des
mécanismes implique leur étude sur une échelle
de temps assez courte de maniere a prendre en
compte 1’ensemble des processus impliqués. Plus
particulicrement, le transport est responsable de la
différence observée entre la production et le F a
courtes échelles de temps.

Enfin, nous avons relevé I’intérét que constituent
les analyses isotopiques dans ce type d’étude. Malgré
les nombreuses incertitudes qui pesent encore a I’heure
actuelle, I’outil isotopique s’avere déja un outil efficace
d’analyse des mécanismes qui ne pourra s’améliorer
que par une participation accrue des scientifiques a des
campagnes de mesures.

Dans le futur, une meilleure compréhension
des mécanismes a l'origine du flux de dioxyde de
carbone échangé entre le sol et I’atmosphére donnera
la possibilité, au final, de proposer aux personnes
chargées de la gérance d’écosystemes, des pratiques
de gestion permettant de limiter les émissions de gaz
a effet de serre par les écosystemes terrestres, voire
d’accroitre les possibilités de stockage de C dans le sol.
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