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Chapitre 1 : Introduction générale

1. Le méthane : gaz a effet de serre dont la concentration
atmosphérique augmente depuis deux siécles

Le méthane (CH4) est un des principaux gaz a effet de serre avec un potentiel de
réchauffement global sur 100 ans 28 fois plus élevé que celui du dioxyde de carbone (CO>)
(IPCC, 2021). Au cours des 200 dernieres années la concentration en CH4 atmosphérique a
fortement augmenté, de 0.75 ppmv a 1.87 ppmyv, en passant de 1.71 a 1.87 ppmv sur les trois

derniéres décennies (NOAA laboratory, 2018) (Figure 1.1).

GLOBAL MONTHLY MEAN CH,

1900

1850 [

1800

1750 1

1700 1

CH, mole fraction (ppb)

1650 [

June 2018

1600

1980 1990 2000 2010 2020
YEAR

Figure 1.1 Evolution de la concentration en méthane atmosphérique de 1983 a 2018

Moyenne mensuelle de la teneur en méthane atmosphérique déterminée a partir de sites répartis dans le monde
entier. La ligne et les losanges rouges représentent des valeurs mensuelles moyennées au niveau mondial. La ligne
et les carrés noirs montrent la tendance a long terme (moyenne mobile sur 12 mois) afin de lisser les cycles
saisonniers. Tiré de NOAA laboratory (2018).

Cette augmentation, actuellement de 20 millions de tonnes de CH4 dans 1I’atmosphére
par an, s’explique par un déséquilibre entre les sources et puits de CHs a 1’échelle planétaire
(Figure 1.2). Si les sources naturelles que sont les émissions au niveau des zones humides, des
océans ou de la faune sauvage comme les termites restent constantes (Kirschke et al., 2013;
Wuebbles, 2002), ce n’est pas le cas des sources anthropiques. L’exploitation d’énergies

fossiles, 1’agriculture via 1’élevage ou les riziéres, I’industrie des déchets et la combustion de

-17 -



Chapitre 1 : Introduction générale

biomasse sont des sources de méthane majeures et en continuelle augmentation. Une
préoccupation trés forte a I’heure actuelle est le dégel du pergélisol ou permafrost qui est
responsable d’émissions de CO; et CH4 trés importantes et dont 1’accélération dans les années
a venir pourrait entrainer un emballement du réchauffement climatique (Schuur et al., 2015).
Les principaux puits de méthane sont 1’oxydation du méthane par des radicaux hydroxyles au
sein de la tropospheére qui représente 90% du puits de méthane global, et I’oxydation biogénique
du méthane dans les sols qui représente le second puits en importance et couvre les 10% restant

soit 40 millions de tonnes par an (Saunois et al., 2020).

GLOBAL METHANE BUDGET 2008-2017 SA0N0)
TOTAL EMISSIONS PRV TOTAL SINKS
>100 g%,
Bottom-up Top-down 737 576 625 556
view (BU) view (TD) (594-880) (550-594) - (500-798) (501-574)
4 A 14 N
128 1M 206 217 30 30 149 181 222 37 505 518 30 38
(13-154) (81-131) (191-223) (207-240) (26-40) (22-36) (102-182) (159-200) (143-306)(21-50)  (489-749) (474-532)  (11-49) (27-45)

Sink from
) chemical reactions
oo “ \ in the atmosphere

i Bi d biofuel ink in soi
FOS.SII fuel Agriculture and waste fomass an_ 10U Wetlands o“‘e_' n_a(ural L Tl
production and use burning emissions ~

Inland waters, geological,
oceans, termites, wild animals,
permafrost, vegetation

yr. The difference with the TD budget imbalance reflec tainties in capturing the observed growth rate.
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Figure 1.2 : Bilan global mondial du méthane entre 2008 et 2017

Les flux de méthane des différents puits et sources sont exprimés en Tg CH4 par an. Les émissions liées a la
combustion de la biomasse et des biocarburants sont représentées ici en tant qu'émissions naturelles et
anthropiques. Source Global Carbon Project (Saunois et al., 2020).
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2. Méthanotrophes : bactéries responsables de I’oxydation du
méthane dans le sol

2.1 Le bilan du méthane dans le sol : production et oxydation

Si les sols sont globalement un puits de méthane, le bilan du méthane dans le sol et a
I’interface sol/atmosphére est plus complexe (Figure 1.3). Ce bilan est régulé par deux types de
microorganismes, les méthanotrophes présents dans le sol qui oxydent le méthane et les

méthanogenes qui produisent du méthane (Roger et al., 1999).

Les méthanogenes sont des microorganismes qui, en conditions anaérobies, vont
produire du CHg4 par réduction selon deux voies métaboliques (Roger & Joulian, 1999). Les
méthanogenes hydrogénotrophes produisent du méthane par réduction du CO: par du
dihydrogene (Hz2). Les méthanogénes acétotrophes eux utilisent 1’acétate (C2Hz027) comme
substrat et produisent les deux tiers du méthane présent dans les sols et les sediments (Le Mer
& Roger, 2001). On retrouve les microorganismes méthanogenes principalement dans les
horizons les plus profonds du sol ou dans les sols engorgés comme ceux des marais et autres
zones humides faisant des sols de ces écosystemes des sources importantes de méthane (Figure

1.3).

Les méthanotrophes sont des microorganismes capables d’oxyder le méthane en
conditions aéerobies (Figure 1.3). Ces organismes sont divisés en deux grandes catégories, les
bactéries assimilant le méthane (MAB) appelées méthanotrophes et les bactéries autotrophes
oxydant I’ammonium (AAOB) (Holmes et al., 1999). Ces derniéres que 1’on appelle aussi
meéthanotrophes facultatives sont capables d’oxyder les molécules d’ammonium ou de méthane
selon leurs concentrations car I’enzyme ammonium monooxygénase (AMO) est homologue a

la méthane monooxygénase (MMO) des méthanotrophes stricts. L’ammonium joue ainsi le role
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d’inhibiteur compétitif du méthane des monooxygénases de ces microorganismes (Bodelier &

Frenzel, 1999).

Atmosphére

Absorption 5
dans le sol

Horizon
supérieur
fonegxigus Production de Méthane
Oxydation du Méthane Micro-site anoxique
Bactéries méthanotrophes
Forte affinité

Oxydation du Méthane
Bactéries méthanotrophes
Faible affinité

Ebullition
et diffusion

CH,

Production de Méthane
Bactéries méthanogénes

Figure 1.3: Production et consommation du méthane dans le sol
Zone de production et de consommation du méthane dans le sol en lien avec la présence de microorganismes du
sol et avec 1’oxygénation du sol.

Le méthane en étant oxydé par les organismes méthanotrophes stricts est a la fois source
de carbone incorporé a la biomasse et source d’énergie (Figure 1.4). Ces deux fonctions sont
assurées par tout un ensemble réactionnel au sein de ces microorganismes (Smith & Murrell,
2009; Zhu et al., 2017). Tout d’abord la MMO produit du méthanol (CH3OH) et de I’eau en
oxydant le méthane et le nicotinamide adénine dinucléotide (NAD) avec une molécule de
dioxygéne (O.). Le méthanol sera ensuite transformé en formaldéhyde (HCHO) par la méthanol
déshydrogénase en réduisant une molécule de pyrrologquinolinequinone (PQQ) ce qui permet
d’obtenir deux électrons. Une partie de ce formaldéhyde deviendra du formate (HCOOH) par
I’action de la formaldéhyde déshydrogénase et une molécule de NAD sera réduite en libérant

un électron. Le reste du formaldéhyde servira de précurseur a de nombreuses molécules
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organiques carbonées qui seront assimilées dans la biomasse des méthanotrophes ce qui permet
leur croissance. Enfin le formate est oxyde en CO> par la formate déshydrogénase et la réduction
d’une molécule de NAD. Au cours de ces réactions successives les électrons libérés sont
transférés a différents accepteurs d’électrons (PQQ et NAD™), qui vont pouvoir étre oxydés et

servir de source énergétique nécessaire au fonctionnement des organismes méthanotrophes.

Biomass

Acetate, citrate, etc.

RuMP Pathway
Serine Pathway

pMMO

CH, sMMO CH,OH MDH HCHO FDH> HCOOH FDHP co,
NADH NAD* PQQ PQQH, NAD* NADH NAD* NADH
2 e'é e'é e“i

Figure 1.4 : Métabolisme traditionnel d'oxydation du méthane par les organismes méthanotrophes
pMMO, méthane monooxygénase particulaire; sMMO, méthane monooxygénase soluble ; MDH, méthanol
déshydrogénase; FDHa, formaldéhyde déshydrogénase; FDHb, formate déshydrogénase; RuUMP, voie du ribulose
monophosphate. PQQ, pyrrologuinolinequinone; NAD+, forme oxydée du nicotinamide-adénine dinucléotide;
NADH, forme réduite du nicotinamide-adénine dinucléotide. Tiré de Zhu et al. (2017).

2.2 Classification taxonomique des microorganismes méthanotrophes

Ces organismes méthanotrophes sont répartis en deux principaux groupes
phylogénétiques (Hanson & Hanson, 1996). Les méthanotrophes de type | de la famille des
Methylococcaceae regroupent les bactéries des genres Methylomonas, Methylosphaera,
Methylomicrobium, Methylobacter et le groupe des USC-y (Upland Soil Cluster), et font partie

de la classe des Gammaproteobacteria. Les methanotrophes de type Il de la famille des
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Methylocystaceae regroupent les genres Methylosinus, Methylocistis et le groupe USC-a, et

font partie de la classe des Alphaproteobacteria (Figure 1.5).

—
Methylomonas
Gammaproteobacteria
Methylosphaera
Methylococcaceae
Methylomicrobium Type |
Methylobacter
usc-y
-———
—
Methylosinus
Methylocystaceae
Methylocistis Type Il
Alphaproteobacteria
UsC-a
L

Figure 1.5 : Arbre phylogénétique simplifié des organismes méthanotrophes
Les organismes méthanotrophes sont divisés entre organismes de type | et type Il.

Ces deux groupes se distinguent par la voie métabolique empruntée pour I’assimilation
du formaldéhyde a la biomasse de la bactérie. Les méthanotrophes de type | ont recours a la
voie du ribulose monophosphate grace a I’enzyme hexulose phosphate synthase alors que les
méthanotrophes de type II utilisent la voie de la sérine grace a I’hydroxypyruvate réductase
(Bowman, 2006). Les populations de méthanotrophes des sols forestiers sont dominées par les

méthanotrophes de type Il (Jang et al., 2011; Kolb, 2009; Li et al., 2021).
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2.3 Une oxydation du méthane par les méthanotrophes a forte ou faible
affinité

Outre ces différents groupes bactériens, les microorganismes méthanotrophes se
distinguent également par deux formes d’oxydation du méthane selon leur niveau d’affinité (Le
Mer & Roger, 2001; Roger et al., 1999). L’oxydation de forte affinité se produit a des
concentrations en CHa proches de celles de 1’atmosphére. Elle intervient principalement dans
les couches supérieures du sol superficiel proche de I’interface sol/atmosphere (Figure 1.3). La
concentration en méthane qui diffuse dans le sol via la porosité est proche de celle de
1I’atmosphere dans le cas de sols bien aérés. Cette oxydation réalisée a « faibles » concentrations
de méthane représenterait la majorité du réle de puits de méthane des sols (Kolb, 2009; Nazaries
et al., 2013). Cette oxydation de forte affinité n’est pas liée directement a un groupe de
méthanotrophes précis mais est réalisée essentiellement par des méthanotrophes de type 1l

(Béarcena et al., 2010; Dunfield et al., 1999; Maxfield et al., 2006).

L’autre forme d’oxydation est une oxydation a faible affinité qui se produit a des
concentrations en CH4 bien plus fortes. Elle a lieu principalement & proximité de zones de
production de méthane dans les horizons profonds de sols, les sols superficiels submergés ou
les microsites anoxiques du sol (Figure 1.3). Cette activité méthanotrophique limite 1’émission
de méthane du sol vers 1’atmospheére, dans les zones humides et les sols hydromorphes
notamment. Les organismes méthanotrophes a faible affinité sont majoritairement de type |

(Tate et al., 2012) mais ils peuvent également étre de type 11 (Bull et al., 2000).

Deux groupes de méthanotrophes ont été particulierement étudies, les USC-a (Upland
Soil Cluster) et les USC-y qui sont respectivement des méthanotrophes de type II et de type I
(Knief, 2015; Kolb, 2009; Nazaries et al., 2013) (Figure 1.5). Ces deux groupes de
méthanotrophes a forte affinité pour le méthane se retrouvent dans 1’horizons de surface et

représentent une grande partie de 1’oxydation du méthane atmosphérique par les sols. Les USC-
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v apparaissent comme dominants dans les sols neutres et les sols prairiaux alors que les USC-a
dominent dans les sols forestiers et préferent des pH acides (Deng et al., 2019; Kolb, 2009;
Taumer et al., 2021). Certaines études vont méme plus loin en considérant les USC-a comme
les principaux méthanotrophes responsables de I’oxydation du méthane par les sols grace a leur
présence dominante dans les sols des foréts tempérées, et cela malgré leur quasi absence des

sols prairiaux ou agricoles (Malghani et al., 2016; Nazaries, 2011; Zeng et al., 2019).

2.4 La force du puits de méthane varie selon I’usage du sol

L’usage des sols influence la consommation de méthane et les sols forestiers sont les
sols ou la consommation de CHa est la plus importante (Dutaur & Verchot, 2007; McDaniel et
al., 2019 et tableau 1.1). La consommation nette de méthane par les sols est estimée a environ
3,3 kg hatan en moyenne, contre 4,2 kg ha™* an™ pour les sols forestiers, voire 5,7 kg ha™ an”

! pour les sols de foréts tempérées qui seraient ceux ayant le plus fort potentiel d’oxydation

(Dutaur & Verchot, 2007).

Tableau 1.1 : Variation de I'oxydation de méthane selon I'usage du sol
Ensemble de données mesurées sur 299 sites d’études, d’aprés Dutaur & Verchot (2007).

Type Surface totale du Nombre de Oxydation Variance
d’écosystéme territoire sites d’étude  kgCHa4 ha ant
x 106 km?
Forét boréale/ 23.49 51 2.64 8.06
toundra forestiere
Forét tempéree 6.76 92 5.70 31.50
Forét tropicale 20.00 62 3.33 4.82
Savane/steppe 19.48 18 1.49 1.54
Prairie 2.61 29 2.32 2.92
Champs cultivé 24.79 47 1.23 1.22
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Le changement d’usage du sol en faveur d’un écosystéme forestier permet d’augmenter
1I’oxydation du méthane des sols alors que le processus inverse entraine souvent une diminution
de I'oxydation du CHa (McDaniel et al., 2019). Cependant un résultat inverse avec une
diminution de I’oxydation du méthane en passant d’un écosystéme prairial a forestier a pu étre

mis en évidence en milieu boréal (Menyailo et al., 2008).

Les modifications d’oxydation du CH4 dues aux changements d’usage des sols sont liées
a une modification des communautés méthanotrophes dominantes en raison des changements
de conditions micro-environnementales du sol (Levine et al., 2011; Taumer et al., 2021),
comme le tassement du a 1’usage d’engin mécanique ou la teneur en azote minérale liée a une
fertilisation azotée. L usage du sol peut également impacter 1’abondance en méthanotrophes

avec une abondance plus forte pour les sols forestiers (Tiwari et al., 2018).

Ces différences de consommations selon 1’usage des sols sont expliquées par la
sensibilité des organismes méthanotrophes a différents facteurs édaphiques, biotiques et

climatiques qui vont conditionner leur activite.

3. Influence des parametres physiques sur I’oxydation du
méthane

3.1 Le transport du méthane et du dioxygéne dans le sol est lié¢ a la
perméabiliteé et a la diffusivité

Un bon approvisionnement en O et en méthane est nécessaire aux méthanotrophes pour
leur fonctionnement (Dorr et al., 1993; Le Mer & Roger, 2001; Roger et al., 1999). La diffusion
est le principal mode de circulation des gaz dans le sol et est expliqué par deux parameétres, la

diffusivité et la perméabilité a I’air (Ball et al., 1997). Il a été également montré que le transport
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par advection et dispersion (Maier et al., 2012) peuvent jouer un role trés important en lien la

encore avec la perméabilité du sol.

La perméabilité d’un sol correspond a sa capacité a laisser un fluide le traverser. Elle
est determinée par le nombre, la taille et la continuité des macropores du sol, et est donc liée a
sa porositeé, a sa structure et a sa texture (Ball et al., 1997; Roseberg & McCoy, 1990). La
structure granuleuse ou grumeleuse commune & de nombreux horizons de surface de sols
forestiers n’ayant pas de forte teneur en argile, présente une forte perméabilité qui est favorable
au transport de CHs et de I"oxygeéne et donc a I’activité d’oxydation des méthanotrophes
(Klingebiel & O’Neal, 1952). L’autre facteur majeur li¢ au transport des gaz dans le sol est la
diffusivité ou coefficient de diffusion d’un gaz qui correspond a la facilité avec laquelle un gaz
en particulier va diffuser dans un milieu, ici le méthane dans le sol (Ball et al., 1997; Kruse et
al., 1996). Un sol avec une forte perméabilité au gaz va entrainer une diffusivité importante du
méthane dans le sol. Ainsi les sols avec les classes texturales les plus grossiéres correspondant
a une forte proportion de sable et une forte macroporosité ont une forte perméabilité permettant
une diffusion du méthane plus importante, et donc une plus forte oxydation de méthane (Dorr
et al., 1993; Verchot et al., 2000). En revanche, les sols a texture fine et fortement argileux
auront une tendance forte a ’hydromorphie en retenant 1’eau au contraire de sols sableux
fortement drainants. Pour des sols a tendances hydromorphes modérées, 1’engorgement en eau
ne survient que sur une faible période de temps ce qui permet au sol de conserver une fonction
de puits de méthane a 1’échelle annuelle (Christiansen et al., 2012; Epron et al., 2016).
Néanmoins les sols fortement argileux a argiles gonflantes peuvent se rétracter lors des périodes
seches estivales ce qui conduit a la formation de fissure et une augmentation de la macroporosité

(Vogel et al., 2005).
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3.2 La porosité en air et le contenu en eau du sol : parameétres clés de la
diffusion du méthane dans le sol

3.2.1 Une oxydation de méthane optimale selon les valeurs de porosité en
air et de contenu en eau du sol

Le coefficient de diffusion du méthane dans I’eau (0.84 10° cm? st & 25°C) étant prés
de dix mille fois plus faible que dans 1’air (0.205 cm? s%) (Kruse et al., 1996), les conditions
optimales de diffusion du méthane correspondent a une forte porosité en air (PEA) et un faible
contenu en eau du sol (CES). La PEA est un des facteurs ayant le plus d'impact sur I'oxydation
du CHjs et représente I'espace libre entre les particules de sol qui est rempli d'air (Epron et al.,
2016a; Fest et al., 2017). La PEA s’oppose au CES qui représente la porosité occupée par I’cau
de telle sorte que la somme des deux donne la porositeé totale du sol. La PEA est également liée
a la masse volumique apparente, une valeur édaphique importante qui correspond a la masse

du sol divisée par le volume qu’il occupe.

Dans les conditions d’optimum de diffusion du méthane avec une forte PEA et un faible
CES, on observe une plus forte oxydation du méthane (Epron et al., 2016; Smith et al., 2003).
Cependant un CES trop faible peut avoir I’effet inverse sur 1’activité des organismes
méthanotrophes en causant un stress hydrique et donc une diminution de I’oxydation de CHs
(Borken et al., 2006; van den Pol-van Dasselaar et al., 1998; von Fischer et al., 2009). A faible
PEA et fort CES, une faible diffusion entraine une baisse de I’activité des méthanotrophes,
voire dans des cas extréme de sols engorgés, une production de méthane par des organismes

méthanogenes favorisés par les conditions anoxiques (Veldkamp et al., 2013).

3.2.2 Une variation saisonniére de la consommation de méthane
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La diffusion du méthane est affectée par les conditions climatiques via le CES qui est
dépendant des précipitations et de 1’évaporation de surface. Les variations climatiques
saisonniéres vont ainsi induire des modifications de 1’oxydation du méthane, avec une
oxydation deux a trois fois plus forte en été et en début d’automne quand la PEA est plus forte
et le CES plus faible qu’en hiver et en début de printemps quand la PEA est faible pour les
climats tempérées (Epron et al., 2016; Guckland et al., 2009; Priemé & Christensen, 1997), en
dehors des périodes de précipitations intenses (Sakabe et al., 2015). Les relations positives entre
I’oxydation de méthane et la température parfois observées sont probablement indirectes, et
témoignent surtout de 1’existence d’une corrélation temporelle entre le CES et la température
(Guckland et al., 2009; Priemé et al., 1997). Une température élevée augmente également
I’évaporation donc participe a la diminution estivale du CES. De surcroit, le coefficient de
diffusion des gaz, donc du CH4 et du Oz, augmente avec la température (Maharajh & Walkley,

1973).

3.2.3 L’influence du couvert végétal sur la PEA et le CES affecte
I’oxydation du CH4

Le couvert arboré et plus généralement le couvert végétal peuvent impacter le CES et
donc la diffusion du méthane (Figure 1.6). En forét, la transpiration va, selon son intensite,
entrainer plus ou moins de prélevements d’eau par les racines des arbres selon la densité et 1’age
des peuplements ainsi que les essences présentes (Delzon & Loustau, 2005; Farley et al., 2005).
La fermeture du couvert végétal entraine une diminution de 1’évaporation du sol superficiel

(llstedt et al., 2016; Villegas et al., 2015).

La décompaction du sol par les racines des arbres, en diminuant la masse volumique
apparente du sol, peut augmenter la porosité totale du sol, et donc la PEA, au moment du
boisement et au cours du developpement du peuplement (Barcena et al., 2014; Bodner et al.,

2014).
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Les peuplements plus agés peuvent avoir une évapotranspiration plus élevée grace a
une plus forte transpiration et interception des précipitations, se traduisant par un CES plus
faible (Farley et al., 2005; Hiltbrunner et al., 2012). Cependant, 1’évapotranspiration des
peuplements agés peut étre plus faible en raison d’une densité d'arbres plus faible résultant en
un indice de surface foliaire (ISF) réduit. Une plus grande hauteur d'arbre avec le vieillissement
peut également entrainer une plus faible évapotranspiration car plus la taille des arbres
augmente, plus la conductance hydrauliqgue diminue, ce qui entraine une plus faible
conductance stomatique et donc une plus faible évapotranspiration (Alsheimer et al., 1998;

Delzon & Loustau, 2005; Franks, 2004; Ryan et al., 2000).

Les influences antagonistes de 1’age du peuplement forestier sur la diffusion du méthane
via le CES et la PEA se reflétent dans les résultats de la littérature a propos de I’influence de
I’age du peuplement sur I’oxydation du CH4. Certaines études ont trouvé une augmentation de
la consommation de CHs avec le vieillissement des peuplements forestiers liée a une
augmentation de la porosité en air alors que d'autres n‘ont trouvé aucun effet (Béarcena et al.,
2014; Christiansen & Gundersen, 2011; Hiltbrunner et al., 2012; Peichl et al., 2010). Par
exemple, Christiansen & Gundersen (2011) rapportent une augmentation de CH4 avec I'age du
peuplement, liée a une augmentation de la porosité en air pour les peuplements de chéne mais
pas d’influence de 1’age pour les peuplements d'épicéa commun. Cependant, toutes ces études
sur l'effet de I'dge du peuplement sur l'oxydation du CHs ont été menées sur des
chronoséquences établies sur des terres agricoles abandonnées qui ont pu subir un passé avec

un tassement important, et non sur des peuplements forestiers regénérés naturellement.

Le dépdt de litiere a la surface de I’horizon organique superficiel peut jouer le role de
barriére de diffusion des gaz a I’interface sol/atmosphere (Figure 1.6) en période de fortes
précipitations en réduisant la perméabilité. Cela peut conduire a une plus faible consommation

de méthane des sols superficiels voire une production de CH4 par des organismes méthanogénes
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en saison hivernale a cause d’un plus fort contenu en eau du sol li¢ a une plus faible évaporation
(Crill, 1991; Guckland et al., 2009; Singh et al., 1997). Outre cet effet négatif en cas de fort
CES lié a la litiere, certaines études ont montré que la porosité du sol augmentait avec la teneur
en MO (Boivin et al., 2009; Zhao et al., 2010), ce qui pourrait stimuler I’oxydation du CHs4 en

période de faible CES (Liu et al., 2019).

3.2.4 L’oxydation du méthane diminue avec une baisse de diffusion liée a
la profondeur ou au tassement

Dans le sol, la diminution de la diffusion avec la profondeur est liée a une plus faible
perméabilité et diffusivité qui résultent d’une diminution de la macroporosité entrainant une
augmentation de la masse volumique apparente du sol et d’une diminution de la continuité des
pores (Ball et al., 1997; Kruse et al., 1996). La diffusion du méthane, son oxydation dans le sol
ainsi que I’abondance en méthanotrophes (McDaniel et al., 2021) tendent donc a diminuer avec
la profondeur. L’oxydation devient aussi progressivement de plus en plus limitée par la
diminution de la concentration en méthane du fait de sa consommation par les microorganismes
méthanotrophes présents dans les couches supérieures du sol (Bender & Conrad, 1994;
Koschorreck & Conrad, 1993)(Figure 1.6). De multiples études montrent un optimum
d’oxydation du méthane par les méthanotrophes a forte affinité localisés dans les cing premiers

centimetres du sol (Bender & Conrad, 1994; Reay et al., 2005; Whalen & Reeburgh, 1990).

Le tassement peut influencer la PEA en entrainant une diminution de la porosité totale
pour les sols plus compactés, ce que I’on retrouve pour les sols forestiers avec des passages
d’engins lourds lors de I’exploitation forestiére (Epron et al., 2016; Frey et al., 2011). Ces
phénomeénes de tassement vont également ralentir la diffusion du méthane via une diminution
de la perméabilité causée par une réduction du diamétre des pores du sol et une rupture de leur

continuité (Ball et al., 1997).
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Figure 1.6 : Influence des paramétres physiques sur ’oxydation du méthane
La couleur verte représente un effet positif, la couleur rouge un effet négatif et le gradient vert/rouge une influence
graduelle. Les cadres carrés représentent des facteurs simples et les cadres en losanges des processus.

4. Influence des paramétres chimiques du sol sur I’oxydation
du méthane en lien avec la teneur en matiere organique

4.1 L’oxydation du méthane est affectée par des composés organiques

La matiere organique du sol est constituée de nombreux composés chimiques qui
peuvent affecter les méthanotrophes (Figure 1.7). Parmi ces molécules, les composés
organiques volatiles (COV) comme les monoterpénes émis par les feuilles/aiguilles et lors de
la décomposition de la litiere (Janson, 1993; Schirmann et al., 1993), sont des inhibiteurs des
monooxygénases des méthanotrophes et peuvent donc diminuer 1’oxydation du méthane

(Degelmann et al., 2009; Maurer et al., 2008). Les monoterpenes sont majoritairement émis et
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présents dans la MO des peuplements de coniféres (Andreani-aksoyoglu & Keller, 1995;
Maurer et al., 2008). La MO du sol contient également des composés comme I’acétate qui
peuvent réduire I’oxydation du méthane en affectant la synthése d’ATP des méthanotrophes,
ou I’éthanol qui est un inhibiteur compétitif du méthane pour les méthanotrophes facultatifs
(Wieczorek et al., 2011). Ces multiples influences inhibitrices de la composition chimique de
la MO peuvent expliquer que 1’oxydation du méthane est plus faible dans 1’horizon organique
de surface que dans la partie supérieure de 1I’horizon minéral (Bradford et al., 2001; Hutsch,

1998a; Koschorreck & Conrad, 1993; Sjogersten et al., 2007).

La teneur en MO des sols forestiers varie avec la profondeur : elle est maximale dans la
couche la plus superficielle du sol appelée I’horizon organique et décroit progressivement avec
la profondeur de I’horizon minéral du sol (Adamsen & King, 1993; Bowden et al., 2014).
L’horizon organique des peuplements de coniféres est plus épais que celui des peuplements de
feuillus en raison d’une plus forte accumulation de litiere causée par un fort ratio lignine/azote
qui ralentit fortement sa décomposition (Bardule et al., 2021; Berg & Meentemeyer, 2002;
Hobbie et al., 2006; Jacob et al., 2010). Cela conduit a une plus faible teneur en MO pour les
feuillus que pour les coniféres (Augusto et al., 2015; Lorenz & Thiele-Bruhn, 2019; Schulp et
al., 2008). Cependant cette tendance globale n’est pas forcément vraie pour tous les
peuplements comme le montre Schulp et al. (2008) avec une teneur en MO plus forte et un
horizon organique en pinedes, certes plus épais qu’en hétraies, mais équivalents a ceux des
chénaies. Le type de peuplement joue aussi sur la composition chimique de la MO avec une
plus forte production de monoterpenes pour les peuplements de coniferes (Degelmann et al.,

2009; Kesselmeier & Staudt, 1999).
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D’autres facteurs peuvent jouer sur la décomposition de la litiere et donc I’épaisseur de
I’horizon organique. La décomposition des litieres dites de « bonne qualité » (pauvres en
lignine et riches en azote) est limitée par le CES qui influence le fonctionnement des
microorganismes décomposeurs (stress hydrique) alors que la décomposition de litiere de
« faible qualité » (riches en lignine et pauvres en azote) est limitée par la disponibilité en

nutriments azotés et phosphorés (Liu et al., 2006).

Teneur en matiere —
Profondeur |—’ organique Vegetation

Acétates cov . Ethanol
(monoterpenes)

A 4

»1 Méthanotrophes

4

Consommation
du méthane par
oxydation

Figure 1.7 : Influence de composés chimiques de la matiére organique sur ’oxydation du méthane
La couleur verte représente un effet positif, la couleur rouge un effet négatif et la couleur orange un effet négatif
et positif. Les cadres carrés représentent des facteurs simples et les cadres en losanges des processus.

4.2 L’azote minéral a des effets antagonistes sur ’oxydation du méthane

L’essentiel de 1’azote minéral des sols forestiers est issu de la minéralisation de I’azote
organique du sol et est donc directement lié a la teneur en MO du sol (Schimel & Bennett, 2004;
Sollins et al., 1984)(Figure 1.8). L’azote minéral, principalement sous forme de nitrate (NO3’)

et d’ammonium (NH4"), peut a la fois augmenter ou inhiber I’activité des organismes
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méthanotrophes (Alam & Jia, 2012; Bodelier & Laanbroek, 2004; Carlsen et al., 1991; Hitsch,
1998Db; Saari et al., 2004). L’azote minéral sous forme de nitrite (NO2") et de nitrate peut inhiber
I’activité des organismes méthanotrophes (Mochizuki et al., 2012; Seghers et al., 2003)
notamment par la toxicité cellulaire du nitrite. Les bactéries AAOB, qui ne sont pas des
méthanotrophes strictes, oxydent préférentiellement I’ammonium quand sa concentration dans
le sol est suffisamment élevée (O’Neill & Wilkinson, 1977). Ces fortes concentrations se
rencontrent principalement dans les sols agricoles fertilisés mais aussi dans certains sols
forestiers amendés en azote (Alam & Jia, 2012; Saari et al., 2004), au-dessus d’un seuil de 27
kg N ha an't d’aprés une méta-analyse par Xia et al. (2020). De plus I’ammonium peut inhiber
I’oxydation du CHa4 par sa toxicité sous forme de sels d’ammoniums (King & Schnell, 1998) et
avoir une action d’inhibition indirecte des méthanotrophes en étant transformé en nitrite
(Dunfield & Knowles, 1995; King & Schnell, 1994). Dans la plupart des sols forestiers, la
concentration en ammonium présente est faible (entre 2 et 20 mg kg™) (Hungate et al., 2007;
Inclan et al., 2012; Jin et al., 2016) et ne devrait donc pas jouer un role inhibiteur sur la
consommation de méthane. La différence de teneur en azote minéral entre sols agricoles et sols
forestiers peut en partie expliquer la plus forte oxydation du CHa4 dans les écosystémes forestiers
(Bodelier & Laanbroek, 2004; Tiwari et al., 2018). Dans les sols forestiers, il a été constaté que
le taux d'oxydation du CH4 augmentait avec la quantité d'azote disponible (Goldman et al.,
1995) et lorsque de faibles quantités d'engrais azotés étaient ajoutées (Martinson et al., 2021,

Rigler & Zechmeister-Boltenstern, 1999; Veldkamp et al., 2013).

Au contraire de ces effets inhibiteurs, 1’azote minéral peut donc stimuler la
consommation de méthane lorsque 1’azote est un facteur limitant (Figure 1.8) pour la croissance
des populations de méthanotrophes (Aronson & Helliker, 2010; Bender & Conrad, 1995;
Bodelier & Laanbroek, 2004; Wood & Silver, 2012). C’est également le cas pour le phosphore

(Martinson et al., 2021; Veraart et al., 2015). La minéralisation de la MO est donc une source
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de nutriments (azote minéral, phosphore) nécessaire a la croissance et a I’activité des

organismes méthanotrophes (Tiwari et al., 2018; Walkiewicz et al., 2021).

La teneur en azote minéral des sols peut augmenter avec I'dge du peuplement (Figure
1.8) parce que les dépdts atmosphériques d'azote vont se cumuler au cours du temps avec le
vieillissement des peuplements (Hansen et al., 2007). De plus, apres la fermeture de la canopée,
les peuplements forestiers voient leur demande en azote diminuer en raison de besoins
métaboliques plus faibles liés a I’accumulation de réserves azotees internes, ce qui entraine de
plus faibles prélevements azotés et une plus forte teneur en azote minéral (Miller & Miller,
1988; Richter et al., 2000). Enfin, une augmentation de la minéralisation de I'azote du sol avec
le vieillissement du peuplement a pu étre observée ce qui va contribuer a I’augmentation de la
teneur en azote minéral du sol (Christiansen & Gundersen, 2011; Hansen et al., 2007; Rahman

etal., 2017).

Le type de peuplement forestier est également capable d’influencer la teneur en azote
minéral du sol (Figure 1.8). Le prélévement en azote minéral du sol différe selon 1’essence
dominante du peuplement en terme de quantité et de la forme d’azote minéral, ammonium ou
nitrate (Schulz et al., 2011; Templer & Dawson, 2004). Selon Schulz et al. (2011) il y a un
prélevement croissant d’azote de la chénaie, a la hétraie, puis a la pessiere et enfin a la pinéde.
Des différences de minéralisation de ’azote entre peuplements de différentes especes ont
également été observées avec une minéralisation et nitrification plus forte pour les chénaies que
pour les pinédes, pouvant conduire a une plus forte teneur en azote minéral du sol (Compton et
al., 1998; Son & Lee, 1997). Cette plus faible minéralisation de 1’azote pour les peuplements
de pins s’explique par une litiere plus riche en lignine, responsable d’un horizon de surface avec
un ratio lignine/azote plus élevé qui va ralentir fortement le processus de minéralisation de

I’azote (COteé et al., 2000; Gower & Son, 1992; Scott & Binkley, 1997; Son & Lee, 1997). Mais
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des taux de minéralisation de 1’azote plus forts pour des peuplements de coniféres ont parfois
été mesurés avec une corrélation positive entre minéralisation et oxydation du méthane

(Menyailo et al., 2010).

La teneur en azote minéral du sol diminue avec la profondeur du sol dans les sols
forestiers (Tietema et al., 1992; Williams et al., 2003). La plus forte teneur en surface s’explique
en partie par I’accumulation de litiéres aériennes a la surface du sol et une plus forte densité de
racines mortes dans les horizons les plus superficiels (Bischetti et al., 2007; Lopez et al., 2001).
Cela s’explique également par une moindre teneur en matiere organique (MO) et donc en
substrat utilisable pour les bactéries responsables de la minéralisation de I’azote et la
nitrification avec la profondeur (Federer, 1983; Hadas et al., 1989; Tietema et al., 1992;

Williams et al., 2003).

La minéralisation de 1’azote ainsi que la nitrification varient de maniére saisonniére, tout
comme les prélévements par la végétation, ce qui entraine des variations des teneurs en azote
minéral du sol (Li et al., 2016; Pastor et al., 1984). La minéralisation et la nitrification ont un
pic maximal en fin de printemps et fin d’été tout en restant généralement fortes dans la période
estivale, ce qui s’explique par des conditions d”humidité et de températures optimales pour les
microorganismes impliqués dans ces processus ainsi que par une immobilisation plus forte de
’azote en automne quand les conditions d’humidité et température restent bonnes (Bonilla &
Roda, 1992; Knoepp & Swank, 2002). Les prélevements azotés des arbres sont plus forts en été
qu’au printemps ou I’apport en azote est assuré en partie par la remobilisation de réserve azotées
et qu’en automne et hiver ou les prélévements azotés diminuent voire disparaissent avec la
baisse d’activité hivernale, les réserves azotés pour passer cette période ayant été faites en

période estivale (Gessler et al., 1998; Li et al., 2016; Millard & Proe, 1991).
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La minéralisation de I’azote est sensible au pH et a tendance a diminuer avec 1’acidité
du sol en raison de la sensibilité des microorganismes décomposeurs aux faibles pH (Adams &

Martin, 1984; Curtin et al., 1998).

Profondeur

4 Végétation
Teneur en matiére /
organique

Dépét azoté
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\ 4

Minéralisation A:zo,te
Mineéral
Contenu en Ammonium Nitrite
eau du sol pH Nitrate
Méthanotrophes

Consommation
du méthane par
oxydation

Figure 1.8 : Influence de I'azote minéral sur I'oxydation du méthane

La couleur verte représente un effet positif, la couleur rouge un effet négatif, la couleur orange un effet négatif et
positif et le gradient vert/rouge une influence graduelle. Les cadres carrés représentent des facteurs simples et les
cadres en losanges des processus.

4.3 Influence variable du pH selon les communautés méthanotrophes en
présence

Comme de nombreux microorganismes, certains méthanotrophes sont sensibles aux pH
acides qui vont inhiber leur fonctionnement et leur capacité a oxyder le CH4 (Figure
1.9)(Brumme & Borken, 1999; Xu & Inubushi, 2004). L’¢étude de cette sensibilité des

méthanotrophes aux pH acides a permis d’obtenir des valeurs de pH optimales qui divergent
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sensiblement selon le type de sol, entre 4 et 7.5, et qui traduisent des changements de
communautés méthanotrophes selon 1’acidité du sol (Benstead & King, 2001; Kolb, 2009; Saari
et al., 2004). Une majorité des méthanotrophes connus sont neutrophiles comme les USC-y et
vont se développer pour des pH neutres ou faiblement acides (Nazaries et al., 2013), alors que
des méthanotrophes acidophiles comme les USC-a vont fonctionner a des pH de sols plus
acides (Knief et al., 2003; Kolb et al., 2005). La relation positive entre consommation de
méthane et pH peut s’inverser pour les sols forestiers dominés par des communautés acidophiles

(Taumer et al., 2021).

Le pH du sol est fortement influencé par la libération d’acides organiques et notamment
phénoliques issus de la décomposition de litieres ou de I’exsudation racinaire (Figure 1.9), qui
vont s’accumuler et entrainer une diminution du pH du sol (Adeleke et al., 2012, 2017; Amaral
& Knowles, 1997; Arcand & Schneider, 2006). Le pH peut donc étre impacté par le type de
peuplement (Figure 1.9). Les sols sont généralement plus acides sous peuplements de coniféres
comme le pin ou I’épicéa que sous des peuplements de feuillus comme le chéne ou le hétre
(Augusto et al., 2002, 2003; Oulehle & Hruska, 2005; Verstraeten et al., 2018). Cette acidité
plus forte s’explique par une combinaison de différents facteurs comme une teneur plus forte
en matiere organique riche en acides organiques et phénoliques (Binkley & Valentine, 1991;
Smolander et al., 2005). Les peuplements de coniféres ont également une plus forte capacité a
intercepter des dépdts atmosphériques acides (Augusto et al., 2002). Les sols de ces
peuplements ont un équilibre cationique plus riche en protons et moins riche en calcium
(Binkley & Valentine, 1991; Finzi et al., 1998; Lelong et al., 1990). Un pH plus acide en
pessieres et en pinedes qu’en hétraies pourrait étre responsable d’une plus faible abondance en
méthanotrophes dans les cing premiers centimetres du sol des peuplements de coniféres, et donc

d’une plus faible oxydation du CH4 (Borken et al., 2003).
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Le pH du sol augmente avec la profondeur (Bringmark, 1989; Zhang et al., 2017) en
raison de I’accumulation de dépots atmosphériques acides en surface (Augusto et al., 2002) et

de la diminution de la teneur en matiere organique avec la profondeur.
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Figure 1.9 : Influence du pH sur I’oxydation du méthane
La couleur verte représente un effet positif, la couleur rouge un effet négatif et la couleur orange un effet négatif
et positif. Les cadres carrés représentent des facteurs simples et les cadres en losanges des processus.

5. Objectifs et plan

L’objectif principal de cette thése était de déterminer les principaux facteurs
responsables des variations spatiales de la consommation de méthane atmosphérique a
I’échelle d’un massif forestier. Pour y répondre j’ai divisé mon travail de thése en trois

axes.

Dans le chapitre 2, je me suis intéressé a l'influence du contenu en eau du sol, de la
masse volumique apparente et de I'azote minéral en lien avec I’age du peuplement sur les

variations spatiales et temporelles de la consommation de méthane du sol dans une
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chronoséquence de chénes. J’ai émis I'hypothése que les variations spatiales et temporelles de
I’oxydation du méthane étaient lies aux différences intra et inter peuplements du CES, de la
masse volumique apparente et de la teneur en azote minéral, et de leurs variations saisonnieres.
J’ai également supposé que la consommation de méthane augmentait avec 1'age du peuplement,

reflétant 1’évolution de la masse volumique apparente et de la teneur en azote minéral du sol.

Dans le chapitre 3, je me suis intéressé a 1I’influence du type de peuplement forestier sur
la consommation de méthane par les sols, et j’ai déterminé si les principaux facteurs contrélant
la consommation de méthane étaient les méme pour les différents peuplements. Cette étude a
été menée sur quatre types de peuplement (une hétraie, une chénaie, une pessiere et une pinede)
dupliqués dans trois zones du méme massif forestier. J’ai testé 1’hypothése que les peuplements
de hétres et de chénes avaient une plus forte consommation de méthane du fait d’une plus forte
teneur en azote minéral pour des sols ou 1’azote peut étre un élément limitant. J’ai également
supposé que les peuplements de pins et d’épicéas avaient une plus faible consommation de
méthane a cause d’une plus forte teneur en matiére organique du sol que les hétraies et d’un pH

plus acide que les deux peuplements feuillus.

Enfin dans le chapitre 4, j’ai analysé 1’influence de 1’épaisseur de sol et de la profondeur
sur la consommation de méthane des 15 premiers centimétres du sol pour les quatre types de
peuplements étudiés au chapitre précédent. J’ai émis I’hypothése que I’essentiel de 1’oxydation
du méthane avait lieu dans les 5 premiers centimetres du sol. J’ai également supposé que 1’écart
d’oxydation du méthane entre peuplements lié a la teneur en matiére organique, diminuait avec
la profondeur car la teneur en MO diminuait avec la profondeur tout comme le pH et la teneur

en azote minéral qui lui sont liés.
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1. Rappel des objectifs

L’objectif de cette étude était de déterminer l'influence de la masse volumique
apparente du sol, du contenu en eau du sol et de la teneur en azote minéral sur les
variations spatiales et temporelles de I'oxydation du CH4 dans le sol d*une forét tempérée
a feuilles caduques de 470 ha dominée par le chéne. Nous avons mesuré le taux d'oxydation
potentielle du CH4, le CES, la masse volumique apparente et les teneurs en azote minéral sur
des carottes de sol prélevées dans 16 peuplements voisins de chénes sessiles, agés de 20 a 143
ans. Nous avons émis I'hypothese que (1) les variations de I'oxydation du CHa4 au sein d'un
méme peuplement et entre les peuplements ainsi que leurs variations saisonniéres seraient liées
aux différences du CES, de la masse volumique apparente et de la teneur en azote minéral, et
(2) que I'oxydation du CH4 augmenterait avec I'age du peuplement, reflétant les changements
du CES, de la masse volumique apparente et de la teneur en azote minéral au fil du temps

(Figure 2.1).
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Figure 2.1 : Influence de I’dge du peuplement sur I’oxydation du méthane
La couleur verte représente un effet positif, la couleur rouge un effet négatif et le gradient vert/rouge une influence
graduelle. Les cadres carrés représentent des facteurs simples et les cadres en losanges des processus.

Pour confirmer mes hypothéses j’ai mesuré la consommation nette de méthane des 5
premiers centimetres de sol d’échantillons provenant de 16 peuplements de chénes sessiles
formant une chronoséquence (20-143 ans). Pour définir les facteurs pouvant influencer les
variations de consommation, j’ai également mesuré la masse volumique apparente, le CES, la
concentration en N minéral et la production de CO> ainsi que les parameétres classiques de

structure forestiere que sont la densité de peuplement et la surface terriere.

2. Matériels et méthodes

2.1 Description du site et des peuplements

L'étude a été menée dans la forét domaniale de Champenoux (48°43'N, 6°21E, altitude
moyenne 260m, 470 ha) dans le nord-est de la France. Les sols sont des néoluvisols sur un

horizon argileux carbonaté recouvert d'un limon assez profond (Bréda et al., 1993). Le climat
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est semi-continental. La température moyenne annuelle des 30 derniéres années est de 11°C et
les précipitations moyennes annuelles sont de 808 mm d'aprés les données de la station

météorologique la plus proche (Essey-les-Nancy, 12 km, Météo-France, 2020).

Seize peuplements forestiers dominés par le chéne sessile (Quercus petraea (Matt.)
Liebl.) ont été sélectionnés (Figure 2.2). Treize de ces peuplements, précédemment inclus dans
une étude de chronosequence (Genet et al., 2010), avaient entre 40 et 143 ans ; ils ont été étudiés
a l'automne 2018 et au printemps 2019. A I'été 2019, cing des peuplements précédents ont été
rééchantillonnés (agés de 40 a 60 ans) et trois peuplements plus jeunes (de 20 a 26 ans) ont été
ajoutés. Un soin particulier a été apporté pour minimiser les variations du type de sol et de la
topographie. Tous les peuplements étaient composés d’arbres de méme age et en régénération
naturelle. Dans chaque peuplement, une parcelle de 1200 m? a été établie et la circonférence a
hauteur de poitrine de tous les arbres de la parcelle ayant une circonférence de plus de 10 cm a

été mesurée pour calculer la surface terriére du peuplement.

2.2 Echantillonnage du sol

Des échantillons de sol ont été prélevés au cours de trois campagnes : au début de
l'automne 2018 (17 septembre - 9 octobre) et a la fin de I'été 2019 (27 aodt - 5 septembre)
pendant des périodes de faible CES, et au début du printemps 2019 (25 mars - 13 avril) pendant
une période de CES élevé. A l'automne 2018 et au printemps 2019, des échantillons ont été
prélevés dans les 13 plus vieux des 16 peuplements, tandis qu'a I'été 2019, des échantillons ont
été préleves dans les huit peuplements les plus jeunes. Cing peuplements ont donc éte

échantillonnés au cours des trois campagnes d'échantillonnage.

Dans chaque peuplement de 1200 m?, une grille de 30 par 40 m a été mise en place, puis

subdivisée en 12 carrés (10 par 10 m). Aprés avoir enlevé la litiere fraiche, des cylindres
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métalliques (8 cm de diamétre) ont été utilisés pour prélever des échantillons de sol (0-5 cm de
profondeur) dans chaque carré (Figure 2.2). Deux a trois échantillons de chaque peuplement

ont été prélevés tous les deux a trois jours sur une période de 14 jours afin que la date de

prélévement ne soit pas une covariable de I’effet peuplement.

30m

Age peuplements

Bl 20-26ans [
Il 20-50ans [ 128-129ans
1 Bl 139-143ans

A Un prélévement par case grace a un cylindre

Figure 2.2 : Plan d’échantillonnage

Douze échantillons prélevés par peuplement. Mesures réalisées sur les peuplements 4 & 16 pour les campagnes de
I’automne 2018 et du printemps 2019 (n=13x12=156) et sur les peuplements 1 a 8 pour la campagne de I’ét¢ 2019
(n=8x12=96).

2.3 Mesures de I’oxydation du CHj et de la production de CO;

Une fois I’échantillonnage effectué, les échantillons de sols étaient ramenés au
laboratoire avant analyse. Les mesures de flux de gaz étaient effectuées immédiatement sur les
12 premiers échantillons et les échantillons restant étaient mesurés dans les 48 heures suivantes
apres avoir été conservés en chambre froide a 4°C. Les douze cylindres contenant chacun un

échantillon de sol étaient positionnés pour chaque cylindre dans une chambre en PVC
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constituée de deux couvercles en plastique, laissant un espace libre au-dessus de I'échantillon
de sol qui, avec I’ensemble des tubes d’échantillonnage, la pompe de I’analyseur et la cellule
d'analyse, occupait un volume de 0.84 L. Les 12 cylindres étaient connectés a un analyseur laser
de gaz a infrarouge basé sur la spectroscopie d’absorption en cavité optique hors d’axe (GGA-
24EP, Los Gatos Research, Mountain View, CA, USA), qui mesurait les concentrations de
méthane, de dioxyde de carbone et de vapeur d'eau dans I'espace libre. L'incubation a été
effectuée dans une chambre climatique (Memmert, IPP260) ou la température a été maintenue
a 20°C pendant les mesures (Figure 2.3). Les concentrations de gaz pour chaque échantillon
étaient mesurées pendant une a deux heures, enregistrées toutes les cing secondes et stockées
sur un enregistreur de données (CR1000, Campbell Scientific Inc., Logan, UT, USA). Une fois
la mesure d'un échantillon terminée, le systéme était purgé et deux gaz avec des concentrations
connues de CHs (5 et 0 ppm) et de CO. (600 et 0 ppm) étaient analysés pendant deux minutes
pour calibrer le systeme avant de mesurer le cylindre suivant. Des électrovannes (LVM10R1-
6B-1-Q, SMC, Tokyo, Japon), commandées par des contrbleurs de relais (SDM-CD16AC,
Campbell Scientific Inc.) connectés a l'enregistreur de données, étaient utilisées pour

automatiquement changer 1’échantillon mesure.

Analyseur spectroscopique

Chambre climatique
(20°C)

Chaque cylindre d’échantillon s'emboite dans une chambre
reliée a analyseur spectroscopique

-> Mesure I'évolution de la concentration en CH,, CO, et H,0
pourlou2h
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Figure 2.3 : Mesure de I’oxydation du méthane et de la production de dioxyde de carbone

Chaque cylindre est emboité dans une chambre de mesure et analysé pendant une a deux heures pendant lesquelles
I’évolution de la concentration en méthane, dioxyde de carbone et eau dans ’atmosphére de la chambre est
mesurée.

Les taux d'oxydation potentielle du CH4 (en nmol m st) et de production potentielle
de CO; (en umol m2 s1) ont été calculés a partir des pentes des variations des concentrations
en fonction du temps, aprés avoir écarté les 360 premiéres secondes nécessaires a I'équilibrage
complet du systeme. Pour le COz, la pente est obtenue en ajustant une fonction linéaire sur les
240 secondes suivantes. Nous avons préféré utiliser une fonction linéaire pour le CO2 sur une
courte période de temps car la diffusion du CO> devient limitée lorsque les concentrations
augmentent. Pour le CHs, la pente initiale a été determinée en ajustant une fonction
exponentielle sur toutes les données restantes. Nous avons choisi une fonction exponentielle
pour le CH4 parce que I'on s'attendait a ce que I'oxydation diminue avec la concentration de

CHa dans I'espace libre du cylindre en raison de la limitation en CHa.

2.4 Mesures du contenu en eau du sol, de la masse volumique apparente et
de la teneur en azote mineéral

La masse du cylindre avec 1’échantillon de sol & l'intérieur a été mesurée avant et aprés
I'incubation, et la masse fraiche de 1I’échantillon de sol a été calculée comme la différence de
masse entre le cylindre plein et le cylindre vide. Aprés incubation, les échantillons ont été
tamisés a 2 mm et stockés a 4°C avant les analyses ultérieures. Pour calculer le CES et la masse
volumique apparente, un sous-échantillon de 20 g de la fraction fine du sol a été séché a I’étuve

a 105°C pendant 24 heures immédiatement aprés le tamisage, puis pesé.

Le CES (en m® m™) et la masse volumique apparente (pa, en kg dm-3) ont été calculés

comme suit :
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CES = £
Vs
et,
_ Mse
pa= VS’

avec VE et Vs respectivement le volume d'eau et le volume de sol de I'échantillon, Mse la masse

seche du sol.

Les concentrations en azote minéral du sol ont été mesurées sur un sous-échantillon de
20 g de sol tamisé. Le sol a été mis en suspension dans 0.1 L de solution de chlorure de
potassium (1 M), agité pendant une heure dans un agitateur rotatif et filtré a travers des papiers
filtres Whatman. Le filtrat a été conservé a 4°C pendant deux semaines au maximum avant
d'étre analysé avec un analyseur spectrométrique a flux continu (San++, Skalar, 4823 AA
Breda, Pays-Bas). Deux longueurs d'onde différentes (540 et 660 nm) ont été utilisées pour
mesurer respectivement les concentrations massiques d'azote pour I’ammonium (NH4") et les
nitrites (NO2") et nitrates (NOz") dans la solution. L'azote minéral total a été calculé comme la

somme des teneurs en ammonium et nitrite/nitrate.

Uniquement a I’été 2019, la minéralisation de l'azote et la nitrification nette ont été
mesurées en incubant 20g de sol tamisé a 20°C pendant six semaines au cours desquelles le
CES a été maintenu constant. Les teneurs en ammonium et nitrite/nitrate a la fin de la période
d'incubation ont été mesurées comme décrit ci-dessus. La minéralisation nette de I'azote a été
calculée comme la différence entre la teneur en azote minéral finale a la fin de la période
d'incubation et la teneur en azote minéral initiale au début de la période d'incubation, divisée
par le temps d'incubation. La nitrification a été calculée de la méme maniere en utilisant la

teneur en nitrite/nitrate au lieu de la teneur en azote minéral.
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2.5 Statistiques

Les analyses statistiques ont été réalisées avec le logiciel statistique R version 3.6.1 (R
Core Team, 2019). Nous avons effectué une ANOVA a un facteur pour tester I'influence du
peuplement forestier sur I'oxydation du CHa, le CES, la masse volumique apparente, I'azote
minéral du sol et la production de CO- a l'automne 2018, au printemps 2019 et a I'été 2019,
avec 12 réplicats par peuplement. Nous avons utilisé des modéles linéaires mixtes (Imertest
package, Kuznetsova et al., 2017), avec le peuplement comme effet aléatoire, pour estimer
I'effet de la saison (effet fixe) sur les mémes variables que ci-dessus, en utilisant les données de
13 peuplements (numéros d’identifications 4 a 16) pour comparer l'automne 2018 et le
printemps 2019, et les données de cing peuplements (numéros d’identification 4 a 8) pour
comparer les trois dates d'échantillonnage. Dans ce dernier cas, des contrastes ont été utilisés

pour tester les différences saisonnieres lorsque le modele global était significatif (p < 0,05).

A l'échelle du peuplement, nous avons utilisé des modéles non linéaires pour étudier la
relation entre I'dge du peuplement et la densité des arbres ou la surface terriere du peuplement.
Nous avons utilisé des modeles linéaires pour tester l'influence de I'age du peuplement et de la
surface terriere du peuplement sur l'oxydation du CHa, le CES, la teneur en azote minéral, la
production de CO; et la masse volumique apparente séparément pour chaque date
d'échantillonnage. Nous avons testé la combinaison des deux facteurs avec ou sans interaction,
et chaque facteur indépendamment, et avons sélectionné le modéle pour lequel tous les effets
étaient significatifs. Si plus d'un modéle avait répondu a cette exigence, nous aurions
sélectionné celui présentant le critére d'information d'Akaike (AIC) le plus faible. Ce critere est
un estimateur de la qualité relative d’un modéle statistique (Akaike, 1998), plus celui-ci est

faible et plus le modele est considéré comme performant.
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Pour chaque date d’échantillonnage, des régressions linéaires entre I'oxydation du CHa
et les autres variables ont été testées et sont indiquées lorsque le modele était significatif
(p<0,05). La relation entre le CES et la nitrification a été ajustée a 1’aide d’une fonction

exponentielle.

A T'échelle de I'échantillon, nous avons utilisé des modéles d'équations structurelles
(MES) pour analyser les voies causales par lesquelles la teneur en eau du sol et I'azote minéral
du sol avaient des effets directs sur I'oxydation du CHs et la production de COg, ainsi que la
covariation de ces deux processus a chaque campagne d'échantillonnage. Le modele initial
incluait également la masse volumique apparente du sol, mais elle n'a pas été incluse dans le
modele final en raison de I'absence de coefficients de régression standardises significatifs a
toutes les dates. Les analyses MES ont été réalisées a l'aide du package R "Lavaan" (Rosseel,
2012). Les modéles ont été retenus si les valeurs y° des ajustements n'étaient pas
significativement différentes de 0 (p > 0,05), si l'indice d'ajustement comparatif (CFI) était
proche de 1, et si l'erreur quadratique moyenne d'approximation (RMSEA) et le résidu

quadratique moyen normalisé (SRMR) étaient tous deux proches de 0 (Kline, 2016).

3. Résultats

La densité du peuplement diminuait fortement avec I'age du peuplement, en particulier
pour les jeunes peuplements jusqu'a 60 ans, passant de 19 367 arbres ha® a 550 arbres ha
(Figure 2.4). La surface terriére des peuplements augmentait avec I'age du peuplement pour les
jeunes peuplements, passant de 12.2 m? ha* a un maximum de 43.7 m? ha’l, et avait tendance
a diminuer avec I'age pour les peuplements plus agés (Figure 2.4). Le peuplement 11 présentait

une surface terriere remarquablement élevée.
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Figure 2.4 : Influence de ’dge sur la densité de peuplement et la surface terriére

Relation entre I'dge du peuplement et (A) la densité du peuplement ou (B) la surface terriere du peuplement dans
16 peuplements voisins de chénes sessiles, agés de 20 a 143 ans. Les lignes pleines montrent les modeles non
linéaires ajustés : une fonction puissance pour la relation entre la densité du peuplement et I'age (R? = 0.95, p <
0.001), et une fonction lognormale a trois parametres pour la relation entre la surface terriére du peuplement et
I'age (R? = 0.56, p < 0.001). Les chiffres représentent le numéro d’identification des peuplements, du plus jeune
au plus vieux.

L'oxydation du CHa, le CES, les teneurs en azote minéral et la production de CO>
différaient significativement d'une saison a l'autre, contrairement a la masse volumique
apparente (Figure 2.5). Une oxydation du CH4 plus élevée et un CES plus faible ont été mesurés
a l'automne 2018 (respectivement 0.66 nmol m2s™ et 0.17 m® m en moyenne) qu'au printemps
2019 (respectivement 0.41 nmol m? s et 0.36 m® m™ en moyenne ; p < 0.001 pour chaque

parametre) pour les 13 peuplements agés de 40 a 143 ans. Si l'on considérait les cing
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peuplements qui ont été échantillonnés aux trois dates (ages de 40 a 60 ans), I'oxydation du CHa
était plus faible a 1’été 2019 qu'a I’automne 2018 (respectivement 0.42 nmol m? s et 0.60 nmol
m2 s en moyenne, p < 0.001), tandis que le CES était plus faible a 1’été 2019 qu'a I’automne
2018 (respectivement 0.14 m® m™ et 0.17 m® m™ en moyenne, p < 0.001). Pour les 13
peuplements &gés de 40 a 143 ans, la teneur en azote mineéral était plus élevée au printemps
2019 (21 mg N kg'* de sol sec) qu'a I'automne 2018 (12 mg N kg™ de sol sec). Cependant, dans
les cinq peuplements agés de 40 a 60 ans, il n’y avait aucune différence significative de teneur
en azote minéral entre I'automne 2018 et I'été 2019. L'ammonium représentait en moyenne 89%
de I'azote minéral de nos sols (données non présentées). La production de CO: était plus élevee
au printemps 2019 qu'a I'automne 2018 (respectivement 8.4 umol m2 st et 2.7 umol m? st en
moyenne pour les 13 peuplements, p < 0.001), et plus faible a I’été¢ 2019 qu'a I'automne 2018
(respectivement 0.5 pmol m2 st et 3.1 pumol m2 s en moyenne pour les 5 peuplements, p <

0.001).
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Figure 2.5 : Influence saisonniére sur les variables mesurées

Boites a moustaches de 1’oxydation du CH4 (A, F), du contenu en eau du sol (CES ; B, G), de la masse volumique
apparente (C, H), de la teneur en azote minéral (D, 1) et de la production de CO; (E, J) de carottes de sol (0-5 cm
de profondeur) incubées a 20°C de 12 échantillons dans 13 peuplements (n = 156) a lI'automne 2018 et au printemps
2019 (partie gauche de la figure : A-E) et de 12 échantillons dans cing peuplements (n = 60) pour les trois dates
d'échantillonnage (partie droite de la figure : F-J). La ligne horizontale épaisse représente la médiane, la boite
I'écart interquartile et le losange la moyenne. Les lignes verticales représentent la plus grande valeur ne dépassant
pas 1.5 fois le quartile supérieur a la plus petite valeur ne dépassant pas 1.5 fois le quartile inférieur. Les valeurs
extrémes (1 a 3 valeurs) ne sont pas représentées afin de ne pas étendre I'échelle de I'axe des ordonnées. Des lettres
différentes indiquent des différences significatives a p < 0.05 entre les saisons.

La masse volumique apparente variait entre les peuplements de 0.8 kg dm= & 1.05 kg
dm3, sans que cette variation ne soit liée a I'age du peuplement ou a la surface terriére (données
non présentées). Un effet significatif du peuplement sur I'oxydation du CHs et le CES a été
observé aux trois dates d'échantillonnage (Tableau 2.1). Au printemps 2019, I'oxydation
moyenne du CH des peuplements variait de 0.20 a 0.98 nmol m st et était positivement liée
a l'age et a la surface terriere des peuplements (Tableau 2.2). Une tendance similaire, mais non
significative (p < 0,1) a également été observée a I'automne 2018, avec une plage d'oxydation
moyenne du CH4 comprise entre 0.47 et 0.84 nmol m s, mais pas au cours de I'été sec de
2019 (plage : 0.28 & 0.62 nmol m s1). La surface terriére avait une influence négative sur le
CES pour toutes les campagnes, bien gu'il ne s'agisse que d'une tendance (p < 0.1) a I'automne
2018 et a I'été 2019 (Tableau 2.2). En outre, une relation négative significative entre I'oxydation
moyenne du CHa et le CES a été observée au printemps 2019 (Figure 2.6, R? = 0.82, p < 0.001).
La relation était fortement influencée par le peuplement 11, qui présentait une forte oxydation
du CH4 et un faible CES, probablement lié a sa surface terriere élevée mentionnée
précédemment. Néanmoins, la relation restait significative avec le retrait du peuplement 11 (R?

=0.49, p = 0.011, non montrée).
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Tableau 2.1 : Influence spatiale du peuplement forestier sur les variables mesurées

Influence du peuplement forestier sur I'oxydation du CHy4, le contenu en eau du sol (CES), la masse volumique
apparente (pa), la teneur en azote minéral du sol et la production de CO; aux trois périodes d'échantillonnage. Les
mesures ont été effectuées sur 13 peuplements a l'automne 2018 et au printemps 2019 (peuplements 4 a 16) et sur
8 peuplements a 1’été 2019 (peuplements 1 a 8), avec 12 réplicats par peuplements. Les degrés de liberté du facteur
peuplement et les degrés de liberté résiduels sont indiqués a la derniére ligne.

Automne 2018 Printemps 2019 Eté 2019
Oxydation du CH4 0.01 <0.001 <0.001
CES <0.001 <0.001 <0.001
pa <0.001 <0.001 0.06
Azote minéral <0.001 0.651 <0.001
Production de CO: 0.004 0.029 <0.001
Degrés de liberté [12, 143] [12, 143] [7, 88]

La teneur en azote minéral du sol différait entre les peuplements a l'automne 2018 et a
I'été 2019, mais pas au printemps 2019 (Tableau 2.1), avec une concentration élevée notable
dans le peuplement 11 a lI'automne 2018 et le peuplement 5 a I'été 2019. L'azote minéral du sol
était influencé positivement par I'dge du peuplement et par la surface terriere a I'automne 2018
(Tableau 2.2), mais pas aux autres saisons. Les variations de l'oxydation du CHs entre les
peuplements étaient affectées significativement par la teneur en azote minéral du sol pour 1’été
2019 (Figure 2.6, R? = 0.55, p = 0.036). Cependant, cette relation négative était fortement
influencée par le peuplement 5 et n’était plus significative s’il était enlevé des données prises
en compte. La nitrification diminuait exponentiellement avec le CES au cours de I'été 2019,

alors qu'aucun effet du CES n'était observé sur la minéralisation de I'azote (Figure 2.7).

Les valeurs moyennes de pH du sol variaient peu entre les différents peuplements et
étaient comprises entre 4.6 et 5.4 (Tableau 2.3). Les teneurs en carbone total et azote total du
sol étaient comprises respectivement entre 35 et 47 g kg-1 et entre 2.4 et 4.0 g kg-1, ce qui

aboutissait a des rapports C/N compris entre 12 et 15 (Tableau 2.3).
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Tableau 2.2 : Récapitulatif des résultats de modé¢les linéaires testant I’effet de 1’Age et de la surface
terriere

Résultats des modeéles linéaires testant I'effet de I'age et de la surface terriere des peuplements (ST), ensemble
(modéle additif) ou séparément, sur les valeurs moyennes de I'oxydation du CHa, du contenu en eau du sol (CES),
de la teneur en azote minéral et de la production de CO; aux trois périodes d'échantillonnage. Les valeurs p de
TANOVA, le R? ajusté des meilleurs modeles ainsi que les degrés de liberté (dl) sont présentés. Les effets de
chaque facteur sont indiqués (+ augmentation ; - diminution). La masse volumique apparente n'a pas été incluse
dans le tableau car aucun modeéle n’était significatif quelle que soit la période d’échantillonnage.

Explicative
Variable Saison R? p |dI
Age | ST

Automne 18 + + [0.33|0.056 | 10

Oxydation CH4 Printemps 19 | + + ]0.56 | 0.006 | 10
Eté 19 Aucun modele significatif
Automne 18 - 10.21|0.066 | 11

CES Printemps 19 — 10.34]0.036 | 11
Eté 19 — 1046 |0.064 | 6

Automne 18 + + | 046 |0.018 | 10

Azote minéral Printemps 19 Aucun modele significatif
Eté 19 Aucun modele significatif
Automne 18 - — 10.32]0.060 | 10

Production CO> Printemps 19 — 10.56|0.002 |11
Eté 19 — 10420049 | 6
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Figure 2.6 : Relations entre I’oxydation du CHa et le CES, la teneur en azote minérale et la production de
CO2

Relations entre les valeurs moyennes pour chaque peuplement (n=12) de I'oxydation potentielle du CH4 avec (A)
le contenu en eau du sol (CES) au printemps 2019 (R? = 0.82, p < 0.001), (B) les teneurs en azote minéral a I'été
2019 (R%? = 0.55, p = 0.036), et (C) la production de CO; a I'été 2019 (R? = 0.68, p = 0.012). Les lignes pleines
représentent les régressions linéaires. Les chiffres représentent le numéro d’identification des peuplements, du plus
jeune au plus ancien.
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Tableau 2.3 Valeurs moyennes par peuplement du pH, des teneurs en carbone et azote total et du rapport

CIN

Données issues de la campagne de ’automne 2018 pour les peuplements 4 a 16 et de la campagne de 1’été 2019
pour les peuplements 1 a 3. Erreurs types sur n=12.

Numéro du Age pH Carbone total ~ Azote total Rapport

peuplement  (années) (g kg? (g kg?) CIN
1 20 54+0.1 47+ 2 40+£0.2 12+0
2 26 51+0.1 41+2 31+0.2 1310
3 26 51+0.1 42+2 3.0+£0.1 14+0
4 40 5401 464 3.1+£0.2 14+0
5 50 48+0.1 394 2.7%0.2 14+1
6 50 52+0.1 41+3 2.7%0.2 15+0
7 60 49+£0.1 44 + 6 29+0.3 15+1
8 60 50+£0.1 43+4 29+0.2 15+0
9 86 48+0.1 41+3 29+0.1 14+0
10 89 48+0.0 354 24+0.2 14+1
11 89 46+0.1 44 + 4 3.0+£0.2 15+0
12 128 47+0.1 39+2 26101 15+0
13 129 4.7+£0.0 44 + 4 29+0.2 15 +0
14 129 4.7+£0.0 47+ 4 3.1+£0.2 15+1
15 139 50+0.2 405 2903 14+0
16 143 49x£01 353 24+0.1 15+0

La production de CO- dans le sol, utilisée dans cette étude comme un indicateur de

I'activité microbienne, différait entre les peuplements aux trois dates d'échantillonnage (Tableau

2.1), et était affectée négativement par la surface terriere du peuplement pour toutes les saisons

bien qu'il ne s'agisse que d'une tendance (p < 0.1) a l'automne 2018 (Tableau 2.2). Les variations

entre peuplements de I'oxydation du CH4 étaient positivement influencées par la production de

CO; a I'été 2019 (Figure 2.6, respectivement R?>=0.68, p=0.012).
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Figure 2.7 : Influence du contenu en eau du sol sur la minéralisation de I’azote et la nitrification
Relations entre les valeurs moyennes des peuplements (n=12) du contenu en eau du sol (CES) et (A) de la
minéralisation de I'azote et (B) de la nitrification (R>= 0.97, p < 0.001, ajustement exponentiel) a 1’été 2019. Les
chiffres correspondent aux numéros d’identification des peuplements, du plus jeune au plus ancien.

L'analyse du modéle d'équation structurelle (MES) menée a I'échelle de I'échantillon
(156 carottes de sol a I'automne 2018 et au printemps 2019, et 96 carottes a I'été 2019) a révélé
un effet positif direct du CES sur la production de CO- a toutes les dates d'échantillonnage,
tandis que I'effet direct du CES sur l'oxydation du CH4 différait entre les trois dates
d'échantillonnage : non significatif a I'automne 2018, négatif au printemps 2019 et positif a I'eté
2019 (Figure 2.8). La covariation significative entre I'oxydation du CHjs et la production de CO>
a 1’été 2019 confirmait la relation positive trouvée au niveau du peuplement mentionnee
précédemment (Figure 2.6). L'effet direct du CES sur la teneur en azote minéral du sol était

positif a I'automne 2018 et au printemps 2019, mais négatif a I'été 2019. L'azote minéral du sol

avait une influence directe sur la production de CO2 uniquement au printemps 2019 et n'avait
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aucun effet sur I'oxydation du CH4 quelle que soit la date d'échantillonnage. Cela suggére que
la relation négative entre I'oxydation du CHa et la teneur en azote minéral a 1’échelle du
peuplement mentionnée auparavant (Figure 2.6) était indirecte, peut-étre influencée par celle

du CES.
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Figure 2.8 : Modélisation par équation structurelle pour des données de chaque période d’échantillonnage
Le modéle d'équation structurelle montre I'influence directe du contenu en eau du sol (CES) et de la teneur en
azote minéral du sol sur I'oxydation du CH, et la production de CO- et la covariation de ces deux processus, (A) a
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l’automne 2018 (% = 0.011, p = 0.917; cfi = 1.000; rmsea = 0.000; srmr = 0.003), (B) au printemps 2019 (% =
0.000, p = 0.998; cfi = 1.000; rmsea = 0.000; srmr = 0.000) et (C) a I’été 2019 (> = 0.962, p = 0.327; cfi = 1.000;
rmsea = 0.000; srmr = 0.031). Les fléches en traits pleins représentent les relations significatives (p < 0.05), et les
fleches en pointillés indiquent les relations non significatives. Les nombres adjacents aux fleches représentent les
coefficients de régressions standardisés (indiqués uniquement pour les régressions significatives). Les fleches
incurvées a double sens représentent la covariation entre I'oxydation du CH4 et la production de CO.. Le e
représente la variance résiduelle standardisée. Le nombre d'observations est de 156 (12 échantillons dans chacun
des 13 peuplements) pour A et B et de 96 pour C (12 échantillons dans chacun des 8 peuplements).

4. Discussion

4.1 Les variations de I'oxydation du méthane sont liées aux variations du
contenu en eau du sol

En accord avec notre hypothese (1), I'oxydation du CH4 mesurée a 20°C était plus élevée
a la fin de I'été et au début de I'automne qu'au début du printemps pour tous les peuplements,
en raison d'un faible CES qui favorise la diffusion des gaz, confirmant les relations observées
entre des flux nets de surface mesurés in situ et le CES (Epron et al., 2016a; Guckland et al.,
2009; Smith et al., 2003). Le fait que les variations de I'oxydation du CHas d'un peuplement a
I'autre étaient liées négativement aux variations du CES uniquement au début du printemps,
suggere que la diffusion des gaz n'était plus un facteur limitant pour lI'oxydation du CHs a la fin
de I'été et au début de I'automne. La plus forte oxydation du CH4 au printemps a été observée

pour le peuplement 11, qui présentait également le CES le plus faible.

L'oxydation du CHg était plus élevée a I'automne 2018 qu'a I'été 2019, malgré un CES
nettement plus faible a I'été 2019 qu'au début de I'automne 2018. Des valeurs de CES trés basses
auraient pu soumettre les bactéries méthanotrophes a un stress hydrique (Borken et al., 2006;
van den Pol-van Dasselaar et al., 1998; von Fischer et al., 2009). La production de CO> plus
élevée mesuree a 20°C a l'automne 2018 par rapport a I'été 2019, la relation positive entre
I'oxydation du CHj4 et la production de CO a I'été 2019 et les résultats de l'analyse MES

soutiennent I'idée que la sécheresse estivale sévere a été stressante pour les communautés
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microbiennes, y compris les bactéries méthanotrophes, sur notre site. A faible CES (faible
potentiel hydrique du sol), la diffusion limitée des substrats organiques solubles et le stress
osmotique nuisent a l'activité microbienne (Moyano et al., 2012; Skopp et al., 1990; Stark &
Firestone, 1995). Comme les bactéries méthanotrophes tirent leur énergie de I'oxydation du
CHa, qui diffuse mieux dans I'air que dans I'eau, le stress osmotique peut étre leur principale
contrainte a la fin de I'été et au début de I'automne. En revanche, au début du printemps, lorsque
la teneur en eau du sol est élevée et la PEA est faible, la diffusion des gaz était le facteur limitant

pour I'oxydation du CHa.

4.2 Les variations de la teneur en azote minéral du sol n'expliquent pas les
variations de I'oxydation du méthane

Bien que I'azote minéral du sol soit un autre facteur important qui pourrait affecter
I'oxydation du CHa4 puisqu'il est connu pour avoir des effets inhibiteurs et stimulants sur les
méthanotrophes (Bodelier & Laanbroek, 2004; Goldman et al., 1995; Mochizuki et al., 2012),
nous n'avons pas observé de relation claire entre la teneur en azote minéral et I'oxydation du
CHas. La teneur en azote minéral plus élevée au printemps qu'en été et au début de I'automne
pourrait s'expliquer par une minéralisation de I'azote plus importante au début du printemps,
parallélement a une faible demande des arbres (El Zein et al., 2011) et une minéralisation plus
faible a la fin de I'été et au début de I'automne en raison de conditions édaphiques défavorables
apres une période de forte consommation des ressources souterraines avant la fin de la période

de croissance (Ellis, 1974).

La faible relation négative entre lI'oxydation de CH4 et la teneur en azote minéral au
cours de I'été 2019, lorsque la teneur en azote était la plus faible et le stress hydrique le plus

élevé, suggere que les conditions édaphiques défavorables de I'été 2019 ont eu un impact a la
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fois sur l'activité méthanotrophique et la nitrification. La nitrification est réduite pendant la
sécheresse principalement parce que la diffusion de I’ammonium est limitée dans les sols secs
(Schimel, 2018; Stark & Firestone, 1995). 11 est intéressant de noter que I’ammonium a toujours
été la forme dominante de I'azote minéral sur notre site ; cependant, dans les cing peuplements
qui ont été mesurés a la fois au printemps et a I'ét¢ 2019, ’ammonium représentait 95 % de
I'azote minéral total en été, et seulement 87 % au printemps. Nous pouvons donc supposer que
cette relation faiblement négative entre I'oxydation du CHjs et la teneur en azote minéral résulte
d'un effet concomitant de I'asséchement du sol sur I'activité méthanotrophique et la nitrification
plutot que d'un effet inhibiteur de I'azote minéral sur I'oxydation du CHa. L'absence d'effet
inhibiteur de lI'azote minéral était cohérente avec une teneur en azote minéral beaucoup plus
faible que dans les études montrant une inhibition ou elle est généralement liée a I'ajout

d'engrais azotes (Mochizuki et al., 2012; Seghers et al., 2003).

4.3 L'age des peuplements n'a que peu d'influence sur I'oxydation du
meéthane et ses drivers presumeés

L'age du peuplement seul ne pouvait pas expliquer les variations de I'oxydation du CHa
entre les peuplements, mais un modele additif incluant a la fois le surface terriere et I'age du
peuplement en était capable, sauf pendant la sécheresse de I'été 2019. Nous avons émis
I'nypothese que la masse volumique apparente et le CES diminueraient avec l'age du
peuplement en raison de la décompaction résultant de la croissance des racines (Bodner et al.,
2014), de l'augmentation de la matiére organique du sol (Boivin et al., 2009) et d'une
évapotranspiration plus élevée dans les peuplements agés que dans les peuplements plus jeunes
(Barker et al., 2009). Cependant, ni la masse volumique apparente ni le CES n'ont varié avec

I'dge du peuplement sur notre site. Cette absence d'effet de I'age du peuplement sur la masse
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volumique apparente peut s'expliquer par la faible masse volumique apparente initiale de nos
jeunes peuplements (entre 0.8 et 1.1 kg dm) par rapport a I'étude précédente de Christiansen
& Gundersen (2011) ou les masses volumiques apparentes étaient plus élevées (entre 1.2 et 1.7
kg dm™®). Ces différentes masses volumiques pourraient s'expliquer par 1’usage du sol :
Christiansen & Gundersen (2011) se sont concentrés sur le boisement de terres arables qui
avaient été compactées par des machines agricoles pendant de nombreuses années, alors que

nos peuplements forestiers étaient régénérés naturellement.

Contrairement aux études précedentes sur les chronoséquences de plantation d'arbres
sur d'anciennes terres agricoles (Hiltbrunner et al., 2012), le CES n'était pas lié a I'age du
peuplement sur notre site. La raison en est que, contrairement aux plantations forestiéres, tous
les peuplements naturellement régénérés dans notre étude avaient une canopée fermée, méme
les plus jeunes, en raison d'une densité initiale d'arbres tres élevée, qui a diminué avec le temps
en raison des éclaircies et de la mortalité. Le CES était négativement lié a la surface terriére du
peuplement. Cependant, comme cela a déja été signalé pour d'autres chronoseéquences
forestieres (Barker et al., 2009; Delzon & Loustau, 2005), la surface terriére n'a pas augmenté
de maniere continue avec I'dge du peuplement, mais a atteint une valeur maximale avant 100

ans et a diminué par la suite.

La teneur en azote minéral est supposée augmenter avec le temps en raison d'une
diminution de la demande en azote des arbres, d'un dépdt atmosphérique cumulatif d'azote et
d'une augmentation de la minéralisation de I'azote, mais contrairement a nos attentes I'age du
peuplement n'a pas eu d'effet sur la teneur en azote minéral qui aurait pu, a son tour, affecter
I'oxydation du CHa4. Une augmentation de I'azote minéral avec I'dage du peuplement a été
observée dans les foréts danoises (Christiansen & Gundersen, 2011; Hansen et al., 2007;
Rahman et al., 2017). Cette augmentation était liée a une diminution de la demande en N par

les arbres apres la fermeture de la canopée, suivant une forte demande en N par les arbres dans
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leurs premiers stades de croissance lors de la formation de leur feuillage riche en N, et & une
augmentation de la minéralisation de I'azote avec I'age. Cependant, d'autres études ont trouvé
une diminution de la minéralisation de I'azote avec I'age du peuplement, car I'azote peut étre
immobilisé en raison de I'accumulation de composés polyphénoliques (DelLuca et al., 2002).
Contrairement a la chronoséquence de plantation de I'étude danoise mentionnée ci-dessus, nos
jeunes peuplements en régénération naturelle avaient une canopée fermée. De plus, le
développement d'un sous-étage composé de jeunes charmes (30 a 100 cm de haut) dans nos
peuplements agés de plus de 86 ans (peuplements 9 a 16) pourrait avoir augmenté la demande
en azote de ces peuplements et contrebalancé la demande en azote plus faible des chénes plus
agés. Il convient également de noter que les dépbts d'azote dans notre zone d'étude (8 kg N ha
! en 2019 dans une hétraie voisine appartenant au réseau frangais de placettes permanentes pour
la surveillance des écosystéemes forestiers, RENECOFOR) étaient plus faibles que ceux des

foréts danoises (Christiansen & Gundersen, 2011; Hansen et al., 2007).

4.4 Implication pour le puits de méthane forestier dans le contexte du
changement climatique et de I'atténuation du changement climatique

Il a été suggéré que les jeunes foréts en régénération absorbent plus de CO2 que les foréts
anciennes, tandis que ces derniéres stockent plus de carbone que les premiéres (Pugh et al.,
2019; Schulze, 2000; Stephenson et al., 2014). Cependant, la fonction de puits de CHa des sols
forestiers n'a pas été incluse dans le débat sur la question de savoir s'il est préférable de
conserver les foréts anciennes ou de les exploiter et de les régénérer. Nous avons constaté qu'il
n'y avait pas d'effet de I'age du peuplement sur I'oxydation du méthane dans une forét tempérée
de feuillus a dominante de chéne, régénérée naturellement. Les peuplements anciens devraient

donc consommer autant de méthane atmosphérique que les jeunes peuplements et contribuer de
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la méme maniére a l'atténuation du changement climatique. Cependant, I'augmentation actuelle
de l'utilisation de machines lourdes pour la récolte du bois pourrait altérer la nature non
compactée du sol a l'avenir, réduisant potentiellement I'oxydation du méthane dans les jeunes

peuplements lors de la prochaine rotation (Epron et al., 2016a; Frey et al., 2011).

Au cours des cinquante derniéres années, 1’intensité et la fréquence des sécheresses
estivales ont augmenté en Europe centrale et du Sud (Trnka et al., 2016; Vicente-Serrano et al.,
2014). Cette tendance pourrait également devenir significative en Europe occidentale dans les
années a venir, comme le suggerent les seécheresses estivales intenses de trois des quatre
dernieres années (2018 - 2020, 45 % de précipitations estivales en moins et 1.4°C en plus pour
la température estivale moyenne par rapport a la moyenne sur 30 ans, sur la base des données
de la station météorologique la plus proche, Météo-France 2020). Dans les années a venir, la
fréquence et la gravité de ces sécheresses devraient augmenter (Dai, 2011; Grillakis, 2019;
Spinoni et al., 2018; Trenberth et al., 2014). La diminution de I'oxydation du CH4 que nous
avons observée a la fin du trés long été sec de 2019 se produira vraisemblablement plus

fréquemment, réduisant ainsi le puits de CH4 dans les sols des foréts tempéreées.

Bien que plusieurs études ont rapporté une oxydation potentielle du CH4 plus élevée
dans la couche supérieure du sol que plus profondément dans le profil du sol (Reay et al., 2005)
et qu’il existe de fortes concordances entre les mesures ex-situ de I'oxydation potentielle du
CHa et les mesures in-situ de la consommation du CHas par le sol (Borken et al., 2006),
I'oxydation du CH4 peut se produire dans tout le profil aérobie du sol (Fest et al., 2015). Nous
ne pouvons pas exclure que l'activité méthanotrophique ait migré en profondeur pendant I'été
sec de 2019, notamment parce que la forte porosité en air et I'oxydation réduite dans la partie
supérieure du sol ont pu favoriser la diffusion du CHa dans les couches plus profondes. Cela a
pu contrebalancer, au moins partiellement, la diminution de I'activité méthanotrophe dans la

couche supérieure du sol. En plus de la sécheresse estivale sévere, une augmentation des
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précipitations a la fin de I'automne, en hiver et au début du printemps, et des événements de
précipitations extrémes en été malgre des conditions plus séches, augmenteraient non seulement
le risque d'inondation, mais aussi la fréquence et la durée des épisodes d'engorgement
(Christensen & Christensen, 2003; Dankers & Feyen, 2009), réduisant ainsi le puits de CH4 des
sols forestiers tempérés a tendance hydromorphe. En effet, la faible diffusion des gaz dans les
sols forestiers gorgés d'eau est connue pour entrainer une faible absorption nette de méthane
(Epron et al., 2016; Gundersen et al., 2012; Megonigal & Guenther, 2008). En outre, une étude
récente de Gatica et al. (2020) a montré que les bactéries méthanotrophes sont plus sensibles
aux températures plus chaudes que les archées méthanogenes. Des printemps plus humides et
plus chauds et des inondations soudaines en été pourraient favoriser I'activité méthanogene et

diminuer I'oxydation du méthane.

5. Conclusion

Les résultats de notre étude ont montré que le CES était le principal facteur expliquant
les variations de I'oxydation du CH4 (Figure 2.9). En cas de valeurs extrémes (trés faibles ou
tres fortes), I’oxydation du méthane diminue ce qui traduit I’impact négatif des phénomenes de
sécheresse et d’inondation responsables de ces valeurs minimales et maximales de CES. Au
printemps, lorsque la teneur en eau du sol était élevée et la PEA était faible, la diffusion des gaz
était le facteur limitant pour I'oxydation du CHa. Ainsi, un CES deux fois plus faible en automne
qu’au printemps permettait d’obtenir une oxydation du CHa bien plus forte en automne. Ainsi,
en automne et en été lorsque le CES est faible et la PEA est forte, les conditions de diffusion
du méthane étaient optimales permettant une plus forte oxydation du CHas. Cependant, lorsque

le sol devenait trop sec comme a la fin de I'été 2019, les méthanotrophes pouvaient se retrouver
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en situation de stress hydrique entrainant une diminution de I'oxydation du CH4. Aucun effet

direct de I'azote minéral sur I'oxydation du CHa dans le sol n'a été trouvé.

Notre expérimentation a également montré que 1’age du peuplement avait une influence
trés limitée sur 1’oxydation du méthane. Cela implique que les peuplements anciens
consomment autant de méthane atmosphérique que les jeunes peuplements et contribuent de la

méme maniere a I'atténuation du changement climatique.

Dans le contexte de réchauffement global et d'événements climatiques extrémes
associes, nos résultats soulignent que des travaux supplémentaires devraient étudier les effets
des sécheresses estivales longues et séveres et des événements d'engorgement sur la
composition et l'activité des communautés microbiennes du sol. lls devraient également
s’intéresser a I’influence des interactions entre le climat et la communauté microbienne sur
I'oxydation du méthane atmosphérique et plus généralement aux fonctions du sol et leurs

services liés a I'écosystéme forestier.

.....

Contenu en
eauv du sol

................................................

Consommation
du méthane par
oxydation

Figure 2.9 : Influence du contenu en eau du sol sur I’oxydation du méthane
La couleur verte représente un effet positif, la couleur rouge un effet négatif et positif et le gradient vert/rouge une
influence graduelle. Les cadres carrés représentent des facteurs simples et les cadres en losanges des processus.
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1. Rappel des objectifs

L’objectif de ce chapitre est de déterminer si le type de peuplement forestier
influence I’oxydation de méthane dans les 5 premiers centimétres d’un sol acide en
période de forte porosité en air et de caractériser pour chaque type de peuplement quels
sont les facteurs influant sur ’oxydation du méthane. Pour ce faire, nous avons mesuré
I’oxydation de CHa, le pH et les teneurs en azote minéral et en matiére organique sur des
échantillons de sols collectés sur quatre types de peuplement (une hétraie, une chénaie, une
pessiére et une pinede) dupliqués dans trois zones d’un méme massif forestier. J’ai émis
I’hypothése que I’oxydation de méthane, variait entre les différents peup