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équation en chimie

conservation de la matière 6 C; 12 H; 18 O

Stœchiométrie: principe de conservation de la matière

©TD

C6H12O6 + 6 O2 → 6 CO2 + 6 H2O +   

J.B. Richter, 1792: pour une réaction donnée le rapport des masses des réactifs consommés est constant.
=> " La stœchiométrie est la science qui mesure les proportions quantitatives ou rapports de masse dans 
lesquels les éléments chimiques sont impliqués "

conservation des ratios O:C =3 
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C6H12O6 + 6 O2 → 6 CO2 + 6 H2O +   

conservation des ratios O:C =3 

« équation écologique » 

X + prédateur + proie 

≠
a . prédateur + Y

Stœchiométrie écologique



Changements globaux

Steffen et al. 2015 Science
Flux de nutriments

Niveaux de risque de déstabilisation du système Terre
par les effets des activités anthropiques

Sur des processus clefs

in Carpenter 2008 PNAS

Bloom de cyanobactéries
Lake Mendota and Monona, 
Madison, Wisconsin

Mécanismes qui sous-tendent
les dynamiques écologiques et
évolutives et le rôle du biota
dans les flux biogéochimiques



Cours 1. Comment la stœchiométrie contraint la croissance des populations
- Théorie: Composition de la biomasse, variabilité et notion de nutriment limitant

- Modélisation : Changements de limitation en nutriments dans les forêts exploitées (L. Mazeau, B. Morillon)

Cours 2. Comment la stœchiométrie joue dans les interactions écologiques ? 
- Théorie : Compétition, déséquilibre stœchiométrique des relations trophiques, effets indirects via le recyclage

- Modélisation : Homéostasie stœchiométrique dans les lacs ? Un modèle phytoplancton - bactéries (B. Pichon)

Cours 3. Stœchiométrie des flux spatiaux de ressources dans les méta-écosystèmes
- Théorie : Concept de méta-écosystèmes, asymétrie stœchiométrique des échanges entre écosystèmes 

- Modélisation : Stœchiométrie des flux de ressources et productivité dans les méta-écosystèmes (B. Pichon)



– Composition et variabilité de la biomasse 
→ quels facteurs explique la variation inter-espèces ?
→ variation intra-espèces et notion d’homéostasie stœchiométrique

– Disponibilité des éléments et contraintes de nutrition chez les organismes

– Principe de l’élément limitant

– Modélisation: changements de limitation dans les forêts exploitées

Cours 1 : Comment la stœchiométrie contraint la 

croissance des populations ? 



Étude de l'équilibre des éléments chimiques dans le 
cadre des interactions écologiques 
(Elser et al. 2000)

Sterner & Elser 2002

Principe de conservation de la matière

X + consommateur + ressource a . consommateur + Y
biomasse biomasse biomasse

Qu’est-ce que la biomasse ?
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Qu’est-ce qui compose la biomasse ?

C,H,O,N,P + ~25 éléments
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Qu’est-ce qui compose la biomasse ?
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Acide Nucléique

Protéine

Qu’est-ce qui compose la biomasse ?
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Qu’est-ce qui compose la biomasse ?
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Qu’est-ce qui compose la biomasse ?
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Qu’est-ce qui compose la biomasse ?
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Qu’est-ce qui compose la biomasse ?



Daphnia sp.

30 C

1 P

4 N
80 C

1 P

14 N
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Qu’est-ce qui compose la biomasse ?



(REINERS 1986, THE

AMERICAN NATURALIST)

RATIO ATOMIQUE ELEMENT: PHOSPHORE

C H O N S Ca Mg K Si

Bacteries 46 76 15 7 < 1 < 1 < 1 3 < 0.01

Champignons __ 342 132 15 < 1 < 1 < 1 4 < 0.01

Phytoplancton 
marin 53 130 77 11 < 0.1 < 1 2 < 1 11

Angiospermes

herbacées 230 337 157 23 < 1 4 < 1 5 < 1

ligneuses 1103 1618 754 53 5 6 6 7 < 1

Zooplancton
marin 143 207 74 26 __ 3 2 1 __

Crustacés
marins 115 207 86 21 < 1 2 < 1 1 <0.1

Mollusques
marins 789 2278 19 136 5 741 6 < 1 2

Insectes 68 133 37 16 < 1 < 0.1 < 0.1 < 1 < 1

Poissons
marins

68 117 31 14 < 1 < 1 <0 .1 < 1 <0.01

Mammifères 29 48 8 4 < 1 2 < 0.01 < 1 < 0.01
©TD
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Tudorella sulcata

Mechanical
structures

Limax maxima

Ophrys apifera Abies alba

1103 C

1 P

53 N

230 C

1 P

23 N

Herbacées Ligneuses

Qu’est-ce qui contrôle la variabilité des ratios entre espèces?

Les structures mécaniques
Reiners 1986. Am. Nat. 
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Ophrys apifera Abies alba

1103 C

1 P

53 N

230 C

1 P

23 N

Herbacées Ligneuses

(Elser et al. 1996

Biosciences)

• Eléments de structure des plantes 

pauvre en N et P

• Acides nucléiques riches en P

Qu’est-ce qui contrôle la variabilité des ratios entre espèces?

Les structures mécaniques
Reiners 1986. Am. Nat. 



©TD

Les structures mécaniques

Ophrys apifera Abies alba

1103 C

1 P

53 N

230 C

1 P

23 N

Herbacées Ligneuses

(Elser et al. 1996

Biosciences)

• Eléments de structure des plantes 

pauvre en N et P

• Acides nucléiques riches en P

Qu’est-ce qui contrôle la variabilité des ratios entre espèces?

Reiners 1986. Am. Nat. 
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rapide

 

Calanides 

Daphnies 
7:1 

1:1 

15:1 

50:1 
200:1 

Hypothèse du taux de croissance
Les organismes qui croissent plus vite sont plus riches en P (plus d’ARN)

Qu’est-ce qui contrôle la variabilité des ratios entre espèces?

Les stratégies d’histoire de vie
Elser et al. 1996

Biosciences
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Elser et al. 1996
Biosciences

Les stratégies d’histoire de vie

Vrede et al. 2004 Ecology

Qu’est-ce qui contrôle la variabilité des ratios entre espèces?

Hypothèse du taux de croissance
Les organismes qui croissent plus vite sont plus riches en P (plus d’ARN)
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Hypothèse du taux de croissance
Les organismes qui croissent plus vite sont plus riches en P (plus d’ARN)

(Brown et al. 2004 Ecology)

+
Les plus petits croissent plus vite 
(Théorie métabolique de l’écologie)

(Elser et al. 1996
Biosciences)

Qu’est-ce qui contrôle la variabilité des ratios entre espèces?

Les stratégies d’histoire de vie
Elser et al. 1996

Biosciences
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18 23 38 83Ratio Protéine:P

Les structures mécaniques
Reiners 1986. Am. Nat. 

N

P

Ongulés africains

la part du squelette  avec la taille

(Sterner & Elser 2002)

Qu’est-ce qui contrôle la variabilité des ratios entre espèces?
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invertébrés:

Gélatineux bas C, N

Chitine haut N

(Andrieux et al. 
2021 GEB)
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Effet Squelette

et phospholipides

la stœchiométrie traduit la composition en tissus et le fonctionnement

Qu’est-ce qui contrôle la variabilité des ratios entre espèces?

Base de données : 31 371 obs. sur 1512 espèces hétérotrophes



Homéostasie: capacité des individus à maintenir leur composition constante

Consommateurs

hétérotrophes

log Composition élémentaire des ressources 
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Homéostasie stricte

Pas d'homéostasie:
je suis ce que je mange

producteurs primaires

(Personn et al. 2010 Oikos)

Qu’est-ce qui module les ratios au sein des espèces?



Variation ontogéniques et phénologiques chez les consommateurs

- Taux de croissance des stades juvéniles

- Spécificité de la reproduction (bois riches en P, Ca)

- Hibernation: stockage de carbone dans les graisses

Qu’est-ce qui module les ratios au sein des espèces?



Chez les producteurs primaires

- Plasticité stœchiométrique (vacuoles de stockage, ratio 

racines-tiges) en fonction de la disponibilité des nutriments 

(variabilité spatiotemporelle), du stress hydrique, etc.

- Différentes proportions de tissus avec l’âge (bois)

Qu’est-ce qui module les ratios au sein des espèces?



Contraintes de nutrition face à la disponibilité des nutriments

Composition de la 
croûte terrestre

Composition du 
corps humain

(Sterner & Elser 2002)

La biomasse dévie du monde abiotique 

(C,N,P)

Les écosystèmes sont limités en 

macro-éléments

essentiels



Contraintes de nutrition: 2 grandes catégories d’organismes

Producteur primaire + C + N + P a . producteur primaire

- Producteurs primaires : 

≠

- Consommateurs :

X + consommateur + ressource a . consommateur + Y

≠

- éléments présents selon un certain ratio dans la biomasse de la ressource
- mobilité qui permet de « suivre » la ressource
=> stratégies de nutrition qui minimise le mismatch ou maximise la digestion ou l’excrétion

- source d’éléments indépendantes inorganiques
- manque de mobilité face à la variabilité spatio-temporelle de N et P
=> éléments de structure, symbioses, stratégies de stockage



Contraintes de nutrition chez les plantes terrestres

C: développement de structures pour 
l’accès à la lumière Du dévonien …

… Au Carbonifère

© Site Alex Bernardini

N: Fixation biologique de l’azote: - Symbiose des plantes avec des bactéries type rhizobium

- Production de nitrogénase: N2 => NH4 réactif 

- Contre photosynthétats et protection contre O2 (ex: nodules)

- Fixation très coûteuse en énergie (5C pour 1N) 

- donc très dépendante du P (16 ATP) du sol

P: Mycorhizes Exploration du sol multiplié par 700 à 10000

Échange carbone contre nutriments dont P

Plus de 90% des plantes, plusieurs fois apparu

Rôle clefs dans les cycles C, N, P terrestres

- Réduction du lessivage

- Possibilité d’échanges entre plantes 
(Van der Heidjen et al. 2015, 

New Phytologist)

https://www.alex-bernardini.fr/evolution/evolution-vegetaux.php


Limitation à la croissance chez les producteurs primaires

Principe du nutriment limitant

Loi du 
minimum 
de Liebig
(plantes)

La production s’arrête lorsque l’élément 
limitant manque par rapport aux autres

La production augmente avec l’apport du nutriment 
limitant puis se stabilise lorsqu’il ne l’est plus et qu’un 
autre élément devient limitant

Apport du nutriment limitant
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𝐼𝑁 𝑙𝑁 𝐼𝑃 𝑙𝑃

𝑑𝑃

𝑑𝑡
= 𝐼𝑃 − 𝑙𝑃𝑃 − 𝑔 𝑁, 𝑃 𝑉𝑞𝑃

𝑑𝑉

𝑑𝑡
= 𝑔 𝑁, 𝑃 𝑉 − 𝑚𝑉

croissance mortalité

𝑔 𝑁, 𝑃 = min(
𝜈𝑁
𝑞𝑁

𝑁,
𝜈𝑃
𝑞𝑃

𝑃)

le flux minimum par rapport au besoin contraint la 
consommation de l’autre nutriment

𝑞𝑁: concentration d’azote dans la végétation
𝑞𝑃: concentration de phosphore dans la végétation

𝑑𝑁

𝑑𝑡
= 𝐼𝑁 − 𝑙𝑁𝑁 − 𝑔 𝑁, 𝑃 𝑉𝑞𝑁

dépôt perte consommation

Limitation à la croissance, un modèle minimal de producteur primaire

hypothèse 
simplificatrice 
d’homéostasie

(densités de masse kg/ha)

sans végétation

𝑁0
∗ =

𝐼𝑁
𝑙𝑁

𝑃0
∗ =

𝐼𝑃
𝑙𝑃

𝑉0
∗ = 0
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croissance mortalité
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𝑑𝑁

𝑑𝑡
= 𝐼𝑁 − 𝑙𝑁𝑁 − 𝑔 𝑁, 𝑃 𝑉𝑞𝑁

dépôt perte consommation

En partant de 𝐼𝑁 petit, on se situe en azote limitant : 

Analyse sur un gradient d’azote, 𝐼𝑁

sans végétation
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L’équilibre autre que trivial est:
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Faisabilité
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∗

Limitation à la croissance, un modèle minimal de producteur primaire

𝐼𝑁𝑚𝑖𝑛 =
𝑚𝑞𝑁𝑙𝑁
𝜈𝑁

𝑑𝑃

𝑑𝑡
= 𝐼𝑃 − 𝑙𝑃𝑃 − 𝑔 𝑁, 𝑃 𝑉𝑞𝑃

(densités de masse kg/ha)

⇔ 𝑁0
∗ > 𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚

∗
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= 𝐼𝑁 − 𝑙𝑁𝑁 − 𝑔 𝑁, 𝑃 𝑉𝑞𝑁

dépôt perte consommation

Quand passe-t-on en phosphore limitant ?  

Analyse sur un gradient d’azote, 𝐼𝑁

sans végétation
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Limitation à la croissance, un modèle minimal de producteur primaire
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𝐼𝑃 −
𝑚𝑞𝑃𝑙𝑃
𝜈𝑃
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𝑑𝑃

𝑑𝑡
= 𝐼𝑃 − 𝑙𝑃𝑃 − 𝑔 𝑁, 𝑃 𝑉𝑞𝑃

(densités de masse kg/ha)



Limitation à la croissance, un modèle minimal de producteur primaire

Densités à 
l’équilibre

𝐼𝑁𝑚𝑖𝑛 =
𝑚𝑞𝑁𝑙𝑁
𝜈𝑁

𝐼𝑁𝑠ℎ𝑖𝑓𝑡 =
𝑚𝑞𝑁𝑙𝑁
𝜈𝑁

+
𝑞𝑁
𝑞𝑃

𝐼𝑃 −
𝑚𝑞𝑃𝑙𝑃
𝜈𝑃

Pas de forêt N limitant P limitant Pas de forêt N limitant P limitant

L’augmentation de la production avec les dépôts de N déplète les stocks de P jusqu’à ce qu’il devienne limitant

Influx d’azote, 𝐼𝑁 Influx d’azote, 𝐼𝑁
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Du et al., 2020

Les forêts sont généralement limitées par l’azote ou le phosphore

Limitation par N: 
- peu de fixation biologique, faible minéralisation de N (faible T°C et humidité et/ou faible pH)
- forêts de conifères tempérées, forêts boréales

Limitation par P: 
- sols pauvres en P très lessivés (tropicaux), ou venant de roche de roches pauvres en P, ou avec P séquestré.
- forêts tropicales, forêts de feuillus tempérées



Les activités humaines augmentent les flux d’azote 

Peñuelas et al. 2020 GCB

Production d’NOx qui se redéposent: fertilisants, culture de légumineuses, combustion fossile, etc.

Ratio N:P des éléments disponibles pour les plantes a augmenté



Les activités humaines augmentent les flux d’azote et de CO2 

(Galloway et al., 2008)

kg N / ha /an

Production d’NOx qui se redéposent: fertilisants, culture de légumineuses, combustion fossile, etc.

Ratio N:P des éléments disponibles pour les plantes a augmenté

Effet positif sur la 
production des 
forêts ?

U.S. National Climate Assessment (2014)

http://nca2014.globalchange.gov/


Les activités humaines augmentent les flux d’azote 

On observe une baisse de l’effet 
fertilisant du CO2

Wang et al. 2020 Science

Beta: augmentation relative de la production 
primaire brute (GPP) en réponse à une augmentation 
de 100-ppm de la  [CO2 ] atmosphérique

Changement de limitation?

La productivité décroît dans les forêts françaises

Hertzog et al. 2025 STE

Hausse des température, sécheresse, ou …



L’exploitation des forêts constitue une exportation nette d’éléments

En France métropolitaine : 
environ 23,8 Mm3 de feuillus 
et 25,2 Mm3 de conifères 
récoltés par an (2010-2018)
Construction, mobilier, 
chauffage, papier, etc.

C, N, P, K, etc..

N

(IGN 2020)

Exploitation

Dépôts atmosphériques



Comment ces effets dépendent-ils des essences plantées et des pratiques 
d’exploitation ? 

Comment les dépôts d’azote et l’exploitation interagissent et modulent 
la limitation des forêts ?

Analyse d’un modèle stœchiométrique simple de forêt exploitée 

(Ranger et Bonneau 1986 RFF)

Les concentrations en N et
P varient dans les tissus des
arbres et en fonction des
essences

Paramétrisation du modèle avec la station forestière de Hubbard Brook et exploration des effets 
des quotas des espèces avec une base de données sur les arbres de forêts tempérées



Changements de limitation dans les forêts exploitées

- Recyclage local de la biomasse morte

- Litière 𝑆𝑁, 𝑆𝑃

- Perte de nutriments organiques

- Exploitation: exportation de nutriments

V

N P

SN SP

Stage M1 de 
Léandre Mazeau



V
𝑚𝑞𝑃

𝛼𝑃

𝜈𝑃

𝑚𝑞𝑁

𝛼𝑁

𝜈𝑁

N P

𝐼𝑁 𝑙𝑁 𝐼𝑃 𝑙𝑃 𝑑𝑃

𝑑𝑡
= 𝐼𝑃 − 𝑙𝑃𝑁 − 𝑔 𝑁, 𝑃 𝐹𝑞𝑃 + 1 − 𝛼𝑃 𝑟𝑃𝑆𝑃

Ajout des compartiments organiques du sol SN et SP

𝑟𝑁, 𝑟𝑃: taux de minéralisation de N et P organiques

SN SP

ℎ

𝑟𝑃𝑟𝑁

𝑑𝑉

𝑑𝑡
= 𝑔 𝑁, 𝑃 𝑉 −𝑚𝑉 − ℎ𝑉

𝑔 𝑁, 𝑃 = min(
𝜈𝑁
𝑞𝑁

𝑁,
𝜈𝑃
𝑞𝑃

𝑃)

croissance mortalité exploitation

𝑑𝑆𝑃

𝑑𝑡
= 𝑚𝑉𝑞𝑃 − 𝑟𝑃𝑆𝑃

production 
de litière

𝑑𝑆𝑁

𝑑𝑡
= 𝑚𝑉𝑞𝑁 − 𝑟𝑁𝑆𝑁

décomposition 

𝑑𝑁

𝑑𝑡
= 𝐼𝑁 − 𝑙𝑁𝑁 − 𝑔 𝑁, 𝑃 𝑉𝑞𝑁 + 1 − 𝛼𝑁 𝑟𝑁𝑆𝑁

dépôt perte consommation minéralisation 

Changements de limitation dans les forêts exploitées (d’après Daufresne

2021 EcoLett)



Changements de limitation dans les forêts exploitées

En partant de 𝐼𝑁 petit, on se situe en azote limitant: 

Analyse sur un gradient d’azote, 𝐼𝑁

sans végétation

𝑁0
∗ =

𝐼𝑁
𝑙𝑁

𝑃0
∗ =

𝐼𝑃
𝑙𝑃

𝑉0
∗ = 0

Modèle sans recyclage

𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ =

𝑚𝑞𝑁
𝜈𝑁

𝑃𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ =

𝐼𝑃
𝑙𝑃
−
𝑚𝑞𝑃
𝑙𝑃

𝑉𝑁𝑙𝑖𝑚
∗

𝐼𝑃 > ℎ +𝑚𝛼𝑃 𝑞𝑃𝑉𝑁𝑙𝑖𝑚
∗

Modèle avec recyclage

sans végétation

𝑁0
∗ =

𝐼𝑁
𝑙𝑁

𝑃0
∗ =

𝐼𝑃
𝑙𝑃

𝑉0
∗ = 0 𝑆𝑁0

∗ = 0

𝑆𝑃0
∗ = 0

𝑆𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ = 𝑉𝑁𝑙𝑖𝑚

∗ 𝑚𝑞𝑁
𝑟𝑁

𝑃𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ =

𝐼𝑃
𝑙𝑃
−

ℎ +𝑚𝛼𝑃 𝑞𝑃
𝑙𝑃

𝑉𝑁𝑙𝑖𝑚
∗

𝑉𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ =

𝐼𝑁 − 𝑙𝑁𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚
∗

𝑚𝑞𝑁

𝑁0
∗ > 𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚

∗

𝑉𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ =

𝐼𝑁 − 𝑙𝑁𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚
∗

ℎ + 𝑚𝛼𝑁 𝑞𝑁

𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ =

ℎ +𝑚 𝑞𝑁
𝜈𝑁

𝑆𝑃𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ = 𝑉𝑁𝑙𝑖𝑚

∗ 𝑚𝑞𝑃
𝑟𝑃

Faisabilité

𝐼𝑁𝑚𝑖𝑛 =
ℎ +𝑚 𝑞𝑁𝑙𝑁

𝜈𝑁



Changements de limitation dans les forêts exploitées

Analyse sur un gradient d’azote, 𝐼𝑁

𝐼𝑃 > ℎ +𝑚𝛼𝑃 𝑞𝑃𝑉𝑁𝑙𝑖𝑚
∗

𝑆𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ = 𝑉𝑁𝑙𝑖𝑚

∗ 𝑚𝑞𝑁
𝑟𝑁

𝑃𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ =

𝐼𝑃
𝑙𝑃
−

ℎ +𝑚𝛼𝑃 𝑞𝑃
𝑙𝑃

𝑉𝑁𝑙𝑖𝑚
∗

𝑁0
∗ > 𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚

∗

𝑉𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ =

𝐼𝑁 − 𝑙𝑁𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚
∗

ℎ + 𝑚𝛼𝑁 𝑞𝑁

𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ =

ℎ +𝑚 𝑞𝑁
𝜈𝑁

𝑆𝑃𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ = 𝑉𝑁𝑙𝑖𝑚

∗ 𝑚𝑞𝑃
𝑟𝑃

Faisabilité

𝐼𝑁𝑚𝑖𝑛 =
ℎ +𝑚 𝑞𝑁𝑙𝑁

𝜈𝑁

Quand passe-t-on en phosphore limitant ?  

𝜈𝑁
𝑞𝑁

𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ =

𝜈𝑃
𝑞𝑃

𝑃𝑁𝑙𝑖𝑚
∗

⇔
𝜈𝑁
𝑞𝑁

ℎ + 𝑚 𝑞𝑁
𝜈𝑁

=
𝜈𝑃
𝑞𝑃

𝐼𝑃
𝑙𝑃
−

ℎ +𝑚𝛼𝑃 𝑞𝑃
𝑙𝑃

𝐼𝑁 − 𝑙𝑁
ℎ +𝑚 𝑞𝑁

𝜈𝑁
ℎ +𝑚𝛼𝑁 𝑞𝑁

C’est possible de définir 𝐼𝑁𝑙𝑖𝑚𝑖𝑡𝑒, le dépôt d’azote pour lequel 
on passe d’une limitation en azote à phosphore.
L’expression est compliquée mais donne une solution unique. 
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Pas de 
forêt N limitant P limitant

Paramétré avec la station 
forestière de Hubbard brook 
(comme dans Daufresne 2021)

Changements de limitation dans les forêts exploitées

Gradient de dépôts d’azote, 𝐼𝑁

Passage à P limitant, arrêt de l’effet fertilisant de l’azote, augmentation de l’azote dans le sol



Changements de limitation dans les forêts exploitées

Analyse sur un gradient de taux d’exploitation, ℎ

𝐼𝑃 > ℎ +𝑚𝛼𝑃 𝑞𝑃𝑉𝑁𝑙𝑖𝑚
∗

𝑆𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ = 𝑉𝑁𝑙𝑖𝑚

∗ 𝑚𝑞𝑁
𝑟𝑁

𝑃𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ =

𝐼𝑃
𝑙𝑃
−

ℎ +𝑚𝛼𝑃 𝑞𝑃
𝑙𝑃

𝑉𝑁𝑙𝑖𝑚
∗

𝑉𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ =

𝐼𝑁 − 𝑙𝑁𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚
∗

ℎ + 𝑚𝛼𝑁 𝑞𝑁

𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ =

ℎ +𝑚 𝑞𝑁
𝜈𝑁

𝑆𝑃𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ = 𝑉𝑁𝑙𝑖𝑚

∗ 𝑚𝑞𝑃
𝑟𝑃

Faisabilité

ℎ𝑚𝑎𝑥 =
𝐼𝑁 ∗ 𝜈𝑁
𝑞𝑁𝑙𝑁

−𝑚
𝜈𝑁
𝑞𝑁

𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ =

𝜈𝑃
𝑞𝑃

𝑃𝑁𝑙𝑖𝑚
∗

⇔
𝜈𝑁
𝑞𝑁

ℎ + 𝑚 𝑞𝑁
𝜈𝑁

=
𝜈𝑃
𝑞𝑃

𝐼𝑃
𝑙𝑃
−

ℎ +𝑚𝛼𝑃 𝑞𝑃
𝑙𝑃

𝐼𝑁 − 𝑙𝑁
ℎ +𝑚 𝑞𝑁

𝜈𝑁
ℎ +𝑚𝛼𝑁 𝑞𝑁

C’est possible de définir ℎ𝑙𝑖𝑚𝑖𝑡𝑒, le taux d’exploitation pour 
lequel on change de limitation.
L’expression est compliquée et est une solution d’un 
polynôme de degré deux: de passages sont possibles 



Changements de limitation dans les forêts exploitées

Dépôt d’azote (𝐼𝑁 ), kg/ha/an            
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Pas de forêt

N limitant

P limitant

Paramétré avec la station 
forestière de Hubbard brook 
(comme dans Daufresne 2021)

Les faibles dépôts d’azote et forts taux d’exploitation empêche la présence de végétation
L’augmentation des dépôts d’azote et de l’exploitation peuvent mener à une limitation en P



Changements de limitation dans les forêts exploitées

Gradient de taux d’exploitation, ℎ Example pour 𝐼𝑁 = 5.8 kgN/ha/an

Taux d’exploitation, h, ha/ha/an
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Taux d’exploitation, h, ha/ha/anTaux d’exploitation, h, ha/ha/an

L’exploitation favorise la limitation en P car ce qu’on exporte est plus riche en P que les apports: 
𝐼𝑁

𝐼𝑃
≈ 3 >

𝑞𝑁

𝑞𝑃
≈ 1

Stage M2 de 
Baptiste Morillon

Pas de 
forêtN limitantP lim.

Quand h est trop fort, la production primaire diminue, les stocks inorganiques augmentent mais le N est plus vite 
lessivé que le P, ce qui conduit à revenir à une limitation en N    𝑙𝑁 ≈ 0,08 et 𝑙𝑃 ≈ 0,02



Changements de limitation : effet des essences forestières

N limitant

P limitant

Moyennes sur l’arbre au-dessus du sol; Autres paramètres : station forestière de Hubbard brook (𝐼𝑁 = 6,4 kgN/ha/an)

ℎ = 0

Il n’y a pas de différences 
entre conifères et feuillus 
sur l’arbre entier



N limitant

P limitant

Changements de limitation : effet des essences forestières
Moyennes sur l’arbre au-dessus du sol; Autres paramètres : station forestière de Hubbard brook (𝐼𝑁 = 6,4 kgN/ha/an)

Les essences forestières 
réagissent différemment à 
l’augmentation du taux 
d’exploitation

Il n’y a pas de différences 
entre conifères et feuillus 
sur l’arbre entier

ℎ = 0



Dépôt d’azote (𝐼𝑁 ), kg/ha/an            
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Pas de forêt

N limitant

P limitant

Pin Douglas

Hêtre commun

Changements de limitation : effet des essences forestières
Moyennes sur l’arbre au-dessus du sol; Autres paramètres : station forestière de Hubbard brook

Exemple de deux espèces différentes propensions à la limitation au phosphore



Changements de limitation : effet des pratiques forestières

Quelle conséquence d’exporter l’arbre entier vs laisser les branches sur place ?

Les quotas diffèrent entre les différentes parties de l’arbre



Recyclage

Changements de limitation : effet des pratiques forestières

C, N, P, K, etc..

N

Exploitation

Dépôts atmosphériques



V
𝑚𝑞𝑃

𝛼𝑃

𝜈𝑃

𝑚𝑞𝑁

𝛼𝑁

𝜈𝑁

N P

𝐼𝑁 𝑙𝑁 𝐼𝑃 𝑙𝑃
𝑑𝑃

𝑑𝑡
= 𝐼𝑃 − 𝑙𝑃𝑃 − 𝑔 𝑁, 𝑃 𝐹𝑞𝑃 + 1 − 𝛼𝑃 𝑟𝑃𝑆𝑃

𝑝𝑁, 𝑝𝑃: quotas de N et P des branches et feuilles
𝛽: proportion des branches et feuilles dans l’arbre

SN SP

ℎ𝛽𝑝𝑃

𝑟𝑃𝑟𝑁

𝑑𝑉

𝑑𝑡
= 𝑔 𝑁, 𝑃 𝑉 −𝑚𝑉 − ℎ𝑉

croissance mortalité exploitation

𝑑𝑆𝑃

𝑑𝑡
= 𝑚𝑉𝑞𝑃 − 𝑟𝑃𝑆𝑃 + ℎ𝛽𝑝𝑃𝑉

𝑑𝑁

𝑑𝑡
= 𝐼𝑁 − 𝑙𝑁𝑁 − 𝑔 𝑁, 𝑃 𝑉𝑞𝑁 + 1 − 𝛼𝑁 𝑟𝑁𝑆𝑁

dépôt perte consommation minéralisation 

Changements de limitation : effet des pratiques forestières

ℎ𝛽𝑝𝑁

Recyclage d’une partie 
des arbres exploités

production 
de litière

𝑑𝑆𝑁

𝑑𝑡
= 𝑚𝑉𝑞𝑁 − 𝑟𝑁𝑆𝑁 + ℎ𝛽𝑝𝑁𝑉

décompo. 

ℎℎ



Changements de limitation : effet des pratiques forestières

Dans le cas du hêtre, l’exportation du tronc seul « retarde » le changement de limitation pour le P 

arbre entier
𝑞𝑁 = 2,478 𝑔/𝑘𝑔
𝑞𝑃 = 0,116 𝑔/𝑘𝑔

branches + feuilles
𝑝𝑁 = 5,815 𝑔/𝑘𝑔
𝑝𝑃 = 0,348 𝑔/𝑘𝑔

recyclage local des 
feuilles et branches

Τ𝑁 𝑃𝑎𝑟𝑏𝑟𝑒 = 21,39

exportation de 
l’arbre entier

Τ𝑁 𝑃𝑟𝑒𝑐𝑦𝑐𝑙é = 16,7

Τ𝑁 𝑃𝑎𝑟𝑏𝑟𝑒 > Τ𝑁 𝑃𝑟𝑒𝑐𝑦𝑐𝑙é

Pas de forêt

N limitant

P limitant

Dépôt d’azote (𝐼𝑁 ), kg/ha/an            
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Le hêtre commun (Fagus sylvatica)

𝛽 = 0,16

𝛽 = 0



Changements de limitation : effet des pratiques forestières

recyclage local

Dépôt d’azote (𝐼𝑁 ), kg/ha/an            
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Pas de forêt

N limitant

P limitant

Le sens du changement de limitation dépend des différences de ratio N:P entre l’arbre entier et ce qui 
est recyclé localement.

exportation de 
l’arbre entier

Τ𝑁 𝑃𝑎𝑟𝑏𝑟𝑒 > Τ𝑁 𝑃𝑟𝑒𝑐𝑦𝑐𝑙é

recyclage local
Τ𝑁 𝑃𝑎𝑟𝑏𝑟𝑒 = Τ𝑁 𝑃𝑟𝑒𝑐𝑦𝑐𝑙é

recyclage local

Τ𝑁 𝑃𝑎𝑟𝑏𝑟𝑒 < Τ𝑁 𝑃𝑟𝑒𝑐𝑦𝑐𝑙é



Changements de limitation dans les forêts exploitées

Conclusions du modèle

• L’exploitation peut mener à un changement de limitation des arbres qui dépend des dépôts d’azote 

• La réponse à l’augmentation d’azote et d’exploitation dépend de la stœchiométrie des essences et des pratiques 

d’exploitation (recyclage). 

• Résultats en cohérence avec les attendus et observations (thèse de M. Clesse 2023) => apport de mécanismes

Dépôt d’azote (𝐼𝑁 )

Ta
u

x 
d
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C, N, P, etc.

N



Changements de limitation dans les forêts exploitées

Limites et perspectives

• Données : quid de la covariance des taux biologiques avec les quotas des essences,  de h avec les essences ou de 

l’interaction entre les dépôts d’azote et la disponibilité du P via l’acidification (Sun et al. 2026, GCB) ?

• Autres pratiques forestières : 

• Age de la coupe et surexploitation

• Arbres en mixtures

• Comparaison avec la chasse : exportation de P via les carcasses  (Brodie & McIntyre 2019, Proc B) 

• Structure du modèle : intégration de la plasticité stœchiométrique

• Quand N est plus disponible, le quota de N des feuilles augmente (Throop & Lerdau 2004, Ecosystems) 

• L’augmentation du CO2 dilue les quotas de nutriments (Robinson et al. 2012, New Phyto.)

Quelles conséquences pour les changements de limitation
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– Compétition entre espèces

– Contraintes de nutrition dans les interactions proie-prédateur

– Interactions indirectes via le recyclage des nutriments

– Modélisation: Comment les flux de ressources terrestres affectent l’homéostasie 
stœchiométrique des lacs ? (Benoît Pichon)

Cours 2 : Comment la stœchiométrie joue dans les 

interactions écologiques? 



Compétition des producteurs primaires pour les ressources

𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ =

𝑚𝑞𝑁
𝜈𝑁

Stock de nutriment à l’équilibre en N limitant

𝑁0
∗ > 𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚

∗

Stock de nutriments à l’équilibre en P limitant

𝑃𝑃𝑙𝑖𝑚
∗ =

𝑚𝑞𝑃
𝜈𝑃

𝑃0
∗ > 𝑃𝑃𝑙𝑖𝑚

∗

V

N P

V2 ?

Si V2 et V sont limité par N 𝑁𝑁𝑙𝑖𝑚
∗ > 𝑁2𝑁𝑙𝑖𝑚

∗

Si V2 et V sont limités par P

faisable si

faisable si

𝑃𝑃𝑙𝑖𝑚
∗ > 𝑃2𝑃𝑙𝑖𝑚

∗

Pas de
coexistence

La coexistence n’est possible que si V1 et V2 ne sont compétitifs 
pour des ressources différentes

Quand V2 peut-il s’installer ?

Principe du nutriment limitant



d’après Koffel et al. 2021

- Exclusion compétitive

- Coexistence dépend du # de ressources 

et des capacités d’acquisition des 

espèces 

- Consommation de luxe impliquée dans 

la compétition

De Mazancourt & Schwartz 2012

Réduction de la disponibilité des nutriments par les organismes

Niche fondamentale Niche réalisée
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Théorie du Ressource-ratio (Tilman 1982):

Les ratios de ressource affectent les communautés

Compétition des producteurs primaires pour les ressources
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Tyrrell 1999 Nature

Equilibre entre les phytoplancton fixateurs (diazotrophes) et non fixateurs 
d’azote avec un compromis coûts / avantage pour les fixateurs d’azote qui 
régule le taux de NO3

- relativement au PO4
3-

Compétition des producteurs primaires pour les ressources

Océan avec un ratio stable ~ phytoplancton moyenLe ratio de Redfield (1934)



Océan avec un ratio stable ~ phytoplancton moyenLe ratio de Redfield (1934)
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Compétition des producteurs primaires pour les ressources

Si N peu disponible, les fixateurs sont favorisés ; les non fixateurs le sont 
lorsque le P est peu disponible et limite la croissance des fixateurs.

Non 
fixateur

N P

Fixateur

N peu disponible

P 
limité

N 
limité

Non 
fixateur

N P

Fixateur

P peu disponible
N

La dynamique fait converger le ratio N:P du système avec les fixateurs qui 
injectent du N dans le système et les non fixateurs qui le consomme.



McCann et al. 2021
Ecology Letters

Compétition des producteurs primaires + changements globaux

Eutrophisation des bassins versants



Schindler et al. 2008 PNAS

Eutrophisation très commune des lacs dans les bassins agricoles ou à forte 
densité de population

Wurtsbaugh et al. 2019 WIREs Water

Eutrophisation des lacs

Compétition des producteurs primaires + changements globaux



Eutrophisation des lacs

Schindler et al. 2008 PNAS

 Changement de limitation en 

faveur des algues fixatrices de 

N (ex: cyanobactéries)

Réduire N contrôle-t-il l’eutrophisation ?

Compétition des producteurs primaires + changements globaux

High 

N:P

Low 

N:P
No N

Expérience d’ajout de P



Zones d’hypoxie dans les estuaires

Dans les eaux côtières, les problèmes d’eutrophisation peuvent résulter de l’excès de flux 
de N, P, par rapport à Si (retenu par les barrages)
Qui défavorise les diatomées en faveur d’algues non siliceuses

Billen & Garnier 2007 
Marine Chemistry

Diaz & Rosenberg 2008 Science

 Déstabilisation des équilibres entre production primaire et secondaire

Compétition des producteurs primaires + changements globaux



Contraintes de nutrition dans les interactions trophiques

Conservation de la matière

Excrétion de l’excès de carbone

Fecès C, Méthane CH4

C

N,P

©TD

N

P
N

(urée)

Effets sur les stratégies écologiques et le recyclage

X + consommateur + ressource a . consommateur + Y



Why does the world stay green? (TCR White 2005)

Les herbivores terrestres ne mangent que 7 à 18% de la production primaire.

- Les prédateurs régulent les herbivores

- Les plantes ont des défenses

- Les plantes sont indigestes

- Les plantes ne sont pas assez nourrissantes 

(grand mismatch stœchiométrique)

Contraintes de nutrition dans les interactions trophiques



Le ratio des ressources contrôle la croissance des consommateurs

Stratégies d’acquisition des ressources des herbivores

Pieris rapae

Contraintes de nutrition dans les interactions trophiques

C:P de la nourriture

C:N de la nourriture
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Elser et al. 2000 Valiela (1984)

Plus la ressource est proche de la stœchiométrie du 

consommateur, plus l’efficacité d’assimilation est grande



Stratégies d’acquisition des ressources des herbivores

Ressource pauvre en N et souvent indigeste en milieu terrestre
=> grande force de sélection

- Choisir les parties les plus nourrissantes et se synchroniser (jeunes pousses ou graines 
immatures): koala, pucerons, granivores

- Favoriser la repousse et se fixer à un endroit: tortues, girafe, insectes à gales

- Manger plus vite ou plus longtemps et rejeter ce qui n’est pas immédiatement 
assimilable: chenilles, pandas

- Symbiose avec des microbes pour extraire les nutriments (cellulase) et synthétiser les 
acides aminés + digestion des microbes: ruminants, coprophages, termites, détritivores

- Supplément carnivore

- Concentrer la ressource pour certains individus assurant la reproduction

(TCR White 2005)

Contraintes de nutrition dans les interactions trophiques



(Stiling & Cornelisen 2007 GCB)

Accroissement du CO2 dilue les nutriments

Diminution des ressources pour les herbivores => ils dépensent plus d’énergie

Dilution des éléments dans les plantes

Contraintes de nutrition dans le cadre des changements globaux

(Robinson et al. 2012 The New Phytologist)

Insectes mineurs de feuilles de chênes



Accroissement du CO2 dilue les nutriments

Diminution des ressources pour les herbivores => ils dépensent plus d’énergie

Dilution des éléments dans les plantes

Contraintes de nutrition dans le cadre des changements globaux

(Robinson et al. 2012 The New Phytologist)

Certains s’en sortent mieux que d’autres en fonction de leur régime alimentaire => communautés changent

(Robinson et al. 2012 The New Phytologist)



Accroissement du CO2 dilue les nutriments

(Loladze. 2002 TREE)

C’est le cas aussi pour les végétaux mangés par les humains

Contraintes de nutrition dans le cadre des changements globaux

Analyse sur 25 études
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Accroissement du CO2 dilue les nutriments dans les plantes C3

(Kaspari & Welti 2024 TREE)=> Effets écosystémiques: accroissement du régime de feu

Contraintes de nutrition dans le cadre des changements globaux



Effet de la stœchiométrie de la proie sur le prédateur 

Une rétroaction  sur la proie existe via le recyclageN
(urea)

Induced
P-limitation

Sterner 1990

Daufresne and Loreau 2001
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données expérimentales non publiées de Gérard Lacroix

Interactions indirectes via le recyclage des nutriments

=> Compétition pour P entre la proie et son prédateur

N
P

Compétition entre proies et prédateurs



N
(urea)

Induced
P-limitation

Sterner 1990

Daufresne and Loreau 2001

Interactions indirectes via le recyclage des nutriments

N
P

Compétition entre proies et prédateurs

La structure des communautés influe sur les limitations

Elser et al. 1988, 1996

Manipulation de piscivores qui mangent les vairons qui mangent les daphnies



Facilitation entre herbivores médiés par la stœchiométrie

Fortin et al. 205 Ecology

Sitters and Olde Venterik 2021 Journal of Ecology

Pâtureurs => herbes (faible N:P) => crottes à + faible N:P 

Brouteurs => feuilles d'acacia (fixateurs d'azote) => crottes à fort N:P 

Interactions indirectes via le recyclage des nutriments

Pâtureurs
(zèbres)

Brouteurs
(girafes)

R
at

io
 N

:P
 d

u
 fo

u
rr

ag
e 

  

Pâtureurs
(zèbres)

Brouteurs
(girafes)

R
at

io
 N

:P
 d

es
 c

ro
tt

es



Fortin et al. 205 Ecology

Les crottes de zèbre favorisent  la compétitivité des arbres fixateurs d'N
Les crottes de girafe favorisent la compétitivité de l'herbe en mixture

Le recyclage par les herbivores est proposé comme mécanisme concourant 
à la stabilité des savanes en renforçant la compétition entre plantes

Interactions indirectes via le recyclage des nutriments

Facilitation entre herbivores médiés par la stœchiométrie
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Trade-off nutrition - vigilance
Fortin et al. 2004 Oikos,  2005 Ecology

© shutterstock

Les milieux plus fermés reçoivent moins de fécal P 
(plus grands herbivores) Leroux et al. 2020 PNAS

Les interactions modifient la distribution spatiale des nutriments

Effets comportementaux sur la redistribution spatiale des nutriments



- Limitation des producteurs primaires par les nutriments essentiels et au cœur de la 
compétition entre plantes et des symbioses avec les microorganismes.

- Les mismatchs stœchiométriques entre producteurs et herbivores peuvent contrôler 
l’herbivorie dans les systèmes terrestres et donnent lieu à différentes stratégies 
écologiques d’adaptation.

- Recyclage (principe de conservation de la matière): Les consommateurs rétroagissent sur 
les producteurs via leur excrétion => effets de compétition ou de facilitation indirectes

A retenir



Comment les flux de ressources terrestres 

affectent-ils la stœchiométrie des lacs ?

Benoît Pichon
Pichon et al. bioRxiv Frédéric GuichardTanguy Daufresne

Un modèle C,N,P phytoplancton - décomposeurs



Comment les flux de ressources terrestres affectent-ils 
l’homéostasie stœchiométrique des lacs ? 

Le ratio de Redfield (eau et plancton) CNP 106:16:1 
Homéostasie stœchiométrique à l’échelle de l’écosystème

N
it

ra
te

, m
gN

m
-3

Phosphate, mgP m-3

Redfield 1934, 1954; 
Flemming 1940

(Redfield 1934)

Les lacs dévient du ratio de Redfield

Sterner et al. 2008 
Limnology and 
Oceanography



Comment les flux de ressources terrestres affectent-ils 
l’homéostasie stœchiométrique des lacs ? 

Les lacs dévient du ratio de Redfield

Hypothèses 
- les flux de ressources terrestres riches en C 

influencent la dynamique plancton – bactéries
- L’effet dépendra de la stœchiométrie des flux

(forêt C+, agri N+ ou P+)

Sterner et al. 2008 
Limnology and 
Oceanography



Comment les flux de ressources terrestres affectent-ils 
l’homéostasie stœchiométrique des lacs ? 

Hypothèses 
- les flux de ressources terrestres riches en C 

influencent la dynamique plancton – bactéries
- L’effet dépendra de la stœchiométrie des flux

(forêt C+, agri N+ ou P+)

Simulations
- Variation de l’amplitude et la stœchiométrie de 𝐼𝐷
- Focus: Composition et CNP du seston, interactions 

indirectes et hétérotrophie du lac => homéostasie

seston

N
𝐼𝐷

4 scénarios

F, fixateurs

O, non fixateurs

B, bactéries

D, détritus

N, azote

P, phosphore

C C



Comment les flux de ressources terrestres affectent-ils 
l’homéostasie stœchiométrique des lacs ? 

4 scénarios

Limitations des organismes
- Fixateurs 𝐹 : limités par le P
- Non-fixateurs 𝑂 : limités par N ou P
- Bactéries 𝐵 : limitées par, C, N ou P  

Homéostasie stœchiométrique : 𝛼𝑋 =
𝑁

𝐶
; 𝛽𝑋 =

𝑃

𝐶

La stœchiométrie des détritus est dynamique ; 𝛼𝐷, 𝛽𝐷
dépendent de la production des détritus (𝑑𝐹, 𝑑𝑂, 𝑑𝐵), 
sachant que 𝛼𝐵 > 𝛼𝐹 , 𝛼𝑂 et 𝛽𝐵 > 𝛽𝐹 , 𝛽𝑂 ; et des flux 
allochtones: 𝐼𝐷 , 𝛼𝐴, 𝛽𝐴 (scénarios)

Les pools abiotiques  sont ouverts (𝐼𝑋, 𝑙𝑋)

On suit le Carbone pour 𝐹, 𝑂 et dérive le N et P avec 

leurs ratios, par exemple : 
𝑑𝐹𝑁

𝑑𝑡
= 𝛼𝐹

𝑑𝐹𝐶

𝑑𝑡

seston

N
𝐼𝐷

4 scénarios

F, fixateurs

O, non fixateurs

B, bactéries

D, détritus

N, azote

P, phosphore

C C



Comment les flux de ressources terrestres affectent-ils 
l’homéostasie stœchiométrique des lacs ? 

4 scénarios

Dynamique des bactéries 𝑩 : 
- se nourrit sur les détritus (décomposition): flux 𝜙𝐷
- dépend du mismatch avec 𝐷: 𝛼𝐵 − 𝛼𝐷 et 𝛽𝐵 − 𝛽𝐷
- excrètent ou prélèvent 𝑁, 𝑃 pour s’ajuster : 𝜙𝑁, 𝜙𝐷

𝐹 consomme 𝑃 selon une fonction 𝑔𝐹(𝑃) linéaire (𝜇𝐹) 

𝑂 consomme 𝑁 ou 𝑃 selon une fonction de Liebig:

𝑔𝑂 𝑁, 𝑃 = 𝜇𝑂min(𝑁,
𝛼𝑂

𝛽𝑂
𝑃) 𝜇𝑂 > 𝜇𝐹

Dynamique du plancton 𝑭,𝑶:

𝜙𝑁 =
𝛼𝐵 − 𝛼𝐷

𝛼𝐵
𝜙𝐷 𝜙𝑃 =

𝛽𝐵 − 𝛽𝐷
𝛽𝐵

𝜙𝐷

𝜙𝐷 = min(𝑒𝐵𝑎𝐷𝐷𝐶𝐵𝐶 ,
𝛼𝐵

𝛼𝐵 − 𝛼𝐷
𝑎𝑁𝑁𝐵𝐶 ,

𝛽𝐵
𝛽𝐵 − 𝛽𝐷

𝑎𝑃𝑃𝐵𝐶)

C-lim N-lim P-lim

seston

N
𝐼𝐷

4 scénarios

F, fixateurs

O, non fixateurs

B, bactéries

D, détritus

N, azote

P, phosphore

C C

𝜙𝐷

𝜙𝑁𝜙𝑃

De plus les bactéries minéralisent les détritus à un taux 𝑚



Modèle stœchiométrique de plancton C, N, P 

𝑑𝑂𝐶
𝑑𝑡

= 𝑔𝑂 𝑁, 𝑃 𝑂𝐶 − 𝑑𝑂 𝑂𝐶 −𝑠𝑂 𝑂𝑐
2

𝑑𝐵𝑁
𝑑𝑡

= 𝜙𝐷𝛼𝐷 + 𝛼𝐵(𝜙𝑁 −𝑚𝐵𝐶 − 𝑑𝐵 𝐵𝐶 −𝑠𝐵 𝐵𝑐
2)

𝑑𝐷𝐶
𝑑𝑡

= 𝐼𝐷 − 𝑙𝐷𝐷 − 𝜙𝐷 + 𝑑𝐹 𝐹𝐶 + 𝑑𝑂 𝑂𝐶 + 𝑑𝐵 𝐵𝐶

𝑑𝐷𝑁

𝑑𝑡
= 𝛼𝐴𝐼𝐷 − 𝑙𝐷𝐷 − 𝛼𝐷𝜙𝐷 + 𝛼𝐹𝑑𝐹 𝐹𝐶 + 𝛼𝑂𝑑𝑂 𝑂𝐶 + 𝛼𝐵𝑑𝐵 𝐵𝐶

𝑑𝐷𝑃
𝑑𝑡

= 𝛽𝐴𝐼𝐷 − 𝑙𝐷𝐷 − 𝛽𝐷𝜙𝐷 + 𝛽𝐹𝑑𝐹 𝐹𝐶 + 𝛽𝑂𝑑𝑂 𝑂𝐶 + 𝛽𝐵𝑑𝐵 𝐵𝐶

𝑑𝑁

𝑑𝑡
= 𝐼𝑁 − 𝑙𝑁𝑁 − 𝛼𝑂𝑔𝑂 𝑁, 𝑃 𝑂𝐶 − 𝛼𝐵𝜙𝑁 + 𝛼𝐵𝑚𝐵𝐶

𝑑𝑃

𝑑𝑡
= 𝐼𝑃 − 𝑙𝑃𝑃 − 𝛽𝐹𝑔𝐹 𝑃 𝐹𝐶 − 𝛽𝑂𝑔𝑂 𝑁, 𝑃 𝑂𝐶 − 𝛽𝐵𝜙𝑃 + 𝛽𝐵𝑚𝐵𝐶

𝑑𝐵𝐶
𝑑𝑡

= 𝜙𝐷 −𝑚𝐵𝐶 − 𝑑𝐵 𝐵𝐶 −𝑠𝐵 𝐵𝑐
2

𝑑𝐵𝑃
𝑑𝑡

= 𝜙𝐷𝛽𝐷 + 𝛽𝐵(𝜙𝑃 −𝑚𝐵𝐶 − 𝑑𝐵 𝐵𝐶 −𝑠𝐵 𝐵𝑐
2)

𝑑𝐹𝐶
𝑑𝑡

= 𝑔𝐹(𝑃)𝐹𝐶 − 𝑑𝐹 𝐹𝐶 −𝑠𝐹 𝐹𝑐
2 Régulation des compartiments biotiques 𝐹, 𝑂, 𝐵 pour 

assurer la coexistence : −𝑠𝑋𝑋
2



Flux allochtones riches en carbone C
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fixateurs, F
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- Induisent une limitation en N qui stoppe la croissance des bactéries ;  

- En C-lim le plancton facilite les bactéries via la production de détritus ;
- En N-lim, les bactéries entrent en compétition avec les non-fixateurs pour le N;



Flux allochtones riches en carbone C

bactéries, B

fixateurs, F

non fixateurs, O

Flux allochtones 𝐼𝐷

D
en

si
té

s

C-lim N-lim

Pr
o

d
u

ct
io

n
 p

ri
m

ai
re

H
étéro

tro
p

h
ie

Flux allochtones 𝐼𝐷

- La production primaire diminue tandis que l’hétérotrophie augmente en C-lim puis diminue en N-lim;  

- Induisent une limitation en N qui stoppe la croissance des bactéries ;  

- En C-lim le plancton facilite les bactéries via la production de détritus ;
- En N-lim, les bactéries entrent en compétition avec les non-fixateurs pour le N;

- En C-lim la part des bactéries augmentent dans le seston, puis en N-lim, ce sont les détritus

- Il se passe la même chose pour les flux riches en P
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n
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Flux allochtones 𝐼𝐷



Flux allochtones riches en azote N

bactéries, B

fixateurs, F

non fixateurs, O

Flux allochtones 𝐼𝐷

B sur F 

B sur O

F sur B

O sur B

Flux allochtones 𝐼𝐷
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- Induisent une limitation en P qui stoppe la croissance des bactéries ;  
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- En C-lim le plancton facilite les bactéries via la production de détritus ;
- En P-lim, les bactéries entrent en compétition avec les fixateurs pour le P ;
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Flux allochtones 𝐼𝐷

- L’hétérotrophie augmente en C-lim puis diminue légèrement en P-lim;  

- Induisent une limitation en P qui stoppe la croissance des bactéries ;  

- En C-lim le plancton facilite les bactéries via la production de détritus ;
- En P-lim, les bactéries entrent en compétition avec le plancton pour le P avec les fixateurs ;

- En C-lim la part des bactéries augmente dans le seston, puis en N-lim, ce sont les détritus



Les flux allochtones font passer le système de facilitation à compétition 

Limitation des bactéries

Flux allochtones

D’une dominance 
de la facilitation …

… à une dominance 
de la compétition

Interactions

Hétérotrophie



Les flux allochtones fragilisent l’homéostasie des lacs 

- La pente de la relation s’accentue avec l’amplitude des flux   => l’homéostasie diminue: 
- Effet de masse des flux spatiaux sur les détritus et de la part accrue des détritus dans le seston

- Quand les flux deviennent plus riches en azote (par rapport au C) on transitionne d’un cas où des flux plus 
abondants induisent une limitation en N (cas C-rich) à un cas où ils induisent une limitation en P

P:C des flux allochtones

P
:C

 d
u

 s
es

to
n

Limitation 
des bactéries

Flux allochtones 𝐼𝐷

N:C des flux allochtones

N
:C
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u
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n

- Changement de limitation



Conclusions et perspectives

- Les plus petits lacs + sensibles aux flux spatiaux (𝐼𝐷 plus grands), qui sont susceptibles 
de fragiliser la régulation de la stœchiométrie, et donc de dévier du Ratio de Redfield

- Simplifications:
- Homéostasie des organismes, mais les densités du phytoplancton ne changent pas 

beaucoup avec les flux spatiaux.
- Effets d’ombrage qui pourraient interagir avec la dynamique du phytoplancton
- Préférences des décomposeurs pour les détritus autochtones

- Quid de la problématique d’eutrophisation ?
- L’eutrophisation survient quand on échappe aux régulateurs, non explicite ici
- Terme d’autorégulation empêche l’explosion des populations
- Autres variables à prendre en compte dans ce contexte : oxygène, toxines
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– Flux spatiaux de ressources et concept de méta-écosystème

– Echanges asymétriques entre écosystèmes en termes de stœchiométrie

– Expérience: Effet des flux sur la productivité en méta-écosystème hétérogène

– Modélisation: Quand les flux de ressources promeuvent-ils la productivité à 
l’interface aquatique terrestre ? (Benoît Pichon)

Cours 3 : Stœchiométrie des flux spatiaux de ressources 

et fonctionnement des méta-écosystèmes 



Les écosystèmes sont souvent étudiés et gérés isolément



Flux de ressources

Pourtant les écosystèmes sont interconnectés

Abiotiques « passifs »
- courants, lessivage
- vents
- érosion

Biotiques « actifs »
- recherche de nourriture
- migration
- dispersion



Guardian Angel island

Polis and Hurd 1995, PNAS

Flux spatiaux de ressources, clé pour le fonctionnement des écosystèmes

Gary Polis, arachnologiste

Cas emblématique des îles désertiques



Guardian Angel island

Polis and Hurd 1995, PNAS

Flux spatiaux de ressources, clé pour le fonctionnement des écosystèmes

Polis and Hurd 1996, The American Naturalist

Cas emblématique des îles désertiques



Guardian Angel island

Polis and Hurd 1995, PNAS

des communautés qui n’existeraient pas autrement

Flux spatiaux de ressources, clé pour le fonctionnement des écosystèmes

Cas emblématique des îles désertiques



Flux spatiaux de ressources, clé pour le fonctionnement des écosystèmes

Cas emblématique des écosystèmes d’eau douce

Production de poisson, cas du saumon du Pacifique en Amérique du Nord-Est

Wipfli and Baxter 2010, Fisheries



Wipfli and Baxter 2010, Fisheries

Flux spatiaux de ressources, clé pour le fonctionnement des écosystèmes

Cas emblématique des écosystèmes d’eau douce

Production de poisson, cas du saumon du Pacifique en Amérique du Nord-Est
Dépend pour + de 50% d’autres écosystèmes, avec des variations saisonnières



“Meta-ecology” sensu Schiesari et al. 2019

- Processus hétérogènes dans l’espace intervenant à différentes échelles 

- Spécificité des méta-écosystèmes: intègrent la dynamique des nutriments

- Connexion indirecte des communautés via les flux spatiaux de ressources abiotiques

- Les flux de ressources peuvent être plus locaux que la dispersion et connecter des 

habitats différents

- Cela peu affecter la productivité à l’échelle du paysage

Le cadre des méta-écosystèmes

(Peller et al. 2021 Ecosystems, Gounand et al. 2018 TREE)

(Harvey et al. 2023 Ecography)



Vecteezy.com, 

Vectaunauta-freepik.com

→ Impact sur la persistance, productivité et 

stabilité à différentes échelles

R

D

C

P

C2

P

P

C

R
D

C2
- Principe de conservation de la masse

- Feedback des communautés sur les 

ressources basales

- Les ressources allochtones peuvent 

affecter la productivité locale: bottom-up

- Des feedbacks spatiaux peuvent survenir

Le cadre des méta-écosystèmes

Gravel et al. 2010, Ecology, Am. Nat.
Marleau et al. 2010, 2015
Gounand et al. 2014, Am. Nat.



 Flux de nutriments déstabilise les interactions 
consommateur-ressource

Paradoxe de l’enrichissement

 Flux de détritus permet la persistance en milieu 
pauvre 

Marleau et al. 2010; Gounand et al. 2014

Rozensweig 1971, Science

𝑑𝑅𝑥

𝑑𝑡
= 𝐼𝑥 − 𝑒𝑅𝑥 − 𝑓𝑃𝑥 𝑅𝑥, 𝑃𝑥 + 𝑟 1 − 𝑒𝐷 𝐷𝑥 + Δ𝑅𝑥

𝑑𝑃𝑥

𝑑𝑡
= 𝑓𝑃𝑥 𝑅𝑥, 𝑃𝑥 −𝑚𝑝𝑃𝑥 − 𝑓𝐻𝑥 𝑃𝑥, 𝐻𝑥

𝑑𝐻𝑥

𝑑𝑡
= 𝑓𝐻𝑥 𝑃𝑥, 𝐻𝑥 −𝑚ℎ𝐻𝑥

𝑑𝐷𝑥

𝑑𝑡
= 𝑚𝑝𝑃𝑥 +𝑚ℎ𝐻𝑥 − 𝑟𝐷𝑥 + Δ𝐷𝑥 Δ𝑅1 = 𝑑𝑅(𝑅2 − 𝑅1)

Diffusion

P

H

R

D

P

H

R

D

patch fertile patch pauvre

Les flux de ressources affectent le fonctionnement des écosystèmes

Gravel et al. 2010, Ecology



Données empiriques

Flux de carbone (n=518)

+ Flux locaux (n=2516)

- 3034 valeurs
- 557 articles
- Unité Carbone: gC.m-2.yr-1

forêts prairies agro-éco. déserts

rivières lacs oc. pélag. oc. benth.

Gounand et al. 2018 Nat Comm

Quels méta-écosystèmes empiriques ?



vers aq. vers terr.

 8 ordres de grandeur

Quels méta-écosystèmes empiriques ?



vers aq. vers terr.

 8 ordres de grandeur

Quels méta-écosystèmes empiriques ?



vers aq. vers terr.

 8 ordres de grandeur

Quels méta-écosystèmes empiriques ?



 Biais de documentation : interfaces pélagique-benthique et terrestre-eau douce / flux passif

22% pélagique

vers benthique
64% terrestre

- eau douce

vers aq. vers terr.

Quels méta-écosystèmes empiriques ?

Flux actifs

Flux passifs



Local

Spatial

Forêt Rivière

Comparaison avec les flux locaux

Quels méta-écosystèmes empiriques ?

 Quantitativement plus important pour aquatique que Terrestre



Local

Spatial

Forêt Prairie Désert

Terrestre

 Quantitativement plus important pour aquatique que Terrestre
 Mais varie en function des contraintes à la productivité locale

Comparaison avec les flux locaux

Quels méta-écosystèmes empiriques ?



Local

Spatial

Aquatique

Rivière Lac
Marin

benthique

Quels méta-écosystèmes empiriques ?

Comparaison avec les flux locaux

 Quantitativement plus important pour aquatique que Terrestre
 Mais varie en function des contraintes à la productivité locale



Aquatique

Rivière Lac
Marin

benthique

NEP
souvent
négative

Comparaison avec les flux locaux

Quels méta-écosystèmes empiriques ?

 Quantitativement plus important pour aquatique que Terrestre
 Mais varie en function des contraintes à la productivité locale

NEP = production - respiration



(valeurs médianes en gC.m-2.yr-1)

Couplage pélagique-benthiqueCouplage terrestre-eau douce

 Les couplages par les flux de carbone sont unidirectionels

Quels méta-écosystèmes empiriques ?



(valeurs médianes en gC.m-2.yr-1)

Couplage pélagique-benthiqueCouplage terrestre-eau douce

 Les couplages par les flux de carbone sont unidirectionels
Quid des flux de nutriments ?  Dans l’autre sens: transports actifs

Quels méta-écosystèmes empiriques ?



 relaxation des limitations à la production primaire (N, P, Fe)

Roman and McCarthy 2010, PloS One Lavery et al. 2010, PRSLB

Respiration (emission)

Emission
énergie fossile

Effet des cachalots dans le cycle du carbone
(fèces riches en fer)

Asymétrie stœchiométrique des flux entre systèmes autotrophe et hétérotrophe

Autotrophe

Hétérotrophe

La « Pompe baleine » benthique → pélagique

Exportation (séquestration)



-23% P

Doughty et al. 2015, PNASRoman and McCarthy 2010, PloS One

Flux d’azote dans le golf du Maine

Avant la pêche industrielle Après la pêche industrielle

Déclin des baleines de 66% à 99%  
des effectifs selon les espèces

Asymétrie stœchiométrique des flux entre systèmes autotrophe et hétérotrophe

La « Pompe baleine », qui ralentit avec l’exploitation humaine benthique → pélagique



Dreyer and Gratton 2014, Biological Control

© David Hoekman

Lac Myvatyn

Dreyer et al. 2015, Ecology

Lac Myvatyn de 2008 à 2011, entre 4 et 100 kg d’insectes déposés par m2 et par an, dans les 50m

Emergence d’insectes

Asymétrie stœchiométrique des flux entre systèmes autotrophe et hétérotrophe

aquatique→ terrestre



Bultman et al. 2014, Ecological Entomology

% d’azote 
des feuilles de saule

abondance de chenilles
Hydromena furcata

 Les flux de ressources peuvent percoler dans les chaines trophiques

Des lacs en Islande, Lac Myvatyn (HM), et à 3 km de distance Lac Másvatn et lac Helluvadstjörn (LM) 

© David Hoekman

Lac Myvatyn

Emergence d’insectes

Asymétrie stœchiométrique des flux entre systèmes autotrophe et hétérotrophe

aquatique→ terrestre



jusqu’à ~25% d’azote

aquatique

Helfied & Naiman 2002 Oecologia

Asymétrie stœchiométrique des flux entre systèmes autotrophe et hétérotrophe

aquatique→ terrestrePoissons anadromes → flux riches en N et P



Deacy et al. 2017, PNAS

jusqu’à ~25% d’azote

aquatique

Helfied & Naiman 2002 Oecologia

Asymétrie stœchiométrique des flux entre systèmes autotrophe et hétérotrophe

aquatique→ terrestre

Changement de comportement des ours Kodiak en réponse à la phénologie => perte du flux

Poissons anadromes → flux riches en N et P

Des flux sensibles aux perturbations



Mattocks et al. 2017 Biosciences, Hall et al. 2011 Landscape Ecology

Barrages  → frein aux migrations de poissons

Pertes de nutriments et de productions de harengs dus aux 
barrages en Nouvelle-Angleterre entre 1630 et 2014

Estimation globale Nord pacific:
perte de 96% du transport de P par 

les espèces anadromes

Doughty et al. 2015, PNAS

Asymétrie stœchiométrique des flux entre systèmes autotrophe et hétérotrophe

aquatique→ terrestrePoissons anadromes → flux riches en N et P



Exportations terrestres Exportations aquatiques

N
:C

Forêt Prairie Lac Rivière

✕ insectes
aquatiques

carcasses
vertébré

petits
amphibiens

plantes
terrestres

insectes
terrestres

POCcrottes de 
mammifères

Les exportations aquatiques sont en général plus riches en azote

Pichon et al. 2023 
Eco. Lett.

Autotrophe

Hétérotrophe

C:N

C:N

Asymétrie stœchiométrique des flux entre systèmes autotrophe et hétérotrophe



Pichon et al. 2023 
Eco. Lett.

Asymétrie stœchiométrique des flux entre systèmes autotrophe et hétérotrophe

Carbone Azote

vers terrestre vers aquatique vers terrestre vers aquatique
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Les exportations aquatiques sont en général plus riches en azote
Les exportations d’azote sont du même ordre de grandeur dans les deux sens

✕ insectes
aquatiques

carcasses
vertébré

petits
amphibiens

plantes
terrestres

insectes
terrestres

POCcrottes de 
mammifères

Hypothèse: ses échanges relâchent les limitations locales et améliore la productivité globale

Autotrophe

Hétérotrophe

C:N

C:N



Les spatiaux flux de ressource peuvent-ils améliorer la productivité 

en relâchant les limitations locales ?

Une expérience avec des protistes

Daphné Belhassen

Un modèle stœchiométrique de méta-écosystème

Elisa Thébault Gérard Lacroix

Benoît Pichon



Expérience en microcosme Daphné Belhassen

Les flux de ressource entre écosystèmes autotrophes et hétérotrophes 
peuvent-ils améliorer la productivité en relâchant les limitations locales ?

Communauté
nette autotrophe

Communauté 
nette hétérotrophe

Euglena gracilis
Tetrahymena
thermophila

Design expérimental
4 traitements

8 réplicats => 64 microcosmes
même milieu initial

NB: pas d’échanges d’organismes



Les flux de ressource entre écosystèmes autotrophes et hétérotrophes 
peuvent-ils améliorer la productivité en relâchant les limitations locales ?

Procédure de flux 

Dépôt du prélèvement 
dans l’écosystème adéquat

Semaine 1Semaine 0 Semaine 2 Semaine 3

F F F F F Ft1 t2 t3 t4 t5 t6 t7

Deux fois par semaine - Pendant 3 semaines

Mesure des densités par volume

Vidéos de 6s d’échantillons
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- Milieu hétérotrophe relativement plus riche en 

nutriments boost les autotrophes

jour

lo
g(

d
en

si
té

 c
o

n
n

ec
té

 /
 is

o
lé

)



Les flux de ressource entre écosystèmes autotrophes et hétérotrophes 
peuvent-ils améliorer la productivité en relâchant les limitations locales ?

jour

Les flux venant de l’autre écosystème relâchent la 
limitation et améliore la productivité localement:
- C labile de la photosynthèse boost les hétérotrophes
- Milieu hétérotrophe relativement plus riche en 

nutriments boost les autotrophes
lo

g(
d

en
si

té
 c

o
n

n
ec

té
 /

 is
o

lé
)

lo
g(

d
en

si
té

 c
o

n
n

ec
té

 /
 is

o
lé

)

Densité dans le méta-écosystème

Jour

vers hétérotrophe

bidirectionnel

vers autotrophe



Les flux de ressource entre écosystèmes autotrophes et hétérotrophes 
peuvent-ils améliorer la productivité en relâchant les limitations locales ?

jour

Les flux venant de l’autre écosystème relâchent la 
limitation et améliore la productivité localement

lo
g(

d
en

si
té

 c
o

n
n

ec
té

 /
 is

o
lé

)

lo
g(

d
en

si
té

 c
o

n
n

ec
té

 /
 is

o
lé

)

Densité dans le méta-écosystème

Jour

vers hétérotrophe

bidirectionnel

vers autotrophe

Mais pas d’effet synergique => pas de feedback spatial
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Les flux venant de l’autre écosystème relâchent la 
limitation et améliore la productivité localement
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Densité dans le méta-écosystème
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bidirectionnel

vers autotrophe

Mais pas d’effet synergique => pas de feedback spatial

L’écosystème le plus productif domine les effets
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contrôle



Les flux de ressource entre écosystèmes autotrophes et hétérotrophes 
peuvent-ils améliorer la productivité en relâchant les limitations locales ?

Communauté
nette autotrophe

Communauté 
nette hétérotrophe

Euglena gracilisTetrahymena
thermophila

C:N

C:N

Le relâchement des limitations locales n’aboutit pas forcément 
à une meilleure productivité globale:

Quand l’effet est plus fort sur les espèces en plus faibles 
densités la rétroaction ne se met pas en place

Comment l’effet méta-écosystème dépend-t-il des besoins en C, N des espèces ?



Les flux de ressource entre écosystèmes autotrophes et hétérotrophes 
peuvent-ils améliorer la productivité en relâchant les limitations locales ?

Benoît Pichon
Pichon et al. 2023

Eco Lett

Modèle stœchiométrique minimaliste de méta-écosystème aquatique–terrestre

Autotrophe

Hétérotrophe

C:N

C:N



Les flux de ressource entre écosystèmes autotrophes et hétérotrophes 
peuvent-ils améliorer la productivité en relâchant les limitations locales ?

Détritus N,C N

C
Producteurs

N Détritus N,C

Décomposeurs

N,CN,C

Consommateurs

Terr., C

Consommateurs

Aqu., C

Benoît Pichon
Pichon et al. 2023

Eco Lett

Espèces basales: 
- décomposeurs aquatiques (C ou N lim)
- Producteurs terrestres (N lim)

Consommateurs excrètent selon mismatch

- Recyclés localement (Δ = 0)

Production de detritus :

Stocks d’azote inorganique N, et detritus (N, C) 
avec minéralisation de l’azote

Modèle stœchiométrique minimaliste de méta-écosystème aquatique–terrestre

Aquatique Terrestre
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Modèle stœchiométrique minimaliste de méta-écosystème aquatique–terrestre

Détritus N,C N

C
Producteurs

N Détritus N,C

Décomposeurs

N,CN,C

Consommateurs

Terr., C

Consommateurs

Aqu., C

Benoît Pichon
Pichon et al. 2023

Eco Lett

Espèces basales: 
- décomposeurs aquatiques (C ou N lim)
- Producteurs terrestres (N lim)

Consommateurs excrètent selon mismatch

- Recyclés localement (Δ = 0)
- Échangés entre les écosystèmes (Δ = 1)

Production de detritus :

Stocks d’azote inorganique N, et detritus (N, C) 
avec minéralisation de l’azote

Aquatique Terrestre



Les flux de ressource entre écosystèmes autotrophes et hétérotrophes 
peuvent-ils améliorer la productivité en relâchant les limitations locales ?

Modèle stœchiométrique minimaliste de méta-écosystème aquatique–terrestre
Benoît Pichon

Pichon et al. 2023
Eco Lett

- Homéostasie des espèces : 𝛼𝑋 =
𝑁𝑋

𝐶𝑋

- Décomposeurs limités par C ou N:

Etude de la production basale dans les cas C et N limitant pour les décomposeurs

Détritus N,C N

C
Producteurs

N Détritus N,C

Décomposeurs

N,CN,C

Consommateurs

Terr., C

Consommateurs

Aqu., C

Aquatique Terrestre

0.12 < 𝛼𝐷𝑒𝑐. < 𝑂. 25 ; 0.025 < 𝛼𝑃. < 𝑂. 1
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N:C producteurs terrestres

Cas des décomposeurs aquatiques limités par le carbone

Production 
basale

Écosystème aquatique Écosystème terrestre

Production 
basale

Les 2 écosystèmes maximisent leur production pour les mêmes conditions:
quand les besoins en N des décomposeurs sont forts et faibles pour les plantes

Δ = 1

Effet des flux spatiaux sur la production basale locale



D NN D

N:C fort
N+

N+

- Détritus aquatiques plus riches en N 
(décomposeurs et excrétion des consommateurs)

- Producteurs terrestres plus productifs pour
une même quantité de N (faible demande) et
relâchement de la limitation par l’apport
allochtone de N

Cas des décomposeurs aquatiques limités par le carbone Δ = 1

 Relâchement de la limitation des
décomposeurs aquatiques en C

Stœchiométrie induite des flux spatiaux 

N+

lim C

C+

C+

faible demande
=> plus de carbone fixé et 

exporté vers l’écosystème aquatique

N:C faible

Rétroaction positive entre les flux spatiaux et les dynamiques locales



𝐸𝑀 > 0

𝐸𝑀 < 0
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N:C des producteurs primaires terrestres

Match entre les besoins locaux et la stœchiométrie des flux spatiaux. Complémentarité 

d’utilisation des ressources via flux de ressources.

𝐸𝑀 = 𝑙𝑜𝑔
𝑃𝑟𝑜𝑑𝑢𝑐𝑡𝑖𝑜𝑛_é𝑐ℎ𝑎𝑛𝑔𝑒𝑠_𝑠𝑝𝑎𝑡𝑖𝑎𝑢𝑥

𝑃𝑟𝑜𝑑𝑢𝑐𝑡𝑖𝑜𝑛_𝑟𝑒𝑐𝑦𝑐𝑙𝑎𝑔𝑒_𝑙𝑜𝑐𝑎𝑙

Cas des décomposeurs aquatiques limités par le carbone

Effet méta-écosystème sur la production des espèces basales



N
:C

 d
éc

o
m

p
o

se
u

rs
 a

q
u

at
iq

u
es

N:C producteurs terrestres

N
:C

 d
é

c
o

m
p

o
s
e

u
rs

 a
q

u
a

ti
q

u
e

s

N:C producteurs terrestres

Cas des décomposeurs aquatiques limités par l’azote

Production 
basale

Écosystème aquatique Écosystème terrestre

Production 
basale

Les 2 écosystèmes maximisent leur production pour des conditions différentes:
La production aquatique pique quand les plantes ont un fort N:C et produisent donc des détritus riches en N
La production terrestre pique quand les plantes ont un faible N:C et peuvent donc produire plus pour un N donné

Δ = 1

Effet des flux spatiaux sur la production basale locale
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N:C fort

N-

N-

- Moins de détritus aquatiques riches en N exportés 
dû à la limitation en azote qui réduit la densité des 
consommateurs

- Producteurs terrestres moins productifs (forte
demande) et moindre relâchement de la
limitation par l’apport allochtone de N

Δ = 1

 Les détritus terrestres riches en carbone
accroissent le mismatch stœchiométrique des
décomposeurs avec leur détritus.

Stœchiométrie induite des flux spatiaux 

Cas des décomposeurs aquatiques limités par l’azote

lim N

N:C fort
C

N-

forte demande
=> moins de carbone fixé transféré aux 
consommateurs terrestres et exporté

Rétroaction négative entre les flux spatiaux et les dynamiques locales



L’effet méta-écosystème peut-être négatif, quand 

les flux spatiaux accroissent le mismatch

stœchiométrique des décomposeurs avec leur 

ressources.
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N:C producteurs terrestres

𝐸𝑀 > 0 𝐸𝑀 < 0

Génération de compétition à l’échelle du méta-écosystème entre les espèces basales

Cas des décomposeurs aquatiques limités par l’azote

Effet méta-écosystème sur la production des espèces basales



Conclusions

 Le fonctionnement local détermine la qualité des ressources exportées: quantité et stœchiométrie des 

détritus et des nutriments inorganiques exportés.

Autotrophe

Hétérotrophe

C:N

C:N

 Le sens de l’effet méta-écosystémique des flux spatiaux dépend de l’adéquation de la stœchiométrie

des flux aux besoins locaux

=> Match: effet de complémentarité d’utilisation des ressources à l’échelle du paysage

=> Mismatch: effet de compétition pour les ressources inter-écosystèmes

 Importance de la diversité verticale pour la qualité des flux de

ressources : les niveaux trophiques supérieurs sont

d’importants contributeurs de la productivité des mosaïques

d’habitats par leurs activités de fourragement et de

transformation de la matière.



Autotrophe

Hétérotrophe

C:N

C:N

La stœchiométrie importe dans les dynamiques écologiques ! 

Des communautés locales aux méta-écosystèmes

C:N:P

C:N:P

N:P
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