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ANALYSES ET SYNTHESES

BIOCENOTIQUES
PAR

Hermann GISIX
(Museum d'Histoire naturelle de Geneve)

(Avee 2 fig.)

C'est une observation spontanee, vieille comme l'humanite,
qui est ä la base de la biocenotique: les etres organises, considered

du point de vue de leur distribution dans la nature, nous

paraissent groupes suivant des lois defmies. Certaines especes,
comme liees par une solidarity plus etroite, vivent reguliere-
ment en commun, forment un groupement semblable toutes
les fois que les memes conditions d'existence paraissent
realisees.

La recherche des lois qui regissent ces phenomenes est du
domaine de la physiologie et de l'ecologie. Ces sciences nous ont
fourni d'innombrables eclaircissements du plus haut interet.
Et surtout, elles nous ont montre l'inextricable complexity du

sujet. L'intrication des facteurs ecologiques cree des etats

d'equilibre qui «ne sont pas completement et reellement ana-
lysables en termes physico-chimiques» (Prenant, 1934). Les

faits se trouvent necessairement de plus en plus morceles par
la methode ecologique, et l'ensemble, les groupements naturels
lui echappent.

C'est pourquoi la description comparative de la distribution
reelle des organismes ä la surface du globe demeure actuelle.
C'est le domaine de la biogeographie, et, si on envisage la

dispersion ä une echelle plus petite, celui de la biocenotique.
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I. L'ANALYSE BIOCENOTIQUE.

J'illustrerai d'abord le procede de l'analyse biocenotique par
l'exemple de la faunule de Collemboles lapons dont Agrell
(1941) a fait 1'etude ecologique. Je choisis ce materiel parce que
son auteur y avait aussi distingue des groupements. Mais les

Collembolengemeinschaften d'Agrell reposent sur une conception
tres differente de la mienne.

J'ai dejä preconise, en pratique (1943) et en theorie (1946 b),
la methode des groupements bases sur les seuls organismes. Mais

Agrell estime: «Aus rein praktischen Gründen lässt sich dieses

Einteilungsprinzip schlecht anwenden» (p. 62), et, par suite,
il choisit comme point de depart les dix types de stations
suivants :

N (Nadelstreu): litiere d'aiguilles mortes de pins, etage

sylvatique.
HM (Heidebirkenwald, Moos): mousse (surtout Polytrichum)

dans les bois de bouleaux ä vacciniees, etc., etage

subalpin.

HL (Heidebirkenwald, Laub): feuilles mortes des memes
bois.

WM (Wiesenbirkenwald, Moos): mousse (surtout Mnium)
de stations humides dans les bois mesophiles de

bouleaux, etage subalpin.

WL (Wiesenbirkenwald, Laub): feuilles mortes des memes
bois.

AW (Alpine Wiesen): prairies alpines.

AH (Alpine Heiden): peuplement de sous-arbrisseaux

alpins.

AB (Alpine Blockböden): liehen et mousse des pierrailles
de l'etage alpin superieur.

MW (Moos am Wasser): mousse pres de l'eau, tous les

etages.

MS (Moos: Sphagnum, etc.): mousse de tourbieres acides.
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En 1945, Agrell precise sa «methode objective de caracte-
risation des communautes animales et vegetales », qui consiste
dans des calculs oil les puissances et les racines carrees abondent

pour aboutir ä des index de caracteristique des especes et des

groupements.
Pour resumer les listes et les diagrammes de Fauteur suedois

sous une forme qui se rapproche le plus de la presentation que
je donnerai moi-meme ä ce materiel, je les ai recombines dans

le tableau I. Les chiffres signifient les abondances moyennes
(individus par 400 cm3 de mousse, etc.; une croix (+) veut dire:
moins de un individu). II faut noter que, pour des raisons

d'etudes phenologiques, de nombreux echantillons proviennent,
dans la plupart des stations-types, de localites etroitement
confmees, ce qui aura influe sur Fhomogeneite des groupements.
L'arrangement des especes et des groupements est celui du

diagramme recapitulatif d'Agrell (diag. 1 de 1941 diag. 2 de

1945). Les especes sont classees en fonction de leur tolerance

ecologique croissante, ce qui ressort clairement du tableau.
En outre, ce tableau revele la presence d'especes vicariantes,
notion ignoree par Agrell (Anurophorus laricis et Folsomia
microchaeta, Beckerella inermis et Vertagopus westerlundi,

etc.j.
Agrell rapproche les groupements suivant leur « pourcentage

d'affinite ». Le resultat est peu satisfaisant:
D'abord on s'explique mal pourquoi certaines especes accu-

seraient des preferences pour des stations qui n'auraient qu'une
affmite precisement tres eloignee (par exemple Tetracanthella

wahlgreni, Folsomia microchaeta). Puis il s'en faut de beaucoup

que ces groupements soient equivalents; deux d'entre eux sont
tres particuliers (N, AB), d'autres se confondent. Enfin la

caracteristique des groupements s'arrete essentiellement ä des

constatations statistiques; Agrell consacre les chapitres sui-
vants aux especes considerees isolement.

Le principe du groupement des releves qui tient compte de

la seule composition faunistique est reconnu, par les auteurs
nordiques eux-memes (Brundin 1934, Agrell 1941), comme
theoriquement superieur. II vaut la peine d'en rechercher la
valeur pratique.
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Tableau I.

Conception d'Agrell.

Especes

Stations

N AH HM HL AAL AW MS WM MW AB

30a Folsomia i-oculata 2-punc¬
tata 3

6 Beckerella inermis 17 +
40 Vertagopus cinerea 4 +

9 Xenylla brevicauda 19 4- +
41 Vertagopus westerlundi 1 31
10 Xenylla maritima 1 —
31 Folsomia microchaeta 4 120

27 Anurophorus laricis 148 +
39 Pseudisotoma sensibihs 1 -i- 37
49 Entomobrya margmata 11 + + +
32 Folsomia brevicauda + 2 52
35 Folsomia fimetarioides + 9 4
29 Tetracanthella wahlgreni 26 8 2 21

60 Sminthurides signatus + + + 6 2

16 Pseudachorutes dubius + 2 + 1

56 Sphaeridio pumilio + + 1 2 5 2

21 Achorutes muscorum + + + 1 + + 1 +
3a Hypogastrura armata cus-

pidata 16 + + + 4 1 3
55 Megalothorax minimus + + 1 1 + 2 12

62 Arrhopalites pygmaeus + + + + + + 11 +
34 Folsomia fimetaria + -j- 1 2 + +
59 Sminthurides schotti + + 2 2 6 3

33 Folsomia diplophthalma 1 41 1 3 3 13 +
22 Onychiurus absoloni 4 + 6 34 2 + +
28 Pseudanurophorus bmocu-

latus 1 2 + 1 +
54 Tomocerus vulgaris + + 1 5 1 3 +
50 Entomobrya nivalis 1 + 1 1 1 1 + 4- 4-
11 Willemia anophthalma + 5 4 11 2 1

25 Tullbergia krausbaueri + 7 6 6 7 + + + + T-
45 Isotoma olivacea 13 + 7 + 73 14 100 65 +
12 Friesea mirabihs 35 17 9 1 1 11 11 5 +
18 Micranurida pygmaea + 1 + + + + 1 1 +
19 Anurida granaria + 1 1 2 4 + 1 1 -i- +
42 Isotoma minor 5 14 25 68 42 6 25 39 +
52 Lepidocyrtus lanugmosus + 2 5 12 29 23 + 7 + +
45a Isotoma olivacea violacea 2 2 6 15 6 4 2 5 +
44 Isotoma viridis 5 3 3 9 12 2 10 3

23 Onychiurus armatus 2 16 5 33 28 29 4 2 + _L

30 Folsomia quadrioculata 3 180 26 81 66 46 25 22 1 +
43 Isotoma notabilis + 20 25 10 12 22 35 39 4 -r
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II s'agit d'etablir la place que tient un releve parmi les

autres. Cette diagnose ne saurait s'exprimer que par: 1° la

presence de certaines especes ä l'exclusion d'autres,
2° la predominance de certaines especes s'opposant ä

la carence de certaines autres. Car il tombe sous le sens que
deux especes qui cohabitent souvent en nombreux individus
ne peuvent servir ä une caracteristique differentielle des

faunules dont elles font partie. Cela nous amene ä la notion
fondamentale d'especes vicariantes, c'est-ä-dire

d'especes qui ne cohabitent jamais, qui se remplacent mutuelle-
ment, ou — pour employer les termes de Brundin (1934) —
dont l'affinite cenotique est nulle. D'autres especes cohabitent
quelquefois, mais jamais en nombre simultanement, leur
vicariance est relative, leur affinite cenotique faible. Enfin,
l'affinite cenotique est accusee entre les especes qui forment
souvent des populations mixtes.

L'affinite cenotique des especes peut etre decelee par une

simple mise en regard des releves. II va de soi que cette analyse
exige un materiel statistique süffisant.

Une fois les especes vicariantes decelees, on procede ä un
groupement des releves en rapprochant ceux qui concordent,
en premiere ligne, par la presence d'une meme espece ä

vicariance pratiquement absolue, en seconde ligne, par la
predominance d'une meme espece ä vicariance relative.

Gependant ce procede peut amener des ambiguites. Suppo-
sons un couple d'especes vicariantes, a et b, et un second couple
d'especes, c, d, egalement vicariantes entre elles, mais ayant,
toutes les deux, une certaine affinite cenotique avec chacune
des deux especes du premier couple. Ces deux vicariances

peuvent etre appelees incoordonnees. Graphiquement nous
aurions alors:

Ou, si l'on etablit, arbitrairement, la coupure principale sur
les especes c, d, on obtient une representation äquivalente:

c d

a b a b
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Pour eviter cette alternative, il faudrait employer une
representation ä deux dimensions:

a ba b

c

d

Avec trois couples incoordonnes, il faudrait trois dimensions,

etc., representations incompatibles avec le besoin d'arrange-
ment lineaire que tout expose parle ou ecrit exige fatalement.
Cette critique s'applique done ä toute methode descriptive;
elle ne fait que traduire la limitation inherente ä nos moyens
d'expression habituels, qui s'ajoute ä l'imperfection de nos sens

et de notre technique. Le choix entre plusieurs representations
theoriquement äquivalentes devient une pure affaire d'opportunity.

Voyons combien il y a de ces possibility de representation
dans notre cas particulier. Je m'en suis strictement tenu aux
listes qu'Agrell a publie lui-meme in extenso (Primärmaterial,

pp. 191-224, en negligeant les echantillons preleves aux fins de

recherches phenologiques). Pour me faciliter le travail, j'ai
dresse successivement plusieurs tableaux comparatifs et j'ai
groupe aussi la liste des especes en reunissant, parmi les

vicariates, celles qui sont liees par leur affinite cenotique.
Le tableau II est le produit de cette analyse. Pour l'abreger,

j'ai laisse de cote les especes dont le materiel statistique etait
insuffisant, et je n'ai garde, de plusieurs releves semblables,

que quelques-uns, notamment de deux couches prelevees au

meme endroit, que la couche superficielle, generalement plus
riche en organismes. Les releves caracterises par les memes

especes vicariantes ont ete arranges par stations-types.
Les chiffres indiquent le nombre d'individus par 400 cm3 de

mousse, de terreau, etc. Les numeros ä cote des noms speci-

fiques correspondent ä ceux du Primärmaterial (voir aussi

Agrell, pp. 19-20). La nomenclature est celle d'Agrell. En fin
de la liste, j'ai place les onze especes euedaphiques (especes ä

ocelles et ä pigment nuls ou tres reduits). Elles ne presentent
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entre elles aucune vicariance nette (Folsomia fimetarioides

Pseudanurophorus binoculatus statistique probablement insuf-
fisante). Comparees aux especes hemiedaphiques, elles semblent

accuser une tolerance tres vaste et ä peu pres identique pour
toutes les especes. Cette grande tolerance se retrouve chez les

neuf especes hemiedaphiques relativement ubiquistes, inscrites
au milieu de la liste. Les quatorze especes hemiedaphiques qui
figurent en tete marquent une vicariance nette (pour quelques

especes peu representees ici, je tiens compte de mon experience
personnelle en Suisse).

Les discontinuites dans les series de chiffres qui representent
la dispersion relative de chaque espece derivent de plusieurs
causes. Pour des raisons historiques, la repartition d'une espece

peut etre reellement discontinue. D'autre part, les preleve-
ments ont ete effectues ä differentes saisons. Si la plupart des

Collemboles ne presentent pas de generations nettement saison-

nieres, ils peuvent quand meme disparaltre momentanement. Et
certaines especes sont connues pour leur apparition precoce ou
tardive. Ainsi les Sminthurides (y compris Sphaeridia) dispa-
raissent en ete (juillet, debut aoüt, au moins en Laponie), quand
Folsomia brevicauda commence ä se developper. Cela cree des

vicariances saisonnieres, dont je n'ai pas tenu compte dans le

tableau. Par contre, la vicariance Fols. brevicaudajSmHdes

signatus ne peut pas etre uniquement de cette nature, comme
le prouve la vicariance coordonnee avec les especes eueda-

phiques, qui ne cohabitent avec signatus qu'exceptionnelle-
ment. Une autre cause des discontinuites tient certainement
ä des imperfections techniques, car le prelevement. des

.echantillons n'est pas sans arbitraire : 400 cm3 de mousse,
de lichen, de feuilles mortes ou de terreau peuvent ren-
fermer, dans un cas, un fragment de faunule seulement,
dans un autre, deux faunules relativement isolees dans le

milieu naturel.
Finalement les discontinuites peuvent etre l'expression

d'ambiguites en rapport, comme nous l'avons vu, avec la
representation lineaire de vicariances incoordonnees. II y en

a un seul cas net dans le tableau: la dispersion des especes

euedaphiques et hemiedaphiques quasi-ubiquistes ne concor-
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Tableau III.
Synthese.

(rroupcments
Especes

1 la lb 3a 3b

* 9 Xenylla brevicauda 3

* 10 » maritima 3 +
* 27 Anurophorus laricis 3
* 6 Hypogastrura inermis 3

30a Folsomia agrelli 3 +
31 » microchaeta 4 3 +

* 41 Isotoma westerlundi — 3 2

* 39 » sensibihs 4- 4 3 +
* 29 Tetracanthella tvahlgreni + + 4 +

45 Isotoma olivacea + + 3 4

32 Folsomia brevicauda + 3

56 Smmthurides pumilis + 2 2

59 » schotli 2 2

60 » signatus 3

3a Hypogastrura scotica A_ 3 2 1

12 Friesea mirabihs 2 4 3 1

30 Folsomia h-oculata 3 4 4 2

33 » diplophthalma 3 3 2 1

43 Isotoma notabilis 3 + O
D 3 2

44 » viridis + 2 2 2

45a » violacea 3 3 2 +
50 Entomobrya nivalis o 4- 2 +
52 Lepidocyrlus lanugmosus 2 -1- 2 2 1

32 Onychiurus armatus 3 3 3 +
42 Isotoma minor 3 3 3 +
11 Willemia anophthalma 2 2 2
18 Micranurida pygmaea + ~r 1 1

19 Anurida granaria 4- 1 1 +
22 Onychiurus absoloni o 2 1

25 Tullbergia krausbaueri + 3 1 -L
28 Pseudanurophorus bmoculatus. 1 1 +
34 Folsomia fimetaria 1 1

35 » fimetarioides 1 1

55 Neelus minimus -r 1 2

* Espbces n6miedapluques xerophiles.
Especes eu6daphiques

Les chiflres 1 a 5 representent des index combines d'abondance-frequence
(+ presence accidentelle).

La liste des especes est la meme que dans le tableau II, mais la
nomenclature est celle que j'utilise moi-meme.
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dent pas avec celle de Folsomia microchaeta, Isotoma wester-

lundi, et de I. sensibilis.
A part ces reserves, nous pouvons done affirmer que l'analyse

ici exposee est essentiellement objective. C'est lä une premiere
grande difference avec la presentation d'Agrell; ses mathema-

tiques, en apparence objectives, n'en sont pas moins fondees sur
une base subjective qui est l'adoption ä priori de stations-types.

II. LA SYNTHESE BIOCENOTIQUE.

Dans le tableau II, la vicariance coordonnee des especes ä

tolerance restreinte (trois premieres bandes horizontales) saute
ä l'ceil: on distingue d'emblee trois groupements, dont le

deuxieme et le troisieme embrassent chacun deux facies.

Le tableau III condense synthetiquement le tableau II. II
est le parallele du tableau I exprimant la conception d'Agrell.
En se rappelant la critique que j'avais formulee ä propos de

celui-ci (p. 44), on constatera un progres net en ce qui concerne
1'affmite progressive et l'equivalence des groupements. Cepen-

dant, il semble que ces groupements representent, eux aussi,
des unites purement statistiques. Mais ce n'est pas le cas.

La notion de vicariance, qui domine toute l'analyse, a une

signification ecologique patente. Ce n'est certainement pas une

repulsion instinctive qui empeche certains Collemboles de

cohabiter; c'est leur sujetion a des facteurs exterieurs qui, eux,
trient les habitants virtuels d'une station, favorisant les uns,
limitant ou excluant d'autres. Des influences biotiques, sous

forme de concurrence, etc., interviennent cependant, mais,
tant qu'elles ne modiflent pas le milieu lui-meme, elles ne font
qu'accentuer le triage primitif: les especes favorisees supplan-
tent celles que la station met en inferiority

La vicariance statistique entre especes traduit done leur
vicariance ecologique, e'est-a-dire leurs exigeances non ou peu
superposables ä l'egard du milieu. La definition des groupements
bases sur les especes vicariantes est done d'emblee ecologique.

La condition stationnelle qui separe deux especes vicariantes
correspond ä une certaine intensite dans l'influence biologique
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d'un facteur du milieu (ou d'un complexe de facteurs, comme il
faudra toujours sous-entendre). Une serie d'especes vicariantes
peut servir ä etablir une echelle de la valeur biologique de ce

facteur, par exemple:

a bed e
I

/ g

echelle'du facteur:

Dans ce cas, les especes vicariantes sont coordonnees (a est

coordonne &d, c ä e, etc.), ce qui signifie, en termes ecologiques,
qu'elles subissent toutes l'influence d'un meme facteur dominant.

La presence de couples incoordonnes d'especes
vicariantes, par contre, devoile Faction independante d'autant de

facteurs differents. L'explication ecologique du dilemme cause

par le groupement lineaire des releves amene done ä une
methode permettant precisement de demeler Fintrication des

facteurs exterieurs: chaque alternative entre plusieurs
representations arrange les especes suivant un autre facteur considere

comme dominant. Reste encore ä les preciser ecologiquement.
Comme les groupements de Collemboles lapons admettent

deux representations lineaires, on peut les disposer graphique-
ment en fonction de deux facteurs dominants; en voici le

schema:

altitude
2000 m

14/1500 m

2a
I

1 2b 3a 36

300 m_

25% 50% 70% 90% contenu en eau
du milieu
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Groupements ä:

1: Anurophorus laricis et Xenylla.
2a
2b

3a
U

lolsomia agrelli 1 et Isotoma sensibilis et westerlundi.
1 etracanlkeUa wahlgrenx. \

Folsom.ia brevicauda 1 et Isotoma olivacea, Sminthurides
Sminthurides signatus J pumilis et schötti.

En ce qui concerne les groupements 3 a et 3 b, nous savons

dejä qu'ils ne se presentent complets qu'ä l'aspect automnal,
respectivement ä l'aspect printanier.

La signification et l'unite ecologique des groupements res-

sortent encore des « spectres des formes biologiques »:

1 2a 26 3 a 36

Hemiedaphon xerophile 4 2 3 + —
» mesophile 7 2 10 10 11

Euedaphon 4 + 11 11 +

Definitions:

1. Hemiedaphon especes ä pigment bien developpe;
a•) les xerophiles portent plusieurs poils capites aux tibio-

tarses;
b) les mesophiles n'en portent qu'un, ou, le plus souvent,

tous les poils sont pointus.

2. Euedaphon especes ä pigment et ocelles nuls ou tres reduits.

Les habitats de ces trois formes biologiques s'etagent dans

le sol, l'euedaphon etant une faunule de profondeur. C'est ce

qui explique son absence dans les groupements 2 a et 3 b; dans

les pierrailles de l'etage alpin le plus eleve (2 a) « eine Humusschicht

kommt nicht zustande » (Agrell, p. 41); la terre des

mousses humides (3 b) est trempee d'eau. De plus, du point
de vue de l'euedaphon, la disjonction entre les groupements 2

et 3 n'a pas de sens. II serait plus logique de considerer .cette

forme comme un seul groupement distinct, ä reaction propre,
marquant un developpement optimum pour un degre moyen
d'humidite (50-70% d'eau). J'ai donne ailleurs (1943) d'autres
exemples de reactions particulieres des formes biologiques
(prairie du Plateau suisse oü l'hemiedaphon depend de la fumure
tandis que l'euedaphon est fonction de l'etat hvgrometrique).
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En dehors de ces considerations ecologiques, qu'on devra

encore approfondir par des recherches sur place, il n'est guere
douteux que ces groupements soient aussi l'expression de par-
ticularites chorologiques (geographiques) et genetiques, mais

ce sujet est trop peu connu chez les Collemboles. La signification
genetique (successions) des groupements euedaphiques du
Pare national suisse vient d'etre mise en evidence (Gisin 1947).

De ce qui precede, il resulte que l'individualite des groupements

doit etre determinee ä tous les points de vue actuellement

connus en biologie. Voici un apertju de ces points de vue — ou
si 1'on veut, spheres d'observation — illustres par quelques
criteres biocenotiques qui en relevent:

1. Morphologie: abondance, Constance, fidelite des

composants d'un groupement.
2. Physiologie: dynamisme interne, vitalite, utilisa¬

tion de l'espace, correlations, garniture.
3. Genetique: periodicite, successions actuelles.
4. Ecologie: influence des facteurs physiques et bio-

tiques, facteur au minimum, spectre de formes biolo-

giques.
5. Chorologie: repartition, spectre d'elements cho¬

rologiques.

Cette division correspond en partie aux « points de vue mate-
riels » de Tschulok (1910). Cet auteur, et avec lui beaucoup

d'autres, ajoute sur ce meme plan la classification et la phylo-
genie. Mais ces deux branches sortent du domaine de la pure
observation; ce sont manieres d'embrasser, d'« expliquer » les

phenomenes, des methodes applicables du point de vue de

chaque critere separement.
Que se passe-t-il, par exemple, en fait de classification, dont

le processus ne devra pas rester entierement intuitif La
biologie ne peut que rarement etablir ces classes — et les

groupements en sont — sur des differences absolues; elle doit
alors s'en tenir aux discontinuites relatives qui, elles, se mani-
festent dans toutes les spheres d'observation: modifications
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accelerees dans les structures, les correlations, le dvnamisme,
les rapports ecologiques et chorologiques. D'oü theoriquement
une infinite de systemes possibles. A cette multiplicity, s'oppose
la classification naturelle, par son principe de Synthese. Elle
fait coincider les coupures entre ses categories avec un maximum
de discontinuity, elle etablit ses limites statistiquement ä la
lumiere de tous les criteres. A priori tous les criteres se valent.
« Nichtsdestoweniger ist die floristisch-statistische Methode in
diagnostischer Hinsicht unsere vorzüglichste Methode, die wir
beizubehalten allen Grund haben» (Däniker 1939, p. 525).

Par leur visibility directe, les criteres morphologiques sont en

biocenotique, comme en taxonomie, le moven le plus pratique
pour diagnostiquer nos categories naturelles. Ainsi les groupe-
ments naturels, d'abord statistiquement definis, servent de

point de depart « pour rechercher les facteurs de peuplement »

(Picard 1933, p. 76); ensuite, ces recherches peuvent apporter
d'interessantes retouches aux definitions primitives.

En conclusion, les groupements biologiques, loin de consti-
tuer des entites autonomes, sont des constructions intellec-
tuelles, des representations svnthetiques concernant le peuplement

des milieux biologiques. Iis peuvent se fonder sur les

manifestations de la vie elle-meme; ils le doivent meme puisqu'il
est «impossible de connaltre le biotope mieux que fragmen-
tairement » (Prenant 1934).

III. Groupements fragmentaires
ET GROUPEMENTS B10TIQUES.

Les conclusions ci-dessus soulevent aussitöt une grave
question concernant la valeur des groupements de Collemboles
cites en modele. La vraie svnthese n'exige-t-elle pas la prise
en consideration de la totality des organismes vivant en

commun
Certes, en derniere synthese tout au moins. Seulement,

qu'on ne se meprenne pas sur l'etendue de l'entreprise. II n'est

pas prouve qu'elle soit ä la taille de l'homme, car l'homme est
lui-meme implique dans les groupements, il est ä la fois juge
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et partie Et pourra-t-on jamais empecher les specialistes de

ne s'interesser qu'ä «leur » groupe Les groupements « com-
plets » ne feraient que les distraire, en les plongeant dans une
complexity quasi inextricable. Fragmentaire et faux sont

deux, au moins dans le domaine des constructions intellec-
tuelles.

En face de la täche ecrasante, il est naturel qu'on ait cherche

des moyens d'accelerer la synthese. Pensant au role primordial
des plantes autotrophes, on a propose de prendre les groupements

vegetaux pour base commune (Palmgren). L'etude
biocenotique des animaux se reduirait ä la determination de

leur appartenance aux divers groupements de base. La methode
merite examen.

IV. Groupements vegetaux et groupements animaux.

Voici d'abord quelques opinions recentes sur les rapports qui
existent entre les groupements des deux regnes. Elles emanent
toutes de zoologistes qui se sont voues ä des etudes speciales

sur des animaux ne vivant pas en connexion directe avec
certaines plantes (l'existence de correlations materielles n'est

pas en cause).

Agrell (1941, p. 21): «Der eurytope Charakter der meisten
Collembolenarten macht schon von vornherein eine durchweg
unterschiedliche Verteilung der Collembolen in verschiedenen

Pflanzengemeinschaften wenig wahrscheinlich. » Kühnelt
(1943, p. 592): «...ergibt sich also, dass 1. eine regelmässige
Beziehung zwischen der Tiergesellschaft und Pflanzengesellschaft

gut definierter Biocönosen besteht. » Franz (1943,

p. 483): « Vergleicht man die Tier- und Pflanzengesellschaften
des Untersuchungsbietes hinsichtlich ihrer Verbreitung
miteinander, so ergibt sich, dass sie nicht in allen Fällen die

gleichen Areale einnehmen.» Gisin (1943, p. 216): «Den
wichtigsten Pflanzencoenosen unserer Gegend entsprechen
dazugehörige Collembolen - Coenosen. » Forsslund (1944,

p. 280): «In bezug auf die Artenzusammensetzung zeigt also

die Fauna keine wesentlichen Unterschiede für die hier
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behandelten Versuchsorte, Waldtypen oder Humustypen. In
quantitativer Hinsicht liegen jedoch Verschiedenheiten bezüglich

des Auftretens von sowohl einzelnen Arten als grösseren

Gruppen vor. » Hammer (1944, p. 71): « It does not seem as if
there is any connection between the plant communities and the
animal life. »

Le probleme est done encore entier.
Personne ne peut serieusement contester les nombreuses

interactions qui s'exercent entre le milieu, la vegetation et la

faune, et qui causent le parallelisme global entre les compor-
tements ecologiques des etres. La discussion porte uniquement
sur la simultaneity de leurs reactions, le parallelisme de detail,
la concordance intime entre les associations vegetales et les

groupements animaux. Pour demontrer, rigoureusement, la

mesure de cette superposition, le chemin est trace : il faut
delimiter, independamment, les groupements en cause, et
verifier ensuite s'ils cadrent, e'est-a-dire si les limites entre

especes vicariantes coincident.
II serait trop tot, je crois, de tirer des conclusions definitives

des rares etudes qui ont ete executees dans cette intention, en

etroite collaboration entre botanistes et zoologistes. De plus,
ces recherches ne sont generalement pas a l'abri des reproches
suivants: methode imprecise et technique deficiente du cote

zoologique ou botanique; materiel statistique insuffisant;
consideration de faunules tres fragmentaires; idees precongues,
etc. Je me contenterai de conclusions provisoires.

Le tableau II permet de constater que, pour les milieux ä

conditions extremes (N, MW, tres sec et tres humide), la
superposition — station botanique/groupement de Collemboles —
est approximativement realisee. Pour d'autres stations (AB,
HM, AH, etc.) elle ne l'est nullement. Mais toutes ces stations
d'Agrell repondent-elles bien ä des vicariances botaniques

A titre de demonstration du probleme, j'exposerai une
analyse biocenotique encore inedite, due ä la collaboration
avec le Dr W. Lüdi, directeur du « Geobotanisches Forschungsinstitut

Rübel » ä Zurich. En juillet et aoüt 1946, il a eu l'ama-
bilite de m'envoyer des echantillons de terre preleves par lui-
meme dans les associations vegetales bien defmies qu'il etudie
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depuis plusieurs annees ä la Schynige Platte (Oberland bernois,
env. 2000 m d'alt.)- Dans le tableau IV, seuls les Collemboles

sont retenus. J'ai fixe les cas de vicariance en me basant sur la
totalite des recoltes faites par moi-meme en Suisse.

Les limites entre les especes animales vicariantes — et par
consequent entre les groupements de Collemboles — coincident
assez bien avec les associations vegetales. Les exceptions sur-

prennent moins si l'on pense que ces limites ne sont pas
immuables et que les animaux, plus mobiles que les plantes,
pourraient, par leurs deplacements, prevenir revolution du

tapis vegetal. Ainsi la station 9, du Caricetum jerrugineae selon

le botaniste, renferme un groupement de Collemboles eueda-

phiques typique pour le Festucetum, association qui succede-

rait ä la premiere (Lüdi 1921). D'autre part, l'hemiedaphon
de la station 11 du Seslerietum, indique, par la predominance
de Odontella lamellifera, un sol humique du type Empetretum-
Dryadetum.

Le parallelisme frappant que nous venons de constater parle
en faveur de la methode biocenotique partant des groupements
de vegetaux autotrophes. Ce procede nous apprend meme ä

reconnaitre un sens aux groupements animaux qui ne comptent
point d'especes vicariantes: l'euedaphon du Dryadetum et du
Nardetum est trivialise, ce qui semble bien etre en correlation
avec les donnees physiques et botaniques.

Les concordances, cependant, ne sont pas parfaites. Le
nombre d'associations vegetales, meme bien definies et gene-
ralement reconnues, excede celui des groupements de Collemboles;

surtout, dans l'exemple, en ce qui concerne les especes

hemiedaphiques, qui repondent ä la seule alternative: sol

mineral — sol humique. Ainsi le specialiste risque de se

desinteresser des associations vegetales, d'autant plus que cet
excedent est generalement encore plus accuse (cf. Hammer 1944,

Gisin 1947); et il Test specialement du fait qu'il n'y a pas trace
de fidelite generale entre les associations vegetales et les

groupements animaux du genre cite: tous les Collemboles « carac-

teristiques » de la Schynige Platte ont ete signales dans d'autres

regions et ä d'autres etages, dans des associations vegetales
totalement differentes. lis sont bien partout sous la depen-
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dance d'un certain degre hygrometrique ou de tout autre
facteur regissant leur ecologie individuelle. La fidelite est

strictement locale; le rapport beaucoup plus general et plus

constant, c'est la vicariance. Ce n'est pas ä dire que celle-ci ne

puisse subir aussi une variation regionale. On s'imagine que,
sous un autre climat general ou sur un autre sous-sol, un
complexe de facteur puisse se dissocier en rendant indepen-
dants des facteurs agissant ailleurs de concert (par exemple
chaleur, lumiere, evaporation et humidite; humus et concentration

ionique); cela pourrait entralner une dissociation d'un
cortege d'especes ecologiquement voisines et necessiter une
revision de nos idees sur leurs exigences, qui vont peut-etre
vers Tun ou 1'autre, de preference, parmi ces facteurs isoles.

De plus, il faut se souvenir que certains facteurs sont rernpla-
gables par d'autres (secheresse par calaire, etc.), et, fmalement,
qu'il existe des races ecologiques.

La synthese rapide qui s'appuie sur les seules associations

vegetales, si eile n'est pas appliquee avec beaucoup de discer-
nement et de connaissances speciales, conduit facilement ä des

generalisations hätives. En ce sens, l'enonce que Onychiurus
armatus appartiendrait «zu den charakteristischen Bewohnern

von Waldböden» (Kühnelt 1943, p. 588) est une erreur
(cf. Tabl. II et IV!). D'apres Backlund (1945), Isotoma
olivacea var. grisescens serait «eurytopic » (p. 196); son dia-

gramme de la page 185 revele qu'il s'agit d'une espece vica-
riante par rapport ä Hypogastrura viatica et Lepidocyrtus

cyaneus, toutes deux presentant une tolerance ecologique
limitee. II serait facile de multiplier les exemples.

A titre d'orientation rapide, il peut etre utile de choisir des

associations bien definies de phanerogames comme base

commune de recherches biocenotiques. On n'obtient, toutefois,
qu'une synthese approximative, et on perd en cours de route
des donnees analytiques precieuses, dont la vraie synthese doit
tenir compte. « N'est-il pas certain que l'analyse doit commen-
cer par l'etude des conditions de repartition des especes »

(Rabaud 1924, cite par Grasse 1929).
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V. Biocenotique et sociologie.

On a dit: «Tout est association dans cet espace illimite
d'energie differenciee qui constitue l'Univers » (Lameere 1915),

pour exprimer que la science ne peut connaitre entierement un
objet quelconque sans le considerer dans ses rapports avec
l'ensemble oü il est place. De lä, en faisant de cette conception
un Systeme, ä pretendre que toutes les sciences se resumeraient

a la sociologie, il n'y a qu'un pas.
Nombre de biologistes se sont dejä eleves contre cette

generalisation de sens de «sociologie». Restreint autrefois ä la

sociologie humaine, ce terme devrait maintenant designer tout
rassemblement de plusieurs organismes. En botanique, cette
extension de sens ne semble pas avoir beaucoup d'inconve-
nients et le terme est commode. II en est autrement en zoologie,
oil les phenomenes d'interactions se compliquent par l'appa-
rition de liens d'ordre psychique. Les experiences recentes

prouvent la necessite de distinguer entre deux sortes de grou-
pements animaux: les sociaux et les asociaux. Personne ne

confondrait une societe de Fourmis avec un groupement de

Fourmis. Les membres d'une fourmiliere restent rassembles

parce qu'ils s'attirent les uns les autres; au contraire, les

Fourmis de plusieurs fourmilieres reunies dans un meme habitat,

une prairie par exemple, subissent, separement puisqu'elles
se repoussent entre elles, l'attraction unilaterale d'influences
exterieures. «Hier liegt der tiefe prinzipielle Unterschied
zwischen tierischen und pflanzlichen Lebensgemeinschaften»
(Braun-Blanquet 1928, p. 3; cf. Rabaud 1929, Piccard 1933,

Schrnid 1942, Grasse 1946, Gisin 1946). II paralt alors
inadmissible de confondre, sous le nom de sociologie, les recherches

portant sur ces deux genres de phenomenes bien distincts. Iis

exigent une technique differente d'investigation; aussi les

zoologistes se partagent-ils les deux objets d'etude. Certains
animaux seulement vivent en societes; tous les organismes se

rassemblent en groupements. Le critere essentiel du phenomene
social est done la reciprocite de l'attraction entre les organismes,
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c'est-ä-dire la mutualite de leurs comportements tendant, d'une

fagon active de part et d'autre, ä la vie en commun.
Pour designer, scientifiquement, la notion de groupement

asocial, la quasi-totalite des zoologistes modernes, ainsi que les

traites importants, ont adopte le terme de Möbius (1877): la

biocenose. Exemples: un hote et ses parasites, les animaux du

sol, les insectes d'une foret ou l'ensemble des organismes vivant
dans une prairie, un lac, etc.

Les botanistes ont le plus souvent neglige ce terme; quelques-

uns (Gams 1918, Schmid 1922) l'ont employe, mais au sens plus

Schema d'une sociöt6:

-» attraction
O membre d'un groupement

Schdma d'une bioc6nose:

restreint d'un groupement qui depend du seul milieu physique.
Selon eux, les biocenoses des zoologistes ne meriteraient pas ce

nom, parce qu'elles dependent des vegetaux, au moins en ce

qui concerne les animaux terrestres. De meme, la strate her-
bacee d'une foret, animaux y compris, depend de la strate
arborescente, et ne representerait qu'une portion d'une biocenose.

Mais «die Tiere der Austernbank (le prototype d'une
biocenose entnehmen einen sehr grossen Teil ihrer Nahrung
dem Plankton, sind also in weitgehendem Masse auf die
Organismen einer anderen Biocönose angewiesen» (Dahl 1921,

p. 58). Ce ne sont done pas les zoologistes qui ont detourne le

terme de Möbius de son sens originel!
Nos connaissances actuelles ne permettent d'ailleurs pas

d'apprecier objectivement l'importance des facteurs biotiques.
La suppression des forets dans divers pays n'a-t-elle pas
entraine une profonde transformation de toute la vegetation
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regionale Le pays ouvert joue un role capital comme source
de nourriture pour nombre d'animaux qui se tiennent habituel-
lement en foret. Et les oiseaux qui chassent sur mer et nichent

sur terre Les oceans eux-memes ne sont pas des biotopes
confines. A coup sür, les interactions entre organismes, soit

directes, soit materialisees par l'intermediaire des corps chi-

miques (eau, atmosphere, etc.), ne s'arretent pas aux limites des

biocenoses, si etendues qu'on les congoivent.

VI. Unites synthetiques de biocenoses.

Un groupement «independant», ä premiere vue, des facteurs

biotiques constitue ce que la majorite des botanistes conviennent

d'appeler une « association ». II y aurait cependant une
difference de definition: l'association a pour base la statistique,
tandis que la dependance est un critere dynamique. C'est done

le point de vue qui change, 1'objet, lui, reste le meme; tout au

plus, les auteurs different-ils sur l'etendue qu'il faut accorder

aux associations, dans les divers cas concrets. Ainsi on discute

sur le nombre d'associations ä distinguer parmi les hetraies

d'Europe. Mais partout en fait de classification, il y a des « divi-
seurs » et des « reunisseurs ». C'est lä une affaire de jugement
dont la portee augmente avec la multiplicite des points de vue
sur lesquels il se fonde.

Des conceptions basees sur un seul critere restreint peuvent
avoir une valeur indeniable, surtout dans des etudes speciales.
Ainsi on ne voudrait pas se priver de la notion des especes et
des groupements ecologiquement equivalents («formes biolo-
giques » et « formations »). L'utilite des notions de « mutation »,

de «lignee pure», de « chalne nourriciere », etc., est aussi
evidente. Mais poussee trop loin, la multiplication des termes pour
designer des notions fort semblables ne mene qu'ä la confusion.
On est revenu de la majorite des termes qui gravitaient autour
de l'espece, pour reconnaitre finalement une seule unite fonda-
mentale: l'espece. Obtenue par integration de tous les criteres,
c'est elle qui satisfait le mieux notre esprit, par son apparence
de «realite » et de « naturel» (cf. Huxley 1942). Cette expe-
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rience peut servir de gouverne ä toutes les sciences qui s'occu-

pent ä grouper des faits d'une fafon ä la fois logique et
commode.

En biocenotique, la question de l'unite fondamentale a ete

une preoccupation constante des «phytosociologues». Mais
chacun des principaux protagonistes a sa propre theorie et la
defend avec une ardeur si persuasive qu'on est incite ä tenir
compte de toutes. Notre science n'est pas mure pour l'ultime
synthese; mais si l'on veut s'en rapprocher, «il faut faire un
effort pour harmoniser toutes ces tentatives de categorisation,
et chosir le mieux possible entre les termes proposes qui ne sont

pas rigoureusement synonymes» (Cuenot 1936, p. 27/28).
C'est ce que j'ai essaye de faire.

D'abord il faut separer la « foule » (Ansammlung). « La
concentration d'Insectes au bord des eaux ä la suite d'une inonda-
tion determine une foule » (Jeannel 1942, p. 67). C'est l'absence

complete d'attraction, le manque de toute harmonie avec l'am-
biance qui la caracterisent; eile est par consequent fortuite et

temporaire. (Exemple d'une etude sur une foule : Paulian
1943).

Les vraies biocenoses, par contre, sont des groupements
d'organismes rassembles par l'attraction non reciproque
qu'exercent les facteurs physiques et biotiques du milieu. Elles

presentent une certaine harmonie avec leur milieu et un equi-
libre instable commande par des correlations complexes telles

que la concurrence, la predation, le parasitisme, le commen-
salisme, etc.

Si, ä la base d'un groupement considere, l'attraction emane
d'un ou de plusieurs organismes, nous sommes en presence
d'un de ces systemes elementaires de dependance directe que
les auteurs allemands appellent si bien « Konnex». N'aurions-
nous pas avantage ä adopter ce terme (connexe) Exemples:
chaines nourricieres, un predateur et ses victimes, un hote et
ses parasites, symbioses facultatives, etc. (cf. Elton 1927,

Lindberg 1944, Regnier 1925, Woltereck 1928).

En outre, les biocenoses peuvent affecter les trois modes

suivants, enumeres dans l'ordre de dimension croissante du

milieu vers lequel elles convergent:
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1° Une s y n u s i e occupe l'espace d'un habitat limite.
L'habitat terrestre, par exemple, se subdivise en epige

(«l'air libre ») et hypoge (le domaine souterrain). La faune

hypogee comprend les cavernicoles, les endoges (vers de

terre, la plupart des Collemboles; Edaphon selon France),
et les terricoles (les «microcavernicoles » vivant dans des

terriers: Fourmis, Gryllotalpa). Une synusie se compose
d'une variete restreinte de formes biologiques, quelque-
fois d'une seule. Exemples: strate herbacee, arbustive,
arborescente; groupements de Collemboles euedaphiques,
etc. (Etudes: Lippma in Symposium,, Brundin, Gisin.)

2° Une association est une biocenose qui englobe les

organismes d'une localite topographique, d'un biotope;
exemple: une hetraie.

3° Les complexes reunissent plusieurs associations.
Biome (Carpenter in Symposium), complexe climatique et
ceinture de vegetation (Schmid) offrent l'exemple typique
de notions etablies sur des bases theoriques differentes,
mais qui, pratiquement, se superposent et par consequent
se confondent, bien qu'elles ne coincident pas toujours
exactement. Concept synthetique par excellence, pourvu
d'un equilibre presque stable, le complexe apparaltra
peut-etre comme unite biocenotique la plus « naturelle »,

et rejoindrait la biogeographie 1.

Le Systeme de ces modes de biocenoses rappelle une
classification hierarchique. II n'est cependant pas conpu sur le modele

taxonomique: ordre-famille-genre-espece. Car il paralt exister
des synusies qui entrent dans la composition de plusieurs
associations ou meme de plusieurs complexes.

Les auteurs modernes considerent le plus souvent ces modes

comme independants les uns des autres, et choisissent celui

qui est le plus approprie a l'objet de leur etude. Le probleme
de la hierarchie se pose ainsi au sein de chacune de ces unites

1 Thorpe (1945), considerant les processus qui amorcent la
specification, propose une semblable subdivision du milieu: «It
would seem best therefore to regard geographical and topographical
and ecological isolation as three different scales of spatial isolation. »
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synthetiques, comme il se presente, independamment, pour les

especes, les organes, les tissus, les cellules. Mais gardons-nous
d'etendre ce parallele ä des domaines oü les notions ne sont plus
comparables. Or, genetiquement, les associations, par exemple,

representent des Stades; il en est de jeunes, de transitaires.et
de müres. Leur comparaison avec des etats larvaires et adultes

(chenilles, chrysalides, papillons) conviendrait mieux, encore

qu'imparfaitement puisque leur evolution peut meme retro-
grader. Un ordre d'associations correspondrait, par exemple,
ä un ordre « Chenilles ». A cause de cette difference intrinseque,
un Systeme d'associations ne peut jamais etre « naturel » au sens

de la taxonomie.
II apparalt ici qu'une categorisation plus naturelle devra se

fonder sur des termes genetiquement equivalents, comme en

offrent les complexes. Cette solution semble actuellement le

mieux realisee dans les systemes americains avec leurs elements

comprehensifs (biome, formation) et leur terminologie differen-
tielle (groupement climatique association, groupement
serial associes). Leur application universelle se heurte peut-
etre ä la complexity de la vegetation dans certaines regions,
notamment en Europe centrale. Mais ä cote, les systemes arti-
ficiels, fondes sur des criteres statiques et ecologiques par
exemple, garderont toujours une grande valeur didactique et

pratique. En fait, le Systeme de Braun-Blanquet est actuellement

le plus clair et le plus pratique que nous possedions de

la vegetation complexe en Europe. II suflit de se rappeler que
ce n'est pas le dernier mot des classifications biocenotiques.

Du reste, la classification n'est pas la seule methode. Gams

(1927), Gleason (in Symposium) et Meusel (1940) preconisent
une methode individualisante qui echappe mieux au forma-
lisme systematique. Affaire de temperament Chacun est

unilateral et fragmentaire, ce qui n'est prejudiciable que si on
1'oublie.

Le Systeme expose dans les chapitres V et VI a ete soumis ä
M. Herbert Franz (staatl. Forschungsanstalt Admont, Autriche),
l'un des plus actifs chercheurs en biocenotique animale. II m'a
aimablement autorise d'annoncer son adhesion a l'essentiel de ma
terminologie; il s'est meme declare pret ä changer la sienne: « Ich bin
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nun aber bereit ihre Termini Biocönotik und Tiergemeinschaft
anzunehmen (ä la place de «Soziologie» et «Tiergesellschaft»;
lettre du 19 octobre 1946). L'accord porte encore sur les termes
« Konnex », « Synusie », « Assoziation » et « Komplex ».
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