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. BULL. SOC. VAUD. SC. NAT. 56, 221 617

Les courbes de Willis: Répartition des espéces
dans les genres de différente étendue.

PAR
Arthur MAILLEFER

(Séance du 23 juin 1928.)

Lors d’une discussion, avec MM. E. Wilczek, Gustave Beau-
verd et D. Dutoit, sur la signification du coefficient générique
introduil en sociologie végétale par M. Paul Jaccard, il nous
fut 1mpossible d’arriver a comprendre pourquoi ce coefficient
(nombre de genres représentés pour 100 espéces dans une
station donnée) devait étre « inversément proportionnel i la
divergence des conditions écologiques du territoire consi-
dére 1 v,

A premi(‘,re vue, ce coefficient semble quelque chose d’ab-
solument empirique. Peut-on lui donner une base thborlqup‘)

Il me parut que ce coefficient ne pouvait avoir une si-
gnification que si le nombre des espéces dans les genres obéis-
sait a une loi. Une statistique rapidement faite dans une flore
me montra que les genres a4 une seule espéce sont de beaucoup
les plus nombreux (environ le tiers du groupe considéré);
viennenl ensuite les genres & deux espéces, puis les autres
de moins en moins nombreux. En faisant le graphique de
distribution, on trouve une courbe ressemblant a une hyper-
bole avant comme asymptotes 1'axe des nombres d’espéces par
genre el l'axe du nombre des genres de chaque catégorie.

La distribution du nombre des genres par famille, celle
des familles par ordres, ainsi que celle des espéces dans les

1P, Jiccary. — Bull. Soc. vaud. Sc. nat. N\NXVIHI, Ne 444, 1902, p. 86.
56-221 A
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sous-genres, bref la distribution de n'importe quelle anité sys-
tématique dans une umité systématique supérieure se fait sui-
vant 'a méme loi, celle d'une hyperbole; mais les hvparbo-
les ne se superposent pas; les paramétres doivent donc étre
différents.

J'avais commencé l'étude de ces curieuses distributions
quand MUc S Meylan m’apporta les « Elements of physical
Biology » de A. J. Lorka citant I'ouvrage de C. J. WiLLs 1,
ou cet auteur donne comune principal appuir a sa théorie de
I'évolution et de la distribution géographique des organisimes
précisément les courbes de fréquence des espéces dans les genres.

La théorie de Willis consiste principalement en ceci que
I'aire occupée par une unité systématique biologique: espéce,
genre, famille, est une mesure de son ancienneté. Il nait de
temips a4 autre de nouvelles espéces, de nouveaux genres, de
noitvelles familles: ces nouveaux venus, primitivement loca-
lisés dans le lieu de leur naissance, étendent de plus en plus
leur domaine, de telle sorte que l'aire occupée par un groupe
systématique a un moment donné est bien fonction de leur
anciennete.

Ii est bien évident que l'aire occupée ne sera pas une me-
sure absolue de l'dge, car la vitesse de propagation n’est cer-
tainement pas la méme pour toutes les espéces dans ioutes
les circonstances et en tous lieux. Il est évident, par exemple,
que les espéces de la famille des Composées, qui ont presque
toutes des semences a aigrettes facilitant la dissémination, pour-
ront se répandre plus vite que d’autres plantes a graines
lourdes.

En portant, comme le fait Willis, dans un systéme rectan-
gulaire de coordonnées, le logarithme du nombre des espéces
par genre en abcisses, et le logarithme du nombre des gen-
res en ordonnées, on obtient un tracé qui est a trés peu de
chose prés une droite. Si donc x représente le nombre des
espices dans les genres et y le nombre des genres compre-
nant & espéces. nous avons:

log.y = log.a — b.logx

LAvrgep ). Lorka. — Elements of physical biology. Ballimore, 1925,
J.-C. Winuis. — Age and area, a study in geographical distribution and

origin of species. Cambridge, 1922,
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et
—a 1

xb

Voici, en traduction aussi exacte que possible, la théorie
de ces distributions que Willis donne dans Nature? et qu'il
répéle dans « Age and Area»:

« 11 est vrai que les espéces a aire trés limitée et les
genres monotypiques (qui ont aussi généralement des aires
resireintes) sont. relativement & peu d’exceptions prés, de jeu-
nes débutants dans la course de la vie, et qu’ils descendent
généralement d’espéces a dispersion plus large, et si le nom-
bre des espéces d'un genre est, au sens large, une mesure
de son age, l'idée surgit immédiatement qu'une souche don-
née peut étre considérée comme engendrant des variations gé-
ufriques de la méme maniére qu’elle engendre des descendants,
et l'on doit s’attendre a ce que le nombre des genres issus
d'unn ancétre initial croisse en raison géométrique ou selon
ln régle des intéréts composés. On peut s’attendre a ce que
le nombre des espéces issues d'un ancétre suive la méme loi,
avec un taux d’accroissement plus rapide. Dans cette concep-
tion trés schématique, on trouve que la forme des distribu-
tions de fréquence de la grandeur des genres devrait suivre
cette loi, que le logarithme du nombre des genres porté en
ordonnées relativement au nombre des espéces porté en ab-
cisses donne une ligne droite. »

« De 1a résulte que l'excédent de la pente de la ligne par
rapport a 'unité devrait mesurer le rapport de la vitesse d’ac-
croissemen{ des genres a la vitesse d’accroissement des espe-
ces. Par suite, la pente devrait toujours étre comprise entre
les limites 1 et 2, car une pente inférieure a l'unité n’aurait
pas de signification, et une pente supérieure a 2 implique-
rait que les variations génériques seraient plus fréquentes (ue
les variations spécifiques. Jusqu'ici, on n’a signalé aucune ex-
ception a cette régle. Un groupe de Champignons (Hymeno-

L Willis emploie la notation
logr +alogy=20
et
J'_yd = b R
qui revient au méme, a la valeur des constantes a et b, mais qui n’est pas la
notalion usuelle. [l est possible que l'erreur des conclusions mathématiques
de Willis (voir plus loin) soit due & cette différence de notation.

2 Nature, London, 109, Feb. 9. 1922, p. 177.
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mycetinea) a donné une droite avec pente trés voisine de
I'unité (1,08), mais les nombres trouvés pour les Phanéroga-
mes sonl compris entre les limites resserrées de 1,38 et 1,64,
avec unc moyenne de 1,43. Pour les Serpents et les Lézards,
ce nombre est voisin de 1,50 et pour les Chrysomelide de
1.37. » y

Ce raisonnement n’est pas trés clair et comme Willis ne
donne pae la marche de ses calculs, il est bien difficile de
voir pourquol « I'excédent de la pente de la ligne par rapport
a I'inité doit mesurer le rapport de la vitesse d’accroissement
des genres & la vitesse d’accroissement des espéces». Tl 1m'a
donc semblé nécessaire de reprendre la question et I'on verra
que lec conclusions a tirer sont en partie différentes de cel-
les de Willis.

La base de la théorie de Willis, c’est qu’il nait de temps
enn lemps de nouvelles espéces et de nouveaux genres aux
dépens des espéces existantes, que les nouveaux venus se ré-
pandent progressivement a la surface du globe & partir de
leur point de naissance en augmentant sans cesse le nombre
de leurs représentants. :

Nous admettrons ce point de départ en faisant remarquer
que les résultats auxquels nous arriverons ne seraient pas chan-
gés 1 nous admettions qu'une espéce nouvelle ou un genre
nouveau {(qui apparait comme espéce nouvelle) peuvent nai-
tre a réitérées fois et en divers endroits.

Nous partirons de U'hypothése que pendant un temps t = 1,
pris comme unité, nécessaire pour qu'une espéce donne nais-
sance ¢ un genre nouveau, elle formera r espéces nouvelles.

Remarquons que, dans le raisonnement qui suit, tout reste
identique si les périodes successives sont de durées différen-
tes; la valeur donnée pour le temps est une simple numérota-
ticn.

Nous supposerons pour commencer que le taux r est le
méme, au meéme moment, ‘pour toutes les espéce‘s : nous ver-
rons ensuite si la théorie doit étre modifiée si 'on admet
que r peut varier.

I} suit de Phypothése faite qu'un genre i une espece aura
formé av bout du temps ¢ =1, r espéces nouvelles: il devien-
dra donc un genre & 1-4-r espéces; un genre a 1-|-r es-
peces passera dans le méme temps a un genre a (1 4-r)? es-
péces: un genre a (1-}-r)? espéces deviendra un genre a



ARTHLYR MAILLEFER. — LES COURBES DE WILLIS 621

(1 4 r)* especes et ainsi de suite.

En partant d'un genre a une espéce, on aura a la fin d'un
cerlain nombre de périodes de temps des espéces apparte-
nant & des genres a1, (1-4r), (1+4r)2 (14r). ... es-
péces.

Pendant cette formation d’espéces, il se formera dans cha-
que période de temps autant de nouveaux genres a une cs-
péce au’il v avait d’espéces au commencement de la période.

Le tableau suivant, ou x représente le nombre des espéces
par genre et > le nombre de genres & x espéces, nous permet-
tra de trouver l'expression générale de la distribution des gen-
res suivant le nombre de leurs espéces au bout d'un temps n,
en partant au temps O avec une espéce formant un genre.

=1 a=14r) zxz=14r32 z=(14r)3 a=0+r)t. ..
=0 z=1
t = r=1 z=1
=2 z=(24+r) =1 =1
t==3 :=24r)? 2z2=024r) z=1 z-=1
=4 r=24r¥ z2=24+r2 :=24r) z=1 - g==1
=5 z=(2+4r)¢ z2=2+4r)3 z2=2+r)2 :=2Lr z=1..

t==n z=(24r)"! 2= (2472 2= (2L r)"8 2= (24 r)** 2= (24 r)"5. .

Eu classant les valeurs de z au bout du temps n d’aprés
les valeurs de x, on a

=1 2= (24 r)
r=(14r)  r=(24r)m
g=={l-fr) z=(2+4-r)8
r=(1+4+r)s z= (24 r)m
r=14r" z=(24-r)mnl

En introduisant dans la formule de z la valeur de m dé-
duite de la formule de =
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_ log
log (1+r)

m

11 vienl
o x —n—1
y=(2+r)1°g“+')

Notre raisonnement semble amener la conclusion qu’il ne
peut exister que des genres a 1, 1-}r, (1-4+7r)3% (1--r)*,. ..
espéces: or 1l existe dans la nature des genres ayanl tous les
premiers nombres entiers d’espéces.

Dans notre raisonnement, nous n’avons considéré le nom-
bre des espéces dans les genres qu'a la fin de chaque période
de temps nécessaire a la formation d’'un genre, admettant im-
plicitement que tous les genres et espéces formés dans cette
période le sont simultanément; il suffit d’admettre que ces
nouvelles formes apparaissent chacune a des moments diffé-
rents de la période pour qu'on arrive a avoir des genres pos-
sédant I'un quelconque des premiers nombres entiers d’espéces.
D’autre part. nous avons admis que le taux relatif » du nom-
bre des nouvelles espéces par rapport a celui des nouveaux
genres étail constant; comme tout est sujet a variabilité dans
la nature. 1l est logique d’admettre que r varie d'un genre
a Yautre; voir plus loin comment la théorie doit étre mo-
difiée si r est variable.

Il en résulte quon doit se représenter que les valeurs
de r représentent chacune la somme des genres ayant un nom-
bre d’espéces compris entre deux limites de part et d’autre
de la valeur indiquée pour z; pour obtenir les ordonnées de
la courbe pour chaque valeur entiére de x, nous devrons divi-
ser les valeurs de : par l'étendue de la classe correspondante;
en admettant, ce qui semble le plus logique, que les limites
de classes suivent la méme loi de formation que les valeurs
de x, on trouve pour ces étendues de classes (:

C=0+rnm® 1L =pr 14r1)%. (1Lr)m
La division effectuée et m remplacé par sa valeur, il vient

oz (247 (1 4-r)08 {
TET ! | S
[(1-L7) (2L p)]os+n
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Pasons

(2L pyn-1_ (1.1 p)0b i
g AT )

P
et prenons le logarithme de y

log [(1+7).(2 +r)l logr

log y=1log a — == (1 41)
Posons
log [(1+7r).(2+47r)]
) — b DT ES
log (1—r)
il vient

log y=1loga—b.logx
ou
«a

Yy =
xh

Nous voyons que la distribution du nombre y des genres
par rapport au nombre x de leurs espéces est bien représentée
par une hyperbole du type généralisé comme l'a constaté Wil-
lis. En portant dans un graphique, en ordonnées, la valeur
de log y. el en abcisses celles de log x, on obtiendra nne ligne
droite dont b est le coefficient angulaire, soit la tangente de
Pangle qu'elle fait avec la direction négative de l'axe des x.

La valeur de b est indépendante du temps n et par con
séguent également indépendante du nombre des genres com-
pris dans la statistique; b est fonction de r qui est le nombre
(moyen) d’espéces qui naissent dans le temps ou il se forme
un genre nouveau. Le tableau suivant donne la valeur de b en
fonction de quelques valeurs de r.

' Remarquons que cette valeur de a est fonction da temps n que nous ne
pouvons pas délerminer. Tandis que b mesure la penle de la droile logarith-
mique, a est I'ordonnée de I'hyperbole pour x = 1 « éant fonclion de r
comnie b, a est donc fonction de b b suffit donc pour caractériser la courbe.
Pour comparer une stlatistique avec la courbe

a
Y=
il suflira de poser que lc nombre total g des genre ('mnplh dans la statis-

tique est égal a I'intégrale définie de I'hyperbole entre 2 — 0.5 et i — o,
Comme il est d'usage dans les slatlsllques nous ferons g = 1. ¥ repreé-
sentera alors la frequomc des genres rapportée a un.
On a
- a 0.5 gt !
1—bs

d’ott I'on tire

a—2(b—1).03°
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I e= b=tga o =

0 oc | 900

0.1 3.784 83c 30

0.5 3.260 720 57

1.0 2.585 68> 51

2,0 2.262 66 9

1.0 2113 Gdo  41°
10.0 2.036 630 51’
00.0 2,002 630 27

o 2,000 630 26°

On voit que b ne peut pas étre plus petit que 2 et I'angle
de la droite avec l'axe des log. x sera toujours plus grand
que 63 26,

Nous sommes ici en contradiction manifeste avec les con-
clusions de Willis que I'excédent de la pente de la droite par
rapporl a 'unité devrait mesurer le rapport de la vitesse {’ac-
croissemenl des genres a la vitesse d’accroissement des espé-
ces el que, « par suite, la pente devrait toujours étre comprise
entre les limites 1 et 2, car une pente inférieure a l'unité
n'aurail pas de signification, et une pente supérieure a 2 im-
plhiquerail que les variations génériques seraient plus fréquen-
tes que les variations spécifiques.» Nous sommes pourtant
partis exactement de la méme hypothése que Willis.

It faut également constater que nous sommes aussi en
contradiction avec le résultat des statistiques de Willis et
des notres: pour les Phanérogames, b est compris entre 1,38
et 1,64: vu les différences d’appréciation de 1'étendue des gen-
res par les différents auteurs, la valeur exacte de b est dif-
ficile a apprécier exactement, mais on peut dire que b est
voisin de 1.5 quand les statistiques s’appliquent au monde
entier.

Quelle est la cause de cette divergence entre la théoric
et les résultats statistiques? L’hypothése de Willis qui nous a
servi de poimnt de départ est-elle fausse? Doit-on faire inter-
venir d’autres facteurs dans la théorie?

La théorie telle que nous venons de la développer impli-
quc trois conditions qui ne sont strement pas réalisées dans
la nature:

1¢ que tous les genres et espéces formés sont conservés.
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20 que quel que soit 1'Age d'un genre, il forme des gen-
res el des especes dans les mémes proportions numériques.

30 que le taux relatif r est le méme pour tous les genres
et en toul temps, c'est-a-dire que r ne varie pas.

Relativement au premier point, on sait que des flores en-
tiéres ont été détruites par exemple par des cataclysmes on
par linvasion des glaciers, que beaucoup d’espéces fossiles
et méme des classes entiéres ont disparu. Si nous supposons
quune partie des espéces soient détruites, sans qu’il inter-
vienne de sélection et sans que 1'dge des genres ait nne in-
fluence, quelle sera 1'allure de la distribution des genres selon
le nombre de leurs espéces?

Un simple raisonnement grossiérement quantitatif va nous
le montrer. Supposons que la moitié des espéces existant dans
le monde soient détruites, sans sélection, c’est-a-dire absolu-
ment au hasard. Les genres a une espéce qui existaient avant
la destruction seront réduits en nombre de moitié; mais les
genres a deux espéces deviendront des genres a une espéce;
ceux & trois espéces donneront aussi en partie des genres a
une espéce et en partie des genres a deux espéces: les genres
a quatre espéces deviendront des genres a deux espéces, et
amnst de suite. Comme nous devrons doubler la somme ob-
tenue pour qu'elle soit rapportée au méme nombre fotal de
genres (qu auparavant (pour que les courbes soient compara-
bles). nous voyons que le nombre relatif des genres a une
espéce par rapport au nombre total des genres aura augmenté;
il en serz de méme, dans une proportion plus faible pour les
genres & peu d’espéces; le nombre relatif des genres a grand
nombre d’espéces diminuera par contre; nous aurons donc
accumulation des genres vers les basses valeurs de x; la droite
logarithmique aura donc une inclinaison plus forte, son coef-
ficient angulaire, b, sera donc plus grand en valeur absolue.

Prenons comme exemple la distribution des genres selon
le nombre de leurs espéces d’apreés le Svlloge de DarrLy Torre
et Harws, en nous limitant aux premiers termes: les valeurs
de y sonl exprimées en fréquence. c'est-a-dire rapporties a
un nombre total de genres égal a un.
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Nombre des genres 7617 3808 1904
=1 y = 0,35671 y = 0,56464 y = 0,83996
2 0,13149 0,17570 (0,20032
o 0,07641 0,09962 0.10726
1 0,(5550 0,05484 0.06138
D 0,01376 0,04b86

Puisqu’il y a eu certainement destruction d’espéces (et de
genres) dans le cours des ages, nous devons nous attendre a
trouver un coefficient encore plus grand que celm auquel
nous sommes arrivés en développant la théorie de Willis. Nous
avons vu que la valeur minimum de & d’aprés ce développe-
menl étail 2; puisqu’il y a eu destruction d’espéces, b doit
étre encore a plus forte raison plus grand que 2: or nous
avons vi que les statistiques donnent toujours une valeur de b
plus petite que 2 et voisine de 1.5.

Eu tenant compte du fait certain de la destruction ’espeé-
ces en cours d’évolution, nous n’arrivons donc pas a résoudre
la questior et nous devrons voir si en tenant compte des au-
tres facteurs. nous arriverons a une théorie satisfaisante; mais
auparavant, je dois attirer l'attention sur les conséquences (ue
I'élévation de la valeur de b avec l'élimination d'une partie
des espeéces a pour linterprétation du coefficient générique

¢ Peaul Jaccard. :

Il est évident que plus les genres & peu d’espéces sont
nombreux par rapport au nombre total des genres, plus par
conséquent b est grand, plus le coefficient générique, nom-
bre de genres représentés pour cent espéces dans une station
dennée. est grand également. Comme nous avons montré
que b est fonction du nombre des espéces qui restent aprés
ure élimination au hasard des autres espéces, nous pourrons
dive que le coefficient générique est également une fonction
du nombre des espéces; cette fonction est a premiére vue
assez compliquée: on peut donc tirer la conclusion que si le
coefficient générique peut servir de mesure de la variabilit¢
des conditions écologiques d’une station. ce n’est que parce
quil esl fonction du nombre des espéces vivant dans cette
stalion: il sera donc beaucoup plus logique de ne pas utiliser
le coefficient générique, fonction compliquée du nombre des
espéces. mais d’employer simplement le nombre des espéces
vivan! dans une station pour caractériser la variabilité des
conditions écologiques.
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Je ne donne toutefois pas cect comme un verdict absolu-
ment définitif - je me réserve de revenir sur ce point aprés
une ¢tude plus approfondie des statistiques des phytogéogra-
phes.

Noue¢ devons maintenant examiner si en tenant compte de
’4ge des genres, qui d'aprés la théorie de Willis est fonction
da nombre de leurs espéces, il est possible d’expliquer la di-
vergence entre les résultats donnés par les statistiques et ceux
que nous donne la théorie dans I'hypothése de Willis que
la formatior des nouvelles espéces et des nouveaux genres se
foat suivant la loi des intéréts composés.

Nous formulerons donc I'hypothése que le nombre des gen-
res formés n’est pas simplement proportionnel au nombre des
espeéces existant & un moment donné, mais qu’il est égale-
ment fonction du nombre des espéces dans les genres, ¢'est-a-
dire de leur Age; nous supposerons que les espéces des genres
jeunes (& peu d’espéces) donnent plus souvent naissance a de
nouveaux genres que les vieux genres (a4 beaucoup d’espéces).
l.e nombre des genres nouvellement formés pendant la pé-
riode nécessaire pour que chaque espéce donne naissance a r
espéces nouvelles ne serait plus égal a

8 = (24 1) (24 Ty (2 (2 4

N\

...... (24 )22 P (24 )0 1

comme nous l'avons admis plus haut, mais a la somme de
ces termes divisés chacun par une fonction de x (c’est-d-dice
du nombre des espéces dans le genre, par conséquent de leur
age). On aura alors

Q'— (2 )+t (24 r)n2 4 (2 L r)n-3
T flr=1) " fla=1"F7) fle=(1+7r)]

(2-=71) (2L 7)0 1

flr=(1—r)"" + fle=(1-4+r)"] + fla= 1+ r)"tY

Comme nous ne connaissons pas la valeur de b, puisque
nous n’'avons pas pu déterminer la valeur de r, taux relatif
de formation des genres par rapport a celui des espéces et
que nous ne connaissons pas non plus la proportion des es-
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péces qui ont disparu dans le cours des ages. il n'est pas
possible de déterminer la fonction de x.

On peut trouver cependant la relation entre le nombre .
des especes dans les genres selon la distribution théorique
(dans I'hypothése de la formation suivant la régle des inté-
réts composés) et le nombre u des espéces dans les genres
dans le cas de la distribution montrée par les statistiques.

Soit

a
—3
la distribution théorique. et
4
Y =
v u‘j

la distribubion statist:que; nous pouvons déterminer la rela-
tion entre r et u pour la méme valeur de y: on a

a =z
xb T 45
d’ont T'on tire
b
o4 Z
Il = ~— = xi);

a
nous avons vu que b -2 et B =-environ 1,5, d'ou 1l suit que

| &

~

N
el =

En dessinant un graphique ou l'on porterait en ordon-
nées les nombres théoriques des genres en prenant comme
abcisses les valeurs de u, fonction de z, on retrouverait Ila
distribution basée sur les statist:iques.

I'ne variation du taux relatif de formation des nouvelles
espéces par rapport aux nouveaux genres, en admettant que les
genres jeunes (a peu d’espéces) donnent plus fréquemment
naissance a de nouveaux genres que les genres anciens (A beau-
coupr d’espéces) rendrait donc compte de la différence cons-
tatée entre la distribution calculée théoriquement et la dis-
tributiorn observée réellement.

Cependant, cette conclusion ne nous permet pas d’affir-
mer que le taux relatif r varie vraiment en fonction de 1'age
du genre (mesuré par le nombre de ses espéces) ou indépen-
darnment de l'dge tout en restant fonction du nombre des
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especes du genre, car nous allons voir que si r est variable,
non seulement avec 1'dge, c’est-a-dire dans le temps, mais aussi
d'une espéce a l'autre, on peut trouver, dans certaines cond:-
tions, que r peut étre fonction du nombre x des especes des
genres et cela indépendamment de leur age.

Discutons ce qui doit se passer si le taux relatif r est
différent d'un genre a l'autre. Supposons comme début e
li population considérée deux genres a une espéce; dans l'un
le taux sera r’, dans l'autre r”; r’ >r". Au bout du temps n,
les deux genres auront respectivement (1-r7)"1 et
(1-L7r7)"-1 espéces et seront les deux plus grands genres de
leur descendance: on voit donc que du coté des grandes va-
leurs de x. 11 v aura prédominance des descendants du genre
dont le taux est le plus grand; le taux r sera donc inégalement
répartt suivant les valeurs de x; r sera fonction de z et croi-
tra avec x.

Si donc le taux r est variable d'un genre a l'autre. les
genres a taux élevé verront le nombre de leurs espéces croi-
tre plus rapidement que les genres a taux bas et par consé-
quent les grands genres seront en général a taux r plus élevé
que les petils genres. Cette hypotheése suffit également i ex-
pliquer un ¢talement de la courbe des fréquences du coté
des grandes valeurs de x et par conséquent pourquoi la va-
leur de b donnée par les statistiques est plus faible que celle
que lo théorie faisait prévoir. Ma:s 1l faut remarquer que
cela ne sera vral que si r se conserve héréditairement dine
espéce a ses descendants, espéces et genres.

Si les valeurs de r dans un méme genre et dans les temps
successifs sonl indépendantes 'une de l'autre, il n'y aura plus
aucune raison pour un étirement de la courbe de fréquence
des espéces dans les genres du coté des grandes valeurs de i«
la valeur de b sera dans ce cas plus grande que deux comme
dans la courbe théorique avec r constantl.

1 Je laisse aux mathématiciens le soin de vérifier cette proposition ; dans
ce cas, la courbe des fréquences ne sera plus une hyperbole généralisée, mais
une courbe de kapteyn (voir J.-C. karreyy : Skew frequency curves, Gronin-
gen, 1903, p. 16) de la forme.

h
s —R? - 2
V=
c'est-a-dire une courbe normale de variation o 'on fait & = F (r).

Cette courbe coincidera du reste praliquement avec une hyperbole géné-
ralisée dans toute la région utile, c’est-a-dire entre » = | et @ = =.



630 BULLETIN DE LA SOC. VAUD. DES SCIENGES NATURELLES

Comme 1l est probable qu’il y a tout au moins une cer-
taine hérédité de la valeur de r, nous pouvons nous atten-
dre a trouver en fait pour b une valeur plus petite que celle
que nous avions trouvée en admettant que r était constant.

Nous avons ainsi trouvé deux causes qui permettent .de
comprendre pourquoi les statistiques sappliquant au monde
entier ou a une région étendue du globe donnent pour b une
valeur plus petite que deux; ce sont

1¢ une variation (augmentation) de r avec 1'dge des genres;

2¢ une variabilité de r avec hérédité au moins partielle
d’une génération a l'autre de la valeur de r.

Il est impossible de décider laquelle de ces deux causes
esl active ou si elles agissent simultanément. Je ne crois pas
non plus avoir épuisé toutes les hypothéses possibles.

On pourrait peut-étre attribuer a une autre raison la di-
vergence entre le coefficient b trouvé par le calcul et celui
donné par les statistiques: si I'on admet la formation de nou-
.elles espéces par hybridations entre espéces du méme genre,
le nombre des combinaisons possibles, c’est-a-dire des espeé-
ces créées par hybridation, doit augmenter plus rapidement
que le nombre des espéces dans les genres; le taux de for-
mation des espéces croitrait avec le nombre des espéces du
genre, serait en d’autres termes fonction de r, et l'on trou-
verait que les genres a beaucoup d’espéces devraient former
plus d’espéces nouvelles que les genres jeunes, c’est-i-dire pau-
vres en espéces. L’inverse devrait naturellement étre formulé
peur la formation de nouveaux genres.

Il est probable que cette cause intervient, mais qu'elle n'a
pas une grande importance, car, d'une part, il n'y a aucune
raison pour ne pas admettre que parmi les combinaisons pos-
sihles dues a I'hybridation, il ne se forme pas aussi des gen-
res nouveaux et d’autre part, dans les grands genres, les hy-
bridations ne sont possibles qu’entre certaines especes, de telle
sorte qu’au fond les grands genres ne présentent pas des pos-
sibilités beaucoup plus grandes de donner des combinaisons
spécifiques nouvelles que les petits genres.

Conclusions. — L’hypothése de Willis que les espéces don-
nent naissance a de nouvelles espéces et a de nouveaux gen-
res rend compte de la distribution statistique du nombre des
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espéces dans les genres a condition 1° que le nombre r des
especes qui se forment dans le temps ou il se forme un
genrc nouveau soit variable et qu’il y ait hérédité, au moins
partielle, de la valeur de r ou 2° que r augmente svstéma-
tiquement avec 1'dge, en ce sens que les espéces des genres
jeunes (& peu d’espéces) forment relativement plus facilement
de nouveaux genres que les espéces des anciens genres {a beau-
coup. d’espéces).

Le paramétre b de l'hyperbole représentant la distribution
de la fréquence des genres selon le nombre de leurs espéces
augmente s’ill y a élimination aw hasard d’une partie des es-
peces; la valeur de b sera donc plus grande pour les statisti-
ques embrassant un petit nombre d’espéces, donc pour des sta-
tistiques se rapportant a des régions plus petites. la valeur
de b est donc fonction du nombre des espéces comprises dans
la statistique. Le coefficient générique de Paul Jaccard qui
esi fonction de b est donc fonction également du nombre des
espéces dans la région considérée; cette fonction est compli-
quée: il sera donc beaucoup plus simple et plus logique de
mesurer la diversité des conditions écologiques par le nom-
bre des espéces représentées que par le coefficient générique.

Laboratoire de botanique et de génétique
de UUniversité de Lausanne.
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