HISTOIRE DU
CONCEPT D'ECOSYSTEME

Patrick Matagne

e mot écosystéme, créé en 1935, est
devenu un concept central en écologie
au début des années 1950. “Ecosystéme”
arrive encore en téte, avant “succession
écologique” et “flux d’énergie”, selon un
inventaire des principaux concepts
écologiques, réalisé en 1988 a l'occasion
du 75° anniversaire de la British Ecological
Society’. Cependant, il fait désormais
Uobjet de critiques. Certaines sont
motivées par la quéte d'une entité qui
représenterait un niveau d'intégration
supérieur. D'autres, portées par lécologie
des paysages, cherchent a définir des
niveaux d'organisations qui correspondent
mieux a leurs problématiques?.
Pour donner une perspective historique a
ces questions, cet article propose une
sorte d'histoire a rebours du concept
d’écosystéme, en présentant d'abord
le contexte de sa création jusqu’a la
constitution du paradigme systémique,
pour ensuite remonter au début du
XIX® siécle, afin d’évoquer les travaux
qui ont contribué a concevoir
des entités écologiques de plus
en plus intégratrices.

HISTORIA DO
CONCEITO DE ECOSSISTEMA

A palavra ecossistema, criada em 1935,
tornou-se conceito central em
ecologia no inicio dos anos 1950.
“Ecossistema” encabeca a lista antes mesmo
de “sucessdo ecoldgica” e “fluxo de
energia”, segundo um inventario dos
principais termos ecologicos, realizado em
1988 por ocasidao do 75° aniversario da
Britishy Ecological Society!. Entretanto, o
referido conceito é hoje objeto de criticas.
Algumas sdao motivadas pela busca de uma
entidade que representaria um nivel de
integracdo superior. Outras, conduzidas pela
ecologia das paisagens, procuram definir
niveis de organizacoes que melhor
correspondem as problematicas de que se
ocupam.? No intuito de conferir uma
perspectiva historica a tais questdes, este
artigo propde uma espécie de historia ao
contrario do conceito de ecossistema,
apresentando primeiramente o contexto de
sua criacdo até a constituicdo do
paradigma sistémico, para em seguida
remontar ao comeco do século XIX, a fim
de evocar os trabalhos que contribuiram
para conceber entidades ecoldgicas cada
vez mais integradoras.
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Histoire du concept d’écosystéme

Un climat de controverse

En 1935, le botaniste anglais Arthur George Tansley
(1871-1955) propose le mot écosystéme (ecosystem) a par-
tir du syntagme systéme écologique (ecological system),
dans un article polemlque qui a pour cible les défenseurs
d’une approche organiciste des communautés vivantes.

Lécologie des années 1920-1930, marquée par les
travaux des botanistes, est agitée par une controverse qui
met en jeu deux conceptions des communautés. La pre-
miere, défendue notamment par les écologues de ’école de
Chicago Frederic Edward Clements (1874-1945) et Victor
Elmer Shelford (1877-1968), par le spécialiste de I’Afrique
du Sud John Frederick Vicars Phillips (1899-1988), con-
duit 2 considérer une communauté de plantes comme un
organisme complexe.

S’appuyant sur les recherches de Henry Chandler
Cowles (1869-1939) sur les successions végétales des du-
nes du Lac Michigan’, Clements propose en 1916 de voir
la communauté de plantes comme passant par plusieurs
stades dont ’ensemble constitue une succession aboutis-
sant, hors perturbation, A une phase nommée climax, sorte
d’état d’équilibre entre la communauté et son milieu*.
“Comme un organisme, une formation nait, grandit, mfrit
et meurt [...]. La formation climacique est I’organisme
adulte™. Clements intégre ensuite les animaux afin d’étu-
dier, au sein des communautés biotiques vues comme des
superorganismes, leurs relations avec les végétaux. Il intro-
duit le concept de biome, unité biogéographique compre-
nant une formation végétale et la formation animale qui lui
est inféodée, et pose les bases de la bio-écologie®.

Shelford, qui travaille depuis les années 1910 sur les
communautés animales, propose de retenir le biome com-
me unité fondamentale de ’écologie. 1l va jusqu’a comparer
un biome 2 “un organisme amiboide™.

Enfin, le botaniste et écologue John Phillips, s’ap-
puyant sur les idées de son ami ’homme d’Etat africain Jan
Christian Smuts (1870-1950), auteur du néologisme holism?,
discute la notion de communauté biotique et défend les
métaphores organicistes de Clements dans trois articles pa-
rus en 1934 et 1935, qui provoquent les foudres de Tansley’.

La seconde conception relative aux communautés
vivantes est défendue notamment par Henry Allan Gleason
(1882-1975) et William Skinner Cooper (1884-1978). Le
premier rejette I'identification de la communauté végétale a
un organisme. Pour lui, “I’hétérogénéité dans la structure
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d’une association peut étre expliquée par des accidents dans
la dispersion des graines et par le manque de temps pour
leur installation complete”’. Son article de 1926 se termine
par le constat suivant: le comportement des plantes ne
justifie en rien la distinction de communautés définies!!
Ainsi, les groupements d’individus sont la résultante d’exi-
gences analogues, satisfaites par un méme milieu. Les com-
munautés n’ont de réalité que dans les esprits qui les ont
congues: ce ne sont que des foules d’individus. Quant a
Cooper, 1l rejette la notion de climax comme un aboutisse-
ment finalisé. En fait, les changements peuvent avoir des
causes multiples, et pas seulement ceux que 'on attend
pour parvenir au climax. Lévolution de la végétation est
parfois si lente quelle peut donner Pillusion de la stabilité,
mais il n’en n’est rien a 1échelle de I'histoire des plantes'?.

Il faut évoquer aussi ’écologue anglais Charles
Sutherland Elton (1900-1991) qui, dans Animal Ecology
(1927)%3, adapte les concepts élaborés en écologie végétale
3 la communauté animale (chapitre 5), structurée sur la
base des concepts de chaine trophique (food-chain), de
pyramide des nombres (Pyramid of Numbers) et de niche
écologique (“la place d’un animal dans sa communauté”)™.
L Américain Alfred Lotka (1880-1949) et I'Italien Vito
Volterra (1860-1940), de maniére indépendante, proposent
dans les années 1925-1935 une modélisation mathématique
de la dynamique des populations animales®. Volterra, en-
core souvent cité, tente d’appliquer aux associations biolo-
giques des méthodes d’études mathématiques.

C’est dans ce contexte scientifique que Tansley ex-
prime “une certaine dose de scepticisme sur la validité de
la conception de communauté biotique”'®.

Dans son article de 1935 il vise, a travers son “jeune
ami le professeur Phillips”, les positions organicistes de son
“vieil ami le docteur Clements”. Volontairement direct et
provocateur, Tansley écrit que

les articles de Phillips rappellent irrésistiblement Pexposé
d’une profession de foi — Pexposé du systéme clos d’un
dogme religieux ou philosophique. Clements apparait
comme le grand prophéte et Phillips comme le chef des
apotres, il ne manque pas méme la vraie ferveur
apostolique".

Au dogme organiciste Tansley oppose une approche
systémique. Il rejette I'expression communauté blothue
car elle implique qu’il y ait des membres, ce qui n’a pas de
sens s’agissant de plantes ou d’animaux. D’une fagon géné-
rale le terme d’organisme (qui renvoie 3 un individu), I’ex-
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pression organisme complexe (organismes supérieurs pour
les biologistes), sont inadéquats. Il préfere parler de “quasi-
organisme” (quasi organism), une entité qui ne posséde que
certaines caractéristiques de ’organisme (notamment celle
d’interrelation). Tansley précise:

ce refus est cependant loin de signifier que je ne sois pas
conscient de ce que les différents ‘biomes’, les réseaux
vivants dans leur totalité adaptés aux combinaisons de
facteurs environnementaux, sont de véritables ‘totalités’,
souvent des totalités hautement intégrées, qui sont les
noyaux vivants de systémes dans le sens on le physicien
emploie ce mot'.

Il critique aussi 'approche finaliste qui fait de la succession
un processus aboutissant nécessairement 3 un seul type de
climax par région climatique Avec Cooper, il consideére
que ce processus n’est qu’un cas particulier d’'une évolution
qui se produit A des échelles temporelles beaucoup plus
longues. En conséquence:

le concept fondamental gui convient au biome considéré
avec tous les facteurs inorganiques a Icenvre dans son
milien est écosysteme [...]. Dans un écosystéme les
facteurs organiques aussi bien qu’inorganiques sont des
composants qui sont en équilibre dynamique relativement
stable".

Lintroduction de la problématique des facteurs du
milieu n’est pas novatrice, ils sont pris en compte depuis
plus d’un siécle. La nouveauté tient dans leur intégration
dans une entité nouvelle. Les facteurs biotiques (représen-
tés par le biome) et les facteurs abiotiques (conditions phy-
sico- chlmlques) forment désormais un systeme. De plus
les activités humaines constituent un facteur biotique inté-
grable a I’écosysteme.

Le débat théorique holisme/réductionnisme concerne
d’autres domaines (phy51que sociologie, biologie). Cepen-
dant, en écologie, la nécessité d’une approche hohsthue a
souvent été réaffirmée et, paradoxalement, le concept d’éco-
systéme a ultérieurement souvent été utilisé pour conforter
celle-ci. La volonté de construire ’écologie en opposition
aux disciplines réductionnistes par excellence que sont la
génétique ou la biologie moléculaire n’y est pas étrangere®

Les deux approches qui s’affrontent dans les années
1930-1940, la premiére réductionniste/analytique (qui dis-
tingue et sépare), la seconde holistique/intégratrice, peu-
vent étre (ré)conciliées. “Analyse et synthése pourraient étre
considérées comme les deux cOtés d’une méme piece”?.
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Lattitude systémique consisterait alors  passer des parties au
tout, en rendant compte des propriétés du niveau supérieur
par l'intégration des phénomenes du niveau inférieur.

La théorie générale des systemes

On attribue 3 Lindeman la création du concept mo-
derne d’écosystéme car il intégre les approches trophiques
et énergétiques, jusque 12 cantonnées a des disciplines
appliquées. Lécosysteme rencontre alors la théorie géné-
rale des systémes, sorte d’extension de la thermodynami-
que, qui s’applique a2 de nombreux domaines.

Le biologiste américain Raymond Lindeman (1916-
1942), s’appuyant notamment sur les apports de son pro-
fesseur, Georg Evelyn Hutchinson (1903-1991), interpréte
les données qu’il a lui-méme recueillies 2 'occasion d’une
étude d’un lac du Minnesota?. Dépassant alternative rela-
tive A ’étude des groupements végétaux: description (stati-
que) ou succession (dynamique), il propose de se centrer
sur “le lien entre, d’une part, les relations trophiques, ou
relations d’utilisation de I’énergie A Pintérieur de l'unité
formée par la communauté, et, d’autre part, le processus de
succession”?. Le concept d’écosystéme et 'approche bio-
géochimique de Vernadsky?* fournissent un cadre théori-
que A son étude qualitative et quantitative (les masses sont
converties en valeurs calorimétriques) des cycles trophi-
ques. Les méthodes sont importées de la physique et de la
chimie, les références a la thermodynamique sont implici-
tes (son approche est réductionniste), les possibilités d’appli-
cation économique sont ouvertes. Et surtout: “les analyses
des cycles de relations trophiques indiquent qu’une com-
munauté biotique ne peut étre clairement différenciée de
son environnement abiotique: 1’écosystéme doit étre dés
lors considéré comme ['unité écologique fondamentale”?.

Il s’agit véritablement d’un acte fondateur de la théorie
écosystémique, une théorie qui permet de penser I’éco-
systtme comme une totalité, et pas seulement comme un
ensemble intégrant une biocénose et un biotope, de penser
les relations trophiques comme des transferts d’énergie.

Le contexte de la Deuxiéme guerre mondiale explique
en partie le fait que son ceuvre novatrice ne soit valorisée
que dans les années 1950. D’autres facteurs ont pesé: la
disparition précoce de Lindeman, la nécessité d’une appro-
che pluridisciplinaire qui se heurte aux cloisons disciplinai-
res, la difficulté a s’approprier un systéme qui intégre le
vivant et le milieu en une seule entité, un réductionnisme
choquant pour les biologistes qui peinent 3 accepter de
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rendre compte du fonctionnement d’un lac par le seul
formalisme mathématique®.

Le silence relatif de la décennie 1940-50” sur Linde-
man est rompu par la publication en 1953 de Fundamentals
of ecology d’Eugéne Pleasants Odum (1913-2002), devenu
une référence pour tous les écologues®. Il est centré sur la
théorie de Lindeman et profondément marqué par les
apports du jeune frére de l'auteur, Howard Tresor Odum
(1924- ), spécialiste de chimie nucléaire.

Aux principes classiques de la thermodynamique, E.
P Odum propose d’ajouter celui “du maximum de puis-
sance”, attribué a Lotka, qui explique la dynamique des
systémes écologiques par leur capacité a utiliser les flux
énergétiques d’une maniére particuliere.

Plusieurs concepts intégrateurs ont précédé celui
d’écosystéme, notamment ceux de formation, d’association
et de biocénose. Le premier a été développé dans le domaine
de la géographie botanique. Le second a été proposé par un
zoologue, indépendamment des travaux conduits en écologie
végétale. De plus, on verra que si Lindeman a pu construire
sa théorie A partir du modele du lac, c’est parce que la
limnologie a été constituée par des auteurs du XIX¢ siecle.

La fécondité conceptuelle de la géographie
botanique écologique

Au début du XIXc siecle, le grand naturaliste voya-
geur Alexander von Humboldt (1769-1859) définit ainsi la
géographie botanique et dessine son programme:

C’est cette science qui considére les végétaux sous les
rapports de leur association locale dans les différens cli-
mats. Vaste comme Pobjet qu’elle embrasse, elle peint a
grands traits immense étendue qu’occupent les plantes,
depuis la région des neiges perpétuelles jusqu’au fond des
océans, et jusque dans l'intérieur du globe, on végétent,
dans des grottes obscures, des cryptogames aussi peu con-
nues que les insectes qu’elles nourrissent. [...].

La géographie des plantes ne range pas seulement les
végétaux selon les zones et les hauteurs différentes
auxquelles ils se trouvent; elle ne se contente pas de les
considérer selon les degrés de pression atmosphérique, de
température, d’humidité et de tension électrique, sous
lesquels ils vivent: elle distingue parmi eux, comme
parmi les animaux, deux classes qui ont une maniére de
vivre et, si 'on ose le dire, des habitudes trés-différentes.
Les uns croissent isolés et épars [...]. D’autres plantes,
réunies en société comme les fourmis et les abeilles,
couvrent des terrains immenses, dont elles excluent toute
espéce hétérogene®.
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Ainsi, en quelques lignes, Humboldt propose une
premiére définition de Iassociation et trace les lignes d’un
programme de recherche développé au cours du XIXc
siecle. Il est a Porigine de deux traditions de la géobotani-
que, physionomique et floristique.

Les grandes formations végétales du mondes: foréts
tropicales humides et séches, savanes, déserts, foréts médi-
terranéennes et de feuillus, steppes, taigas et toundras ont
des physionomies caractéristiques, déterminées par les cli-
mats (latitude, altitude) et les types de végétation qui domi-
nent. Lidentification des espéces ou des taxons dominants,
qui marquent le plus le paysage par le nombre d’individus
et par leur impact visuel, conduit Humboldt 2 distinguer

quelques formes générales auxquelles se réduisent la plu-
part des autres, et qui présentent autant de familles ou
groupes plus ou moins analogues entre eux. Je me borne
a nommer quinze de ces groupes, dont la physionomie
offre une étude importante au peintre paysagiste: 1° la
forme des scitaminées (musa, heliconia, strelitria); 2°
celle des palmiers; 3° les fougeres arborescentes; 4° la
forme des arum, des pothos et des dracontium; 5° celle
des sapins (taxus, pinus); 6° tous les folia acerosa; 7°
celle des tamarins (mimosa, gleditsia, porlieria); 8° la
forme des malvacées (sterculia, hibiscus, ochroma,
cavanillesia); 9° celle des lianes (vitis, paullinia), 710°
celle des orchidées (epidendrum, serapias); 11° celle des
raquettes (cactus); 12° celle des casuarines, les
equisetum; 13° celle des graminées; 14° celle des mousses;
15° enfin, celle des lichens.

Ces divisions physionomiques n’ont presque rien de
commun avec celles que les botanistes ont faites jusqu’a
ce jour selon des principes trés-différens; il ne s’agit ici
que des grands contours qui déterminent la physio-
nomie de la végétation®

On peut s’arréter sur une importante question posée
en 1838 par le botaniste de Gottingen (Basse Saxe) August
Heinrich Rudolf Grisebach (1814- 1879): “la question qui
doit nous préoccuper ici est de savoir s’il est possible d’éta-
blir les critéres climatiques des flores naturelles ou si I'on
doit se contenter de critéres botaniques pour les délimi-
er”. Il répond en créant le concept de “formation phyto-
géographique” (pflanzengeographische formation).

Un groupe de plantes présentant un caractére physiono-
mique défini, comme une prairie, une forét etc. Elle est
tantbt constituée par une seule espéce, tantét par un

complexe d’espéces dominantes appartenant a une méme
famille, tantét enfin par un agrégat d’espéces qui, bien
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que différentes, présentent dans leur organisation
quelque particularité commune®.

Il s’agit d’une définition physionomique, avec une dose de
floristique. Grisebach crée 54 puis 60 formes de végétation
regroupées dans un systéme physionomique élaboré a par-
tir de ’analyse comparative de la morphologie des végétaux
(troncs, branches, feuilles). “Les formes végétales et leurs
rapports avec les formations botaniques se présentent com-
me dépendant du climat™®.

D’autres phytogéographes créent leur propre syste-
me: Carl Georg Oscar Drude (1852-1933) identifie 14 for-
mations pour les seules foréts allemandes (1890)%. Les sys-
témes proposés par Ernest H. Ludwig Krause (1839-
1903), par Roscoe Pound (1870-1964) et F. E. Clements,
proches de celui de Drude, rangent les plantes dans 7
grands groupes contenant 34 sous groupes®. Le danois
Christen Christiansen Raunkiaer (1860-1938) retient les
modalités d’adaptation pendant la saison défavorable (hiver-
nale, seche) qui déterminent cinq grands types biologiques
pour les plantes a fleurs®

Cependant, la multiplication des systémes et I'atomi-
sation du concept initial noient la tradition physionomique
dans une sorte d’inflation sémantique nuisible 2 son usage.

Les représentants de la seconde grande tradition de la
géographie botanique cherchent a identifier les groupe-
ments végétaux par leur composition floristique. Humboldt
en est aussi 2 la source. Il décrit des associations compo-
sées de plusieurs espéces, comme |™association de I'Erica
vulgaris, de VErica tetralix, des Lichen icmadophila et
hoematomma”. Ces espéces caractéristiques sont les plus
régulierement représentées dans I’association de bruyeres
(Erica) considérée ici.

Quoique le phénomeéne des plantes sociales paroisse
appartenir principalement aux zones tempérées, les
tropiques en offrent cependant pluszews exemples. Sur le
dos de la longue chaine des Andes, a trois mille métres de
hauteur, s’étendent la brathis juniperina, le jarava (genre
de graminées voisin du papporophorum), lescallonia
myrtilloides, plusieurs espéces de molina, et surtout
tourrettia, dont la moelle donne une nourriture que
PIndien indigent se dispute quelquefois avec les ours.
Dans les plaines qui séparent la riviere des Amazones et
le Chinchipe, on trouve ensemble le croton argenteum,
le bougainvillea et le godoya; comme dans les Savanes de
POrénoque, le palmzer mauritia, des sensitives herbacées
et des kyllingia®.
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Il évoque ici les apports de son voyage de cinq ans en
“Amérique équinoxiale” de 1799 a 1804.

Le botaniste suisse Augustin Pyramus de Candolle
(1778-1841) développe un programme de recherche qui
s’inscrit dans le cadre de cette approche. Il propose d’iden-
tifier les communautés végétales sur la base de la comparai-
son d’inventaires aussi exhaustifs que possible, afin de
repérer les espeéces caractéristiques d’associations, statisti-
quement les plus présentes dans un méme milieu, méme si
elles impactent peu la physionomie du paysage”. C’est le
cas par exemple de Scilla lilio-hyacinthus (Scille lys-
jacinthe), caractéristique d’association de la hétraie sapinie-
re submontagnarde d’Auvergne, présente autour du lac
Pavin. Les hétres et les sapins déterminent la physionomie
du paysage, alors que ’herbacée, méme si elle peut attein-
dre un metre, ne fleurit le sous-bois qu’en avril-mai.

D’autres auteurs enrichissent la tradition floristique,
tel le botaniste danois Jean-Frangois Schouw (1789-1852)
qui introduit des innovations comme la définition du type
de végétation, en accord avec la composition floristique®
Le nom des associations se termine par etum. Par exemple,
une association dont I'espéce dominante est le Hétre (Fagus
sylvatica) sera appelée Fagetum.

La réalité de I’association est posée. La reconnais-
sance ou non de ces découpages et de leur répétitivité sur
le terrain est une questlon eplstemologlque fondamentale
en écologie, débattue jusqu’a nos jours comme on I'a vu.

Alphonse de Candolle (1806-1893), qui suit les tra-
ces de son pere, pose de nouvelles questions, comme celle
de la détermination historique de la distribution des plan-
tes, ou les problemes d’échelle pour distinguer les influen-
ces climatiques. Il est intrigué par le fait que “les plantes
n’ont une habitation conforme au climat que dans certaines
circonstances, dans certains pays”. Depuis peu,

les progres de la géologie ont fait luire sur les sciences
naturelles un jour nowveau [...]. Ainsi, lorsque la distri-
bution actuelle des espéces parait bizarre, lorsqu’elle n’est
pas conforme aux conditions modernes des climats, c’est
probablement parce que les circonstances géologiques et
physiques précédentes ont influé sur elles®.

En 1874 il va plus loin en proposant une classification
des “groupes physiologiques” sur la base de deux facteurs:
’humidité et la chaleur. Ce faisant, les “groupes physiolo-
giques” deviennent des entités identifiées par leur mode de
vie. Par exemple, la végétation “japonico-virgino-maderen-
si-méditerranéenne” est “mésotherme” (elle exige une cha-
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leur et une humidité modérées)®. Il crée ainsi le groupe
des végétations “mégathermes” (qui exigent une forte cha-
leur et beaucoup d’humidité), “xérophiles” (qui exigent
chaleur et sécheresse), “mésothermes”, “Hekistothermes”
(arctiques et antarctiques). L'écologie est en train de con-
quérir son autonomie par rapport a la géographie.

Des orientations critiques sont apportées par le bota-
niste autrichien Anton ]oseph Ritter Kerner von Marilaiin
(1831-1898). Il explore la voie ouverte par Grisebach afin
de résoudre les contradictions contenues dans la définition
originelle de la formation, qui emprunte aux deux traditions
de la phytogéographie. Von Marilaiin s’appuie aussi sur les
travaux de son compatriote Siegfried Reissek (1819-1871)
qui, en 1856, a étudié les phénomenes de succession sur les
iles du Danube.

Certes, comme ses prédécesseurs, von Marilaiin étu-
die les relations des formations végétales avec le climat et
le sol, leur développement dans le temps. Cependant, il
amorce ici une véritable révolution: pour définir les grou-
pes végétaux, il ne part pas de I’étude de leur environne-
ment comme le veut la tradition phytogéographique depuis
le début du XIXc siecle, mais des discontinuités naturelles,
intrinséques de la végétation. Les résultats de cette appro-
che originale ouvrent la voie a la phytosociologie'.

Entre la fin du XIXcsiecle et le début du XXc siecle
un botaniste danois, Eugen Warming (1841-1924), réalise
une synthése des travaux de géobotanique et propose un
programme de recherche écologique centré sur la problé-
matique des communautés végétales (Plantesamfund), dans
le premier traité qui utilise le terme écologie dans son
titre*

Dans lintroduction, Warming distingue la géographie
botanique floristique de la géographie botanique écologique.

La géographie botanique écologique poursuit des objectifs
complétement différents [de ceux de la géographie bota-
nique floristique]. Elle nous enseigne comment les plantes
ou les communautés végétales ajustent leurs formes et
leurs comportements aux facteurs effectivement agissants,
tels que les quantités d’ean, de chaleur, de lumiere, de
nowurriture, etc. qui se trouvent disponibles. [Warming
renvoie ici A une note infrapaginale dans laquelle il
rappelle que le terme écologie est di a Haeckel].

Un coup d’ceil au hasard montre que les espéces, en
aucune facon, disposent leurs individus uniformément
sur Pensemble de Uaire sur laguelle elles se tronvent, mais
se groupent en communautés d la physionomie trés variée.
La premuére tdche, aisée, consiste d tromwver quelles espéces
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sont couramment associées dans des babitats semblables
(stations). Cette tiche faczle implique seulement de déter-
miner ou de décrire une série de faits. Une autre opéra-
tion, qui ne présente pas de grande difficulté non plus,
consiste a décrire la physionomie de la végétation et du

paysage.

La tiche la plus urgente et la plus difficile consiste a
répondre d la question suivante: pourquoi chaque espéce
a ses propres habitudes et babitats, pourquoi les espéces se
rassemblent-elles pour former des communautés définies
possédant une physionomie caractéristiques Ces problemes
conduisent a étudier I’économie des plantes, leurs exigen-
ces vis-d-vis de leur milien et les moyens qu’elles
emploient pour utiliser les conditions qui les entourent,
pour adapter leurs structures externes et internes, et leur
physionomie, c’est-d-dire finalement a prendre en
considération les formes de croissance des plantes®.

Warming, sur la base des associations végétales, crée
la catégorie des “groupes d’associations” (Vereinsklassen ou
Formationsklasse), afin de regrouper plusieurs associations.
C’est la une innovation importante, car il prend en compte
un niveau d’intégration supérieur*

Cependant, le nombre de “groupes d’association”
étant élevé, lauteur est conduit A d’autres regroupements
basés sur le facteur humidité. Il propose alors la commu-
nauté des hydrophytes (hydrophytenvereine, dans les mi-
lieux aquatiques), celle des xérophytes (xerophytenvereine,
qui supportent des conditions de sécheresse extrémes),
celle des halophytes (balophytenvereine, sur les sols salés),
celle des mésophytes (mesophytenvereine, dans des régions
aux précipitations modérées). Il reprend ainsi des termes
connus, mais leur donne un autre contenu. Evidemment,
chaque communauté est composée de beaucoup d’espéces,
de plusieurs groupes d’associations” et représente donc
une combinaison de “formes de croissance™.

Dans I’édition anglaise de 1909, Warming ajoute la
communauté des hélophytes (plantes des marais), des oxy-
lophytes (formations sur sol acide), des lithophytes (for-
mations sur rochers), des psychrophytes (formations sur
sols froids), des psammophytes (formations sur sables et
graviers), des érémophytes (formations sur déserts et step-
pes), des chersophytes (formations sur terres incultes), des
psilophytes (formations de savane), des formations scléro-
phylles (comprenant la garrigue et le maquis), des forma-
tions de coniferes.

Il en résulte une classification plus fine, que I'auteur
considére comme entiérement nouvelle.
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Finalement, Warming considere plusieurs niveaux
d’intégration: plante, association de plantes, groupe d’asso-
01at10ns, communautes De la combinaison de “formes de
croissance” émerge un faciés caractéristique d’une commu-
nauté donnée. Cette combinaison est déterminée par le fait
que les espéces qui composent la communauté ont des
besoins semblables (nourriture, lumiére, humidité, etc.),
ou bien que certaines sont dépendantes d’autres espéces
(dans le cas des saprophytes par exemple). Dans son sys-
teme, les “formes de croissances” sont appelées a devenir
de véritables entités avec des “caracteres biologiques” pro-
pres, inscrivant I’écologie dans une perspective organiciste.

Le XIXc siecle a donc produit de nombreux travaux
et réflexions qui nourrissent les débats et controverses du
XXe siecle, relatifs a la recherche d’entités intégratrices
permettant de rendre la nature plus lisible dans les modes
de répartition, de regroupement et de relation des étres
vivants avec le milieu.

D’autres recherches se développent en dehors du
champ de la botanique et de la géographie botanique. Elles
visent aussi 2 identifier des unités qui seront intégrées par
le concept d’écosysteme.

Biocénose et microcosme

En 1869 le zoologiste allemand Karl August Mobius
(1825-1908) est envoyé en mission pour étudier I'ostréicul-
ture. En Prusse comme en France, ’épuisement des bancs
d’huitres compromet I'avenir d’une activité littorale naissante.

Dans un livre publié en 1877, il tire les conclusions
de son voyage d’étude sur la cote atlantique:

Phistoire de Pappauvrissement des bancs d’huitres
frangais est trés instructive. Quand les bancs de Cancale
ont été presque privés de leurs huitres, en raison de la
péche excessive, sans aucune protection, les coques
(Cardium edule) s’installérent et occupérent la place
des huitres; et de vastes hordes de moules (Mytilus
edulis) dans des circonstances semblables apparurent sur
les bancs épuisés pres de Rochefort, Marennes et sur ile
d’Oléron. Le territoire d’un banc d’huitres n’est pas
seulement habité par des huitres mais aussi par d’autres
animaux. [...] La science ne posséde pas, jusqu’a présent,
de mot par lequel une telle communanté de vie puisse
étre désignée; de mot désignant une communanté dans
laquelle la somme des espéces et des individus, étant
mutuellement limitée et sélectionnée par les conditions
extérieures moyennes de vie, a par voie de reproduction,
continué a occuper un territoire défini. Je propose le
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terme bioccenose (de bios, vie, et koinoein, avoir
quelgue chose en commun) pour une telle communanté.
Toute modification d’un des facteurs déterminants d’une
biocénose produit des modifications d’autres facteurs de
celle-ci. Si Pune quelconque des conditions extérienres
de vie s’écartait pendant longtemps de sa moyenne pré-
cédente, c’est toute la biocénose, ou communauté, qui
serait transformée. Elle serait également transformée, si
le nombre d’individus d’une espéce donnée augmentait
ou diminuait a cause de Uintervention de ’homme, si
une nouvelle espéce disparaissait complétement, ou si
une nouvelle espéce entrait dans la communauté®.

Ainsi, une modification d’un facteur entraine, comme
dans une réaction en chaine, des modifications d’autres fac-
teurs. Si ces modifications perdurent, toute la biocénose est
affectée.

Tandis que Mobiiis est en mission, Frangois Alphonse
Forel (1841-1912), un jeune médecin suisse professeur
d’anatomie et de physiologie, se lance dans une longue étu-
de du lac Léman. Son programme de recherche prévoit
I’analyse des relations entre les espéces vivantes et celle des
facteurs physiques et chimiques de I’environnement du lac.
La monographie limnologique qu’il publie entre 1892 et
1895 propose le terme limnologie défini comme “I’océano-
graphie des lacs”¥. Il reprend les concepts de communauté
de vie et de biocénose de Mobiiis, il est aussi marqué par
les travaux de I’entomologiste officiel de I’Etat de I'Illinois
Edward Forbes (1844-1930) et par ceux de I'inventeur du
terme plancton, Victor Hansen.

Enfin, sous le titre The lake as a microcosm, Forbes
présente en 1887 un petit texte qui analyse la vie lacustre
dans I'Illinois*®. Lauteur choisit ce type de milieu car:

un lac est pour le naturaliste une page détachée de
Phistoire des premiers dges, les conditions de viey sont en
effet primitives et les formes de vie y sont, dans ensem-
ble, relativement inférieures et archaiques et le systéme
des interactions organiques par lesquelles elles s’influen-
cent et se controlent mutuellement n’a pas changé pour
Pessentiel depuis une période géologique éloignée®.
Selon Plauteur, “cet ilot constitue un petit monde en lui-
méme — un microcosme”, c’est-a-dire “une totalité orga-
nique” isolée, que I’esprit humain est capable d’appréhen-
der. Ainsi, Pinventaire de la faune et de la flore semble
pouvoir étre exhaustif. Il est le préalable A Iétude du “sys-
teme des interactions naturelles [notamment trophiques]
qui ont organisé cette simple réunion de plantes et d’ani-
maux en une communauté stable et prospere”®, dont l'or-
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dre est prodult par une “communauté générale d’intérét” et
par le “pouvoir bénéfique de la sélection naturelle”.

Le néologisme biocénose, avec ses équivalents anglais
(biotic community) et allemand (Lebensgemeinschaft) entre
dans le langage des scientifiques au début du XXc siecle.
Tansley précise dans son article de 1935 que les européens
préférent le terme biocénose a celui de biome. Cependant,
si le petit livre de Mobius connait un grand succes, le con-
cept de biocénose s’impose seulement A partir des travaux
de Forbes.

Aujourd’hui, la biocénose est définie comme ’ensem-
ble des étres vivants (virus, champignon, bactéries, végé-
taux, animaux) coexistants dans un milieu donné. Ainsi, la
biocénose est composée de trois grands groupes écologi-
ques: les producteurs (végétaux), les consommateurs (ani-
maux) et les décomposeurs (bactéries, champignons), qui
tissent un réseau trophique complexe. On distingue quel-
quefois la phytocénose (communauté végétale) et la zoocé-
nose (communauté animale).

Cependant, I’écologie n’est pas réductible a la biocé-
notique. Dés le début du XX¢ siecle, elle comprend la syné-
cologie, assimilable 2 la biocénotique, mais aussi 'autoéco-
logie, centrée sur Iétude de l'organisme en relation avec
son milieu.

Conclusion

Lécologie, au cours de son histoire, est devenue de
plus en plus intégratrice: individu, population (monospéci-
fique), métapopulation (distribution discontinue a cause de
sa fragmentation géographique), communauté, écosystéme,
biosphére, entrent désormais dans son champ.

Le XIX¢ siecle et le début du XX¢ siecle ont apporté
notamment: association, formation, communauté, commu-
nauté biotique, biocénose, biome, superorganisme, quasi or-
ganisme. De ce foisonnement terminologique et conceptuel
est sorti écosystéme, qui s’est progressivement imposé®.

Il a été congu dans le cadre d’une approche dynami-
que de Iécologie, comme une entité relativement homoge-
ne, et s’est inscrit en rupture avec les conceptions organi-
cistes alors dominantes.

Aujourd’hui, d’autres propositions sont en débat,
comme I’écocomplexe®, qui intégre des systéemes d’écosys-
temes. Le statut de I’écosystéme est également interrogé a
’aune du paysage, une entité hétérogéne délimitant un
territoire pergu par les populations, et résultant a la fois de
Iinterraction de facteurs naturels et humains.
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