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Il est clair que tous les organismes vivent« en population »; mais la constitu
tion de ces populations, leur origine, leur développement, leur taille, leur fonc
tionnement posent de nombreux et difficiles problèmes, et conduisent les cher
cheurs à ne pas avoir une définition unifiée de cette structure pourtant 
fondamentale. L'auteur de cet article, biologiste, contribue à éclairer la situa
tion et par conséquent à faciliter les échanges entre écologues, démographes, 
historiens, ethnologues, etc. On y verra que la pluridisciplinarité et la modélisa
tion y sont mises à contribution. 

Quasiment tous les écologues ont, à un moment ou à 
un autre de leurs études, travaillé sur des populations. 
La biologie des populations naturelles, discipline 
reconnue depuis le début des années 1970-80 (Mayr, 
1974 ; Legay et Debouzie, 1985), s'appuie bien 
évidemment sur l'existence d'entités, les populations, 
au sein d'une espèce donnée. Or, la définition d'une 
population naturelle ne fait pas l'unanimité chez les 
écologues ; on peut même suggérer que de nombreux 
écologues mènent leurs recherches en ignorant les 
contours des populations qu'ils étudient. Parler de la 
population humaine française revêt un intérêt pour 
certains économistes, mais il est peu probable que le 
biologiste ou le généticien des populations étudie une 
telle population à l'échelle de la France. Il existe en 
effet une ambiguïté dans la définition d'une popula
tion selon le point de vue considéré, • biologique • ou 
• mathématique •. Cette dernière a été introduite par 
les généticiens des populations du début du siècle, et 
plus précisément par les mathématiciens d'entre eux 
qui avaient besoin d'une population de référence pour 
développer des modèles mathématiques de la géné
tique des populations. Une population, perçue au sens 
biologique du terme, n'est pas nécessairement et 
seulement une collection d'individus présents dans un 
espace donné. Le fait que de nombreux écologues 
utilisent, consciemment ou non, la définition mathé
matique d'une population, nous incite à réfléchir, 
entre autres, sur les rapports entre disciplines, et sur 
l'impact des mathématiques sur les sciences de la vie. 

Une autre explication réside dans l'extraordinaire 
diversité des espèces étudiées et de leur environne
ment. Comme nous tenterons de le montrer, même si 
par déformation une proportion importante des réfé
rences citées concerne le monde des arthropodes, la 
notion même de population varie selon les espèces. 
Un chercheur travaillant sur des espèces forestières 
conçoit actuellement les populations d'une autre 
façon que ceux étudiant les animaux. Les réflexions 
sur la notion de population en biologie végétale sont 
d'autant moins avancées que celles sur l'espèce susci-

tent toujours des controverses. C'est dans ce domaine 
que le vocabulaire lié aux structures d'organisation du 
monde végétal reste le plus diversifié et flou : par 
exemple, la notion de peuplement végétal illustre 
l'ambiguïté du concept pour certains écologues (ceux 
du domaine forestier) qui l'assimilent aux populations 
(e.g. la Santé des forêts, 1998). 

La diversité du monde animal suscite aussi une 
appréciation assez variable de la notion de popula
tion. Si celle-ci semble préoccuper de nombreux cher
cheurs intéressés par l'étude des mammifères, en 
revanche la définition de populations au sein des 

Abstract - Definition of the population in population 
dynamics and genetics 

Theories in ecology are based on a paradox: a universal 
definition of natural populations does not seem to be 
widely accepted. Two points of view exist among 
researchers: a mathematical approach to populations and 
a biological one. First, we quote the successive definitions 
proposed for populations, both by population geneticists 
and biologists. A second part accounts for different kinds 
of populations: closed, open, contiguous, subdivided and 
metapopulations. Third, we review the main methods for 
defining natural populations: marking of individuals, gene 
flow estimation, leve! of genetic differentiation, estimation 
of scale domain, leve! of synchronisation. In a last part, 
we show the limitations of the mathematical viewpoint of 
populations in ecological theories. However, the 
ecological approach based on the study of individual 
interactions, especially those linked to reproduction, 
needs to overcome many practical and methodological 
difficulties that are briefly summarised. We suggest that 
the ecological literature contains only a restricted number 
of physical models of natural populations. From our point 
of view, population geneticists and biologists seem to 
perceive and study populations in different manners. A 
plu ri- and interdisciplinary approach is required to face 
the high complexity of the population concept. © 1999 
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1 Dans une population 
isolée d'effectif illimité, 

non soumise à la 
sélection, et en l'absence 

de mutation, les 
fréquences alléliques 

restent constantes. Cette 
situation correspond à 

une panmixie et une telle 
population est dite 

panmictique ou 
mendélienne. 

2 Un dème ou un 
voisinage est la plus petite 

entité au sein de laquelle 
la reproduction est 

panmictique. 

3 Dans un modèle • pas 
japonais •, la dispersion 

n'a lieu qu'entre sous
populations adjacentes. 

4 Un patch est une entité 
discrète et homogène 

dans sa composition, qui 
se différencie de 

l'entourage par sa nature 
ou son aspect. 

arthropodes semble être une problématique nette
ment moins pertinente pour les écologues concernés. 
La faiblesse des relations sociales généralement obser
vées entre individus ne suffit pas à expliquer cette 
différence de comportement des écologues. Il est 
important de remarquer que, quel que soit le modèle 
biologique étudié, une absence de réflexion sur la 
notion de population n'implique pas que les popula
tions n'existent pas au sein d'une espèce. Hormis 
quelques chercheurs isolés, la communauté des 
écologues reconnaît l'existence généralisée des popu
lations au sein de toutes les espèces. Les populations 
sont maintenant reconnues pour être rune des unités 
principales à l'échelle desquelles interviennent les 
processus évolutifs. 

Nos réflexions sur la notion de population naturelle 
s'organiseront autour de trois axes : les définitions 
d'une population et leurs variations au cours des 
années, un essai de typologie des populations et les 
principales méthodes utilisées pour délimiter une 
population. Nous proposons que, d'une part, les 
écologues considèrent comme indispensable une 
réflexion préalable sur la nature même de leur objet 
d'étude, la population, et d'autre part qu'il est souhai
table de rapprocher les points de vue actuellement 
différents des écologues et des généticiens des popu
lations. 

Les définitions d'une population 
La notion de population repose sur l'existence d'une 
structure intermédiaire entre l'individu et l'espèce. Elle 
implique aussi que la population est le lieu d'émer
gence de propriétés nouvelles qu·on ne peut pas 
déduire de la connaissance des individus qui la 
composent (Mayr, 1998). !.:existence de populations 
implique que par exemple tous les individus d'une 
espèce ne se répartissent pas au hasard dans l'aire de 
distribution de l'espèce. Au contraire, ils sont distribués 
selon des motifs particuliers, les structures spatiales, 
liées en particulier à l'hétérogénéité de l'habitat Pour 
d'autres espèces, la structuration relève plutôt d'une 
origine sociale dans la mesure où certains individus 
entretiennent entre eux des relations privilégiées en 
particulier pour leur reproduction. 

Les définitions de la population proposées par les 
généticiens et les biologistes des populations ont suivi 
des chemins assez parallèles depuis le début du siècle. 
En génétique des populations, on doit à Wright (1931) 
la première définition d'une population, ensemble 
d'individus partageant le même pool génique ou 
ensemble d'individus pour lesquels la loi de Hardy
Weinberg1 s'applique. Ces populations mendéliennes 
sont des constructions mathématiques indispensables 
aux généticiens des populations ; elles ne préjugent 
en rien de l'organisation réelle des individus d'une 
espèce dans leurs divers habitats. Les généticiens des 
populations ont aussi introduit le concept de popula
tion locale, de voisinage ou de dème2, entités relative
ment isolées des autres entités par rapport à la repro
duction et à la dispersion des individus (Gilmour et 
Gregor, 1939 ; Wright, 1943). Leurs limites spatiales 

reposent essentiellement sur les capacités dispersives 
des individus. Ces entités sont adaptées très précisé
ment à leur environnement local (Mayr, 1974). Elles 
sont définies d'un point de vue théorique, relative
ment à un modèle génétique de structure de popula
tion comme le pas japonais3 ou l'isolement par la 
distance (Wright, 1946). On doit aussi à Wright (1940) 
la notion de métapopulation qui, pour un généticien 
des populations, représente d'abord une population 
subdivisée en dèmes entre lesquels circulent des 
gènes. Pour le généticien des populations, les termes 
dèmes, populations locales, populations et métapopu
lations se réfèrent à des échelles spatiales, et à un 
degré moindre temporelles, différentes. Si ces échelles 
sont souvent utilisées pour construire un modèle 
mathématique de génétique des populations, en 
revanche elles ne sont pas souvent définies avec 
précision pour une population donnée (Neigel, 1997). 
Une telle conception des populations reste donc assez 
théorique. 

Les définitions n'ont pas suivi la même évolution en 
dynamique et biologie des populations. Pour de 
nombreux écologues, la population fut, et est encore 
pour certains d'entre eux, identifiée à un échantillon 
d'individus prélevés dans un site particulier ou vivant 
dans un habitat donné. Ainsi, den Boer (1968) consi
dérait qu'une population constitue un groupe d'indi
vidus d'une espèce donnée vivant dans une localité 
particulière dont les limites spatiales sont déterminées 
par des barrières naturelles ou, même, imposées arbi
trairement par l'écologue. Pour cet auteur, la popula
tion est avant tout une unité écologique de travail, 
comme le probabiliste définit une population de billes. 
Elle n'est donc pas considérée comme une entité 
biologique ; aucune émergence de propriétés 
nouvelles et spécifiques de la population n'est alors 
attendue de cette • unité • ; ses propriétés ne se déter
minent qu'en additionnant celles des individus 
présents. Cette conception des populations rejoignait 
celle, très descriptive, d'Andrewartha et Birch (1954) 
pour lesquels une population est un ensemble de 
groupes d'individus plus ou moins liés entre eux et 
plus ou moins séparés les uns des autres. Cette défini
tion a néanmoins le mérite de tenir compte de l'hété
rogénéité environnementale et de l'existence de 
nombreux îlots de l'habitat. Dans l'esprit de ces 
auteurs les groupes d'individus pourraient corres
pondre à des populations locales, à l'image de l'ap
proche en génétique des populations. D'une manière 
implicite, les populations sont alors assez strictement 
séparées les unes des autres, au moins d'un point de 
vue démographique (McArdle et Gaston, 1993). C'est 
d'ailleurs la même idée qui s'applique aux métapopu
lations dont la notion fut réintroduite en biologie des 
populations par Levins (1970). Pour ce mathématicien, 
des populations pourraient être structurées en patchs4, 
analogues des populations locales, et la survie globale 
des métapopulations résulterait de l'équilibre entre 
extinctions et recolonisations des patchs. D'autres 
modèles mathématiques de métapopulations ont été 
proposés, dont celui de Boorman et Levitt (1973), 
fréquemment observé dans la nature. Dans ce 
modèle, un ou quelques patchs dominent les autres 
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patchs par leur taille et leur effectif ; ce sont ce ou ces 
quelques patchs qui en général assurent par leurs 
émigrants la colonisation des autres patchs et la survie 
globale de la métapopulation. 

Dans la plupart des définitions précédentes, les 
interactions entre individus sont appréhendées à une 
autre échelle que la population, celles de voisinages 
écoogiq~s 5 (1\Gojico«. et aC, Œ€71 ou gmu~s oj'in<li
vidus en interaction (den Boer, 1979). Ces populations 
locales sont interprétées comme des unités démogra
~nia,ues dans lesa,uelles ont lieu les ÇJrinciÇJaux 
~rocessus ÇIOÇ!Ulationnels, Ca reÇJmduction, Ca comÇJét~ 
tion, la prédation (Kindvall, 1999). Cette vue des popu
lations est très hiérarchique, avec des structures 
e.wl~Ril.ties ·. resrpi<.e, w. ~W.,{W, ÇtM w. wR..<a~~a
tion, la population locale et les individus6 . Cette 
app~m.-ffi:'cUJl1,.Uii·:>ûU vert·irr f1UPU iait!JI P.>~; a- imtt!JI t; 
les populations locales comme des entités totalement 
inféodées à des sites géographiques fixes, bien 
établis ; la population, locale ou globale, est fixée 
c:bans un espare aux 'rron'iieres DJen [)errnJes, ·a J'mYe
rieur duquel les éléments de la population sont 
supposés accompliT les actes essentiels à lem su'fllie et 
ffi 'leur r~DrooudKm. 

Legay et Debouzie (1985) ont proposé une défini
tion plus souple des populations puisque celles-ci ne 
!eraient ~us mmidér~ mmme fix~ à nnt&ieur 
di un espare pret'Js. ))s su.;werent Oe teTin compte Oes 
interactions entre individus quel que soit le moment 
dans leur cycle de développement à la condition bien 
(v.tffi>~•TimP~<I"h '!f~R r&s •i1far;~=~Hm~:, •i1«.<œsf.. <:Hr. <'f'.!U. 

reproduction. Ces auteurs recommandent également 
de considérer l'hétérogénéité des individus dans 
l'étude de la génétique ou de la dynamique des popu
lations. Une conception dynamique des populations 
permet par exemple de considérer que la migration 
éventuelle des individus ne détruit pas forcément leur 
population, de même que l'existence de diapauses7 de 
durée variable. Une telle définition décrit mieux l'orga
nisation et la vie des populations naturelles au sein de 
leur environnement. en particulier pour les espèces à 
socia>i~é aéve>oppée; en revanàle, >'Nuàe pra~ique 
d'une population selon cette définition soulève de 
nombreuses diffkultés malgré les nombreux progrès 
techniques récents /l.egay et Barbault 1995). 

Ce rappel historique des définitions fait apparaître 
une grande variabilité dans la conception, par les 
écologues et les généticiens, d'une population, allant 
de la méconnaissance des limites et de la composition 
de celle-ci jusqu'à une étude fine d'individus et de 
leurs interactions à la fois dans l'espace et le temps. 
Cette variabilité traduit aussi une continuité de points 
de vue, depuis une conception mathématique jusqu'à 
une considération écologique et éthologique de la 
population. 

Nomenclature 
des populations animales 

Il est possible de dresser un inventaire, plus ou moins 
complet, de différents types de populations 

considérées selon un point de vue écologique. Cet 
inventaire concernera surtout les espèces animales 
compte tenu des difficultés rencontrées dans la défini
tion des populations en écologie végétale. 

!.:expression • population fermée • est utilisée pour 
rendre compte d'une situation particulière : le biolo
giste ou le généticien des populations a choisi une 
situation (\Ui a toutes !'ès cnanŒs oje !ui assurer (\Ue <es 
principaux processus vitaux (reproduction, ... ) se 
dérouleront entre les individus étudiés. Le plus 
souvent, la situation choisie corresÇJond à un ewace 
ll,é.Oil,raÇJhia,ue isolé, comme une Cie ou tout naoitat 
favorable à une espèce et entouré d'espaces hostiles 
ou au moins défavorables à une installation des indi
''itt.'J.S oie <'e'S'j!R.<.e ç_oo9ttRxtie. Ce'::ll '.!.t;W. 9l.CJ.af..W. <l'.!R.. 
de nombreux chercheurs recherchent pour leurs 
cl.utlB'"cal; dr i'a'Ï.P.>élfl:'t:..h:f}ilfltl51 rr6115"..h:Jt!>j)l:ls'l!51r 
ou de migration, la population est implicitement 
définie. La population est donc isolée par sa position 
géographique. Cependant des considérations autres 
9ue g·eogra,D'JiJ9ues peuvent auss1 'è'rte ·a 1 onjbne ti un 

isolement. Par exemple, certaines populations 
humaines sont isolées ô'autTes populations pat des 
r~es socla)es s'tl'K'tes ~ù1 màm11€nnen't )es memnres 
reproducteurs de la population en son sein (exemples 
des Amish aux États-Unis, des isolats tels les Kel 
Kumme1 en Ai1ia;ue, i.~av et Oeim·uzie, f:FJ85~. Les 
resultais ac9ùJs sm ces popula'ilons 'n~rmees TeJ'event 
de l'étude de cas, pris au sens d'un modèle de popula
tion en interaction avec un environnement donné. La 

<g'_:qf!r;'illS!(f{m, 'tftSÇ.Qffi".1&<Jill1S<illff'SHW~S l'IR 'lÎ'~~t;'L 'pt.S 

oublier les contraintes expérimentales initiales qui 
induisent la fermeture de la population. 

Certains biologistes (e.g. Mayr, 1974) considèrent 
qu'il existe aussi des populations • contiguës • dont les 
caractéristiques changent progressivement le long 
d'un gradient ou d'un cline8 en fonction de facteurs 
environnementaux. De telles populations sont rencon
trées dans la majorité des espèces continentales 
animales ou végétales (Mayr, 1974), mais à notre 
connaissance leur statut n'a èté considéré gue par les 
géné~iciens aes popu>a~ions. Cepenàan~. >es r:'ne1-
cheurs comparant les dynamiques de telles popula
tions devraient ê~re attentifs aux difficui~és iiées à ia 
dé}imltation de ces popu}ations. Ce lype de popu}a
tions se rencontre typiquement pour de nombreuses 
espèces d'insectes ravageurs des forêts. 

Il existe aussi des populations • hybrides • (Barton et 
Hewitt, 1985) qui résultent du mélange permanent 
entre des populations de caractéristiques différentes 
se déployant de part et d'autre de ces zones. Ces 
populations sont souvent associées à des clines envi
ronnementaux mais néanmoins, au moins en l'état 
actuel de nos connaissances, semblent rarement liées 
à une discontinuité de l'environnement (Orr, 1996). 

Le terme • population ouverte • ne s'oppose pas 
seulement, dans sa définition stricte, à la population 
fermée. Il semble plutôt relever d'une discipline parti
culière, l'écologie marine, et caractérise des espèces 
au cycle de vie complexe dont l'un des stades au 
moins, en général les larves, se disperse totalement 
dans des espaces qui dépassent souvent nos capacités 
d'investigation, et dont au moins un autre stade est 
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s un voisinage écologique 
est défini pour des 
organismes et un 
processus écologique 
donnés. C'est la région à 
l'intérieur de laquelle les 
organismes sont actifs ou 
exercent une certaine 
influence çendant un laÇ>s 
de temps donné. 

6 Goodwin et Fahrig 
\1991'.~ int~ooui~nt m~ml!. 
un autrl!. niveau, la 
population régionale. 

7 La diapause est un état 
physiologique dynamique 
caractérisé le plus souvent 
par une activité 
métabolique, une 
croissance et une 
morphogenèse réduites, 
ainsi qu·une résistance 
élevée aux conditions 
environnementales 
défavorables. 

a un cline représente une 
variation spatiale, à peu 
près continue et régulière, 
d'un caractère en réponse 
à une variation d'une 
composante écologique 
selon un gradient 
géographique. 
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9 Une espèce démersale vit 
au fond, ou près de celui-ci, 

d'un lac ou de la mer. 

1o La philopatrie mesure le 
degré de fidélité au site de 

naissance. 

11 Les individus d'une 
espèce semelpare meurent 

aussitôt après leur 
reproduction, tandis que 

ceux d'une espèce 
itéropare se reproduisent à 
plusieurs reprises au cours 

de leur vie. 

sédentaire (Sale, 1990 ; Steele, 1997). Les populations 
ou les populations locales ne se maintiennent en un 
site donné que grâce aux immigrations du stade 
dispersif. Cette situation est classiquement observée 
en milieu marin pour la plupart des invertébrés marins 
et des poissons marins démerseaux9, de nombreuses 
plantes aquatiques, mais aussi chez certains insectes 
(papillons en particulier). Certains auteurs (e.g. 
Dempster et al., 1995) soulignent les difficultés 
pratiques pour définir des populations pour toutes ces 
espèces ; d'autres considèrent qu'elles se définissent à 
l'échelle d'un continent (Steele, 1978). ou même que 
certaines espèces ne seraient composées que d'une 
seule population (McArdle et Gaston, 1993). 

La distinction entre métapopulations et populations 
subdivisées mérite quelques commentaires. Une méta
population et une population subdivisée sont compo
sées d'unités connectées entre elles par une très forte 
dispersion des individus. Cependant, on considère 
généralement que les patchs d'une population subdi
visée ont une durée de vie éphémère n'autorisant le 
développement que d'une seule génération d'indi
vidus (Harrison, 1991 ). Ces patchs ne supportent donc 
pas réellement des populations locales, car aucune 
persistance de celles-ci n'est observable pendant 
plusieurs générations. En ce sens, les populations 
subdivisées se distinguent donc des métapopulations, 
mais en pratique la séparation n'est pas toujours aussi 
claire. Les notions de métapopulation et de population 
subdivisée doivent donc être perçues comme des 
variations le long d'un continuum en fonction du 
degré de dispersion des individus et du degré de stabi
lité temporelle des patchs. 

Méthodes utilisées pour 
délimiter une population 
La situation où une population correspond à un isolat 
géographique confirmé par des études antérieures ne 
soulève aucune difficulté particulière puisque l'éco
logue s'est placé dans une condition telle que les 
capacités dispersives de l'espèce étudiée ne permet
tent pas aux individus de quitter l'isolat, donc la popu
lation. En revanche, dans toutes les autres situations 
environnementales, la délimitation des membres 
appartenant à une population pose souvent problème 
et diverses méthodes ou approches sont adoptées par 
les chercheurs. On retrouvera dans la diversité des 
méthodes les deux points de vue : dynamique ou 
génétique des populations. 

I: observation 
des déplacements individuels 

L:approche la plus classique et la plus intuitive a 
consisté à mesurer les déplacements des individus. 
Certains individus sont lâchés en un ou plusieurs 
endroits, porteurs d'une marque qui les identifie (ou 
identifie leur groupe). La marque peut être naturelle 
(phénotype particulier par exemple) ou artificielle ; les 
individus soit appartiennent à la • population • 

étudiée, soit ont été obtenus autrement et/ou ailleurs 
(élevages, captures dans un autre site). La recapture 
d'un certain nombre d'entre eux et l'enregistrement 
des distances parcourues compte tenu du temps 
écoulé permettent d'estimer un domaine dans lequel 
sont supposées avoir lieu les principales interactions 
entre individus, donc de préciser les limites d'une 
population locale. Il existe de nombreuses techniques 
de marquage (dont les plus récentes font appel à des 
puces électroniques ou des transpondeurs, selon en 
particulier la taille des individus). 

Cette approche par l'étude des déplacements indivi
duels ne donne des résultats que si il existe une 
certaine philopatrie 10 des individus et plus particulière
ment de ceux apparentés, ou au moins si la dispersion 
des individus reste accessible à l'expérimentation. 
Cette approche n'est donc applicable qu'à un nombre 
limité d'espèces. En outre, elle souffre d'un certain 
nombre de limites méthodologiques. 

La première difficulté réside dans l'existence de 
plusieurs types de dispersion. Sont distinguées classi
quement pour de nombreuses espèces, la dispersion 
natale, entre le lieu de reproduction et celui de nais
sance, et la dispersion d'activités en particulier alimen
taires. Une approche par marquages d'individus enre
gistrera en général les deux types de dispersion, d'où 
une première source d'imprécision dans la délimita
tion de la population. 

La mesure de la seule dispersion natale, en particu
lier à l'échelle d'une population, dépend fortement du 
mode de reproduction des espèces. La mesure s'avé
rera moins difficile pour une espèce semelpare11 que 
pour une espèce itéropare dont les adultes se repro
duiraient plusieurs fois en des lieux différents. Dans ce 
dernier cas, une simple mesure de dispersion à un 
instant donné n'apportera qu·une information peu 
fiable pour apprécier la composition de la population. 

Il est également connu que, chez certaines espèces 
itéropares et en particulier chez les mammifères et les 
oiseaux, la dispersion natale peut différer notable
ment selon le sexe ; des estimations séparées pour les 
mâles et les femelles seront donc nécessaires. 

La recapture d'un individu marqué n'indique pas 
que la dispersion ait été efficace, c·est-à-dire que le 
• migrant • se soit reproduit (ou se reproduise) là où il 
a été recapturé. Il existe de nombreux exemples 
montrant les difficultés pour un migrant d'intégrer un 
ensemble d'individus ayant déjà établi des relations 
sociales entre eux. 

Pour les espèces caractérisées par une migration au 
cours d'une génération, la migration peut être à l'ori· 
gine de difficultés techniques pour suivre les individus 
marqués si l'espèce se révèle peu fidèle au site de 
départ. En effet, dans ce cas, les limites au moins 
physiques d'une population deviennent plus difficiles 
à cerner (exemple de la mouette rieuse) tant des 
points de vue de la dynamique que de la génétique 
des populations. 

Enfin, la méthode des marquages tend à sous
estimer les distances parcourues (supposées en 
général linéaires entre le point de départ et celui de 
recapture). En effet, la probabilité de capturer un indi
vidu se dispersant loin de son lieu de lâcher est très 
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fmitil€ ,l36f fqr}OOft ·a Ggl€ il€ ,Dl~j!€f un "m{li'.ilOU t!V6lit 

fé&"t,ma.·ve il' t.'fl€ mOOlli're r~'ile ~i'leli>J< i!t àl,, i~)
ne serait ce parce que dans un plan et a fortiori dans 
un volume, il est difficile de maintenir une densité de 
pièges constante en fonction de la distance. Seul un 
échantillon d'individus est marqué ; l'information sur 
lES 'iR..~(y;_~WR-<Jl.s ~S{ %%.. {ty;ç_<fw.~rJ.{ ~~~{~'è.<'fè. 

Néanmoins, la méthode est jugée coûteuse par les 
expérimentateurs, en temps passé sur le terrain et, 
dans une moindre mesure, en matériel. Dans certaines 
espèces, le marquage reste difficile, malgré les progrès 
techniques récents (Lebreton et Clobert, 1995) pour 
diverses raisons : taille réduite des individus, effectifs 
énormes, dispersion des individus à une telle échelle 
que le chercheur éprouve des difficultés à recapturer 
Ks 'i1mivŒlfJ rnnrn.tllis '(i11~'1ti'irP.:s rnru.'i1FJ, 7Jffi.~rm&, 
de nombreuses plantes, ... ). 

Le marquage « moléculaire " 
L"aotre approche dassfque poUT déffmiter une papota
ti on utilise les développements successifs de la 
biologie moléculaire (e.g., Bonhomme et a!., 1995). 
Cette approche est indirecte par rapport à la précé
dente, car elle cherche à déduire a posteriori les dépla
cements et la composition de la population à partir de 
marqueurs génétiques polymorphes. Un premier 
ensemble de techniques est utilisé pour rechercher des 
paternités et/ou reconstruire des arbres généalo
g\t~u~s. ~ ~nsu\t~ \d~ni.\i"\~1 d~s un\i.~s d~ l~'j)mduc.i.\on. 

Les premières initiatives en génétique des populations 
cnt (aét aQQel à des mara,ueurs sém(o!béa,ues comme 
les groupes sanguins et Je système HLA chez J'homme 
et certains singes. Oes généa!ogies ou au moins 
certains arbres généalogiques ont pu ainsi être 
reconstruits (Chepko-Sade et Olivier, 1979). Les 
méthodes progressent rapidement (Graur et Li, 2000) 
Et 'J.ti!<c:R..n{ <!ifférents t'§?eS <!e ?O('jrnor'jW.isme 
(séquences d'ADN nucléaire ou mitochondrial, amplifi
cations a!éatoir~ RA?D, "\lariabi!ité du nombr~ de 
Co'j)i5 mini- et miuosate!!it5, transposons). la 
méthode est maintenant utilisée pour des espèces les 
plus diverses : plantes (mesure de dispersion du 
pollen), insectes, vertébrés. Les reconstructions généa
logiques sont actuellement réalisées davantage dans 
une optique de génétique des populations (Nason et 
ml" -~~1$3 nu ~~'ÔltitiOO J~oo~, "lYY~3 \lue œ ~'fla
mique des populations. Elles conduisent souvent à 
t.<:f{mR:. tR.s :ur.~s qR_ •<mi:Ii1~ QI!. tR.s 'lm'fti.s gibwiff.:%" 
tives en évolution (Moritz, 1994). 

Les techniques mentionnées précédemment servent 
éllliS~"I à ~{t>l'leï 'les ~1'tlxge,~ "ffitn: .œs ~na-.'it1.1toffi 
prélevés dans différents sites (Slatkin, 1985). Si ces flux 
!~ ete><'is, ~f êSt a.:m:; ~nm<e- de- :;~a ~~ fê5 
!écnan'il))on.s Je)'e"llen'l oe )a même popu)a'l1on 8Jo'oa)e. 
Il est classique de mesurer ces flux par des indices 
Qindices de fixation de Wright ou celui dérivé de Ne\) et 
par suite d'estimer le degré de différenciation des 
échantillons prélevés qu'il est possible de faire corres
pondre dans certains cas à des populations locales. 
De nombreuses réserves ont été émises sur la perti
nence de l'approche (voir la synthèse de Bonhomme 
e'l at, 1~~5). Notons .simp)ement que ïes'timation ou 

1lux j(elilpu~ ,Delit 11fftl~il~melit ètre mJllnarèe ·a une 
mest.>i: M ~a-c~ ües "jjWfi'l'ill>-s .: t>'fi 'fulx 
génique considère les effets cumulés de tous les 
déplacements sur des échelles temporelles, et 
spatiales, en général très supérieures à celles d'une 
mesure instantanée (Neige!, 1997). Par ailleurs, la 
mi<imliR.. <~~ <:m; 'lNR. ç_~~~~ 'i.'<fç_Ww.<®m.s 
se révèle plus adaptée à la mise en évidence de 
dèmes ou de populations locales, que de populations. 
Cependant, pour des raisons pratiques, rapproche 
reste, en génétique des populations, la seule possible 
pour de nombreuses espèces (milieu marin, plantes, 
nombreux invertébrés). 

De€ m.éi:J.7ndef. iodkener I.JtJJlféer 
par des écologues 
Certains écologues ont développé des approches indi
rectes pour délimiter une population, en particulier 
lors de J'étude de la dynamique des populations. À 
notre connaissance, ffs ont utilisé res deux prfncfpales 
méthodes indirectes suivantes. La première s'appuie 
sur des études embrassant plusieurs échelles spatiales 
(et éventuellement temporelles) emboîtées. Selon 
Wiens (1989), il existerait, pour certaines espèces, des 
domaines d'échelles12 caractérisés par une disconti
nuité dans les mécanismes gouvernant la dynamique 
d'une population. Il est alors tentant de s'appuyer sur 
ces domaines pour délimiter des populations. Cette 
approcne peu\ conouire à oé,inir àes \imi'tes probab\es 
d'une population qui correspondent à des unités 
'&~Q'&~<!.?~(~~~m~<;'.f. <!.~f.(f.\.<:.(~«~s. no<;'. Q.(<;KQ<;\f,.(<;'.~~s. ffi<!.(S 

liées à certaines caractéristiques éthologiques des 
\m'i\-v\dus \Ru\1..\l..e et M\otgaan'i, 199S\. la po'j)ula\\on 
peut alors être perçue comme l'ensemble des indi
vidus considérés à une échelle (spatiale et temporelle) 
telle que cette dernière autorise une prédiction 
'\.OWè'cte '\Se la 'jYa"S'.stà'i'l'\.e '\Se la po'J)Uiatm, SU'i la ~ase 
d'un modèle statistique ou mécaniste de la population 
(Debouzie et Ballanger, 1993 ; Gooawîn et Fatrng, 
1998~. 

Une autre méthode indirecte utilisée par certains 
biologistes des populations repose sur une compa
raison des degrés de synchronisation entre les dyna
miques de • populations • (ce sont plutôt des échan
tillons d'individus). L:approche est fondée sur le 
,:oo:,"'lli)ifi ib~--ez ·tmtHtr \l"lle <li:S i:fitires r~ms par tm 
flux non négligeable d'individus qui se dispersent, 
'?J'R"R'?fœ-.<mt. -m.s 'liymnn"a(lR.s 'RTlR.'71R.<Jt. gJnr..."lr.-mlr 
sées (Sutcliffe et al., 1996). Corrélativement, le degré 
de synchronisation doit diminuer quand la distance 
~qDfu'Çlù'€ i:>i\i"i: 'les i:lliit€5 ifu~11e-."'h-e, ~ i:>"' ;Vffi'{r 
culier quand elle dépasse un certain seuil. La difficulté 
œ- rawrœt.-e ....=ent œ- fmx:t<*ion œ-s~a ~~a 
JÉ'rlpJOr,me ou po.s'lu)a'l es'l 'lou)oms VJa'le, é es't-'a-è)le 
que deux entités ayant des dynamiques synchronisées 
échangent de nombreux individus, donc tont partie de 
la même population. Or, des variables liées à J'envi
ronnement, ou toute variable critique pour la dyna
mique des populations, sont connues pour exercer un 
fort effet synchroniseur des dynamiques \Gaston, 
1988). Il faudrait donc pouvoir séparer les effets de ces 
vaT\a'o\es oe r.eux Tésu\'tan't Q'une ior'te mnn~c.\M'té 
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13 Des allèles sont des 
gènes homologues qui en 

général occupent le même 
emplacement 

chromosomique. 

entre les entités étudiées. Cette méthode indirecte doit 
donc plutôt être perçue comme une source d'informa
tions complémentaires permettant d'accéder à la 
notion de population. 

Signalons enfin que dans certains cas particuliers 
les individus vivant un habitat donné se caractérisent 
par des spécificités morphologiques, biochimiques, 
génétiques ou autres qui leurs sont propres, parfois à 
la suite d'une adaptation poussée vis-à-vis de leur 
environnement. Dans ces cas les populations peuvent 
se définir sur la base de ces spécificités (mais ceci n'est 
pas la règle générale). 

Discussion et conclusion 
La notion de population reste un thème très discuté 
en écologie ; ce sera l'objet de la première partie de 
cette discussion. Une seconde partie sera consacrée à 
des propositions qui tenteront de faire converger les 
principaux points de vue actuels sur la perception 
d'une population. 

Les dangers 
d'une méconnaissance des populations 
De nombreux écologues semblent, soit ignorer la 
question de la définition d'une population, soit 
considérer que c'est un problème mineur. Il peut 
paraître paradoxal de travailler sur un objet donné, 
une population, sans l'avoir défini au préalable (mais il 
est vrai qu'on ne sait pas définir dans tous les cas ce 
qu'est un individu ou une espèce l). Du point de vue 
des théories écologiques, l'absence de définition d'une 
population conduit à s'interroger sur certaines conclu
sions de la dynamique ou de la génétique des popula
tions. Des populations contiguës échangeant des indi
vidus à un rythme variable au cours du temps seront 
très mal représentées par des échantillons prélevés au 
hasard, sans aucune référence à une population. Les 
mesures des effectifs, des taux vitaux ou le calcul de 
diverses fréquences (des allèles 13, de caractères 
morphologiques, ... ) perdent beaucoup de leur perti
nence si les limites des populations sont inconnues. 
L.:intérêt de cette remarque varie fortement selon l'es
pèce considérée. D'une manière générale, les 
écologues étudiant des arthropodes, terrestres et 
surtout marins, risquent de commettre des contresens 
dans leurs interprétations plus souvent que par 
exemple les mammalogistes. Par exemple, les résul
tats divergents enregistrés en dynamique des popula
tions d'insectes quant au rôle des mécanismes 
densité-dépendants (Dempster et al., 1995 ; Berryman, 
1996) résultent, pour partie, de conceptions différentes 
des populations, conceptions allant fréquemment 
jusqu'à l'ignorance totale des populations. II est assez 
intéressant de constater que les généticiens et les 
biologistes ignorent toujours ce qu'est vraiment une 
population de Drosophiles, malgré les centaines de 
milliers de publications concernant ces espèces. Enfin, 
d'un point de vue appliqué, l'ignorance de la définition 
des populations conduit souvent à une faible efficacité 
des méthodes de lutte contre certains ravageurs, 

compensée alors par une intensification des applica
tions de pesticides. L.:échec de certaines luttes biolo
giques résulte en grande partie du refus de considérer 
que les ravageurs pouvaient être structurés en popula
tions. 

La nécessité d'une définition 
des populations 
Nous défendons l'idée qu·une définition non ambiguë 
des populations naturelles est indispensable en 
écologie, à l'opposé de certains philosophes des 
sciences pour lesquels les définitions ne sont pas 
nécessaires ; seuls compteraient les attributs essentiels 
aux populations (revue dans Mayr, 1998 : 71 ). Une 
définition et une conception biologiques des popula
tions nous semblent indispensables en écologie car 
elles vont conditionner les méthodes mises en œuvre 
pour les étudier tant pour leur dynamique que pour 
leur génétique. Nous renvoyons à d'autres textes (e.g. 
Legay et Debouzie, 1985) pour un exposé sur les stra
tégies d'échantillonnage spatial adapté. Ajoutons 
seulement que des études à court terme (2-3 ans) ne 
garantissent pas que l'objet étudié formé d'individus 
appartenant à un espace donné, constitue réellement 
une population (voir le constat de Dempster (1997) 
après 12 ans de piégeages d'un papillon l). 

On peut opposer l'extrême abondance des 
recherches sur les échelles de structuration (pattern) et 
la rareté de celles sur la constitution d'une population. 
Or, si les recherches de pattern sont des prérequis 
indispensables pour toute étude écologique ou géné
tique, elles n'en demeurent pas moins statiques (au 
moins pour la majorité d'entre elles) et ne débouchent 
que trop rarement sur la notion de population. II est 
remarquable de constater que dans un article brillant 
sur la notion d'échelle, Wiens en 1989 n'aborde 
jamais le problème de la structuration d'une espèce en 
populations. L.:extrême focalisation des recherches sur 
la question des échelles (spatiales et temporelles) a, de 
mon point de vue, largement occulté celles sur la défi
nition des populations. 

La population comme objet original 
Comme le soulignaient encore récemment McArdle et 
Gaston (1993), une population ne peut pas être 
considérée par le chercheur comme un groupe d'indi
vidus vivant dans un certain espace, à l'intérieur de 
frontières arbitrairement fixées sur des considérations 
trop centrées sur notre perception de l'environnement. 
Une population doit être considérée comme une 
entité biologique, lieu d'émergence de propriétés 
nouvelles, spécifiques de ce niveau de structuration. 
Une population est plus que la somme de tous les 
individus qui la composent. Une conception purement 
mathématique des populations n'est pas recevable en 
écologie. II est essentiel que le biologiste ou le généti
cien des populations s'intéresse aux individus, étudie 
leurs particularités, leurs différences, leurs interactions 
(on rejoint la préoccupation de certains modélisateurs 
dans l'approche fondée sur des individus, Lomnicki, 
1999). Ce retour aux individus permettrait aussi d'ef-
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facer la coupure actuelle, assez artificielle, entre 
biologie des organismes et biologie des populations. 

En définitive, si on admet que pour parler de popu
lations naturelles, au moins les deux conditions 
suivantes, à savoir la connaissance partielle ou 
correcte des membres de la population et un suivi à 
long terme, doivent être réalisées, il existe alors dans 
la littérature peu de cas bien documentés tant en 
dynamique qu'en génétique des populations. Nous ne 
disposons donc que d'un nombre limité de modèles 
physiques de populations naturelles. 

Le besoin 
d'une approche pluridisciplinaire 
Les populations sont des entités complexes, sièges de 
multiples interactions entre les individus et entre ceux
ci et leur habitat, interactions souvent variables au 
cours du temps. L'écologue accepte généralement 
cette complexité (un peuplement ou un écosystème 
l'est encore davantage !) mais, pour y faire face, il doit 
travailler au sein d'une équipe pluridisciplinaire et, si 
possible, travailler en interdisciplinarité. Si chaque 
discipline revendique de nos jours le besoin de mener 
des travaux au sein d'équipes pluridisciplinaires, la 
réflexion s'applique particulièrement à la biologie des 
populations. En effet, la notion de population ne 
pourra être appréhendée qu'en confrontant des infor
mations collectées dans les domaines les plus divers 
(éthologie, biochimie, physiologie, géophysique, 
modélisation, ... ). L'interdisciplinarité de l'approche 
autorisera ensuite une synthèse des informations 
collectées. 

Concilier les points de vue de la génétique 
et de la biologie des populations 
L'analyse bibliographique précédente permet de 
constater qu'actuellement les populations semblent en 
général perçues différemment en biologie et géné
tique des populations. Le critère de la dispersion des 
individus illustre bien cette disparité des conceptions. 
En dynamique des populations, c'est la dispersion 
réalisée de tous les individus qui est l'élément central, 
c'est-à-dire la dispersion entre les lieux de naissance et 
de reproduction. En revanche, en génétique des popu
lations, l'existence de quelques rares migrants effi
caces dans leur reproduction peut modifier profondé
ment la structure génétique de la population. En 
général, un flux de migrants d'environ 5 % dans une 
population ne change pas nos estimations des para
mètres vitaux de la dynamique des populations, car il 
est rare que la précision des estimations atteigne une 
telle valeur. En revanche, un flux d'immigrants de 5 % 
peut avoir des conséquences très marquées sur la 
structure génétique des populations. Notons d'ailleurs 
que des modèles démographiques développés en 
dynamique des métapopulations ou de populations 
subdivisées suggèrent qu'un taux de 5 % (Goodwin et 
Fahrig. 1998) ou de 10% (Hastings, 1993) de migrants 
définit un seuil pour décider si des populations locales 
fluctuent indépendamment les unes des autres. 

En plus des conséquences méthodologiques 
auxquelles il a été fait allusion précédemment, le fait 
de concevoir une population comme un ensemble 
d'individus en interaction, ensemble non figé dans 
l'espace et le temps, implique qu'il est indispensable 
de s'intéresser aux individus qui composent la popula
tion et de tenir compte des informations recueillies par 
individu. Dans de nombreux cas, c'est autant la varia
bilité individuelle d'un caractère que sa valeur 
moyenne, qui détermine la dynamique et/ou la géné
tique de la population. Cette prise en compte des indi
vidus concerne alors aussi bien la dynamique que la 
génétique des populations. Il importe donc de rappro
cher les points de vue de ces deux disciplines, la ques
tion étant de savoir si l'état de nos connaissances le 
permet actuellement. 

La classification proposée par Haila (1990) des îles 
et des échelles attachées à ces îles (individus, dyna
mique de populations, différenciation des populations 
et divergence évolutive), s'applique en partie aux 
populations. Mais, davantage qu'une île, une popula
tion est complexe et nécessitera une approche pluri
disciplinaire, de longue durée et sans a priori anthro
pocentré sur sa composition. Malgré le nombre réduit 
de modèles physiques disponibles de populations 
naturelles, la littérature suggère déjà qu'il n'existe pas 
un seul modèle de population. À l'inverse, il est peu 
probable que chaque population soit tellement origi
nale qu'elle en devienne unique et qu'il existerait alors 
une infinité de modèles de populations. Il est essentiel 
qu'une approche des populations davantage centrée 
sur les individus soit développée en écologie en 
rapprochant les points de vue de la dynamique et de 
la génétique des populations. 

Résumé 

La littérature écologique repose sur une ambiguilé dans la 
définition d'une population, perçue comme un objet 
mathématique ou biologique. Après un rappel de l'histoire 
des définitions, le présent article montre les limites, pour 
l'écologue, de la conception mathématique des 
populations. Inversement, une approche écologique 
fondée sur l'étude des interactions entre individus, en 
particulier celles liées à leur reproduction, soulève de 
multiples problèmes méthodologiques qui sont 
brièvement rappelés. Il eSt suggéré qu'il n'existerait 
actuellement qu'un nombre limité de modèles physiques 
de populations. Les généticiens et les biologistes semblent 
percevoir différemment les populations naturelles. 
Néanmoins, seule une approche pluri- et interdisciplinaire 
permettra d'appréhender la complexité de la notion de 
population. © 1999 Éditions scientifiques et médicales 
Elsevier SAS 

population 1 définition 1 biologie des population 1 
génétique des populations 
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