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‘Each species, even where it most abounds, is 
constantly suffering enormous destruction at 
some period of its life, from enemies or from 
competitors for the same place and food.’

‘… natural selection acts by competition’

Darwin (On the Origin of Species), 1859:





MUTUALISME

Van Beneden, 1875 - un terme connoté sociétalement… 



Le Devoir Mutuel, 1828
Art. I. Le Devoir mutuel est une institution fondée par les 
chefs d’atelier de la Fabrique de la soie à Lyon et ses
environs pour améliorer progressivement leur position 
morale et physique.

Art. II. Ils s’engagent :
1° à pratiquer les principes d’équité, d’ordre et de 
fraternité.
2° à unir leurs efforts pour obtenir un salaire raisonnable
de leur main-d’œuvre…
4° à se prêter mutuellement tous les ustensiles de leur
profession…
7° à acheter collectivement les objets de première 
nécessité pour leur ménage. 



“ L’égalité des personnes est la première 
condition du nivellement des fortunes, laquelle 
ne résultera que de la mutualité ” (Proudhon, 
1864) 
Mutuellisme social : “ système social basé sur 
l’égale liberté, la réciprocité, (…) la 
coopération, (…) et l’association volontaire en 
vue de la défense contre l’agression et 
l’agresseur ” (Proudhon, 1875)

MUTUALISME



Schwendener, 
1866



SYMBIOSE – sens large

“das fortwährende und innige Zusammenleben
ungleichnamiger Organismen” (De Bary, “De 
la Symbiose”, 1879) : 
- une définition conforme à l’étymologie
- un terme sans doute subtilisé à

Frank (“Symbiotismus”, 1877) 
- ne préjuge pas des échanges (inclut

les parasites biotrophes par exemple)



“das fortwährende und innige Zusammenleben
ungleichnamiger Organismen” (De Bary, “De 
la Symbiose”, 1879) : 
“l'exemple le plus connu et le plus parfait de 
symbiose est le parasitisme complet, c'est-à-
dire l'état dans lequel un animal ou une plante 
naît, vit et meurt sur ou dans un organisme 
appartenant à une autre espèce.” 

SYMBIOSE – sens large



SYMBIOSE – sens strict

Frank, 1877 (sur les lichens) : 
“ De l’union de deux organismes (…) résulte la 
formation d’une forme propre. (C’est…) le 
“vivre ensemble”. C’est pourquoi on peut
recommender de désigner ces cas sous le terme
Symbiotismus (…). Une relation où le parasite 
se soucie aussi de la nutrition de son hôte revêt
une autre signification que le parasitisme ” 



“das fortwährende und innige Zusammenleben
ungleichnamiger Organismen” (De Bary, “De 
la Symbiose”, 1879) : 
“Quelle que soit l’importance qu’on accorde 
à la sélection naturelle dans la transformation 
des espèces (…), il est souhaitable qu’un autre 
champ de recherche s’ouvre à 
l’expérimentation.” 

SYMBIOSE – sens large



SYMBIOSE – sens strict



" J’étais persuadé qu’admettre 
une impitoyable guerre pour 
la vie, au sein de chaque espèce, 
et voir dans cette guerre une 
condition de progrès, c’était 
avancer non seulement une 
affirmation sans preuve, mais 
n’ayant pas même l’appui de 
l’observation directe. "

Kropotkine P. (1902). L’Entraide, un facteur de 
l’évolution 



‘L’entraide est autant une loi de la vie 
animale que la lutte réciproque, mais 
(…), comme facteur de l’évolution, la 
première a probablement une 
importance beaucoup plus grande, en 
ce qu’elle favorise le développement 
(…) de caractères éminemment 
propres à assurer la conservation et le 
développement de l’espèce ; elle 
procure aussi, avec moins de perte 
d’énergie, une plus grande somme de 
bien-être et de jouissance pour chaque 
individu.’         Kropotkine P. (1902)



" Natural selection cannot possibly produce any 
modification in any one species exclusively for 
the good of another species. (…) 
If it could be proved that any part of the structure 
of any one species had been formed for the 
exclusive good of another species, it would 
annihilate my theory, for such could not have 
been produced through natural selection. "

Darwin (On the Origin of Species), 1859:



" Natural selection cannot possibly produce any 
modification in any one species exclusively for 
the good of another species. (…) 
If it could be proved that any part of the structure 
of any one species had been formed for the 
exclusive good of another species, it would 
annihilate my theory, for such could not have 
been produced through natural selection. "

Darwin (On the Origin of Species), 1859:
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et fonctionnellement, comme un organisme unique - montrant la triple origine de 
l’espèce. 
 

 
 
Figure 2. Arbre phylogénétique non raciné des trois domaines du vivant, réalisé à l’aide d’un gène 
de la petite sous-unité ribosomal (barre : 0,1 substitution par site). Les positions des trois génomes 
(nucléaire, mitochondrial et chloroplastique) contenus dans le maïs (Zea mays) sont indiquées — 
Synechococcus est une cyanobactérie (adapté d’après Ref. 1). 
 
L’ensemble des ces propriétés montre que la cellule eucaryote est une chimère 
comportant à la fois des constituants caractéristiques de la cellule eucaryote (le noyau) 
et des organites aux propriétés typiquement procaryotes (chloroplastes, 
mitochondries).  
 
La distinction entre Procaryotes et Eucaryotes a été proposée en 1925 par le Pastorien 
Edouard Chatton2 (qui a nommé ces deux types cellulaires), même si elle ne commença 
d’être reconnu que dans les années 50-60, et la nature chimérique des cellules 
eucaryotes avait été entrevue dès le tournant du 19ème au 20ème siècle. Si le botaniste 
Andreas Schimper (né en France) eu l’idée, en 1883, que les organismes 
photosynthétiques étaient le résultat de la combinaison d’organismes distincts, ce fut le 
biologiste Russe Constantin Mereschkowsky, qui le premier apporta des arguments 
solides pour dire que certaines cellules proviennent d’une union intracellulaire de deux 
types différents de cellules (endosymbiose). Dans son article de 19053, Mereschkowsky 
propose trois idées essentielles : (a) les chloroplastes sont des sortes de cyanobactéries 
qui très tôt dans l’évolution ont établi une symbiose avec un hôte hétérotrophe, (b) 
l’hôte qui a acquis les plastes était lui-même le produit d’une symbiose antérieure entre 
une cellule hôte de type amiboïde, plus grosse, hétérotrophe, et un endosymbionte plus 
petit, de type microcoque, à l’origine du noyau et (c) l’autotrophie des plantes est 
entièrement héritée des cyanobactéries. Mereschkowsky n’avait pas envisagé l’origine 
des mitochondries. Elle est à mettre au crédit du microbiologiste français Paul Portier 
qui écrit dans un texte en 19184 que « tous les êtres vivants, tous les animaux (…), toutes 

D’après Franz-Lang & Paquin, 2000. Médecine-Science 16: 212



Schimper, 1883

" s'il est définitivement établi que les plastes 
ne sont pas formés de novo dans la cellule-
œuf, alors leur situation dans la cellule où ils 
se trouvent rappelle celle de symbiontes. 
Peut-être une plante verte n'est-elle que 
l'union entre un organisme incolore et un 
microbe possédant des pigments 
chlorophylliens " 







Melvin Calvin         &        Hans Krebs



Edmund 
Wilson
1856-1939

Théorie "parfaitement infondée" … "de telles 
spéculations peuvent paraître trop fantaisistes pour 
être abordées dans une société de biologistes res-
pectables ; toutefois il n’est pas impossible qu’elles 
soient un jour considérées plus sérieusement" 



Lynn Margulis
1938-2011







Schwartz & Dayhoff, 1978 

Plastes
Mitochondries



Lynn Margulis
1938-2011



Darwin’s work is 
« anthropomorphic and 
of limited interest »         

L. Margulis, 1970











" Natural selection cannot possibly produce any 
modification in any one species exclusively for 
the good of another species. (…) 
If it could be proved that any part of the structure 
of any one species had been formed for the 
exclusive good of another species, it would 
annihilate my theory, for such could not have 
been produced through natural selection. "

Darwin (On the Origin of Species), 1859:











Le paradoxe de la coopération

L’émergence tardive de la coopération

L’émergence tardive de l’endosymbiose





MYCORHIZE
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Neottia
nidus-avis

Epipogium 
aphyllum



Deux façons de tricher :

   Abus d’exploitation

   Non-réciprocité
et/ou



Deux sources de tricherie :

   Intraspécifique

   Interspécifique
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" l’entraide est autant une loi de la vie 
animale que la lutte réciproque, mais 
(…), comme facteur de l’évolution, la 
première a probablement une 
importance beaucoup plus grande, en 
ce qu’elle favorise le développement 
(…) de caractères éminemment 
propres à assurer la conservation et le 
développement de l’espèce ; elle 
procure aussi, avec moins de perte 
d’énergie, une plus grande somme de 
bien-être et de jouissance pour chaque 
individu. "         Kropotkine P. (1902)



" l’entraide est autant une loi de la vie 
animale que la lutte réciproque, mais 
(…), comme facteur de l’évolution, la 
première a probablement une 
importance beaucoup plus grande, en 
ce qu’elle favorise le développement 
(…) de caractères éminemment 
propres à assurer la conservation et le 
développement de l’espèce ; elle 
procure aussi, avec moins de perte 
d’énergie, une plus grande somme de 
bien-être et de jouissance pour chaque 
individu. "         Kropotkine P. (1902)

Le problème de la 
sélection de groupe 

!!
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" Natural selection cannot possibly produce any 
modification in any one species exclusively for 
the good of another species. (…) 
If it could be proved that any part of the structure 
of any one species had been formed for the 
exclusive good of another species, it would 
annihilate my theory, for such could not have 
been produced through natural selection. "

Darwin (On the Origin of Species), 1859:
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Cinq solutions pour ce paradoxe

L’émergence tardive de l’endosymbiose



1
Les conditions 

stressantes
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We compared the effects of removing neighbouring vegetation on
8–12 replicates of 115 different target plant species at low versus
high elevations in 11 different mountain ranges around the world
(Table 1). Over all locations combined, plant–plant interactions
shifted from competition in relatively benign abiotic environments at
low elevations to facilitation in more stressful environments at high
elevations: Fig. 1; analysis of variance (ANOVA) for relative neigh-
bour effect (RNE)10 for biomass (RNEbiomass), Fglobal location ¼ 1.22,
degrees of freedom, d.f. ¼ 8, 98, P ¼ 0.293; F site altitude ¼ 51.06,
d.f. ¼ 1, 98, P , 0.001; ANOVA for RNEleaf growth,
Fglobal location ¼ 1.34, d.f. ¼ 9, 93, P ¼ 0.262; F site altitude ¼ 59.97,
d.f. ¼ 1, 93, P , 0.001. For the nine locations where plants were
harvested, RNEbiomass was20.22 ^ 0.02 (1 s.e.) at the low sites and
þ0.25 ^ 0.02 at the high sites. For the nine locations where leaf
growth rates weremeasured RNEleaf growth was 0.33 ^ 0.02 (1 s.e.) at
the low sites and þ0.16 ^ 0.02 at the high sites. At eight of the 11
locations, removal of neighbours had effects on aboveground target
plant biomass that were significantly different, andmore facilitative,
at high elevations than at low elevations, indicating that general
interactions shifted from competition to facilitation with increasing
elevation and abiotic stress. At the other three sites RNE was
significantly greater than zero, indicating facilitation, but because
RNE was also positive at the low sites there was no difference
between sites. Two of these three sites were in highly stressful arctic
environments (the Kluane Mountains in western Canada and
Abisko, Sweden), and the third was in the Sierra Nevada of Spain
where both high and low sites were unusually dry. No significant
effect of competition on plant biomass (for all species combined)
was found at any of the high-elevation experimental sites. For all
species combined across all 11 locations, neighbours had weakly
competitive effects on mortality of target plants at low elevations,
but highly facilitative effects on mortality at high elevations (Fig. 2).
Similarly, sexual reproduction was reduced by neighbours at low
elevations and enhanced by neighbours at high elevations (Fig. 3).
Considered together, the results of this short-term experiment
demonstrate strong shifts from competitive processes in relatively
benign environments to facilitation in more stressful environments
as biological determinants of plant reproduction, community
composition and community diversity.
We hypothesize that the shift from competition at low elevations

to facilitation at high elevations is based on fundamental physio-
logical limitations. As conceptualized by Grime11 for shifts in
competitive intensity on stress gradients, we believe that non-
resource factors such as temperature, wind, and soil disturbances
are less limiting to plant growth at low elevations, permitting plants
to grow to the point where further growth or reproduction is limited

by resources. At high elevations, temperature, wind scouring or soil
instability may limit plant growth more than resource availability.
Amelioration of these severe stresses by neighbours may favour
growth more than competition for resources with the same neigh-
bours impairs growth.

Experimental studies of facilitation and competition seldom
provide unbiased, neutral estimates of the relative occurrence or
importance of these interactions in communities because focal
species are chosen on the basis of their spatial association with
other species. We made no effort to choose species that showed
particular spatial relationships with any other species or that
occupied any particular position on elevational or topographic
gradients. Our selection of a large proportion of the species
occurring in these alpine communities provides more support for
generality of the importance of facilitation than studies that have
focused on few species at one or two locations. Despite the problem
of scaling our experiments to the longer time frame of alpine plant
community development, our demonstration of common, strong
facilitation supports the general neutral model constructed by
Dodds12 for community organization, and the empirical model
developed by Miller to incorporate both direct and indirect effects
among plants4. They found that positive interactions among species
were as likely as negative ones in communities as long as relatively
large numbers of species and connections were considered.

Figure 2 Proportion of surviving target species in controls and neighbour removal
treatments at high and low elevation experimental sites for all 11 locations combined.

Error bars show one standard error. (ANOVA, F treatment ¼ 8.47, d.f. ¼ 1,206,

P ¼ 0.004; F site ¼ 2.10, d.f. ¼ 1,206, P ¼ 0.149; F treatment£site ¼ 22.13,

d.f. ¼ 1,206, P , 0.001.)

Figure 3 Proportion of flowering or fruiting target species in controls and neighbour

removal treatments at high and low elevation experimental sites for all 11 locations

combined. Error bars show one standard error. (ANOVA, F treatment ¼ 0.62, d.f. ¼ 1,180,

P ¼ 0.432; F site ¼ 0.14, d.f. ¼ 1,180, P ¼ 0.709; F treatment£site ¼ 16.17,

d.f. ¼ 1,180, P , 0.001.) The degrees of freedom are lower than for survival because

reproduction was not recorded at all sites.

Figure 4 The relationship between relative neighbour effect (RNE) and the estimated

maximum temperature in early summer (June in the Northern Hemisphere and December

in the Southern Hemisphere) at each of the 22 experimental sites. Points above zero on

the RNE axis indicate facilitation, whereas points below zero indicate competition.
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diversity2. But there have been no large-scale experiments
designed to examine the generality of positive interactions in
plant communities and their importance relative to competition.
Here we show that the biomass, growth and reproduction of
alpine plant species are higher when other plants are nearby. In
an experiment conducted in subalpine and alpine plant commu-
nities with 115 species in 11 different mountain ranges, we find
that competition generally, but not exclusively, dominates inter-
actions at lower elevations where conditions are less physically
stressful. In contrast, at high elevations where abiotic stress is
high the interactions among plants are predominantly positive.
Furthermore, across all high and low sites positive interactions
are more important at sites with low temperatures in the early
summer, but competition prevails at warmer sites.

The performance of plants in communities is very different from

their performance as individuals3,4, a discrepancy that is generally
attributed to negative, competitive interactions5,6. However, recent
research has demonstrated that the overall effects of species on each
other may vary as competition and facilitative mechanisms shift in
relative importance1,2,7,8. In an attempt to integrate biotic inter-
actions and abiotic factors into a single conceptualmodel, ecologists
have hypothesized that the relative importance of competition and
facilitation may vary inversely along gradients of abiotic stress8,9.
The importance of facilitation as an organizing process in commu-
nities is predicted to increase along gradients of increasing abiotic
stress and decreasing productivity, whereas the importance of
competition is predicted to decrease. We tested the hypothesis
that the importance of facilitation, relative to competition, increases
in importance in response to increasing abiotic stress in a global
experiment in subalpine and alpine plant communities.

Table 1 Descriptions of experimental sites

Site
Latitude,
longitude

Low–high
elevations (m)

Low–high
microtopography

Set-up–harvest
dates

Low–high
species number Measurements

...................................................................................................................................................................................................................................................................................................................................................................

Central Brooks Range, Alaska 68.1, 211.0 800–1,400 Flat–weak concave 1998–99 5, 5 Leaf number & biomass
Abisko, Sweden 68.2, 18.5 580–1,000 Concave–concave 1998–99 3, 4 Leaf number & biomass
Kluane Range, Yukon 60.4, 221.9 900–1,750 Weak concave–Convex 1998–99 5, 5 Leaf number & biomass
Cairngorms, Scotland 57.1, 3.5 400–740 Concave–flat 2000 5, 5 Leaf number & biomass
Rocky Mountains, Banff 51.3, 244.0 1,400–2,300 Concave–convex 2000 4, 4 Leaf number & biomass
Rocky Mountains, Absaroka Mountains 45.1, 250.8 2,350–3,000 Flat–flat 1998–99 5, 5 Leaf number & biomass
French Alps 44.5, 6.4 2,100–2,900 Concave–convex 1997–98 10, 10 Leaf number & biomass
Central Caucasus, Kazbegi 42.5, 44.4 2,100–3,000 Flat–flat 1996–97 7, 5 Leaf number
Rocky Mountains, Colorado 40.2, 254.6 2,930–3,500 Flat–flat 1998–99 5, 5 Leaf number & biomass
Sierra Nevada, Spain 37.1, 3.4 2,400–3,100 Flat–weak concave 1998–99 4, 4 Leaf number & biomass
Central Andes, Tucuman 26.5, 294.9 2,000–3,600 Flat–flat 1997–98 5, 5 Leaf number
...................................................................................................................................................................................................................................................................................................................................................................

Species are presented in the Supplementary Information.

Figure 1 Relative neighbour effect (RNE) at the 11 experimental sites. Error bars

represent one standard error, P values denote significance of differences between the two

sites (ANOVA with site and species as main effects), and asterisks denote a site effect that

was significantly different from zero (P . 0.01). RNE was calculated for biomass of target

plants at all sites except for the Caucasus and the Andes sites, where RNE was calculated

using the difference in leaf number between control and removal target pairs. a, Brooks
Range; b, Kluane Range; c, Cairngorms; d, Abisko; e, French Alps;
f, Caucasus Mountains; g, Sierra Nevada; h, Andes; i, Rocky Mountains, Colorado;
j, Absaroka Mountains, Montana; k, Rocky Mountains, Banff.
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Relative neighbour effect (RNE) sur la biomasse, 
selon l’altitude (low, high)



"« Le tien » et « le mien » est 
beaucoup moins strict parmi les 
pauvres que parmi les riches."

Kropotkine P. (1902). 
L’Entraide, un facteur de 
l’évolution 
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COEVOLUTION



‘Natural selection cannot possibly produce any 
modification in any one species exclusively for 
the good of another species. (…) If it could be 
proved that any part of the structure of any one 
species had been formed for the exclusive good 
of another species, it would annihilate my theory, 
for such could not have been produced through 
natural selection.

Darwin (On the Origin of Species), 1859:



Neottia
nidus-avis

Epipogium 
aphyllum





5. 
La victoire de 
l’enfermement







Le paradoxe de la coopération

L’émergence tardive de la coopération

Cinq solutions pour ce paradoxe

L’émergence tardive de l’endosymbiose



AC
T

ES
 S

U
D

JA
M

AI
S 

SE
U

L
M

AR
C
A

N
D

RÉ
  S

EL
O

SS
E

DÉP. LÉG. : JUIN 2017
24,50 € TTC France
www.actes-sud.fr

ISBN 978-2-330-07749-5

9:HSMDNA=U\\Y^Z:
ACTES SUD

LE POINT DE VUE DES ÉDITEURS

Nous savons aujourd’hui que les microbes ne doivent plus seulement 
être associés aux maladies ou à la décomposition. Au contraire, ils 
jouent un rôle en tout point essentiel : tous les organismes vivants, 
végétaux ou animaux, dépendent intimement de microbes qui contri-
buent à leur nutrition, leur développement, leur immunité ou même 
leur comportement. Toujours pris dans un réseau d’interactions micro-
biennes, ces organismes ne sont donc… jamais seuls. 

Au fil d’un récit foisonnant d’exemples et plein d’esprit, Marc-André 
Selosse nous conte cette véritable révolution scientifique. Détaillant 
d’abord de nombreuses symbioses qui associent microbes et plantes, 
il explore les propriétés nouvelles qui en émergent et modifient le 
fonctionnement de chaque partenaire. Il décrypte ensuite les extraor-
dinaires adaptations symbiotiques des animaux, qu’ils soient terrestres 
ou sous-marins. Il décrit nos propres compagnons microbiens – le 
microbiote humain – et leurs contributions, omniprésentes et parfois 
inattendues. Enfin, il démontre le rôle des symbioses microbiennes au 
niveau des écosystèmes, de l’évolution de la vie, du climat, et des pra-
tiques culturelles et alimentaires qui ont forgé les civilisations.

Destiné à tous les publics, cet ouvrage constitue une mine d’infor-
mations pour les naturalistes, les enseignants, les médecins et pharma-
ciens, les agriculteurs, les amis des animaux et, plus généralement, tous 
les curieux du vivant. À l’issue de ce périple dans le monde microbien, 
le lecteur, émerveillé, ne pourra plus porter le même regard sur notre 
monde.

Professeur au Muséum national d’histoire naturelle et à l’université de Gdańsk 
(Pologne), Marc-André Selosse enseigne également dans d’autres universités 
en France et à l’étranger. Ses recherches portent sur les associations à bénéfices 
mutuels (symbioses) impliquant des champignons, et ses enseignements, sur 
les microbes, l’écologie et l’évolution. Il est éditeur de revues scientifiques 
inter nationales ainsi que d’Espèces, une revue de vulgarisation dédiée aux 
sciences naturelles. Il est aussi très actif dans ce domaine par des conférences, 
des documentaires et des articles.
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