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Evolution and classification of the mountain Caddis-flies 
(University of Illinois Press, Urbana, 1956) 

H. H. ROSS 

La parution de cet ouvrage marquera certainement une date impor- 
tante dans l'histoire de la trichoptérologie, non seulement par la somme 
consid6rable de connaissances qu'il apporte et par l'étendue des problé- 
mes qu'il traite, mais surtout par l'esprit nouveau qu'il introduit dans 
ce chalnp d'investigation. Jusqu'ici, la plupart des travaux sur les 
Tric11optPres ont été avant tout descriptifs et le petit nombre de ceux 
qui ont et6 consacrés ?i la phylogénie et  B la zoogéographie ont trait6 
les questions d'un point de vue surtout statique. 

Or, dans son ouvrage, Ross envisage les problemes de facon dyna- 
mique et s'applique B retracer l'évolution des groupes qu'il étudie, en I 

fait ?i en reconstituer l'histoire, sous la forme de séquences phylétiques I 

retrackes itape par étape. L'ouvrage produit une exceilente impression 
par sa présentation brillante et par sa haute tenue. Le texte est écrit 
dalls un style clair, précis et personnel; i1 est accompagné d'un grand 
noinbre de figures qui illustrent les développemcnt reconstitués et de 
nombreus arbres phylétiques, souvent fort intelligemment présentés, 
qui résunlent la différenciation des lignées et leurs dispertions géogra- 
phiques ?i des époques déterminées. 

E n  parcourant les pages de Ross nous trouvons tout d'abord ex- 
pliqués tul certain nombre de concepts, dont la clarifjcation est indlspen- 
sable a u s  6tudes phylétiques et zoogéographiques, puis nous assistons 
B une veritable reconstitution de l'histoire de l'ordre. Des essais tres 
interessants traitent de l'origine, des moeurs et de l'habitat des Tri- 
choptPres primordiaux. Les caracteres ancestraux des trois stades sont 
reconstitués et  Ross explique, sur la base de caracteres fondamentaux, 
quelles on Cté les premieres divisions de l'ordre e t  les principales di- 
rectisns d'évolution qu'ont suivi les diverses lignées. Ces sujets n'avai- 
ent ja~nais été effleurés auparavant. L'auteur donne également u n  arbre 
phylétique de l'ordre, le premier qui soit apparu dans la littérature. 

La partie systématique est consacrée ?i l'étude des trois familles les 
I 

plus primitives, les Philopotamides, Rhyacophilides et Glossosomatides. 1 
C'est-lB le  premier travail d'ensemble sur ces trois groupes dont, jus- 
qu'ici, nous n'avions guere idée de la classification. Non seulement 
ROSS donne une diagnose de chacun des genres et la liste des especes I 
qu'il contient, mais i1 reconstitue la phyloghnie de chaque genre et  de 
chaque famille B l'aide des caracteres morphologiques de la nervulation 
et  des génitalia. Souvent, l'auteur fait montre d'originalité en basant 
ses eonsidérations sur des caractPres dont l'étude avait été négligée 
avant lui. 

Dans la troisieme partie enfin, B l'aide d'une riche documentation 
zoogéographique et  géologique et en intégrant les données zoogéogra- 
phiques et phylétiques, Ross arrive B dater l'apparition de beaucoup 
des lignées et leurs dispersions entre les continents. L'auteur se trouve 
donc en position d'aborder ensuite problemes plus généraux : les carac- 
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teres des périodes de dispersion, les conditions reauises pour ces der- 
nieres, les ponts de Behring, les effets des glaciations, etc., et i1 traite 
ces sujets avec maitrise. 

Ces connaissances solnt dégagées de l'étude d'insectes 'habitant les 
montagnes et vivant dans des biotopes froids. Or, i1 se révele que si de 
nombreux travaux ont été consacrés & la zoogéographie des insectes des 
regions chaudes, l'ouvrage de Ross est le premier qui ait tcnté avec 
succes l'analyse des données fournies par les ctcold adaptated biota)) et 
les résultats en sont passionnants. En  terminant, ROSS emet l'espoir que 
son ouvrage stimulera l'intéret des chercheurs pour les probl&n~cs 
qu'il a traités. C'est non seulelnent ce que je souhaite avec lui, ]nais 
j'espere que beaucoup d'auteurs adopteront sa fason d'envisager les 
problemes sous l'angle dynamique et historique. 

Parmis les reserves, je dirai que sous la dareté et la concision du 
style apparait un raisonnement un peu superficiel, que dans ce moulle 
brillant a été coulée une pensée un peu maigre et, qu'A l'étude, les 
conclusions de Ross inspirent souvent un certain scepticisme qu'accorn- 
pagne parfois la décep.tion. 

Dans ses études taxonomiques, Ross utilise surtout, comme on le fait 
pour composer des tables dichotomiques, des caracteres de détail, irn- 
médiatement visibles, qui lui ont parfois masqué des structt~res fonda- 
mentales, moins faciles & déceler, mais de plus grande importancc 
phylétique. En  particulier, i1 n'a apparamment pas chercht: A btablir 
d'homologies entre les appendices des diverses lignées. I1 selnblernit 
que l'auteur ait manqué d'esprit synthétique et ait eu une vision trop 
partielle, trop superficielle et trop simple 'des choses. Précisément, dc- 
vant le mot ((simple)), qui revient constamment dans le chapitre con- 
sacré aux Rhyacophila, on em vient A se demander si la recherclle de la 
simplicité ne serait pas, en fait, une exigence ,de l'esprit de l'auteur. 
Si ce dernier trouve les caracteres primitifs qu'il cherche dans les for- 
mes simplfes, ne serait-ce pas parce que la simplicité exerce une sorte 
d'attraction sur son esprit et répond 3 une fason de penser qui lui est 
propre? Un tel doute s'insinue aussi dans le lecteur lorsqu'il étudie les 
arbres phylétiques. Si ces derniers ont souvent un axe linkaire, peut-etre 
est-ce parce que la pensée qui les a construit tend A suivre une voie 
linéaire, A tenir compte d'un petit nombre de caractgres seulen~ent, A 
les considérer un A un et & les interpreter d'une certaine facon, alors 
qu'une autre, qui semblerait tout aussi acceptable ou meme plus logique, 
a été négligée, sans que l'on sache les raisons de ce chois. 

Si, comme je l e  répete plus loin, beaucoup de solutions données 
comme des faits établlis, inspirent au lecteur un sentiment de malaise 
et d'artificialité, ou de quelque chose qui ctsonne faux)), c'est qu'clles 
dependent trop visiblement de la fason qui a été employée pour les d6- 
duire et qu'il est trop évident que l'auteur a projeté sa fason de penser 
dans ses constructions. A l'étude, les hypotheses zoogéographiques avan- 
cées par ROSS apparaissent toujours logiques, mais parfois trop vagues, 
car elles ne serrent pas les faits d'assez pres. Les reconstitutions p l~y-  
létiques et les inférences de ROSS sont vraiment trop faciles pour donner 
l'impression d'etre ce qu'elles devraient, des syntheses délicates, résul- 
tats d'une patiente distillation et d'une lente maturation des idées dans 
l'esprit et le subconscient. 
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Moeurs des Trichopteres primordiaux 

Reconstituer ce qu'ont pu etre les moeurs 'des premiers Trichop- 
teres est certaineinent une tentative fort intéressante. Voici un résumé 
des résultats obtenus par Ross A ce sujet. L3auteur constate que les 
larves de tous les Annulipalpes fabriquent des abris fixes et ont des 
pattes anales allongées et capables de mouvements indépendants. Chez 
les Intégripalpes, les larves de la famille primitive vivent sans protec- 
tion et ont des pattes anales sem'blables B celles des Annulipalpes. Cel- 
les des familles plus spécialisées construisent des étuis que l'on trou- 
ve de plus en p l t~s  perfectionnks quand on monte dans l'échelle systé- 
matique et, paraii6lement, les pattes anales se spécialisent aussi bien 
dans leur forme que dans leur fonctions. ROSS en conclus que : I). Les 
Trichopt&res primordiaux avaient des pattes anales allongées et llbres 
comme celles des Annulipalpes. 2)  Et donc fabriquaiment des retraites 
fixes colllime celles des Annulipalpes également. 

Le premier point est parfaitement correct. Trouvant des pattes 
ana'les identiques A la base des ldeux lignées, nous pouvons considérer ce 
fait comme une preuve que les Trichopt6res ancestraux avaient des 
pattes anales allongées et libres. Mais, le second point est probablement 
inexact et non seulement le raisonnememt de ROSS ne convainct pas, 
niais i1 ne prouve rien. Car, si les premiers Trichopteres vivaient sans 
protection sur ou sous les pierres, i1 n'est nullemlent certain que les 
pattes ana'les des Annulipalpes auraient dQ alors se modifier en corré- 
lation avec la vie en abri. 

La plupart des aubeurs consid&rent comme fixes les larves vivant 
en abris fixes et camme mobiles 'les larves vivant ldans des étuis trans- 
portables. Or, 'du point de vue des relations larve-édifice de protection 
et,. plus encore, du point de vue des pattes anales, c'est le contraire 
qui est correct. Les abris des Annulipalpes sont beaucoup plus grands 
que les larves qui possedent une grande aisance de drculation B leur 
intérieur et en sortent facilement. Les étuis des Intégripalpes sont 
d'ktroits fourreaux d'oh la larve ne sort pas ordin~irement, mais oh i1 
iiiiporte qu'elle soit solidement ancrée afin de pouvoir se livrer sans 
ddplaceiilent a u s  mouvements respiratoires ondulés. Ce sont donc les 
Annulipalpes qui clnt des larves mobiles et les Intégripalpes qui ont 
des larves fixes, par rapport au substrat des pattes anales. 

Nous trouvons donc chez les Trichopteres un type assez uniforme 
de pattes anales primitives, permettant une vie mobile sur un substrat 
naturel (Rhyacophilides) ou aiménagé (les abris des Annulipalpes) et 
plusieurs types de pattes ancreuses, permettant une vie fixée A l'inté- 
rieur de constructions artificielles (les fourreaux des Intégripalpes). 
I1 me parait donc clair que la présence de pattes anales primitives est 
en relation avec une existence mobile et avec ce caractere seulement. 
OLI alors, les Annulipalpes auraient, camme les Intégripalpes, déve- 
loppé plusieurs sortes de pattes anales, afdaptées aux différents types 
d'abris qu'elles construisent et qui sont plus variés que les étuis des 
Intdgripalpes : sacs larges et souples des Philopotamides, tubes longs 
et étroits des Psychomyides ou nasses rigides des Hydropsychides, etc. 
Le fait que les Annulipalpes aient des pattes anales semblables A 
celles des ancetres de l'ordre ne prouve donc pas que ces anc6tres 
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étaient des b8tisseurs d'abris, mai5 simplement qu'ils avaient des larves 
douees d'une grande aisance de circulation. 

La troisieme conclusion de ROS, amenée par la deuxieme est 
qu'une lignée primitive (de ((retreat-maBers)) a perdu la faculté de fa- 
briquer des abris, a vécu libre sous les pierr'es comme les Rhyacophi- 
lides actuells (premiere spécialisation) et ensuite seulement a dolin6 
naissance 2 une lignée oh s'est tdéveloppée la faculté de construire des 
étuis (deuxieme spkcialisation) . Ces derniers, et ceux-la seulement, 
seraient une spécialisation de l'abri nymphal. 

Mes deux remaTques sont : I )  Si mes objections expliquées ci- 
avant étaient correctes, pqus rien ne justifierait cette troisienie con- 
clusion. 2)  I,es Annulipalpes forment une unit6 systématique beau- 
coup plus homogene que les Intégripalpes et, h la base de cette lignée- 
la, les génitalia des adultes sont déjh nettement plus spéciaiis6s que 
chez beaucoup de familles d'Intégripalpes. 

Mon opinion serait plut6t que les larves des Tricliopteres primor- 
diaux étaient libres, étaient pourvues de pattes anales primitives et ne 
construisaient rien d'autre que des abris nymphaux, comme celles des 
Rhyacophiiildes actuels. En  cela, elles avaient des moeurs assez sem- 
blables A celles des larves de Mkgaloptcres, mais avec cette différence, 
qui est une spécialisation, que le stade nymphal étant devenu aqua- 
tiqee chez les Trichopteres primordiaus, leur abri nymphal était une 
modification de la niche que les larves de MégaloptPres s'ainénagent 
hors de l'eau. Les TrichoptPres primorditaux auraient donné naissancc 
h deux 'lignées, les Annulipalpes et les Intégripalpes, qui auraicnt 
développé parallelement la facu~lté de construire des abris et des Ettlis. 
Ces deux types de protection seraicent tous deux des développel~ients 
secondaires et des prolongements, dans le temps et dans l'espace, de 
l'abri nymphal. J'irai mCme plus loin : j'inclinerai ?i penser que les 
Intégripalpes sont polyphylétiques et que la faculté de construire des 
étuis s'est développée parailelement chez les G'lossosomatides et les 
Hydroptilides d'une part e t  chez le reste de Intlégripalpes d'autre part, 
car ces de~niers  ne semblent pas issus de l'ancetre des Hydroptilides, 
qui était déja trop spécialisé, mais se sont développés 21 partir ~ ' L U I  
ancCtre commun. Mais, la justification de ce dernier point nous en- 
trafnerait hors du cadre de cette critique. 

Habitat des Trichopteres primordiaux 

La ((Chart 2)) représente un arbre phylétique de l'ordre, qui montre 
que dans toutes les lignées les famiiles primitives vivent en eau froidc 
alors que celles qui sont plus spécialisées ont émigré en eau chaude. 
I,a régularité de ce fait est frappante. 

Mes commentaires seront, tout d'abord, que les arguments avancés 
par ROSS ?i l'appui de cette hypothese sont convainquants et qu'il ap- 
parait certain que, juslque au Crétacé au moins, tous les Trichopteres 
vivaient en eau froide et agitée oh sont restés !les groupes primitifs et 
que les lignées plus spécialisées ont assers tardivement colonisé de 
nouveaux biotopes aquatiques plus tempérés et moins ox~génés .  

Mais, considérant la ((Chart 2n, je ferai deux reserves. I) Les ex- 
ceptions et les erreurs y sont trop nombreuses. Ainsi, les Hydrobiosi- 
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nes, supposées ttchaudes)), habitent, sauf Atopsyche et quellques Apsilo- 
chorema, [des régions froides et tempérées, oh les eaux chaudes n'exis- 
tent pas. En  'Inde, pays qui comprend une grande partie de l'aréal de 
Stenopsyche, ce groupe est ttchaud)) ou ((frais)) et  ne s'éleve pas en 
altitude au-dessus de 4.000 ft. La grande majorité des Dinarthrurn sont 
ctfroidsn, etc. 2) ];es rectangles terminaux de l'arbre phylétique repré- 
sentent des unités systématiques d'importance tres inégale. Comme i1 
n'est pas de groupes figurés d a ~ s  l'arbre qui ne connaissent pas d'ex- 
ccptions, i1 est facile de  détacher des rameaux familiaux, aux endroits 
oi1 cela est nécessaire, ile nombre voulu de genres ttchauds)) nécessaires 
A la canstitution de la régularité mentionnée plus haut. S'il est un fait 
que les TrichoptPres sont apparus en eau froide et se sont ensuite 
adapt6s a u s  eaux qui le sont moins, ceci est moins régulier, moins 
constant et sans doute plus tardif (que l'a affirmé ROSS. 

Mais i1 est d'autres observations qui confirment l'hypothese de cet 
auteur, quoiqu'elles donnent des resultats également peu réguliers et 
assez flous. 

Beaucoup 'de groupes onlt colonisés les eaux calmes et stagnantes 
des lacs, étangs e t  marais et cela indépendamment de la température 
de ces niilieux. ];a plupart des Limnophilines, Phryganéides, beaucoup 
de Leptocérides, certains Hydroptilides, Psychomyines, Séricostoma- 
"cines e.t Lépidosto~niatides sont des limnicoles froids. De tres nombreux 
Leptocl&ides, Ecnomines, Hyalopsychines. Psychomyines, Macrone- 
matines et passablement d'Hydropsychines et Hydroptilildes sont des 
limnicoles chauds. Les tres petits cours d'eau et les terrains détrempés 
et ruisselants sont habités par des Limnophilines, Beraeihes, Hydropti- 
lides, Ptilocolepines, dans les régions tempérées et par des Rhyaco- 
philines, Philopot!anzides, Agapetines, Psychomyines, Leptocérides, Lé- 
pidostomatides elt Hélicopsychines dans les régions subtropicalles. Les 
milieus hydropétriques ont une faune riche sous tous les climats : 
Rlzyacophilines, Plzilopotamides, Psychomyines, Ptilocolépines, Hy- 
droptilides, Hé~licopsychines, Beraeines, etc. 

I1 esiste certainement 'des relations assez complexes et encore peu 
claires entre la vélocité, le fdébilt, la température et l'oxygénation de 
l'eatt. Mais i1 se trouve que tous les groupes qui sont sortis du miliev 
torrelz~tiel froid et ont colonisé des eaux tranquilleis ou de tr2s faible 
vélocité ou débit ou de température assez é'levée, montrenit générale- 
ment de plus grandes spécialisations morphologiques que les groupes 
qui y sont restés. 

Deux lignees seulement semblent s'2tre adaptées au milieu hyper- 
torrentiel. Les Rkyaco#hila du groupe de hobsoni et les Hirnalo$syche 
vivent en abondance dans les torrents glaciaires himalayens, dont le 
déWt est énorme, la température minimale et la vélocité et l'agibation 
proprement terrifiantes. 

Rythlne différenciel de l'évolution chez les larves et chez les adultes 

La ctClzart 11) donne un arbre phylétique de l'ordre des Trichopte- 
res, le prelnier qui soit apparu dans la lirtérature. Cet arbre reproduit 
dans ses grandes lignes l'opinion générale des auteurs sur la classifi- 
cation des Trichopteres, mais i1 est probable que des changements de 
détails y seront apportées par des études ultérieures. Cet arbre illustre 
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en particulier l'opinion de Ross, apparaissant plusieurs fois dans le 
texte, que les caracteres servant de base aux divisions majeures de 
l'ordre, aux divisions familiales entre autres, sont apparus d'abord chez 
les larves et ensuite chez les adultes. A la page 20, i1 est expliqué, 
avec référence ?i la ctChart 11) que ccthe adults seem to have changed 
scarcely at aii, while the larvae were evolving casemaking habits at a 
rela'tively rapid raten. En  effet, sur la ctChart I)), les premihes divi- 
sions de l'ordre sont basées sur des caracteres larvaires et plus liaut 
seulement apparaissent les caracteres imaginaux. Ceci ne serait con- 
vainlquant que si cJé.tiait la seule facon de procéder. Or, je me fais fort 
d'illustrer un tel arbre ?i l'aide de caracteres imaginaus seulement, ce 
qui prouverait peut-etre que les adultes ont évolué rapidement, alors 
que les larves restaient statiques. Voici un premier exemple, et nous 
en trouveront d'autres par la suite oh la nature de faits donnés cornlne 
établis n'est que l'ex'pression de la facon de procéde~ du chercheur. 

L'idée que les larves ont évolué plus précocement et donc plus ra- 
pidemenlt que les imagos est certainement intéressante et concerne la 
génétique aussi bien que la systématique. Génétilqueme~~t, la qucstion 
se pose de la facon suivante : des mutations, nonibreuses et importan- 
tes, peuvent-elies mo'difier les stades jeunes, tout en laissant les adul- 
tes intacts? Etant systématicien, je ne me risquerai pas B donner une 
réponse directe ?i cette question. Ross y répond par l'affirmative, lnais 
de facon indirecte aussi. Les larves ont été soumises des le d6but B 
une forte pression de sélection, qui a été une des causes de leur diffk- 
renciation précoce, alors que ccthe adults were static because they re- 
mained virtually in the same environment during the entire evolutio- 
nary period. That environment would be the shaded banks of cool, 
woodland streams, where today we find the adults of primitive fami- 
lies disporting themselves in very much the same manner as they 
probably did eons ago)). 

Mon objection de systématicien est que, dans l'ordre des Trichop- 
teres, de meme que dans la classe 'des Insectes toute entiere, les adultes 
sonlt généralement beaucoup plus différenciés entre eux que le sont les 
larves -qui sont plus conserv~atrices- et ce'la aux niveaux familiaus, 
génériques, aussi bien que spécifiques. Or, camment expliquer cela, 
la pression de sélection ne s'étant jamais exercée sur eus  de facon 
sensible, puisqu'on les trouve aujourd-hui dans les memes conditions 
oh vivaient leurs plus lointains andt res?  

Probablement faudrai't-i1 admettre que la pression de sklection se 
manifeste sur tous les stades, quoique de facon peut-etre moins facile 
B déceler sur les adultes que sur les stades jeunes (les imagos, toute- 
fois, sont tr6s sensibles B la température de l'air) et  que ceus-la, par 
surcroit se trouvent aussi influencés par des mutations ne selnblant 
modifier que les larves. Ceci impliquerait que les adultes se sont diffé- 
renciés en m$me temps que les larves, mais plus rapidement que ces 
dernieres et que les caracteres imaginaux sont, B tous les niveaux, 
aussi fonldamentaux que les caract6res larvaires. 

Reconstitution des types morphologiques ancestraux 

I,a méthode proposée par ROSS est au fond la mCme que ceiie des 
ccphoto-robots)) employées par la police pour l'identification des cri- 



minels. I1 s'agit de sélectionner un A un les caract2res primitifs fournis 
par les membres d'un certain groupe et dispersés le cadre de .ce 
dernier et de les réunir en un schéma, (tan imaginary creation of our 
reasoniiing)), dont on aura tout lieu de penser qu'il se rapproche quel- 
que peu de 'lJancCtre du groupe en question. 

Cette facon de faire es't réellement excellente, mais, tres malheu- 
reusexncnt, ROSS ne la met pas lui-meme en pratique dans son oeuvre. 
Dalls ses considérations phylétiques, l'auteur admet constamment, et 
sans donner de justificatioll, que 'les especes aux génitalia les plus 
sinlples, sont, par tdéfinibion, les plus primitives. Une des conséquences 
en est qu'il n'a janlais établi d'homologies entre la plupart des appen- 
dices comlnuns a u s  trois Eamilles étudiées. 

La, sirnfilicitk, critbre de primitivisme 

Cette f a ~ o n  de procéder me parait réunir plusieurs erreurs. I) Tout 
d'abord, je ne pense pas que l'on puisse se baser sur un critere, sur 
une mBthode passe-partout, pour établir une hiérarchie des degrés de 
spécialisation. Les voies qu'a emprumpté la Vie pour se diversifier 
sont d6cid6ment trop tortueuses. 2) La notion de simplicité et son 
antithGse, celle de complication, confondent deux choses bien diff6- 
rentes, qui n'ont pas été séparees par ROSS : une armature génitale 
peut etre simple ou complexe par le nombre, grand ou petit, des appen- 
dices présents, mais elle peut 1'Ctre aussi par la forme, simple ou com- 
plexe, des memes appendices. 3) Malheureusement, i1 semble bien que 
Ics choses se soient précisément passées dans l'ordre inverse de celui 
etabli par ROSS : la simplicité des génitalia parait Ctre généralement 
l'indice d'un assez haut niveau de spécialisation. 

A considérer dans chaque famille les especes que I'anteur considire 
comine les plus primitives, on ne saurait se garder de l'impression de 
quelque chose qui sonne faux. Dans le cas 'des Rhyaco$hila de la bran- 
che I ,  par exemple, les especes, stigmatica elt lobifera entre autres, ont 
développé des formes si particulieres, si inorthodoxes dans le cadre du 
genre, que l'on ne peut les considérer comme les descendants d'un 
rameau primitif. Dans le cas de Protoglossa et Sinoglossa, la simplicité 
des génitalia est si grande qu'elle ressemble A un véritable dépouille- 
ment et ne peut s'expliquer logiquement que par la réduction. 

L e  rnanque de recherche des homologies 

A 'la page 9 ,  l'auteur donne une description d'une armature géni- 
talte qu'il cons~dere comme primitive dans le cadre de l'ordre tout en- 
tier. Ce schéma est certainement exact, mais i1 est beaucoup trop in- 
complet pour &re utile e t  i1 est impossible d'admettre que la présence, 
au  Xme segment (au XIme selon NIELSEN) d'appendices autres que 
les appendices praeanaux (cerci) soit le résultat d'acquisition indépen- 
dantes des différentes lignées. D'autre part, rien n'est dévoilé au sujet 
de la constittltion de l'appareil pénial. 

A comparer certaines des structures des trois familles étudiées, on 
se demande, par exemple, pourquoi les lobes latéraux du  Xme segment 
de Chimarra ne seraient pas les homologues des branches latérales de 
ICisaura et de Philo$otamus. Pourquoi les tendons dorsaux latéraux 
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et la ((ventral keel)) de Eomystra ne seraient pas des modifications des 
tendons dorsaux et ventraux d'autres Glossosoma. Pourquoi les ((dorsal 
flaps)) de Eomystra ne seraient pas les parameres, présents schez tant 
de familles de Trichopt&res? 

Dans ma revision #des Limnophilides, j'ai niontré que l'évolution 
des génitalia chez cette famille semble se faire selon la ligne suivante : 
B partir de génitalia complexes par le grand nombre des appendices 
dont la forme est simple, on assiste A une simplification par perte ou 
fusion de certaines pieces, puis B une recomplication secondaire, je 
dirais presque B un rajeunissement de l'armature, par col~iplicatioii de 
la forme des appendices restants. Or, ce fait est tres général en biolo- 
gie. Un des premiers chercheurs qui en ait pris conscience, WILLISTON, 
l'a mCme formuli. dans les termes généraux de la ctloi)) qui porte soli 
nom : ctThe parts in an organism tend toward reduction ili number, 
with the fewer parts greatly specialised in fonction)). C'est selon cettc 
ligne, A mon avis, qu'il convienldrait de reconstituer l'évolution d c ~  
groupes étudiés, en tenant compte, bien entendu, des esceptioils toll- 
jours possibles - chez les Hydrobiosines peut-&tre - c'est-A-dire en 
se gardant de lJélever elle mCme au rang de critsre. 

Pour en revenir aux considération phylétiques de ROSS, je dirai 
craindre fort que beaucoup d'entre elles ne soient entierement faus5ées 
et cela des la base, par ces deux erreurs, le manque de reclierchc des 
homologies et l'isdentification de la simpllicité avec la primitivisme. 
Néanmoins, cer.taines séquences morphologiques, celles mises ei1 va- 
leur chez Wormaldia et Glossosoma s. str., par exemple, sonnent juste 
B la lecture, car nous assistons ici A une complication progressive de 
formes qui sont primitivement simples dans le cadre de ces genres. 

Construction des arbres phylétiques 

L'ouvrage de Ross présente un grand nombre d'arbres phylétiques 
qui non seulement illustrent les séquences morphologiques expliqu6es 
dans le texte, mais constituent aussi la base indispensable aux consi- 
dérations zoogéographiques. 

Or, B suivre en détail la composition de certains de ces arbres ghy- 
létiques et les caracteres sur leslquels sont basées les divisions succes- 
sives, se dégage 18 aussi une impression de malaise et d'artificialitb. 
D'autre part, beaucoup d'arbres ont l'aspect de peignes, c'est-A-dire 
sont formés d'une lignée centrale rectiligne dont se détachent, A in- 
tervales réguliers, des especes isolées ou de petits groupes conipacts. 
I1 est évidemment possible que l'évolution des unités systématiques 
étudiées ait eu lieu de cette facon ((pectiniforme)), mais la frCquence de 
ce fait augmente l'impression d'artificialité mentionnée plus haut et 
dont je me suis appliqué 8 rechercher la cause. 

A considérer un exemple typique, l'arbre phylétique des Rhya'co- 
@hila du groupe de sibirica par exemple (ehart 21), i1 apparait que les 
divisions sont basées sur des caracteres de faible importance, souvent 
sur des détails, qui sont toujours considérés l'un apres l'autre. 011 se 
demande donc pour quelle raison tel détail a été choisi plutbt que tel 
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autre dans le vaste tableau des caracteres offerts par le groupe. Et  i1 
ne senlble bien qu'il ne l'a été que parce qu'il permet des divisions 
commodes. E t  la succession de ces détails, pris un h un et placés bout 
h bout, forme un ensemble linéaire et artificiel, car certains caracteres 
apparaissant en fin de lignée, comme les ((lateral flanges of the phali- 
catau, sont déjh présents, mais non cités, A la base de la lignée. I1 
sembllerait donc que si la lignée centrale du groupe de sibirica appa- 
rait linéaire c'est sin~pleme~nt parce qu'elle a été construite de facon 
lineaire et que l'auteur a projeté sa fafon de penser dans sa construc- 
tion. 

Par jeu et par curiosit6, je me suis aussi appliqué h dessiner un 
arbre phylétique du groupe de sibirica, en utilisant uniquement les 
figures de ROSS afin de voir si une autre solution était possible. Or, 
i1 iil'est apparu que, des la base, le groupe est divisible en deux lignées 
basées sur trois caracteres fondamentaux pour chacune d'elle, lignées 
divisiblles et redivisibles plusieurs fois sur la base de caracteres qui 
sont de nioins en moins importants lorsqu'on s'approche de l'extrémité 
des rameaux. Sans doute, ai-je aussi projeté ma fafon de penser dans 
Illa construction, ce dont je suis personnellement mauvais juge, mais 
je trouve que mon arbre phylétique forme un ensemble plus coherent, 
plus logiique jusque dans les détails et surtout moins extraordinaire que 
celui de Koss. 

Un autre exemple de construction que je juge boiteuae est celui des 
preinieres division des Glo~ssosomatines (Chlart 27). Ross constate que 
>les Anagafietini ont un mésépisternum montrant une suture. Cela le 
sépare d'emblée du tronc de l'arbre. Les trois autres groupes, Glosso- 
somatini, Agafietini et Protopltilines posls&dent chacun des caracteres 
que n'ont pas les deux autres. Le contraire serait étonnant, mais cela 
prouverait nkanmoins qu'aucun d'eux n'a donné naissance h un 
autre, mais que tous les trois se sont différenciés indépendamment A 
partir d'un ancCtre commun. Ceci est vraisemblable h la lecture, mais 
se trouve contredit de facon flagrante par la considération d'autres 
caracteres noi1 cités dans l'arbre et dont ROSS ne se préoccupe pas. 

Les Anagafietini semblent posséder des tendons dorsaux et ventraux 
A l'appareil pénial et peut-etre aussi des ((tendons flaps)) qui, selon 
ROSS seraient des développement finaux de la lignée des Anseriglossa. 
Les Agafietini présentent des génitalia si différents de ceux des Glos- 
sosomatini que l'on est forc6 d'ladmettre que le cllivage entre ces deux 
groupes a díi &tre tres précoce dans l'histoire de la famille. Alors que 
les Protoptilines ont des génitalia si voisins de ceux des Glossosonzatini, 
qu'on ne peut les faire dériver d'un ancetre commun avec Glossosoma, 
illais d'un ancetre qui était déjh un Glossosoma. 

En soinme, i1 me parait que les arbres phylétiques de Ross sont 
en fait des représentations graphiqxes de tables dichotomiques, ignorées 
comme telles de leur auteur; ils sont composés de la m6me maniere 
et dalls le mCme esprit, c'est-h-dire se basent sur des caracteres de 
dCtail, faciles, précis, sautant A l'oeil, mais le plus souvent superficiels 
et par conséquent artificiells. Or, la reconstruction de la phylogénie 
d'un groupe doit &tre basée sur des caracteres aussi fondamentaux que 
possible, caracteres qui sont le plus souvent les plus difficiles h déceler 
et mCme A décrire. Et, A mon expérience, l'interprétation des ca- 
ract2res fondamentaux abouti h des constructions phylétiques n'ayant 
pas la facilité de celles qu'a présentées Ross. 
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Systématique 

Philofiotamidae 

Cette famiile montre une grande homogénéité dans ses caracteres, 
ce qui renld diffiffidle une reconstitution de sa phylogénie. ROSS classe 
dans une sous-famille spécialle Paulianodes, dont le IXme segment est 
annulaire et distinct du Xme et tous les autres genres dans une deu- 
xieme sous-famiile, les Philopotamines, dont les membres montrent 
les IXme et Xme segments soudés et integrés l'un dans l'autre. Les 
Phi'lopotamides présentent des caracteres tels que l'auteur les fait tous 
dériver d'un ancCtre commun et cosmopolite, le ((Sortosa ancestor)), 
dont la descendance aurait p rdu i t ,  par isolement géog-raphique, les 
genres actueilement connus, qui, pour la plupart, sont restés dans leur 
habitat ancestral. 

A ceci, j'ajouterai que, par son IXme segment annulaire, Paulia- 
nodes est le genre le plus primitif, non seulernent de la famille qui 
nous occupe ici, mais peut-$tre du sous-ordre des Annulipalpes tout 
entier. Ross a donc en raison de l'isoler dans une sous-famille spé- 
ciale. Mais, j'élitverai deux objeetions B cette dassification: 

I) I1 est visible que la fusion des deux derniers segments ne s'est 
pas produite de la mCme maniere chez Chimarra et chez les autres Phi- 
lopotamines. Chez Chima~ra, le Xme segment est soudé au IXme, 
mais en general pas imbrilqué dans ce dernier, dont le bord dorsal 
apical est souvent rectiligne, alors que le borld antérieur est profond6- 
ment échancré. Chez les autres philopotamines, le bord antérieur  LI 
IXme segment n'est pas échancré et le Xme segment est non seulement 
soudé au IXme, mais fortement imbriqué dans ce dernier, dont la partie 
dorsale a presque disparu, mais i partir de l'arriere seulement. Cela 
prouve, 2 mon avis, que Chimarra et son proche parent Protarra, 
ne sont pas issus ldu ((Sortosa ancestorn, mais sont apparus indkpen- 
damment de ce dernier. Chirnarra et Protarra devraient Ctre considérks 
comme des Paulianodinae qui devraient alors s'appeler Chirnarrinae 
Milne. 

2) ROSS déclare que les branches latérales du Xme segment se 
sont déve~loppées indépendamment chez Philofiotamlus et Tylakion 
d'une part e t  chez Kisaura ld'autre part, car elles ne sont pas insCr6es 
au meme point du Xme segment. Or, Protarrai montre aussi des bran- 
ches au Xme segment, que l'auteur dessine mais dont i1 ne parle pas. 
Chimarra possBde des lobes latéraux au mCme segment, que Ross 
dessine et dont i'l par'le, mais sans poser lla question de leur origine. 
D'autre part, i1 s'est révélé, apres la parution lde l'ouvrage de Ross, 
que Sortosa s. str. possede aussi des branches au Xme segment. I1 est 
donc regrettable que le crithe de la simplicité ait empCchd l'auteur 
américain d'homologuer les branches du Xme segment des différents 
genres, car i1 est impossible d'admettre que sur 13 genres actuellement 
connus, six aient développé indépendamnlent des organes sembllabtles. 

Du mCme coup, me semblent remises en question la composition de 
la descendance ldu Sortosa -qui doit s'appeller Dolophillodes - ances- 
tor aussi bien que l'gge et l'origine néotropicale de Chimarra. 
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Une reconstitution de la phylogénie de Rhyacofihila est certaine- 
ment une entreprise tres ardue, car non seulement, ce genre abrite 
environ 250 especes connues, mais montre des variations de nature 
particuliere. Certaines structures sont étonnamment stables et forment 
un cadre tres rigide A des variations d'importance moindre, qui elles, 
prbeentent une amplitude et une fantaisie considérables. Ce contraste 
est parfois presque paradoxal et pose un intéressant prolblbleme des deux 
points de vue systématique et génétique. 

Dans son essai de reconstitution, ROSS a fait montre de beaucoup 
d'originalite en basant sa classification, non pas sur la forme des ap- 
pcnldices, lilais sur un ensemble de caracteres que 'les auteurs avaient 
n6glig6 avant lui, sur les connections du Xme segment et de l'appareil 
pbnial. A quel'ques réserves pres, les résultats sont excellents et ont 
permis A l'auteur de s'avancer tres 'loin dans la cllassification des di- 
visions fondamentales de ce grand genre. 

Les rbserves que je ferai sont les suivantes : 
I) L'auteur n'a pas eu une claire conscience des caracteres primi- 

tifs, admettant que les especes les plus primitives sont fondamentale- 
ment les plus simples. Or, la bande tergale et la bande apicale sont 
certainement des caracteres primitifs et non des acquisitions Eaites en 
cours d'évolution dans le cadre du genre. 

2) I,a branche I, basée sur l'ahsence des deux caracteres qui vien- 
rient d'etre mentionnés, est certainement polyphylétique, ce qui est 
claireliient indiqué par son hétérogénéité. 

3) La branche g, oh la hande apicale s'articulle avec la sclérite anal, 
est certainement aussi polyphylétique, comme l'indique tgalement son 
hétérogénéité. A examiner les figures, i1 apparait que ce caractere est 
important chez verrula et vagrita, mais on se demande que1 r61e mé- 
canique i1 peut bien jouer chez angelita, willametta et retracta par 
csernplle et, par conséquent, quelle est sa valeur phylétique. D'autre 
part, chez plusieurs especes que Ross ne place pas dans la branche 6, 
chez certailies formes du groupe de coloradenszs, la banlde apicale s'ar- 
ticule largement avec le sclérite anal ! 

4) L'auteur a accordé une valeur absolue aux caracteres sur les- 
q~lels i1 s'est basé, alors qu'il aurait eu intéret en & garder une vue 
plus souple et A considérer aussi la forme des appendices, qui demeure 
parfois assez constante dans des groupes peu homogenes par d'autres 
caracteres. 

Sur ces bases, certaines améliorations peuvent &tre apportée A la 
classifi~cation de Rhyacofihila: I) L'ordre des branches serait A modifier 
la bratiche 4 étant probablement la plus primitive. 2) Beaucoup des 
groupes et esp&ces isolées peuvent Gtre insérées dans les branches. 
Ainsi, les groupes de anatina et de vagrita et peut-&tre aussi viquaea 
pourraient prendre place dans la branche 4 ;  torva se trouve &tre l'es- 
pece la plus primitive du groupe de nigrocefihala et celle -dont 
l'absence est déplorée par Ross- qui permet de voir que le ((sagittal 
process)) est un ((basal process)) modifié, ce dont on pourrait d'ailleurs 
se douter en voyant remingtoni; ecosa est sans doute voisin de stig- 
matica; les groupes 'de vobara et willametta se classent dans la bran- 
che 2; celui de angelita dans le groupe de sibirica et alexanderi au 
voisinage de be tteni. 
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Remanié de cette faqon, le genre se réduit A sept branches, peut- 
&tre réunissables en trois troncs qu'il me parait inlpossible de ratta- 
cher entre eux. Demeure malheureusenlent un résidu de groupes et 
d'especes isolées et inclassables, lobifera, alberta, fletchevi, truncatu, 
etc., et les groupes de migrocefihala et de stigmatica s. 1. qui pour- 
raient peut-etre &re élevés au rang de branches aussi. 

Glossosoma 

Tel qu'il a été redéfini par ROSS, le genre Glossosoma se co~npose 
d'un certain nombre de sous-genres montrant des caracteres divers, 
mais assez visiblement derivés les uns de autres pour que 1'011 puisse 
espérer reconstituer la différenciation du genre de faqon harnionieuse. 

Or, c'est chez Glossosoma que l'identification de la simplicitk au 
primitivisme, de mCme que l'absence de recherches dans les homolo- 
gies ont eu les effets les plus regrettables. D'autre part, l'auteur ne 
semble pas avoir mis A l'étude de ce genre le m$me soin qu'il a réserv6 
aux autres. Les négligences et les contradictions ne sont pas rares. 
Par exemple, dans la lignée de Anseriglossa, A deux reprises, les figu- 
res destinées A illustrer une séquence morphologique expliquée dans lc 
texte, la contre-diselnt précisément. 

Je me bornerai ici A faire une comparaison entre la classification de 
Glossosoma s. str. et de Eomystra.  Dans le second de ces sous-genres, 
Ross classe les especes par la constitution de l'appareil pénial. I1 111cm- 
tre comment des prolongements issus de la base de cet appareil, les 
ctdorsal flaps)), s'individualisent progressivement, en mCme temps yu'- 
apparaissent des tendolns dorsaux lateraux qui s'épaississent puis se 
soudent progressivement A cette m2me base. Lc Xme segment, de 
forme complexe qu'il est chez les formes primitives, se simplifie con- 
siderablement. Chez Glossosoma, l'appareil pénial ne montrant pas 
de variations intéressantes, l'auteur classe les espPces par la fornle du 
Xme segment, qui de simplle au'il est chez les especes primitives, se 
complilque progressivement pour devenir asymétrique en fin de lignbe. 

Un doute se fait jour lorsque l'on considere les variations de la 
forme du Xme segment se faire en sens inverse chez les deux sous- 
genres. Les especes n'auraient-elles pas été disposées en sens inverse 
parce que l'auteur a base ses deux classifications sur deux appareils 
différents? E t  ce doute se ferait certitude si l'on considérait que les 
ctdorsal flaps)) de Eomystra sont les parameres qui se soudent prsgrcs- 
sivement A la phallobase, alors que s'amincissent les tendons dorsaus 
pour donner plus de liberté de mouvement A l'appareil pénial. L'ordre 
dans lequel sont classés les Eomystra se trouverait invers6 et les va- 
riations de la forme du Xme segment se ferait parallelement chez 
glosso som^^ et Eomystra et conformément A ce que j'explique A la 
page 102. 

A mon avis, dans l'état actuel 'de nos connaissalnces, i1 est aussi 
difficile de classer les sous-genres de  Glossosoma de faqon satislfaisante 
que d'arranger les branches de Rhyacophila; trop d'intermédiaires nous 
manquent pour explilquer le passage d'une structure A l'autre. Un des 
points les plus importants serait de démontrer si les ((tendons flaps)) 
des Glossosoma s. str. sont, ou non, les homologues des pieces appelEes 
cccerci)) chez Ripaeglossa et ((apical band)) chez Rhyacophila. 
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Zoogeographie 

Les trois derniers chapitres, qui sont certainemeint parrnis les plus 
brillants de ml'ouvrage de Ross, sont consacrés B la zoogéographie des 
trois farnilles étndiées, de meme qu'B un essai de reconstitution chro- 
nologique des dispersions. 

Comme, d'une part, i1 est plus difficile -car trop facile - de cri- 
tiqaer les arguments zoogéographiques que les séquenoes morphologi- 
ques et comme, d'autre part, je n'ai pas encore épuisé la richesse des 
textes en question, je me bornerai ici B quellques critiques et commen- 
taires sur certains points particuliers. Dans les derniers paragraphes, 
je nle suis laissé entrainer hors du cadre de cette critilque, mais j'es- 
per~e que mes comme~ntaires, qui ont été du reste inspirés par les con- 
siidkrations de Ross, présenteront quelque valeur constructive. 

Systdn~a.tique et zoogéografihie 

Pour ROSS, Chinzarra moselyi, les Anagafietini, Glossosoma tae- 
niatume et sellatum, par exemple, sont des formes relativement tres 
primitives, des fossiles vivants. Pour moi, ce sont des especes tres 
spCrialis6es ! Mais, considérans plutBt, une fois encore, les Rhyacophi- 
la du groupe de sibimca. Sur la ctChart 21n, le groupe révele s'etre 
diversifik de fagon pectiforme, B partir d'une lignée principale unique 
et rectiligne. Sur la ctChart  IU, i1 apparait que les especes sont répar- 
ties en proportions approximativement égal'es des deux cBtés de l'an- 
cien isthlne de Behring. Pour suivre les développements de la lignée 
principale, nous sommes conduit 2. sauter alternativement d'un conti- 
11ent & l'autre, en un véritable mouvement penldulaire, qui, pour le 
groupe, aurait duré une bonne partie du Tertiaire. Et  cela, une fois 
encore, sonne faux. Sur le diagramme [que j'ai moi-meme dessiné, sur 
d'autres bases morphollogique~s mais B l'aide des figurtes de ROSS, j'ob- 
tiens une lignée asiatique, le sous-groupe de sibirica et une lignée 
amCricaine, le sous-groupe de uninzaculata, qui ne semblent nullement 
souffrir de  déracinement chronique, mais possbdent tous deux plu- 
sieurs branches ayant émigré sur le continent voisin, & trois pério- 
des différentes, mais B une seule reprise cha~cune. Cela ressemble peu 
B la reconstitution de Ross. 

I1 iniporterait donc avant toute chose, que les auteurs se mettent 
d'accord sur la phylogbnie des entités taxonomilques qu'ils étudient. 
I1 faudrait que nous ayions une vision claire et unifiée de ce qu'ont pu 
&tre les caracteres primitifs du progéniteur théorique de l'ordre, de 
m&me que des ancetres schématiques des diverses familles. I1 importe- 
rait kgalement que nous connaissions ljes différentes directions d'évo- 
lution dans lesquelles se sont engagées les diverses lignées et dans 
que11 sens se font eln général les modifications graduelles des caracteres. 
Tant 'que les aborlds théorilques de ces divers problemes n'auront pas 
&té d6broussaillés, les reconstitutions zoogéographilques ne produiront 
que confusion. 

Les  ponts de Behring 

A la page 112, ROSS remarque que 1'Asie possede deux faunes, 
l'une habitant au nord des grands déserts centraux et l'autre au sud 
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de  ces derniers. Mais i1 affirme son intention de traiter 1'Asie coinine 
une unit6 faunistique, B cause du recouvren~ent de ces deux faunes 
au Japon. I1 est, B mon sens, regrettable que l'auteur n'ait pas tenu 
compte de ce caractere bipartit de la faune asiatique. La valeur de ses 
considérations sur les ponts de Behring en aurait été singuliPrement 
augmentée, car les rapports mutuels des trois faunes, asiatiques et 
néarctique, sont de nature différente et la comparaison de ces rapports 
<est pleine d'enseignements. 

Entre les faunes orientale et paléarctique i1 y a eu des dispersi on^ 
A des périodes tres reculées, qui ne peuvent se placer que dans le M6- 
sozoique, mais des échanges d'especes le long du borla du plateau ti- 
bétain, au PéistocPne lcertainement. I1 y a ctoverlapping)) des deus 
faunes, non seulement au Japon, mais en Chine et en Sibérie orientale. 

Entre les faunes paléarctique et néarctique, i1 y a eu des passa- 
ges d'especes, B pllusieurs reprises, dans les deus sens et B des époques 
tres diverses. 

Mais plus intéressants sont les rapports entre les faunes orientale 
et néarctique. I1 ne semble pas avoir eu de ldispersions de fornles néarc- 
tiques dans la région orientale, alors que des especes orientales ont 
passé dans la zone nléarctique, mais en tres petit nombre et dans le 
sens Ouest-Est seulement. Sur 24 lignees typiquemcnt orientales, coll- 
tenant ensemble plus d'une centaine d'especes, sept seulenient ont des 
représentants en Alnérique du Nord et ces derniers sont au nombre 
de douze. 

Pourquoi si peu de lignées orientales et tant de groupes palCarcti- 
ques et néarctiques ont-ils traversé le pont de Behring. La raison m 
est assez obvie. Un petit nombre seulement de formes orientales, les 
plus septentrionales seulement, vivaient B proximit6 de l'isthnie, alors 
que les formes paléar~cti'ques et néarctiques, y ayant un acc&s g6ogra- 
phique beaucoup plus large, l'ont traversé en plus grand nombre. Si 
aucune esp2ce néarctisque n'a passé dans la zone orientale, c'est pour 
la meme raison. 

Pourquoi aucune lignée orientale, ayant passé dans la région n6arc- 
tique n'est-elle retournée en Asie? La raison, ici aussi, apparait d'elle- 
meme. Huit especes seulement habitent l'Ouest américain et, sans 
doute, ce nombre est-i1 statisti'quement trop failble pour avoir offert 
de sérieuses chances de redispersion. 

Elargissant le probtleme, j'ai comparés entre eux tous les arbres 
phylétiques et les essais de reconstitutions zoogéographiques de Ross 
Apres avoir éliminés Chimarra et les Agafietini, dont la classificatisn 
me parait douteuse et que je ne puis remplacer par une autre et 
apres avoir remanié les tcfCharts)) 40, 41 et 43, sur la base d'autres 
arguments phylétiques, je constate que toutes les lignées d'Bge CrCtac6 
tardif et Paléocene ont un comportement assez semblablle B celui des 
groupes orientaux. Ces lignées oint soit tous leurs effectifs, soit la ma- 
jorité de ceux-ci dans une seule zone faunistique. Certaines d'entre 
elles ont vu un petit nombre de leurs branches passer, B des pEriodes 
ultérieures, dans une autre région, mais ces branches s'y sont assez peu 
différenciées et n'ont vu aucun de leurs descendants retourizer dans 
la zone ancesltrale. Ainsi, aucun rarneau secondairement établi dalls 
l'est américain n'est retourné dans les Montagnes Rocheuses, aucunc 
branche ~néarctique d'origine asiatique n'est revenue en Sibérie et 
aucune lignée néarcti'que étab'lie en Asie n'est rentrée en Amérique. 
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Ces faits ne présentent que deux exceptions, que nous examineront 
plus loin. J'ajouterai que le comportement de ces nombreuses lignées 
forme un ensemble si homogPne et si cohérent, au contraire de ce 
qu'affirme ROSS, que cette régularité m'amsne A douter un peu de l a  
correction de mes résultats. 

La raison de cet état de chose est le mGme que dans la cas des 
lignées orientales. I1 sefnlblerait qu'aucun rameau qui s'est 6tabli aprPs 
le PalfocCne en région étrangPre ne s'y est différencié suffisamment, 
n'a donnk naissance A un nombre d'espitce assez 6levé, pour que, selon 
les lois de la probalbilité, quelques-uns de ses descendants ait eu la 
clzance de se retrouver dans des conditions géographigues et  écolo- 
giques favorables A un retour dans la zone ancestrale. 

Pourquoi ces rameaux ont-ils si peu proliféré aprPs leur dispersion ? 
Cela peut s'espliquer par un rpthme d'évolution assez lent, donc par 
lc nlanque de temps, ou, plus probablement, par la compétition écolo- 
gique avec d'autres groupes antérieurement et plus solidement établis 
dans la région. 

Les seules exceptions sont les Eomystra dulkejti et internzedzum, 
dont les lignées ont connu deux dispersions post-paléoc&nes. Ces for- 
nies habitent !es p'laines froides plut8t que les montagnes et leur re- 
dispersion s'explique par les glaciations pléistoc6nes. Les RhyacoPhzla 
du groupe de acropedes et  Glossosorna s. str. constituent aussi une 
esception partielle; leur cas sera examiné dans le paragraphe rmivant. 

Mais, quelle que soit la valeur de ces inférences, i1 apparait bien 
que le va et vient par le pont de Behring durant le Cénozoique est une 
ilnpression d'ensemble, mais qu'il n'a pas eu lieu 2 l'intérieur des 
grsupes, car cl~aque lignée, prise individuellement, ne l'a traversée qu'- 
une seule fois (sauf les deux Eomystra).  Je doute fort que, chez les 
Trichop1t6res monticoles, on puisse reconnaitre sept dispersions céno- 
zoiques. J'en estimerais le nombre A trois et maximum A quatre : pa- 
lCac&ne, oligoc6ne-mioc6ne et pléistoc&ne peut-Gtre bien et aussi pllo- 
c&ne, possib'lenient. 

Age des zones fauwistiques actuelles et des lignées qui en  déterminent 
l'existence l. 

L'hfniisph&re septentriona'l apparait composé de quatre zones fau- 
nisltiques : 1'Asie paléarctique, 1'Asie orientale, 1'Europe et 1'Amérique 
néarctique. 

Grdce aux étwdes de ROSS, nous connaissons maintenant l'exis- 
tence 'de lignées ld'dge mésozoique tardif et palléoc&ne, peu nombreuses 
et dont jte retiendrai le ctDalo$hilodes ancestor)), Worrnaldia, les an- 
cetres des branches 2 ,  3, 4, 6, et 7 et du groupe de stigrnatica du genre 
Rhyaco$hila, les ancetres des tribus glossosomatides e t  les progéniteurs 
des sous-genres de Glossosorna #et de Synaga$etus et AgaPetus au sens 
classique. 

I1 se révsle que ces lignées ont connu de vastes dispersions créta- 
ckes et pailéoc&nes et que chacune a peuplé plusieurs 'des zones faunis- 
tiques mentionnées plus htaut de lignées-filles qui, comme nous l'avons 

I. Dalls ce pnragraphe, j'ai adopté la chronologie générale proposée par Ross, aui parait 
\.rniscmblnble, quoiqu'ella ait une ba4e Vien étroite : la composition des faunes orientale e t  
~ustritlicn~ie dalCrs par 1'8ge des arcs mélarl6siens. 
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vu au paragraphe précédent, sont, soit strictement localisées dans une  
seule de ces zones, soit ont lle gros de leurs effectifs dans une rEgion 
et  de menus rameaux dans une ou deux autres. Ces lignées-filles sont 
nombreuses et je ne pense pas inutile d'en donner une liste, en n6gli- 
geant les especes isolées dont l'origine est indeterminable. Mais, d 
cer+aines especes orientales isolées que j'ai retenues, s'ajouleront de 
nombreuses formes non décrites, qui en feront des groupes2. 

P h i l o ~ o t a m u s  R hyacofi hila groupes de 
Wormaldia (trois groupes réunis) tm'stis 

*Glossosoma s. str. stigmatica s. str. 
Synagapetus gr. de armatus vulgaris 
Agafietus gr. de fuscifies et fi hilofiotamoides 

cow~atus réunis glaerosa 

Rhyacofihila gr. de "acropedes "Eomystra  
yosiiana Agafietus gr. 'de kirghizorum 

*sibirica s. str. 
quieta 

ASIE ORIENTALE 

Kisaura 
"Dolofi hilodes 
* Wormaldia gr. de rnoesta 
"Doloclanes 

Gunungiel la 
"'Hirnalopsyche 
*Afisilochorema 

Prot oglossa-Sinioglossa 
L i  fioglossa 
Muroglossa 

*Glossosoma s. str. 
Synagafietus gr. de rnitis 

"Agafietus gr. de bidens 

Sis ko  
Fumonta 
Wormaldia gr. de anilla 
Rhyacophila gr. de nevadensis 

v o f i x a  
v o  bava 
willamettn 
fuscula 
rotunda 

Rhyacofihiln gr. de anatina 
curvata 
divaricata 
castanea 
scissa 
truncata 
hobsoni 
!alita 

*lieftinc hi 
naviculata 

*'nigrocep hala 

Rhyacofihila gr. de invaria 
hyalinata 
carolina 

"unimacz~latn 
betteni 

Anagafietus 
Rifiaeglossa 
Agafietus gr. 'de celatus 

2 .  I,es lignées qui ont des representants dans ~ lus i eu r s  zones sotli pourvues d'u11 aste- 
risque et leur nom n'apparait que dalls les regions oh elles otlt la ttlajorité de lcurs effectits. 
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Sur 58 lignés nientionnées ici, 44 sont localisées dans une seule 
région, 12 ont de rares représentants dans une autre zone et deux seu- 
lement, Glossoso~ma s. str. et les Rhyaco$hila du groupe de acropedes 
sont reparties en proportions approximativemen~t égales dans deux 
régions. 

I1 semble donc probable que les quatre zones faunistiques, telles 
que nous les connaissons actuellement, ont été déterminées au Crétacé 
par l'apparition [des ilignées-filles du ctDolo$hilodes ancestorn, des an- 
cetres des branches de Rhyaco$hila et des tr?bus glossosomatides, et que 
cettc individualisation s'est poursuivie au Paléocene par l'apparition 
des groupes d'especes de Wormaldia et de R hyacop hila, des sous-gen- 
res de Glossosoma et de Agafietus et Synagapetus. Sur cette base, nous 
pouvons donc assigner A ces zones 5aunistiques un Bge minimum cré- 
tacf. Si elles se sont différenciées & une période adtérieure, les éléments 
nous manquent totalement pour la ~déterminer. 

Réciproquenient, pouvons-nous inférer que les lignées-filles qui 
n'ont pas d'ancctres crétacés ou paléocPnes connus, sont de meme &ge 
que celles ldont les progéniteurs ont été !datés de ces périodes? Cela 
est, A lnon avis, la seule fason de faire, A moins que la phylogénie 
fournisse une au.tre réponse de son cru. Ainsi, dans l'oeuvre de ROSS, 
i1 apparait que l'anc@tre comlnun des groupes de castanea, hyalinata et 
fihilofiotanzoides et l'ancetre 3 dans lla lignée d'Agapetus seraient oli- 
gocene et auraient eonnus une large dispersion & cette époque. Si ces 
faits se révdaient correcks, ce dont je douterais quelque peu, nous 
pourrions atdmettre 1'8ge oligocen'e des lignées issues de ces ancetres. 

Certailis genres, tels Himalopsyche et Afisilochorema semblent etre 
prf-crétacés, mais leur position phqlétique me parait encore trop in- 
certaine pour 'que leurs cas puisse etre considérés comme des objections. 

Restent A expliquer le cas des Rhyacophila du groupe de acropedes 
et de Glossosoma s. str. qui sont également répartis dans deux zones. 
A rnon avis, le groupe de acro$edes se lcompose 'de deux lignées paral- 
Eles et ld'origine paléarctique qui toutes deux se sont dispersées en 
Amérique, A une seule reprise. Leur cas est semblalble A celui des 
lignées paléoc&nes mentionnées plus haut, sauf que le nombre des for- 
mes connues habi'tant la zone ancestrale est aussi faible que celui des 
cspPces connues apparues en zone étrangere aprPs la dispersion. I1 y 
a lA un cas particulier, mais sans grande signification. Autre est celui 
de Glossosoma s. str. qui est florissant en Asie orientale aussi bien 
qu'en Europe. Les formes primitives sont dans la régiron orientale et  
les esp6ces spécia'lisées, peut-Ctre issues ~d'u'ne seule dispersion, vivent 
en Europe. Dans le cadre de la faune européenne, Glossosoma s. 1. 
présente des analogies avec Rhyacofihila: un des groupes d'especes, ou 
sous-genre, es6 florissant, alors que les autres sont rares et tres mal 
représentés. En  Europe donc, Glossosoma s. str. contient une diaaine 
dlesp&ces, alors que les autres sous-genres sont representés par deux 
Eomystra seulement, d'arrivée plus tardive, pléistoc6ne certainement. 
Le cas des Glossosoma européens pourrait suggérer que si la plupart 
des dispersions post-paléocitnes entre différentes régions ont connu de 
maigres succes, c'est A cause 'de la compétition que les nouveaux arri- 
vés ont trouvé de la part de leurs proches parents morphologiques 
installés antkrieurement et plus solidement ~qu'eux dans les memes 
biotopes. Cette compétition n'existait pas pour G l o s s o s ~ m a  s. str. qui 
est arrivé en Europe, bien avant les Eomystra. 
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I En résumé, les (quatre zones faunistiques actuelles sont détern~inées 
par des faunes ~d'apparition crktacée et paléoccne. Depuis cette derniPre 
époque, les échanges faunistiques entre les zones ont été faibles et 
ont mis en cause ldes lignées ld'importance mineure seulement, sauf les 

I 

I deux cas, peut-etre douteux, qui viennent d'Ctre cités. Par contre, des 
I groupes assez importants semblent avoir pris naissance A partir d'an- 

cetres résidant dans la meme zone faunisrtique, tels les Rhyacofihila 
I des groupes de naviculata, liefitincki et falita, <ui se sont probablement 

différenciés B partir d'ancetres communs dans la rég-ion orientale. 

Déternzlination d u  centre dJ@$arition des lignlées 

Ce probleme est évidemment des plus imporltants pour les études 
zoogéographiques, mais i1 apparait trPs difficile A résoudre et les ré- 
sultats obtenus sont souvent incertains. Ross consacre une page de 
grande valeur A l'examen des facteurs qui peuvent nous permettre la 
détermination de ces cenltres d'apparition. I1 apparait que cet autem 
rejette les hypoth&ses fondées sur des considérations statistiques, mais 
indinerait B se baser sur une intégration [des données phylétiques et 
zoogéographi~ques. I1 semblerait, ici aussi, que ROSS n'ait pas toujours 
été fidPle B sa propre méthode, mais ait eu tendance B assigner comme 
point d'apparition B une lignée, la région oh vivent les especes les PILIS 
primitives de cette lignée. 

A mon avis, la meilleure facon de faire serai-t de considérer en effet, 
les resultats (de l'analyse phylétique et zoogéographiq~~e, mais de tenir 
compte aussi des données statistiques et de reconnaitre une valem 
différencielle A ces facteurs, selon 1'8ge 'des lignées considérées. Cette 
facon de proceder me parait du  reste s'imposer par la nature des fslits 
B expliquer. 

Le groupe de nigrocefihala du genre Rhyacofihila, contient 14 es- 
pPces orientales et une quinzisme, torva, la plus primitive de toutes, 
vivant en Amérique. Quelle est lla région d'origine du groupe? Ce 
dernier est-i1 apparu en Amérique oh subsiste un des descendants di- 
rects de l'ancC&e et une lignéeB-t-elle passé en Asie oh elle s'est sp6- 
cialisée et différenciée? Ou bien, le groupe est-i1 oriental et c'est par 
hasard, ou pour des raisons qui nous échappent, que la lignée ayant 
passé en Amérilque se trouve Ctre la plus primitive? Le probleme me 
parait assez faicile A résouldre. I,e groupe est certainenlent oriental et 
une de ses branches s'est ensuite dispersée en Amérique. Car, s'il 6tait 
néarctique et avait ensuite passé en Asie, la branche asiatique serait 
paléarctique et non orientale, car, comime nous l'avons vu, la rCgion 
orientale était beaucoup moins ouverte sur le pont de Behring que ne 
l'a été la zone paléarctifque. Dans le cas des Wormaldia du groupe de 
moesta, qui est semblable B ce'lui qui vient d'Gtre considéré, Ross 
penche pour une origine néarctique, car l'espPce la plus primitive de 
la lignée, gabriella, est américaine. Cette lignée aurait donné naissanee 
B un ((widespread holarctic ancestor)) dont la deslcendance aurait sub- 
sisté dans la zone orientale, mais se serait éteinte dans la région pa- 
léarctiqne. Cette 'hypoth6se est vraisemb~lable, mais elle a le défaut 
d'introduire une entité supplémentaire -une lignée paléarctique- 
dont nous ignorons tout. Pour avoir quelque valeur, une hyputh&se ne 
doit pas Ctre trop flottante mais serrer les faits d'aussi prPs que possi- 
ble. Selon moi, le groupe de moesta est également d'origine orientale. 



Pour en revenir au probleme de la détermination du centre d'appa- 
rition ldes lignées, je suis d'avis que dans le cas des groupes d ' k e  
post-crétacé supérieur, les facteurs statistiques dojvent jouer le pre- 
nlier r61e. Ainsi, toutes les lignées habitant une seule zone faunistique 
sont apparucs dans cette zone; les lignées ayant le  gros de leurs effec- 
tif5 dans une région y ont pris naissance aussi, que1 que soit l'2ge de 
leurs rameaus ayant passé ldans td'autres régions; ainsi tous les grou- 
pes ~ r i en t aux  et néarctiques sont d'origine orientale. Pour les lignées 
6galeilzent réparties dans deux réqions, les facteurs phylétiques sem- 
blent reprenldre le dessus. Ainsi, Glossosoma s. str. et les Rhyacophi la  
du groupe de acropedes, dont nous avons déjh parlé, répartis en pro- 
portions &gales sur deux continents, semblent avoir leur origine oh se 
trouvcnt lems formes les plus primitives. Cette fagon de procéder con: 
duit certainement A des résultats parfois inexacts, mais c'est celie qui 
me parait introduire le moins de risques ld'erreurs. 

E n  ce qui concerne les branches d'origine pré-crktacé superieur, la 
situation apparait différente et considérablement plus floue. Les zones 
faunistiques paraissent avoir 'été autres que celles d'aujourd-hui, les 
facteurs nécessaires aux inférences sont rares et les considérations sta- 
tistiques, en partilculier, ne sont plus possibles. Une comparaison de 
l'arbre phylhtique (des Trichopteres avec md'autres, retragant l'llistoire 
de groupes dont les fossiles sont relativement bien connus, les Verté- 
brés par esemple, suggere l'idée que les Trichopteres primordiaux 
pourraient avoir connu une radiation adaptative mésozo'ique et  qu'au 
CrCttacCt et au Paléocene, un petit nombre 'de lignées auraient connu 
une secande radiation et donné naissance d une faune nouvelle ayant 
remplacé l'ancien'ne et se trouvant Ctre encore actuelle. Les branches 
phylétiques d'8ge mésozo'ique qui ont servécu sont beaucoup trop peu 
nombreuses pour que nous puissions reconstituer, meme vagnement, 
l'histoise et la dispersion Ide cette faune secondaire hypothétique. 

Lorslque, Iwmme le dit ROSS, des etapes consécutives d'une séquen- 
ce morphologique sont visilbles ldans le mCme continent, colnme dans 
le cas des Sortosa-Protarra-Chimarra, si les déductions de cet auteur 
étaient exactes, nous pouvons en conclure que le groupe est apparu 
sur ce continent. Mais, de tels cas sont rares. Chez les Philopotami'des, 
la seule solution qui nous est laissée est l'imagination d'un ancetre 
commun et cosinopolite qui auraiet produit toutes les lignées qui ont 
subsisté jusqu'h nos jours. Mais, une telle solution n'est guere satis- 
faisantc, car elle est trop facile et ne nous renseigne pas sur la région 
oh est apparu l'ancetre en question. Dans le cas des Rhyaco$hi la  des 
branches 2 ,  3 et 4 et des ancetres des tribus glossosomatides le recours 
A la solution du ccwidespread holarctic ancestor)) est impraticable et 
rien ne semble pouvoir la remplacer. I1 est probable qu'en l'absence 
de fossiles, bien peu de  centres d'apparition mésozoi'ques nous seront 
jainais ronnus. 

Effets des glaciations pléistocknes 

Un sujet que Ross a trait6 tres incompletement est celui des ré- 
cestes glaciations. I1 lui est apparu que ces dernieres ont principale- 
ment produit des remaniements d'especes h l'intérieur des systemes 
montagneux, mais tres peu de passages d'un systeme A l'autre. Ceci 
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n'est vrai que pour les especes monticoles de 1'Aniérique septentrionale 
seulement . 

A considérer l'immensité 'des boucliers glalciaires descendus du 
Nord, i1 apparait certain que les isothermes ont alors fortenient dé- 
gringolé vers le suld, en meme temps que la faune qui a d a  connaitre 
des déplacements d'une amplitude tres granlde. Ces glissements ont dfi 
provaquer des télescopages et embouteillages considérables et, salis 
aucun doute, des faunes entieres ont-elles péri dans la m&lée, spkcia- 
lement celles qui ont rencontrk des obstscles géographiques ou Ccolo- 
giques sur leur route. Si ces mouvements de va et vient se soiit réelle- 
ment reproduits quatre fois, i1 est certain que leurs effets ont étk si 
complexes qu'il sera impossible de les reconstituer. 

Les Eormes de plaine ont certainement pu se déplacer relativenlent 
facilement. Les effets (des glalciations sur elles nous apparaisseiit sur- 
tout comme des expansions horizontales, c'est-A-dire paralleles A l'équa- 
teur, mais qui sont en réalité les résultantes de mouvenients plus com- 
plexes. I1 est lclair que la mise en place des especes habitant les gran- 
des plaines septentrionales, principalement Limnophilides et Phryga- 
néides et la tres large répartition de beaucoup des especes de ces deus 
familles sont des évenements post-glaciaires. 

Les espkes de montagne ont aussi glissé vers le sud, niais leur si- 
tuation a d a  &re plus délicate que celle des formes )de plaine, les voies 
de fuite étant moins nombreuses. En  Amérique septentrionale, si les 
effets des gladations nous apparaissent faibles, c'est probablement 
parce ¡que ce continent ne possede que deux systemes niontagneus, 
tres largement distants et grosso modo perpendilculaires A l'équateur. 
Les especes ont prolbablement p a  glisser relativement librement le long 
de l'axe des chaines, dans les deux sens. Comme ROSS l'indique, les 
dispersions entre systemes y sont exceptionelles. 

Mais i1 en est tout autrement en Europe et en Asie. Ces continents 
posssdent #de nombreux systemes montagneux, souvent isoles les ulls 
des autres, mais par des distances relativement faibles et se trouvent 
en général disposés parallelement A l'équateur. Les niouvements nord- 
sud des especes monticoles y ont donc provdqué de nombreux passa- 
ges d'un systeme B l'autre et beaucoup d'especes sont restkes dans leurs 
nouveaux habitats ou s'y sont dilfférenciées depuis leur isolelment. 
Ainsi, en Europe, 1'Atlas et les Sierras espagnoles, pour ne rien dirc 
des montagnes italilques et balkaniques ldont la faune est peu connue, 
abritent 'de nombreuses reliques glaciaires, spécialement rhyacopliili- 
des et limnophilides. La présence de Acroplzylax zerberus et de plu- 
sieurs especes communes ou tres voisines des genres Rhyacophila, 
Drusus, Apatania, etc., dans plusieurs massifs d'Europe centrale est 
dile aux glaciations, de m$me que les si nombreuses répartitions borbo- 
alpines. 

'En Asie méridionale, la seule partie du continent qui me ssit un 
peu connue, les évenements zoogéographiques pléistoc6nes soiit nom- 
breux et importants : la présence de reliques glaciaires au B6louchistan 
pakistanais et A Manipur, la mise en place de la faune du plateau 
tibétain, les ccinjections)) de formes paléarctiques dans la zoiie orielltalc, 
A travers l'axe de lJHimalaya, Philarctzts przewalskii, 1,imnophilus i r ~ -  
cisus et kaurnarajiva au Pakistan et ld'autres especes non décrites (dont 
un Asynarchus) dans l'Himalaya de 1'Inde et du Nepal, le glissement 
de proche en proche le long de 1'Indou-Koush et de lJElbourz, parbis  

8 
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jusqu'au Caucase, de Rhyacophila obscura, Dolophilodes ornata, de 
certains Goerodes, Dinart hrum,  Apsilochorema, Pseudosteno$ hylax,  
Stenopsyche et de Stactobia des groupes de martynovi et nielseni. 

J'incline meme de plus en plus A penser que la présence de nom- 
breuses formes lnonticoles dans les Western Ghats et A Ceylan, Rhya- 
co$kila (des groupes de naviculata, curvata et castanea, Doloclanes, 
Gunungiella, Synagapetus, Stenopsyche, lne sont pas des évenements 
miocenes co~nnie on l'a affirmé (ROSS et HORA), mais pléistocenes. 

I1 est ,donc clair, qu'en Europe et ,en Asie, les glaciations quater- 
naires ant été la cause d'une des plus grandes aventures zoogéographi- 
ques dont ont été témoins ces continents, ou en tous (cas celle qui nous 
parait doiiiiner leur histoire, B cause de son occurence récente, aucun 
&v&neiiient ultérieur n'étant velnu en modifier ou en effarer les effets. 

A comparative study of the genitals segments and their appendages 
in male Trichoptera 

Biol. Skr. Dan. Vid. Selsk. 9, no 5,  1957 

PAR 

ANKER N I E M E N  

I1 est un fait que les pieces génitales du m2le jouent un r61e pri- 
niordial dans les étades taxonomiques sur les Trichopteres, car elles 
fournisscnt non seuleinent la seule base possi'ble pour les distinctions 
spécifiques, mais aussi des éléments tres importants pour les classifi- 
cations génériques et m&me familiales. (Mais, 3. parcourir la littérature 
consacrée aux Trichopteres, on [constate que la majorité des descrip- 
tions et des figures 'de génitalia sont insuffisantes pour servir A des 
&des morphologiques et phylétiques et ne sont pui.re utiles L autre 
chose qu'B des détterminations de collections. 

Pour contribuer B combler cette lacune, NIELSEN B entrepris une 
vaste 6tude morphologique et anatomique sur les génitalia du d d'une 
trentaine d'especes ldanoises appartenant 3. des familles variées. Le but 
de cet ouvrage était d'établir des homologies entre les appen'dices des 
divers groupes et éventuellement une comparaison avec ceux d'ordres 
voisins, de ineme que d'éclairer quelque peu nos connaissances sur la 
phylogénie de l'ordre et de reconstituer ce qu'a pu etre l'armature 
géiiitale ~du  Trichoptere primordial. 

Par ses travaux recents, NIELSEN s'est imposé comme un habile et 
brillant morphologiste. L'ouvrage commenté ici ne le cede tein rien A 
ses prédécesseurs, ni par la qualité du travail effectué, ni par la somme 
de connaissances originales qu'il apporte dans un champ de recherches 
entierement nouveau. On ne peut manlquer d'etre émerveillé en imagi- 
nant l'habileté et la patience de l'auteur qui est parvenn a comprendre 
et  A interpreter les connections sclérotiques complexes qui réunissent 
les appendices entre eux, de meme que la musculature d'armatures 




