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REVOLUTION SELON L'ÄGE
PAR

Francois GRANDJEAN

I. INTRODUCTION

Des Arthropodes ä metamorphoses completes, des Inseetes

en particulier, nous apprennent sur revolution quelque chose

d'essentiel qui a certainement ete remarque, mais qui ne

parait pas avoir ete pleinement compris; c'est qu'un animal
n'a pas une evolution, mais plusieurs. Si un Lepidoptere,

par exemple, se presente ä nous sous la forme d'une chenille,
puis d'une chrysalide, puis d'un papillon, c'est evidemment

parce qu'il a subi trois evolutions differentes. Au lieu de nous

poser des questions sur les causes de ce phenomene, faisons

une remarque tres banale: ces evolutions, l'Insecte les a subies

ä des äges differents, ä des epoques differentes de sa formation
ä partir de l'oeuf h A l'äge qui est maintenant celui de la chrysalide

les ancetres de l'Insecte n'avaient rien (si l'on remonte

par la pensee ä des temps tres anciens) qui les distingue
franchement de ce qu'ils etaient ä leurs autres äges. Iis avaient
alors ä tous leurs äges des pattes et une bouche qui fonction-
naient. Nous constatons aujourd'hui que la bouche, les pattes
et bien d'autres choses ont disparu ä l'äge de la chrysalide.
L'animal a done subi ä cet äge, et ä cet äge seulement, une
evolution extremement regressive. Un peu plus vieux il a

subi une evolution tres differente, progressive, car il est devenu

un papillon. Un peu plus jeune il est devenu une chenille.
A aueun de ses äges, aux temps tres anciens dont nous parlons,
l'animal ne ressemblait ä un papillon, ni ä une chrysalide, ni
ä une chenille.

1 Le mot äge se rapporte toujours, dans le present travail, ä la
vie individuelle, personnelle et ä l'ontogenese.
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478 Revolution selon l'age

Ainsi, dans le cas du Lepidoptere, revolution depend de

l'äge. Des metamorphoses le prouvent. Mais d'autres animaux
ont des metamorphoses aussi etonnantes que Celles des Lepidop-
teres et meme plus etonnantes, encore plus instructives. Les

grandes metamorphoses, d'autre part, ne sont separees par
aucun fosse des petites metamorphoses ni des changements
precis, quoique faibles, qu'on ne peut plus appeler des

metamorphoses. Ceux-ci passent eux-memes, par degres insensibles,
ä des changements plus faibles encore que nous appelons Continus.

Si revolution depend de l'äge pour certains animaux,
pourquoi n'en dependrait-elle pas pour tous et meme pour
tous les etres vivants Faisons l'hypothese qu'elle en depend
dans tous les cas, meme si aucun effet particulier de cette

dependance n'est observable au cours des ontogeneses.
Dire que 1'evolution depend de l'äge n'est pas une affirmation

nouvelle puisqu'on parle depuis longtemps, en biologie
evolutive, de psedomorphose et de gerontomorphose. II ne

suffit pourtant pas de distinguer les jeunes des vieux. II faut
appliquer la notion de dependance ä un äge quelconque, ou
du moins ä de nombreux äges, tout au long de l'ontogenese.
En outre, il faut elever cette notion au rang de principe fonda-
mental et lui ajouter d'autres notions tres simples, d'autres
principes qui s'en deduisent ou qui le completent.

J'enonce d'abord ces principes, car il me semble qu'il
faut partir d'eux comme on part, en mathematique, de postu-
latums. Je montre ensuite que les principes sont justifies
par leurs consequences. lis mettent un peu de clarte dans le

grand et tres ancien sujet, tres controverse et tres confus,
qui est celui des rapports entre les ontogeneses et les evolutions.

Beaucoup d'opinions ont ete emises sur ces rapports, les

unes justes et les autres fausses, ou meme dangereuses, capables
de nous fourvoyer. Je ne les rappelle pas ici parce que ce serait

trop long et sans utilite veritable. Elles sont d'ailleurs bien

connues. Je me borne ä dire en quoi mon opinion 1 differe de

celle de la plupart des autres auteurs:

1 Cette opinion a ete exprimee dejä, sous des formes un peu
differentes, ä partir de 1947, dans des publications dont je donne
la liste ä la fin du present travail.
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Elle en differe principalement parce que je ne crois pas

qu'un animal soit plus important, au point de vue de revolution,
ä l'äge adulte qu'ä un quelconque de ses autres äges; parce

que je pense qu'il y a une phylogenese par äge et non pas une
Phylogenese unique, appelee celle de l'animal, de sorte qu'il
faut employer le mot phylogenese au pluriel, ä moins qu'on
ne dise ä quel äge on rapporte cette phylogenese; parce que
je traite le temps biologique comme s'il avait deux dimensions

independantes l'une de l'autre, une pour servir dans les onto-

geneses et l'autre pour servir dans les phylogeneses; parce que
je crois fausse, radicalement, la loi dite biogenetique fonda-

mentale; enfin parce que j'accorde la primaute, pour expliquer
et decrire les ontogeneses, aux evolutions, etant admis que
celles-ci sont dirigees ä certains äges.

J'attribue aux calyptostases une tres grande importance
et j'insiste longuement sur ce qu'elles signifient pour revolution.
Les calyptostases (des chrysalides par exemple) sont des

etats regressifs inertes, ou presque inertes, d'un animal. Ces

etats regressifs sont des stases, au sens que je donne plus loin
ä ce mot. Ce ne sont pas des etats internales, supplementaires,
ajoutes ä dessein pour permettre des metamorphoses ou
faciliter des adaptations.

Mes exemples sont tires principaiement d'un groupe d'ani-
maux peu connus, les Acariens. II est rare qu'un biologiste,
ä propos d'evolution, cite une calyptostase, mais il est encore

plus rare qu'il cite un Acarien. Je cite les Acariens parce que
j'ai fait de ces animaux le principal objet de mes etudes.
Je les cite aussi parce qu'ils nous apportent, en devenant
des calyptostases ä des äges tres varies de leur Ontogenese,
des arguments favorables aux principes et de tres grande
valeur.

Le mot Acarien, dans le present travail, ne signifie pas un
Acarien quelconque. II s'applique aux Acariens que j'ai etudies
moi-meme directement, c'est-ä-dire aux Oribates, aux Endeos-

tigmata, aux Prostigmata et aux Acaridies, qui sont des groupes
majeurs parmi les Acariens actinochitineux. Ces groupes ne

representent peut-etre pas meme ä eux tous, malgre leur
extreme diversite et abondance, la moitie des Acariens qui
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vivent aujourd'hui. Je ne dis rien des autres groupes, faute
de les connaitre suflisamment.

II. PRINCIPES ET RAPPEL
DE QUELQUES VE RITES FONDAMENTALES

1. La naissance d'un etre vivant n'est pas une vraie nais-

sance. Quand cet etre vivant commence ä se developper dans

l'ceuf, ou autrement, il est dejä vieux de plusieurs dizaines

ou centaines de millions d'annees. Un animal a derriere lui
une vie ancestrale tres longue dont il n'a pas conscience, mais

sans laquelle il n'existerait pas. II a devant lui une vie personnels

tres courte dont il a conscience.

2. Des changements ont lieu dans ces deux sortes de vies.

Ceux de la vie ancestrale constituent Yevolution. Ceux de la
vie personnelle constituent Yontogenese, qu'on appelle aussi

le developpement. Les seuls changements ä considerer sont

ceux qui ont une probability non nulle de se transmettre
d'une generation ä l'autre.

3. L'evolution depend de l'äge. Elle n'est definie, pour
un animal donne, que si Ton dit ä quel äge de cet animal
elle se rapporte. Pour la connaitre, on compare l'animal ä

cet age avec ses ancetres lorsque ceux-ci avaient le meme age.
La suite des changements subis est une phylogenese. Une

Phylogenese est revolution ä un age. L'animal ayant successive-

ment, plusieurs ages a plusieurs phylogeneses. La phylogenese
de l'adulte n'est pas plus importante que les autres.

4. Une phylogenese est principalement, ou exclusivement,
de nature orthogenetique, c'est-ä-dire dirigee. C'est ä cause

de cela qu'on peut, dans de nombreux cas, malgre l'absence
de tout fossile, la connaitre (partiellement) et la comparer
aux autres phylogeneses dans un phylum.
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5. Les phylogeneses d'un animal sont independantes les

unes des autres, ä condition que les vies individuelles qui leur
correspondent soient possibles L

6. Deux phylogeneses quelconques d'un animal peuvent
etre paralleles (c'est-ä-dire semblables, ou presque semblables),

ou au contraire divergentes (c'est-ä-dire peuvent differer franche-

ment, en s'ecartant l'une de l'autre). II y a de faibles et de

fortes divergences. Beaucoup sont enormes.

7. L'ontogenese d'un animal, ä une epoque donnee, ä la
nötre par exemple, est la suite des etats dans lesquels cet

animal a ete mis par ses phylogeneses aux divers äges. Rien ne

l'oblige a etre une suite rationnelle de changements.

8. Un temps dans l'ontogenese marque un äge. Un äge

quelconque ayant ete choisi, ce temps est fixe, mais il faut que
du temps se soit ecoule et s'ecoule dans l'avenir pour qu'ait
lieu la Phylogenese de cet äge. II y a done deux sortes de temps.
Appelons t la premiere: e'est le temps ontogenetique. Appelons T
la seconde: c'est 1 e temps phylogenetique. T est le temps mesure

par nos horloges. Pour mesurer t il faut supposer dans chaque
animal une horloge particuliere. Les horloges particulieres ne
sont pas reglees les unes sur les autres. L'espece d'heure qu'elles
indiquent n'est pas Celle du temps T.

9. Si nous disons que la chenille deviendra un papillon
nous exprimons une verite dans le temps t, une erreur dans le

temps T. Si nous disons qu'une chenille ne deviendra pas un
papillon, nous exprimons une verite dans le temps T, une

erreur dans le temps t. Ces erreurs et ces verites s'opposent
absolument. Devenir et avoir ete sont des mots qui n'aequierent
un sens, en biologie, que si l'on dit de quel temps on parle.
Les deux sortes de temps sont irreductibles l'un ä l'autre.

10. Pour dater un fait, en biologie, il faut donner les

valeurs de deux temps, une valeur tx pour t et une valeur Tx

pour T. II est commode et avantageux, pour comprendre les

1 D'autres conditions doivent etre remplies, vraisemblablement,
mais elles ne sont pas evidentes et nous ne les connaissons pas.
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relations des ontogeneses avec les phylogeneses, de considerer
ces valeurs comme des coordonnees dans un plan et de les

rapporter ä deux axes differents. On portera Tl en abcisse

et en ordonnee. Un point Mx de coordonnees 7\ et repre-
sente un temps defini ä la fois dans une Phylogenese et dans

une Ontogenese. Tragant le lieu du point pour tel change-

ment, chez un animal et ses ancetres, dans une lignee, on a

un diagramme chronologique du changement. On traite ainsi
le temps biologique comme s'il etait une grandeur ä deux
dimensions.

11. Pour expliquer une Ontogenese il faut faire intervenir
les phylogeneses. Cette necessite est d'autant plus grande que
les phylogeneses ont ete plus divergentes. Les explications
tirees de l'ontogenese ne sont bonnes que si elles s'accordent

aux phylogeneses. II y a primaute, ä cet egard, du temps T

sur le temps t.

12. Si le meme changement, exprime d'abord dans le

langage du temps t (c'est-a-dire en ne tenant pas compte des

phylogeneses) puis dans le langage du temps T (en ne tenant
compte que de celles-ci) se traduisent verbalement par des

affirmations differentes, la premiere affirmation doit etre tenue

pour fausse et abandonnee au profit de la deuxieme.

III. STASES, ELATTOSTASES ET CALYPTOSTASES

Les principes enonces au chapitre precedent sont-ils vrai-
ment applicables et par consequent susceptibles d'etre con-
frontes avec des faits On y parle devolution ä un age. Notre
principale ressource, pour savoir quelque chose sur revolution
d'un animal, presque toujours meme notre seule ressource,
est la comparaison des caracteres chez tous les individus, ä

tous leurs ages, qui composent actuellement le groupe naturel
auquel appartient 1'animal. Cette comparaison revele des

tendances. On voit bien que les caracteres n'ont pas varie au
hasard. Chaque tendance correspond ä une phylogenese.
Certains animaux du groupe l'ont subie, d'autres non. Chez
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ceux qui l'ont subie les effets de la tendance ont ete plus ou
moins loin. On comprendra d'autant plus vite en quoi consiste

la tendance qu'on aura fait la comparaison ä des äges reconnus,
bien definis, les memes pour tous les animaux du groupe, car
on aura de cette maniere des renseignements purs, c'est-ä-dire

purement phylogenetiques. Autrement, si nous comparons sans

tenir compte des äges, nous melangeons les effets de chacune
des phylogeneses avec ceux des autres phylogeneses.

Mais comment savoir si deux animaux differents sont au

meme äge puisque l'äge appartient au temps t et que ce temps
doit etre mesure, pour chaque animal, pour chaque individu,
avec une horloge qui n'est pas reglee sur d'autres horloges

Cette question capitale est pour le moment sans reponse,
ou du moins sans reponse utilisable, sauf dans un cas

particular, celui du developpement par stases.

Animaux a stases. — J'ai propose le mot stase, et aussi

le mot calyptostase, en 1938*. J'appelle stases les formes
successives d'un animal lorsque ces formes sont separees les

unes des autres, dans l'ontogenese, par des mues qui etablissent
entre elles des discontinuites. Un papillon, une chrysalide, une

chenille, sont des stases de Lepidoptere. Dans cet exemple il
y a d'enormes differences entre les stases. Entre celles-ci,
dans d'autres exemples, les differences sont tres faibles. Faibles

ou non, ces differences doivent etre de tout ou rien. Elles ne

doivent pas se reduire ä des differences de taille ou de proportions

entre les parties.
Bien qu'ils representent un cas particulier, les animaux ä

stases ne sont pas exceptionnels. lis sont meme les plus nom-
breux des Metazoaires terrestres. lis contiennent les Insectes,
les Arachnides et probablement tous les autres Arthropodes.

Convenons de ne parier, dans ce qui suit, sauf indication
contraire, que des animaux ä stases, et plus particulierement des

Arachnides et des Insectes. Convenons en outre, pour simplifier,
de n'utiliser que les caracteres exterieurs des stases. Ce sont des

caracteres portes par la cuticule. lis ne changent pas au cours

1 Sur l'ontogenie des Acariens (Comptes rendus Ac. Sciences,
Paris, t. 206, pp. 146 ä 150).
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de la vie d'une stase, ä des secretions pres, mais ils changent
d'une stase ä l'autre. Par eux nous saurons distinguer les stases

tres commodement.

Niveaux. — Nous dirons aussi qu'ils changent parce
qu'ils passent d'un niveau ä un autre dans l'ontogenese. Un
niveau de l'ontogenese est atteint au commencement de la
vie d'une stase et l'animal reste ä ce niveau jusqu'au moment
oil il commence ä se transformer pour devenir une autre stase.

Un Lepidoptere, par exemple, est successivement ä des niveaux
chenille, ä un niveau chrysalide, puis ä un niveau papillon.
II y a plusieurs niveaux chenille, car une chenille est obligee
de muer pour grossir et des changements apparaissent avec
les mues dans les petits caracteres de surface.

La notion de niveau ne differe pas de celle de stase. Une
stase est l'animal ä un certain niveau. On peut dire aussi que
l'animal, ä tel niveau, est ä teile stase. Dans bien des phrases

on peut sans inconvenient remplacer ces deux mots l'un par
l'autre. «Niveau» a surtout l'avantage de faire penser ä des

gradins qui s'etagent dans un ordre regulier, et d'une ascension

de l'animal par ces gradins. «Stase» evoque l'idee de

stabilite, c'est-ä-dire de stabilite entre deux mues. Du temps
s'ecoule pendant la vie d'une stase mais rien ne change appa-
remment pour l'animal, sauf sa taille.

Les niveaux sont des criteres de l'äge. — Je suppose

que l'on constate l'existence, pour tous les animaux du groupe 1

que l'on etudie, d'une succession uniforme de niveaux. Pour

que cette condition soit satisfaite il faut d'abord que chaque
niveau ait une definition, ou plusieurs, par laquelle ou lesquelles

on puisse le distinguer des autres niveaux, quel que soit
l'individu, dans le groupe. II faut ensuite constater que les

niveaux se succedent regulierement, ou du moins, s'il y a des

lacunes, toujours dans le meme ordre, dans toutes lesontogeneses
du groupe.

1 Le mot groupe, que j'emploie souvent ici, signifie toujours un
groupe naturel, c'est-ä-dire un groupe d'espäces, de genres, de
families, etc., evidemment apparentes, distinct d'autres groupes.
Sa dimension et sa place, dans la Systematique, sont quelconques.
Au lieu de groupe on peut dire phylum.
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Exprimons cela en nous servant d'un vocable dejä employe,
celui d'idionymie. Les niveaux doivent etre idionymiques. Cela

veut dire que nous devons pouvoir donner un nom special ä

chacun d'eux et que deux niveaux de meme nom doivent
etre homologues dans le groupe considere. Les stases sont

idionymiques, naturellement, en meme temps que les niveaux.
On donne ä chaque stase le meme nom qu'ä son niveau L

Ceci pose nous dirons, quand la condition precitee est

remplie, que deux animaux du groupe sont au meme äge 2

quand ils sont au meme niveau, ou ä la meme stase.

Remarquons l'importance de l'idionymie. Definir des stases

chez un animal est interessant mais ne nous apprendrait rien

sur revolution si les memes stases ne se retrouvaient pas chez

d'autres animaux apparentes au premier. Plus la variete des

animaux qui passent par les memes stases est grande, plus
süres et plus instruetives sont les comparaisons ä ces stases.

La succession uniforme des niveaux n'est parfaite que si le

nombre de ceux-ci est toujours le meme. II en est ainsi dans de

nombreux cas. Chez beaueoup d'Acariens, par exemple, il y
a 6 niveaux, 6 stases. Je donne leurs noms car j'aurai ä citer
plusieurs fois des Acariens comme exemples. Au premier niveau
(au sortir de 1'ceuf), l'animal est une prelarve. Au deuxieme,
c'est une larve. Aux troisieme, quatrieme et cinquieme niveaux
on a successivement la premiere, la deuxieme et la troisieme

nymphe (protonymphe, deutonymphe, tritonymphe). Au sixieme
niveau l'animal est adulte.

Chez d'autres Acariens, tres nombreux aussi, le nombre des

stases est inferieur ä six. Si l'on parvient ä savoir, par des

1 Deux niveaux de meme nom, ou deux stases de meme nom,
ne sont pas homologues en general d'un groupe ä l'autre. Les mots
larve et nymphe, par exemple, n'ont pas du tout les memes
significations chez les Acariens et chez les Insectes. C'est un grave
inconvenient. L'eviter n'est guere possible car nous ne disposons pas de

beaueoup de mots et nous ne pouvons compliquer ces mots (par
adjonction de prefixes, suffixes, numeros, etc.) que jusqu'ä une
certaine limite, qui est vite atteinte. Creer des mots entierement
neufs, ä raison d'un jeu complet par groupe, serait aussi tres incommode.

2 Par la nous donnons au mot äge une definition. Pendant toute
la duree de la vie d'une stase l'animal reste au meme äge. L'äge
ne change qu'au cours des mues.
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comparaisons, quelle est ou quelles sont les stases qui manquent,
on pourra employer la meme terminologie que s'il v avait
six stases.

Chez les Insectes et d'autres Arthropodes on est gene aux
bas niveaux par le grand nombre des mues et par l'inconstance
de ce nombre. Toutes les chenilles, par exemple, ne muent pas
le meme nombre de fois et nous ne savons pas ä quels caracteres

on reconnait que deux chenilles quelconques sont au

meme äge. Cela provient peut-etre de ce que personne, jusqu'ici,
n'a cherche ä le savoir.

Aux deux niveaux les plus eleves des Insectes holometa-

boles, ou heteromorphesJ, tout est simplifie. Les stases de

ces niveaux sont tres differentes l'une de l'autre et tres difle-
rentes des stases precedentes. Deux chrysalides quelconques sont

au meme äge. Deux papillons aussi, naturellement.
Etablir qu'il y a fondamentalement, dans un groupe

naturel, tel nombre de stases et savoir reconnaitre chacune
des stases ä ses caracteres propres, sans avoir ä s'occuper des

autres stases, exige beaucoup de travail. II faut explorer tout
le groupe et definir chacune des stases par plusieurs caracteres.
On trouve des caracteres generaux, mais aucun, si le groupe est
riche et varie, n'est parfait, c'est-ä-dire capable de suffire ä lui
seul dans tous les cas. C'est pourquoi j'ai dit plus haut qu'un
niveau devait avoir dans un groupe line definition, ou plusieurs.
Une nymphe qui a trois paires de papilles genitales, par exemple,
est une tritonymphe chez les Acariens. II y a cependant des

exceptions. Si la nymphe a seulement deux paires de papilles
genitales, c'est une deutonymphe habituellement, mais c'est

une tritonymphe dans de nombreux cas.

Des caracteres propres, meme accompagnes par de

nombreux autres qui soient susceptibles de les remplacer, ne
suffisent pas toujours. II peut arriver que le seul caractere
d'une stase soit d'etre comprise entre deux autres dans

l'ontogenese. Ce dernier cas est frequent car c'est celui des

stases ä grande regression.

1 Ce sont les Insectes ä metamorphoses completes (Coleopteres,
Hymenopteres, Lepidopteres, Diptäres).
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Occupons-nous maintenant de ces regressions. Nous avons
jusqu'ici parle des stases en general. II faut distinguer les

stases normales, les elattostases et les calyptostases.

Stases normales. — Une stase normale est une stase qui
mange, qui grossit, qui se deplace.

Elattostases. — Une elattostase1 est une stase dont les

organes buccaux sont regressifs au point qu'elle ne peut manger,
mais qui a des pattes et qui se meut.

La regression elattostasique est frequente et tres diverse
dans ses effets. Elle peut n'etre pas apparente. Si l'animal ne

mange pas. bien que ses organes buccaux soient constitues
exactement comme ceux d'autres qui mangent, eile est aussi

faible que possible et Ton doit dire, ä ce Stade, que l'animal
n'est pas encore vraiment une elattostase, mais le tube digestif
est probablement touche dejä. Dans d'autres cas, oü les organes
buccaux et la bouche ont conserve leur aspect normal, il
suffit d'etudier ces organes de pres pour s'apercevoir qu'ils
ne peuvent plus fonctionner. Dans d'autres encore, la regression
est assez forte pour etre evidente. Les mandibules et les palpes
ont disparu. La bouche est fermee, ou ne conduit qu'ä un
vestige de pharynx.

Qu'il en soit ainsi n'a rien d'etonnant s'il s'agit d'une stase

adulte. Nous savons bien que des adultes ä courte vie, chez

des Arthropodes, copulent et pondent, puis meurent. Iis n'ont
que faire de manger. Mais s'il s'agit d'une stase qui n'est

pas adulte, qui n'est pas de plus haut niveau, et dont la fonc-
tion primitive etait avant tout de grossir, n'est-il pas singulier
qu'elle ait perdu son appetit et les moyens de le satisfaire

On trouve ou on ne trouve pas d'explication. Voici deux

exemples:
Chez les Tyroglyphes 2 l'animal est atteint au quatrieme

niveau par une puissante regression elattostasique. A ce niveau,
c'est-ä-dire quand il est deutonymphal, le Tyroglyphe devient

1 jXaTTwcjt; amoindrissement, et a-caa;;. Elattostase est un
mot nouveau. Dans rnes publications precedentes j'ai appele les
elattostases des calyptostases incompletes.

2 J'appelle ici Tyroglyphes les Acaridies en general.
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habituellement un hypope. Un hvpope ne ressemble pas du

tout ä la nymphe du troisieme niveau, ni ä celle du cinquieme.
Son capitulum est minuscule, sans bouche et sans appendices.
Ses pattes sont au contraire restees fortes et elles ont garde
tous les organes sensitifs dont elles sont pourvues aux stases

normales. II n'y a pas eu regression pour elles. Certains carac-
teres, d'autre part, ont progresse, c'est-ä-dire se sont specialises.
Des precedes de fixation qui sont particulars aux hypopes
ont remplace des structures banales. Un hypope, en effet,
a une fonction. II doit grimper sur un animal plus gros que
lui, qui le transporte. II est adapte ä cette fonction. C'est une
stase migratrice, ou de phoresie.

La phoresie, si eile est pure et parfaite, exige que l'animal
transporte ne mange pas. En cela reside l'explication.

Dans le deuxieme exemple il s'agit d'autres Acariens, tres
differents des Tyroglyphes, ceux du genre Labidostomma. Ce

sont des carnassiers libres qui vivent ä terre. On en capture
facilement les adultes et les trois sortes de nymphes, mais non
les larves. Par elevage, on constate que la stase larvaire existe,
qu'elle se meut lentement et tombe en lethargie quelques
heures apres etre sortie de la prelarve (qui est une calyptostase).
La larve mue et se transforme en protonymphe sans avoir

mange. Ses organes buccaux ont subi une regression qui est

beaucoup moindre que celle des hypopes, mais qui est forte,
facile ä voir, et d'autres organes qui ne sont pas buccaux
(les trichobothries prodorsales, les yeux) sont supprimes ou
reduits.

Dans cet exemple il n'y a pas d'explication, au sens que
nous donnons ä ce mot. La larve elattostasique n'accomplit
aucune fonction. Sa regression n'est pas justifiee. Elle est

meme nuisible car l'animal est sans defense ä ce niveau. Elle
est exceptionnelle. Les larves d'Acariens sont presque toujours
normales. Les trois nymphes, d'autre part, sont actives et
normales dans le genre Labidostomma.

Calyptostases. — Une calyptostase differe d'une elatto-
stase parce qu'elle a perdu tous ses appendices, ou du moins
l'usage de ceux-ci, l'usage de ses pattes en particulier. Elle
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ne peut se nourrir ni se mouvoir, ou bien, si eile se meut, c'est

par reptation, ses metameres abdominaux ayant conserve une
mobilite relative l.

Une chrysalide de papillon est une calyptostase. Bien

qu'etrange, eile a garde quelque chose qui la fait reconnaitre

pour un Insecte. Une partie de son corps est encore forme
d'anneaux. On voit qu'elle est vivante car elle se contorsionne

quand on la touche. On discerne ä sa surface des denivella-
tions qui sont evidemment des vestiges d'appendices.

U faut savoir que tout cela peut manquer. Une prelarve
d'Oribate, par exemple, est bien plus regressive qu'une
chrysalide. Elle ressemble ä un ceuf plus qu'd autre chose. Si Ton
n'est pas extremement attentif, on ne voit rien ä sa surface.
On l'a prise pour un deuxieme ceuf contenu dans le premier
(c'est le deutovum de Claparede). Elle a cependant eu des

pattes pour courir et une bouche pour manger, cette prelarve,
comme la chrysalide, il y a tres longtemps.

II faut savoir que la regression, inversement, peut-etre
moins forte. Les pattes peuvent etre representees par des moi-

gnons assez grands, et meme peuvent etre aussi longues qu'aux
stases normales, tantöt collees le long du corps et tantot ecartees,
etalees. En outre, elles peuvent paraitre articulees parce qu'elles
ont des strictions de place en place et que ces strictions
correspondent aux intervalles entre des articles. Mais ces moignons
de pattes, ou ces pattes, sont immobiles.

II faut encore savoir que les calyptostases, comme les

elattostases, ne sont pas speciales ä tel niveau. Chez les Insectes

holometaboles elles apparaissent toujours au meme niveau,
le penultieme (les cas d'hypermetamorphose mis ä part), mais
les Arachnides, plus particulierement les Acariens, nous en

font voir couramment ä d'autres niveaux. A trois au moins
de ses niveaux (sur six) un Acarien est ou peut etre une calyptostase,

savoir: au premier niveau (toujours), au troisieme et

1 Une calyptostase peut se deplacer beaucoup par ce moyen,
comme on le voit pour des Insectes. II vaut done mieux ne pas dire
qu'une calyptostase est une stase inerte. Je l'ai dit autrefois parce
que je n'ai pense qu'aux Acariens. Chez les Acariens les calyptostases
sont toujours completement inertes.
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au cinquieme niveaux (dans plusieurs superfamilles tres

importantes et riches en especes). Aux autres niveaux, sauf

au sixieme, il y a aussi des calyptostases, mais elles n'ont
pas ete etudiees serieusement, ou bien elles sont rares, je veux
dire particulieres ä des groupes restreints d'especes.

Types de developpement chez les Acariens. — Laissons
de cöte ces groupes restreints, ceux pour lesquels une des

stases nymphales est inconnue et ceux pour lesquels on a des

doutes. Les autres cas appartiennent a trois types.
Le premier type est celui des Oribates, des Endeostigmata et

de plusieurs families de Prostigmata (Anystides, Bdellides, etc.)
L'animal est une calyptostase au premier niveau. Les stases

des cinq autres niveaux sont normales, actives. II n'y a pas
d'elattostases.

Le deuxieme type est celui des Erythro'ides, des Trombidions
et des Hydracariens. L'animal est une calyptostase aux niveaux

un, trois et cinq. II est normal aux niveaux deux, quatre
et six.

Le troisieme type est celui des Tyroglyphes. Le premier
niveau n'a ete Signale, ä ma connaissance, par aucun auteur.
L'animal est normal aux autres niveaux, sauf au quatrieme.
La stase du quatrieme niveau existe ou manque. Le cas habituel
est qu'elle existe et que ce soit une elattostase, l'hypope dont
il a ete question plus haut. L'hypope est presque toujours
actif. II est inactif dans certains cas et il est meme devenu
dans d'autres, par surcroit de regression, une vraie calyptostase.

J'aurai l'occasion de parier ä plusieurs reprises, dans la
suite de ce travail, de ces trois types. Afin de les designer d'une
maniere qui s'adresse plus directement ä l'esprit, je dirai
seulement «l'Oribate » pour le premier type, « le Balaustium »

pour le deuxieme type et «le Tyroglyphe » pour le troisieme.

Le Balaustium. — Le deuxieme type est connu depuis
longtemps chez les Hydracariens et les Trombidions, depuis
moins longtemps chez les Erythroides. Je le trouve particu-
lierement instructif ä cause du grand nombre des calyptostases
et de la maniere dont celles-ci se repetent, du plus bas niveau
ä l'avant-dernier.



Revolution selon l'äge 491

Pour etre sür que l'animal, dans ce deuxieme type, a bien
les caracteres enonces et que le parasitisme n'est pas intervenu

pour introduire, indirectement, la regression calyptostasique
ä certains niveaux (les larves de Trombidions et de nombreux

Hydracariens sont parasites), j'ai choisi un Erythrolde pour
l'etudier completement par elevage. Cet Erythroide, Balaus-
tium florale, se nourrit exclusivement de pollen. II en cherche

des grains partout, sans s'aventurer, je ne sais pourquoi, sur
des etamines. Quand il trouve un grain de pollen, il le suce.

L'animal est commun au printemps et on le rencontre en

liberte ä trois stases, la larvaire, la deutonymphale et l'adulte.
Ces stases different, naturellement, mais elles se ressemblent

beaucoup. Elles sont rouges et de meme facies. Pour un
oeil non exerce, c'est le meme animal ä trois tailles diffe-
rentes. Balaustium florale parait avoir une vie simple et sans

avatars.
Si on l'eleve, on est detrompe. On constate d'abord qu'il

sort de l'oeuf ä l'etat de calyptostase. II est au niveau un, le

prelarvaire. La calyptostase prelarvaire, la prelarve, est une

petite masse arrondie, inerte, sans pattes ni poils, de couleur

rose, qui ressemble ä une graine. On voit ä sa surface des

vestiges de bouche et d'autres organes.
Dans la prelarve, aux depens de ses tissus et d'une forte

quantite de vitellus qui n'a pas ete employe ä sa construction,
la stase du niveau deux, la larve, se developpe. Quand eile est

müre eile fait eclater la peau prelarvaire et eile sort ä la recherche
de nourriture. Elle est agile, suce du pollen et grossit. Parvenue
ä la fin de sa vie eile s'immobilise.

Dans son corps se forme un objet sans pattes ni appendice
quelconque, de forme un peu allongee, sur lequel on voit,
comme sur la prelarve, un vestige de bouche, de pharynx et
d'autres organes. Cet objet est l'animal au niveau trois, done

la protonymphe. II n'a pas la meme forme qu'au niveau un et
il est poilu.

Dans la calyptostase du niveau trois se forme la stase du
niveau quatre, la deutonymphe. Quand cette stase est müre elle

fait eclater la peau protonymphale et eile sort. Elle est active
et tout recommence comme ä deux niveaux plus bas. L'animal
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suce du pollen, grossit, puis s'immobilise et dans son corps
se forme la stase du niveau cinq, la tritonymphe.

La tritonymphe est un objet sans pattes ni appendice

quelconque, une calyptostase. Elle est presque identique ä la

calyptostase protonymphale, mais plus grosse.
Dans son corps se forme l'adulte, qui est la stase du niveau

six. L'adulte est actif et suce du pollen comme la deutonymphe
et la larve.

IV. DIAGRAMMES CHRONOLOGIQUES

Cherchons ä construire un diagramme chronologique en

partant de l'idee, exprimee plus haut dans les principes, que
les deux sortes de temps peuvent etre portees sur deux axes

differents. Traijons dans un plan un axe horizontal pour les

abcisses et un axe vertical pour les ordonnees. Portons T

sur le premier axe et t sur le second (fig.l). Un point Mx quelcon-

Nad

T,

y-
ö-,
0

Tc Tx Ta T
Fig. 1.

Positions d'une Ontogenese et d'une Phylogenese quelconques dans
un diagramme chronologique; le, ligne evolutive elementaire.

que de ce plan (ses coordonnees sont T1 et tj represente une

date, la date d'un evenement. Par exemple, c'est le moment oü

apparait un caractere 1 chez un individu. L'individu vit ä l'epo-

que T1 et l'ordonnee t1 nous renseigne sur l'äge qu'a l'individu
quand le caractere apparait. D'une generation ä l'autre, dans

1 Je rappeile ici qu'un caractere est positif ou negatif. La
presence de quelque chose est un caractere. Son absence aussi.
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une lignee qui aboutit ä cet individu, ou qui en part, le meme
evenement se reproduit ä des dates differentes. II est represents

par des points differents qui sont tres voisins les uns des autres.

Joignons ces points par une ligne. Cette ligne le est une ligne
evolutive elementaire de l'evenement U

En disant que l'animal vit ä l'epoque 7\ nous negligeons la

duree, mesuree dans le temps T, de sa vie. Du point de vue de

revolution l'erreur est certainement tres petite et tous les eve-
nements d'une Ontogenese ont la meme abcisse, ä tres pen

pres, sur un diagramme. Nous dirons, sous une autre forme,
qu'une Ontogenese est sensiblement verticale et nous la consi-

dererons, pour simplifier, comme tout ä fait verticale. Elle est

schematisee ou representee, au temps Tx quelconque, par la
verticale qui a Tx pour abcisse.

Une Phylogenese est horizontale au contraire, par definition,
puisqu'elle a lieu pour une valeur fixe du temps t. Au temps ly
eile est schematisee ou representee par l'horizontale qui a ty

pour ordonnee.
L'evolution d'un animal est l'ensemble (il vaut mieux ne

pas dire la somme) de ses phylogeneses. Dire que c'est aussi

la somme ou l'ensemble de ses ontogeneses (les ancetres com-

pris) n'est pas satisfaisant. C'est l'ensemble des differences

entre les ontogeneses, compte tenu, naturellement, pour
chaque difference, du niveau ou de l'äge auquel on constate

que la difference apparait.
Soit Ta le temps actuel. II separe l'avenir, qui est ä droite

sur le diagramme, du passe qui est ä gauche. Nous ne cherche-

rons pas ä aller trop loin dans le passe. Nous nous arreterons ä

une epoque To que nous qualifierons de primitive. L'epoque To

n'est definie qu'en fonction du groupe naturel auquel appartient
l'animal que l'on etudie. C'est celle ä partir de laquelle exis-

taient des animaux que nous reconnaitrerions, s'ils nous avaient
ete conserves, pour appartenir au groupe.

Supposons maintenant que l'ontogenese ait lieu par stases.

Pour chaque stase il y a une Phylogenese puisque l'animal, s'il
est ä cette stase, est ä un age constant. Tragons une ligne

1 Les lignes le sont theoriques, bien entendu. On peut les conce-
voir, mais non les construire veritablement.

Archives des Sciences. Vol. 10, fasc. 4, 1957. 33
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horizontale pour cette stase. Faisons de meme pour les autres
stases en superposant. ces lignes, sur le diagramme, comme le

sont les stases dans l'ontogenese. Les lignes horizontales sont
les niveaux. Un des niveaux est Ny sur la figure 1 et Nad est
le niveau superieur, celui de l'adulte.

Sur chaque ligne horizontale nous pouvons imaginer l'ani-
mal qui part au temps To et qui se deplaee dans le temps T
de gauehe ä droite. En se depla^ant il evolue, il subit des

changements phylogenetiques. On aimerait pouvoir le repre-
senter par des dessins successifs poses sur chaque ligne
horizontale. Ces dessins, quoique sommaires, nous feraient voir
d'un coup d'oeil toute revolution de 1'animal. II ne s'agirait
pas, bien entendu, d'un animal particulier, mais d'un animal
idealise, representatif d'un groupe.

J'ai cherche ä faire cela pour des Acariens, mais j'ai du

y renoncer. Nous sommes encore trop ignorants. L'imagination
interviendrait trop dans l'execution des dessins, quelque
sommaires que soient ceux-ci. Elle jouerait un role excessif au

depart, pres de To.

J'ai cru bon, cependant, de faire les trois Schemas de la
figure 2, un pour l'Oribate, le second pour le Balaustium et
le troisieme pour le Tyroglvphe. Ces Schemas, extremement
simplifies, distinguent seulement les niveaux ä stases normales
d'avec les autres. Les premiers sont representes par des lignes

pleines qui vont de To ä Ta. Les seconds le sont par des lignes

pleines qui s'arretent avant Ta et auxquelles succedent,
dessinees de place en place au ineme niveau, des silhouettes
conventionnelles qui figurent des calyptostases ou des attelo-
stases. L'interruption veut dire que les stases de ces niveaux
ont cesse, ä une epoque plus ou moins ancienne, d'etre
normales. Sur l'axe des abcisses (mais rien n'y oblige) j'ai represents
l'ceuf par des points.

Les trois Schemas de la figure 2 ont un caractere commun
au premier niveau, car toutes les prelarves actuelles d'Acariens
sont des calyptostases. Iis different aux autres niveaux. Le
schema de l'Oribate est le plus simple, le plus primitif. Celui
du Balaustium est extraordinaire ä cause des trois niveaux

calyptostasiques, lesquels alternent avec les trois niveaux ä
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stases normales. Celui du Tyroglyphe est remarquable ä cause
de l'hypope, l'attelostase du quatriöme niveau.

J'ajoute qu'aux niveaux ä stases normales, dans chacun
des trois Schemas, les evolutions sont paralleles, sauf exceptions.
La principale exception est celle des Oribates superieurs au
sixieme niveau. A ce niveau, celui de l'adulte, revolution a

diverge dans le sens progressif. Le parallelisme est surtout

Ad
T\J

n2
n1
Lv

<= plv

— ov
TaTo

Ad

£ - es c> o c=> <=> 03

2 nZ

CS CS CS CS CS CS 01

J lv

— oooooooooP lv
0=1 1

ov
To Ta

Ad
^ r\3

--C! ^o /ta n2

^ T\1

lv
^ I./

o o o o o o o pLV
l"- ov

To Ta
Fig. 2.

Diagrammes dans trois types devolution chez les Acariens. Les
6 niveaux sont ceux de la prelarve (plv), de la larve (lv), des trois
nymphes (nl ou protonymphe, n2 ou deutonymphe, n3 ou trito-
nymphe) et de l'adulte (Ad); ov est le niveau de l'oeuf. Aux epoques
marquees conventionnellement par un trait noir continu (occupant
tout un niveau ou seulement une partie de celui-ci) l'animal est ä
une stase normale; les silhouettes separees qui font suite aux traits
noirs representent conventionnellement des calyptostases ou des

attelostases; l'ceuf est figure par des points.
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marque entre des stases nymphales. La stase larvaire se

distingue toujours des stases nymphales par le nombre des pattes
(six au lieu de huit). Les prelarves qui ont des pattes, ou des

moignons de pattes, en ont toujours six, comme les larves, ou
moins de six.

Les trois Schemas supposent qu'il n'y aVait encore aucune

calyptostase au temps To. Disons, plus generalement, que les

divergences entre les niveaux sont d'origine secondaire, qu'elles
soient regressives ou progressives. II est vraisemblable qu'un
Acarien quelconque, au temps To, avait ä toutes ses stases,

ä la taille pres. la meme apparence. Les evolutions des stases

normales, aux niveaux qui sont devenus attelo- ou calypto-
stasiques, ont du etre paralleles jusqu'ä l'epoque oil ont
commence les divergences regressives.

L'animal avait-il six stases au temps primitif, comme on
le voit sur les diagrammes, ou un plus grand nombre de stases

A cette question nous pouvons seulement repondre que le

nombre maximal des stases est six depuis longtemps, puisque
des Acariens actuels tres differents les uns des autres (tous ceux

que j'ai etudies) ont six stases, ou moins de six stases, jamais
plus.

Les trois Schemas introduisent d'autres hypotheses. On

admet que la calyptostase prelarvaire est la plus ancienne des

calyptostases dans tous les cas (c'est presque sür). On admet

que les calyptostases des niveaux trois et cinq, chez le Ba-

laustium, ont la meme anciennete (on n'en sait rien1). On

admet qu'au premier niveau, chez le Tyroglyphe, la prelarve
a disparu (c'est peut-etre vrai, en general, mais j'ai
constate recemment l'existence d'une calyptostase prelarvaire
chez un Canestriniide).

Un grave defaut des Schemas est qu'on suppose brutale, sans

intermediate, la substitution d'une calyptostase ä la stase

active qui a precede cette calyptostase au meme niveau. Ce

defaut est inevitable car nous ne connaissons pas les

intermediates. Je crois qu'il y en a eu.

Malgre ce defaut et les hypotheses incontrolables qu'ils
obligent ä introduire, bien qu'ils fassent abstraction, en outre,

1 II y a toutefois un argument: leur similitude (voir p. 492).
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des evolutions progressives, les Schemas de la figure 2 sont
utiles, car ils expriment symboliquement ce qu'il y a d'essentiel
dans les principes. L'irreductibilite des deux sortes de temps
s'y manifeste. On y voit la vraie nature des rapports entre

ontogeneses et phylogeneses. Chaque Phylogenese va de l'avant,
juchee ä son niveau, sans s'occuper, pourrait-on dire, des

consequences de sa marche. C'est aux ontogeneses ä se debrouil-
ler. Si les phylogeneses des divers niveaux se ressemblent,
l'animal n'a pas besoin de changer beaucoup d'une stase ä

l'autre, au cours de son developpement. Si elles ne se ressemblent

pas, l'animal doit changer brusquement ä certains ages.
II doit avoir des metamorphoses. Une Ontogenese est imposee

par les phylogeneses qui la precedent. Elle ne porle pas tou-
jours en eile sa propre justification. Un phenomene du temps t

n'a pas sa cause dans le meme temps. II est herite du temps T
et l'heritage vient presque toujours de tres loin.

II y a des exceptions, naturellement. II a bien fallu que les

caracteres qui sont apparus posterieurement au temps To se

manifestent d'abord chez certains individus, done dans cer-
taines ontogeneses. A ce moment ils etaient neufs.

N'oublions pas qu'un caractere neuf n'est pas toujours une
mutation. Je crois qu'il est le plus souvent une vertition,
e'est-a-dire que, lorsqu'il apparait, sa probabilite d'existence
est encore faible. Elle augmente ensuite, ce qui implique,
pour une vertition, qu'elle soit dirigee 1.

V. ARGUMENTS POUR LES PRINCIPES

Je passe en revue, dans ce chapitre, les arguments dont nous
disposons pour justifier les principes.

1 Les vertitions sont des caracteres evolutifs qui ne sont pas
transmis ä coup sür d'une generation ä l'autre, meme en Parthenogenese

absolue, mais qui ont une probabilite d'existence qui est
transmise. Cette probabilite etant inferieure a 1 les vertitions sont
aleatoires (F. Grandjean. « Sur les variations individuelles. Vertitions

(ecarts) et anomalies ». Comptes rendus Acad. Sciences Paris,
t. 235, p. 640 ä 643, 1952).



498 Revolution selon l'äge

Existence de stases et idionymie de ces stases dans
un groupe naturel. — Les mues sont des consequences du

grossissement lorsque la peau est recouverte par une matiere

non vivante, rigide ou insuffisamment extensible. Elles sont
necessaires pour qu'il y ait des stases d'apres notre definition,
niais une stase, apres une mue, ne devient pas toujours une
autre stase. L'animal peut n'avoir pas change, sauf de taille.

L'existence de mues n'est done pas un argument pour les

prineipes. L'existence de stases n'en serait pas un non plus si

ces stases n'etaient pas idionymiques. C'est dans l'idionymie
des stases que reside l'argument.

Pour l'ensemble des Acariens que j'ai etudies, c'est-ä-dire
dans un groupe naturel remarquable par sa richesse et la

diversite des especes, malgre des differences enormes dans les

sortes d'alimentation, les milieux, les moeurs, comment com-

prendre, si revolution ne dependait pas de l'äge, que les memes
stases se retrouvent Ces differences expliquent en partie la

diversite des especes, done la diversite des caracteres entre
stases de meme nom, mais pourquoi n'ont-elles pas empeche
les stases de recevoir des noms qui soient uniformement valables
dans tout le groupe Pourquoi n'ont-elles jamais rien change
ä l'ordre de succession des stases ni, bien souvent, leur nombre

Si revolution depend de l'äge. ces questions n'ont pas
besoin d'etre posees. On ne peut intervertir des äges. II est

logique, au contraire, qu'il y ait maintenant des stases

idionymiques. Je dis « maintenant» parce que je crois qu'autrefois
(sans doute avant le temps To) elles n'etaient pas toutes

idionymiques. Peut-etre meme ne repondaient-elles pas bien

ä la definition que j'ai donnee pour les stases. Un grossissement

par mues non differenciatrices et plus nombreuses a du preceder
le Stade actuel, plus specialise, oil les mues sont moins
nombreuses et sont toutes differenciatrices.

Existence des metamorphoses. — L'argument tire de

l'existence de stases idionymiques est renforce par l'existence
des metamorphoses. Celles-ci nous font voir, conformement

aux prineipes, que les phylogeneses aux divers niveaux sont

independantes les unes des autres. C'est une chance qu'elles
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soient si communes et si frequemment extraordinaires. L'inde-
pendance va tres loin. La capacite de divergence entre deux

niveaux successifs est apparemment sans limite.
Si l'animal devient une calyptostase ä tous ses niveaux de

metamorphose (c'est le cas du Balaustium), l'argument est

encore meilleur parce que la tendance ä devenir une calyptostase

ne peut pas etre un effet general de revolution. Un animal

ne peut pas regresser en calyptostase ä tous les niveaux. II
ne peut le faire qu'ä certains niveaux. Un choix dont nous

ignorons les causes intervient necessairement. Ce choix revele

qu'une tendance evolutive est une affaire de niveau.
Les metamorphoses nous font constater, en meme temps,

et c'est un argument de grande importance, que revolution ä

un niveau ne depend pas ä peu pres de ce niveau, mais stricte-

ment. Elle n'est pas influencee le moins du monde, ä un niveau,

par revolution aux niveaux voisins. Repetons encore une fois

que les forces evolutives, quels que soient leurs fonctionnements,
leurs causes et les millions de siecles de leur duree, ne trans-
formeront pas une chenille ou une chrysalide en papillon.
Une chenille evolue dans le sens chenille, une chrysalide dans

le sens chrysalide et un papillon dans le sens papillon. A un

age, revolution a lieu sous des influences dont les unes sont

adaptatrices et les autres pas, mais qui sont toutes particulieres
ä cet age.

Coexistence de metamorphoses et de developpement
sans metamorphose. — Nous savons qu'il y a des

metamorphoses (je veux dire de grandes metamorphoses). Nous

savons aussi que de tres nombreux Arthropodes se developpent
sans metamorphose, les stases qui se succedent ne differant

pas beaucoup les unes des autres. Nous savons encore qu'une
partie du developpement d'un animal peut comporter des

metamorphoses et une autre partie de ce meme developpement
se derouler sans metamorphose.

Quel tableau pourrait mieux montrer que les phylogeneses,
ä un niveau quelconque, sont libres de diverger ou de ne pas

diverger Pour qu'une Phylogenese diverge il faut des motifs
qui apparaissent dans le temps T au niveau de cette phylogenese,
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mais des motifs sont susceptibles d'apparaitre ä n'importe quel
niveau. Un Insecte holometabole, par exemple, a diverge ä

ses hauts niveaux, tandis qu'ä ses bas niveaux, l'exception
d'hypermetamorphose mise ä part, ses evolutions sont restees

paralleles. Un Arachnide a generalement fait l'inverse. A ses

bas niveaux, des evolutions regressives ont presque toujours
forme des elattostases et des calyptostases. Chez les Acariens,
revolution s'est montree capable de diverger a tous les niveaux,
mais eile ne l'a pas fait constamment, sauf au premier.

L'independance des phylogeneses est prouvee non seulement

par la divergence ä certains niveaux mais par la possibility
de divergence ä n'importe quel niveau.

Coexistence de phylogeneses progressives et
regressives. — L'independance des phylogeneses est prouvee
aussi par la coexistence, chez le meme animal, de phylogeneses
tres progressives et d'autres tres regressives. Citons encore
le Lepidoptere, tres progressif au dernier niveau, tres regressif
ä l'avant-dernier.

Hypopes et hypermetamorphoses. — La Phylogenese
d'une stase qui fait partie d'une phase et qui, par consequent,
a evolue jusqu'ici parallelement ä ses voisines, n'a pas perdu,
ä cause de ce parallelisme, sa capacite de divergence. A tout
moment, s'il y a des motifs et des possibilit.es convenables,
une stase tranquille peut partir en divergence.

C'est vrai pour la grande phase primitive, celle qui occupe,
ä l'epoque To, tout le developpement. C'est egalement vrai
pour des phases plus petites, car les hypopes ont apparu dans
la phase nvmphale chez les Tyroglyphes et des attelo- ou
calyptostases d'hypermetamorphose ont apparu dans la phase
larvaire de certains Insectes1.

1 « Apparu » veut dire « substitue ä une des stases de la phase ».

Aucun niveau ne s'est ajoute, et la ou les divergences restent loca-
lisees ä un ou plusieurs niveaux de la phase, les autres niveaux de
la meme phase n'etant pas touches. On constate cela chez les
Tyroglyphes. Je suppose qu'il en est de meme chez les Insectes pour les
hypermetamorphoses.



Revolution selon l'äge 501

UNE CALYPTOSTASE PEUT SEPARER, DANS UNE ONTOGENESE,

deux formes tres differentes. Elle peut aussi separer
deux formes semblables. — Pour nous demontrer que les

evolutions sont libres, aux niveaux successifs d'une Ontogenese,
de diverger enormement ou de rester paralleles, les Insectes
holometaboles sont precieux. Iis nous donnent abondamment
d'excellents exemples. Ces exemples ont cependant un defaut:
la grande specialisation des phylogeneses1 n'a lieu qu'aux
deux niveaux superieurs. Au dernier niveau, oil eile est
progressive, eile l'est extremement et ce niveau est occupe par ce

qu'on appelle improprement l'insecte parfait. A l'avant-
dernier niveau, oü eile est regressive, eile l'est extremement
aussi puisqu'elle a reduit l'animal en calyptostase. On est

conduit ä croire que la calyptostase est lä, juste avant l'adulte,
par necessite, parce qu'il faut reduire ä des conditions plus
raisonnables ce qu'il y a d'excessif dans la metamorphose et

que le moyen le plus commode, pour y parvenir, est d'obliger
celle-ci ä se faire en deux fois. Serait-il concevable qu'un
papillon sortit directement de la chenille? La chrysalide aurait
ete introduite au bon endroit par la « nature prevoyante».
Elle serait un intermediate, une forme de transition.

Cette explication (si e'en est une) ne s'accorde pas avec les

principes car on n'y tient pas compte des phylogeneses. Les
Acariens nous obligent ä la rejeter. lis nous apprennent en
effet deux choses.

D'abord qu'une stase active tres differente d'une autre
stase active peut se former directement dans cette autre.
Chez beaucoup d'Oribates superieurs un adulte ne ressemble

pas du tout ä sa tritonymphe. La difference est loin d'etre
aussi grande qu'entre une chenille et un papillon, mais elle

est considerable. L'adulte sort cependant de la tritonymphe
sans intermediate. Une tritonymphe de Tyroglyphe sort
egalement sans intermediate de son hypope, qui est une

deutonymphe. Or un hypope ressemble si peu aux autres stases

du meme animal qu'il est impossible, si on le rencontre seul

et qu'il n'ait pas ete determine auparavant par des observations

1 L'hypermetamorphose est une specialisation tres exceptionnelle
qui est habituellement liee au parasitisme.
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particulieres, ou par des elevages, de savoir ä quel Tyroglvphe
il appartient.

Ensuite, et c'est le plus important, les Acariens nous appren-
nent qu'une calyptostase ou une attelostase peut separer dans

l'ontogenese deux formes semblables.

Nous voyons cela par le Tyroglyphe. L'hypope est au niveau

quatre. Or les stases des niveaux trois et cinq, la proto- et la

tritonymphe, ont evolue parallelement. A la taille pres on

pourrait les croire identiques.
Nous le voyons aussi, et meme encore mieux, par le Balau-

stium. Chez le Balaustium la divergence des phylogeneses est

toujours enorme entre deux niveaux successifs mais deux
niveaux qui ne sont pas successifs peuvent avoir des evolutions
paralleles. II en est meme toujours ainsi entre les niveaux actifs

quatre et six, ceux de la deutonymphe et de l'adulte, et entre
les niveaux inertes trois et cinq, ceux de la proto- et de la

tritonymphe.
J'insiste sur l'etrangete (apparente) de ce cas. L'animal

subit, ä chaque mue, une metamorphose complete. Au total,
cependant, il ne change guere. Adulte il ressemble beaucoup ä

sa deutonymphe et ä sa larve. Un naturaliste qui ne serait

pas acarologue et qui ne connaitrait pas les calyptostases dirait
que l'animal grossit sans changer de forme ni d'apparence.
II remarquerait que l'animal a d'abord six pattes et qu'il
en acquiert deux autres en grossissant. II n'en dirait peut-etre
pas davantage.

Cette etrangete n'est pas rare. Beaucoup d'Acariens, je
les ai cites plus haut, ont ce type de developpement (le deu-

xieme). Ajoutons-leur ceux du troisieme type, puisque la

tritonymphe, apres l'hypope, ressemble ä la protonymphe.
Comment comprendre qu'un animal qui a change complete-

ment dans l'ontogenese, qui est devenu une masse inerte et
sans appendices, retrouve sa forme premiere et paraisse meme
la retrouver sans effort, d'une fatjon naturelle, car il est capable
de recommencer

Resurrection dans l'ontogenese. — Dans le cas du

Lepidoptere cette espece de resurrection n'a pas lieu. La che-
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nille devient une chrysalide mais ne redevient pas ensuite

une chenille. Nous pensons que la chrysalide sert ä quelque
chose et cela nous satisfait.

Comparons cette chrysalide et plus generalement une

calyptostase quelconque au chapeau d'un prestidigitateur. Le

Lepidoptere et tous les autres Insectes holometaboles nous ont
convaincu depuis longtemps que ce chapeau est magique. Le

prestidigitateur a mis dedans une chenille et il en a sorti un
papillon. Le prestidigitateur est habile. II reussit chaque fois

ses tours. Nous ne sommes pas surpris parce que le spectacle

qu'il nous donne se reproduit ä chaque instant.
Nous sommes surpris, au contraire, si le prestidigitateur

essaie les memes tours avec des Acariens, car il les rate. II
met dans le chapeau un animal et il n'en sort que le meme animal,
ou du moins un animal ä peine change. Le chapeau n'est done

pas magique Une calyptostase n'est done pas toujours un
intermediaire entre deux formes tres differentes

II faut repondre qu'une calyptostase quelconque, non
seulement n'est pas un intermediaire qu'un exces de divergence

au-dessus d'elle a rendu necessaire, ou utile, mais n'est

pas un intermediaire du tout. La chrysalide n'est pas lä pour
permettre au papillon de differer de la chenille. Elle est lä

parce que revolution l'a construite, ä son niveau, aux depens
de la stase normale qui occupait autrefois ce niveau, par
une regression. Pourquoi ä ce niveau Nous n'en savons rien.
Si e'etait ä un autre niveau nous ne le saurions pas non plus.
Nous constatons seulement que la regression calyptostasique
est frequente chez les Arthropodes, ä divers niveaux.

Si un papillon differe profondement de la chenille ce n'est
done pas parce qu'il y a une chrysalide avant lui dans l'onto-
genese. C'est parce que revolution a diverge ä son niveau dans

un sens tres progressif et tres special. Elle a diverge ainsi pour
des causes que nous ignorons. En l'absence de ces causes eile

n'aurait sans doute pas diverge. Nous pouvons nous permettre
d'imaginer, pensant au Balaustium, qu'une chenille adulte
aurait pu sortir de la chrysalide.

Dans le cas du Balaustium la resurrection a lieu, ä deux

reprises, et cela parait extraordinaire. C'est cependant ä quoi
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il fallait s'attendre. Le schema de la figure 2 le montre, ä condition

qu'on imagine, ä la place des traits noirs, les dessins

successifs de l'animal dont j'ai parle plus haut (p. 494). L'animal
actuel est pareil aux niveaux deux, quatre et six, ä la taille pres,

parce qu'il est parti, ä ces niveaux comme aux autres, de formes

pareilles, et qu'il n'a pas diverge (sauf qu'il a perdu deux

pattes au niveau deux). II ne s'est pas refait dans le temps T
aux niveaux quatre et six. II est au contraire reste comme avant.
Les niveaux de resurrection sont ceux devolution minimale
quand ils sont precedes par des niveaux devolution maximale
regressive.

Generalisons en affirmant qu'une resurrection dans

l'ontogenese, apres une calyptostase ou une attelostase, n'a pas
besoin d'etre expliquee des qu'on admet les principes. Elle
est normale. S'il n'y a pas resurrection c'est que deux phylo-
geneses qui se suivent ont diverge. Remarquons qu'elles

peuvent avoir diverge dans le meme sens. A une calyptostase
peut succeder dans l'ontogenese une autre calyptostase.

Remarquons aussi qu'une calyptostase peut resurgir, dans

l'ontogenese, apres une stase active, car les calyptostases
des niveaux cinq et trois, chez le Balaustium, sont presque
identiques. C'est le phenomene inverse du precedent et il est

tout aussi normal. Avant la regression, selon les principes, les

stases de ces niveaux differaient tres peu. Elles etaient alors
actives. La meme regression, agissant sur elles, n'a pu donner

que des resultats semblables.

La resurrection, au niveau cinq, de la calyptostase du
niveau trois, nous apprend que revolution regressive calypto-
stasique (ce n'est pas une evolution regressive quelconque),
bien qu'elle fabrique des objets bizarres dont nous pourrions
douter qu'ils soient vivants, n'a rien de fantaisiste. Cette

regression est soumise ä des lois. Une calyptostase ne doit
differer fortement d'une autre chez un animal, pourvu que le

milieu exterieur ne change pas au cours de l'ontogenese, que
si eile est beaucoup plus ancienne ou plus recente que cette
autre dans le temps T, ou bien formee aux depens d'une stase

active qui avait dejä, avant la regression, des caracteres

particuliers.
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Vestiges d'organes. — A la surface des calyptostases, ou

partant de leur cuticule, on observe presque toujours des

rudiments chitineux. Si les principes sont justes ces rudiments
sont des vestiges d'organes qui fonctionnaient autrefois et

non pas des ebauches, contrairement ä ce qu'en disent beaucoup
d'auteurs. Or on constate que ce sont en effet des vestiges.
Un pharynx de prelarve, par exemple, a tous les caracteres

d'un vestige, d'une ruine, d'un reste de quelque chose. On ne

peut pretendre, si on l'a vraiment etudie, qu'il soit une ebauche.

De meme, si les principes sont justes, les calyptostases des

premiers niveaux ne sont ä aucun egard des embryons de

l'adulte et on le constate avec evidence des qu'on s'avise de

les regarder.

Inversion, dans l'ontogenese, du sens evolutif d'un
changement. — Soient P et S deux caracteres qui s'excluent
et qui se sont substitues l'un ä l'autre dans les phylogeneses
d'un animal, S (plus recent dans le temps T) ayant remplace P

(plus ancien). Dans les ontogeneses de cet animal on peut voir
d'abord P, puis S (absence d'inversion), ou bien d'abord S, puis
P (inversion).

Les deux cas sont egalement possibles si l'on admet les

principes, comme le montrent les figures schematiques 3 A
et 3 B. Tout depend de la maniere dont la ligne LH, qui separe
sur les diagrammes les deux caracteres P et S, est penchee.
Si la ligne LH est descendante, une verticale, c'est-ä-dire une

Ontogenese, pourvu qu'elle coupe LH, plonge en bas dans P

et emerge en haut, dans S (fig. 3 B); P devient S dans les

ontogeneses comme dans les phylogeneses. Si la ligne LH est

ascendante, c'est le contraire (fig. 3 A); P devient toujours S

dans les phylogeneses, mais c'est S qui devient P dans les

ontogeneses L

1 Si les ontogeneses montrent toujours P ou toujours S, c'est
que les verticales qui leur correspondent ne coupent pas LH. Ces

ontogeneses ont done lieu avant que le changement evolutif PS
ait commence, ou bien apres la fin de ce changement. Pour plus de
details sur ces questions je renvoie ä mon travail de 1954 (5, p. 417
ä 426).
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Le deuxieme cas est aussi normal que le premier car on ne
voit a priori aucune raison pour dire que la ligne LH, lorsqu'elle
n'est pas verticale, doive descendre plutöt que monter1.

Les observations montrent en effet que l'inversion n'est
pas rare. Elle est meme plus frequente que l'absence d'inver-

Fig. 3.

Les trois cas les plus simples de separation chronologique entre deux
caracteres P et S, dans un diagramme; P est un caractere primitif
qui est remplace par S; Ni et Ns sont les niveaux au-dessus et au-
dessous desquels aucun des caracteres P ou S ne peut exister. —
A, ligne Separatrice LH ascendante (inversion dans l'ontogenfese). —
B, ligne Separatrice LH descendante (accord onto-ph.ylogenetique). —
C, ligne separatrice LH verticale (remplacement simultane, ä tous

les niveaux, de P par S).

sion pour les changements PS que j'ai eu l'occasion de pouvoir
definir et etudier jusqu'ici chez les Acariens. J'ai constate
souvent que des caracteres primitifs apparaissent au dernier
moment de l'ontogenese, quand l'animal devient adulte.

Comment expliquer que l'inversion soit normale, et aussi

l'absence d'inversion, si on ne dispose pas, pour marquer
1 Si eile est verticale, P est remplace par S ä tous les niveaux

simultanement (fig. 3 C). C'est un des cas les plus communs.
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le temps sur un diagramme, de deux coordonnees indepen-
dantes

Certains changements, dans l'ontogenese, paraissent
avoir lieu avant leur cause. — Un exemple bien connu
(il y en a beaucoup d'autres) est celui des Pleuronectes. Leur
dissymetrie a certainement pour cause la vie qu'ils menent
au fond de l'eau, couches d'un cöte. Or ces poissons sont d'abord
symetriques dans l'ontogenese et ils nagent librement comme
des poissons ordinaires. A un moment de leur vie ils commencent
ä devenir dissymetriques sans etre entres en contact avec le

fond. Si l'on ne distingue pas deux sortes de temps, on s'etonne
de voir apparaitre la dissymetrie avant sa cause, c'est-ä-dire
avant que le fond ait eu la possibility d'intervenir.

Si Ton admet les principes, la surprise disparait puisqu'il
y a deux causes. Le fond n'est la cause que dans les phylogeneses.
La cause en Ontogenese est la formation, dans le milieu interne,
de certaines substances qui provoquent le changement. Pour

que ces substances apparaissent il faut et il suffit que l'animal
actuel ait un certain age. Cela suffirait aussi bien dans un
aquarium sans fond.

Pour ce dernier argument j'ai pris l'exemple d'un animal
ä developpement continu, alors qu'il s'agit d'animaux ä stases

pour les autres. C'est parce que le cas des Pleuronectes est

classique. Ce n'est pas parce qu'on manque, chez les animaux ä

stases, d'exemples analogues ä celui des Pleuronectes. Au
contraire, ces exernples abondent et on est force de reconnaitre,
en les considerant sous Tangle du sens commun, qu'un changement

evolutif doit se faire en general, dans l'ontogenese,
avant sa cause. S'il se faisait au moment oil cette cause inter-
vient, il serait trop tard.

Prenons un exemple dejä cite plusieurs fois, celui du Tyro-
glyphe. La protonymphe du Tyroglyphe, ä un moment du

temps t, s'immobilise, et dans son corps se forme un animal tout
different, l'hypope, adapte ä la phoresie. La phoresie n'est

cependant pas encore possible puisque le transporteur, en

general, ne viendra qu'ensuite et ne viendra peut-etre jamais.
Entre le Tyroglyphe et le Pleuronecte la difference est seule-
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ment que le Pleuronecte (ä ce qu'il nous semble) aurait loisir
d'attendre, avant de devenir dissymetrique, qu'il tombe au
fond de l'eau, puisque le fond est toujours present, tandis que
le Tyroglyphe ne peut profiter de la presence d'un höte que s'il
est pret. II faut qu'il saisisse l'occasion d'etre transports.
II faut que l'hypope soit fait d'avance.

Peut-etre est-ce pour cela que le cas du Pleuronecte a paru
surprenant, tandis que celui du Tyroglyphe, et tous les autres

analogues, n'a jamais provoque des commentaires

VI. REMARQUES

Aux arguments que je viens d'exposer, je crois utile d'ajouter
quelques remarques. Je les divise en trois series. Elles ne sont

qu'explicatives.

Remarques generales

R 1. — Pourquoi deux variables temps sont-elles neces-
saires en biologie, alors qu'une seule suffit dans les autres
sciences Ce n'est pas ä cause de revolution, c'est ä cause de

l'ceuf et de la mort. Un etre vivant part d'un ceuf, ä chaque

generation, il devient adulte dans une des sortes de temps et
il meurt. S'il n'evoluait pas, il faudrait neanmoins considerer
le temps sous un autre aspect, celui qui est necessaire pour que
les generations se remplacent les unes les autres.

R 2. — Ne pourrait-on dire qu'il n'y a qu'un seul vrai
temps, celui que nous avons porte en abcisse, le temps T, et

que l'autre, le temps t, n'est qu'un degre de formation dans

l'ontogenese
Si le diagramme est construit pour un seul individu et

ses ancetres, dans une seule de ses lignees 1, l'objection ne

porte pas et rien n'empeche de mesurer le temps t par la meme

horloge que T, mais un tel diagramme elementaire, qui serait

un diagramme reel si nous savions le construire, restera tou-

1 J'appelle lignee une succession lineaire d'ancetres. Des deux
parents, ä chaque generation, on ne prend qu'un seul.
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jours inconnu. Pour qu'un diagramme serve ä quelque chose

il faut qu'il soit valable pour tout un groupe naturel, pour tout
un phylum, puisque nous cherchons ä apprendre, en nous
fondant sur la diversite des caracteres dans le groupe, en quoi
consiste revolution de ces caracteres. Alors le diagramme ne

peut etre que schematique, symbolique meme, comme nous
l'avons dit, et l'objection porte. C'est parce que les diagrammes
pretendent ä etre des symboles valables dans tout un phylum
que l'ordonnee et l'abcisse, dans ces diagrammes, sont irre-
ductibles l'une ä l'autre 1.

Le temps biologique des diagrammes, en effet, n'a pas
deux dimensions ä la maniere d'une surface (les deux dimensions

lineaires d'une surface ont une commune mesure). On

ne peut cependant pas dire que le temps, en biologie, soit
defini par une seule donnee. II en faut deux. Une de ces donnees,
si on la pla^ait sur le meme axe que l'autre, devrait etre comptee
ä partir d'une origine differente et cette origine serait variable.
Elle changerait quand on changerait d'individu. Remarquons
aussi que le desir de ne pas faire du temps une grandeur bidi-
mensionnelle conduit ä supprimer le seul temps dont les

animaux et nous-memes avons conscience.

L'objection est done bizarre et fallacieuse. Je crois qu'il
faut la rejeter, e'est-a-dire admettre que l'ordonnee est un

temps corrige, ajuste selon l'individu, mais un vrai temps. On

l'ajuste en se servant des caracteres que l'on voit. On procede
ainsi pour savoir l'heure dans la vie courante puisqu'on la

definit par la position d'aiguilles sur un cadran.

Les caracteres qui ont la propriete d'etre des horloges pour
le temps t ne sont pas quelconques. Nous n'en avons meme

reconnu qu'un seul, pour le moment, celui des stases. Le propre
du temps, qu'il s'agisse de t ou de T, est qu'il ne revient pas
en arriere. Une stase, pareillement, ne peut etre suivie dans

l'ontogenese par une stase d'un niveau plus bas. Une proto-
nymphe d'Acarien, par exemple, ne peut se former avant la

larve.

1 Dans un diagramme elementaire les temps T et t ne sont pas
irreductibles, mais ils n'en sont pas moins d'especes differentes et
independants l'un de l'autre.

Archives des Sciences. Vol. 10, fasc. 4, 1957. 34
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Continuons done ä dire, malgre l'objection, que le temps
biologique est bidimensionnel, ou qu'il est comparable ä une
surface, mais entendons seulement par lä qu'il faut deux donnees

pour le definir, que ces donnees sont des temps, Tun de ceux-ci
ajuste d'une certaine maniere, et qu'il est tres utile, peut-etre
meme indispensable, pour comprendre les rapports des onto-

geneses avec les evolutions, de porter ces deux temps sur deux

axes, comme on le fait en geometrie pour les coordonnees

x et y.

R 3. — La loi qualifiee de biogenetique, ou de biogenetique
fondamentale, Celle qui affirme que l'ontogenie est une courte
recapitulation de la phylogenie, est fausse et meme, plus
exaetement, impossible, inexistante, car eile parle de revolution
au singulier alors qu'il y a plusieurs evolutions pour chaque
animal et que chacune d'elles a permission de differer complete-
ment des autres. On ne peut evidemment soutenir qu'un
Lepidoptere primitif est devenu semblable ä une chenille, plus
tard ä une chrysalide et plus tard encore ä un papillon, dans

un ecoulement lineaire du temps. De meme pour le Balaustium
avec ses calyptostases. II faut faire intervenir deux sortes de

temps dans la comparaison des ontogeneses aux evolutions
et ne pas melanger ce qui appartient ä l'une avec ce qui appar-
tient ä l'autre, sous peine de dire des absurdites. Or s'il y a

deux sortes de temps, si les diagrammes chronologiques sont
justes, ou seulement expriment, une idee juste, la loi biogenetique

ne signifie plus rien. On ne peut pas reproduire sur une
ligne, de quelque maniere qu'on le simplifie ou le resume,
ce qui s'etale dans une surface.

R 4. — L'evolution depend-elle de l'äge absolument, de

telle maniere qu'elle change & tout instant au cours de la vie,
ou depend-elle seulement de certains äges II vaut mieux
dire qu'elle ne change actuellement, dans les cas les mieux

connus, qu'ä certains ages, puisque ce sont principalement des

metamorphoses, ou des stases, qui nous revelent cette depen-
dance.

Ce sujet a ete aborde plus haut, dans l'argument tire de

l'existence des stases et de leur idionymie, ä la page 498. C'est
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un sujet difficile qu'on ne peut traiter encore, faute de connais-

sances, qu'en faisant des hypotheses. Je le laisse de cöte.

II se rattache ä celui de definition des stases, car il y a quelque
chose d'artificiel et d'imprecis dans cette definition, quand on
dit que deux stases doivent differer par d'autres caracteres que
ceux de la taille ou des proportions entre les parties. Une mue

qui ne change que la taille en gardant l'homothetie, aux
fluctuations individuelles pres, n'est pas differenciatrice, mais les

mues qui ne sont pas differenciatrices pour les caracteres
exterieurs sont-elles toujours dans ce cas Sürement non.
Si elles n'apportent pas des changements de tout ou rien pour
des caracteres internes, du moins modifient-elles fortement, dans

certains organes, les nombres de cellules. Pretendre que ces

modifications numeriques ne sont pas evolutives est inaccep-
table. J'en ai fait abstraction pour simplifier, et surtout par
ce qu'elles n'ont pas besoin d'intervenir chez les Acariens. Toutes
les mues des Acariens que j'ai etudiees sont differenciatrices

pour des caracteres evidents de tout ou rien portes par la
cuticule.

R 5. — A chacun des äges oil eile peut etre definie, revolution
est dirigee. Je ne crois pas qu'elle ait un but. Aller vers un but
suppose qu'on connait le but ä atteindre et que c'est parce
qu'on le connait qu'on y va. Une evolution dirigee doit natu-
rellement atteindre, pourvu qu'elle continue, un resultat. Jene
crois pas qu'elle soit trainee vers ce resultat par quelque chose

d'ineluctable, par un destin. Elle est soumise aux conditions du

moment. Ces conditions peuvent ne pas agir sur eile. Elles

peuvent aussi l'influencer, changer sa route, peu ou beaucoup,
ou l'arreter.

R6. — Les stases ne sont pas des manifestations obligatoires
de la dependance entre un äge et revolution ä cet äge. Si

l'animal ne mue pas et qu'il ait des metamorphoses, celles-ci

definissent des äges avec peut-etre moins de precision que s'il

y avait des stases, des niveaux, mais on peut sans doute faire

jouer aux äges de metamorphose, pourvu qu'ils soient idio-
nymiques, le meme role qu'ä ceux des niveaux.
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Lorsque l'animal a un developpement continu la difficulty
est de definir des ages. Peut-etre n'est-ce pas toujours impossible.
On a constate souvent que les courbes de croissance ont des

points anguleux. A ces points correspondent des ages que Ton

peut assimiler ä des äges de metamorphose. L'ontogenese
est divisee en periodes par ces äges. II faudrait, pour l'idionymie,
qu'on reconnaisse les memes periodes chez tous les animaux
du groupe.

Remarquons, ä ce sujet, qu'il n'y a pas une difference

profonde entre les developpements continu et discontinu. En
realite le developpement est toujours continu. On l'appelle
discontinu quand il se divise en periodes continues dont le

commencement ou la fin sont marques par quelque chose de

brusque. Pendant une periode interstase, chez les Acariens, le

developpement est continu. Le commencement de cette periode
est celui de l'histolyse ä la stase qui meurt. Sa fin est celle de la
construction ä la stase qui nait. Ce n'est pas le moment oil
cette stase emerge de la depouille, d'abord parce qu'elle n'emerge

pas toujours, et ensuite parce qu'elle peut etre achevee long-
temps avant l'emergence, avant ce qu'on appelle son eclosion.

R 7. —-II n'est pas question, dans les principes, des causes
des evolutions. Les vraies causes sont internes et par consequent
de nature physico-chimique. Nous les ignorons. Nous affirmons
seulement qu'elles changent avec l'äge. Les facteurs externes
n'interviennent qu'indirectement, par les changements internes

qu'ils provoquent. Ces facteurs n'interviennent pas toujours
et ils ne sont pas seuls ä intervenir. Beaucoup de divergences
ont lieu et sont enormes sans que nous puissions leur attribuer
un motif. Les Oribates superieurs, par exemple, en general si

divergents dans le sens progressif ä la stase adulte, vivent ä

toutes leurs stases dans des conditions identiques. D'autres
Oribates superieurs qui vivent aussi, ä toutes leurs stases, dans
des conditions identiques, ne divergent pas, les adultes ressem-
blant beaucoup aux tritonymphes.

Citons encore de nouveau les trois divergences regressives,
aussi completes qu'on puisse les imaginer, du Balaustium.
Rien ne les justifie en ce sens que l'animal, de sa naissance ä
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sa mort, ne change pas de milieu, ni de moeurs. Elles sont
anciennes puisqu'elles se retrouvent au moins dans trois super-
familles d'Acariens prostigmatiques repandues dans le monde

entier, toutes les trois de grande importance, riches de plu-
sieurs centaines et peut-etre de plusieurs milliers d'especes;
mais d'autres Acariens prostigmatiques, encore plus nombreux,
n'ont pas ete touches par ces divergences.

Remarques sur V independence des phylogeneses

et sur les stases ou niveaux

R 8. — Si des phylogeneses d'un animal sont aujourd'hui
encore paralleles, c'est parce qu'aucune cause de divergence
n'est apparue ä leurs niveaux. II ne faudrait pas croire qu'elles
sont paralleles parce qu'elles s'influencent. Elles restent inde-

pendantes malgre leur parallelisme.

R 9. — La liberte totale devolution ä un niveau se manifeste

par des exemples oü l'on voit revolution diverger ä des

niveaux quelconques et dans un sens quelconque. On voit
aussi que revolution peut se mettre ä diverger ä des epoques
differentes. Elle reste libre ä l'egard du temps T. Cette derniere
liberte exige vraisemblablement que le niveau qui part en

divergence ait ete jusqu'alors parmi ceux qui n'ont pas beaucoup
evolue.

Une fois determines le sens et la nature de la divergence,
la liberte evolutive est certainement reduite, et de plus en

plus reduite ä mesure que la divergence est augmentee. Un
retour en arriere devient presque immediatement impossible.
C'est le principe d'irreversibilite, qui est juste, ä condition,
cela va de soi, de ne l'appliquer qu'ä chacune des phylogeneses h
II n'est cependant juste qu'en gros. Je renvoie pour ce sujet
ä ce que j'en ai dit en 1954 (5, p. 427 ä 429).

R 10. — II faut s'habituer ä voir dans chaque stase un
animal particulier qui nait, qui est d'abord jeune, qui devient

1 Les principes s'opposent evidemment ä ce qu'on l'applique ä
toute revolution d'un animal, c'est-ä-dire ä l'ensemble de ses
phylogeneses, puisque celles-ci sont independantes les unes des autres.
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vieux et qui meurt. Un Acarien, par exemple, puisqu'il a

six stases, nait six fois et meurt six fois, la derniere fois etant
seule definitive. II a six vies. Rien ne prouve qu'il se rappeile,
dans une de ses vies, ses aventures dans les autres vies. Ghaque
mort suivie de naissance est une mue pendant laquelle on
assiste ä une histolyse profonde, puis ä une reconstruction.

R 11. — II y a un niveau de l'ceuf, une Phylogenese de

l'ceuf. L'ceuf d'un animal actuel differe profondement, par des

caracteres internes, de l'oeul de ses ancetres. II peut meme
en differer par des caracteres externes. Je ne le considere pas
comme une stase. S'il en etait une, il faudrait creer pour lui
seul une categorie speciale. Autrement, il serait une calypto-
stase, mais il n'est pas une calyptostase puisqu'il n'est pas
precede ä son niveau, dans le temps T, par une stase normale
ou une forme active quelconque.

R 12. — Un niveau peut disparaitre en devenant d'abord
calyptostasique, puis par une reduction graduelle de la duree
de vie de la calyptostase. Celle-ci devient un apoderme et
l'apoderme finit par manquer.

Un apoderme est la peau d'une calyptostase arrivee au
terme de sa regression. On constate en effet presque toujours,
aux bas niveaux, qu'une calyptostase n'a pas le temps de se

former tout entiere. Sa region externe se forme seule chez les

Acariens que j'ai vus et du vitellus reste ä l'interieur. II sert
ä. l'edification de la stase du niveau suivant.

Je crois qu'un apoderme, avant de manquer tout ä fait,
devient aleatoire et qu'il reste aleatoire pendant une duree

considerable du temps T, sa probability d'existence se rappro-
chant peu ä peu de zero.

Un niveau disparait-il quelquefois sans que la stase de ce

niveau ait cesse d'etre normale Peut-etre. II faudrait que la
stase en question devint aleatoire et se format de plus en plus
rarement. On connait seulement le cas de l'hypope, lorsqu'il se

forme ou non selon l'absence ou l'abondance de la nourriture
(cela arrive chez certains Tyroglyphes), mais c'est un cas bien
different.
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Ii 13. — Un niveau peut-il apparaitre Je crois prudent
de supposer que ce n'est pas impossible. Un animal mue

quand son milieu interne a certains caracteres, principalement
ou exclusivement chimiques. Or les caracteres, s'ils sont de

position ou d'existence, relatifs ä des organes, sont susceptibles
de se repeter par evolution multiplicatrice, et le resultat est de

substituer, ä l'orthotaxie primitive, une plethotaxie ou une
cosmiotaxie. Si les caracteres qui sont producteurs de mues
sont capables de se comporter de la meme fagon, les mues et

par consequent les niveaux ont une chance, dans un groupe,
d'etre parfois multiplies. Notons qu'alors ils n'auraient peut-
etre pas garde leur idionymie. Remarquons en outre que ce

phenomene, s'il existait, differerait profondement de la
multiplication des organes, parce que des organes multiplies existent
simultanement, tandis que des mues, qu'elles soient ou non

multipliees, ne peuvent etre que successives.

Pour moi ce sujet n'est que theorique. J'ai dejä Signale que
les Acariens (tous ceux que j'ai etudies), s'ils n'ont pas les

six niveaux, en ont moins de six. Iis sont en orthotaxie chrono-

logique et revolution numerique de leurs niveaux est toujours
nulle ou regressive.

R 14. — Un animal peut-il avoir, ä un niveau, plusieurs
formes differentes Certainement. II doit meme en etre ainsi

presque toujours puisqu'il y a deux sexes. Les cas de pceci-
landrie et de poecilogynie, en outre, ne sont pas rares et certains

Tyroglvphes ont deux hypopes, Tun actif, migrateur, et l'autre
plus ou moins inerte, ne sortant pas de l'exuvie protonymphale.
L'animal ne passe pas, bien entendu, au cours de son Ontogenese,

par les deux hypopes. II passe par l'un ou par l'autre.
A un meme niveau les formes differentes d'un animal ne

sont pas des stases differentes puisqu'elles ne sont pas separees
les unes des autres par des mues. Ce sont des formes differentes
de la meme stase.

Si revolution est capable de prendre, ä un meme niveau,
plusieurs directions, disons qu'elle bifurque, ou rayonne. Ne

disons pas qu'elle diverge afin de laisser au mot divergence,
quand on parle d'evolution, une seule signification.
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R15. — L'evolution calyptostasique ne differe pas de

revolution attelostasique. Elle en est l'accentuation, la suite.
Toutes les calyptostases ont peut-etre passe, avant d'etre
reduites ä l'immobilite, par des Stades attelostasiques de plus
en plus regressifs.

Cette evolution est d'un type extremement particulier
parce qu'elle s'attaque d'abord, pour ce qui concerne la mor-
phologie externe, aux organes essentiels qui entourent la bouche.

Elle agit plus tard sur les autres organes. Elle peut maintenir
des caracteres que nous jugeons insignifiants. Les pattes de

certains hypopes ont des poils qui different ä peine de ceux des

pattes des autres stases (chez le meme animal) mais les mandi-
bules et les palpes ont disparu sur l'hypope et le capitulum
tout entier est reduit ä un vestige. Sur ce vestige, cependant,
sont implantes deux solenidions (des phaneres) qui n'ont rien
de vestigial. Ces solenidions existaient sur la protonymphe, au
dernier article du palpe, de chaque cöte. Iis ont ete conserves.
On les retrouve sur la tritonvmphe, au meme endroit que sur
la protonymphe.

R 16. — Une calyptostase est plus ancienne qu'une autre,
dans un groupe naturel, si eile est plus generale. Le premier
niveau, chez les Acariens, est le plus anciennement touche

par revolution regressive. Les heterostases de l'hypermeta-
morphose, chez les Insectes holometaboles, sont sürement bien

plus recentes. ches ces Insectes, que les nymphes du penultieme
niveau.

R 17. — Nous avons vu par deux exemples (p. 488) qu'une
attelostase est utile ou apparemment inutile. Elle est utile si

eile a une fonction et eile peut en avoir une puisqu'elle est
mobile. Une calyptostase n'a pas directement une fonction.
Est-elle toujours inutile, ou meme nuisible Les cas extremes
ä examiner sont ceux du Lepidoptere et du Balaustium.

Dans le premier cas, eile est utile. La chrysalide n'est pas
au penultieme niveau pour que le papillon puisse differer de

la chenille mais eile permet au papillon, puisqu'il differe de

la chenille, d'en differer davantage. La chrysalide n'est pour
rien dans la cause de divergence. Elle est pour beaucoup dans
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ses effets. Une calyptostase n'a aucun besoin, des conditions
de temperature et d'humidite mises ä part, de sorte que les

transformations les plus extravagantes sont possibles entre ce

qui la precede et ce qui la suit dans l'ontogenese.
II en serait sans doute autrement si sa place etait occupee

par une stase normale, ou meme une attelostase, car ces stases

auraient des besoins. Les possibilites de transformation seraient
reduites. Nous savons cependant, par la metamorphose des

Oribates superieurs ä la stase adulte, qu'elles restent grandes.
Dans le deuxieme cas, qui est celui de la resurrection onto-

genetique, eile ne sert apparemment ä rien.

Imaginer qu'elle prelude ä la disparition du niveau qu'elle
represente, c'est-ä-dire au raccourcissement de l'ontogenese,
est permis, mais nous ne savons pas si l'animal tire un avantage
du raccourcissement et cet avantage, s'il existe, est ä tres long
terme. II faudrait done supposer que revolution, contrairement
ä l'opinion que j'exprime un peu plus haut dans ces remarques,
a un but, un destin qui lui est fixe et qu'elle est chargee d'attein-
dre. Je crois plutot que les calyptostases du Balaustium, si

elles ont une utilite malgre l'apparence, l'ont des maintenant,

pour des motifs que nous ignorons.
Une autre hypothese est de dire qu'une calyptostase est

utile parce qu'elle est une forme de duree. Une graine, par
exemple, qui est une calyptostase de plante superieure, est

une forme de cette plante qui est non seulement de dispersion,
mais de duree. L'hypothese est seduisante et peut-etre est-elle

juste dans certains cas. Je n'ai cependant pas encore trouve
d'argument serieux pour la soutenir chez les Acariens, malgre
la richesse de ces animaux en calyptostases. Les calyptostases
des niveaux trois et cinq par exemple, chez le Balaustium,
vivent au printemps pendant quelques jours, ä la rigueur
quelques semaines, en meme temps que les stases actives, et
l'animal passe l'hiver ä l'etat d'oeuf.

H 18. — Un apoderme n'est ordinairement pas remarque,
un peu parce qu'il est difficile ä voir, beaucoup parce qu'on
ne le cherche pas, et aussi parce qu'on se trompe sur son

origine. On l'appelle souvent une deuxieme ou troisieme enve-
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loppe de l'oeuf (car plusieurs stases qui se suivent peuvent
etre reduites ä des apodermes).

Le tenant des principes ne commettra pas cette erreur.
II reconnaitra dans chaque apoderme un vestige de calyptostase,
de sorte que chaque apoderme occupe, aussi bien qu'une
calyptostase ordinaire ou une stase active, un niveau. Si l'on
saute un apoderme, on rend incomplete la liste des stases.

Des homologies entre niveaux risquent par consequent d'etre
faussees.

Remarques sur le sens des mots

Evolution. — II serait bon de n'employer le mot evolution

que pour designer des transformations dirigees, persistantes,
de longues durees. Des mutations de hasard peuvent se main-
tenir et jouer un role important dans la transformation des

especes, mais on peut difficilement admettre, compte tenu du

sens du mot evolution dans le langage ordinaire, qu'elles
constituent des evolutions.

Metamorphose. — On dit habituellement que la chenille,

en devenant un papillon, subit une metamorphose complete.
Je dis qu'elle subit deux metamorphoses completes, l'une

quand elle devient une chrysalide et l'autre quand la chrysa-
lide devient un papillon. De meme pour le Balaustium. On

dirait dans le premier sens qu'il ne subit aucune metamorphose.
Je dis qu'il en subit cinq, toutes les cinq completes. Les deux

sens different parce qu'on ne tient pas compte des calyptostases
dans le premier et qu'on en tient compte dans le second.

II faut rejeter le premier sens car il renferme une idee

fausse, qui est de croire que les calyptostases ne sont pas aussi

importantes que les stases actives, qu'elles sont d'une nature

inferieure, et surtout d'une autre nature, comme si elles exis-

taient ä titre supplementaire et accessoire. Mepriser une calyptostase,

c'est mepriser l'animal lui-meme, ä un de ses ages.
On s'interdit, si l'on fait cela, de comprendre quoi que ce soit
ä revolution. En outre on commet une erreur de fait. Personne

ne peut contester qu'une chenille, en devenant un papillon,
change deux fois de forme, et non pas une.
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Embryon. — Une prelarve d'Acarien, toujours calypto-
stasique, et plus generalement une calyptostase des premiers
niveaux chez les Arthropodes, n'est pas un embryon de l'adulte.
Pour que cette prelarve soit un embryon il faut qu'elle soit

en formation dans l'oeuf. Alors c'est un embryon de prelarve,
ce n'est pas un embryon d'adulte. Un embryon d'adulte est

un adulte inacheve, en formation dans la stase qui precede

l'adulte, c'est-ä-dire, pour les Acariens, dans la tritonymphe.
Un embryon de tritonymphe est une tritonymphe en formation
dans la deutonymphe etc.

Etat parfait et imparfait. — II vaut mieux ne pas dire

que l'adulte est l'animal ä l'etat parfait, et surtout que les

autres etats sont imparfaits, car ces expressions ne s'accordent

pas avec les principes, particulierement avec celui qui donne la

primaute aux phylogeneses. Une chenille est parfaite en tant
que chenille. Ce n'est pas un Lepidoptere imparfait. Un deu-

tovum d'Oribate, si degrade qu'il soit, est une prelarve parfaite.
Sa construction est finie. Elle n'ira pas plus loin dans la
perfection. Ce qui vient apres elle dans l'ontogenese n'est plus
une prelarve. II ne faut pas en parier sans dire qu'on a change
de niveau.

Les Arthropodes nous apprennent, par d'innombrables

exemples (ici, plus particulierement, par celui du Balaustium),
qu'un animal ne va pas necessairement, au cours de sa vie

personnelle, d'un etat imparfait ä un etat parfait, et qu'il est

au contraire en danger continuel de sombrer temporairement,
qu'il soit jeune ou vieux, dans un etat de totale impuissance.

L'exemple des Diplopodes merite ä ce sujet d'etre rappele.
Certains genres, dans ce groupe d'animaux, ont des males

qualifies d'intercalaires. A une stase du developpement,
l'animal acquiert des organes copulateurs, mais ä titre provi-
soire, car il subit plus tard d'autres mues, appelees postnuptiales,
qui lui font perdre ces organes. Aux stases postnuptiales
l'animal reste male, mais on ne peut plus le qualifier d'adulte.
Dans le langage des Acariens on l'appellerait une nymphe.
Plus tard, ä la fin du developpement, apres une ou plusieurs

mues, les organes copulateurs se reforment.



520 Revolution selon l'age

Pour le tenant des principes, cela n'a rien d'extraordinaire
puisque les phylogeneses, aux divers niveaux, sont indepen-
dantes les unes des autres. A un ou plusieurs niveaux elles

peuvent rendre 1'animal capable de se reproduire, meme s'il
est encore une larve (c'est le cas des Chironomides). Les niveaux
favorises seraient ici ceux qu'occupent les males intercalates.
A cette hypothese, qui est la plus simple, on peut opposer
l'hypothese inverse, celle de suppression des organes copula-
teurs ä certains niveaux. Ce serait egalement conforme aux
principes, mais il faudrait supposer que ces organes existaient
autrefois ä tous les niveaux qui surmontent aujourd'hui ceux
des males intercalates.

Stade, stase et phase. — II faut distinguer les stases

et les Stades. J'appelle Stade un degre de changement subi par
quelque chose, un organe ou une fonction, ou par 1'animal
entier. C'est le sens habituel du mot. Dans ce sens, les natura-
listes, lorsqu'ils ont ä parier des stases, les appellent des Stades.

Une stase est un stade en effet, mais la reciproque n'est

pas vraie. Nous sommes libres, jusqu'ä un certain point, de

definir des Stades, mais non les stases. Tel auteur verra davan-

tage de Stades qu'un autre, qui etudie cependant la meme

question que lui, dans le meme groupe d'animaux, et les deux
auteurs peuvent avoir raison malgre leur desaccord car le

decoupage en Stades ne nous est pas impose.
Les stases, au contraire, nous sont imposees. Elles ne dependent

pas de notre opinion ni de ce qui nous interesse dans

1'animal.
Le mot stade est entendu aussi par Vachon, dans une note

de 1953 *, au sens d'une duree, la duree de vie d'une stase,

ou plutöt «le temps qui separe deux rejets de cuticule, deux

mues consecutives».
Dans la meme note, Vachon a propose le mot phase pour

designer un groupe de ses Stades lorsque les stases qui vivent
pendant ces stades se succedent sans interruption et se res-

1 Max Vachon. Commentaires ä propos de la distinction des
stades et des phases du developpement postembryonnaire chez les
Araignees (Bull. Museum nat. Hist, natur. Paris, 2e serie, t. 25,
n° 3, p. 294 a 297, 1953).
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semblent. Ce mot est utile et je l'ai adopte en modifiant un

peu son sens. Pour moi une phase du developpement est une
suite ininterrompue de stases, lorsque ces stases ont evolue

parallelement les unes aux autres et par consequent se res-
semblent1.

Divergence, parallelisme. — L'evolution ä un niveau D
est divergente si eile differe beaucoup de celle ä des niveaux N
de la meme Ontogenese, les niveaux N etant de faible ou de

moindre evolution, restes primitifs (relativement).
Dans la plupart des cas, on n'a aucun doute sur les niveaux

N. Ces niveaux sont ordinairement ceux dont nous avons
qualifie les evolutions de paralleles. On les retrouve dans tout
le groupe. Dans ces cas, si Ton dit que telle Phylogenese a

diverge, sans dire par rapport ä quoi, cela signifie qu'elle s'est

ecartee fortement de ce qu'elle est aux niveaux N.
Dans d'autres cas, les evolutions aux divers niveaux ont

toutes diverge. Alors il n'y a pas de niveau N auquel on puisse

comparer directement, chez l'animal que Ton etudie, les autres
niveaux. II faut chercher N ailleurs dans le groupe.

On peut avoir des difficultes. Je ne les discute pas ici

parce que je n'ai pas eu l'occasion de les rencontrer chez les

Acariens. Ces difficultes sont relatives au developpement
direct. Un developpement peut etre direct parce que les

evolutions qui le determinent sont faibles ä tous les niveaux,
sans aucune divergence. II peut aussi etre direct parce que
les evolutions qui le determinent sont fortes ä tous les niveaux,
done divergentes si on les compare aux cas primitifs, mais
de pareille divergence, de sorte qu'elles sont paralleles.

Deviation. — Je n'ai pas employe le mot deviation. II
aurait pu servir ä la place de divergence, au meme sens, mais il
n'aurait pas ete satisfaisant parce qu'il renferme (par opposition)

l'idee de but ä atteindre, idee que je crois fausse. En outre

1 Je corrige ä ce propos mon texte de 1954 (5, p. 416) oü j'ai
cite Vachon inexactement. La phase, au sens de Vachon, est une
duree. Je dirai, pour accorder les deux sens, lesquels different beau-
coup theoriquement mais tr6s peu ä l'usage, que la phase est aussi
une duree.
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il est employe dejä pour exprimer un defaut d'accord avec
la loi biogenetique. On trace par la pensee une ligne droite
allant de l'oeuf ä l'adulte et si l'animal s'ecarte de cette ligne
au cours de son Ontogenese on dit qu'il a devie. Pour que la
deviation füt une divergence il faudrait que l'adulte n'eüt pas
diverge, condition qui est remplie dans certains cas, mais qui
n'a aucune raison de l'etre en general.

VII. RfiSUMfi ET CONCLUSION

Ce que j'appelle ici les principes, c'est-a-dire une fa<;on

de comprendre les rapports des evolutions avec les ontogeneses,
me parait s'adapter beaucoup mieux aux realites de la nature

que les fagons habituellement acceptees de concevoir ces

memes rapports. Ces fagons habituelles consistent ä admettre,
en la critiquant plus ou moins, la vieille loi biogenetique, ou
bien, sans l'admettre, ä ne pas la rejeter completement. La loi
biogenetique exerce encore une grande influence, qui est

nefaste.

L'idee fondamentale des principes est que l'ontogenese
d'un animal ne peut reproduire ou recapituler, meine tres
grossierement. meme avec d'enormes lacunes, revolution de

cet animal, parce qu'un animal a plusieurs evolutions, cha-

cune d'elles dependant de l'äge dans l'ontogenese, et que ces

evolutions sont libres de se ressembler ou de differer enorme-
ment les unes des autres.

Lorsque ces evolutions sont presque pareilles, qu'il s'agissc
d'un developpement continu ou par stases, on peut croire qu'il
n'y en a qu'une et le vice radical de la loi biogenetique est

cache. II ne Test plus quand les evolutions divergent car il
faut alors introduire, pour s'expliquer un tel phenomene, que
le temps s'ecoule en biologie de deux manieres, lesquelles sont
simultanees mais ne doivent pas etre confondues. II faut
distinguer deux sortes de temps, le temps phylogenetique T,
celui des evolutions, et le temps ontogenetique f, celui de la
vie personnelle.



Revolution selon l'äge 523

Une fois cette idee admise, le reste vient aisement. On est

conduit ä porter les deux temps sur deux axes, comme on le

fait pour les coordonnees x et y de la geometrie, et ä construire
des diagrammes chronologiques. Ces diagrammes sont sym-
boliques, il n'est question de les construire exactement dans

aucun cas, mais on peut, dans de nombreux cas, tracer
des niveaux, considerer revolution de l'animal ä chacun de

ces niveaux, ou tracer des lignes Separatrices LH en leur

imposant de s'accorder, par leurs intersections avec des verti-
cales, ä tous les cas observes dans les ovogeneses d'un phylum.
De tels diagrammes, bien qu'ils soient sommaires et tres impar-
faits, nous font comprendre bien des choses:

On y voit qu'une Phylogenese et une Ontogenese sont des

suites de changements qui ne sont pas de la meme nature,
de sorte qu'il ne faut pas les comparer.

On y voit que la Phylogenese d'un adulte n'a pas necessaire-

ment plus d'importance que les autres phylogeneses, La loi
biogenetique lui accorde au contraire une importance particu-
liere. Remarquons cependant que le mot Phylogenese, ou

plutöt phylogenie, dans l'enonce de cette loi, n'a pas du tout
le meme sens que dans le present travail. Pour moi l'animal est

toujours adulte au cours d'une Phylogenese d'adulte. II ne

part done pas d'un oeuf, ce qui exclut toute comparaison ä

l'ontogenese.
On v voit qu'un changement de P ä S, S etant un caractere

qui se substitue ä P dans les phylogeneses, n'a aucune raison

(a priori) de se faire de P ä S plutot que de S ä P dans les

ovogeneses. On comprend qu'il ne faut pas s'etonner si l'on voit
apparaitre P ä la fin du developpement.

On y voit qu'une vie individuelle ne doit pas etre consideree

isolement, comme si eile pouvait exister sans que d'autres vies

l'aient precedee. Une vie individuelle, une Ontogenese, est

determinee par les phylogeneses, et puisque celles-ci sont inde-

pendantes les unes des autres il peut s'y passer des evenements
bizarres ou meme absurdes. Allons plus loin et affirmons qu'il
doit s'y passer, dans certains cas, de tels evenements. Si toutes
les ontogeneses respectaient, dans le monde vivant, ce que
nous appelons le sens commun, les principes seraient un peu
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contredits puisqu'il faudrait en conclure que les phylogeneses
d'un animal ne sont pas vraiment independantes les unes des

autres.

Beaucoup d'ontogeneses, heureusement, sont absurdes si

on les detache des phylogeneses qui les ont faites, toutes celles,

notamment, qui font apparaitre des changements avant leur
cause quand celle-ci existe encore, et une bonne partie de

celles qui contiennent des calyptostases. Que signifie, du point
de vue d'une Ontogenese consideree toute seule, la transformation

temporaire et repetee d'un animal en masse inerte
On peut objecter qu'elle ne signifie rien non plus en philo-

genese, mais nous n'avons pas ä expliquer les phylogeneses

par des considerations de sens commun, une Phylogenese
n'etant pas une vie, au sens ordinaire du mot, ni meme la
vie de l'animal dans le temps T, puisqu'elle n'est qu'un mor-
ceau de cette vie ancestrale. Nous expliquerons les phylogeneses

quand nous connaitrons leurs causes et ce progres capital
n'est pas pour demain 1.

Les calyptostases, si on les considere comme des curiosites
de la nature ajoutees aux formes normales, sont tres surpre-
nantes. Elles le sont beaucoup moins si l'on admet les prin-
cipes, car elles s'accordent ä eux parfaitement. Elles signifient
que la liberte de regression, ä un niveau quelconque, est presque
illimitee. Nous savons depuis longtemps que la liberte de

progression, de specialisation, est considerable aussi.

Tous les avatars sont possibles en Ontogenese. Apres une

calyptostase, l'animal peut resurgir sans avoir beaucoup change.
C'est le cas normal, celui auquel il faut s'attendre. L'animal peut
aussi avoir change radicalement. C'est alors que revolution a

diverge en sens contraire ä deux niveaux successifs, par regression

au plus bas des deux, par progression au plus haut.
Le troisieme cas est que l'animal, apres une calyptostase,
devienne une autre calyptostase, ou une attelostase.

1 On parle de l'adaptation au milieu, de l'usage qui fortifle
l'organe, de la survivance du plus apte etc., mais tout cela, qui est
tres interessant et satisfait notre esprit, est accessoire. Personne ne
doute aujourd'hui que l'essentiel nous echappe. II faudrait, pour
nous donner des chances de comprendre, augmenter beaucoup notre
savoir sur la chimie des corps qui constituent les cellules.



L'EVOLUTION SELON L'ÄGE 525

La difference est si grande entre une Ontogenese et une
Phylogenese que nous ne sommes pas sürs, lorsque nous expri-
mons une verite de l'ontogenese, bien constatee et verifiee,
qu'elle ne soit pas une erreur en Phylogenese. Les memes mots,
employes d'abord dans une des sortes de temps, puis dans

l'autre, peuvent avoir des significations opposees. J'en ai
donne des exemples. Nous devrions disposer de deux vocabu-
laires distincts.

J'ai insiste ä plusieurs reprises, dans mes publications
anterieures et dans celle-ci, sur le sens de certains mots, II
ne faut pas aller trop loin dans la precision, car la biologie
n'est pas la mathematique. II faut cependant eviter les

doubles sens trop criards, et surtout les sens qui con-
tiennent, plus ou moins cachees, des idees fausses. J'appelle
idees fausses, naturellement, celles qui ne s'accordent pas
aux principes. Beaucoup de mots renferment des idees

fausses parce que notre vocabulaire n'est etabli que sur l'ontogenese

et principalement sur l'ontogenese ä developpement
continu.

Le vocabulaire qu'il faut employer est celui qui est juste
dans le temps T phylogenetique, c'est-a-dire juste au point de

vue de l'evolution.
Les phylogeneses ont une valeur explicatrice parce qu'elles

sont des elements fondamentaux des evolutions. Nous sommes
fondes ä croire qu'une Phylogenese est dirigee dans un sens

unique, qu'elle diverge ou non. Une Phylogenese quelconque
est simple, meme si l'ontogenese ne l'est pas.

Beaucoup de naturalistes ne parlent jamais de revolution,
peut-etre parce qu'ils pensent qu'elle est representee par
l'ontogenese, ou bien parce qu'ils croient que l'on peut en faire
abstraction sans inconvenient, ou encore parce qu'ils admettent,
implicitement, qu'elle est hors d'atteinte quand il n'y a pas,
dans le phylum qu'ils etudient, des fossiles. Je crois au contraire

qu'il faut parier de revolution, et que nous pouvons le faire

car nous avons frequemment acces, par des comparaisons aux
memes ages entre les especes actuelles d'un phylum, surtout
si le phylum est riche et divers, ä la connaissance des

phylogeneses. Disons, nous referant aux diagrammes, que nous

Archives des Sciences. Vol. 10, fasc. 4, 1957. 35
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sommes contraints d'observer verticalement et que nous devons

penser horizontalement.
Les principes ne peuvent etre que generaux s'ils sont justes

mais ils ne sont pas d'une egale utilite dans tous les phylums.
Iis sont d'autant plus utiles que Ton reconnait mieux des äges.
Les animaux ä stases sont de beaucoup les plus commodes,
de sorte qu'ils ont inspire les principes. A l'oppose sont les

animaux qui ont des ontogeneses entierement continues. Pour
eux on ne peut tracer aucun niveau sur les diagrammes.

Un diagramme vide pent cependant servir ä quelque chose.

Les temps T et t etant portes sur deux axes on distingue par
cela meme les evolutions des ontogeneses, ce qui est jeune de

ce qui est vieux, ce qui est ancien de oc qui est recent. Rien

n'empeche, malgre le flou des donnees, d'imaginer une ligne
evolutive, ou une ligne separatrice entre deux caracteres, et
de raisonner sur ces lignes en considerant les allures qu'elles
auraient dans toutes les hypotheses qui se presentent ä l'esprit.
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