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OUED JUIF. Sur le versant N du Grand Atlas, prés de Zereckten.

OUED RDAT. Ruisseau descendant du versant N du Grand Atlas, affluent
de 'Oued Tensift.

OUED SOUS. Riviere coulant au pied S du Grand Atlas.

QUED TENSIFT. Riviére naissant sur le versant N du Grand Atlas 2 'E
de Marrakech, et traversant la route Safi-Mogador.

PETIT JEAN. Ville 4 mi-chemin de la route Féz-Kenitra.

PORT LYAUTEY. Anciennement Kenitra.

RAS EL MA. Gorge humide du Moyen Atlas entre Azrou et lfrane.

SAFI. Ville au bord de I'Océan Atlantique, entre Mazagan et Mogador.
SAINT HUBERT. Localité au S O de Casa-Blanca sur la route de Mogador.
SIDI ABDALLAH. Localité & 'O et prés de Taza sur la route de Fez.
SIDI M’DINT. Localité au S de Mogador, sur la route d’Agadir.

SIDI SLIMANE. Localité au N E de la Forét de Mamora.

SIDI SMAIN. Localité sur la route Mogador-Safi.

SIDI YAHIA. Localité pres de Kenitra sur la route Petit-Jean.

TAMANAR. Poste militaire correspondant au Dar el Guellouli de la carte
Taride, sur la route entre Mogador et Agadir.

TAOURIRT. Localité sur la route Qudjda-Taza.

TAZA. Ville au pied du Rif sur la route Oudjda-Fez.

TIMHADIT. Poste militaire & 2100 m. sur ie Moyen Atlas au S d’Azrou.
TISRARIN. Col au pied du Djebel Amsitten, au S de Mogador.
TLEMCEN. Ville d’Algérie, département d’Oran, sur la ligne Oran-Oudjda.
VOLUBILIS. Célebres ruines du temps des Romains au N de Meknes.

ZERECKTEN. Poste militaire 2 1400 m. au S de Marrakech sur le Grand
Atlas, grande route trans Atlas.

Les races physiologiques de Nemeophila (Parasemia)
plantaginis L. au Parc national suisse et dans les massifs
limitrophes. Biologie et hérédité .

Par
Arnold Picter, Dr és sciences.

Sommaire:

Introduction.

[. Notes complémentaires sur la biologie.

I1. Les races physiologiques en fonction de Paltitude.
Index bibliographique.

Introduction.

La constitution topographique des régions alpines tend a répar-
tir les especes en races physiologiques suivant Paltitude
de leurs habitats. Les profondes vallées, le plus souvent fermées en

t Les ¢élevages et les croisements mentionnés dans ce travail ont été
effectués a la Station de Zoologie expérimentale de I'Université de Geneéve.
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cul-de-sac, sont composées d’étages successifs ayant chacun une for-
mation végeétale et géologique propre, différant en outre les unes
des autres par la pression atmosphérique, leur orientation, leur
hydrographie, etc.

Un grand nombre d’espéces de Papillons sont réparties sur toute
Iétendue de ces vallées; il en est dont la puissance de vol leur
permet d’en franchir tous les niveaux depuis la base jusqu’aux plus
hauts sommets et de se répartir indistinctement a n’importe quelle
altitude. Mais il en est d’autres qui sont strictement limitées a des
étages particuliers ol les conditions du milieu concordent avec leurs
potentialités vitales. Les individus de ces derniéres espeéces sont ainsi
localisés en populations indépendantes qui se trouvent plus ou moins
séparées les unes des autres.

Tel est le cas de Nemeophila plantaginis. On en trouve les
populations a tous les niveaux d’altitude, de 1000 a 2900 m., mais
strictement localisées, en raison du fait que seuls les terrains herbeux
conviennent a 'ontogénie de I’espece. Cest pourquoi, sur toute 1’éten-
due d’une vallée, les stations de N. plantaginis sont séparées les
unes des autres par la configuration des divers étages, les alpages
¢tant généralement interrompus par des terrains impropres, foréts,
éboulis, pentes de terre, parois de rochers, etc.

Comme type d’exemple de la répartition verticale de I’espéce,
nous signalerons sa distribution au Parc national. On I’y rencontre
dans les plaines de la vallée de I’Inn, dans les alpages qui se suc-
cedent tout le long de la route de I’Ofenberg, dans les prairies en-
tourées de foréts comme celles du val del Botsch et de Stabelschod,
sur les hauts plateaux au dessus de la limite des foréts, dans celles
des cuvettes de fond des vallées en cul-de-sac qui contiennent une
végétation appropriée, dans les enrochements déchiquetés des arrétes
de fermeture ou pousse une maigre flore. Tous ces habitats sont
séparés les uns des autres par des terrains impropres qui les isolent.

La diversité de ces habitats divise donc I’espece en popula-
tions locales, indépendantes, isolées, dans lesquelles les indi-
vidus sont tenus de s’accoupler continuellement entre eux.

L’adaptation aux conditions de chaque station a également divisé
I'espece en races physiologiques, c'est-a-dire en races
phénotypiquement semblables, mais diftérant les unes des autres par
des dynamismes différents déterminés par la variété des facteurs
du milieu particuliers a chaque étage. Ces dynamismes sont eux-
mémes héréditaires; ils constituent la caractéristique raciale de cha-
que population. Ainsi, des N. plantaginis vivant, par exemple, a
2000 m., pourront étre semblables, sous le rapport de la pigmen-
tation, a d’autres localisés a 2400 m., mais en différer par leurs
potentialités raciales, comme le pouvoir de fertilité, la durée de 1’on-
togénie, I’aptitude au vol, etc. Par le fait que, vu leurs localisations,
les individus de chaque race ne peuvent s’unir qu’entre eux, les
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populations de chaque station conservent leur caractéristique phy-
siologique raciale; elles forment donc des pupulations autonomes,
constantes, homozygotes sous le rapport de leurs
dynamismes.

Les variations pigmentaires, nombreuses chez N. planta-
ginis, sont absolument indépendantes des races physiologiques. A
chaque étage, en effet, on peut trouver des males blancs et
des males jaunes, des femelles rouges et des femelles jaunes, des
individus chargés de noir et d’autres a peine mélanisants. L a
caracteristique physiologique est uniquement
déterminée par les degrés de potentialités ra-
ciales. Ces potentialités ne peuvent donc se déterminer que par
des ¢levages de pontes de femelles récoltées a divers étages et par
des croisements entre des papillons provenant de ces pontes et cela
dans un méme milieu, c’est-a-dire celui du laboratoire de Genéve.

I1 arrive fréquemment que lon rencontre, a ’état naturel, un
couple de N. plantaginis en copulation. Nous avons pu nous rendre
compte que cela ne signifie pas forcément que le male soit le pere
de la ponte qui s’en suivra. En effet, les males de plantaginis s’ac-
couplent plusieurs fois et tres fréquemment avec des femelles déja
fécondées par un autre male, et déja en train de pondre. Aussi, pour
une étude génétique, avons-nous estimé qu’il était plus sur de de-
buter dans les recherches avec les ceufs d’une femelle pondeuse
trouvée sur le terrain. Si nous ne connaissions pas le male auteur
de la fécondation, au moins sachions-nous exactement 1’habitat de
cette femelle et par conséquent celui de la race a laquelle elle ap-
partenait. De ces femelles, nous obtenions un certain nombre d’ceufs
dont les chenilles étaient élevées a Geneéve et dont les papillons,
¢éclos sous nos yeux, pouvaient etre accouplés avec la certitude de
leur virginité. Chacune de ces femelles possédant
un pouvoir racial personnel dedéveloppement,
leurs descendants possédaient nécessairement
un pouvoir identique se manifestant dans leur
ontogénie, bien que celle-ci eut lieu en captivité a Paltitude de
Geneve.

Tres répandu en Suisse, mais seulement dans le Jura et les
Alpes de 1000 a 2900 m. d’altitude, Nemeophila plantaginis s’est
montré particulierement abondant au Parc national et dans les mas-
sifs avoisinants ot nous avons pu I’étudier de 1920 a 1936, soit par
des observations sur le terrain, soit par de nombreux ¢levages et
croisements faits a Geneve avec du mateériel récolté sur place. Parmi
les observations relatives a I'ontogénie, nous avons remarqué plu-
sieurs particularités biologiques qui ne nous paraissent pas encore
connues. Les recherches se sont faites sur la base des différences
raciales en relation avec Paltitude.
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I. Notes complémentaires sur la biologie.
Ponte.

Les ceufs sont pondus les uns a c6té des autres, sur une feuille
de plante basse, en Capt1V1te sur une feuille de papier, en plusieurs
groupes. La femelle apres avoir déposé une premiere portion de
sa ponte en un endr01t s’arréte de pondre, parfois durant toute une
journée, apres quoi elle se déplace dans la cage d’¢levage et s’en va
former un second groupe d’ceufs & un autre endroit, et ainsi de
suite. Le nombre des ceufs par groupe, ainsi que le nombre des
groupes d’une ponte complete, est fort variable. Cela montre qu’en
liberté, la femelle dissémine sa ponte en plusieurs endrmts de son
habitat.

Les ceufs de femelles fécondées sont alignés les uns a coté des
autres en lignes adjacentes régulieres; ils sont sphériques, - aplatis
a leur base, sans ornementation. Blanc-créme, brillants, au moment
de la ponte, ils jaunissent légerement apres deux jours, puis de-
viennent verdatres et noircissent la veille de I’éclosion. Ceux des
temelles non-técondées sont disséminés sans aucun ordre, le plus
souvent isolés par 3 ou 4 séparément. Ils n’atteignent pas le stade
de surcoloration, s’aplatissent et se deéssechent apres quelques jours.

[1 existe cependant des cas de pontes dont les ceufs ont été
régulierement alignés, a la maniere des femelles fécondees et qui
n’ont donné naissance a aucune chenille, bien qu’ils aient subi les
stades de coloration, méme jusqu’au noircissement. Ces pontes sont
celles provenant de certains croisements d’hybrides (Picter 4) dont
la fécondation a été insuffisante pour amener le développement au
dela du stade embryonnaire.

Le nombre d’ceufs par groupe varie considérablement suivant
les femelles, de 8 jusqu’a 139, minimum et maximum observés. Il en
est de méme de la durée de 'acte de ponte, qui peut se faire com-
pletement en trois jours ou se prolonger pendant une quainzaine.
Voici un cas a titre d’exemple :

Accouplement 5. VIII. 1920

0. VIII. premier groupe 101 ceufs

7. VIIIL. 2¢ groupe 58 ceufs
8. VIII. 3¢ groupe 70 ceufs
o VvIIL. . . . . . . 0 ceuts
10. VI, . . . . . . 0 ceufs
11. VIIIL. 4e groupe 7 ceuis
12.VIIL. . . . . . . 0 ceufs
13. VIII. 5¢ groupe 5 ceufs
4. virr. . . . . . . 0 ceufs
15. VIII. 6¢ groupe 40 ceufs la femelle meurt

281 ceufs.
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Entre la ponte de chaque groupe, la femelle se déplace.

Lorsqu'une femelle vient d’éclore, elle se maintient dans une
immobilité absolue, sans déposer le moindre ceuf, jusqu’au moment
de l'accouplement. Si aucun male ne lui est fourni, elle peut rester
jusqu’a une dizaine de jours dans cette immobilité, sans pondre.
Apres quoi seulement, elle abandonne ses ceufs de la facon irrégu-
licre des femelles non fécondées.

Des femelles vierges peuvent commencer de pondre, puis étre
fécondées ensuite. Ce cas a été constaté plusieurs fois; en voici un
exemple :

27.1.1932 premier groupe 7 ceufs

28.1.1932 2¢ groupe 12 ceufs

29.1. 1932 accouplement
30.1.1932 3¢ groupe 123 ceufs
31.1. 1932 4 groupe 139 ceufs
1. 11. 1932 5¢ groupe 20 ceufs
2.11. 1932 6¢ groupe 93 ceuis
3.11. 1932 7¢ groupe 55 ceufs
: 436 ceufs.

Le nombre d’ceufs par femelle fecondée varie entre 95 et 489,
minimum et maximum constatés. Calculée sur 38 couples, la moyenne
globale de ponte s’est montrée ¢tre de 376 ceuis. Cependant, dans
les croisements, on constate une diminution assez forte du pouvoir
de fertilité entre la premiere et la deuxieme génération :

& génération, moyenne globale 355 ceufs
2¢ génération, moyenne globale 294 ceutfs

en tenant toutefois compte que la premiere génération se déroulait
en octobre-novembre, la seconde en décembre-janvier, bien que dans
la méme ambiance constante de 18—20°.

Développement larvaire.

A la sortie de P'ceuf, les chenilles mesurent environ 3 milli-
metres; elles sont jaune-brun avec une rangée de tubercules noirs
sur chaque anneau. Les tubercules portent quelques rares poils
blanchatres. La premiere mue a lieu vers le 5¢ jour, la 2¢ vers le
O¢ jour; les chenilles mesurent alors 4—6 millimetres, elles en at-
teignent 7—9 a la suite de la 3° mue. A ce moment, elles sont pres-
que completement noires : les tubercules portent de longs poils et,
sur le dos, on remarque une mince ligne longitudinale grise. La
4¢ mue (environ 10—12 millimeétres) fait apparaitre la chenille avec
la livrée sous laquelle elle est bien connue et décrite dans les
ouvrages.
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Les trois premieres mues s’accopagnent du tissage d’un léger
réseau de soie, reliant deux feuilles entre lesquelles s’effectue le
changement de peau. Ce réseau est tissé a raz du sol, mais en capti-
vité il peut etre construit parfois dans un coin ou contre une paroi
de la cage d’élevage.

Nourriture.

Comme on le sait, 'espece est nettement polyphage sur diverses
plantes basses. Dés la sortie de I'ceuf, les petites chenilles provenant
de femelles pondeuses récoltées dans la région du Parc national et
¢levées a Geneéve ont nettement marqué leur préférence pour la Dent
de Lionet refusé le Plantain, tandis que celles provenant
de femelles du Jura et du Saleve (environs de Geneve), a 1000—
1200 m. d’altitude, n’ont pas fait de difficulté pour cette derniere
plante. Cette différence de comportement entre les deux races nous
a amené a en rechercher l'origine. Il résulte de nos recherches que
les chenilles des régions alpines supérieures refusent le Plantain
de plaine, mais acceptent seulement celui de montagne. On en dé-
duira que le nom de plantaginis a ¢été donné a cette espece par
Linve sur la base d’individus de basse altitude.

Hibernation larvaire.

Ainsi qu’on le sait, ’espece hiverne sous sa forme de chenille.

Les chenilles se préparent a I’hibernation par la construction
dun abrid’hibernation, comparable a celui qu’elles
construisent pour effectuer leur trois premieres mues. Elles as-
semblent deux feuilles ou quelques brindilles en les reliant par des
fils de soie, plus simplement quelques fils contre la paroi de la cage
d’élevage, pour former un mince réseau dans lequel elles se fau-
filent. Durant toute ’hibernation elles se tiennent enroulées sur elle-
mémes, la tete appliquée contre les anneaux antérieurs.

Elles subissent dans lintérieur de I’abri une mue preé-
hibernale et une mue posthibernale, qui marquent
nettement qu’elles se développent durant I’hiver. Du reste, a plu-
sieurs reprises, nous avons constaté qu’en cours d’hivernage elles
se nourrissaient de débris désséchés, voire de papier, et que des
crottes se trouvaient a l'intérieur des abris. La diapause, d’ailleurs,
est nettement marquée par une élévation de la température interne
de la chenille en suite de sa combustion vitale. Nous ’avons tres
nettement observé en faisant hiverner des chenilles dans de la neige.
La chaleur dégagée, bien que faible, la faisait fondre autour du
corps de la chenille.

En captivité, donc dans le laboratoire de Geneve, I’hibernation
commence sans que se présente un abaissement de la température
ambiante, dans le milieu de 18—20 degres. Les élevages pratiques
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en dehors n’accélérent pas la date d’entrée en diapause qui débute
vers la quatriéme mue quelle que soit la température
ambiante, soit au commencement ou au milieu de septembre.
Des ce moment, les tentatives que I’on fait pour réveiller les chenilles,
par exemple en les placant au chaud ou au soleil, n’ont point de
succes immédiat. L’entrée en diapause est un caractére ontogénique
inné et qui a été déterminé dans le metabolisme de l’espece par
la sélection naturelle en relation avec la périodicité des saisons.
(Picter 1).

La petite expérience suivante montrera a quel point le pouvoir
d’hibernation est inné dans le patrimoine héréditaire de 1’espece et
quelles sont les réactions qu’observent les chenilles pour s’y sou-
mettre :

Dans un vaste cristallisoir nous avons placé deux amas de
mousse distincts, chacun a 'une des extrémités d’'un méme diameétre;
entre ces deux amas, le cristallisoir se trouve donc a nu. Dans
chaque amas se trouvent une trentaine de chenilles de 7 millimetres
en hibernation. Nous avons ainsi le coté A et le cote B du cristalli-
soir. Nous placons le coté A a proximité du radiateur, et nous
constatons que les trente chenilles de ce coté émigrent dans I’amas B,
donc situé a Popposé. Le lendemain, nous tournons le cristallisoir
de maniere que ce soit B qui soit contre le radiateur; au bout d’'une
heure de temps, les 60 chenilles se déplacent hativement pour gagner
le coté non chaufteé.

Cependant, le maintien des chenilles en hibernation dans une
chambre tempérée (18—20°) finit, au bout de deux a trois semaines,
par avoir une action sur leur léthargie et provoquer graduellement
leur réveil. Seulement cette action n’atteint qu’un certain pourcen-
tage des endormies, les autres persistant dans leur engourdissement.

les chenilles d’une méme ponte setrouvent ainsi
divisées en deux catégories, celles qui vont reprendre leur activité
et celles qui continueront le mode normal d’hibernation jusqu’au
printemps. Ajoutons que pour sauvegarder l’existence de ces der-
niéres, il est prudent de les installer dehors. Quant aux autres, des
leur réveil, elles évoluent rapidement dans ’ambiance du laboratoire
pour se chrysalider dans le courant d’octobre, parfois au début de
novembre.

On constate ainsi, d’aprés ce qui précede, que le mode spéci-
fique, donc 1’hibernation continue, n’a pas été transmis
intégralement a la totalité des descendants puisqu’une partie de ceux-
ci ont adopté le mode nouveau d’hibernation interrom-
pue. Nous nous trouvons la en présence d’un caracteére incomplé-
tement héritable, pouvant se modifier chez quelques-uns sous !’in-
tluence d’'un facteur ambiant inhabituel & 'espéce.
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Double hibernation larvaire.

L’espece se développe généralement en une génération annuelle.
Cependant les races d’altitude supérieure a 2400 m. prennent deux
années pour atteindre le stade d’insecte parfait. Dans ce cas, les
chenilles hivernent durant deux hivers consécutifs en tissant deux
fois I’abri d’hibernation.

Cette constatation ne provient pas d’observations faites sur le
terrain, mais découle de divers élevages de descendants de femelles
pondeuses récoltées dans des régions d’altitude supérieure a 2400 m.,
notamment au Piz Nair (Parc national) au Munt della Beschia
(vallée de Miinster) et au. Joriflesspass (vallée de 1'Inn). Voici les
données fournies par 1’élevage de chenilles de 2¢¢ génération pro-
venant de la femelle du Piz Nair :

Cinquante chenilles sont placées a part dans une cage d’élevage
et maintenues dans la température de 18—20°. Le 15 septembre,
elles ont toutes tissé I’abri d’hibernation; le 22 octobre, 22 d’entre
elles ont repris leur activité, soit le 44 33 %, les autres continuant
leur immobilité jusque vers le 12 ]anV1er oit elles se décident 2
venir s’alimenter. Elles ont subi ainsi un premier hivernage.
La reprise de leur activité se prolonge jusque vers le 10 février;
entre temps elles ont subi une mue et atteint la taille de 11—12
millimetres. A partir du 10 février, elles pénetrent de nouveau dans
la mousse et y tissent pour la seconde fois 1’abri
d’hibernation, sous lequel elles resteront jusqu’en mars epo-
que de leur seconde vie active. Elles ont donc subi un second
hivernage.

La double hibernation ne s’est jamais prodmte en ce qui con-
cerne les chenilles provenant de femelles récoltées a une altitude
plus basse.

Ce qui se passe dans les élevages peut étre considéré comme
étant 'image de ce qui se passe sur le terrain. Et puisque nous
constatons qu’en captivité, dans ’ambiance de 18—20°, les chenilles
issues de races d’altitude inférieure a 2400 m. ne tissent qu’une fois
I’abri d’hibernation et n’hivernent qu’une fois, tandis que celles pro-
venant de races d’altitude supérieure tissent deux fois I’abri et
hivernent deux fois, nous pouvons tirer de ces faits la conclusion
que I’espece, en liberté, évolue en deux années dans les hautes alpes,
en une année dans les régions plus basses.

Le pouvoir d’hiverner une fois ou deux fois
s’avere donc comme étant un caracteére héré-
ditaire qui se manifeste méme dans les conditions artificielles.
La nature héréditaire de ce caractere est d’ailleurs démontrée par
les résultats de croisements entre races de 2700 m. et races de
1700 m. (PicteT 2).

Dans 'ambiance de 18—20°, le développement larvaire se falt
a un rythme accéléré, suivi de la chrysahdatlon
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Encoconnement.

Arrivées a leur état adulte, les chenilles tissent un cocon soyeux
trés |éger, de couleur gris-chamois. En captivité, elles le construisent
souvent simplement dans yn coin de la cage d'élevage, contre une
paroi, sur le sol ou le plafond, sans le consolider par des matériaux
comme des feuilles ou des brindilles. Lorsqu'un emplacement est
mieux approprié au filage, plusieurs chenilles s'y encoconnent en
méme temps, €S unes a cOté des autres, se génant réciproquement,
en sorte gue nous ne trouvons plus qu'un amas informe de soie dans
lequel voisinent les chrysalides. |l arrive fréquemment que des

cheniles, tombées du cocon commun, se métamorphosent sur le sol de
I'éleveuse. Mais lorsque les chenilles sont pey nombreuses et qu'elles

ont par conséquent la place désirable pour S'encoconner
convenablement, €lles choisissent, pour compléter leur léger réseau de
soie, des matériaux protecteurs quelles utilisent avec une vraie
habilité. Lorsque l'on place dans les cages d'élevage du papier
plissé en forme de petits cornets, les chenilles ne manquent pas de
les utiliser.

Accouplement.

A l'état naturel, les accouplements se font |'aprés-midi. Les
femelles vierges restent immobiles, sur une tige 2 fleur de sol. Les
males volent rapidement, au hasard, & un ou deux metres au dessus
de la prairie et lorsque l'un d'eux se trouve au dessus d'une femelle,
Il se laisse choir a coté d'elle et la copule.

En captivité, les unions se font trés facilement, méme dans des
conditions désavantageuses; elles reuissent d'autant mieux qu'est
petite la boite dans |aquelle I'on place e couple : une boite de 5 cm.
de |argeur et 3 de hauteur constitue yn excellent milieu daccouplement.

Celui-ci se produit parfaitement dans I'obscurité; nous l'avons
souvent constaté durant la nuit.

Mis en présence d'une femelle, le male vient se placer & coté,
sur ses ailes de droite, plus rarement sur celles de gauche et
saccouple latéralement; aprés quoi, sans se désunir, I|g se tourne de
facon a placer son abdomen bout & bout avec celui de la femelle,
couvrant de ses ailes celles de sa conjointe. Dans cette position,
I'immobilité est compléte et dure un temps plus ou moins long, qui
peut varier de quelques minutes jusqu'a 24 heures. En général, les
unions qui debutent le soir durent jusqu'au matin suivant. Deés
apreés la désunion, la femelle commence sa ponte. Le male Vit encore
plusieurs jours; il n'est pas rare qu'il s'unisse & poyveau, SOit avec
la méme femelle, SOit avec une autre. Dans ce dernier cas celle-Ci
n'est pas fécondée. |l nous est arrivé de trouver, en liberté, un couple
en copulation. Aprés désunion, la femelle disposait de la fagon
iméguliere qui dénote la non fécondation, ses ceufs qui ne tardaient pas
a se dessécher.







































