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Le groupe Entomobrya nivalis (Collembola)

avec quelques remarques sur la systématique,
la biocénotique et I’évolution des espéces jointives

par

HermANN GIsIN
(Muséum d’Histoire naturelle de Genéve)

I. Introduction.

Le tableau ci-contre résume et compare les classifications des
principaux auteurs pour les formes dont je veux traiter.

L'avis de TULLBERG a certainement beaucoup de poids, d’abord
parce qu'il avait notoirement bon il, ensuite parce qu'il est le des-
crlpteur de la plupart des formes en questlon Si les auteurs modernes
n'ont pas cru devoir le suivre, c’est qu’ils utilisent couramment
I'ouvrage monumental de LiNNANIEMI plutét que le travail original
de TuLLBERG, rédigé en suédois et en latin. Mais la table de
LINNANIEMI ne fournit pas de différences bien convaincantes entre
ces espeéces, et elle n'est pas accompagnée de ﬁgures (pour se
faire une idée, il est indispensable de se reporter a TULLBERG).
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muscorum
TuLLBG.
nec Nic.

v. obscurior !

v. maculata
SCHAFF.

nicoleti LLuBs.

V. muscorum
et v. obscura)

maculata
(= nicoleti {.
p.)

f. immaculata
SCHAFF.
(= lanugino-
sa)

| (Syn. de nivalis)

TuLLBERG 1872 LinNaNIEMI (912 } HanpscHInN 1924 BonNeT 1934
i
nivalis L. nivalis 1 nivalis nivalis
v. dorsalis 1 f. dorsalis v. dorsalis
AGR. | (= nicoleti
!

v. immaculata

v. muscorum V. muscorum
v. pallida? f. principalis ~ v. nicoleti
v. obscura’ v. obscura V. obscura
multifasciata | multifasciata multifasciata v. multifasciata
TuLLBG. (? syn. de nivalis)
i v. lateralis
' STACH
4 (= fasciata
} STACH)
% lanuginosa Nic. = (Syn. de nivalis) | lanuginosa

! Ces noms ont chez TULLBERG une valeur plutét explicative ; ils ne figurent que
dans la légende des planches ; obscurior (mal orthographié en «bscurior») représente un
type moyen, en quelque sorte la forma principalis de muscorum TULLBG. ‘

De plus, son texte comporte quelquefois des contradictions trou-
blantes. A la page 206, 1l dit : « Dass die von ScHAFFER als E. multi-
fasciata bezeichnete Art nur eine dunklere Form von E. nicoleti
darstellt, geht meines Erachtens recht deutlich aus seinen eigenen
Abbildungen hervor ». Or, a la planche I, ScHAFFER (1896) figure trés
bien E. multifasciata et E. muscorum (= nicoleti) avec toutes les
caractéristiques que LINNANIEMI accorde lui-méme a ces deux espéces.
De semblables données confuses dans la littérature postérieure a

1 Voir les mensurations de DENIS 1933 c et 1934 d ; celles que j’a1 vérifiées sur mon
matériel restent dans le cadre donné.
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TULLBERG, et le fait qu'aucun caractére distinctif autre que pigmen-
taire ' n'a pu étre décelé entre les formes en question, ont amené
BONET 4 considérer 'espece E. nivalis comme composée d une multi-
tude de « variétés ».

II. Variation morphologique et écologique.

Si ces variétés n étaient que des fluctuations, on devrait les rencon-
trer ensemble constituant des populations mélangées. En fait, ce qui
frappe en examinant de larges populations naturelles, c’est tout au
contraire leur homogénéité. A |'intérieur de ces populations, la
variation ne porte que sur l'intensité et |'extension du dessin pig-
mentaire ; celui-ci garde sa disposition caractéristique et ne s ‘oblitére
]amals completement chez une forme normalement plgmentee au
moins chez les adultes. Apres lexamen d'un grand nombre de popu-
lations de la faune suisse, je suis arrivé a la conclusion nette que les
« variétés » se groupent autour de trois formes types, qui sont les
especes admises par TULLBERG et LINNANIEMI, sauf en ce qul concerne
nicoleti, dont je n'ai encore rien trouvé de correspondant chez nous.

1. nivalis LiNNE 1758 ; TuLLBerc 1872, Linnaniemr 1912.

Diagnose. — L’ornementation dorsale de 'abd. IV se compose
d'une mince bande transversale postérieure reliant deux stries longi-
tudinales qui, le plus souvent, vont en s'élargissant vers I'avant
(contrairement aux taches triangulaires de multifasciata). Taille 2 mm.,

Variation. — Le pigment sur |’abdomen montre tous les stades de
régression jusqu'a la réduction a deux taches aux angles postérieurs
de I'abd. 1V : var. maculata ScuAFFErR 1896. Rarement, au contraire,
le pigment s’étend dans |'espace délimité par les deux stries longi-
tudinales : var. dorsalis AGREN 1903.

Habitat. — nivalis meéne une vie trés libre sur le feuillage et les
branches des arbres et des arbustes, aussi bien sur les feuillus que sur
les coniféres. La f. principalis prédomine presque toujours ; néanmoins,
sur les Alnus viridis (Cletsch, Haut-Valais), elle cede le pas a la
var. maculata.

2. multifasciata TuLLBerc 1871 ; 1872, LinnaniEmr 1912.

Diagnose. — Devant le bord postérieur de 'abd. IV, le pigment
forme deux taches sensiblement triangulaires, dont un angle est dirige
en avant et re]omt quelquefois la bande transversale === interrompue
dans la partie antérieure du méme segment. Taille n’atteignant que
1,5 mm.

Variation. — Les bandes transversales sur le thorax et 'abdomen,
généralement séparées des bandes longitudinales sur les flancs (f. p.),
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peuvent quelquefois se continuer dans celles-ci : var. fasciata STACH
1922 b.

Remarque. — BoNET (1934, p. 171) admet la synonymie E. nicoleti
var. fasciata STACH 1922 b = E. nicoleti var. lateralis STAcH 1922 b.
Je ne suis pas d'accord: fasciata se fonde sur un exemplaire
d’Albanie, dont le dessin n’entre dans aucune des catégories traitées
ci-dessus ; ses bandes transversales du type multifasciata se continuent,
sans s élargir comme chez nicoleti, dans les bandes latérales, qui sont

En haut : Entomobrya multifasciata, spécimen de Genéve (Jardin Muséum).
En bas : Entomobrya nivalis, spécimen des Grisons.

trés nettes et non pas diffuses comme chez nicoleti. Il est cependant
impossible de juger de la valeur de cet unique individu. lateralis,
par contre, est un nom nouveau proposé par STACH pour Degeeria
muscorum TULLBERG (= nicoleti var. muscorum).

Habitat. — multifasciata est localisée dans les endroits bien exposés
au soleil ou elle se tient a terre, sous les pierres ou sur les plantes
basses (en Scandinavie, elle est limitée aux serres chaudes).

La var. fasciata n’a été rencontrée que dans les stations suivantes :
versant S du Jura soleurois, 850 m., litiere d’aiguilles de pins, pente
ensoleillée, 22.6.1941, quelques ex. — Zeneggen (Valais, au-dessus
de Viege, 1400 m.), sur la terre et les herbes dans des bosquets et bois
de Pins, de Méleézes et de Genévriers, env. 20.6.1945, plusieurs ex.
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3. lanuginosa NicoLeT 1841 ; Linnaniemi 1912, Denis 1933 ¢,
1934 d.

Diagnose. — Sans trace de pigment sur le thorax et ['abdomen
(tandis que les autres formes présentent du pigment bleu au moins
aux angles postérieurs de I'abd. IV). Atteignant une taille de 2 mm.

Variation. — On distingue une var. maritima REUTER 1891, avec
une coloration pale et diffuse sur tout le corps. J'ai trouvé un tel
exemplaire, parmi des normaux, en Savoie (Col d’Anterne, paturage,
sous des pierres, 1900 m., 28.7.1939).

Habitat. — lanugmosa se capture trés régulierement en promenant
le fauchoir sur I'herbe de pralrles fraiches ou humides ; particuliére-
ment fréquente dans les régions montagneuses (Alpes, ]ura).

Les aires géographiques qu'occupent les trois formes en Suisse
paraissent étre identiques : elles vont de la plaine jusqu'a la limite
des arbrisseaux. C'est nivalis qui se capture de beaucoup le plus fré-
quemment, ce qui est probablement en rapport avec |'étendue de son
habitat ; multifasciata est assez rare. Les trois formes cohabitent sou-
vent sur un territoire restreint, quelques meétres carrés parfois, mais
chacune reste inféodée a son milieu. Je citerai quelques exemples.

Zernez (Basse-Engadine, 1500 m.)
nivalis : sur les rameaux des épines-vinettes (Berberis) au bord d'un

talus xérothermique.
multifasciata : prairie seche du méme talus, rare.
lanuginosa : prairie artificielle au pied du méme talus, rare.

Schuls (Basse-Engadine, env. 1300 m.) :
nivalis : buissons des paturages et bosquets ; en grand nombre.
multifasciata : talus sec et ensoleillé, couvert de Hippophaé, Berber:s,

etc. ; plusieurs exemplaires fauches sur les herbes, le matin a

heures.
lanuginosa : paturages et, surtout, prairies marécageuses (Suotsass) ;
nombreux.

Scarl (Basse-Engadine, 1900 m) ; forét de Pins et de Mélezes au
pied du Mot-Madlein :
nivalis : en grand nombre sur les rameaux des coniféres.
multifasciata : assez nombreux sous les pierres plates reposant sur le

sol jonché d’aiguilles de Mélezes.

Mot-Madlein (cf. ci-dessus), zone des Pins couchés, 2300 m :
nivalis : en nombre sur les rameaux des Pins couchés.

Quelques lanuginosa et 1 multifasciata capturés en fauchant sur le
paturage.

Zeneggen (Valais, 1400 m.) :
nivalis : en nombre sur les rameaux des Ephedra et Juniperus.
multifasciata var. fasciata : terre seche de ces coteaux arides.
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Béle (280 m.) :

nivalis : commune sous les écorces des arbres et des pieux.
multifasciata : sur un tas de fumier de ferme avec beaucoup de paille,

jardin.
lanuginosa : prairie grasse avec beaucoup de Cardamine pratensis et
Taraxacum.

Tschipperli (Jura balois, 450 m.) :

nivalis : écorce des Cerisiers et des Vignes.

multifasciata : 3 exemplaires dans 2 dm?® de terre de la prairie avoisinant
le vignoble.
Etang de la Gruyere (Jura bernois, env. 1000 m.) :

nivalis : partout sur les branches des arbres.

lanuginosa : sur les Carex poussant dans la sphaignaie, au bord de I'eau.
Vallon de la London (Genéve, 360-400 m., 11.5.1947) :

nivalis : feuillage des chénes nains, isolés sur prairie séche (nivalis
semble moins fréquente dans ce canton qu’ailleurs en Suisse).

multifasciata : sur des herbes basses (Malva, etc.) d’'un petit talus le
long d'un mur 4 Russin ; exposition S. (N. B. Quelques exemplai-
res avaient aussi été trouvés sur un tas d'ordures dans le jardin du
Muséum, au printemps 1946.)

lanuginosa : prairie de fauche en pente SW.

III. Races ou espéces ?

Le fait est donc certain que le groupe Entomobrya nivalis s. lat.
est composé, en Suisse, de formes qui ne sont pas équivalentes.
Y a-t-il lieu de distinguer plusieurs especesD

JEANNEL (1942, p. 2), < pour permettre & chaque naturaliste des-
cripteur de se faire une Opll'llOl'l », propose |'excellente définition de
Racovitza (1912): «L’espéce est un ensemble de consanguins
1solés ». C'est-a-dire 1solés sexuellement et présentant des caractéres
morphologiques particuliers. Cette définition peut satisfaire la majorité
des biologistes actuels, malgré son manque de rigueur, qui apparait
1 ott JEANNEL conseille, sans autre précision, de « traiter de races, de
sous-espéces » les ensembles «dont les divergences sont faibles et
|'isolement relativement récent ». On peut se demander si cette défi-
nition ne laisse pas trop de place aux appréciations arbitraires.

La génétique nous a appris que, des deux caractéristiques essen-
tielles de la spécificité — morphologie et reproduction — seule la
seconde est capable de fournir un critére a la fois précis et d’'une
signification biologique profonde: c’est 'amixie effective
résultant d’un isolement naturel, tel que localisation topographique
ou écologique, incompatibilité génétique, disharmonie éthologique ou
psyclnque deplacement de lepoque de maturité sexuelle, etc. Le
grave inconvénient de cet unique critére est qu'il peut mener a la
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pulvérisation excessive de la systématique. Des populations parfaite-
ment isolées peuvent ne différer que par d’infimes détails. On conna’it
le cas des jordanons. Et le pr1nc1pe de prendre comme races géo-
graphlques des populations a aires disjointes, isolées en fait, s'est
imposé a la pratique. Des auteurs modernes, et, parmi les plus1 impor-
tants, HUXLEY dans sa « Synthése moderne» (1942) recommandent |'ex-
fension de ce principe a la conception de races écologiques, physiolo-
giques, génétiques, psychiques, etc. Mais |'opportunité en est vivement
contestée par MAYR (1942), dont le livre a méme enlevé, en partie, la
conviction de HUXLEY (cf. 4¢ éd., p. 381, P. S.), mais non point celle de
THORPE (1945). Dot nécessité de prendre une position indépendante.

Les défenseurs du principe des seules races géographiques partent
de ce qu'il semble exister une différence fondamentale entre une bar-
riere géographique et une barriére non géographique, la premiére
maintenant des populations i1solées dans des territoires différents, la
seconde établie entre espéces cohabitant une localité donnée. L’isole-
ment géographique est considéré comme pouvant étre purement
extérieur, puisque l'expérimentateur obtient souvent des hybndes
féconds en rapprochant des «races» provenant de diverses régions.
Au contraire, on ne réussit pas si facilement a réduire une barriére
physiologique, psychique, génétique, etc., elle est de nature intrinséque
(cf. HocBEN in HuxLEY 1940 ; la méme idée est exprimée dans « les
deux modes de formations de I'espéce » selon Cuinot 1936, p. 240).

Cette distinction est a la base de la théorie de MAYR et entre dans
sa définition de |'espéce : l'isolement reproducteur naturel serait le
seul critere de la spécificité, avec cette restriction que si I'’hybridation
n'est empéchée que par une séparation géographique, on conclurait
4 des sous-especes. Dans ce dernier cas 1l faut encore vérifier |'inter-
fertilité potentielle, ce qui generalement est d'ordre expérimental.
(Pour la pratique du systématicien, MAYR recommande de l'inférer
de la morphologie comparative, ce qui ne laisse pas d’étre une grave
atteinte au principe.)

Avec cette conception, toutes les prétendues « races biologiques »
(sous-especes non géographiques) dont I'isolement sexuel est complet,
seront considérées comme de bonnes espéces. Mais dans la majorité
des cas, portant avant tout sur des animaux de petite taille, on ignore
leurs conditions exactes de reproduction ; leur position comme sous-
espéces est hypothétique. Les exemples bien établis d’« espéces nais-
santes » concernent donc presque tous des races géographiques. Cette
constatation a conduit MAYR a admettre que les barrieres geographlques
sont tou;ours le facteur primaire de I'évolution des espéces.

Pour éprouver la solidité de cette théorie, 1l faut vérifier celle de
ses prémisses : 1° la non-existence de races blologlques (incompléte-
ment 1solées) ; 2° la différence fondamentale entre 1'isolement géo-
graphique et l'isolement non géographique (et conjointement la
définition de |'espéce).
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Méme si l'existence de races biologiques au sens de MAYR n’était
vraiment pas prouvée, leur absence ne le serait pas pour autant. On sait
que les différences morphologiques entre espéces jointives («sibling
species » de MAYR) sont souvent tout & fait infimes — voire man-
quantes. Ilya donc les plus fortes chances pour que les races biolo-
glques, encore moins dlfferenmees échappent a la pratique du systé-
maticien. D’autre part, la mise en évidence d'un isolement sexuel
mcomplet, qui serait donc de nature statistique seulement, est certaine-
ment aussi trés délicate ; elle sera méme souvent impossible, tant qu'on
veut s’en tenir a l'isolement réalisé dans la nature libre, sans I'inter-
vention artificielle de |'expérimentateur. Comment, par exemple,
pourrait-on savolr, sans expérimenter, si1 les Acarapis dorsalis, du dos
de I'Abelille, et les A. externus, localisés sur le cou de 1'Abeille, ne se
mélangent jamai33 (cf MORGENTHALER 1934.)

Quant a la place a part qui reviendrait a I'isolement géographique,
il est aussi possible de raisonner autrement. Une chaine de mon-
tagnes, un isthme ou un bras de mer ne sont des obstacles que pour
certains organismes. L.'isolement conditionné par des barriéres géo-
graphiques résulte donc d’une inaptitude de ces organismes a les
franchir ; 1l peut donc étre considéré comme d’origine intrinséque,
inhérente a |'étre envisagé. Pourquoi le fait de transplanter des races
géographiques serait-1l une intervention moins artificielle que pro-
voquer des mutations germinales, perturber le psychisme, ou accélérer
la maturation d’un animal élevé a I'étuve? De ce point de vue, il n'y
a pas de fossé entre deux sortes d'isolements, tout au plus une diffé-
rence d’échelle.

C’est donc une simple convention que d’admettre des races géo-
graphiques naturellement isolées, a |'exclusion de races écologiques,
par exemple, se trouvant dans le méme cas. Mais peut-étre cette
convention est-elle bonne, c’est-a-dire commode. Et c’est ce que nous
ignorons encore. L’avenir nous le dira. Le principe des races géo-
graphiques s’est imposé parce qu'il a amené une simp]iﬁcation Quand
il en sera de méme pour les races écologiques, elles s'imposeront aussi.

D’ic1 13, je traiterai d’'espéces jointives, les trois types
principaux du groupe Entomobrya nivalis s. lat.

IV. Sur la biocénotique des espéces jointives.

Les especes jointives soulévent une foule de problémes qui inte-
ressent a la fois le systématicien, |'écologiste et le généticien, car leur
solution dépend d'une synthése des données de ces branches.

Le probléeme central parait d’ordre biocénotique: les espéces
voisines ne coexistent pas, généralement, dans un méme habitat.
ELToNn (1946) vient encore de l'illustrer, en calculant entre autre le
rapport du nombre des espéces au nombre des genres représentés dans
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diverses biocénoses animales et végétales. Ce rapport est en moyenne
de 1,38 (animaux) resp. 1,22 (végétaux), alors qu’il s’éleve a 4,23
pour I'ensemble des Insectes britanniques. Cet indice représente la
réciproque du « coefficient générique » introduit par JACCARD dans la
botanique et appliqué par MoNarDp (1919) a la zoologie. MONARD,
constatant que le cceflicient générique augmente & mesure que le
milieu est plus uniforme, en déduit le premier de ses « principes faunis-
tiques » : la « tendance a 'unité spécifique. Dans un milieu uniforme,
restreint dans le temps et 'espace, ne tend a subsister qu'une espéce
par genre». THIENEMAN (1920), en critiquant ce principe, cherche a
le faire découler d’une loi encore plus générale : « Je variabler die
Lebensbedingungen einer Lebensstitte, umso grosser die Artenzahl
der zugehorigen Lebensgemeinschaft : das ist... das erste Grund-
prinzip der Biocoenotik ». Ensuite 1l argumente ainsi : a mesure que
le milieu se spécialise, celles des espéces s éliminent les prermeres qui
se hvrent la concurrence la plus acharnée, et ce sont les espéces voi-
sines, c est-a-dire congénériques.

ELTON, apparemment sans connaissance des travaux cités, arrive
i des conclusions similaires. I] est en plus frappé du fait que les especes
de genres différents menant un méme genre de vie, coexistent com-
munément en populations melangées, alors que c’est I'exception pour
les espéces congénériques ; il estime que c’est la «one of the central
unsolved problems in animal community structure and population
dynamics ».

A titre d’hypothese, il semble loisible de tirer de ces faits des déduc-
tions évolutives, qui peuvent en méme temps servir d’explication.

Coexistence dans un méme habitat signifie absence de barriéres
écologiques. L'isolement, créateur et conservateur d’espéces, doit
alors dépendre d’'un autre mécanisme, l’interstérilité par exemple,
bref d’une barriére non ecologlque Or, puisque la cohabitation d’es-
peéces voisines, de « jeunes especes », est chose rare, nous pouvons en
conclure que la spécification non accompagnée de conditions eco]o—
giques doit étre elle-méme rare. Autrement dit, la bioc éno -
tique nous apprend que le mécanisme pro-
ducteur d’espéces impligue normalement des
barriéres ecologlqu es!'. Des convergences évolutives
feront que des espéces plus éloignées, classées par les systématiciens
dans des genres différents, se retrouveront dans le méme habitat ;
leur différenciation génétique avancée interdira, dans la régle, tout
mélange sexuel.

' 1l est cependant possible, comme je I'ai déja dit, que les ségrégations dépendant
de barriéres non écologiques nous échappent dans la pratique trop souvent ; les obser-
vations exprimées dans les « lois biocénotiques » ne seraient alors qu'une conséquence
de ce fait.
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