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

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

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

A comparative study of the genitals segments and their appendages 
in male Trichoptera 
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ANKER N I E M E N  

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

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

Par ses travaux recents, NIELSEN s'est imposé comme un habile et 
brillant morphologiste. L'ouvrage commenté ici ne le cede tein rien A 
ses prédécesseurs, ni par la qualité du travail effectué, ni par la somme 
de connaissances originales qu'il apporte dans un champ de recherches 
entierement nouveau. On ne peut manlquer d'etre émerveillé en imagi- 
nant l'habileté et la patience de l'auteur qui est parvenn a comprendre 
et  A interpreter les connections sclérotiques complexes qui réunissent 
les appendices entre eux, de meme que la musculature d'armatures 
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génitales ne depassant pas deux-dixiemes de miilinletre 'de longueur. 
I1 est certain que NIELSEN était le trichoptérologue actuel le plus ca- 
pable dJentreprendre une telle oeuvre, d'autant plus que, n'ayant VISI- 
blement pas de connaissances tres étendues sur la systématique des 
Triehopt&res, ses interprétations de la nature des appendices n'ont pas 
été gsnées par des préjugés pouvant dériver de larges connaissalices 
purement taxonomiques. 

Les armatures génitales des Trichopteres montrent des appendices 
qui varient énormément non seulement par leur forme, mais aussi par 
leur position et par leur nombre. Les variations présentent tant de 
diversité et de fantaisie qu'il est difficile d'homologuer les appcndices 
les uns aux autres par des comparaisons superficielles. Mais i1 semble 
probable que la mus~culature pourrait constituer une source de caract2- 
res plus stables et sujets 2 des variations moindres. 

Une étude attentive de l'ouvrage de NIELSEN ~liontre que, malheu- 
reusement, ce n'est pas le cas. A premiere vue, i1 semble normal que 
l'assortiment des muscles ne soit pas invariable, mais que ces derniers 
se spécialisent parallPlement aux appendices, puisque la fonction de 
ceux-lA est précisément de permettre ceile de ceus-ci. Or, les muscles 
semblent bien montrer des variations ?i peine nloins irréguliPres et 
moins fantaisistes que les appendices. Certaines espsces, telles Rhya- 
cofihila mubtla ont des appendices inférieurs primitifs dont la msr- 
phologie semblerait permettre des mouvements multiples, mais leur 
musculature est réduite & une paire seulement, alors Ique Orthotrich~a 
tetensi a des appendices inférieurs réduits et peu mobiles, mais pour- 
vus d'une musculature complete. En  fait, un tableau de la musculatt~re 
des especes étudiées montre que )de nombreux muscles ont disparus ou 
se sont incorporés ?i d'autres ou ont modifié leur position et leur fonc- 
tion. Ainsi, passablement 'de muscles des appendices inférieurs sont 
devenus des muscles phailiques. 

Des muscles dont l'étude semble pleine de promesses sont les mus- 
cles paraproctaux. Or, sur 26 especes étudiées, seuls Polycentrofius 
flavo~naculatus et Holocentrogz~s dubius ont des paraproctes musculés. 
Rhyacophila nubila a des paraproctes bien dévelopés, mais dCpo~~rvus 
de muscles. Tinodes waeneri a des paraproctes et des n~uscles paraproc- 
taux, mais ceux-ci de sont pas insérés sur ceux-lA. Lype plza8eopa et 
HydroPsyche anglistipennis n'ont pas de paraproctes, mais des mus- 
cles paraproctaux qui ont secondairement alcquis la m&me fonction que 
les muscles intersegmentaires VIII-IX. Chez tous les Intkgripalpes, 
les muscles paraproctaux ont disparus ou se sont incorporés aux mus- 
cles IX-X et ne fournissent aucune donnée sur l'identité des appen- 
dices du Xme segment, ce qui serait pourtant souvent fort dksirable. 

A mon avis, les muslcles des génitalia constituent principalement 
une nouvelle source de caracteres, prevque aussi inconstants que ceux 
des appendices, c'est-A-dire une nouveile source de problPmes et  
d'erreurs possibles. Par exemple, pour les études phylétiques, se pose 
la question de savoir quels sont les caractPres primitifs e t  sp6cialisks 
de la musculature. Néanmoins, la présence de certains muscles a per- 
mis ?i NIELSEN des déductions intéressantes, spécialement dans l'in- 
terprétation (de la morphologie de l'appareil phaiiique, o~ le ((retractor 
of the aedeagus)) indique la position de l'aedéage. De nlCme, la fusion 
d u  premier article des appendices inférieurs avelc le IXme segment 



chez Psychomyia pusilla -chose qui aurait été douteuse i3 premiere 
vue - est certainement démontrée par la présence du ((flexuor pf the 
llarpago)), de meme que la présence d'un harpago diffiicilement identl- 
fiable chez plusieurs Intégripalpes. 

Le pessiinisille que je montre ici me semble justifié par la considé- 
rati011 des résultats auxquels est arrivé NIELSEN et dont, pour l'instant, 
je ne retiendrai que certaines erreurs. 

I1 n'est certainement aucun systématicien qui admettra avec NIEL- 
SEN que le pincenlent de la partie dorsale du IXme segment de Hydro- 
fisyche angustipennis ou une c a r h e  sur le Xme segment de Wormaldza 
occz$ttalis trahi un appenrdice dorsal disparu, que les lolbes latéraux du 
IXme seament de Agraylea rnultipunctata sont des paraproctes inté- 
gr6s au IXine segment et que l'échancrure apicale de la 'branche dor- 
sale des appendices inférieurs de Sericostoma pedernontanum montre 
que l'harpago qui est y est possiblement soudé était bifide ! De nom- 
breuses erreurs d'interprétation commises par l'auteur, sur la seule 
base de l'étude de la musculature, auraient facilement pu etre évitées 
par la comparaisoll des génitalia étudiés avec ceux d'autres espPces 
appartenant aux memes genres. Ainsi, le  ctdorsal process)) du Xme 
segment de Rhyacophila nubila se trouve &tre constitué par les deux 
appendices praeanaux fusionnés, les ctdorsal rods, 9)) de Psychomyia 
fiusilla résultent de la fusion des appendices praeanaux et des para- 
proctes et les ((lateral horns, 3)) de Beraea maurus sont les appendices 
praeatlaux, prenants et musculés chez cette espke. 

Mais, c'est surtout dans l'interprétation des pieces du Xine segment 
des Int6gripalpes que NIELSEN me parait avoir erré de la fafon la plus 
grave. A c6té des appendices praeanaux, l'auteur affirme que le Xme 
segment est trilobé, c'est-h-dire composé d'un lobe médian, occasionnel- 
lemeizt ~bifide, et de deux lobes latéraux. I1 voit dans celui-la l'épi- 
procte et dani ceux-ci les paraproctes. Or, le  fait est que les Intégri- 
palpes n'ont pas de lobe médian au sens oh l'entend NIELSEN. Faisant 
uile critique de mon interprétation des branches du Xme segment, NIEL- 
SBN a rejeté ma notion de cccorps du Xme segment)). En  fait, i1 l'a mal 
comprise. Par ces mots, j'entendais non pas la partie membraneuse du 
Xine segment, mais le Xme segment lui-m&me, en tant que volume, 
qu'uliité de la segmentation abdominale, afin de le  distinguer morpho- 
logiquelnent de l'armatztre d'appendices qu'il porte. Or, NIELSEN a 
précis6ment confondu le Xme segment et son armature, dont les for- 
mes sont parfois assez compl6tement intégrées. Laissant de c6té pour 
l'instant les Limnophilides et les Goérides, je considere que les ((lateral 
grocess)) des autres Intégripalpes sont bien les paraproctes, comme 
l'affirrue NIELSEN, c'est-A-dire les appendices intermsdiaires. Mais, le 
rcn~edian process)) de NIELSEN n'est autre que le Xme segment lui- 
m&me, forillant un toit échancré A l'apex chez Agrypnia pagetana, 
Lasiocephala basalis et Beraea maurus, dont les paraproctes ont dis- 
paru. Le Xme segment est fortement intégré avec la base des para- 
proctes chez Leptocerus cinereus et Sericostoma pedernontanum, quoi- 
que soll apex demeure visible entre les paraproctes chez ce dernier, sous 
forme de ccn~edian processn. Le Xme segment est virtuel chez Molanna 
angustata oh i1 n'est plus représenté que par son armature. 

Chez les Liinnopl~ilides et  les Goérides - ces derniers sont des Lim- 
l~ophilides par origine, mais pas par définition, distinction non com- 
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prise par NIELSEN - le corps du Xme segment peut etre voluinineux 
(Silo nigricornis, Apatunia zonella) ou virtuel (Lirnnofihilz~s flavicor- 
n is )  mais son extrémité n'est pas libre. Les paraproctes, chose que ni 
NIELSEN, ni moi-meme auparavant, n'ont reconnu sont bifides, c'est- 
2-dire ont la forme de U disposks c8te ?I c8te dans un plali horizontal. 
Les branches externes des deux U ou des paraproctes, doublent les 
appendices praeanaux (Apatunia zonella) ou les reinplacelit (Silo ni- 
gricornis), alors que les branches internes des inGmes appendices sont 
distinctes et subparallPles, caractere primitif (Silo nigricornis) ou sont 
secondairement soudées l'une '?I l'autre (le ccmedian process)) de APa- 
tania zonella et de Eccliso$teryx guttulata). Chez les I,imnophilines, 
la partie courbe des U a disparu, isolant les branches internes, qui ont 
pris la forme d'ergots divergents, des branches externes q u i  ont pris 
l'aspect et peut-etre la fonction des appendices praeanaus disparus et 
que j'ai appelés appendices supérieurs, afin d'éviter des confusions1. 
Le ccmedian process)) de NIELSEN n'est donc pas toujours la ni&me pi2ce 
chez toutes les especes et, je crois, ne représente jaliiais l'bpiprocte. 

A mon avis, la comparaison des pieces génitales du plus grand 
nombre possible d'especes reste la 'facon la nieilleure -et la plus co1t-t- 
mode - de déterminer la nature des appendices, sauf dans certailis cas 
particuliers. Tres souvent, les appendices des différentes paires ont une 
texture qui leur est propre : les appendices praeanaus sont toujours 
velus, pas tres fortement sclérotisés et ont une surfa~ce granulke lorsqu' 
ils sont de petite taille; les appendices intermédiaires ne portent le 
plus slouvent ni poils, ni soies et sont toujours fortement cliitineux. 

Si la plupart des figures de génitalia dispersées dans la littkrature 
ne sont pas utilisables pour les études phylétiques c'est parce que les 
auteurs ne figurent pas la base des appendices et leurs connections, tra- 
vaillant sur du mat6riel conservé en alcool, ou trait6 ?i la .glyc&rine e% 
dont les pieces sont ?I demi invaginées dans les segnients préckdents. 
Or, en traitant les génitalia au KOH, les pieces s'évaginent corupl6te- 
ment et i1 est possible d'en faire des dessins parfaits elt utilisables ?i des 
buts phylétiques, meme s'ils n'ont pas kté effectués B cette fin, coinnze 
le sont tant de dessins de ROSS et de KIMMINS. 

Dans le dernier chapitre de son ouvrage, NIELSEN s'applique 
prouver deux hypotheses : les Psychomyides sont intermédiaires entre 
les Rhyacophilides et les autres Annulipalpes; les Glossosonlatides et 
Hydroptilides sont intermédiaires entre les Rhyalcophilides et les autres 
Intég-ripalpes. Ne partageant pas ces idees, j'ai essayé d'en rkgider une 
critilque. Mais, apres plusieurs essais lors desquels, j'ai tenté de trouver 
un ((angle d'attaquen, j'ai renoscé, l'entreprise m'étant apparue iinpsssi- 
blle. L'auteur part d'un point de vue faux et s'appuie sur des arguments 
également faux pour démontrer deux faits ?I mon avis inesacts. 

En  considerant qu'une famille est interniédiaire entre deux autres, 
NIELSEN envisage le probleme du point de vue statique, alors que la. 
phylogénie doit traiter les questions sur un plan dynamique, conuile l'a 

I. Sans succes d'ailleurs, car NIELSEN appelle oappendices supérieurs~ lnes sapl>cil,dicSs 
praeanauxa. Mes uappendices intermédiairesa sont donc correctemelit détermints, m a ~ s  JC 
suis d'avis avec NIELSEN que mes ~branches inférieuresn pourraient etre de silllplcs lobcs sans 
ilnportance morphologiqne 
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fort bien montré Ross d a ~ s  l'ouvrage dont i1 est aussi question dans ce 
travail. D'autre part, les exemples que NIELSEN donne A l'appui de sa 
t"hPse et qu'il tire soit de sa propre étude, soit de la littérature, sont 
dans la majorité des cas des faits inexacts et ces erreurs tantat additio- 
n ~ n t ,  tant& compensent leurs effets, si bien qu'il n'est plus possible d'en 
coinnleilter les rksultats. Pour ma part, je n'hésite pas A rejeter en bloc 
les considCrations phylétiques de NIELSEN. 

J'ajouterai que ces essais phylétiques étaient d'avance voués A l'échec 
 LI seu1 fait qu'il est évidemment impossible d'obtenir une vue, mCme 
partielle, de la phylogénie d'un ordre comptant une vingtaine de famil- 
Ics et quelque 5.000 especes A l'aide de l'étude des génitalia du d d'une 
trentaine de formes danoises seulement. Les raisons en sont multiples, 
inais je n'en retiendrai qu'une. A l'aide d'un matériel si restreint i1 
est iinpossiMe d'évaluer l'importance phylétique des caracteres A dispo- 
sition; dans le cas de Rhyaco$hila nubila, par exemple, NIELSEN éleve 
au rang familial des caracteres lqui sont particuliers au groupe de vulga- 
vis seulement. 

Aussi bien que les considérations phylétiques et pour les memes 
raisons, la reconstitution de l'armature génitale du C? du Trichoptere 
ancestral hypothétique me parait A rejeter entierement, car elle est in- 
vraisemblable de complication. Elle n'est que la synthese de la majorité 
des caracteres presentés par les especes danoises qu'a étudiées NIELSEN. 

A c6té des lacunes dont i1 a été question dans les pages précédentes, 
l'ouvrage de NIELSEN apporte de nombreuses contributions nos con- 
~iaissances de la morphologie des TrichoptPres, qui se réveleront tres 
lltiles pour de futures études phylétiques. Je n'en retiendrai ici que 
trois : 

I. Rhyacophila semble bien Ctre le seu1 genre, pour autant que 
nous le sachions, qui possede un XIme segment relativement bien indi- 
vidtlalis6, pourvu d'un épiprocte, de deux paraproctes et de trois mus- 
cles. Ceci conforme l'opinion générale, basée sur d'autres caracteres, 
que Rhyacophila est le genre le plus primitif de l'ordre et, A mon avis, 
encore assez proche de l'ancNre théorique de ce dernier. 

2.  Lors de mes études antérieures sur les Hydroptilides, j'ai été 
frappé de constater que de nombreux genres de cette familie ont l'appa- 
rei1 pénial situé entre deux pieces du Xme segment, une dorsale et une 
~ e n t r a ~ e .  E t  la présence de la piPce ventrale m'était inexplicable. Or, 
NXELSEN montre de faqon convainquante que cette derniPre n'appartient 
nullement au Xme segment, mais aux appendices inférieurs et qu'elle 
est tantat paire (Stactobia, Hydroptila des groupes de occulta et forci- 
$ata par exemple), tant6t impaire (Oxye t  hira, Ort hotichia et Microp- 
tila). Ce caractere est fort interessant. Quoique absent chez de nombreux 
genres, i1 est présent dans tant de lignées, qu'il apparait certainement 
&tre un caractere primitif dans le cadre de la familie. Cela montre que 
les Hydroptilides sont beaucoup plus différents des Agapetines qu'on ne 
l'a soup~onné jusqu'ici. L'armature génitale de certaines especes hima- 
layennes du genre primitif Microptila, montrent une ressemblance 
frappante avec celle des Agafietus, mais i1 est clair maintenant que 
cette similitude est superficieile et nuilement un indice de parenté 
6troite. 
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3. Aucun auteur, jusqu'ici, ne s'était appliqué A interprCter la 
morphologie de l'appareil pénial. NIELSEN montre que les variations 
considérables de cet appareil s'expliquent par trois modifications pos- 
sibles, A partir du type primitif qui est le plus complexe. C'est lh, h 
mon avis un des apports de l'ouvrage de NIELSEN qui se révelera le 
plus fécond pour de futures études phylétiques. 

Devicolarn (Kerala), décembre 1961 




