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Sur l'origine et I'évolution
des organes tympanaux phalénoides
{Lépidoptéres)

par S.G. KIRIAKOFF

La question de lorigine des organes tyr panaux des Lépidop-
téres présente un intérét particulier pour les systématiciens, atten-
du que c'est de la solution de cette question que dépendra en
grande partie 1'évaluation taxonomique des groupes pouvant en-
trer en ligne de considération. En effet, si 'on admet une origine
monophylétique des organes tympanaux, on reconnait par le
méme fait une proche parenté phylétique entre les groupes qui
possédent ces organes. Ce fut notamment la facon de voir de
feu Carl BORNER (1930} lorsqu’il réunissait, dans son « systéme
des Lépidoptéres », tous les groupes porteurs d’organes tym-
panaux, tant thoraciques qu’abdominaux, et en faisait une seule
grande subdivision (« Familienreihe »).

Plus tard (1944), il reconnaissait cependant deux groupes dis-
tincts, suivant la position des organes tympanaux (superfamilles
Pyraloidea, 4 organes abdominaux, et Noctuoidea, 4 organes tho-
raciques), EGGERS (1937) s’était pourtant déja occupé encore avant
1930 de la question qui nous intéresse jei: nous lui devons notam-
ment une remarquable étude sur ’homologie des organes tym-
panaux placés sur des somites différents. EcGERS connaissait
mieux que quiconque 'histologie des organes auditifs des Lépi-
doptéres; aussi son opinion mnous est-elle particuliérement pré-
cieuse, I1 voyait une origine possible des scolopaires dans les
organes chordotonaux simples; étant donné que ces derniers somt
métamériques, la possibilité existe d’une transformation de cer-
tains d’entre eux en organes tympanaux, donc munis d’une mem-
brane vibratile: cette transformation pourrait avoir lien li o
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en faveur de Vorigine polyphylétique de ces organes. En effet,
en ce qui concerne les structures tympanigues abdominales, nous
les trouvons d'wn c6té chez un groupe nettement teinté de plésio-
morphie comme les Pyralididae, et d'un autre cfté chez deux
groupes i affinités indiscutables, tous les deux relativement apo-
morphes et dont l'évolution parait les éloigner phylétiquement
du groupe gue nous venons de citer : ce sont les Geometridae et les
Uraniidae sensu lato. Nous trouvons ensuite deux groupes {les
Drepanidae et les Tetheidae =Cyinatophoridae) qui, bien qu'ils
différent nettement par beaucoup de caractéres, possédent néan-
moins des organes tympanaux du méme type. Il semble évident
qu’il ne soit pas possible de rapprocher phylétiquement, comme
1'a fait BORNER en 1944, par exemple les Pyralididae des Geome-
tridae, chacun de ces groupes étant une « téte de série », Mais
il 3 a plns: nous avons pu trouver récemment des organes tym-
paniques abdominaux d'un type veoisin de celui des Pyralididae,
et cela chez un représentant des Cossidae, famille plésiomorphe
du type sthénochorde, manifestemment fort éloignée phyléiigue-
ment tant des Pyralididae que des autres groupes cités plus
haut (*).

Passant aux organes tympanaux thoraciques, nous constatons
leur présence chez plusieurs familles, toutes apomorphes, et dont
Pénumération n'est plus nécessaire. Phylétiquement, ces groupes
sont certes assez proches les uns des autres; mwais aucune classi-
fication moderne ne les rapproche plus des groupes qui possédent
des organes tympaniques abdominaux. Nous avoms pu cepen-
dant trouver, ici également, des organes tympanaux — en partie
in statu nascendi — chez des formes plésiomorphes, notamment
chez des Glyphipterygidae, « Microlépidoptéres » de la superfa-
mille Yponomeutoidea, que personne ne songerait 4 rapprocher
des Noctuoides ou des Notodontoides (**).

Ces deunx découvertes récentes non encore publiées montrent
mieux peut-étre que I’"énumération des autres familles possédant
des appareils aunditifs, que ces derniers peuvent en réalité se

(*) H.E. CLExcH du Carnegie Museum, A l'initiative de qui nous avons
é¢tudié l'insecte en question, et nous-méme comptons publier prochaine-
ment une communication i ce sujet,

(**y A. Disxonorr, Leyde, qui nous avait demandé d’examiner les
insectes en question, et nous-mémme ne désespérons pas de trouver un jour
le temps pour publier ce « fait-divers ».
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gine indépendante. Aussi croyons

-nous qu’il n’est réellement plus
possible de croire A une origine

monophylétique non seulement
des organes tympanaux en général, mais aussi de chacun des deux

types principaux: le thoracique et 1’abdominal, Et nous laissons
encore de coté les Axiidae chey qui des organes tympaniques abdo-
minaux placés sur Je septidme urite ont été découverts par Forgrs,
II ne semble pas qu'il ¥ ait eu i ce sujet des recherches subsé-
quentes, et P'organe anditif deg Axiidae reste peu connu. Nous
n'en avons d’ailleurs pas besoin pour étayer la thése du polyphy-
1étisme des organes tympanaux, Nous croyons, au demeurant,
que ce polyphylétisme soit asses généralement admis i I"heyre
actuelle. Déji en 1935, SICK estimait que les organes tympa-
naux chez des familles différentes soit le résultat d’une « con-
vergence phylétique », I] est certainement exclu, affirmait
le porteur d’organes tympanaux
parent d'un porteur d’organes
un autre type,

-il, que
un type donné soit proche
tympanaux gni appartiennent &

Comme le faisait remarquer le méme auteur, on pourrait faire
appel & la convergence pour expliquer la présence d’organes
tympanaux dans des groupes qui restent trés séparés les ung des
autres par d’autres caractéres morphologiques, S1ck a raison en
objectant que ces organes sont « trop compliqués » pour qu’un
tel appel puisse tre fondé, I n’en reste pas moins que la valeur

des arguments avancés dépend du sens quon attache au terme
« COTVErgence »,

Nous avons proposé (Kir1aKOF¥, 1953) de Testreindre 1’emploj

de ce terme aux seuls cas ot il s’agit de lignées qui, manifeste-
ment, ne sont pas liées par des liens de « proche parenté phylé-
tique ». Parmi leg lignées qu’on pourrait ainsi caractériser, on
placera par exermnple les ordres ou méme certains superordres des
Insectes; les ordres des Vertéhrés supérieurs ; et, évidemment,
les taxa supérieurs — sous-classes, classes etc. 1 'y a pas ici
d’uniformisation possible, attendu que — comme tout le monde
le sait — on n’est pas encore parvenu 4 uniformiser la vajeur
des unités placés sur le inéme échelon de la hiérarchie taxono-

mique, mais qui appartiennent 3 des grands groupes {sous-classes
et plus haut) différents.

Bull, Ann. Soc. Roy, Ent. Belg., gz, XI-X1I, 1956 293

i o
En ce qui concerne les Lépidopteres, ce groupe forme ;;eloi HOEE
des sous-ordres de l'ordre Amphiesmenoptera {cf. Htu.h K
o — i i t récent et homo-
5 ! 53); il est relativemen .
1948, 1035 <t T o nce » n’est pas appli-
&ne, et nous croyons que le terme « converge ‘ 5t pas P
. o e
. ble’ aux ressemblances morphologiques d’ ong;ne,po ¥ }13) ¥ qhe;
w0 erve ¢
comme par exemple les organes tympanaux, que l'on obs
certains de ses représentants. . _—
assant que, bien gue ces organes . :
Remarquons en p o 1 e ces e e e
compliqués et placés sur des somites différents — qu -
18 1 es réglons 1 -
ificati souvent divergentes, d
des modifications variées, < es | o
ées et voisines — ils peuvent tous é&tre ramenés 4 un seul p
n - ibrati i & veux
qénéral soit A& nne membrane vibratile reliée au systemetn:e.r o
j i é rémité
fen’cralf ils ne sont, en outre, jamais placés sur’le?dex s :
omme ’c’est par exemple le cas chez des Orthopten(ail es. s1 ;)ﬁ
) dg 1é 5 le monde animal,
érité trés répandus dans le
llent en vérité ces cas T . ; ' L o
g:s structures hétérogénes suivent des lignes évolutives cot o
. N a
entes (on du moins, ajouteromns-ious, paralle]efs). ?e,sat:lement
idé ér
%homo‘morphies » de NowIKoFF (1920), considérées gen lemen
es « Jer-
{(par exemple chez RENSCH, 1954, p. 2II) C(?mmel T
ences ». 1ls le sont souvent effectivement, mais seulem orsd
) -4 g T -
lges structures en question se présentent chez des formes phy
éloigné unes des autres.
uement éloignées les ' .
’ Nous n’avons jusqu’ici fait qu'efflenrer la question de\ 1 %:mfﬁr
é éaftir-
logie des organes tympanaux et nous nous sortimesl;bo?e adr o
i i explication de -
i ;phylétique. Clest dans 1 ‘
mer leur origine polyp ; cation de o
$ hercher la réponse i cette g
i anes qu'il faut ¢ .
gine de ces org : : o
Quelle est donec l'origine des organes tympanaux c)u,dmLé i,
" . . i
comment expliquer leur apparition chez plusieurs groupes p
doptéres? . L
iTous n'y voyons rien d’autre qu’une des mnombrabies mani
i J i] rble si pré-
i de VaviLov » qui joue un
festations de cette « loi Ve v  Tole ot pre
pondérant et si peun apprécié jusqu’ici, dans 127 variabi i ei -
1 8 1sé vILOV lui-
i — des &tres organisés. Va
artant dans I’évolution V omenne
Sntrevoyait ce r6le; nous croyons cependant qu 1}.est‘ eilc b::‘lll)ant
. . .
important et encore plus universel que ne llmagLEalt ed Hant
: iculié eux dom
i iétique ; lus particuliérement dans
botaniste soviétique; et p s deox e
& icl remier lieu: ceux
i inté stématicien en tout p
ul intéressent tout sy : 3 ¢ o
? taxonomie et de la biogéographie. Nous avons essayg., d; s oo
, e e
publications toutes récentes {KKIRIARKOFF 19 §6a et 19 56 ), ¢ mettre
en évidence l'importance de la loi de VAvILOV pour ¢




204
Bull. Ann Soc. Roy. Ent, Belg., 9z, X1-X11 1556
' ol
branches de la « biclogie »
. 1
cette importance dés 1933

plus ici sur ce sujet. Nous
VaviLov

ma;s‘ nqus avons entrevu et signalé
Auss11 bien, ne nous étendrons-nous
/ s’appelle encore loi r;ipi;;l’;n? ol e Ja lof de
i v neppelle Eries tomologues dans la varia-

» et que ce nom suffit pour en saisir la signification

Ramenant la di i
a discussion aux
X organe ¢ i
du postulat que Vorigine relati emen tyl'npanauh’ aronn o
ohyrttigne g | origine lvement récente du groupe mono-
Pl pidopteres (sensu KIRIAKOFF 1048 é
existence d’un pajrimoine ] 2o e uppose
ot e un paris factoriel comsnun dont an moins une
otable s'est conservé
. €e au "évoluti
Homte et do r e Sest cours de 1’évolution de Ia
e et ; S branches : cette portion se retrouve dom,
e is repre,sentants récents des Lépidoptéres. Un deyxis X
ous & n . . xiéme
Mt est que lffhlstf:nce du moins potentielle d’organes andi
b Commranet xlubra:ule et 4 scolopaire fait partie de ce patri
un tel qu’il existe X
om: encore : ¢ e
donc théoriquement chez tous les repré : s sécent dos T
o ) ous esentants récents des Lépi-
ptéres. Nous disons théoriquement LeP
. A i ;
pas possible de déterminer, avee nos moye
15’1 chez. Certaines des branches évolutive
appar 3
. pparition, le développement et le fo
m < 1 e 3
ympananux, existent encore a4 1’heure
pas perdus au cours de 1’évolution. 1]
tage possibie de dire si -
e dire si un i
setachioment dipon 8 I;u fes groupes qui ne possédent pas
actue y naux apparents n’ é
) t : n'en déve
jamais au cours de leur évolution subséquente opperont

car il n'est évidemment
ns actuels d’investigation
s, les génes qui régisseu;.
nctionnement deg organes
actuelle et s’ils ne se sont
n’est d’ailleurs pas davan-

thészlsTces restrictions ne touchent pas au fond de notre h

- Lout groupe de Lépidopts 2 oo,
' : eres posséde, ou g 2dé
tiwement ou potentiellement des 0rganes tymp'anaux Possedés el

Il
Comu;l;isdesizliﬂfadqti‘; cette hypothése n’est pas seulement un
ol de VAVILOV, mais qu’ell é
coro a lo , q e est appuyée par ’exis-
e constatée d'organes tympanaux chez tant de grgupels? de I‘i:;

dOPte\I S
€ 1 et Cela Surtout tena < es5 (Ie(:(" Ve ies
) : - ﬂf’. COmpte de nos rec

Les méme
S ar
guments supportent, croyons-nous, 1’idé ‘exi
tence des génes régi ' che 1o o
e des gines ilssant les organes tympanaux, chez les pre
cétres des Lépidoptsa ' ; -
cres, — done dés 'origi
G ane ) ¢ dés 'origine du
e . . groupe.
g ts rendent beaucoup moins vraisemblable 1ne acquipsi

1 lll tet weure e ans de 1 < Le 1-

Bull, Ann. Soc. Roy. Ent. Belg., 92, NI-XII, 1956 205

Quant au mécanisme méme régissant le développement des or-
ganes tympanaux, ici également nous devons confesser notre igno-
rance. Il n'est pas encore possible de déterminer si les geénes

sont nombreux, ou s’ils sont pléiotropes, ou s'il ne
ticulier, d'un « effet

ailleurs pas d’im-

impligués
s’agit pas de quelgue phénoméne génétique par
de position » par exemple, etc. La question n'a d’
portance directe pour un systématicien. Il serait néanmoins assez
logique d’admettre que le mécanisme soit & peu prés le méme pour
tous les organes tympanaux, en d’autres mots qu’il s’agirait par-
tout de la méme {ou & peu prés Ja méme) constellation factorielle,
et que ce seraient des détails ou des accidents mineurs survenus
au cours des procés mutatifs qui conditionneraient le développement
des différents types et sous-types d’organes tympanaux. En
d’autres mots encore, si 1’on explique Porigine des organes tym-
panaux par notre hypothése formulée plus haut et fondée sur
’interprétation de la loi de VaviLov, on admet ipso facto I'unité
de Vorigine génétique de ces organes. Cela veut dire qu’ils sont
homologues.

Nous avons montré, d’autre part, qu'nne origine polyphylétique
des organes tympanaux était hautement vraisemblable. Cette opi-
nion, partagée d’ailleurs & Iheure actuelle 4 peu prés par tout le
monde, croyons-nous, —— ne se trouve-t-elle pas en contradiction
avec ce que nous venons de dire, c’est-i-dire que ces organes sont
homologues?

REMANE (1952) §'cxprime comme suit aa sujet des homologies
(nous traduisons p. 68): « Nous voyons des correspondances...
chez des organismes qui ne se trouvent plus en relations reproduc-
tives; nous en concluons qu'ils s’y sont trouvés dans le passé,
en raison de leur descendance d'un ancétre commun; les ressem-
blances homologues peuvent &tre ainsi expliquées comme résultant
d’un patrimoine commun hérité d’ancétres commuis ».

Cette excellente définition des homologies pourrait semble-t-il,
si on la rapprochait de la définition de la loi de VaviLov, four-
nir une réponse suffisante 4 la question ci-dessus. La contradiction
entre « homologie » et « origine polyphylétique » réside, nous
parait-il, dans une interprétation typologique des faits. Ainsi,
supposons que les premiers ancétres de Notodontoidea et des
Noctuoidea — les ancétres donc de la lignée apomorphe des Noc-
tuiformes — ne possédaient pas d’erganes tympanaux apparents.
Ces organes se sont alors développés d’un cbté chez les Noto-
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occupe ici {des cas analogues sont d’ailleurs légion, et chaque
spécialiste pourra sans doute en citer plus d’un): 1l est rendu
vraisemblable non seulement parce qu’il est dans la ligne de la
génétique moderne et parce qu’il découle logiquement de la loi de
VaviLov (fondée d’ailleurs aussi sur la génétique), mais aussi par
les constatations résumées plus haut sur la présence d’organes
tympanaux chez des groupes parfois trés différents de Lépidop-

téres,

Si nous revenons maintenant plus particuliérement an sous-type
phalénoide d’organes tympanaux, nous constaterons que nous nous
trouvons encore une fois en présence de structures hétérogénes.
La famille des Endrosidés présente, comme nous avons noté plus
haut, des organes tympanaux d'un modéle qui lui est propre (cf.
la nenviéme partie de ces « Recherches », 1952}, EGGERS (1920)
avait déja noté quelques particularités des structures auditives
endrosiennes, et les mettait en rapport avec la capacité de pro-
duire des sons que possédent les Endrosa. ] n’est pas certain que
ce rpaport, s'il existe réellement, soit constant et caractéristique
pour le groupe, car il nme nous est rien connu sur des capacités
pareilles chez les genres autres qu’Endrosa que nous avons placé
dans notre famille Endrosidae. '

D’un autre ctté, nous ne croyons pas gqu'il soit aisé de démontrer
le passage dn modéle « endroside » au modéle normal « noctuoide ».
Le premier est caractérisé (cf. la septiéme partie des « Recher-
ches », 1951) par une membrane tympanique complétement encer-
clée par un cadre sclérotisé ; chez le deuxiéme, le cadre est ouvert
antérieurement, et si parfois le sclérite nodulaire qui sépare la
mebrane tympanique de la conjonctive, est « complet », ¢'est-a-dire
s’il touche les deux bords du cadre (comme on le voit par exemple
chez de nombreux genres de Liymantriidae), il reste par sa struc-
ture toujours nettement différencié de ce dermier. Pour expliquer
le passage du premier modéle au second, i} faudrait imaginer un
cadre complet s’ouvrant antérieurement, et une apparition du sclé-
rite nodulaire suivant cette ouverture, Or, nous ne connaissons
pas de formes qui montreraient pareille « ouverture » du cadre;

chez les formes gui n’ont pas de nodule, il n’y a aucune trace d’une
communication quelconque entre les bords dorsal et ventral du
cadre. Plus généralement, ce procés d’« ouverture » du cadre pa-
rait assez difficilement imaginable. 11 serait plus aisé d’imaginer
un procés dans le sens inverse, c’est-d-dire un sclérite nodulaire
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blement plus rapide et plus efficace qu'un renforcement graduel
du nodule.

De tout quoi il résulte qu’il existe trés probablement ua diphy-
létisme (de troisiéme degré cette fois) des organes tympananx tho-
raciques du sous-type phalénoide, C’est un argument de plus en
faveur du maintien de notre famille Endrosidae, ID’autre part, ce
diphylétisme devrait trouver son expression graphique dans la
taxonomie du groupe, car le complexe qui groupe les autres familles
Noctuoides (soit les Arctiidés, les Lymantriidés, les Noctuidés
et les Agaristidés) est taxonomiquement égquivalent aux Endro-
sidés. Ce sont les deux branches-sceurs dans le sens de IHENNIG
(rg50) et dans celui de la systématique phylogénétique moderne.
Les Endrosidés sont plésiomorphes pour une série de leurs carac-
téres morphologiques : leurs organes tympanaux sont, au contraire,
apomorphes car ils s’écartent davantage de ce qui était vraisem-
blablement le type ancestral, Malgré leur uniformité relative, les
structures tympanales des Arctiidés etc. présentent chez certaing
genres, et méme dans des groupes entiers, un caractére apomorphe
prononcé, par addition de caractéres nouveaux (vésicules pleurales
ou tergales, deuxiéme capuchen ete.). Chez ce complexe, 'habi-
tus est généralement nettement apomorphe, avec pourtant umne
amplitude de variation évolutive relativement trés étendue : nous
y trouvons des formes allant des Lithosiini « primitifs » aux Cte-
nuchines. Nous croyons que c'est le complexe Arctiidés etc. qui
représente la branche-sceur apomorphe.

Nous nous trouvons donc en présence de denx lignées phylé-
tigues, 1'une (plésiomorphe) comprenant la famille Endrosidae,
I'autre (apomerphe) composée des familles Arctiidae, Lymantrii-

dae, Noctuidae et Agaristidae. Ces deux lignées sont hiérarchigue-
ment équivalentes. Leur rang est immédiatement supérienr A
celui de la famille, ce qui correspond 4 une superfamille, Il nous
parait cependant que la création d’une superfamille nouvelle pour
les Endrosidae ne correspondrait pas au degré de parenté phylétique
entre ce groupe et le complexe qui lui est opposé, Nous croyons
méme qu’il serait préférable de réunir les quatre familles de ce
dernier complexe dans une seule ; attendu cependant que ces quatre
groupes représentent incontestablement plus que de simples sous-
familles, il conviendrait de créer un taxon nouveau qu’on pour-
rait appeler infrafamille, par analogie A 1'infraovdre, 1'infraclasse
etc. déjd en usage. On aurait alors:
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Superfamille Noctuoidea

Famille Endrosidae Famille Noctuidae
Infrafamille Endrosidi Infrafamille Arctiid;

Infrafamille Lymantriidi
-In&afamillg Noctuidi
Infrafamille Agaristidi

On remarquera que Dinfrafamiile Endrosidi figure & cté des
Arctiidi ete. Nous utilisons, en effet, le procédé des « catégories
vides », indispensable en systématique phylogénétique.

La classification ci-dessus n’est pas définitive, D'un cbté, le
statut taxonomique de certains groupes (p. ex. les « Herminiinae »,
cf. KIRIAKOFF 1956¢) n’a pu encore étre déterminé. D’un autre
cOté, et plus généralement, il n’existe pas de classification défini-
tive, Une revision taxonomique de grands groupes (ordres, super-
ordres...) apporterait certes des améliorations, et une revision
générale du régne animal {réve irréalisable, bien sfir) conduirait

certes 3 des bouleversements que peu de spécialistes soupgonnent.
Tout cela resterait néanmoins provisoire, ..
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Révision des Ectemnius
du sous-genre Apoctemnius
LLECLERCQ, 1950

(Hym. Sphecidae Crabroninae)

I. — Sur quatre espéces du Mexique
par Jean LECLERCQ

4 ignée évoluée et
Le sous-genre Apociemnius correspond 4 une lignée ::{.) (1)1 e <
thermophile caractéristique du Nouvc.aau—Monde et E:CQ o
résentée dans la Région Néotropicale (J. LEci \ ,Se 4
e > _
E)’F;_st une lignée relativement homogene dont les es)pe;::sdiﬁifiles
sentent comme variables (en livrée et en sculpture
3 séparer. ) ’ ‘ i
i Dgpuis la définition du sous-genre en 1930 et la l‘edact.l,(::il rdé .
Monographie des Crabroniens sortie de presse en 1954,b ] reunt
un matériel néotropical assez varié, pouvant servir de bal.se e
révision, Je tiens 4 remercier ici les collégues qui ont bien
or 16 tériel :
e confier I’étude de ce ma el : .
mNI le D* M, Beier (Naturhistorisch Museum, W'Lenl)l, Gentvel
vl . ! i r
E éum d’Histoire naturelle, )
le DF C. FErrERE (Muséum _
ﬁ‘ le D' F. KifaLuory (Zoologische Sammlung des Bayerischen
Staates, Miinchen), . _
M. le D" A. WLk (Instituto Miguel Lalio, TugumaIr_lI)., o)
M‘ le I LH.H. Yarrow (British Museum, Natural History)..

é dichotomique des
Jespére achever cette étude par un tab]t?au olomidue. e
espéces mais j'ai choisi de la diviser en plusienrs sec :;), 8 o
mé
. d’un méme groupe d’espéce ou de la faune' une
oo ‘autres matériaux viendront com-
région, espérant qu’entretemps d’antres iendront com-
, i i - plus sfires les
pléter mes informations et rendre p

finales.
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