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F16. 5. — Dispersion des individus des populations de référence; dans le plan z,, z, (A)

et dans le plan z,, z; (B). L’unité, sur chaque axe, est I’écart-type moyen intrapopulation;

les grands cercles indiquent les limites théoriques de dispersion de chaque population

au seuil a 95 p. cent (r = 2,5750). P1 : carlinae, cercles noirs; P4 : cirsii, Fontaine-
bleau, carrés blanes; P 5 : cirsii, Alpes-Maritimes, carrés noirs.
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" TABLEAU V
— e -
eurs de Projection, les cocefficients sont ordonnés par ordre de valeurs décroissantes

ler Vecteur 28me Vecteur 38me Vecteur
; g,ggg gg g?rl’s 0,786 21 CuRl 1,300 21 CuRl
2 0620 30 DTS 0,506 12 R2P 0,797 14 CulP
; 0 0,468 31 CEXT 0,791 30 DTS
1372 14 CulP 0,465 15 Cu2P 0,702 12 R2P
5 0,330 21 CuRl 0,464 28 LIP 0435 1 ENV
6 0,153 12 R2P 0,281 13 M2P 0434 29 L2P
7 0,078 15 Cu2P 0227 25 LPL 0,358 10 SSC
8 0,075 11 RIP 0261 16 CDA 0344 26 ESP
9 0,062 1 ENV 0181 30 DTS 0205 5 MIA
10 0,061 29 L2P 0177 10 SSC 0.168 27 LPE
1 0,043 5 MIA 0134 4 RSA 0,068 22 CuSC
;g 8,8(3)2 16 CDA 0125 14 CulP 0,060 25 LPL
13 _ 0003 18 Cu2R 0115 29 L2P ~ 0,007 15 Cu2P
14 1002 10 SSC 0,087 1 ENV ~ 0,048 16 CDA
15 :8’85% 8 Qi 0078 6 M3A ~ 0,049 23 LONV
16 - 0031 4 iiﬁv 0,064 2 LONA ~ 0057 7 CulA
17 - 0032 24 LAR 0,063 19 CDP _ 0117 24 LARV
13 -0 A 0,033 17 CUAM 0161 3 LARA
1051 22 CUSC ~ 0169 24 LARV — 0205 9 LOMP
20 — 0063 2 LONA — 0177 18 Cu2R - 0233 5 MIA
21 — 0073 7 CUIA ~ 0179 8 Cu2A — 025 19 CDP
22 — 0,08 19 CDP ~ 0198 3 LARA ~ 0279 31 CEXT
23 ~ 0,094 27 LPE 0217 7 CulA ~ 0,284 22 RIMI
2 ~ 0,100 20 R2MI ~ 0250 20 R2MI ~ 0316 11 RIP
gg - g'ii; 28 LIP ~ 0305 22 CuSC ~ 0335 18 CulR
2 -0, 6 M3A 0322 11 RIP — 0416 17 CuAM
0,174 17 CUAM 0329 5 MIA ~ 0457 13 M2P
28 — 0188 13 M2P — 038 9 LOMP ~ 0623 8 Cu2A
29 — 0224 23 LONV — 0384 23 LONV ~ 0,625 2 LONA
30 ~ 0230 9 LOMP ~ 0391 27 LPE — 0,646 4 RSA
31 ~ 0372 25 LPL — 0,452 26 ESP ~ 0,660 28 LIP

la distance entre 'extrémité de cette premiére cubitale et I'extrémité
de la premiére radiale postérieure; par contre carlinae montre une
valve génitale légérement plus grande et une aile postérieure légére-
ment plus longue. Ce dernier point a déja été mis en évidence par
une méthode toute différente basée sur I’analyse des différences de
formes (GuiLLAuMIN, 1972). Si ’on considére, comme nous l’avons
déja proposé, le premier axe comme ’axe de discrimination spécifique,
les dix variables les plus efficaces dans cette discrimination sont,
dans l’ordre et d’aprés les premiers vecteurs

ESP (26), DTS (30), CEXT (31), LPL (25), CulP (14),
CUR1 (21), LOMP (9), LONV (23), M2P (13), CUAM (17)
Le second vecteur traduit la variabilité intraspécifique et en

particulier la variabilité a I’intérieur de cirsii. Son interprétation sera
discutée en détail plus loin.
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1l est intéressant de comparer ce choix de variables avec celui
auquel on est conduit par la méthode de I'analyse progressive.

2. Analyse progressive. Choix a posteriori des variables les plus dis-

criminantes.

il n’est pas toujours
de faire un choix
d’avoir une vue

Lorsque le nombre de variables est élevé,
aisé, au simple examen du tableau des moyennes,
1

a priori. 11 est possible, dans un premier temps,

synoptique des écarts et de leur sens en tracant le profil de variation

des populations par rapport ale
des profils de P1 et P5 (Fig. 6) montre que les tracés relatifs aux
variables alaires sont pratiquement symétriques par rapport a la
les moyennes de P5 sont toutes supérieures a la

ur moyenne générale. La comparaison

moyenne générale;
moyenne, celles de P1 toutes inférieures.

les courbes relatives aux genitalia et caracteres

Par contre,
eut s’attendre

externes ont un tracé nettement en opposition et Ton p

4 une meilleure discrimination par les caractéres des genitalia que

par les caracteres alaires.
En appliquant la méthode d’analyse progressive exposée au

paragraphe 1D, on assiste & une croissance progressive du D? illustrée

graphiquement dans la figure 7.

Les dix variables responsables des plus forts accroissements sont,

dans l'ordre d’efficacité décroissante : ESP (26), CEXT (31); DTS (30);
LPL (25); M2P (13); LPE (27); CUR1 (21); L1P (28); M3A (6);

CUAM (17).
Sept d’entre elles s’étaient révélées par les vecteurs de projection
directe; deux autres (M3A, L1P) viennent respectivement en 2¢ et

13¢ positions dans le premier vecteur et L1P prend une part impor-

tante dans le 2¢ vecteur.
uera que les deux méthodes font ressortir 'importance

On remarq
aux genitalia et aux caractéres externes. Les

des variables relatives
coefficients des vecteurs donnent cependant plus de poids aux élé-
ments responsables des différences de conformation alaire.

Il faut remarquer aussi que, dans le D? progressif, nous n’avons

pas pris en considération la premiére variable qui exprime une dif-
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F1c. 6. — Profil comparé des populations de référence par rapport a4 la moyenne des

14 populations. P 1 : carlinae Cerviéres en trait plein, P4 : cirsii, Fontainebleau en
pointillé; P 5 : cirsii (parafabressei) Alpes-Maritimes en tirets.
A) Mesures alaires; B) genitalia et caractéres externes.
Pour la signification des variables se reporter a4 la liste donnée dans le texte. En ordon-
nées sont portées les valeurs des écarts centrés réduits de chaque caractére par rapport
a la moyenne dans les 14 populations étudiées (axe des abscisses).

férence générale de taille et viendrait dans l'ordre d’efficacité en
5¢ position.

En définitive, 14 variables permettent une discrimination presque
aussi efficace que les 31 envisagées, ce sont : ENV, M3A, CUAM,
LOMP, R2P, M2P, CUR1, LONV, LPL, ESP, LPE, L1P, DTS, CEXT.
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Y 2 3 4 S5 6 7 8 9 0 M 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 N N

¥Fi16. 7. — Variation de la valeur du D2 (carré de la distance) en fonction du nombre et

de la nature des variables introduites au cours de l’analyse progressive. Entre P1 et P5
(trait plein), entre P1 et P4 (trait pointillé).

C. Les populations de la zone de contact

Ces populations proviennent toutes de la haute vallée de la
Durance, entre Montdauphin et Cerviéres.

P2 Queyriéres Loc. 2 (2200 m) 1964

P3 Queyriéres Loc. 2 (2200 m) 1965

P14 Queyriéres Loc. 2 (2200 m) 1967

P7 Queyriéres Loc. 2 (1700 m)

P8 Queyriéres Loc. 2 (1900 m)

P9 Vallée de Freyssinieres Loc. 6 (1350 m)

P10 Vallée des Ayes Loc. 4 (1700 m)

P6 La Roche de Rame Loc. 8 (1000-1400 m) 1965
P13 La Roche de Rame Loc. 8 (1000-1-400 m) 1967
P11 Les Eymards Loc. 18 (1100 m)

P12 Gros prés Montdauphin Loc. 17 (1400-1600 m)

1. Distance aux populations de référence.

L’examen superficiel des séries capturées dans la zone de contact
conduit a classer les populations de cette région en deux catégories :
les unes a « faciés carlinae ». Les autres a « faciés cirsii».
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Aprés regroupement des populations, le tableau général des

distances interpopulations peut étre condensé de la facon suivante
(Tableau VI) :

TaBLEAU VI
Regroupement des distances interpopulations détaillées dans le tableau VII, H.T.

carlinae cirsii cirsii
Reférence et zone Référence zone de contact
de contact
(8 populations) (2 populations) (4 populations)
carlinae D= D= D=
référence et
zone de contact 1,80 a 3,95 8,80 a 10,50 6,65 a 8,10
cirsii D = D=
référence 3,77 4,10 a 5,50
cirsii D=
zone de contact 2,70 4 3,25

On constate I'existence d’un ensemble homogéne de populations
4 faciés carlinae, comportant aussi bien la population de référence
que des populations trés proches du « contact » carlinae - cirsii. Les
distances a l'intérieur de ce groupe ne dépassent pas 3,95 et sont

en moyenne de I'ordre de 2,5, ce qui correspond a4 un recouvrement
de 80 a 85 %.

Dans les populations a faciés cirsii, on constate une séparation en
deux groupes : d’une part, les populations de référence, et, d’autre
part, les populations de la vallée de la Durance proches du « contact »,
qui occupent une position intermédiaire entre les carlinae et les cirsii
typiques, tout en étant plus proches de ces derniers (Fig. 4). L’en-
semble cirsii est nettement séparé de I'’ensemble carlinae; la distance
entre les populations les plus proches de ces deux ensembles
(D = 6,65) est suffisante pour qu’elles soient entiérement distinctes.

Entre les deux groupes de cirsii, la distance moyenne est de
Pordre de 5, correspondant 4 un chevauchement théorique de 4 %
seulement; mais nous verrons qu’en pratique il est beaucoup plus

important.
2. Dispersion des individus.

La projection de tous les individus des populations met en
évidence les particularités des distributions des populations de la zone
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de contact. L’homogénéité des populations a faciés carlinae (P2, P3,
P14, P7, P8, P9, P10), dont tous les individus se projettent dans les
limites de dispersion de la population de rétérence P1, contraste avec
I’hétérogénéité des populations a facies cirsii (P6, P11, P12 et P13).

Les nuages représentatifs des populations de la Roche de Rame
P6 et P13 (Fig. 8) ne sont plus sphériques (ou hypersphériques dans
I’espace & n dimensions). Ceci est dii en partie a ce que, dané.le'
modeéle d’analyse utilisé, on ne tient pas compte de la variabilité
interne de ces populations et que ’on cherche au contraire & la situer

par rapport au cadre de référence des populations typiques.

On aurait pu s’attendre a ce que la déformation de la distribution
consiste en un allongement de nuage, « tendu » entre les populations
de référence et que I'on pourrait interpréter comme une « population
hybride » avec toutes les transitions d’une forme a lautre.

En fait, 4 part quelques individus qui viennent se classer avec
les carlinae typiques, la distribution est un ellipsoide allongé dont l.e
grand axe a une orientation oblique par rapport a l'axe de diserimi-
nation spécifique; la méme orientation de la distribution se retrouve
dans les quatre populations cirsii de la vallée de la Durance (1); elle
n’est donc pas fortuite, ou liée a des conditions particuliéres djéchan—
tillonnage, mais correspond a une réalité dont il nous appartient de

trouver la signification.

3. Orientation générale et signification des axes majeurs de dispersion.

Nous avons cherché a comparer la direction principale de dis-
persion des individus de la Roche de Rame avec celles des éxes
majeurs de dispersion des points moyens des populations de carl.m(lc
et cirsii, d’'une part, et avec celle des axes de chacune des populations,
d’autre part. Une premiére investigation des directions dans les plans
7y, 2 et zy, z3 par la méthode de SokaL et RoHLF (1969) avait révélé
une divergence assez nette entre les distributions des points moyens

de carlinae et de cirsii.

(1) Le tableau IX, H.T. donne les cosinus directeurs de l'axe majeur de
dispersion de chacune des 14 populations étudiées.
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F1e. 8. — Dispersion des individus des populations a facies cirsii de la Roche de Rame,
dans le plan z,, z, (A) et dans le plan z,, z, (B). P6 (1965) cercles noirs; P13 (1967

cercles blancs.
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N S 9V 3 : .
Nous avons donc entrepris une étude systématique des axeg
majeurs de dispersion, d’une part, des individus de chaque population
e " . - L
et, d’autre part, des points moyens des groupes de populations dans

’ o -~ ’ r r
lespace z;, z,, z,. Cette analyse s’est révélée fructueuse i bien des
égards.

a) Les axes majeurs de dispersion des populations & facies
saarly ’ o 3 & g 1o r ;
carlinae, d’une part, et des populations a faciés cirsii, d’autre part

. . ;
sont nettement divergents (Fig. 9); ils font entre eux un angle

Z3
(DTS,CUR1.CUTP)

P4
(ESP,DTS CEXT)

(L1P,LONP LONV)
21

F16. 9. — Positi g i 5§ B ;
Fia sition lleltz.xtlve des axes majeurs de dispersion des points moyens des popu-
ations de carlinae et de cirsii dans P’epace z,, z,, z.
1 2> “g*

0° # 62° (cos 6 = 0,472). Nous reviendrons plus tard sur la signi-
fication que I’on peut donner a ces axes. '

b) Bien que les populations de références se projettent sur
chacun des trois premiers axes avec une variance voisine de l'unité,
les nuages de dispersion dans espace a trois dimensions ne sont pas
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vraiment sphériques, mais sont des ellipsoides dont les axes sont dans

le méme rapport que le nombre 8,6, 5,4 et 4,4 (1).

¢) Les axes majeurs de dispersion des populations a faciés carli-
nae forment un faisceau plus ou moins paralléle dont la direction est
nettement différente de celle de I’axe de dispersion des points moyens
de ces mémes populations et aussi de celle de I’axe majeur de la
population de référence P1 (2). Comme dans le cas de cette derniére,
les distributions ne sont pas sphériques, mais elles sont semblables

entre elles et a la distribution de P1.

d) La population de référence de cirsii P5 se disperse suivant
un ellipsoide ayant a peu pres les mémes proportions et la méme
orientation que celui de P1. Par contre P4 est un peu plus sphérique
et son orientation se rapproche de celle de I’axe des points moyens
de cirsii.

Les populations de la vallée de la Durance ont toutes une distri-
bution trés étirée; leur variance selon z; atteint jusqu’a 9 fois la
variance moyenne intra-population. La premiére composante absorbe
prés des trois-quarts de la variabilité; sa direction est pratiquement
paralléle a I'axe de dispersion des populations de cirsii. Cette coinci-
dence entre la dispersion des individus des populations de la zone de
contact et la dispersion des points moyens des populations de facies
cirsii est assez remarquable (Fig. 10).

Peut-on interpréter ces différentes directions, ces différentes
tendances en termes biologiques et évolutifs ?

L’axe majeur de dispersion des points moyens dans 14 popu-
lations fait un angle de moins de 10° avec ’axe z; (3). L’un ou l'autre
peuvent étre assimilés a I’axe de différenciation morphologique actuel
entre les deux espéces.

Les deux axes majeurs de dispersion des points moyens de
carlinae et cirsii sont distants de 2,45 unités (I’'unité étant, rappelons-

le I’écart-type moyen intra-populations). Leur « punctum proximum »

(1) Le tableau X, H.T. donne les caractéristiques de la dispersion des
individus de chaque population suivant les trois premiers axes majeurs.

(2) Tableau XI, H.T.,

(3) Tableau XII, H.T.



444

v
/

HYAGHAAT T LT NINAVTTIND "I

-1

FiG. 10. — Position des axes majeurs de dispersion des individus des populations a facies
cirsii et & faciés carlinae de la zone de contact. A : dans le plan z, z,; B: dans le
plan z,, z,.
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se situe dans le quadrant (2; <05 29> 0; zy < 0) correspondant pour
un individu aux caractéristiques suivantes : plaque soudée ou espace
trés étroit, nombre de dents faible, caractéres externes intermédiaires
ete... De tels individus existent réellement et certains individus de
la Roche de Rame se projettent preés de cette portion de Iespace. De
tels individus correspondent a certaines catégories d’hybrides assez
proches de carlinae, comme nous le montrerons dans un travail
actuellement sous presse. Le long de I’axe de dispersion des individus
de la Roche de Rame, on trouve done toutes les étapes de la variation
morphologique entre une forme voisine de carlinae et les cirsii typi-
ques, voire des «super cirsii »>. Si l’on constate que cet axe est
pratiquement paralléle a celui de la dispersion des points moyens des
populations de type cirsii, il est tentant de voir dans ce dernier la
direction évolutive de la lignée cirsii, 4 partir d’une forme ancestrale
proche du type carlinae, et dans I'axe de distribution des populations
de carlinae la direction évolutive de la lignée carlinae, A partir de la
méme souche.

Le fait que certains individus « hybrides » actuels présentent des
caractéristiques voisines de la forme ancestrale n’a rien d’étonnant.
Chez les Bovins par exemple, on ne connait plus actuellement que les
races domestiques, la forme ancestrale sauvage : laurochs ayant
disparu, depuis peu d’ailleurs. On est parvenu par des croisements
judicieux assistés d’une sélection: bien orientée, a réunir, chez un
individu, les caractéristiques génétiques lui donnant un faciés proche
de celui de'l’aurochs ancestral. Il n’est pas impensable que, dans les
populations naturelles soumises 4 un certain degré d’hybridation,

apparaissent des combinaisons génétiques rappelant la forme ances-
trale.

Connaissant par ce biais les caractéristiques de Iespéce ances-
trales, on peut envisager d’évaluer la distance qui la sépare des
espéces actuelles et partant de comparer les vitesses de différenciation
morphologique des deux lignées. Dans le cas présent, a partir d’une
souche voisine de carlinae, la lignée cirsii s’est différenciée beaucoup
plus vite que la lignée carlinae (GuILLAUMIN, 1973).

Cependant, il faut étre prudent dans les conclusions a tirer de ces
figures de dispersion.
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En effet, si 'on peut attribuer un certain crédit a la direction de
I’axe évolutif de cirsii, il n’en est pas de méme de la direction éVOIl}-
tive de carlinae. Les populations impliquées ici proviennent en fait
toutes~de la méme région et ne représentent pas toute la gamme de
variation morphologique de I’espéce. L’introduction de -qu‘eI({ues
populations de Suisse (ot vit la forme nominale) donnerait a I’axe
évolutif de I’espéce une direction plus précise et 4 la forme ancestrale
des caractéristiques plus définies.

Nous pouvons cependant retenir de ces constatations ('Iue I’ana-
lyse de la structure des populations naturelles par la meth.od(?, du
D? de MAHALANOBIS, suivie d’une analyse en composante principale
des distributions, peut étre un outil efficace pour la connaissance‘ de
I’histoire évolutive d’un groupe d’espéces. Ces résultats demanderaient

a étre vérifiés sur d’autres exemples.

e) Une autre déduction peut étre tirée de ’examen des.d?rections
de dispersion. La direction générale de dispersion des ir.1d1v1'dus ’des
populations de carlinae est nettement différente de la d1rec.t101.1 'evo-
lutive de l’espéce alors que, chez cirsii, la dispersion des 1n'd1v1(.ius
des populations de la zone de contact suit étroitement la dfrectlon
évolutive de l’espéce; ceci pourrait se traduire, dans ce dernler‘cas,
bien trop schématiquement peut-étre, par la phrase : «les leC.I‘S'
degrés d’hybridations récapitulent les étapes évolutives ». Cette du.allte
de comportement des populations de la zone de contact traduit le
fait que I’hybridation est unilatérale et ne se manif'es’te que dans‘ les
populations a faciés cirsii « contaminées » par des éléments carlinae.
Les modalités d’hybridation dans les populations de la zone de contact
sont analysées dans un autre mémoire (GUILLAUMIN, 1973 a).

CONCLUSION

Basée sur les concepts de la Systématique traditionnelle et suivant
les principes de la Systématique évolutive, cette étude, utilisant les
méthodes élaborées d’analyse numérique, cherche a préciser les moda-

lités de différenciation morphologique a Iintérieur d’un groupe

d’espéces.
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; :

Ele s’appuie sur les concepts de la Systématique traditionnelle
dans la mesure ou les catégories taxonomiques étudiées et comparées
sont définies « a priori » et non a partir des résultats de l'analyse
numérique.

Le statut spécifique adopté pour P. carlinae et P. cirsii est fondé
sur des considérations d’ordre morphologique, écologique, éthologique,
qui ne sont pas développés ici mais ont été discutées dans un autre
mémoire (GUILLAUMIN, 1974). Parmi les caractéres envisagées dans
cette étude, ceux qui ont servi a définir les Types ou ceux qui sont
cités comme « bons caractéres » par les systématiciens classiques se
sont révélés les plus efficaces du point de vue discriminatoire dans
les analyses numériques.

Elle suit les principes de la Systématique évolutive en ce sens que
son but est de classer et d’analyser des populations naturelles par
rapport 4 un cadre de référence dont les éléments ne sont plus
uniquement les Types, mais, pour chaque espéce, une population
naturelle de la localité du Type; le cadre de référence est défini en
tenant compte de la variabilité intraspécifique et interspécifique.

La technique du D? de MAHALANOBIS semble particuliérement bien
adaptée a ce genre d’investigation; en particulier la projection détaillée
des individus des populations permet le repérage des populations
hétérogénes ou intermédiaires, de préciser les « tendances» de la
dispersion et les variables (ou caractéres) qui en sont responsables.

C’est ainsi que les populations a faciés cirsii de la vallée de la
Durance se sont révélées trés hétérogénes et comportent une forte
Proportion d’individus a caractéristiques intermédiaires qui ont été
interprétés comme des hybrides a divers degrés. Contre toute attente,
la dispersion de ces populations n’assure pas la jonction entre les
formes typiques des deux espéces « parentes», mais montre une
orientation particuliére interprétée comme la direction évolutive de
Pespéce P. cirsii. L’analyse de la structure des populations naturelles
par la méthode D? de MAHALANOBIS et de l’analyse en composante
p.rincipa]e des dispersions des populations peut apporter des éclair-
cissements sur les modalités de différenciation morphologiques de
deux espéces voisines.
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ESPECES NOUVELLES
DE COPEPODES HARPACTICOIDES (CRUSTACEA)
DES
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RESUME

Description de six espéces nouvelles et d’un nouveau genre de Copépodes
Harpacticoides récoltés dans les sédiments profonds du Sud-Ouest Africain,
appartenant aux familles Tisbidae (Peresime abyssalis n.g., n.sp., Tachidiopsis
laubieri n.sp., T. parasimilis n.sp., Zosime reyssi n. sp.) et Ancorabolidae (Echi-
nocletodes bodini n. sp., E. walvisi n. sp).

SUMMARY

Description of six new species and a new genus of Copepoda Harpacticoida
collected in deep-sea sediments off South-West Africa, belonging to the families
Tisbidae (Peresime abyssalis n. g., n. sp., Tachidiopsis laubieri n.sp., T. parasimilis
n.sp., Zosine reyssi n.sp.) and Ancorabolidae (Echinocletodes bodini n.sp.,
E. walvisi n.sp..



