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constituent ce que l'on appelle actuellement des super-espéces est
relativement récente et s’est déroulée au cours de quelques dizaines
de millénaires de la fin du Quarternaire. Cette conception n’est pas
spéciale aux entomologistes, mais est partagée par l'’ensemble des
zoologistes (carcinologues, ornithologistes, mammalogistes) et éga-
lement par les botanistes.

Il est normalement admis qu’en I’absence d’arguments et d’exem-
ples convaincants en faveur de la spéciation sympatrique, le mode
de spéciation le plus répandu et le plus efficace est la spéciation de
type allopatrique ou géographique et que, dans la période qui nous
intéresse, les différentes glaciations ont joué un roéle important, par
les multiples barrieres géographiques qu’elles ont développées et Ies

morcellements d’espéces qui en ont découlé (MAYR, 1942, 1969; RAND,_

1948; Furon, 1958).

Nous avons tenté, dans un article précédent, de reconstituer le
schéma évolutif de la super-espéce Pyrgus carlinae, en laissant mo-
mentanément de c6té la discussion de I’évolution des rapports biogéo-
graphiques que nous aborderons brievement ici.

En partant de I’hypothése que carlinae et cirsii résulteraient de
I’évolution de deux lignées séparées par I’extension des glaciers alpins,
la premiére idée qui vient & D'esprit est que les deux isolats se sont
trouvés de part et d’autre de la chaine, ce qui situerait le refuge de
carlinae en Italie. Or, il faut expliquer les deux particularités sui-
vantes :

1) pourquoi carlinae, qui se serait différenciée en plaine, dans
des régions relativement clémentes, serait de nos jours cantonnée
dans les zones d’altitude moins hospitaliéres;

2) Pourquoi on ne retrouve ni carlinae ni cirsii en Italie pénin-
sulaire. Il semblerait cependant que cirsii ait été capturée dans les
Dolomites, prés de Bolzano (KAUFFMANN, 1954), mais sa présence en
Italie du nord reste encore a prouver. Si l'on tient a rattacher les
facteurs d’isolement géographique aux glaciations, il faut admettre
que l'espéce ancestrale occupait I’Europe occidentale, mais ne se
trouvait pas en Italie.

L’examen des cartes de l’extension des glaciers quaternaires
(FLINT, 1947) montre que la calotte de glace scandinave s’étendait loin

!
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au sud et mordait sur le nord de la France et de I’Allemagne. Elle
était séparée des glaciers alpins par ces toundras périglaciaires, zo'nes
de dépdts de loess, balayées par les vents. Il faut admettre que si la
souche de cirsii était bien réfugiée dans le sud-ouest, un lot de popu-
lations, isolé dans un refuge entre deux zones glaciaires, serait &
Porigine de carlinae. Cette derniére lignée se serait différenciée dans
des conditions climatiques particulierement dures et serait adaptée
aux froids intenses, aux écarts de température importants; conditions
qui se retrouvent en partie, actuellement, en haute altitude. La loca-
lisation de ce refuge reste & préciser; on peut penser a la plaine suisse,
dépression restée libre de glaces et relativement abritée, prés. de
laquelle se retrouve actuellement la forme de carlinae la plus‘ typique
par ses caracteéres morphologiques et écologiques. L’hypothese d’'un
ou de plusieurs isolats géographiques péri-glaciaires &4 proximité de
la chaine des Alpes pourrait, dans une certaine mesure, expliquer
la présence d’un certain nombre d’espéces endémiques alpines, comme
certains Erebia, par exemple.

L’origine de la super-espéce Pyrgus malvae a déja fait I'objet de
plusieurs hypothéses. L'une d’elles, proposée par Prcarp (1948) faisait
remonter histoire du groupe au tertiaire; mais dés 1950, il donnait
une nouvelle hypothése plus classique selon laquelle la différenciation
serait en liaison étroite avec la glaciation quaternaire. Hypotheése
reprise dans ses grandes lignes par SicHEL (1962), qui émet quelques
réserves basées sur les particularités de distribution des deux formes
d’Asie mineure melotis et ponticus. Nous I'avons reprise (1971) dans
sa forme générale, en la complétant pour expliquer le cline morpho-
logique entre malvae et asiaeclara d’Extréme-Orient.

CONCLUSION

« L’espéce est sans conteste 'unité taxonomique la plus objective;
partant, I'unité fondamentale de toute classification des étres vivants ».
BocQueT (1953).

Si 1a tache du systématicien est de définir et de classer des espeéces,
la principale difficulté qu’il rencontre est précisément de définir les
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coupures taxinomiques de niveau spécifique. L’éclosion d’un nombre
important de catégories taxinomiques exprimant des cas particuliers
de spéciation, des situations « juxta-spécifiques » (BocQuer) dont un
inventaire a été dressé par BERNARDI (1956 et 1972), témoigne de cette
difficulté. 11 faut remarquer cependant que, parmi ces termes, nom-
breuses sont les synonymies, et qu’en définitive,

le nombre de ces
situations particuliéres est relativement resireint.

Etudier les mécanismes de la spéciation,

c’est « déterminer les
causes des discontinuités qui,

rompant un continuum évolutif, sont
a lorigine des espéces nouvelles » (BocQuer, 1972). Une discontinuité
se traduit par une rupture des échanges génétiques consécutive a

Papparition d’un isolement reproducteur. Nous avons vu au para-

graphe précédent que les facteurs responsables d’un tel isolement
peuvent se ranger en deux grandes catégories :

Les barriéres d’incompatibilité parentale, et les barriéres généti-
ques, qui, dans les processus de spéciation allopatrique, se mettent en
Place successivement et dans le méme ordre chronologique. La réali-
sation compléte de la spéciation traverse donc une double discontinuits,
dont la premiére phase n’est Pas complétement irréversible, tandis

que la seconde I’est. TEISSIER faisait d’

ailleurs remarquer que les
barriéres d’i

ncompatibilité parentale étaient souvent suffisantes

pour
maintenir I’i

ntégrité des espéces naissantes et qu’ultérieurement les

barrieres génétiques n’intervenaient que lorsque les premiéres étaient
tombées.

Le tableau II situe la place de cette double discontinuité dans le

déroulement de la spéciation, qui se trouve ainsi divisé en trois étapes.

Les principales catégories taxinomiques exprimant les divers degrés
de la différenciation spécifique sont indiquées dans ce tableau et
situées par rapport aux discontinuités.

La partie gauche du tableau correspond a la premiére étape de
la différenciation spécifique; c’est le domaine subspécifique,

carac-
térisé par une interfertilité quasi-totale entr

e entités du groupe « sous-
espéce » (la seule catégorie taxinomique infraspécifique, reconnue par
le Code International de Nomenclature), se traduisant a leur contact

par l'existence d’une zone « d’intergradation secondaire » (au sens de
Mayr) plus ou moins large.

TaBrLEAU 11

La double discontinuité spécifique.

sens de la différenciation spécifique
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Deuxiéme
discontinuité

Premiére
discontinuité

DOMAINE SPECIFIQUE

Espéce “forte”
“Bonne” espéce des anciens auteurs

Interstérilité totale

Pas d’hybridation naturelle

Hybrides expérimentaux stériles

Espéce

Superspecies (Mayr), composée de

Prospecies (Birula)
Ultraspecies (Kiriakoff)

Espéce “faible”

Interfertilité expérimentale

Interstérilité naturelle

(hybrides féconds)

Hybridation naturelle accidentelle

introgression locale

DOMAINE SUBSPECIFIQUE

Sous espéce
(seule entité reconnue du CINZ)

Interfertilité totale

Hybridation naturelle
zone d’intergradation secondaire

Socius (Crampton)
races locales

Vice species

Semispecies (Lorkovic)
Quasispecies (Schilder)

(Avinov)

Subspecies (Esper)

exerges (Verity

Isolement par
incompatibilité

génétique

Isolement par
barriére d’incom-

patibilité parentale
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La premiére discontinuité franchie, nous entrons dans le « domai-
ne spécifique », lui-méme subdivisé en deux régions.

L’une située entre les deux discontinuités, est caractérisée par une
interstérilité dans les conditions naturelles; mais les entités se trou-
vant naturellement isolées peuvent se montrer interfertiles dans les
conditions expérimentales ou dans des conditions naturelles pertur-
bées. Les hybrides sont féconds, sinon entre eux, du moins avec les
espéces parentes. Les cas d’hybridation naturelle sont trés localisés
et se manifestent souvent par une hybridation de type introgressif. Les
entités qui se rangent a4 ce niveau sont celles pour lesquelles la déci-
sion taxinomique est la plus délicate, puisque dans certains cas, elles
peuvent de comporter soit comme de « vraies espéces », soit comme
des sous-espéces, suivant les localités (cas de la vice-species d’AVINOV
par exemple). Les différentes situations observées sur des cas concrets
ont entrainé la définition d’un certain nombre d’entités de rang spéci-
fique : la quasi species (SCHILDER) et son équivalent la semi-species
(LorkoviC); la vice species (AviNoV), bien que la vice-species soit
considérée, selon les auteurs, comme une catégorie de rang spécifique
ou subspécifique.

Chaque nouvel exemple étudié présente ses propres caractéris-
tiques et ne correspond jamais exactement a une situation déja décrite.

Apres la seconde discontinuité, définie par I'apparition des incom-
patibilités génétiques, s’étend le domaine des espeéces complétement
isolées, les « bonnes espéces » des anciens auteurs, caractérisées par
une interstérilité totale, naturelle et expérimentale, et en particulier
par la stérilité totale des hybrides de premiére génération qui pour-
raient éventuellement voir le jour. Dans ce domaine, se retrouvent,
en plus de I’espéce (on pourrait dire classique), des entités qui sont
des regroupements des espéces de rang inférieur du domaine précé-
dent, telles que la superspecies (MAYR) ou l'ultraspecies (KIRIAKOFF),
ensemble des espéces apparentées, vicariantes ou sympatriques. Toutes
correspondent a des systémes génétiques clos.

Quelle est la place des deux exemples étudiés dans ce tableau et
par rapport a la double discontinuité ?
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1) malvae-malvoides.

Les barriéres d’incompatibilité parentales sont importantes et se
manifestent & plusieurs niveaux :
__ décalage des générations en plaine;
__ différences écologiques non négligeables;
__ différences anatomiques dans les genitalia entrainant une
interstérilité partielle dans la mesure ol I’hybridation serait a

sens unique.

L’hybridation naturelle est trés localisée mais, dans les zones' ou
clle se manifeste, elle est importante; la composition des populations
hybrides laisse supposer que les hybrides sont fertiles en“cre eux et
avec les espéces parentes (dans la mesure ou la conformation anato-
mique permet la copulation).

La proportion trés importante d’hybrides dans certa}ines ‘popu-
lations ne permet pas de l'assimiler sans réserve a ur{ P}%enomene de
type introgressif, du moins au sens strict ou P’a dfeflm 'AT\II?ERSON.
D’autre part, I'étroitesse de la zone de transition, linstabilité ?ppa-
rente de celle-ci, ne permettent pas non plus d’y voir une zone d’inter-

gradation secondaire classique.

Compte tenu de la localisation assez étroite des zones d’hybri-
dation que l'on peut, la plupart du temps, metire en rapport e.wec
des perturbations des conditions écologiques, dans des populau'ons
clairsemées et d’effectif faible, nous pensons que malvae et malvoides
constituent deux espéces distinctes, entre lesquelles les barriéres
d’incompatibilité parentale sont suffisamment développéees pour que'z,
dans des conditions « naturelles » non perturbées, I'isolement soitl
quasi-total. Cependant, lorsque ces barriéres viennent 4 tomber, au-
cune barriére d’ordre génétique ne vient freiner le brassage dans les
populations mixtes et hétérogénes. On peut penser, poul: malvae ‘et
malvoides, & la notion de quasi-species de SCHILDER OU & celle, tre's
voisine d’ailleurs, de semi-species (LorkoviC). Il est possible d’envi-
sager l’existence d’une super-espéce Pyrgus malvae (au sens de MAS.(B),
qui regrouperait non seulement les deux entités malvae et 'malvm.des"
mais aussi les deux entités du Moyen-Orient melotis et ponticus, ainsi

que la forme extréme-orientale asiaeclara.
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2) carlinae-cirsii.

Entre ces deux formes, les barriéres d’incompatibilité parentale
sont surtout d’ordre écologique et topographique. Les obstacles natu-

rels jouent un rdle prépondérant dans la séparation de carlinae et
cirsii au niveau du contact.

L’hybridation semble bien, ici aussi, étre unilatérale (@ cirsii X

38 carlinae), mais la signification est tout a fait différente du cas
malvae-malvoides.

Le taux d’hybridation dans les populations du contact est assez
élevé (mais moins que dans I’exemple précédent) et plaide aussi en
faveur de la fertilité des hybrides. Sa constance dans I’ensemble des
populations observées évoque un certain état d’équilibre dont nous
avons donné, dans un travail antérieur, deux interprétations diffé-
rentes. Il pourrait résulter :

— d’une hybridation actuelle réguliére ou sporadique, situation
qui, selon MAYR, est tout a fait possible, mais qui dans le cas présent,
est difficilement envisageable pour certaines populations trés isolées;

— de la stabilisation, par la sélection naturelle, d’'un génodéme
trés hétérogeéne, constitué a la suite d’'une hybridation antérieure, peut
étre relativement lointaine. Dans cette hypothése, I'isolement repro-
ducteur entre carlinae et cirsii serait actuellement quasi-total.

Quelle que soit 'hypothése adoptée, carlinae et cirsii constituent
un exemple caractéristique d’une super-espéce (au sens de MAYR), cons-
tituée de deux espéces, ou prospecies (BIRULA), dont le degré de diffé-
renciation serait peut-étre plus avancé que le cas de malvae et mal-
voides, si 'on en juge par le taux d’hybridation naturelle.
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