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L 'o rien ta tio n  actuelle des études génétiques e t écologiques 
vers les recherches de génétique de populations, d ’analyse sta­
tistique des en tités systém atiques infraspécifiques et de la signi­
fication quan tita tiv e  des facteurs du  m ilieu  et de leu r action  
sélective nous am èn en t à considérer avec in té rê t les phénom è­
nes de m icroévolu tion  au niveau de l’espèce.

P our cela, il p ara ît in téressan t de com parer en tre  eux  des 
m ilieux  différents, qui, à cause de leur un ifo rm ité  ou de leur 
variabilité  dans le tem ps et dans l ’espace, peuvent exercer d if­
férentes pressions sélectives et p a r conséquent représen ter des 
facteurs évolutifs d ’in tensité  diverse.

A  ce po in t de vue, il est su rto u t in téressan t de com parer les 
espèces e t les un ités infraspécifiques v ivan t sur les terres ém er­
gées avec les espèces v ivant dans les eaux et, parm i ces dernières, 
de com parer les espèces m arines avec les espèces d ’eau douce.

Il suffit de considérer la m ultip lic ité  des fam illes, des genres 
e t des espèces chez les A rth ropodes terrestres en com paraison 
avec la plus g rande  un ifo rm ité  des groupes m arins, m êm e si 
ceux-ci sont plus nom breux , pour constater avec quelle in ten ­
sité plus g rande a agi le processus de d ifféren tia tion  sur les 
terres ém ergées.

D ans le m ilieu m arin  nous trouvons encore des espèces qui, 
à  travers de longues périodes géologiques, n ’on t presque pas 
varié; ainsi parm i les Foram inifères, les B rachiopodes, les M ol­
lusques Bivalves, les Crinoides, plusieurs espèces subsistent 
inchangées le long d ’époques géologiques de m illions d ’années.

Les recherches dans les abîm es des océans, qu i on t pris récem ­
m en t un  g ran d  essor, on t perm is de découvrir p lusieurs form es 
prim itives; il suffit de rappeler les C oelacanthes, les Pogono- 
phores, les M onoplacophores. E t nous som m es autorisés à p ré­
voir la découverte de faunes ju sq u ’ici inconnues.
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Dès à présent, on peu t d ire que les grands abîm es ab riten t 
souvent des form es archaïques, qui se sont conservées dans ce 
m ilieu  seulem ent. Les eaux  abyssales des océans rep résen ten t 
en  effet le m ilieu  biologique le plus constan t, aussi b ien  dans 
le tem ps que dans l’espace.

A  côté de celui-ci, le m ilieu  pélagique des océans présente 
aussi une  g rande  u n ifo rm ité  spatiale e t une  stab ilité  saisonnière, 
m oins évidente n a tu re llem en t dans les couches plus superficiel­
les qui sont soum ises à des variations, su rto u t près des côtes.

Cela explique la large diffusion des espèces pélagiques. Je 
citerai seulem ent quelques exem ples p a rm i les form es que je  
connais le m ieux. Il suffit de rappeler pour les Poissons les 
T h u n n id és , les Scom béroïdés et les C lupéidés, d o n t les espèces 
on t en  général de très larges aires de d istribu tion . P a rm i les 
T h u n n id és  le germ on  (G erm o alalunga  G m elin), le bon ite  (K at­
suw onus pelam is  L.), le th o n  rouge (T h u n n u s  th y n n u s  L .) sont 
la rg em en t répandus de l ’A tlan tiq u e  ju sq u ’au  Pacifique.

P arm i les Scom béroïdés, aussi bien le scom bre a tlan tique  
(Scom ber scom brus  L.) que le japonais (Scom ber japonicus  H out- 
tuyn ) on t de vastes aires de d istribu tion . O n p eu t fa ire  la  m êm e 
rem arque à propos de p lusieurs espèces ap p a rten an t au x  genres 
Sardina, Sardinella, Sardinopsis, parm i les C lupéidés. M ais chez 
les C lupéidés on trouve assez souvent (chez le hareng , la sar­
dine) des subdivisons en races géographiques occupant des aires 
plus ou m oins lim itées. O n peu t d ire que dans ces cas la  diffé­
rencia tion  se lim ite  au x  n iveaux  infraspécifiques.

D ans le genre pélagique Bregmaceros, que nous avons é tu ­
dié récem m en t ( D ’A n c o n a  et C a v in a t o ) ,  à  côté de qua tre  espè­
ces ay an t une aire de d is trib u tio n  plus ou m oins lim itée, nous 
avons trouvé trois au tres espèces, B. nectabanus, B. maclel- 
landii e t B. a tlanticus, v ivant aussi b ien  dans l ’A tlan tiq u e  que 
dans l ’Indo-Pacifique. E n  particu lier B. m aclellandii est répandu  
dans l’A tlan tiq u e  de l’o rien t à  l ’occident e t dans l ’Indo-Paci- 
fique de l ’A friq u e  au  Pacifique central.

E t nous pourrions citer de n o m b reu x  exem ples sem blables, 
su rto u t à propos des poissons bathypélag iques.

E n  général toutes ces espèces sont davan tage lim itées dans 
leu r expansion p ar des conditions écologiques e t en p rem ier 
lieu p a r la tem péra tu re , que p ar des barrières géographiques. 
Les deux  blocs co n tin en tau x  des A m ériques et de l’Euro-Â fri- 
que, orientés dans le sens m érid ien , séparen t en effet la p lu ­
p a rt des h ab itan ts  des zones les plus chaudes de l ’A tlan tiq u e  et
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de l ’Indo-Pacifique. A u  con traire  à des la titudes plus m érid io­
nales on trouve fréq u em m en t en tre  l’A tlan tiq u e  e t l ’Océan 
In d ien  une  con tinu ité  dans la d is trib u tio n  des form es plus tolé­
ran tes aux  eaux froides.

T o u t à fa it d ifférente est la cond ition  des form es littorales. 
P a rm i celles-ci, on observe en effet b ien  des espèces d o n t l’aire 
de d is tribu tion  lim itée peut d onner lieu à de véritables endé- 
m ism es et à la fo rm atio n  de races géographiques (voir à ce 
sujet : S a r a  [1 9 5 7 ]) . M ais il ne fa u t pas oublier que de n o m ­
breuses espèces sédentaires ou peu m obiles à l ’é ta t adu lte , on t 
aussi des phases larvaires ou des stades pélagiques m obiles, qui 
assu ren t leur diffusion e t leur dispersion. Il suffit de penser 
au x  stades larvaires pélagiques des Porifères, des Coelentérés, 
des Polychètes, des C irripèdes, des M ollusques G astéropodes et 
Bivalves, des Bryozoaires, des E ch inoderm es, des Téléostéens 
ben th iques, etc., ou aux  stades m édusoïdes p lanctoniques des 
H ydrozoaires et aux  form es épitoques des Polychètes. N ous 
pourrions faire  les m êm es rem arques à propos des A lgues, m ais 
je lim ite ra i m on exposé au  m onde an im al. I l s’ag it cependan t 
de dispersions m oins étendues que celles des an im au x  typ ique­
m en t pélagiques. P a r conséquent, p a rm i la faune m arine  litto ­
rale nous trouvons assez fréq u em m en t des cas de po lym or­
ph ism e et nous pouvons observer des processus de spéciation 
en cours, que nous ne rencon trons pas dans le m ilieu  pélagique.

D ans certains groupes, le po lym orph ism e est si accentué q u ’il 
en  dérive souvent de grandes confusions taxonom iques. A  ce 
propos, parm i les Téléostéens, je citerai en p rem ier lieu les 
Labridés.

R écem m ent B a t t a g l i a  (1961) se ré fé ran t à la litté ra tu re  parue 
a passé en revue les cas connus de po lym orphism e chez les 
an im au x  m arins.

C ertaines de ces espèces po lym orphes on t été aussi l’objet de 
recherches génétiques. B a t t a g l i a  rappelle les recherches de 
T e i s s i e r  et de ses co llaborateurs sur l ’isopode Sphaerom a ser­
ra tum , celles de S a b b a d in  sur l ’ascidien B otry llu s schlosseri, de 
F o x  et P a n t i n  sur l ’actin ie  M e tr id iu m  senile, de S t a i g e r  sur 
P urpura lapillus, de B o c q u e t  sur l’isopode Jaera m arina  e t d ’au ­
tres.

Je désire plus p articu liè rem en t signaler les recherches de 
B a t t a g l i a .  C hez le Copépode H arpactico ïde  T isbe reticulata, il 
a dém on tré  q u ’il s’ag it d ’u n  po lym orph ism e ad ap ta tif  e t que 
chaque génotype présente u n  o p tim u m  d ifféren t en ce qui con­
cerne, soit la salinité, soit la tem péra tu re .
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Ces exem ples e t d ’au tres d ém o n tren t com m en t peuven t se 
m anifester des processus adap ta tifs  différentiels en m ilieux  lit­
to rau x  hétérogènes, e n tra în a n t la prévalence de quelques géno­
types sur d ’autres, e t com m en t d ’un  polym orph ism e in itia l on 
peu t a rriver à des processus de spéciation.

Ces processus de spéciation sont h ien  plus évidents dans les 
eaux in térieures, où on trouve fréq u em m en t des espèces proches 
et plus p a rticu liè rem en t des genres avec de nom breuses espèces.

U ne telle condition  se vérifie su rtou t dans les eaux saum âtres 
littorales, caractérisées p a r leu r instab ilité  e t p ar leurs variations 
rapides ( D ’A n c o n a ,  1959 et précédents). C ’est le m ilieu  rep ré­
senté n o tam m en t p a r les lagunes de l ’A d ria tiq u e  sep ten trional, 
dues aux  alluvions des fleuves de la p la ine  padano-vénitienne 
où les conditions (tem pératu re, salin ité , oxygénation, etc.) se 
tran sfo rm en t et se renouvellen t rap idem ent.

D ans ce m ilieu, com m e le note B a t t a g l i a ,  le po lym orphism e 
génétique représen te  une  cond ition  d ’ad ap ta tio n  avantageuse. 
Ici on n ’ab o u tit pas à la fo rm atio n  d ’espèces endém iques, mais, 
fréquem m ent, nous trouvons des espèces qu i sont caractéristi­
ques des eaux saum âtres e t qui, transportées p ar des facteurs 
occasionnels, peuven t parfo is ap p ara ître  dans des m ilieux  sem ­
blables m êm e discontinus ou éloignés ( B r u n e l l i ,  1934; B a c c i ,  
1954). Ceci explique la présence dans les eaux lagunaires de 
plusieurs espèces de Gobius ( C a v in a t o ,  1952) e t explique su rto u t 
l ’ap p arition  soudaine d ’espèces im portées acciden tellem ent de 
m ilieux  analogues.

A insi vers 1822 ( N a r d o )  dans la lagune de V enise est apparu  
le Téléostéen A p h a n iu s  fasciatus  (syn. : C yprinodon  calaritanus), 
en 1922 le Polycbète M ercierella en igm atica  (Fauvel) ( D ’A n ­
c o n a ,  i 9 4 i ) ,  en 1957 u n e  espèce considérée nouvelle du genre 
A rg u lu s  ( D ’A n c o n a ,  i960).

D ans ces m ilieux  saum âtres litto rau x  se ren co n tren t aussi des 
form es endém iques, le plus souvent subspécifiques. A insi, S y n ­
gn a th u s abaster a donné naissance à des form es locales : dans 
l ’é tan g  du P ineto  en Corse au  S. m icrochirus  de M o r e a u ,  dans 
quelques oueds de l’A lgérie, de la C yrénaïque et de l’E gypte  
au  S. algeriensis de P l a y f a i r  et L e t o u r n e u x ,  dans le Iac de 
G an zirri près de M essine à une  au tre  form e décrite p a r moi- 
m êm e (S. ganzirriensis) ( D ’A n c o n a ,  1934).

Des processus évolutifs plus im p o rtan ts  se sont vérifiés dans 
les eaux douces continentales, caractérisées p ar une plus g rande 
d iscontinuité.
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Il suffit de considérer que les Téléostéens des eaux douces 
sont représentés par u n  très g ran d  nom bre  d ’espèces, m êm e s’ils 
a p p a rtien n en t à beaucoup m oins d ’ordres et de fam illes que 
ceux de la m er.

A  ce po in t de vue on do it ten ir com pte de l ’orig ine plus ou 
m oins anciennes des eaux in térieures et de la durée des proces­
sus évolutifs qui se sont déroulés en leu r sein.

Aussi bien  les bassins lacustres que les systèm es fluv iaux  sont 
sujets à des transfo rm ations re la tivem ent rapides et p ar consé­
q u en t la configura tion  actuelle, sinon l’origine de la p lu p a rt des 
lacs et des systèm es fluv iaux  actuels sont récentes.

Il est in téressan t de com parer à ce sujet les faunes des eaux 
douces am éricaines et euro-asiatiques.

Selon L. S. B e r g  (1932) dans les eaux douces de tou te  l ’U nion  
Soviétique et des pays lim itrophes vivent en to u t 318 espèces de 
poissons (i), y  com pris celles qui y im m ig ren t tem porairem en t. 
P a rm i celles-ci, 230 espèces ou sous-espèces vivent dans la seule 
Russie d ’E urope et 276 en Russie d ’Asie. A u  contraire , selon 
J o r d a n ,  E v e r m a n n  et C l a r k  (1930), on connaît b ien  1.220 espè­
ces ou sous-espèces de l’A m érique  sep ten trionale  et centrale, ju s­
q u ’aux  confins du  V enezuela et de la C olom bie, y com pris celles 
qui y im m igren t.

D e m êm e dans les eaux in térieures de l’U n ion  Soviétique sont 
représentées 32 fam illes de poissons (y com pris les Cyclosto- 
mes) (2), tand is que, en A m érique  sep ten trionale  et centrale, il 
y en a au  m oins 60. P arm i ces fam illes, 22 sont com m unes aux 
deux aires, tand is que dans l ’U nion  Soviétique on trouve io 
fam illes inconnues en A m érique, e t dans celle-ci 38 qui sont au 
con tra ire  absentes de l’U n io n  Soviétique.

L ’exam en com paratif des Bivalves d ’eau douce condu it à des 
résultats sim ilaires. Ils son t représentés en A m érique  septen­
trionale  p ar u n  nom bre  beaucoup plus g ran d  d ’espèces q u ’en 
E urope.

Selon P en n a k  (1 9 5 3 ) on connaît pour les E tats-U nis de 500 à  
600 espèces à 'U nionidae  et p lusieurs centaines d ’espèces de 
Sphaeriidae, fam illes auxquelles ap p artien n en t presque tous les 
Bivalves de la région.

E n  com paraison, quelques dizaines de Bivalves d ’eau douce 
seulem ent sont connues en  E urope; m oins de 40 espèces ou sous- 
espèces en E urope cen trale  d ’après E h r m a n n ,  50 en F rance  selon 
G e r m a i n  (1931), 33 en R oum anie d ’après G r o s s u  (1962).

(1) 375 se lo n  u n e  r é c e n te  rév is io n  p a r  le  m êm e  a u te u r  (1948-1949).
(2) 36 se lo n  la  rév is io n  d é jà  c ité e  (Berg, 1948-1949).
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Des différences aussi sensibles en tre  la richesse de la faune 
d ’eau douce de l ’A m érique  sep ten trionale  e t celle de l’E urasie 
sep ten trionale  peuven t ê tre  expliquées, en p artie  (et cela sem ble 
le cas des Bivalves) p ar u n  processus évolutif sur place, plus p ro ­
longé e t plus intense, en  p artie  (et cela sem ble le cas des T élé­
ostéens) p a r une  colonisation répétée de la p a rt d ’u n  plus g ran d  
n om bre  de fam illes d ’orig ine m arine.

C ette différence de richesse faun istique  p eu t être a ttrib u ée  à 
l’in fluence des glaciations en corréla tion  avec les différences 
des systèm es hyd rog raph iques et o rographiques des deux  con ti­
nents.

L ’E urope et, dans une  m oindre  m esure, l’Asie septentrionale, 
on t été en g rande p artie  couvertes de glaciers au  cours des gla­
ciations pléistocènes. L a p lu p a rt des fleuves, qui dans la partie  
sep ten trionale  de l’E urasie  coulent du  sud au nord , se sont par 
conséquent form és ou o n t pris leu r configura tion  actuelle  à une 
époque récente et n ’on t pu  ê tre  colonisés q u ’après le re tra it de 
la dern ière  g laciation . Dès lors, la fau n e  actuelle  des fleuves et 
des lacs de ces co n tin en ts  do it ê tre  considérée d ’im m ig ra tio n  
récente en provenance de m ers ay an t u n  bas degré de salinité 
ou de bassins d ’eau douce, qui après le re tra it des glaciers on t 
pu com m uniquer avec les systèm es fluv iaux  actuels.

E nv isageant l’origine de la faune  actuelle des eaux douces de 
l'E u ro p e  centrale et occidentale, T h ie n e m a n n  (1 9 5 0 ) la considère 
en p artie  com m e une fau n e  de refuge glaciaire, en partie  
com m e une faune d ’invasion postglaciaire.

E n  E urope et en A sie les espèces septentrionales, repoussées 
vers le sud p ar les glaciations, se re tirè ren t dans les aires de 
refuge c ircum -m éditerranéenne e t ponto-caspique ( S t a n k o v ic ,  
S e g e r s t r a l e ,  1962). D ans celles-ci ensuite, elles fu re n t en partie  
détru ites ou restèren t reléguées sans pouvoir re to u rn e r vers le 
nord.

L ’A m érique  sep ten trionale  aussi a été soum ise aux  glaciations 
quaternaires, m ais ici, é ta n t donné l’o rien ta tio n  nord-sud des 
p rinc ipaux  systèm es fluv iaux  (bassin d u  M ississipi), elles on t au 
con tra ire  repoussé la  faune p réex istan te  vers le sud, e t après le 
re tra it des glaciers, celle-ci a pu se répand re  à nouveau  vers le 
no rd  et en v ah ir les aires actuelles ( K e n d e ic h ,  1961).

D éjà cette  com paraison en tre  les form es am éricaines e t eura- 
siatiques nous m o n tre  com bien la richesse faun istique  des eaux 
in térieu res dépend  de leur possibilité d ’être  colonisées p ar des 
espèces im m igrées e t du  dérou lem ent des processus de spécia­
tion  en leu r sein.
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C ’est pour cela que les bassins lacustres d ’orig ine géologique 
ancienne offrent une  plus g rande richesse faun istique  et ab ri­
te n t souvent de nom breuses espèces proches qu i constituen t ce 
q u ’on appelle des « essaim s d ’espèces » (« species flocks ) ( M a y r ,  
B r o o k s ) .  Il suffit de rappeler les 2 4 0  espèces endém iques d ’Am - 
phipodes du Baikal ( K o z h o v ) ,  les 133 Cyclidés presque tous endé­
m iques du  T an g an y ik a  ( P o l l ,  1956) et les 178 du  N yassa, en 
ten an t com pte des 5 0  m illions d ’années d u  Baikal, des 13 m illions 
du  T an g an y ik a  et des 5 0 0 .0 0 0  années du N yassa. B r o o k s  (1 9 5 0 ) 
pense que cette m ultip lic ité  d ’espèces voisines serait due à une 
spéciation in tra lacu stre  p ar iso lem ent topograph ique et par 
changem en t des conditions physico-chim iques. C ’est aussi l ’opi­
n ion  de P o l l  (1 9 5 0 , 1952) pour le T angany ika . M a y r  au con­
tra ire  ten d  à ad m e ttre  que la présence d ’espèces voisines dans 
un  m êm e Iac serait due à des invasions m ultip les en provenance 
d ’eaux proches ou bien  à l’un ion  d 'eaux  p récédem m ent sépa­
rées.

A  côté des lacs d ’origine tertia ire  de l ’A sie centrale e t de 
l’A frique , l ’E urope possède des lacs anciens seulem ent dans la 
Péninsu le  B alkanique, tel celui d ’O chrid . Bien que l’origine géo­
logique de ce d ern ier ne soit pas to u t à fa it certaine, on re tien t 
cependan t ( S t a n k o v ic ,  i9 6 0 ;  T h ie n e m a n n ,  1950) q u ’il est p rég la­
ciaire, form é au  m oins dans le pliocène in férieur e t que sa 
faune, riche en endém ism es, est te rtia ire  et q u ’elle dérive de 
l’ancienne faune néogène c ircum -m éditerranéenne. P our la faune 
du  Iac O chrid  aussi S t a n k o v i c  ad m et une  spéciation in tra ­
lacustre prévalente.

A u  contraire, tous les au tres lacs européens sont d ’orig ine qua­
te rna ire  postglaciaire et doivent avoir été colonisés par des fau ­
nes p rovenan t de bassins fluv iaux  e t lacustres d ifférents des 
actuels, ou de bassins lagunaires d ’origine m arine  ay an t une 
faible salinité. Bien q u ’on ad m ette  aussi (voir S e g e r s t r a l e )  
quelques cas d ’évolution au  niveau  spécifique en  connexion 
avec les glaciations pléistocènes, l ’orig ine récente de ces lacs n ’a 
pas donné un  tem ps suffisant aux  processus m icroévolutifs pour 
q u ’ils dépassent le n iveau  subspécifique.

D ans le Iac de G arde qui, au  cours de la dern ière  g laciation, 
é ta it couvert de glaciers, nous trouvons deux  form es endém i­
ques de poissons de niveau subspécifique dérivées d ’espèces eury- 
halines qui se sont installées dans le Iac : le Salm o tru tta  carpio, 
voisin de la tru ite  lacustre ( D ’A n c o n a  et M e r l o ,  1958) et Y A losa  
fa llax lacustris, form e sédentaire de l’espèce m igra trice  potam o- 
toque Alosa fa llax  (syn. A . fin ta).
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A  la différence des eaux douces superficielles, les eaux souter­
raines, qu i on t subi des transfo rm ations m ineures au cours des 
époques géologicjues récentes et qui son t sujettes à des m odifica­
tions lim itées dans le tem ps, sont souvent caractérisées p ar la 
présence de form es archaïques rep réen tan t des lignées d ’origine 
m arine  qui on t peuplé les eaux continentales ( D e l a m a r e  D e b o u t -  
TE VILLE, i 9 6 0 ).

C ’est ju s tem en t dans les eaux phréatiques et in terstitielles 
q u ’on trouve des rep résen tan ts de groupes qu i tém o ignen t d ’une 
vaste dispersion d ’orig ine év idem m en t ancienne. Je rappellerai 
les B athynellacés, présents dans p lusieurs pays européens, m ieux 
encore, les rares représen tan ts des T herm osbénacés, d o n t le 
genre T herm osbaena  a été trouvé en A frique  sep ten trionale  
(Tunisie), tand is que le genre M onodella  est ju sq u ’ici connu 
seu lem ent dans quelques localités italiennes et balkaniques 
( R u f f o ,  1 9 5 7 ). T rès in téressan te  aussi est la d is trib u tio n  des 
espèces du  genre Ingo lfie lla , en p artie  m arines abyssales, en 
partie  souterraines phréatobies ( R u f f o ,  1 9 6 1 ).

P our m o n tre r le caractère  conservateur des eaux souterraines, 
il convient de rappeler que dans les grottes de la P én insu le  Salen- 
tine  (Pouilles) l ’on a trouvé le D écapode Typhlocaris salentina, 
le M ysidacé Spelaeom ysis B o tta zz ii  e t le T herm osbénacé  M o n o ­
della stygicola. Ce sont toutes des espèces endém iques d o n t les 
form es plus voisines sont présentes dans des localités très éloi­
gnées. D e m êm e dans la Péninsu le  B alkanique on trouve aussi 
de nom breuses form es endém iques souterraines dérivées d ’une 
faune  circum -m éd iterranéenne te rtia ire  ( S t a n k o v i c ) .

A  la différence de ces eaux souterraines, la p lu p a rt des eaux 
douces superficielles p e rm etten t, grâce à leur origine récente, 
d ’é tu d ie r avec une bonne docum enta tion  leur colonisation fau ­
n istique et par conséquent le phénom ène de la spéciation.

T a n t les eaux courantes que les eaux stagnan tes présentent, 
ou tre  leu r d iscontinu ité , une  g rande  hétérogénéité, due à la 
n a tu re  géologique de leu r substra t et à l’influence des facteurs 
clim atiques, qui son t p articu liè rem en t variables dans les petites 
masses d ’eau. T ous ces facteurs agissent d ’une m anière  sélec­
tive sur les êtres vivants et, p a r conséquent, plus grandes seront 
la d iscontinu ité , l ’hétérogénéité, la variabilité  du  m ilieu , plus 
in tense devrait être le processus de spéciation et plus variée la 
com position faunistique.

Les bassins lacustres d ’une certaine étendue, m alg ré  la dis­
con tinu ité  et la variab ilité  saisonnière des facteurs du  m ilieu,
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offren t néanm oins à leurs h ab itan ts  une  relative stab ilité  qui 
leu r donne une  physionom ie caractéristique. C ’est ce q u ’on 
observe su rto u t chez le p lancton.

C haque hassin lacustre a en  effet u n  faciès p lancton ique  dif­
féren t. m êm e q u an d  deux  lacs voisins sont en com m unication  
en tre  eux, com m e cela se p ro d u it par exem ple en Ita lie  pour 
les lacs de Levico et de C aldonazzo  ou de C hiusi e t de M onte- 
pulciano. D ans ces m ilieux cependan t on ne relève pas d ’endé- 
m ism es locaux, m ais seulem ent une  s tru c tu re  particu lière  des 
populations p lanctoniques, composées p ar des espèces ubiquis- 
tes ay an t généra lem ent une  vaste d istribu tion .

Le zooplancton  lacustre, à l ’exclusion des P rotozoaires, est 
constitué essentiellem ent de R otifères, de Copépodes et de Cla- 
docères. Il p a ra ît donc très in téressan t de suivre les processus 
de spéciation dans ces groupes.

Selon P e n n a k ,  tous les R otifères sont des cosm opolites po ten­
tiels. O n constate la m êm e chose pour la p lu p a rt des Cladocères 
pélagiques e t pour quelques espèces de Copépodes du  genre 
Cyclops, tand is que les D iap tom idés sem blent ê tre  plus localisés.

L a vaste dispersion de p lusieurs form es du  zooplancton  lacus­
tre  peut certa inem en t être a ttrib u ée  à la facilité avec laquelle 
elles sont transportées et répandues m êm e à des distances con­
sidérables par les oiseaux m igrateurs, l ’ho m m e et d ’au tres agents 
bio tiques et abiotiques, su rto u t aux  stades d ’œ u f et de form es 
de conservation, com m e cela a été souvent dém on tré  ( T h ie n e -  
m an n , 1950).

P our cela la diffusion d ’espèces p lanctoniques ou la présence 
d ’espèces particulières dans des lacs divers doivent ê tre  mises en 
relation  avec la possibilité q u ’on t ces espèces de s’é tab lir et de 
s’ad ap te r aux  conditions imposées p a r les nouveaux m ilieux, 
p lu tô t q u ’avec leurs possibilités, tou jours grandes, de dispersion.

Les différences individuelles et les varia tions qui carac téri­
sent les popu lations de certaines espèces h a b ita n t des bassins 
lacustres différents sont souvent pu rem en t phénotypiques, m ais 
quand  elles sont de n a tu re  génotypique, on doit les rap p o rte r 
à la succession de générations qui est très rap ide en com parai­
son avec la dispersion génique.

A  ce propos il nous fau t rem arq u er que p a rm i les trois g rou­
pes m entionnés ci-dessus (Rotifères, Copépodes, C ladocères), les 
Rotifères e t les Cladocères, bien  que taxo n o m iq u em en t très peu 
voisins, p résen ten t des m écanism es reproductifs très sem blables,
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qui nous am èn en t à penser q u 'il s’ag it d ’u n  phénom ène d ’adap ­
ta tio n  aux  m êm es conditions écologiques. La rep roduction  par- 
thénogénétique  perm et en effet une  m u ltip lica tion  rap ide et par 
suite la fo rm atio n  de popu lations nom breuses en  peu de sem ai­
nes, si b ien  que les com m unau tés p lanctoniques lacustres peuvent 
se reconstituer chaque année après la ra réfaction  ou la d ispari­
tion  hivernale.

C hez les espèces p lanctoniques des Cladocères et des Rotifères, 
la fo rte  variab ilité  ind iv iduelle  e t saisonnière a été souvent à 
l ’origine d ’incertitudes dans les d é te rm ina tions taxonom iques, 
qui on t porté  à considérer com m e des espèces ou des entités 
systém atiques subspécifiques, des aspects phénotypiques dus à la 
« no rm e de réaction  » ( W o l t e r e c k ) ,  sans que soit connue la 
base génétique de celle-ci.

C ’est seu lem ent avec le progrès de nos connaissances que la 
variab ilité  ind iv iduelle  de plusieurs espèces pélagiques de R o ti­
fères et de Cladocères a été recherchée dans des phénom ènes 
d ’h y b rid a tio n  ou de variab ilité  génétique, ou tre  une certaine 
plasticité  som atique sous l ’in fluence des conditions du  m ilieu.

I l s’ag it d ’au tre  p a rt de groupes zoologiques pour lesquels nos 
connaissances cytologiques sont pauvres ou nulles et que leur 
rep roduction  essentiellem ent ou exclusivem ent parthénogénéti- 
que tend  à scinder en  clones. B ien q u ’il soit question de repro ­
duction  parthénogénétique  d iploïde e t que l’on puisse ad m ettre  
e n tre  les d ifférents clones des phénom ènes de recom binaison 
génique, le flux  des gènes en tre  ces clones est ra len ti ou gêné 
(voir aussi B a n t a ,  1939).

Il s’ensu it la présence d ’u n  nom bre considérable de form es 
différentes e t variables, aussi b ien  dans le tem ps que dans l’es­
pace, pour lesquelles il sera tou jours difficile e t souvent arb i­
tra ire  de faire une classification, celle-ci dem eu ran t incerta ine 
e t su jette  à des révisions continuelles.

E n  particu lie r le genre D aphnia  au ra it besoin d ’être  réexa­
m iné  selon les critères m odernes de la signification  de l’espèce.

P o u r les D aphn ies européennes, à défau t d ’une révision récen­
te satisfaisante, nous ne pouvons n i préciser les en tités spécifi­
ques certaines, n i in d iq u er leu r d istribu tion . U n  travail de ce 
genre  a été effectué récem m en t p ar B r o o k s  ( 1 9 5 7 ) p our les 
espèces nord-am éricaines. Cet au teu r d istingue 15 espèces de 
D aphnia , d o n t 8 sont com m unes avec le vieux m onde, 3 com ­
m unes à l’A m érique  d u  N o rd  et du Sud, 4 seu lem ent néarc- 
tiques; toutes, m êm e ces dernières, on t d ’au tre  p a r t une vaste.
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d istrib u tio n . D aphnia  dubia, qu i p a rm i toutes les espèces am é­
ricaines a la d is trib u tio n  la plus lim itée, est toutefois répandue 
dans tous les états de la N ouvelle-A ngleterre, qui com prennen t 
de n o m breux  bassins lacustres. C ependan t les diverses espèces 
p résen ten t différentes préd ilections pour divers h ab ita ts  : étangs, 
lacs g rands ou petits, lacs de m ontagne ou de p laine, etc. Elles 
ne p résen ten t pas une  d is trib u tio n  géograph ique différente, 
m ais sont su rto u t caractéristiques de certains h ab ita ts  et de d if­
férentes conditions écologiques. C ’est une  cond ition  caractérisée 
aussi p a r le fa it que dans le m êm e Iac peuvent coexister p lu ­
sieurs form es et que la com position de cette association peut 
varier au  cours des années ( B r o o k s ,  1957).

Q u an t à l’adap tab ilité  des D aphnies à de nouveaux  m ilieux, 
l'in tro d u c tio n  p ar W o l t f . r e c k  dans le Iac de N em i, près de 
R om e (1913-14) d ’une  popu la tion  de D aphnia  cucullata  prove­
n a n t d u  Iac F rederik sbo rg  au  D an em ark  a constitué une  expé­
rience intéressante.

C ette espèce n ’ex ista it pas au p arav an t dans le Iac de N em i 
et on pensait ( W o l t e r e c k )  q u ’elle ne se tro u v a it pas en général 
au  sud des A lpes. C ette conviction ap p ara ît au jo u rd ’h u i m oins 
certaine, é tan t donné que des form es sem blables à D. cucullata  
o n t été observées par la suite dans quelques lacs italiens (Piedi- 
luco près de R ieti, Iac de Revine près de V itto rio  V eneto  et 
d ’autres).

L a D ap h n ie  im portée à N em i se m u ltip lia  et resta isolée et 
d istincte  de l’espèce ind igène D aphnia  longispina; son isolem ent 
é ta it p robab lem en t favorisé parce que les périodes de reproduc­
tion  am phigon iques ne co ïncidaien t pas : D . longispina  en  pré­
sen ta it une au  p rin tem ps, D . cucullata  u n e  en au tom ne, à 
laquelle s’ajou ta  dans le nouveau m ilieu  une période lim itée 
au  p rin tem p s ( V o l t e r r a ,  1926).

A insi les deux form es p u ren t coexister p en d an t plusieurs 
années avec la d isparition  ou la raréfaction  alternée de D. cucul­
lata, due p robab lem en t à une  com pétition  in terspécifique, é tan t 
donné l’affin ité  des niches écologiques respectives ( D ’A n co n a , 
1942).

D e nouvelles conditions de m ilieu  on t été suscitées lo rsqu’on 
vida en p artie  le Iac en tre  1928 et 1932 et que l’on fit descen­
dre son niveau de 34 à 12 m ètres, niveau qu i après 1932 recom ­
m ença à m onter, a tte ig n an t vers 1942 une  h a u te u r presque 
constante.
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L ’ap p arition  de Cladocères litto rau x  dans le p lancton  pélagi­
que caractérisa la période d ’abaissem ent. E n  ce qui concerne les 
D aphnies, on observa d ’abord  une exceptionnelle abondance et 
une p roduction  in tense d ’éphippies; puis en 1932 les deux  fo r­
mes d isparu ren t pour réap p ara ître  en 1934 avec des caractères 
d ifférents de ceux de la période précédente et parfois avec des 
aspects d ifférentiels m oins nets. D u ran t cette époque l’abon­
dance des deux  espèces a été variable; quelquefois elles é ta ien t 
plus rares, souvent y apparaissaien t de nom breux  individus 
sexués.

U n  événem ent qui frappa no tre  a tten tio n  fu t l’observation 
en tre  1930 et 1932 de quelques D aphn ies d o n t la classification 
é ta it douteuse ( D 'A ncon a  et V o l t e r r a , D ’A ncon a , 1949). N ous 
fûm es très incerta ins q u an t à l ’in te rp ré ta tio n  d ’un  tel fait; nous 
avions pensé alors q u ’il pouvait s 'ag ir d ’hybrides ou de m u ta ­
tions. A u jo u rd ’h u i il nous sem ble plus probable q u ’il s’agissait 
d ’hybridation .

P o u r L ie d e r  (1956) e t B r o o k s  (1957) les populations de C la­
docères p lancton iques peuvent varier, ou tre  les m uta tions, à la 
suite d ’« h y b rid a tio n  introgressive » (selon A nderson). Celle-ci 
peu t avoir lieu q u an d  de nouveaux  com plexes géniques sont 
in tro d u its  dans la popu lation  et q u ’ils peuvent s’insérer dans le 
com plexe génique (pool) p réex istan t, à l ’occasion de cycles 
am phigoniques. N a tu re llem en t ce phénom ène se vérifiera plus 
a isém ent dans les m ilieux restre in ts (étangs, petits lacs) où peu 
de générations parthénogénétiques a lte rn en t avec les généra­
tions am phigoniques. D ans ces cas les ind iv idus ayan t un  m êm e 
patrim oine  génique seront m oins nom breux  que dans un grand  
Iac, dans lequel au  cours d ’une année peuvent se succéder 15-20 
générations parthénogénétiques, com prenan t des centaines de 
m illiers d ’ind iv idus engendrés par la  m êm e m ère ( D ’A ncon a  et 
V o l t e r r a , D ’A nco n a , 1949). E n  cette condition  les populations 
de D aphn ies p résen ten t une certaine stabilité  ( D ’A n co n a , 1955), 
un  é ta t d ’hom éostase génétique qui peut ê tre  a ttrib u é  à la per­
sistance de clones particu liers parthénogénétiques diploides, qui 
selon B a nta  sont pour la p lu p art hétérozygotes.

U n  au tre  fa it in téressan t fu t l ’observation  en 1931 de deux 
form es de D aphnia  longispina  ne ttem en t distinctes, l'une po u r­
vue d ’une tête allongée et l ’au tre  ronde, expression probable 
de deux  clones différents.

Je crois que tous ces phénom ènes peuvent ê tre  rapportés aux 
changem ents des conditions du  m ilieu  (therm iques, trophiques,
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etc.) causés ind irec tem en t par l ’abaissem ent du  niveau du  Iac. 
P en d an t cette période a p p a ru t une  au g m en ta tio n  rem arquab le  
de la reproduction  am phigon ique, qui a offert u n e  plus g rande 
possibilité d ’h y b rid a tio n  en tre  les clones préex istan ts et ceux 
éven tuellem ent im portés. Ces derniers, é ta n t donné les nouvel­
les conditions de m ilieu , o n t eu  p lus de facilité  de s’é tab lir et de 
s’insérer dans la com m unau té . D e plus les m odifications du 
m ilieu  o n t pu exercer une  pression sélective différentielle sur les 
d ivers clones parthénogénétiques de cette population , issus des 
recom binaisons géniques survenues p en d an t la phase reproduc­
tive am phigon ique.

Je pense que l’on p eu t a ttr ib u e r  à  cet ensem ble de facteurs 
les changem ents observés chez les D aphn ies de N em i p ar V o l - 
t e r r a - D ’A n c o n a  (1938) après que le Iac fu t revenu à  son éta t 
p rim itif.

Des phénom ènes sem blables on t été relevés sur les Rotifères 
du  m êm e Iac p ar P a r i s e  (i960). Les espèces pélagiques de ce 
groupe, estim ées à une  centaine environ  ( P e n n a k ) ,  présenten t 
elles aussi, com m e nous venons de le rem arquer, u n  cosm opo­
litism e lié à leu r facilité  de dispersion.

C hez les R otifères aussi nous trouvons des clones parthénogé­
nétiques isolés, pour lesquels P e j l e r  (1 9 5 6 , 1958) ad m et la pos­
sibilité d ’hyb rid a tio n s introgressives com m e m écanism e de spé­
ciation. Celles-ci au ra ien t lieu à l ’occasion de périodes am p h i­
goniques, qui chez les espèces lacustres sont m oins fréquentes 
que chez  celles d ’é tan g  e t peuvent m êm e quelquefois ê tre  absen­
tes.

T ou jou rs à l’occasion de l ’abaissem ent d u  n iveau  du  Iac de 
N em i et dans les années qui le suiv irent, P a r i s e  a observé la 
d isparition  de quelques espèces et l ’ap p arition  d ’autres. Pour 
quelques espèces, il y  a eu  une  substitu tion  en tre  form es voi­
sines ap p a rten an t au  m êm e genre. O n peut donc ad m ettre  que 
pour quelques espèces de Rotifères, de nouveaux clones se sont 
installés dans le Iac, d o n t les conditions é ta ien t m odifiées, et 
q u 'o n t eu lieu des h y b rida tions en tre  les clones préexistan ts et 
ceux récem m en t im m igrés.

T a n t pour les C ladocères que pour les Rotifères, qui fo n t p a r­
tie de populations p lancton iques lacustres, nous pouvons donc 
re ten ir que les p rinc ipaux  m écanism es in te rv en an t dans le jeu 
des processus m icroévolutifs, son t la diffusion facile des clones, 
l’iso lem ent génique d û  à la reproduction  parthénogénétique  pré- 
valente e t l'h y b rid a tio n  en tre  clones voisins.
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P arm i les populations p lanctoniques lacustres, celles des Copé­
podes sont au  con traire  génétiquem en t plus stables que celles 
des C ladocères et des R otifères ( P ir o c c h i , 1947). Il est vraisem ­
blable que la rep roduction  parthénogénétique  joue un  rôle 
im p o rta n t dans cette différence de com portem ent.

E n  effet chez les espèces qu i se reprodu isen t exclusivem ent 
p ar parthénogénèse le flux  génique en tre  clones voisins est rendu  
im possible : il en  résulte  que les clones eux-m êm es resten t iso­
lés e t que la fo rm atio n  de populations panm ictiques selon l ’ac­
tuel concept génétique d ’espèce est inexistante. P our les popu­
lations à rep roduction  parthénogénétique  cyclique le flu x  géni­
que en tre  clones voisins sera cond itionné au  con tra ire  par la 
fréquence des cycles am phigoniques. Il y au ra  donc des clones 
tem poraires qui, ay an t la  possibilité de fusionner en  u n e  seule 
espèce à l ’occasion des cycles am phigoniques, p o u rro n t ê tre  con­
sidérés com m e des parties d ’un  pool génique com m un ( M a y r , 

•957)-
M algré la facilité de dispersion de ces organism es, les diffi­

cultés d ’étab lissem ent écologique dues aux  conditions de m ilieu 
différentes e t à la com pétition  avec les populations préexistantes 
et l ’iso lem ent génétique qui su it la parthénogénèse, p ou rron t 
d é te rm in er u n e  certa ine stab ilité  des populations p lanctoniques 
lacustres, qui peu t cependan t ê tre  altérée lorsque su rv iennen t 
des changem ents dans les conditions du m ilieu. Ces change­
m ents fac ilite ron t donc la péné tra tion  de nouveaux  com plexes 
géniques, en causan t p ar h y b rid a tio n  in trogressive des m odifi­
cations dans la s truc tu re  génétique des populations.

Sans doute  des phénom ènes sem blables peuven t se vérifier 
avec plus de facilité quand , à cause de l’évolution  n atu re lle  du 
m ilieu  lacustre ou de varia tions soudaines des conditions de 
m ilieu , la n iche écologique change de s tru c tu re  et par consé­
q u en t la pression sélective se m odifie.

Cet ensem ble de considérations nous porte à ad m ettre  q u ’il 
existe pour le p lancton  de nos lacs postglaciaires des conditions 
particu lières de spéciation, qui pour la p lupart, d em euren t au 
niveau subspécifique.

N a tu re llem en t l’é tendue d u  m ilieu  lacustre et la densité des 
populations p lancton iques qui l ’h a b ite n t in flueron t sensiblem ent 
sur ces processus de spéciation. D ans les grands lacs, d o n t les 
masses d ’eau sont im posantes, v ivent v raisem blab lem ent des 
populations p lanctoniques plus stables, soit à cause de la  m oindre 
fréquence des périodes am phigon iques chez les C ladocères et les
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Rotifères, soit à cause de la plus forte com pétition  à laquelle les 
form es im m igrées doivent faire face.

A  une au tre  échelle, de sem blables phénom ènes de d ifféren­
ciation  pbéno typ ique  endém ique se vérifien t aussi chez quel­
ques espèces à rep roduction  am phigon ique, qui, à cause de leur 
isolem ent, on t porté à la d istinc tion  de form es allopatriques, 
bien  que celles-ci conservent la possibilité de croisem ents 
féconds. Le cas le plus caractéristique est celui des Corégones, 
chez lesquels on peut d istinguer p lusieurs form es qui peuvent, 
quoique avec difficulté, ê tre  encadrées dans des schèm es spéci­
fiques. Sv a r d s o n  (1958), pour les Corégones des lacs suédois, 
pense à u n  pareil processus de spéciation sym patrique  com m e 
conséquence d ’une in trogression. C ette in te rp ré ta tio n  peu t p ro­
bab lem ent être proposée aussi pour les tru ites  du  Lae de G arde 
( D ’A ncon a  et M e r l o ).

E n  conclusion nous no tons donc que l’exam en com p ara tif des 
processus m icroévolutifs dans différentes conditions de m ilieu 
peu t offrir u n  g ran d  in térê t; que la faune m arine  présente géné­
ra lem en t une  plus grande stabilité  que la faune terrestre ; que 
les eaux abyssales conservent des form es archaïques disparues 
ailleurs; que la faune pélagique m o n tre  u n e  vaste dispersion et 
un e  g rande un ifo rm ité  avec des séparations plus écologiques que 
zoogéographiques.

N ous notons au  con traire  dans le m ilieu  litto ra l des cas fré­
quents de po lym orphism e et dans les eaux saum âtres littorales 
nous assistons en particu lie r à des m an ifestations de fo rte  pres­
sion sélective.

D ’au tre  p a rt nous rem arquons l’im portance, pour les eaux 
douces, de l’ancienneté  plus ou m oins g rande de leu r origine. 
Seuls les bassins fluv iaux  et lacustres d ’orig ine au  m oins te r­
tia ire  offrent des exem ples de processus évolutifs au niveau 
supraspécifique, tand is que dans les eaux d ’origine postglaciaire 
ils ne dépassent pas dans la p lu p art des cas le niveau spécifi­
que.

N ous notons encore dans le m ilieu p lancton ique  lacustre, 
su rto u t pour les groupes à parthénogénèse cyclique ou exclusive, 
une stab ilité  relative des populations, m algré leu r dispersion 
facile et l ’im m ig ra tio n  d ’ind iv idus étrangers, stabilité  qui peu t 
cependan t être rom pue lorsque les conditions écologiques du 
m ilieu se m odifien t.

Les problèm es m icroévolutifs en m er et en eau douce offrent 
donc des perspectives in téressantes aussi b ien  au généticien 
q u ’à l ’écologiste.
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