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LES DIPTERES CAVERNICOLES,

par Loic MATILE.

Analyse.

L’auteur fait une mise au point des conna nces actuelles sur les Diptéres
cavernicoles du globe, en fonction de leur ¢écologie. Une bibliographie par
matiére est donnée (*).

The author reviews what is presently known about the cave-dwelling Diptera
of the World, with reference to their ecological grouping. A bibliography by
subject is given ().

L. Introduction.

Au début de ce siccle, la plupart des auteurs estimaient qu’a
I'exception de quelques Phoridae et de I'Heleomyzidae Gymnonomus
troglodytes, il n’existait pas de Diptéres vraiment cavernicoles. Ce
fiit Bezzi (1911) qui, dans le premier travail d’ensemble sur ce sujet.
souligna la présence trés réguliére dans le domaine souterrain de cer-
taines familles et de certains genres et considéra quelques espéces
comme de véritables troglobies. Ce travail est suivi d'une importante
monographie de Schmitz (1913) sur un troglophile, Speolepta lepto-
gaster (Winnertz), ainsi (ue d'une série de mémoires du méme
auteur sur les Phoridae. En 1926, Jeannel reprend les observations
précédentes et les compléte ; il se trouve en désaccord avec Bezzi et
pense qu’en dehors des guanobies, les Diptéres des cavernes sont
lous plus ou moins accidentels.

En Europe, aprés Jeannel, ce furent encore Schmitz, puis Len-
gersdorf et Leruth qui s’intéressérent particuli¢rement a ce groupe,
notamment dans une série d’articles des « Explorations biospéolo-
giques... ». Leruth fait le point des connaissances dans la « Biologie
du Domaine souterrain... » (1939). Comme Jeannel, il ne pense pas
qu’il existe de Diptéres troglobies mais reconnait en Belgique 22 tro-
glophiles vrais dont quelques-uns seulement sont guanobies. Aprés
la mort prématurée du biospéologue belge, les Diptéres cavernicoles
curopéens sont surtout étudiés par Collart, puis par Tollet, enfin par

(*) Manuscrit remis en Novembre 1968 ; quelques travaux importants parus
depuis cette date sont cités en notes infra-paginales.

ANNALES DE SPELEOLOGIE, tome 25, fasc. 1, 1970.
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Matile et Burghele-Decou. Cependant Séguy, dans la Biologie des
Diptéres (1950), traite des Diptéres cavernicoles dans leur ensemble
et, en accord avec Jeannel et Leruth, pense que le qualificatif de tro-
globie appliqué par certains a des Phoridae, des Helcomyzidae et des
Sphaeroceridae, est probablement contestable.

Les Diptéres des grottes d’Amérique du Nord ont été peu étudiés ;
quelques espéces sont citées par Banta (1907) et Barr (1967). La
découverte du « Ver-luisant de Nouvelle-Zélande » entraine toute
une série de publications sur cet Insecte remarquable. Les Batu
Caves, en Malaisie, font I'objet d'une série de notes et d'un travail
récent de MacClure, Boo-Liat et Winn (1967). De trés intéressantes
découvertes ont été faites dans les grottes de la région éthiopienne
avec celle de Mormotomyia hirsuta (Austen, 1936 ; van Emden, 1950)
ct de Culicidae, Psychodidae et Ceratopogonidae plus ou moins inféo-
dés aux Chauves-souris.

En 1963, Séguy reprend la question ; pour lui, « le Diptére anoph-
thalme, dolichopode, aptére, physogastre et carnassier, qui présen-
terait la plupart des caractéres morphologiques et physiologiques
des insectes troglobies d’autres groupes que les Diptéres, n'a pas
encore ¢té trouvé dans les cavernes de la région holarctique ». La
plupart des Diptéres hypogés sont des « pseudotroglobies » et seul
Mormotomyia hirsuta représente un véritable type de troglobie.

Enfin Vandel (1964), dans sa monographie sur la faune caverni-
cole, fait le point de nos connaissances en fonction des données les
plus récentes ; ses conclusions différent peu de celles de Séguy.
Cependant, les limites du travail de Vandel ne lui permettaient pas
de traiter les Dipteres de facon autre que schématique. Nous avons
pensé qu'il serait utile de reprendre le sujet en le développant ; les
données que I'on trouvera plus loin ne sont pas nouvelles mais se
trouvent dispersées dans des dizaines de publications, parfois d’accés
difficile. Il nous a paru que leur regroupement facilitera la connais-
sance d’'Insectes qui forment une part importante de la biocénose
cavernicole. Nous avons nous-méme passé de longues heures sous
terre & observer et récolter des Diptéres, étudié, outre les nétres,
les récoltes de biospéologues de différentes régions ; la tache nous
en a sans doute ¢té plus facile.

Les dernicres bibliographies détaillées sur les Diptéres caverni-
coles datent de 1937 (Wolf) et 1939 (Leruth). Depuis cette date, de
nombreux mémoires sont venus ajouter 4 nos connaissances ; nous
avons tenté de les réunir. Il est fréquent que des Diptéres soienl
mentionnés dans des travaux portant sur un tout autre Ordre, dans
des descriptions de grottes, des relations de campagnes spéléolo-
giques, etc..., ou bien que des espices cavernicoles soient citées dans
des monographies ou des révisions systématiques diptérologiques.
L'essor de la littérature entomologique et spéléologique en rend
difficile le dépouillement intégral et il est certain que nous avons
omis de nombreuses références ; le lecteur voudra bien nous en
excuser.,
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II. — Classification écologique des Diptéres cavernicoles.

Vandel (1964) reconnait dans une grotte six biotopes auxquels
correspondent six groupements :

a) les entrées de grottes et I'association pariétale ;
b) le milieu endogé et la faune endogée ;
c¢) le guano et les guanobies ;

d) les parois stalagmitées, les fentes et les nappes d’argile héber-
geant la faune troglobie terrestre ;

e) le milieu liquide et les cavernicoles aquatiques ;
f) le milieu interstitiel et Ia faune phréatobie.

De ces six biotopes, quatre hébergent des Dipteres ; le milieu inter-
stitiel et les parois stalagmitées, fentes et nappes d’argile, dans I'état
actuel de nos connaissances, en sont dépourvus (les troglophiles ou
les guanobies que I'on trouve souvent sur les parois stalagmitées,
méme en obscurité totale, ne font pas partie de ce dernier groupe-
ment, au sens de Vandel).

Les Diptéres d’origine endogée sont rares dans les grottes et ne
dépassent pas souvent la zone d’entrée. Quant aux Diptéres aqua-
tiques, on en connait peu et la plupart sont accidentellement entrai-
nés dans le milieu hypogé ou bien se confinent a la zone de pénom-
bre ; des aquatiques vraiment cavernicoles, comme les larves de
certains Moustiques africains, se nourrissent de guano plus ou moins
dilué et seraient plus commodément classés dans les guanobies.

Enfin I'association pariétale, comme I'ont fait remarquer Bitsch
(1959), Vandel (op. cit.) et Motas, Decou et Burghele (1967), est cons-
tituée d’éléments d’origine trés diverse. En fait, comme I'ont sou-
ligné Motas et auct., il apparait que les parois et les voltes des
grottes et, 4 un moindre degré, celles des cavités souterraines arti-
ficielles, représentent des surfaces le long desquelles se déroulent
(horizontalement et verticalement) des gradients d’humidité, de tem-
pérature, de turbulence, d’éclairement, tels qu’animaux exogénes et
endogénes peuvent en quelque sorte « choisir » le biotope, le micro-
climat, qui leur conviennent le micux. Cette recherche des conditions
préférentielles explique les nombreuses variations de la localisation
temporelle et spatiale que ’on peut observer chez les membres régu-
liers de la faune pariétale.

Des six biotopes proposés, donl quatre seulement nous intéressent
dans le cadre de cette étude, un seul, le guano, posséde un groupe-
ment de Diptéres homogéne. Nous avons donc décidé de ne pas sui-
vre dans notre exposé la classification par biotopes de Vandel.

Schiner (1854) et Racovitza (1907) ont divisé les animaux caver-
nicoles en troglobies, troglophiles et trogloxénes, catégories si fami-
lieres aux biospéologues qu’il est inutile de les définir ici. Cette clas-
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sification, qui s’est révélée un peu sommaire, a ¢t¢ complétée par la
suite par Jeannel (1926), Leruth (1939), Pavan (1944, 1950) et Ruffo
(1960). Motas, Decou et Burghele I'établissent ainsi :

A. Eucavernicoles — 1) Troglobies.
2) Troglophiles (Eutroglophiles).
B. Subcavernicoles — 1) Subtroglophiles (Trogloxénes réguliers).

2) Trogloxénes.
3) Parasites.
4) Guanobies.

Si les quatre premitres catégories sont relativement faciles a défi-
nir, les guanobies et les parasites posent quelques problémes. Nous
remplacerons, comme Pont fait Leruth (op. cit.) et A. et V. Decou
(1964) le terme de guanobies par celui de guanophages, comprenant
les guanobies et les guanophiles selon qu’il s’agit d’animaux sténo-
phages ou non. Nous emploierons le mot plus large de zoophages au
lieu de parasites ; ces derniers, d’ailleurs, forment un ensemble assez
hétérogeéne : beaucoup d’entre eux (Acariens Ixodoidés, Siphonap-
téres, Diptéres Culicidue et Psychodidae Phlebotominae) sont plus
ou moins étroitement liés, dans leurs stades larvaires, au guano de
Chauves-souris. Méme, les stades imaginaux de certains (lrodoidae.
Culicidae, Phlebotominae) ne sont nullement indépendants du milieu
souterrain, dans lequel ils évoluent loin de leurs hotes et auquel ils
peuvent étre physiologiquement adaptés (nous verrons que des Dip-
téres africains peuvent étre qualifiés de parasites-troglobies, cf.
Leleup, 1956). Ces restrictions faites, nous suivrons dans notre
exposé cette classification qui nous parait la plus commode.

Précisons encore que nous aurons rarement a faire une distinction
entre la faune diptérienne des grottes naturelles, karstiques ou non,
et celle des cavités souterraines artificielles (mines, carriéres, souter-
rains, etc..). La majorité des Dipteres fréquente en effet indiffé-
remment les unes ou les autres.

III. Les Trogloxénes.

Cette catégorie est constituée par des animaux présents sous terre
par accident ou grace a leur vaste tolérance écologique (Ruffo,
1960) ; relativement indifférents aux conditions de la vie souter-
raine, ils ne sont retenus dans les cavernes par aucune nécessité phy-
siologique et ne s’y reproduisent qu’exceptionnellement. Dans la
littérature biospéologique, ils sont le plus souvent class¢ sous la
rubrique « trogloxénes occasionnels », par opposition aux «tro-
gloxénes réguliers ». )

Les Diptéres trogloxénes ne dépassent généralement pas la zone
de pénombre ; ils fréquentent surtout les parois et les vottes, les
accumulations de débris végétaux des entrées, les excréments divers,
les collections d’eaun encore éclairées.
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Les Diptéres lucifuges et hygrophiles qui se réfugient sous la végé-
tation basse, dans les crevasses de rochers, les arbres creux, les
caves etc..., trouvent souvent aux entrées des grottes un microclimat
qui leur convient ; ils font alors partie de la faune pariétale. Ce sont
principalement des Nématocéres (Tipulidae, Limoniidae, Mycetophi-
lidae, Sciaridae, Cecidomyiidae, Chironomidae) auxquels s’ajoutent
des Dolichopodidue, des Empididae, des Phoridae et des Sphaeoce-
ridae. La plupart du temps, on peut retrouver les mémes éléments
dans la végétation voisine de la grotte, aux endroits abrités et hu-
mides.

Beaucoup de ces espices, que 'on ne peut classer dans les sub-
troglophiles, s’abritent cependant ainsi fréquemment sous terre ct
sont signalés de grotles largement sépurées géographiquement.
Citons par exemple, chez les Mycelophilidue, Mycetophila ruficollis
Meigen (= lineola auct) trouvé en Belgique (Leruth, 1939), en
Suisse (Matile, 1962) et en France (Beaucournu et Matile, 1963), ou
encore M. ornata Stephens, connu également de Suisse et de France
et retrouvé en Bulgarie (Burghele-Balacesco, 1966). Le Dolichopo-
didae, Medetera truncorum Meigen, fréquent sur les trones d’arbre,
dans les creux de rocher, se rencontre occasionnellement aux entrées
des grottes européennes ; il est cité notamment de France (Jeannel,
1926), de Yougoslavie (Bezzi, 1914) et de Belgique (Leruth, 1939).
Par contre, en Algérie c'est un élément caractéristique de la faune
pariétale, ot on le rencontre par milliers (Jeannel et Racovitza,
1908 ; Bezzi, 1911 ; de Peyerimhoff, 1914),

Lorsque les grottes ou les carriéres s’ouvrent dans une dépression,
ou par un couloir en pente, ou bien par un trou dans Je sol, des
quantités de débris végétaux s’y accumulent. Ces amas plus ou
moins en décomposition sont toujours habités par une riche faune
de Diptéres saprophages, saproxyvlophages et muscicoles. Ce sont
surtout des Tipulidae, des Limoniidae, des Sciaridae, des Phoridae
et des Sphaeroceridae, dont les larves peuvent parfois s’y développer.
C’est ainsi que Leruth signale la capture dans un tel milieu de nom-
breux exemplaires d’éclosion de deux Limoniidae du genre Rhy-
pholophus, ainsi que de larves de Sciaridae ; Lindberg (1955) cite des
larves de Tipulidae de I'ile de Creéte. Des guanophages peuvenl aussi |
étre attirés de Vintérieur de la cavilé et 8’y reproduire. Leruth cite
Thelida atricornis (Meigen) (Heleomy:zidae), Leptocera bequaerti
Villeneuve et L. racovitzai Bezzi (Sphaeroceridae), tous trois habi-
tuellement inféodés au guano de Chauves-souris. Des humicoles,
surtout des Sciaridae, fréquentent ces amas végétaux ; Leruth a ainsi
pris la Sciaride apteére Pnyxia subterranea Schmitz, Quant & Epida-
pus atomarius (De Geer), dont le male est ailé el la femelle aptére,
sa capture est fréquente (Husson, 1936 ; Lengersdorf, 1939 ; Patrizi,
1956 ; Decu-Burghele, 1963).

Les déjections diverses que I'on trouve aux entrées des cavités
souterraines attirent des coprophages comme Scatopse notata (L)
(Scatopsidae), des Phoridae et des Sphaeroceridae, ainsi que la Mou-




184 LOIC MATILE.

che bleue commune, Calliphora erythrocephala ; cette derniére peut
éventuellement aussi se développer dans des débris végétaux en dé-
composition (Ginet, 1955 ; Motas ef auct., 1967). Ces animaux peu-
vent accomplir leur cycle dans la cavité mais les imagos la quittent
aprés Iéclosion.

Quand une cavité souterraine s’ouvre par une mare ou une résur-
gence, des larves de Diptéres aquatiques peuvent vivre dans la zone
de pénombre. Nous avons observé dans une mare a I'entrée d’unc
mine abandonnée des larves de Culiseta (Culicidne) et dans les pre-
miers métres du ruissean boueux qui lui servait de déversoir vers
I'intérieur, des nymphes de Platypeza (Platypezidae) et de Psiycho-
didae (Beaucournu et Matile, 1963). Zavrel (1943) signale des larves
et des nymphes de Culex (Culicidae), ainsi que des larves de Chiro-
nomidae ; Lindberg (1955) des larves d’Anopheles (Culicidae). Zavrel
a trouvé des larves de Chironomidae sur des parois ruisselantes ;
ce biotope est aussi fréquenté, sous terre, par des Dolichopodidae
(Séguy, 1963). Des Tipulidae, des Culicidae, des Psychodidae et des
Chironomidae occupent, 4 certaines époques de I’année, les mares
des Batu Caves, en Malaisie (MacClure, Boo-Liat and Winn, 1967) ;
la plupart sont des trogloxénes, mais certains sont sans doute des
troglophiles-guanophiles.

Quelques Diptéres endogés se réfugient parfois dans les grottes
froides. Les Chionea sont des Limoniidae aptéres des régions bo-
réales de la zone holarctique ; en Europe moyenne, on constate pour
ces espéces une ¢ dislocation de I'aire de répartition » et la « locali-
sation résiduelle sur des reliefs montagneux » (Heim de Balsac,
1934). Les captures méridionales de Chionea ont été faites princi-
palement sur la neige, mais on signale des captures hivernales dans
des nids de Rongeurs, des terriers de Blaireau, des nids de Guépes
ou des souches d’arbre (Bitsch, 1955). Des Chionea ont été prises
aux entrées de grottes froides des Alpes et des Balkans (de Peyerim-
hoff, 1906 ; Bezzi, 1911 ; Pierre, 1924 ; Venturi, 1956 (*)), ainsi
qu’aux Etats-Unis (Byers, 1960). Venturi fait remarquer que les loca-
lités cavernicoles européennes sont limitées a4 la marge méridionale
de V'aire de répartition de ces espéces.

11 faut rapprocher des Chionea le Chironomidae Cataliptus neye-
rimhoffi Bezzi, subaptére et privé de balanciers, découvert par de
Peverimhoff dans des « tesserefts » (grottes a neiges) du Djurdjura
(Algérie) et que I'on retrouve a Iair libre, vers 2000 métres d’altitude,
dans les crevasses de rocher ; sa larve est probablement endogée
ou nivicole (de Peyerimhoff, in Bezzi, 1916).

D’autres biotopes peuvent étre habités par des Diptéres troglo-
xénes ; il ne saurait étre question de les citer tous. Par exemple.
Leruth a trouvé des larves de Sciaridae dans des détritus d’inon-
dation, des larves, probablement de Sphaeroceridae, dans des cham-

(*) Voir la mise au point de A. Burghele-Balacesco, 1969 (Ann. Soc. ent.
France, N.S., 5 (4), 983-1000).
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pignons qui se développaient sous les lampes d'une grolte amé-
nagée ; la Mouche du fromage (Piophila casei L.) se développe par-
fois dans les appats introduits par les biospéologues, etc...

IV. Les Subtroglophiles.

Ce sont des animaux qui, ne se reproduisant pas sous terre, y sont
cependant attirés réguliérement pendant une période donnée de
'année, le plus souvent pour hiverner ou estiver. Ils font pour la
plupart partie de la faune pariétale, ot ils se rassemblent quelque-
fois en foules immenses. La limite est parfois difficile a tracer entre
trogloxénes et subtroglophiles ; par exemple Medetera truncorum
peut étre considér¢ comme trogloxéne en Europe el subtroglophile
en Afrique du Nord, ol il semble hien qu’elle estive régulicrement
sous terre ; mais comme on I'a déja remarqué pour les Trichoptéres,
le degré de troglophilie s’accentue souvent du Nord vers le Sud
(Botosaneanu, 1959 ; Motas et aucl., 1967). C'est ce qui se passe
entre autres, pour les trogloxénes Medetera truncorum et Chionea,
comme pour le troglophile Speolenta leptogaster.

Les Diptéres subtroglophiles ont été étudiés par Motas et auct.
(op. cit.) dans leur travail sur Passociation pariétale : ils v distin-
guent des espéces estivantes, hivernantes et mixtes (c’est-a-dire
ayant des générations estivantes et hivernantes). Les remarques de
ces auteurs sur les grottes d’Olténie sont aussi valables pour le reste
de I’Europe.

L’espéce estivante Ia plus commune en région paléarctique est
Limonia nubecnlosa Meigen. Habituée des grottes d’avril 4 octobre,
avec un maximum de fréquence en juillet-aoiit, elle fréquente aussi
les carriéres, les caves, les fentes de rochers ete... En Roumanie, cette
espéce apparait vers la mi-avril et disparait en octobre ; son appa-
rition est plus précoce dans ’'Ouest de la France, out elle a lieu vers
la fin mars (Matile, 1959). Nous avons évalué sa densité, dans les
cavités de cette région, en juillet-aofit, 4 30 individus par m2, et
jusqua 50/m? dans les endroits préférentiels. Les Limonia station-
nent principalement a la partie inférieure des parois voisines de I’en-
trée, emplacement caractérisé (Motas et auct.) par le mélange froid
et faible des courants d’air endogéne et exogéne avee prédominance
du premier ; dans les grandes grottes, ils se dispersent davantage,
mais occupent une place plus haute sur les parois, ce qui s’explique
par le fait que la ligne de démarcation des courants d’air est, en 6té,
oblique et ascendante de I'entrée vers le fond. En Olténie, les copulas
se produisent en aodit el septembre ; elles commencent en juillet
dans I’'Ouest de la France.

Outre Limonia nubeculosa, on rencontre sous terre, en Europe,
d’autres estivants, principalement des Mycetophilidae (Exechia) et
quelques Heleomyzidae (Eccoptomera, Amoebaleria). Le Dixidac
Diza martini Peus pénétre en foule dans les cavités de I’Ouest de la
France, de juin & aoit ; sa densité peut alors atteindre, ou méme
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dépasser, celle de Limonia nubeculosa (Matile, 1961). Il est bien cu-
rieux que ce petit Diptére n’ait été signalé qu'une seule fois, d'une
grotte de la Montagne Noire (Husson, 1947). Probablement, comme
le suggeére le Dr Peus (in litt.), s’agit-il d'une espéce hygrophile et
lucifuge qui ne s'abrite sous lerre que durant le jour. Sa présence
extrémement réguliére en nombre immense dans les grottes et car-
ricres de ’Ouest de la France est remarquable.

Le Diptére hivernant typique des groltes de la région holarctique
est le Moustique commun Culex pipiens L. La biologie de cetle espeee
est suffisamment bien connue pour que nous ne nous y altardions

Fii. 1. — Rymosia fusciala (Meigen), @ {orig..

pas ici. On sait que la race que I'on rencontre sous lerre est la race
hétérodyname et anautogéne Culex pipiens pipiens. Celle-ci est
astreinte, pour.pouvoir se reproduire, 4 une diapause hivernale des
femelles (voir Roubaud, 1933 ; Leruth, 1939 ; Tekle, 1960 ; Vandel,
1964). Les femelles en diapause se lrouvent en ¢tat de repos (asthé-
nobiose), caractérisé par le jeune total et le grand développement du
corps gras abdominal (autotrophie adipogénétique). Celles-ci occu-
pent donc en masse, d’octobre 2 avril, les grottes, caves, carricres,
entrées de mine cte..., se tenant sur les parois, comme I'ont montré
Motas et auct., dans la zone de mélange des courants d’air exogeéne
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ct endogéne. Cependant, on trouve des individus isolés pendant toute
I’année ; nous avons capturé quelques miles en juillet et en novem-
bre (Matile, 1961).

D’autres Moustiques hivernenl a I’état adulle en compagnie de
Culex pipiens, en particulier des Culiseta. Citons encore Culex mime-
ticus Noé dans les grottes du Roussillon (Rioux et Arnold, 1953),
C. hortensis Ficalbi dans celles de I’Ouest de la France (Matile, op.
cit.), Uranotacnia unquiculata Edwards en Camargue et dans le Bas-
Rhone (Mouchet et Rageau, 1966). Des Anophéles hivernants sont
connus du Moyen-Orient (Charles, 1960 ; Farid, 1956) et d’Amérique
du Nord (Banta, 1907 ; Barr, 1967).

Des Mycetophilidae et des Heleomyzidae hivernent aussi sous
terre ; parmi les premiers, Rymosia fasciata (Meigen) (fig. 1) est sans
doute le plus commun dans les grottes européennes. D’aprés Molas
et auct., Heleomyza brachypterna Loew est I'Heleomyzidue hivernant
le plus répandu en Olténie. Ces auteurs citent aussi Chrysomyia albi-
ceps Wiedemann (Calliphoridae) et Liancalus virens Scopoli (Doli-
chopodidae). Le Syrphidae Eristalis tenax (L.) s’abrite souvent en
hiver dans les fissures ou sous les pierres.

Les espcces mixtes, a générations hivernantes el estivanles, princi-
palement Mycetophilidae et Helecomyzidae, se rencontrent toute I’an-
née, mais on note presque toujours chez ces animaux une prédo-
minance estivale ou hivernale. Par exemple des Mycetophilidae com-
muns sous terre comme Messala cinerea (Meigen) et ). saundersi
Curtis, Rymosia fenestralis (Meigen) et R. dziedzeckii Edwards,
montrent une nette augmentation en juillet-aout. Par contre, Heleo-
myza captiosa (Gorodkov) (*) prédomine en hiver en Olténie et en
été dans les autres groltes européennes. Cette espéce, que I’on ren-
contre souvent en trés grand nombre, est caractéristique de la faune
pariétale vestibulaire. En Israél, le Culicidae Anopheles sergenti
Theobald est présent toute I'année dans les cavernes, mais avec de
grandes fluctuations numériques ; il y a toujours beaucoup plus de
males que de femelles (Saliternik, 1967).

V. Les Troglophiles.

Cette catégorie écologique regroupe, dans le sens de Ruffo (1960)
des espéces (ui montrent une spéceificité élective a I'égard du milieu
souterrain, pour lequel ils sont plus ou moins spéeialisés. Elle cor-
respond a I'ancienne conception des « troglophiles » moins les gua-
nophages, les parasiles et les animaux dont une ou quelques géné-
rations se développent occasionnellement sous terre (en particulier
les « troglophiles des entrées »).

(*)Gorodkov (Ent. Obozr., 11 : 3, 1962) a montré que Heleomyza serrata (L.)
devait étre scindé en deux espéces. Les captures signalées d’Europe centrale et
méridionale se rapportent a H. captiosa.
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Quelques Diptéres comme Aecothea praecox (Loew), Gymnonomus
troglodytes Loew (Heleomyzidae), Speomyia absoloni Bezzi et paren-
tela Séguy (Sphaeroceridae), Lamposoma cavaticum Becker (Empi-
didae), ne sont connus que de quelques cavités souterraines d’Eu-
rope et sont en général considérés comme troglophiles. On ignore
tout de leur biologie ; assez curieusement, Aecothea praecox est sur-
tout abondant dans les carricres, sa capture dans les grottes natu-
relles est exceptionnelle. Les carri¢res souterraines étant beaucoup
plus susceptibles que les grottes d’héberger des Mammiféres tels
que Blaireaux et Lapins, cela nous suggeére une origine pholéophile
que semble bien confirmer une capture dans un terrier de Lapin en
Angleterre (Collin, 1943). Sans doute la plupart de ces especes, lors-
qu’elles seront mieux connues, se révéleront-elles pholéophiles ou
guanophages plutot qu’eutroglophiles.

Des Sciaridae colonisent parfois du bois pourri amené en zone
profonde et s’y établissent alors 4 demeure. C’est notamment le cas
de Corynoptera ofenkaulis (Lengersdorf), inconnu en dehors du
domaine souterrain, qui habite certaines cavités d’Allemagne occi-
dentale et d’Autriche (Lengersdorf, 1929, 1952 ; Griepenburg, 1934),
de France (Husson, 1936 ; Matile, 1960) et de Roumanie (Decu-Bur-
ghele, 1963).

En dehors de (uelques espéces africaines que nous étudierons au
chapitre des parasites, mais que 'on pourrait classer ici, les Diptéres
typiquement troglophiles sont surtout représentés, dans les limites
de nos connaissances actuelles, par quelques Mycetophilidae tisseurs
de toile, carnassiers ou microphages, dont la biologie mérite que I'on
s’y attarde.

Les Diptéres des grottes sont en général des animaux discrets qui
n’attirent guére I'attention du spéléologue et exigent du naturaliste
une recherche attentive. L'un d’entre eux, cependant, est devenu
une véritable attraction touristique, cas certainement unique chez
les Invertébrés cavernicoles : chaque année, des milliers de visiteurs
envahissent la grotte de Waitomo, en Nouvelle-Zélande, qu’illumi-
nent des centaines de milliers de larves phosphorescentes du Mycé-
tophilide .\rachnocampa luminosa (Skuse).

Cet insecte extraordinaire a fait I'objet de mulliples publications
en langue anglaise (voir Hudson, 1926, 1950, et Richards, 1960).
Cependant, sa biologie n’est pas encore bien connue et des observa-
tions récentes comme celles de Richards (op. cit.) et de Gatenby
(1959, 1960) sont parfois contradictoires. Nous empruntons a Ri-
chards la plupart des données qui suivent.

La larve vit au plafond des grottes, ou clle tisse un « nid » tubu-
laire, horizontal, formé d’'un mélange de soie et de mucus. Ce nid,
dans lequel elle fait preuve d’une extréme mobilité, peut atteindre
10 cm de long (taille maximum de la larve : 4 cm). De cet empla-
cement, elle laisse pendre de nombreux filaments (jusqu’a 70), régu-
liérement pourvus de gouttelettes muqueuses, longs de 1 4 50 cm
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(fig. 2) ; la sécrétion de ces fils est un phénomeéne continu, ’animal
en accroissant peu a peu la longueur a partir de la base et réparant
et nettoyant son réseau apres chaque capture.

Dans le segment terminal de I'abdomen, se trouvent quatre points
émettant une lumicre bleu-verdatre (ui correspondent a 'extrémité
¢largie des quatre tubes de Malpighi. Il semble bien que la larve
puisse controler I’émission lumineuse : le bruit, les vibrations, la
lumicre, le froid, en provoquent P'arrét.

Fic. 2. — Les voutes de la grotte de Waitomo,
illuminées par les larves d’Arachnocampa luminosa.
(dessin de (. Boca, d'aprés photo N. Zeal. Nat. Publ. Stud.).

Cette lumiére, réfléchie aussi par les gouttelettes muqueuses des
fils de capture, attire des moucherons de la famille des Chironomi-
dae, en particulier Anatopynia debilis (Hutton), qui éclosent par
milliers de la boue du sol (*). lls se prennent dans les filaments et
s'engluent dans le mucus. Le mode de capture de la proie est encore
controversé. D’aprés Richards, I'Arachnocampa, alerté par les vibra-
tions, hisse sa proie jusqu’a son repaire, probablement en avalant
le filament-pécheur, et la dévore en la saisissant au thorax. D’aprés
Gatenby et Cotton (1960), au contraire, 'animal descend au niveau

(*) Nous possédons peu de données sur ce Chironome ; sans doute faut-il le
considérer, lui aussi, comme un troglophile.
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de sa capture et s’en nourrit tout en remontant. Le cal}llibalisme es:
fréquent chez cette esptce et d’autres proies que les Chironomes son
aussi mangées a l'occasion. ) . i

Les nymphes et les adultes (ﬁg. 3) sont ¢galement lumineux bien
que chez les males I'émission soit moins forte et, semblp-t-ll, moins
fréquente que chez les femelles. Les observations de Rlchards per-
mettent de penser que la luminosité de la feme!le joue un .role gans
le rapprochement des sexes. Il existe en Australie (Tasmanie et Nou-
velles-Galles du Sud) une forme voisine, de meeurs semblables, Ara-
chnocampa tasmuniensis Ferguson.

4. Dessin de F. Rodriguez, d’aprés

. . 7 inosa (Skuse),
Fie. 3. — Arachnocampa luminosa (Skuse) o e “he. Nutscrat

une photographie du New Zealand Government,
History of Flies, 1964, pl. 13.

La structure de Pappareil lumineux a été étudice pnrl\\'he‘elcr el
Williams (1915), Gatenby (1959, 1960) ct (‘mngu’ly (I.S)hﬂ). Chez la
larve, la partie distale des tubes de .\lul_pighi est élargie, les cellules
épithéliales cubiques, la lumiére tubulaire petite. Des mitochondries
en batonnet sont dispersés 4 la périphérie des cellules. Col}ll)lctgnt
'organe lumineux proprement dit, se trouve une couche réflectrice
formée de tissu trachéen hypertrophié, située latéralement et ventra-

DIPTERES CAVERNICOLES. 191

lement & I’extrémité du tube de Malpighi. Cette couche est abondam-
ment fournie de trachées qui s'y divisent, tandis que des troncs
la traversent pour se rendre & la périphérie des cellules photogénes.

D’apres Gatenby (1960), la membrane de celles-ci est profondé-
ment creusée de tubules et de replis visibles au microscope électro-
nique ; des terminaisons nerveuses aboutiraient a ce niveau. La larve
contrdlerait alors la fermeture des replis de la membrane, réduisant
ainsi 'approvisionnement en oxygeéne des cellules. Gangulv pense
que la couche réflectrice, inversement & ce qui se passe chez les
Lucioles, a davantage pour fonction d’assurer une large oxygénation
a Porgane lumineux que de jouer un véritable role de réflecteur.

On pourrait penser que 'on se trouve 14 en présence d'un véri-
table troglobie, si 'on ne rencontrail également les Arachnocampa
dans les ravins humides, sous les Fougéres arborescentes, dans les
tunnels artificicls etc... Ce genre n’est d’ailleurs ni le seul lumineux,
ni le seul carnivore parmi les Mycetophilidae. Plusieurs membres
de la sous-famille des Keroplatinae (Macrocera, Keroplatus, Cerote-
lion, Apemon, Platyura, cf notamment Mansbridge, 1933), a laquelle
appartient Arachnocampa luminosa, ainsi qu’au moins un Sciophi-
linae [(Neoampheria striata (Meigen), Matile, 1963], sont occasion-
nellement ou réguliérement prédateurs et tissent des toiles conte-
nant de P’acide oxalique qui intoxique les petits animaux qui s’y
prennent. Wahlberg (1848), Skuse (1890), Stammer (1932) et Kato
(1953) citent des larves lumineuses de différents Keroplatus. Leur
luminosité émane du corps gras et ne peut étre controlée par I’ani-
mal ; elle n’est pas due, comme on P'avait pensé, a des bactéries
endosymbiontiques (voir Pfeiffer und Stammer, 1930, et Buchner,
1965). Fulton (1939, 1941) a étudié la larve de Platyura fultoni
Fisher, dont ’appareil photogéne est formé de sacs antérieurs et
postérieurs bien fournis en tronecs trachéens.

Luminosité, régime carnivore et toile-piége ne sont donc nulle-
ment des adaptations & la vie souterraine ; elles existent aussi chez
des Mycetophilidae ¢épigés. La pullulation des Arachnocampa dans
certaines grottes néo-zélandaises est due a des facteurs ¢éminemment
favorables tels que humidité ¢levée, calme de I'air et hauteur de la’
voute (ces deux derniers éléments particuli¢crement propices au dé-
veloppement des filaments de capture, beaucoup plus courts chez les
larves épigées), abondance de proies, relative rareté des prédateurs.

Quelques autres Mycetophilidae tisseurs se rencontrent dans le
domaine souterrain. En région palcarctique, Speolepta leptogaster
(Winnertz) est le plus commun ; on le trouve dans les cavités arti-
ficielles aussi bien que naturelles et ’adulte a parfois été pris a I'ex-
térieur en Europe du Nord. Les larves tissent une loile ténue, irrégu-
licre, sur les parois et dans les anfractuosités, principalement en
zone de pénombre (fig. 4). A la suite de Jeannel, Séguy et Vandel ont
classé cette espice dans les guanobies. Il est possible (u’elle mange
occasionnellement du guano, bien qu’aucune observation récente ne
soit venue confirmer celle de Jeannel, mais il semble bien qu’elle se
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nourrisse le plus souvent aux dépens de I'association hyg.rnpéh'iql.le
(Schmitz, 1913 ; Matile, 1962). Motas et auct. (1967) la _cltcnt d’ail-
leurs en particulier « sur les parois couvertes d’une glaire d’algues
et de champignons ».

Enslin (1906) a trouvé dans des grotles et des caves des lar\"es d’e
Macrocera fasciata Meigen. Nous avons nous-mémes rencontré fré-
(quemment cette espéce dans les cavités souterraines de I’Ouest de
la France (Beaucournu et Matile, 1963 ; Matile, 1963). Ces'lurves ne
sont pas non plus guanobies, mais carnivores ; clles se tiennent a
proximité du guano (nous les avons souvent vues sous les pierres
délogées des parois el tombées sur le guano) et hs@cnl une g{'zu}de
toile liache, parsemée de goutelettes réfringentes, loxiques par I'acide

Fic. 4. — Speolepta leptogaster (Winnertz), larve (orig.).

oxalique qu’elles contiennent (Mansbridge, 1933). Ces larves se dis-
tinguent ais¢ment de celles de Speolepta par leur C()l!lelll‘ jaune-bril-
lant et la grande taille de leur toile. Elles se nourrissent probable-
ment des Acariens, Collemboles, microdiptéres etc... qui pullulent
a la surface du guano.

Arachnocampa luminosa et Macrocera fasciata appartiennent :: Ja
sous-famille des Keroplatinae, dont les lal'ygs sont apneustiques (%) ;
Speolepta leptogaster est le seul S_ciuplulmu’e uolucllemcpl connu
(ui soit propneustique. La respiration cutanée .de ces trois troglo-
philes, ainsi que leur régime alimentaire, sont tres probablement des
pré-adaptations a la vie cavernicole.

(*) Sauf celles de Planarivora insignis Hickman, pgrasiln‘ide de Planaires ter-
restre (Hickman, 1965, Papers Proc. R. Soc. Tasmania, 99).
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Cook (1913) signale dans une grotte du Guatemala une larve tis-
seuse qui se rapporte certainement & un Mycetophilidae et construit
un curieux réseau, extrémement régulier, comprenant des filaments-
pécheurs rappelant ceux d’Arachnocampa luminosa. Barr (1967) cite,
du systeme des Mammoth Caves (Etats-Unis, Kentucky), des larves
de Mycetophilidae qui tissent des toiles sous les pierres et sur les
parois ; il s’agit peut-étre de Speolepta leptogaster, dont la présence
a déja été signalée dans des grottes de I'Indiana.

Enfin, d’apres Pearse (1938), des larves « troglobies » de There-
nidae (Psilocephala sp.) habiteraient plusieurs grottes du Yucatan,
ot elles tissent de fines toiles pendant des voutes. Ceci correspond
si peu & ce que I'on connait de I'écologie des Therevidae qu’il nous
semble trés probable quil s'agisse en réalité de Mycetophilidae.

VI. Les Guanophages.

Avec Jeannel, Leruth et Decou A. et V. (1964), nous pouvons dis-
tinguer dans cette catégorie les guanobies, strictement inféodés au
guano de Chauves-souris, et les guanophiles, qui montrent une pré-
férence pour le guano mais se développent également dans d’autres
matic¢res animales en décomposition. Les guanobies ne comprennent
que quelques espéces ; les guanophiles sont assez souvent des Dip-
téres peu exclusifs qui, dans les grottes, semblent utiliser guano ou
autres excréments en fonction de leur importance relative, ou encore
parfois de petits cadavres. Quelques esptces sont associées a des
Mammiféres occasionnellement cavernicoles, tels (ue Blaireaux et
Lapins.

En zone holarctique, les Diptéres guanobies et guanophiles sont
principalement des Heleomyzidae, des Phoridae et des Sphaeroceri-
dae. Chez les Heleomyzidae européens, la « Mouche du guano », The-
lida atricornis (Meigen), est la plus commune. Elle fréquente surtout
les amas de guano, olt I'on trouve ses larves et ses pupes pendant
toute 'année, mais elle se nourrit parfois d’autres matiéres animales,
en particulier de déjections de Blaireau, ainsi que de cadavres et de
détritus végétaux. L’adulte court a la surface du guano ou se tient a
proximité, sur les parois. La morphologie de cette espéce a fait 'objet
d’une étude de A. et V. Decu (1961).

Beaucoup d’autres Heleomyzidae sont occasionnellement guano-
philes (Heleomyza, Eccoptomera, Amoebaleria...) ou coprophages
(Scoliocentra) et se rencontrent, hors du domaine cavernicole pro-
prement dit, dans les terriers de Mammiféres (voir notamment Hack-
man, 1963 a et b). Skidmore (1966) a trouvé Scoliocentra villosa
(Meigen), espéce répandue sous terre, se développant dans des cada-
vres de Rat ou de Grenouille placés & I'entrée de terriers de Lapins ;
Leruth la signale, avec Stratioborborus roserii Rondani, de déjec-
tions de Blaireau. Cette Mouche est donc, elle aussi, pholéophile.

ANNALES DE SPELEOLOGIE, tome 25, fasc. 1, 1970. 13
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Les Phoridae sont communs sous terre et complent quel(}ues re-
présentants guanobies, notamment Triphleba aptina (Schiner) et
T. antricola Schmitz en Europe, Megaselia cavernicola (Brues) en
Amérique du Nord. Ces espéces partagent avec quelques S_pﬁneroc.e:
ridae, en particulier Leptocera racovitzai (Bezzi), la part_lculante
d’avoir perdu la faculté de voler, bien (ue possédant des ailes nor-
malement développées ; les femelles montrent souvent une physo-
gastrie prononcée, due & un grand développement du corps gras
abdominal. T. aptina (fig. 5) et antricola, M. caverr_uco.lu, ne semblent
pas avoir été trouvés hors des grottes, L. racovitzai est également
connu de nids de Taupes et de Guépes.

Fi6. 5. — Triphleba aptina (Schiner), Q. D'aprés E. Séguy, in La Biologie des
Diptéres, 1950, fig. 144,

D'autres Phoridae ¢l Sphaeroceridue se développent a I'occasion
dans le guano ou d’autres excréments, de méme que des Scutopsxdrl‘c:,
des Sciaridae, des Psychodidae, des Trichoceridae et des A nll}Omglf-
dae (Fannia). Citons comme exemple Trichocera maculipennis (Mei-
gen), souvent commun & tous les stades dans les ~gr0ttes a guano
d’Europe occidentale, que nous avons trés régulicrement observé
aussi en association avee le Blaireau et qui, dans la grotte de la
Verna (La Pierre-Saint-Martin), se développe parfaitement dans le
fromage utilisé comme appat & Coléoptéres (%),

(*) Voir Cabidoche (M.), 1968 (dnn. Spéléol., 23 (3), 667-638).
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Bien que leurs premiers stades soient inconnus, nous pensons que
I'Heleomyzidae Gymnonomus troglodutes Loew, dont les veux sont
réduits, le Sphaeroceridae Speomyia absoloni Bezzi, tous deux incon-
nus dans le milieu ¢pigé, sont probablement guanophages. S. abso-
loni est un Diptere dont les ailes et les yeux sont réduits, les ocelles
absentes ou punctiformes, la téte trés développée. Séguy (1963) a
décrit une espéce voisine, S. parentela, dont la femelle est nettement
physogastre et qui présente les mémes caractéres que S. absoloni,
mais moins marcués.

La faune du guano a été étudice, pour les grottes d’Europe cen-
trale, par A. et V. Decou (1964). Ces auteurs ont montré que I'abon-
dance des guanophages changeait en fonction du vieillissement du
guano. Les Diptéres apparaissent en premier et le nombre de leurs
larves peut diminuer de quinze fois, dix jours apres le départ de la
colonie de Chauves-souris. Les Diptéres typiquement guanophages
sont ensuite remplacés par des éléments a tendance saprophages,
pour les Diptéres, larves de Sciaridae et de Sphaeroceridae. Les
Diptéres du guano possédent une certaine tolérance a la chaleur et
au desséchement mais leur diminution numérique lors du vieillisse-
ment de leur milieu montre 4 'évidence qu’ils sont préférentielle-
ment liés au guano humide.

En ce qui concerne les grottes tropicales, beaucoup moins bien
connues, Edwards (1929) cite des Batu Caves, en Malaisie, un Chiro-
nomidae et un Stratiomyiidae. MacClure et auct. (1967) ont étudié ce
dernier, Sargus metallinus var. mactans Walker. Les adultes dépo-
sent leurs ceufs par milliers dans le guano lorsqu’il est imbibé d’eau.
Les larves s’y nymphosent lorsqu’il se desstche et les imagos quit-
tent la grotte peu apreés I'éclosion. Dans les grottes des iles Fidji, on
connait deux Milichiidae et deux Muscidae du guano, principalement
composé de débris chitineux, de la Chauve-souris Emballoneura
semicaudata Peale (Lever, 1964). Pearse (1938) cite des Stratiomyii-

dae et des Phoridae guanophages des grottes du Yucatan. Hiernaux .

et Villiers (1955) ont découvert, dans des cavernes de Guinée, des
Psychodidae et des Sphaeroceridae guanophiles.

Adam et Valtier ont étudi¢ des Ceratopogonidae guanobies et gua-
nophiles (Dasyhelea adami et D. flava), ainsi que quelques autres
espéces occasionnellement guanophages, de grottes du Congo et dn
Gabon (Vattier, 1964 ; Vattier et Adam, 1966 a et b). Les larves de
Dasyhelea adami vivent dans une solution homogcne de guano
liquide, ol elles cohabitent avec celles d’un Psychodidae, Telmatos-
copus albipunctatus. Elles migrent vers le guano sec pour s’y nym-
phoser. Les adultes se tiennent & proximité, sur les parois rocheuses
verticales ; ils présentent un fort phototropisme positif, ce qui a per-
mis aux auteurs d’effectuer des milliers de captures au moyen de
pitges lumineux. Beaucoup de Ceratopogonidae sont hématophages
mais ce ne semble pas étre le cas de D. adami. Les larves de Culi-
cidae africains cavernicoles se nourrissent aussi de guano, mais nous
parlerons de ces Moustiques au chapitre des parasites.

i
1
I
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Enfin, il faut mentionner ici 'extraordinaire .'llnrmulomyia“hir-
suta Austen 1936, unique espéce de la famille des Mormotomyiidae,

; -
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Fia. — Mormotomyia hirsuta Austen, 5. D'aprés E. E. Austen, Pree. Zool.

See. London, 1936, p. 427.

inlermédiaire entre les Acalyptéres et les Scatophagidae, le seul
Diptére qui, d’aprés Séguy (1963), représente un type de troglobie
véritable (fig. 6). Cette mouche posséde de trés longues pattes, les
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ailes sont réduites a deux moignons lancéolés, les balanciers absents,
le corps hérissé d’une pilosité épaisse et dressée, ce qui lui donne
I'aspect d’'une Araignée (d’olt le nom que lui a donné Austen : « la
terrible Mouche hirsute »...). Elle mesure prés de 25 millimétres,
pattes comprises. Les yveux composés sont réduits, les ocelles absents.
La pilosité de la femelle est moins développée, le corps plus trapu.

On ne connait qu’une scule localité de cette espéce, a Ukazzi Hill
(Kenya) ; il ne s’agit pas en réalité d’une véritable grotte, mais d’une
crevasse verticale dans un rocher (« a cave-like cleft »). Van Some-
ren a pu faire des observalions sur place, qui sonl citées par van
Emden (1950) : seul le fond de cette crevasse est accessible ; la par-
tie supérieure est habitée par une colonie de Chauves-souris dont
van Someren n'a pu se procurer de spécimen. Lors des abondantes
pluies tropicales, une masse de guano est entrainé & la base de la
fissure ; c’est dans ces circonstances u’il a pu observer des centaines
de Mormotomyia a tous les stades. Les larves mangent le guano, la
pupaison a lieu en dehors de celui-ci, sur les pierres avoisinantes ;
la pupe est curieusement dressée verlicalement, fixée par deux pro-
cessus spinuleux anaux. Van Emden pense que les adultes pour-
raient sucer les sécerétions cutanées des Chauves-souris ou I'exsuda-
tion du guano.

Les différents exemples (ue nous avons cités permettent d’attri-
buer aux Diptéres guanobies et guanophiles une série de caractéres
régressifs : affaiblissement ou perte de la fonction du vol avec éven-
tuellement brachyptérisme, physogastrie des femelles, diminution de
la taille des veux et des ocelles, allongement de I'arista antennaire.
Hackman (1963 a, b) a étudié Ia faune diptérienne des terriers de
petits Rongeurs en Finlande. Il montre que bien des Diptéres pho-
léophiles eucénes et tychocenes présentent aussi tout ou partie de ces
caractéres ; bien des espéces sont communes aux lerriers et aux
cavernes. Il nous parait logique de penser avec Leleup (1956) et
Vandel (1964) que, comme dans la plupart des autres Ordres d’In-
sectes, les Diptires guanobies dérivent de pholéophiles. Les guano-
philes réguliers sont encore, ou étaient récemment, des habitants des
terriers, a titre soit de coprophages, soit de saprophages, et ont uti-
lisé le guano des cavernes comme une nourriture a laquelle ils
étaient physiologiquement préadaptés, de méme qu’au milieu caver-
nicole.

VIIL Les Zoophages.

Pour des raisons de commodité, nous groupons sous cette rubrique
des animaux qui, pendant tout ou partie de leur existence, vivent
exclusivement aux dépens d'une ou de plusieurs aulres espéces ani-
males.

Les larves de Cuterebra qui provoquent une myiase dans le cou
des Rats des cavernes (Neotoma magister Baird) dans les Mammoth
Caves (Barr, 1967) ne peuvent évidemment en aucune facon étre
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considérées comme appartenant au domaine cavernicole. Un Phori-
dae, Megaselia melanocephala von Roser, pond dans les cocons de
I’Araignée troglophile européenne Meta menardi Latreille (Decou-
Burghele, 1961). Les larves se nourrissent des ceufs de I’Araignée et
se métamorphosent dans le cocon méme ; les adultes quitteraient la
grotte aprés I’éclosion. N’ayant pu se procurer qu’un matériel res-
treint, Decou-Burghele n’est pas certaine qu'il s’agisse d'un préda-
teur exclusif de I’Araignée. Un Tachinidae, Arctia (Thyrptocera) sn.,
est peut-étre parasite du Grillon cavernicole Arachnomima microph-
thalmus Chopard, qui vit en Malaisie dans les Batu Caves (Edwards,
1929).

Les aulres Diptéres prédateurs cavernicoles connus sont d’une
part des Culicidae et des Psychodidae Phlebotominae hématophages.
d’autre part des Pupipares, ectoparasites, appartenanl aux Strebli-
dae et aux Nycteribiidae.

LES CULICIDES ET PHLEBOTOMES CAVERNICOLES.

En 1945, Liebed découvrait dans la « Grande Grotte » de Thysville
(Rép. dém. du Congo) un Anophéle cavernicole, Anopheles vanhoofi ;
puis Leleup, Mattingly, Villiers, ainsi qu’Adam et plusieurs entomo-
logistes de 'O.R.S.T.0.M. et de I'Institut Pasteur, trouvaient dans des
grottes africaines six autres espéces d’Anopheles et un Uranotaenia
inféodés au domaine souterrain. Adam a publié en 1965, dans les
Annales de Spéléologie, une note faisant le point des connaissances
sur la question. Les données qui suivent en sont tirées et nous ¥
renvoyons le lecteur pour plus de détails.

Les gites connus de ces Moustiques sont peu nombreux mais leur
aire de répartition s’é¢tend du 12° paralléle Nord au 12° parall¢le Sud.
Leurs larves vivent dans les collections d’eau (flaques, gours, mar-
mites, etc...) contenant du guano dont elles se nourrissent. Celles de
la plupart des esptces peuvent supporter au moins un éclairement
faible ; celles de A. smithi rageaui et A. caroni peuvent occasionnel-
lement se développer & I'obscurité compléte. Les imagos semblent
montrer la méme tolérance & la lumicre, mais deux espéces au moins
ne peuvent survivre si '’humidité relative tombe au-dessous de 90 %.
Les femelles sticent le sang des Mammiféres qui fréquentent leurs
gites, notamment celui du Pore-épic de forét (Atherurus africanus
Gray) el de Chauves-souris diverses ; elles peuvent leur transmettre
des Hémosporidies. On rencontre certaines espéces a extérieur dans
des gites obscurs ; celles du « complexe smithi » semblent avoir pour
hote préférentiel 'Athérure, dans le terrier duquel on peut les re-
trouver. Nous sommes donc 14 en présence de véritables troglophiles.,
guanobies a I'élat larvaire, hématophages a I'état imaginal, et d'ori-
gine pholéophile.

Anopheles hamoni Adam n’est connu que de la forét de Bangou
(Rép. du Congo), ou il forme une colonie importante dans la grotte
de Meya-Nzouari et fréquente aussi deux cavernes voisines. Les
larves vivent a I'obscurité totale dans les gours, flaques et creux de

 ——
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rocher, 12 ol des nappes de guano flottant a la surface leur permet-
tent de se nourrir (elles sont absentes des gites vaseux ou, au con-
traire, de ceux qui sonl privés de maticres organiques). Ces gites
disparaissent pour la plupart pendant la saison s¢ehe ; selon Adam,
il est méme vraisemblable que, certaines années, ils soient totale-

s
&
FiG. 7. — Anopheles faini Leleup, Anophéle troglophile du Congo. D’aprés N.
Leleup, 4nn. Mus. R. Congo Belge, 46, 1936, fig. 11.

ment asséchés. A cette saison, les imagos cux-mémes sont confinés
a I'extrémité la plus profonde de la grolte, ot subsistent quelques
flaques résiduelles. Ils réoccupent la grolte au fur et & mesure que
les gites larvaires se remplissent, mais Adam nec les a jamais ren-
contrés qu’a l'obscurité totale. Les larves montrent un net photo-
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tropisme négatif ; une expérience (Adam, 1962) prouve de leur part
une certaine capacité de résistance au desséchement des gites (celles
d’A. smithi rageaui poss¢dent la méme faculté). Les adultes, qui se
liennent au repos sur la volte, se gorgent préférentiellement sur
Miniopterus inflatus Thomas, auquel ils transmettent un Plasmo-
dium ; ils piquent toutefois volontiers, en élevage ou spontanément,
d’autres Chiroptéres, I'Athérure, divers Rongeurs ou I'Homme.

L’imago d’Anopheles hamoni est dépigmenté, ce qui lui donne
Paspect caractéristique d’un Moustique dont les écailles, frottées, se
sonl détachées ; les pattes sont plus allongées que dans le reste du
groupe. La larve est également claire, parfois presque translucide.
Adam a pu montrer chez cette espéce l'existence d'un phénoméne
de dysharmonie gonotrophique : alors (ue chez les autres Anophtles
un seul repas de sang, pris dans des conditions favorables, suffit
pour permettre la maturation des ccufs et la ponte, il en faut quatre
pour 4. hamoni. Le cycle gonotrophique dure donc quinze jours,
alors qu’il s’accomplit en deux ou trois jours chez une espéce épigée
comme A. gambiae. Le cycle de développement des stades préima-
ginaux est également allongé : il dure 24 jours, pour 11 chez A. gam-
biae. D’autre part les ceufs sont plus grands que la moyenne et pon-
dus en nombre plus faible ; ils font preuve d’une résistance remar-
quable & 'asséchement.

A. hamoni présente donc les caractéres snivants : larves et adultes
vivant dans Pobscurité totale, inconnus dans le milieu ¢épigé ; aire
de répartition trés restreinte ; ralentissement sensible des processus
vitaux, avec notamment dysharmonie gonotrophique ; résistance a
I'asséchement périodique des gites larvaires, mais par contre incapa-
cité de survie des imagos si 'humidité relative tombe & moins de
96 9% ; larve guanobie, adulte 1ié préférentiellement a4 une Chauve-
souris ; chez I'imago, tendance & la dépigmentation et &4 I’allonge-
ment des membres. Devant I'ensemble de ces caracteres, il ne nous
semble pas douteux, dans I’état actuel de nos connaissances, que le
qualificatif de troglobie appliqué par Adam a son espéce soit justifié
méme si, comme le fait remarquer Vandel, les yeux ne sont pas
réduits.

Il nous faut revenir ict sur le cas d'un Anophele troglophile, A. ca-
roni : Adam a prouvé qu'il montrait un ralentissement des processus
vitaux intermédiaire entre A. gambiae et A. hamoni, et il peut se
développer, a 'occasion, a 'obscurité totale (Adam émet ’hypothése
que certaines pontes donnent naissance a des larves capables de se
développer en Pabsence de lumiére et d’autres pas). Notons cepen-
dant que larves et adultes font preuve de phototropisme positif. Les
travaux d’Adam (1961) et de Pajot (1964) ont montré que celie
espéee est lice & ’Athérure mais qu’en captivité elle peut aussi se
nourrir sur des Chauves-souris. Peut-étre avons-nous 12 un exemple
de pholéophile colonisant progressivement le milieu cavernicole et en
passe de devenir, comme A. hamoni, un véritable troglobie.
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Nous pouvons rapprocher des Anophéles cavernicoles des Phlébo-
tomes (Psychodidae) dont une demi-douzaine d’espéces a été décou-
verte dans diverses grottes africaines (*). Les adultes se nourrissent
surtout de sang de Microchiroptéres ; Phlebotomus gigas Parrot el
Schwetz et Phlebotomus mirabilis Parrot et Wanson acceptent, en
élevage, de piquer aussi la Roussctte ainsi que, pour P. gigas, un
Rat du genre Praomys, 'Homme et sans doute I’Athérure (Vattier,
1966). Ces deux espéces, ainsi que P. crypticola Abonnenc, sont de
teinte testacée ; P. gigas présente en outre des veux réduits, mais le
nombre de facettes est variable (Vattier, in litt.).

Vattier a pu obtenir d'intéressantes données sur la hiologie de
P. gigas et mirabilis et a découvert le gite larvaire de cette dernicre
espéce. Tous deux présentent, comme Anopheles hamoni et caroni,
un cycle gonotrophique complexe et un développement trés lent. Les
larves de P. mirabilis, dans la grotte de Meya-Nzouari, vivent dans
une terre trés sombre, trés meuble el riche en matiéres organiques.
Il est probable que les autres espices accomplissent, elles aussi, la
totalité de leur cycle sous terre. Il est permis de penser que, comme
chez les Anophéles, ces Phléhotomes comprennent des troglophiles
et des troglobies (en particulier P. gigas, mirabilis et crypticola).

Des Phlébotomes dont les mceurs doivent étre semblables (des
femelles gorgées ont été prises) sont signalés des Batu Caves, en
Malaisie, et des Gomantong Caves, & Bornéo, par Quate et Fairchild
(1961).

LES PUPIPARES.

Les Pupipares sont des Diptéres ectoparasites dont les larves se
développent dans les voies génitales de la femelle jusqu’a leur matu-
rité. Ils comprennent trois familles, Hippoboscidae, Nycteribiidae et

Streblidae, dont seules les deux derniéres, strictement inféodées aux -

Chiroptéres, nous intéressent iei. Morphologiquement parents des
Acalyptéres (Hennig, 1941 ; Jobling, 1951), les Pupipares dérive-
raient, d’aprés Jobling, de Diptéres guanobies qui se seraient pro-
gressivement adaptés i la vie parasitaire ; cependant Oldroyd (1964),
au contraire, pense (u’ils étaient déja hématophages avant de com-
mencer & se reproduire sous terre.

Les Nycteribiidne sont tous aptéres, les pattes sont trés longues,
munies de fortes griffes, le corps aplati, les veux ocelliformes ou
nuls (fig. 8) ; ils peuvent se déplacer avec une grande rapidité dans
la fourrure de la Chauve-souris dont ils sucent le sang. Largement
répandus dans le monde, ils colonisent le milieu souterrain en méme
temps que leurs hotes.

") Ce travail était déja remis 4 PEditeur lorsqu’a paru l'excellente mise au
point sur les Phlébotomes cavernicoles de Vattier-Bernard et Adam (dnn. Spé-
léol., 24 (1), 143-161).
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Nous avons vu plus haut que les Moustiques el Phléhotomes des
srottes d’Afrique dtaient plus ou moins liés au milieu cavernicole,
auquel ils présentent des adaptations ; il est justifi¢ de les qualifier
de troglophiles, ou méme de troglobies. Ce n'est pas le cas des Nycte-
ribiidae, dont les stades libres sont trés courts et peuvent tout aussi
bien se dérouler dans le milicu épigé ; ainsi Phthiridium biarticula-
tum Hermann, parasite trés répandu des Rhinolophes européens,
dépose ses pupes aussi bien dans les grotles, fraiches et humides,
que dans les greniers, secs et chauds, le pourcentage d’éclosion étant
d'ailleurs également faible dans les deux cas (Beaucournu, 1961,
1967). Leurs stades libres comme leurs stades ectoparasites étant
relativement indifférents aux conditions du milicu souterrain, il ne
nous parait pas possible de considérer les Nycteribiidae (non plus

Fic. 8. — Une Nycté
1694, fig. 37.

ie. D’aprés H. Oldroyd, in The Natural History of Flies,

que les Streblidae) comme de véritables cavernicoles ; ceci nous
incline d’ailleurs 4 chercher, avec Oldroyd, I'origine de ces animaux
chez des hématophages épigés plutot que chez des guanobies hypo-
gés.

A quelques exceptions pres, les Nycteribiidae fonl preuve d’une
grande spécificité, au moins quant au genre de leur hote, souvent au
niveau de l'espeéce. Jeannel (1926) a cependant observé, dans les
colonies importantes de Chauves-souris, une sorte de « relachement
du parasitisme » caractérisé par une spéeificité atténuée. Le gréga-
risme plus ou moins prononeé des Chauves-souris influe surtout sur
la densité des parasites. C'est ainsi que Phthiridinm biarticulatum
inféodé principalement au genre Rhinolophus, est rare, dans I'Ouest
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de la France, sur R. hipposideros (Bechstein), espéce solitaire ; on
le trouve surtout sur R. ferrumequinum (Schreiber) ct R. euryale
Blasius, en nombre presque trois fois plus grand sur ce dernier,
dont le grégarisme est bien plus marqué (Beaucournu, 1961). Remar-
quons toutefois qu’il existe purfois des exceptions : Hooper et Hooper
(1956) ont trouvé §. biarficulatum trés commun sur R. hipposideros
dans les grottes du Devonshire. La densité étant en régle générale
augmentée dans les essaims, il en résulte logiquement un abaisse-
ment de la spécificité lorsque ces colonies sonl mixtes : les Nycteri-
biidae, trés nombreux, passent alors indifféremment d’un héte &
Pautre ; ce cas est fréquent, par exemple, avee des colonies mixtes de
Myotis myotis (Bechstein) et Miniopterus schrebersi Natterer (Beau-
cournu, in litt). Theodor (19671 souligne d'ailleurs le fait que Ia
spécificité est parfois délerminde par des facteurs écologiques plutot
que physiologiques.

Les femelles des Nycleribiidae déposent leur larve mure sur les
parois et les voites, oli elle s’empupe immédiatement. Les seuls
stades libres de ces animaux sont done les femelles gravides et les
individus fraichement éclos, en (uéte d’héte ; il semble bien que les
males ne quittent qu’exceptionnellement celui-ci. Les captures de
Vycteribiidae errants, surtout sur parois, sont donc rares. Toutefois,
il est fréquent que les parasites qui grouillent sur un essaim tom-
bent sur le gnano & I'a-pic de la colonie. Ce fait explique sans doute
Pobservation de Jeannel (in Falcoz, 1923), qui a recueilli de nom-
breux spécimens des deux sexes de Penicillidia dufouri (Westwood)
sur deux cadavres momifiés de Chauves-souris reposant sur un tas
de guanos.

A Tlinverse des Nycteribiidae, ta plupart des Streblidae ont con-
servé leurs ailes, Leur corps est moins aplati, leurs pattes plus
courtes mais également munies de fortes griffes. Les ailes sony
repliées longitudinalement lorsque I'insecte se déplace sur le corps
de son héte. Leurs phases libres semblent plus longues et la capture
d’images errants n’est pas rare a la voute des grottes. Cependant,
pas plus que les précédents, on ne peut en faire de vrais cavernicoles.
D’origine tropicale, les Streblidae ne peuvent survivre sur des
Chauves-souris astreintes & hibernation ; ¢’est pourquoi ils sont
confinés, dans PAncien comme dans le Nouveau Monde, entre les
limites septentrionales et méridionales de TPisotherme hivernal
<+ 10°C (Jobling, 1951). Comme chez les Nycteribiidae, 1a spécificité
parasitaire est atténuée lorsque les Chireptéres sont cavernicoles et
grégaires.

Les femelles du genre Ascodipteron autolomisent leurs pattes et
leurs ailes et s’enkystent littéralement dans leur hote, ou elles pren-
nent Papparence de petites outres (les males conservent leurs ailes).
Vandel (1964) fait remarquer qu’en dehors de cette exceplion, les
Streblidae représentent un cas ol la corrélation entre la végression
des yeux et celle des ailes n’est pas respectée.
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VIIL Les Troglobies.

La plupart des auteurs s’accordent pour définir les troglobies
comme des animaux accomplissant obligatoirement tout leur cycle
dans les grottes, qu’ils ne quittenl jamais, et inconnus dans le
domaine ¢épigé (sauf rares exceptions). Ruffo (1960) précise cette défi-
nition : ce sont «..des organismes non seulement liés topographi-
quement aux cavernes plus ou moins vastes, ou au systéme de micro-
clases des terrains karstiques, mais aussi aux conditions physiques
particuliéres a ce milieu » ; les troglobies peuvent parfois se retrou-
ver dans des biotopes épigés, a condition toutefois que les conditions
qui y régnent soient identiques a celles du sous-sol karstique.

Ruffo lie done ici la notion de troglobie i celle de région karstique.
En fait, pour beaucoup, s’est attachée a ce concept la notion de
« lignée ancienne », de « fossile vivant », de « rélicte », de sorte que
finalement la définition primitive de Schiner, reprise par Racovitza,
Jeannel, etc..., s’est trouvée plus ou moins abandonnée et le terme
de troglobie s’appliquer a des groupes restreints d’animaux pour la
plupart profondément modifiés morphologiquement et physiologi-
quement, issus de lignées déja sénescentes a I'époque on elles se
sont réfugiées sous terre.

Jeannel (1959) remarque cependant : «il existe un peu partout,
ca-et-1a, dans I’hémisphere septentrional, des troglobies que I'on
doit considérer comme « troglobies récents», c’est-a-dire ayant
encore des proches parents dans le domaine épigé ». Le terme de tro-
globie, par conséquent, recouvre un ensemble hétérogéne au sein
duquel on peut distinguer des « paléotroglobies » et des « néotro-
globies ».

Suivant Jeannel et Vandel, on peut ainsi définir les paléotroglo-
bies, « rélictes » ou « fossiles vivants », comme des cavernicoles for-
mant des groupes systématiques homogénes en entier confinés sous
terre, aboutissement d’une évolution régressive comportant une ré-
duction, puis une perte & peu prés totale des facultés d’autorégu-
lation, et géographiquement confinés aux cavernes de I'Europe méri-
dionale, de I'Est des Etats-Unis et du Japon.

Les néotroglobies, cavernicoles récents, accomplissent aussi tout
leur cycle dans le milieu souterrain, aux conditions physiques duquel
ils sont liés, mais ils sont généralement réunis aux types épigés par
des formes intermédiaires, et sont moins spécialisés physiologique-
ment que les paléotroglobies (Vandel).

C’est a cetle derniere catégorie qu'appartiennent les uelques
Diptéres troglobies. Nous avons vu plus haut que certains Anopheles
et Phlebotomus pourraient en faire partie, ainsi (ue, si sa physio-
logie, une fois connue, le confirme, Mormotomyia hirsuta. Les carac-
téres particuliers des zoophages et des guanobies les séparent cepen-
dant des autres cavernicoles ; dans I’état actuel de nos connaissances
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nous avons préféré les traiter a part. Dans ce cas, un seul Diptére
peut étre considéré comme un néotroglobie véritable, Allopnyxia
patrizii Freeman (Sciaridae), découvert dans une grotte des environs
de Rome (Freeman, 1952 ; Patrizi, 1956).

Le dimorphisme sexuel est trés marqué chez ce moucheron (fig. 9):
le mile posséde des ailes réduites, a nervation simplifiée ; il a des
ocelles et des balanciers, son thorax est normal. Par contre la
femelle, beaucoup plus grande (2,5 mm au lieu de 0,9), est aptére
et physogastre ; ocelles et balanciers sont absents, le thorax, réduit,
est dépourvu de scutellum ; I'abdomen, énormément distendu, est
plus de trois fois plus long que le reste du corps.

~N

Fic. 9. — Allopnyxia patrizii Freeman, § et . Modifié d’aprés P. Freeman
Boll. Soc. ent. Italia, 82, 1956. © & P ’

Le male et la femelle sont pratiquement incolores, leurs yeux trés
réduits, avec des ommalidies dépigmentées (male : 8 ommatidies ;
femelle : 4 ou 5) ; le pont oculaire typique des Sciaridae manque
donc chez cette espce, comme dans le genre voisin Pnyria. Ces
Insectes ont été découverts par tamisage, dans la partie la plus pro-
fonde de la grotte, d'un amas de feuilles pourries utilisé comme
appat (aprés stérilisation) deux ans auparavant.

On connait plusieurs Sciaridae dont les males sont ailés et les
femelles aptéres ; ce sont des animaux qui vivent le plus souvent
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dans 'humus des foréts humides, sous les pierres, dans les nids de
Fourmis etc... Cependant, les réductions alaires et oculaires d'A.i llo-
pnyzia sont beaucoup plus prononcées que chez ces autres Sciaridae.
Nous connaissons encsre mal cette famille et sa distribution. Le
Dr. Sabrosky a présenté récemment au Congres d’Entomologie de
Moscou (aoiit 1968) une communication du Dr Byers, décrivant une
famille nouvelle de Nématoceres aptéres, dont les veprésentants ont
le méme habitus qu'Allopny.xia (*). Cet Insecte venait d'un amas de
feuilles mortes, ce qui nous incline & penser que c’est sans doute
chez les humicoles qu'il faut chercher T'origine des Allopnyria.

IX. Conclusions.

On pourrail s’é¢tonner que les Dipléres, qui ont colonisé a peu pres
tous les milieux terrestres, des mares de pétrole aux termititres, et
dont de nombreuses formes sont aptéres, physogastres ou microph-
thalmes (ou tout cela & la fois), ne renferment pratiquement aucun
représentant typiquement cavernicole, c'est-i-dire possédant le
« facits cavernicole », la physiologie. d’un troglobie vrai.

On sait que les troglobies terrestres sont des représentants de la
taune des foréts tropicales d’Europe et d’Amérique du Nord de ].a
premiére moitié¢ du Tertiaire. Tous les auteurs s’accordent pour voir
chez ces animaux <« des formes engagées depuis longtemps dans
I'évolution régressive qui a débuté bien avant la pénétration dans le
monde souterrain ; ... ¢’est pourquoi elles ont été incapables d’entre-
prendre de lointaines migrations... Tout au plus I'époque glaciaire
a-t'elle haté la pénétration sous terre des lignées engagées dans I'évo-
lution régressive de type cavernicole » (Vandel, 1964). On a tout lieu
de croire que les Diptéres étaient en pleine expansion au Tertiaire ;
sans doute aucune de leurs lignées n’était encore « préadaptée » au
milieu souterrain. Les changements climatiques de cette période
auraient alors entrainé leur migration, leur évolution sur place ou
leur disparition.

En oulre, comme le souligne Vandel, les futurs cavernicoles doi-
vent posséder une certaine préadaptation alimentaire. L'absence de
chlorophylle dans le milieu soulerrain n’en permel la colonisation
que par des polyphages, des mycophages, des saprophages, des gua-
nophages et des limivores, ainsi que des prédateurs lorsque 'abon-

dance des proies le permet. Ceci exclut d’office un grand nombre de’

familles de Dipteres phytophages ou inféodés aux phytophages.
Enfin, beaucoup d’imagos de Dipteres sont lucicoles et, pour la

plupart, P'air saturé d’humidité n'est pas favorable & leur vie (Séguy,

1950). Ajoutons que, par contre, beaucoup de larves de Diptéres fer-

(*) La description de cette famille (Baeonotidae) est parue depuis la rédaction
de notre travail (Byers, 1969, Journ. Kansas ent. Soc., 42, 366-371) ; les régres-
sions oculaire et thoracique de Buennofus sont encore plus prononcées que chez
Allopngzxia.
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ricoles sont adaptées a la vie dans 'obscurité ; c’est ainsi que des
larves de Mycetophilidae et de Sciaridae sont tuées par les rayons
ultra-violets du soleil (Brauns, 1954) (*). On ne sera donc par sur-
pris, dans ces conditions, si les familles régulicrement cavernicoles.
Mycetophilidae, Sciaridae, Phoridae, Heleomyzidae et Sphaeroceri-
dae, sont précisément des mycophages, des saphrophages, des guano-
phages ou, plus exceptionnellement (Arachnocampa), des carnivores
et, par ailleurs, des habitués des milieux épigés sombres et humides.
Ils montrent une préadaptation alimentaire, physiologique et écolo-
gique & la vie cavernicole.

Les Diptéres des grottes tropicales sont beaucoup moins bien con-
nus que ceux de la zone holarctique ; nous ne sommes renseignés
que sur quelques guanobies el hématophages. On sait que les condi-
tions d’existence y sont trés différentes de cellés des payvs tempérés :
la température, I’humidité, y sonl voisines du milieu extérieur ; fré-
quentées par de trés nombreux Mammiferes, il n’est pas étonnant
qu’elles renferment une grande quantité d’hématophages et de gua-
nobies mais, climatiquement voisines de la forét, elles se sont mon-
trées peu attractives pour les stenhygrobies de I'humus (Jeannel,
1959). En dehors des aquatiques, elles ne renferment donc pas de
troglobies, sauf si ’on classe les hématophages et les guanobies étu-
diés plus haut dans cette catégorie (**).

Tous ces faits nous permettent de penser que la plus grande partie
des Diptéres cavernicoles (subtroglophiles et trogloxénes exclus) a
pour origine des pholéophiles coprophages, saprophages ou hémato-
phages, qui sont devenus guanobies ou guanophiles, au moins dans
leurs premiers stades. D’autres, en particulier des Mycetophilidae,
sont des hygrophiles du sol des foréts auxquels les cavités souter-
raines, naturelles ou artificielles, offrent des conditions d’existence
favorables. Il nous semble que la plupart des Diptéres troglophiles et
troglobies ont occupé le domaine souterrain non comme un refuge
qui leur permettrait de survivre & un bouleversement climatique
mais bien, au contraire, comme une « place vide » out une minorité
d’espéces préadaptées écologiquement et physiologiquement a cu
toute latitude de s’épanouir.
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THE CAVERNICOLOUS GRYLLOBLATTODEA
OF THE WESTERN UNITED STATES (1),

par J. W. Kawmp.

Department of Zoology
University of British Columbia
Vancouver, British Columbia, Canada.

Analyse.

La présence de Grylloblatta dans les cavités occidentales d'Amérique du Nord
est exposée. La distribution est présentée et les conditions de vie dans les cavités
sont résumées. Il est supposé que la plupart des populations datent de la der-
niére période du Pléistocéne, avee peut étre quelques unes arrivées 4 une époque
postérieure.

The occurrence of Grylloblatta in ice caves in western North America is dis-
cussed. The distribution is documented and conditions in the caves is summa-
rized. It is suggested that most populations date from late Pleistocene times,
with a few perhaps having arisen in Medithermal times.

*
*k

The primitive apterous orthopteroids belonging to the Grylloblat-
tidae are generally alpine-subalpine hypolithion insects with low
temperature and high humidity requirements. Two species groups
occur in North America and here are limiled to pleistocene glaciated
areas. One group of species occurs in the Sierra Nevada-Cascade
Ranges of California, Oregon, and Washington, while the other
occurs in the Rocky Mountain Cordillera of Montana, Idaho,
Wyoming, and Western Canada, (Fig. 1). The habitat in both areas
varies from the hypolithion to that of the snow community at the
margins and melt crevices of permanent snow fields. In a few cases
the insects can be found in the serac and moraines of active glaciers.
The hypolithic habital is under half buried rocks 1-6 feet in diame-
ter on alpine meadows and mountain sides adjacent to melt water
runoff.

(1) Field research supported in part by National Science Foundation Grant
no. G17991 to J. W. Kamp and National Research Council of Canada Grant
A 865 to G. G. E. Scudder.
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