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LES DIPTÈRES CAVERNICOLES,

par Loic MATI LE.

Analyse,

L'auteur fait UIH.' mise ail point dl':i cunuaissances ôlctuel1cs sur les Diptères
cavernicoles du gloue. en fonction de leur écologie. Une bibliographie par
matière est donnée (*).

The author rcviews whal is presently known about the cave-dwelling Oiptel"a
of the "'orld, with .'cference to thcir l'cologiC'al grouping. .\ bibHography b~'

subject is ~iven (OL ...
1. Introduction.

An déhnt de ce siècle, la l'In part des anteurs estimaient qu'à
"exception de qnelqnes Phoridae et dc l'Heleomyzidae Gymnonomus
Irag/odules, il n'existait pas dc Diptères \Taiment cavernicoles. Ce
fût Bezzi (1911) qni. dans le premier travail d'ensemble snr ce sn jet.
souligna la présence trl's rrgulière dans le donluine souterrain de cer­
laines familles et de certains genres et considéra qnelclues espèces
comme de véritahles troglobies. Ce travail est suivi d'nne importante
monographie de Schmitz (1913) sur un troglophile, Speolepla leplo­
gasler (Winnertz), ainsi 'lue d'une série dc mémoires du même
au leur sur les Piloridae. En 1926, Jeannel reprend les observations
précédentes et les cmnplète ; il se trouve en désaccord avec Bezzi et
pense 'lu'en dehors des guanohirs, les Dipti'res des ra\'Crnes sont
lous l'lus ou moins accidentels.

En Europe, apri's Jeannel, ce furent encore Schmilz, puis Len:.
gersdorf et Leruth qui s'intéressi'rent particulièrement à ee groupe,
notamment dans une série d'articles des «Explorations hiospéolo­
gi(lllCS... ». Lerllth fait le point dcs c[)Jlnuissanccs dans la «Biologie
"u Domaine souterrain... > (I!J39J. Comme Jeannel, il ne l'ensc ilas
(lu'i1 existe de Diptères troglohies mais reconnait en Belgique 22 tro­
glophiles vrais dont quclqtfes-uns seulement sont gllnnohies. Apri's
la mort prénwlllri'C dll hiospcologllc helge. les Dipli'res cavcfï1Îco)es
l'lIropi'ens sont sllrtout i'llldii's par ColJart, puis par Tollet. t,'llfill pal"

(.) Manuscrit remis en XO\"embre 1968 ; quelques tra\'aux importants parus
depuis celte date sont cités en notes infra-paginales.
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~[utile el Rurghele-Decou. Cepeudant Séguy, dans la Biologie des
Diptères (1950), lraite des Diptères ea\"Crnicoles dans leur ensemble
et, en accord avec .Jeannel et Lemth, pense 'lue le qualificatif de tro­
globie appli'lué par certains il des Phorit/ne, des Helromyzidne et des
Splweroceridne, est prohahlement contestable.

Les Diptères des grolles d'Amérique du Nord ont élé peu éludiés ;
quelques espèces sont citées par Banta (1907) et Barr (1967). La
découverte du c Ver-luisant de Nom'elle-Zélande> entraine toute
une série de publications sur cet Insecle remarquable. Les Batu
Caves, en Malaisie, font J'ohjct d'une série de notes et d'un travail
r,'cent de ~[acClure, Roo-Liat et "'inn (1907). De tri's intéressantes
déeou\"Crtes out éll' faites dans les grolles de la région éthiopienne
'1\"ee celle de .1/ormotoll1yin hirSlltn (Austen, 19~6 ; Yan Emden, 1950)
et de CI/licit/ne, P.'ychorlidnr et Crrntopogonidne plus ou moins inféo­
dés aux Chauves-souris.

En 1963, Séguy reprend la 'Iuestion ; pour lui, c le Diptère anoph­
thalme, dolichopode, aplère, physogaslre et carnassier, 'lui présen­
terait la plupart des caractères morphologiques et physiologiques
des insectes troglobies d'autres groupes 'lue les Diplères, n'a pas
encore été trouvé dans les ea\"Crnes de la région holarctique >. La
plupart des Diplères hypogés sont des c pseudotroglobies > et seul
.1Jormotolllyin hirsl/ln représente un véritable type de Iroglobie.

Enfin Vandel (1964). dans sa monographie sur la faune caverni­
cole, fait le point de nos connaissances en fonction des données Jes
plus récentes; ses conclusions difTèrent peu de celles de Séguy.
Cependanl, les limites du lravail de Vandel ne lui permettaient pas
de traiter les Diptères de façon autre 'I"e schématique. Nous avons
pensé ,[u'il serait utile de reprendre le sujet en le développant; les
données 'lue l'on trouvera plus loin ne sont pas nouvelles mais se
trOU\'ent dispersées dans des dizaines de publications, parfois d'accès
difficile. Il nous a paru que leur regroupement facilitera la connais­
sance d'Insectes 'lui forment une part importante de ln biocénose
cavernicole. NOLIS avons nOlis-mèJl1e passé de longues heures sous
terre il ohsener el récolter des Diptères, étudié, outre les notres,
les récoltes de biospéologues de dilTérenles régions; la tf,che nous
en a sans doute été plus facile.

Les dernières bibliographies détaillées sur les Diptères ca"emi­
coles datent de 1937 (Wolf) el 193!J (Leruth). Depuis cette dale, de
l10lllhrcux métlloires sont venus ajouter à nos connaissances; nOlis
avons tenté de les réunir. Il est fréquent 'Il,e des Diptères soient
mentionnés dans des travaux portant sur lin tout autre Ordre, dans
des descriptions de grolles, des relations de campagnes spéléolo­
giques. etc... , ou hien que des espèces cavernicoles soient citées dans
.Ies monographies 1)1I des réYisi(Hls sysl~lUatiquës diplérologi«ues.
L'cssor de la litll'ralllre entomologique cl spl'Iéologi'iue cn rend
difficile le d"polliliement intégral et il est cerlain 'lue nous avons
omis de nomhn'uses réfltrenc<"s; le Il,cteur ,"oucil'a hi('11 nnlls en
excuser.

IL - Classification écologique des Diptères cavernicoles,

Vandel (1964) rcconnait dans une grolte six biotopes anx,[uels
correspondent six groupements:

a) les entrées de grolles et J'association pariétale;

b) le milieu endogé et la faune endogée ;

l') Je guano et les guanobies ;
d) les parois stalagmitées, les fentes cl les nappes d'argile hébcr-

geant la faune troglobie terr-estre ;

e) le milicu liquide el les ea\'ernicoles '''Iuati'l"es ;

f) le milieu interstitiel et la faunc phréatohie.

De ces six biotopes, quatrc hébergent des Diptères; le milieu inler­
stitiel el les parois stalagmitées, fentes et nappes d'argile, dans l'l'lat
aduel de nos connaissances, en sont déJlouC"us (les trnglophiles ou
les guanobies 'lue l'on trouve souvent sur Ics parois staJagmitées,
même en obscurité totale, ne font pas partie de ce dernier groupe­
ment, au sens de Vandel).

Les Diptères d'origine endogée sont rarcs dans les grolles et ne
dépassent pas souvent la zone d'entrée. Qllanl aux Diptères aqua­
tiques, on en cannait peu et la plupart sont accidentellement entrai­
nés dans Je milieu hypogé ail bien se confinent à la zone de pénom­
bre; des aquatiques vraiment cavernicoles, comme les larves de
certains Moustiques africains, se nourrissent de guano pins ail moins
dilué el seraient plus commodément classés dans les guanobies.

Enfin l'association pariétale, comme l'ont fait remarqucr Bitsch
(1959), Vandel (op. cil.) et Motas, Decou et Burghele (l96il, esl cons­
tituée d'éléments d'origine très diverse. En fait, comme l'ont sou­
ligné Motas el allc/., il apparalt que les parois et les voùtes des
grottes et, à un moindre degré, celles des cavités souterraines arti­
ficielles, représentent des surfaces le long desquelles se déroulent
(horizontalement et verticalement) des gradienls d'humidité, de tcm­
pérature, de turbulence, d'éclairement, tels qu'animaux exogènes et
endogènes penvent en quelque sor le c choisir> le biotope, Je micro­
climat, qlli leur com'iennent le mieux. Cette recherche des conditions
préférentielles explique les nombreuses \'ariations de la localisation
temporelle et spatiale 'lue l'on peut obsener chez les membres régu­
liers de la faune pariétale.

Des six hiotopes proposés, donl quatre selliement IIOIIS intl'ressent
dans le cadre de cette étude, un seul, le guano, possi'de nn groupe­
ment de Diptères homogène. ;'\ous avons donc décidé de ne pas sui­
He dans notre exposé la classification par hiotopes de Vande!.

Schiner (1854) et Racovitza (1907) ont divisé les animaux caver­
nicoles en troglobies, troglophiles et trogloxènes, catégories si fami­
lières aux biospéologues qu'il esl inntile de les définir ici. Cette c1as-
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sification, qui s'est révélée un peu sommairl', a été cülllplétél' par la
suite par .Jeannel (1926), Leruth (1~3~), Pavan (1944, 1950) et Ruffo
(1960). Motas, Decou et Burghele l'établissent ainsi:

A. Eucavernicoles - 1) Troglobies.
2) Troglophiles (Eutroglophiles).

B. Subcavernicoles - 1) Subtroglophiles (Trogloxènes réguliers).
2) Trogloxènes.
3) Parasites.
4) Guanobies.

Si les quatre prenlières catégories sont relativenlent faciles à défi­
nir, les guanobies et les parasites posent quelques probll'Illes. ~ous
remplacerons, COInme l'ont fait Leruth (op. cit.) et .-\. et V. DeCOll
(1964) le terme de guanobies par celui de guanophages, comprenant
les guanobies et les guanophiles selon qu'il s'agit d'aninlaux sténo­
phages ou non. Nous emploierons le mot pIns large de zoophages au
lieu de parasites; ces derniers, d'ailleurs, fonnent un ensenlble assez
hétérogène: beaucoup d'entre eux (Acariens Ixodoïdés, Siphonap­
tères, Diptl~res Clilicidlle et PsycllOdidae Phleboforninae) sont plus
ou nl0ins étroitement liés, dans leurs stades larvaires, au guano de
Chauves-souris. 'Même, les stades inlaginaux de certains (l.rodoidae.
Clllicidae, Phlebotominae) ne sont nulleulCnt indépendants du luilieu
souterrain, dans lequel ils évoluent loin de leurs hôtes et auquel ils
peuvent être physiologiquenlent adaptés (nous verrons que des Dip­
tères africains peuvent être qualifiés de parasites-troglobies, cf.
Leleup, 1956). Ces restrictions faites, nous suivrons dans notre
exposé cette classification qui nous parait la plus comlnode.

Précisons encore que nous aurons rarement à faire une distinction
entre la faune diptérienne des grottes naturelles, karstiques ou non,
et celle des ca,ités souterraines artificielles (n1Ïnes, carriè'res, souter­
rains, etc... ). La majorité des Diptères fréquente en efTet indiffé­
remment les unes ou les autres.

m. Les Troqloxènes.

Cette catégorie est constituée par des animaux présènts sous terre
par accident ou grâce à leur vaste tolérance écologique (Run'o,
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'exceptionnellenlent. Dans la
littérature biospéologi<Iue, ils sont le plus souvent classl~ sous b
rubrique «trogloxènes occasionnels », par opposition aux « tro­
gloxènes réguliers;).

Les Diptères trogloxènes ne dépassent généralenlent pas la zone
de pénonlbre ; ils fréquentent surtout les parois et les voûtes, les
accumulations de déhris végétaux des entrées. les excrénlents divers,
les collections d'eau encore éclairées.

Les Diptères lucifuges et hygrophiles qui se réfugient sous )a végé­
tation basse, dans les crevasses de rochers, les arbres creux, les
caves etc... , trouvent souvent aux entrées des grottes un microclinlut
<[ui leur convirnt ; ils font alors partie de la faune pariétale. Ce sont
principaleIllent des Nématoc(\res (Tip"lidae, Linloniidae, J/ycetophi­
/idae, Sciaridae, Cccidomuiic/ae, Chirnnomidae) auxquels s'ajoutent
des Dnlichopodidrll', des Elllpididar., des Phoridae et des Sphaeocp­
ridac. La plupart du tenlps, on peut retrouver les nlêmes éléments
dans la végétation voisine de la grotte, aux endroits abrités et bu,·
nlides.

Beaucoup de C('S espi'crs, que l'on Il(' peut classer dans les suh­
troglophiles, s'abritent celwndant ainsi fréquenlment sous terre et
sont signalés de grottes largenlent séparées géographiquenlent.
Citons par exelllple, chez les .llyce/ophilidac, .1lycefnphila ruficollis
~Ieigen (= /ineola flllCt.) trouvé en Belgique (Leruth, H}3~), en
Suisse (~fatile, 19(2) et en France (Beaucournu et ~Iatile, 19(3), ou
encore il!. ornala Stephens, connu égalelnent de Suisse et de France
et retrouvé en Bulgarie (Burghele-Balacesco, 1~661. Le Do/ichopo­
didae, !fedelera frllncorlllH ~Ieigen, fréquent sur les troncs d'arbre,
dans les creux de rocher, se rencontre occasionnellement aux entrées
des grottes européennes; il est cité notamIllent de France (Jeannel,
]926), de Yougoslavie (Bezzi, 1914) et de Belgique (Leruth, 1939).
Par contre, en Algérie c'est un élénH.'nt caractéristique de la faune
pariétale, oit on le rencontre par nlÎlliers (Jeannel et Racovitza,
1908 ; Bezzi, 1911 ; de PeyeriInhofl', 1914).

Lorsque les grottes ou les carrières s'ouvrent dans une dépression,
ou par un couloir en pente, ou bien par un trou dans le sol, de.,
quantités de débris végétaux s'y acct.llllulent. Ces amas plus ou
moins en déc<Hnposition sont toujours habités par une riche faune
de Dipt(\res saprophages, saproxylophages et lnuscicoles. Ce sont
surtout des Tiplilidae, des Limoniidac, 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 LeI lnilieu de nom­
hreux exeulplaires d'éclosion de deux l .. imoniida(' du genre Rhy­
p/lOlophll.-;, ainsi que de lan'es de Sciaridac ; Lindherg (] 955) cite des
larves de Tiplilidur de l'île de Crl'te. l)('s guanophages peu\'enL aussi _<

ètre attirés d(' l'intéri('ur de la ca\'Ïtp d s'y reproduire. Leruth cite
Thelida africnrnis (Meigen) (Hell'omy:idae), Lcpfocl'ra be'l'Ulerli
Villeneuve et L. racouilzai Bezzi (Sp/Ull'roceridlle), tous trois hahi­
lllellenlent inféodés au guano de Chau\'es-souris. Des humicoles,
surtout des Sciaridae, fréquentent ces aIllas végétaux; Leruth a ainsi
pris la Sciaride aptère Plly.rifl sllhferralll'fl Schmilz. Quant il Epida­
pus aiomarills (De Geer), dont le m:He est aill~ et la femelle aptère.
sa capture est fréquente (Husson, 19;~6 ; Lengersdorf, 19:Hl ; Patrizi,
1956 ; Decu-Burghele, 1963).

Les déjections diverses que l'on trouye aux entrées des ca\ités
souterraines attirent des coprophages COlllme Scafopse no/al" (L.)
(Scalopsidae), des Phoridae et des Sphaeroceridae, ainsi <lue la Mou-

"
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che hleue COmIl1Une, Calliphora erythroeepJwla ; cette dernière peut
éventueIIeInent aussi se développer dans des débris vt.~gétaux en dé­
composition (Ginet, 1955 ; ?\fotas et allet., 1967). Ces aninlaux peu­
vent accOInplir leur cycle dans la cavité mais les inlagos la quittent
après l'éclosion.

Quand une cavité souterraine s'ouvre par une Inare ou une résur­
gence, des larves de Diptères aquatiques peuvent vivre dans la 7.one
de pénonlbre. Nous avons observé dans une nlare à l'entrée d'unl'
Inine ahandonnée des larves de C'lliseta (Clllicidae) et dans les pre­
miers lnètres du ruisseau boueux qui lui servait de déversoir vers
l'intérieur, des nynlphes de Platypeza (Platypezidae) et de Psyeho­
didae (Beaucournn et ~Iatile, 1963). Zavrel (1943) signale des larve~

et des nYInphes de Culex (Clllieidac), ainsi que des larves de Chiro­
nomidae ; Lindberg (1955) des larves d'.-\nophelcs (Clllicidae). Zavrel
a trouvé des larves de Chironoluidac sur des parois ruisselantes:
ce biotope est aussi fréquenté, sous terre, par des Doliehopodidae
(Séguy, 1963). Des Tiplllidae, des Culicidae, des Psychodidae et des
Chironomidae occupent, à certaines époques de l'année, les mares
des Batu Caves, en Malaisie (~IacClure, Boo-Liat and 'Vinn, 1967) ;
la plupart sont des trogloxènes, mais certains sont sans doute des
troglophiles-guanophiles.

Quelques Diptères endogés se réfugient parfois dans les grottes
froides. Les Chionea sont des Limoniidae aptères des régions bo­
réales de la zone holarctiql1e ; en Europe nloyenne, on constate pOUl'
ces espèces une « dislocation de l'aire de répartition;) et la « locali­
sation résiduelle sur des reliefs montagneux» (Heinl 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 Guèpes
ou des souches d'arbre (Bitsch, 1955). Des Chionea ont été prises
aux entrées de grottes froides des Alpes et des Balkans (de Peyerim­
hofT, 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 à la n1arge méridionale
de l'aire de répartition de ces espèces.

Il faut rapprocher des Chionea le Chironomidae Catali.fJills neye­
rimhoffi Bezzi, subaptère et privé de balanciers, découvert par de
PeyerimhofT dans des « tesscrefts;) (grottes à neiges) du Dj urdj ura
(Algérie) et que l'on retrouve à l'air libre, vers 2000 Iuètres d'altitude,
dans les crevasses de rocher; sa larve est probableulent endogée
ou nivÏeole (de PeveriInhofT, in Bezzi, 1916).

D'autres biotop~s peuvent être habités par des Diptères troglo­
xènes ; il ne saurait être question de les citer tous. Par exemple.
Leruth a trouvé des larves de Sciaridae dans des détritus d'inon~

dation, des larves, probableinent de Sphaeroeeridae, dans des chanl-

(*) Voir la mise au point de A. Burghele-Balacesco, 1969 (Ann. Soc. enf.
France, N.S., 5 (4), 983-1000).

pignons qui se déyeloppaient sons les hUllpes d'une grolle aillé­
nagée; la l'louche du fronlage (Piophila casei L.) se développe par­
fois dans les appâts introduits par les biospéologues, etc...

IV. Les Subtroqlophiles.

Ce sont des aniInaux qui, ne se reproduisant pas sous terre, y sont
cependant attirés régulièrelnent pendant une période donnée dl'
l'année, le plus souvent pour hiverner ou esth-er. Ils font pour la
plupart partie de la faune pariétale, oü ils se rassemhlent quelque­
fois en foules inllnenses. La liInite est parfois difficile à tracer entre
trogloxènes et suhtroglophiles; par ex.emple .lletiefera frllneorllnl
peut être considér~ conllne trogloxène en Europe et suhtroglophile
en Afrique du ~ord, oü il selnble hien qu'eHe estive n"gulièrelllenL
sous terre; 1nais conln1e on l'a déjà renlarqué pour les Trichoptères.
le degré de troglophilie s'accentue souyent du :"ord vers le Sud
(Botosaneanu, 1959 ; l'fotas et flllet., 1967). C'est ce qui se passe
entre autres, pour les trogloxènes .l/edetera truncorllm et Chionea,
comnle pour le troglophile Sveolenla leptogaster.

Les Diptères subtroglophiles ont été étudiés par ~[otas et allet.
(op. cit.) dans leur travail sur l'association pariétale: ils y distin­
guent des espèces estivantes, hh'ernantes et mixtes (c'est-à-dire
ayant des générations estiyantes et hh-ernantes). Les remarques de
ces auteurs Sllr les grottes d'Olténie sont aussi valables pour le reste
de l'Europe.

L'espèce esth-ante la plus conllllune en région paléarcli(Iue est
Limonia nllbeclliosa ~feigen. Hahituée des grottes d'a'Til à octobre,
avec un maxinlllnl de fréquence en juillet-août, elle fréquente aussi
les carrières, les caves, les fentes de rochers etc... En ROllluanie, cetle
espèce apparaît vers la llli-avrii et disparaît en octohre ; son appa­
rition est plus précocé dans l'Ouest de la France, où elle a lieu vers
la fin 111ars (l'Iatile, 1959), Nous avons évalué sa densité, dans les
cavités de cette région, en juillet-août, à 30 indiyidus par n12, et
jusqu'à 50/n12 dans les endroits préférentiels. Les Limonia station­
nent principalenlent à la partie inf(~rieure des parois voisines de l'en­
trée, enlplacenlent caractérisé (~fotas et mlet,) par le mélange froid
et faible des courants d'air endogène et exogène avec prédominance
du premier; dans les grandes gl'otles, ils se dispersent davantage,
mais occupent une place plus haute sur les parois, ce qui s'explique
par le fait que la ligne de dénulrcation des courants d'air est, en été,
oblique et ascendante de l'entrée vers le fond. En Olténie, les copulas
sc produisent en aolÎt et septemhre ; elles commencent en .fuillet
dans l'Ouest de la France.

Outre Limonia nllbeclllosfl, on rencontre sous terre, en Europe,
d'autres estivants, principalenlent des Jlyeetopllililiae (E:rechia) et
quelques Heleomyziliae (Eccoptomera, .-ll1lOebaleria). Le Dirida('
Dixa martini Peus pénètre en foule dans les cavités de l'Ouest de la
France, de juin à aolÎt ; sa densité peut alors atteindre, ou Inêlne
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dépasser, celle de Limonia nubecu/osa (~Ialile, 19(1). 11 esl bieu cu­
rieux 'lue ce petil Diplère n'ail clé signalé qu'une seule fois, d'une
grolle de la ManIagne Noire (Husson, I\J47). Probablemenl, comme
le suggère le Dr l'eus (in /itl.), s'agil-il d'une espl'ce hygrophile el
lucifuge qui ne s'ahrite sons l('rre qu(' durant le jour. Sa prés('ncl'
extrêmeUlcnt régulil'rc en JHuubre iuunense dans les grottes et car­
rières de l'Ouest de la France esl remarquable.

Le Diptère hivernant typique des grott('s d(' la rt'gioll holardiqul'
eslle ~Iouslique eOlllmun <:lIle.r pipiells L. La biologie ùe l'elle l'spi-Cl'
est suffisanllnent hien connu(' pOliT que nous ne nous y alt:.II"diolls

\

/

Fu•. 1. - Hfl1I//j~itl IfI~(·itl/U 1~1(·i~("nl, 9 (ori9·)·

pas ici. On sait que la rnct' que l'oll rencuntrc sOllS terre est la ract'
hétérodyname cl anaulogène Cllle.r pipiells pipien .•. Celle-ci esl
astreinte, pour.pouvoir st' rel'rorluirr. il llll(' dial'ausc hivcrnale des
femelles (mir Houbau<l, In:I:1 ; Lerulh, W:I!I; Te""'. 1\lr,O ; "andel,
19641. Les femelles en diapausl' st' lroun'Ill en l'laI <le repos (aslhé­
nobiose), caractérisé par le jetine lolal cl le granù développemenl du
corps gras abdominal (aulolrophie adipogenelique). Celles-ci occu­
pent donc ('n masse, d'octohre il avril. les grolles, caves, carrii.'res.
entrées de 1l1il1C' etc ... , ~(. tenant SUI' Il's parois, comme l'ont 1l1ontré
~fotas el (lucI., dans la zone de mélange des courants d'air exogène

ct endogène. Cependanl. on trouve des indiyidus isoles pendanl taule
l'année; nous ayons caplure 'Iuelqnes m:iles en juillel cl en noYem­
bre (Mali/e, 1961).

D'autres ~1011StiqllCS hivernent il l'état adulle en compagnie Ùt'
Cil/ex pipiens, en parliculier des CII/isela. Cilons encore Cil/ex mime­
ficus ~oé dans Il'S grottes clu HOllssillon (Rioux rt Arnold. Hl5;»),
C. Irorlensis Ficalbi dans celles de 1'0uesl de la France (~Ialile, "p.
cil.), UronofrI{'ni" lln'l"iculala Edwards ell CamarguC' et dans le Ba's­
Rhône (Mouchel el Rageau, 19(6). Dl'S Auophèles hi"ernanls sonl
conuus du Moyen-Orienl (Char"'s, 1960; Farid. 19;;(;) el d'AIIll'ri,!ul'
du Xord (Banla, 1907 ; Rarr, 1\1(7).

Des :lfycelophilidoe el dl's fiell'o11ly:idoe bi\"Crnenl anssi sous
lerre ; parmi les premiers, RYf{losio {oseiolo Oleigen) (lig. l) esl sans
doute le plus commun dans les grolles elll·ol"'enn,,,. D'a"rl's Molas
el allcl., Heleo11lyza braehyplerno Loew esl l'fieleo11ly:id,1C hi\'ernanl
le plus répandu en Oltenie. Ces au leurs cilenl anssi Chryso11lyio o/bi­
ceps 'Viedemann (Colliphoridae) cl [,ioneoills "irens Scopo1i (Doli­
chopodidae). Le Syrphidae F.ri.•lalis lena.r (L.) s'abrite sou\"Cnt en
hiver dans Ics fissures ou sous les pierres.

Les espèces mixtes. à générations hivernantes cl estivantes, princi­
palement Mycelophilidae el Heleomyûc/ae, se reneonlrenl Ionie l'an·
née, mais un note presque toujours chez ces animaux une prédo­
minance estivale ou hivernale. Par exemple des Mycelophilidae com­
muns sous terre comme Messa/a cinerea (Meigen) et .Il. sallndersi
Curtis, Rymosia {eneslralis (~Ieigen) el R. dziedzeckii Edwards,
monlrent une netle augmentaI ion en juillet-aotil. Par conlre, Heleo­
myw capliosa (Gorodkov) (0) prédomine en hi\"Cr en Olténie el en
élé dans les antres grolles européennes. Celle espèce, que l'on ren­
contre souvent en très grand nombre, est caracterislique de la fanne
pariétale veslibulaire. En Israël, le Clllicic/ae ..1 nophele., sergenli
Theohald est présent loute l'année dans les cavernes, mais ("'ec dl'
grandes I1uctualions numériques; il Y a toujours beaucoup plus de
mâles 'lue de femelles (Salilernik, 1967).

V. Les Troqlophiles.

Celle catégorie éeologhltlt' !"l'groupe, clans le sens cil' Huffo (HlfiO,
des espèces qui montrent Ulll' Spt'rificit(~ électiv(' :'t l'l..';gard du milieu
souterrain, pour lequel ils sout plus ou m!lins spt"cialis(;s. Elle cor­
respond à l'ancienne conception des 4: troglophiles» moins )cs gua·
nophages, les parnsilcs t't les animaux dont un(' clll ql1cl(lliCS géni··
rations sc dévcl0l'Pl'nf occasionncllenwnl sous trrn' Il'n particulier
les « lroglophiles <les enlrées » 1.

(*)Gorodko\' (Eni. VI/ou., 11 : 3, 196~) a montr~ que Heleumy:a serrata (L.)
devait être scindé en deux esph:C's. Lcs captures si~nalt-es d'Europe centr:tle ct
méridionale se rapportent à H. cup/insu.



Quelques Diptères comme A ecotheu praeco.t (Loew), GYlllnononlll .•
troglodyles Loew (Heleomyzidae), Speomyiu I/bsoloni Bezzi et paren­
tela Séguy (Sphneroceridne) , l.nllll'0SOI/III cl/ul/ticum Recker (Empi­
didae) , ne sont connus 'Jue de '1uel'Jues cavités souterraines d'Eu­
rope ct sont en gt~néral c()nsidl~rés comme troglophiles. On ignore
tout de leur biologie ; assez curieusement, Aecolhen prneco.t· est sur­
tout abondant dans les carrières, sa capture dans les grottes natu­
relles est exceptionnelle. Les carri,'res souterraines étant beaucoup
plus susceptihles 'Jne les grottes d'héberger des ~[ammifères tels
que Blaireaux et Lapins. cela nOlis sUggt:-fC une origine pholéophile
'lue semble bien confirmi'r une capture dans un terrier de Lapin en
Angleterre (Collin, 104~L Sans doute la plupart de ces esp,'ces, lors­
(Iu'elles seront mieux connues, sc rh','leronl-clles pholéophiles ou
guanophages plutôt (Iu'entroglophiles.

Des Sciaridac colonisent parfois du hois pourri anlent' en zone
profonde et s'y établissent alors à demeure. C'est notamIllent le cas
de Corynoptern ofenkal/lis (Lengersdorfl, inconnu en dehors du
domaine souterrain, 'Jui habite certaines cavités d'Allemagne occi­
dentale et d'Autriche (Lengersdorf, 1929, 1952 ; Griepenburg, 1934),
de France (Husson, 1036 ; ~Iatile, 1060) ct de Roumanie (Decu-Bur­
ghele, 1963).

En dehors de (luelques espèces africaines 'lue nous étudierons au
chapitre des parasites, mais 'lue l'on pourrait classer ici, les Diptères
typiquement troglophiles sont surlout représentés, dans les limites
de nos connaissances actuelles, par 'Juel'Jues .1lycetophilidae tisseurs
de toile, carnassiers ou microphages, dont la hiologie mérite 'lue l'on
s'y allarde.

Les Diptères des grolles sont en général des animaux discrets qui
n'attirent guère l'attention du spéléologue et exigent du naturaliste
une recherche allentiw. L'un d'entre eux, cependant, est deYenu
une véritable allraction touristique, cas certainement unique chez
les Invertéhrés cavernicoles: chaque année, des milliers de ,-isiteurs
envahissent la grotte de \Vaitomo, en :"ou\'elle-Zélande, qu'illumi­
nent des centaines de milliers de lan'es phosphorescentes du ~fycé­

tophilide .lrnchTlOcallIpu ll/minoslI (Skuse),

Cet insecte extraordinaire a fail l'objet de multiples publkations
en langue anglaise (voir Hudson. 1\126, 1950. cl Richards. 1960).
Cependant, sa biologie n'est pas encore hien connue et des ohsen'a­
tions récentes cornIlle celles de Richards (op. cil,) et de Gatenby
(1959, 1060) sont parfois contradictoires. :\'ous empruntons à Ri­
chards la plupart des données 'lui suiwnt.

La larve Yit "u plafond des grolles, oil l'Ile tisse un « nid» tuhu­
laire, horizontal, formé d'un mélange de soie ct de mucus. Ce nid,
dans lequel elle fait preu\'e d'une extréme mobilité, peut alleindre
10 cm de long (taille maximum de la larYe : 4 cm), De cet empla­
cement, elle laisse pendre de nombreux filaments (jusqu'à iO), régu­
lièrement poun'us de goullelelles mU«(l.euses, longs de 1 à 50 cm (0) ;\'OU5 possèdons peu de données sur ce Chil'onomc SrlllS doute faut-il le

considèrcr. lui aussi, comme un troglophile.

FIG. 2. - Les voûtes de ln grotte de 'Vaitomo,
illuminées plU' les lanes d'Arachnocampa lumino~u.

(dessin de Ci. Roca. d'après photo X. Zeal. Nnt. Publ. 5tud.).
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(fig. 2) ; la sécrétion de ces fils est un phénomène continu, l'animal
en accroissant peu à peu la longueur à partir de la base et réparant
et nelloyant son réseau apri's chaque capture.

Dans le segment terminal de l'ahdomen, se trouyenl quatre points
émellant une lumii-re bleu-yerdàlre 'lui correspondent à l'extrémité
élargie des '1ualre tuhes de l\lalpighi. Il semhle hien que la larve
puisse contrôler l'émission lumineuse: le hruil, les vibrations, la
lumière, le froid, en proyoquent l'arrêt.

Celle lumière, rénéchie aussi par les goullelelles muqueuses des
fils de capture, allire des moucherons de la famille des Chironomi­
dae, en particulier .-l nfllopynia debilis (Hullon), 'lui éclosent par
milliers de la houe du sol (0). Ils se prennent dans les filaments et
s'engluent dans le mucus. Le mode de caplure de la proie est encore
controversé, D'après Hichards, l'.~ rachnocflTllpa, alerté pal' les vibra­
tions, hisse sa proie jus(/u'à son repaire, probablement en avalant
le filament-pècheur, el la dévore en la saisissant au thorax. D'après
Gatenby et Collon (1960), "u contrain', l'animal descend au niveau
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de sa caplure et s'en nourrit tout en remontant. Le cannibalismc est
fréquent cbez celle espèce et d'autres proies que les Chironames sont
aussi lnangées à l'occasion.

Les nymphes et les adultes (fig. ;n sont également lumineux bien
que chez les milles l'émission soit moins forte et, semble-t-i1, moins
fréquente 'lue chez les femelles. Les ohservations de Hiehards per­
mellent de penser 'lue la luminosité de la femelle joue un rôle dans
le rapproehem,'nt des s,'xes. JI exisle en Australie (Tasmanie et Nou­
velles-Galles du Sud) uue forme \'Oisine, cie mœurs semhlables, A ra­
l'hnOCfllllpa /"sllIflniensi.., Ferguson.
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Fit;. :l. _ .-tUU"hIlOl'UI1II'tt Illl1litlusu <Skusc), O. Dessin dc F. Hodrigucz, d'après
une photog-r::tphie du ~C'w ZC;ll:llld (;unrnllll.'lll, ;n H. 01c1royrl, Tbt' .vu/lirai
IIh>/oru of Flies. tOM. pl. I:L

La stl'llcture cie l'apparl'il lumineux a l'll' l,tucli,'e par "'heeler cL
Williams (IHI5), Gaknhy (IH5H. l!IGO) el Ganguly (1%11). Chez la
larve, la partie ,listale cles tuhes de ~lalpighi est élargie, les eellules
épithéliales cubiques, la lumière tuhulaire pelite. Des mitochondries
en bâtonnet sont dispersés à la périphérie des cellules. ComplNant
l'organe lumineux proprement dit, sc trouyc une couche réneetriee
formée de tissu Lraeh,'en hypertrophié, située lathalement et ventra-

lement à l'extrémité du tube de ~ralpighi. Celle couche est abondam­
ment fournie de trachées qui s'y divisent, tandis que des troncs
la traversent pour se rendre à la périphérie des cellules photogènes.

D'après Gatenby (19GO), la membrane de celles-ci est profondé­
ment creusée de tuhules ct de replis visibles au microscope électro­
nique; des terminaisons nerveuses ahoutiraient il ce niveau. La laryc
contrôlerait alors la fermeture des replis d,' la memhrane, réduisant
ainsi l'approvisionnement en oxygène des cellules. Gnngulv pense
'lue la couche réneetriee, inwrsement il cc 'I"i sc passe chez les
Lucioles, a davantage pour fonction rl'nssul"('r 1111(' large oxygl'nalion
il l'organe ltllnineux qlu' dr jOlll'r un Yt~rit:1hl(" ri)le de n~fl('ctel1r.

On pOlirrait prnsl'r ({Ill' l'on St' trouve Iii ('Il pn"sl'Ilre tI'un Yl'ri­
lable troglohie, si l'OIl ne l'ellcontrait l~gal('nH'nl Il'S AracllnocamjJa
dans les ravins humides. sous Irs FOllgi.'res arhorescentes. dans les
tunnels artificiels etc... Ce genre n'est d'ailleurs ni le seul lumineux,
ni le seul carni,'ore parmi les JTycetophilidae. Plusieurs membres
de la sous-famille des Keroptatinae (Macrocera, Keroptatlls, Cero/e­
lion, Apemon, Ptaty"ra, cf notamment ~ranshridge, 1933), à laquelle
appartient .Irachnocampa tllminosa, ainsi qu'au moins un Sciophi­
li/we [(Neoampheria striata (Meigen), Matile, 1963], sont occasion·
nellement ou régulièrement prédateurs et tissent des toiles conte­
nant de l'acide oxali'l"e 'lui intoxique les petits animaux qui s'y
prennent. Wahlberg (11148), Skuse (1890), Stammer (1932) et Kato
(1953) citent des lan'es lumineuses de dilTérents Keroptatlls. Leur
luminosité émane du corps gras et ne peut être contrôlée par l'ani­
mal; elle n'est pas duc, comme on l'avait pensé, à des bactéries
endosymbionti'lues (yoir PfeilTer und Stammer, 1930, ct Buchner,
1965). Fulton (1939, 1941) a étudié la larve de Ptaty"ra fll/loni
Fisher, dont j'appareil photogène est formé de sacs antérieurs ct
postérieurs bien fournis en troncs trachéens.

Luminosité, régime carnivore et toile-piège ne sont donc nulle­
ment des adaptations il la Yie souterraine; elles existent aussi chez
des .llycetophilidae épigés. La pullulation des Arachnocampa dans
certaines grottes néo-zélandaises est due il des facteurs éminemment
fayorahles tels que humidité ,\le\"ée, calme de "air et hauteur de la'
voûte (ces deux derniers éléments particulièrement propices au dé­
veloppement des llIaments de capture, heaucoup plus courts chez les
larves épigées), ahondanee de proies, relative rareté des prédateurs.

Quel'I"es autres .llycetophilidae tisseurs sc rencontrent dans le
domaine souterrain. En région paléarctique, Speotepta teptogaster
('Vinnertz) est le plus commun; on le trouve dans les cavités arti­
ficielles aussi hien 'lue natllrelles ct l'adulte a parfois été l'ris à l'ex­
térieur en Europe du ~()rd. Les larves tissent une toile ténue, irrégu­
lière, sur les parois ct dans les anfractuosités, principalement ell
zone de pénomhre (fig. 4), A la suile de ,Jeannel, SégllY ct Vandel ont
classé cette espi'ee dans les guanohies. Il est possible qu'elle mange
occasionnellement du guano, hien qu'aucune obsenatioll récente ne
soit venue confirmer celle de ,Jeannel, mais il semhle hien '1u'elle se
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nourrisse le plus souyent aux dépens de l'association hygropétrique
(Schmitz, 1913; Matilc, 1%2). Motas et allcl. (l96ï) la citcnt d'ail­
leurs en particulier « snr les parois couvertes d'une glaire d'algues
et de champignons •.

Enslin (1906) a trouve dans des grollcs et dcs caycs des larves de
.lJacrocera (asciata ~"eigen. ~ous avons nc)us-Inèlllcs rencontré fré­
qnemment celle espèce dans les cavites souterraines de l'Ouest de
la France (Beaucournu et l\'lalile, 1963 ; ~Ialile, 1963). Ces lan·es ne
sont pas non plus guunnbics, mais carniyores ; elles se tiennent à
proximité du guano (nous les ayons SO\lycnl ,'ues sous les pierres
dl'Iogées des parois et tomhées sur If' guano) el tissent UIlC graIule
toile lùche, parsetnét..> de gOlilelcUes n':'fringenlcs, toxiques par J'acide

Cook (1913) signale dans une grollc du Guatemala une larve tis­
seuse qui se rapporte certainement il un J[ycetopllilidne et construit
un curieux réseau, extrênlcment régulier. cOlllprenant des filaments­
pêcheurs rappelant ceux d'Amcllnocnmpn luminosn. Barr (l96ï) cite,
du système des Mammoth Caves (Etats-Unis, Kentucky), des larves
cle Mycelopllilidne 'lui tissent des toiles sous les pierres et sur les
parois; il s'agit peut-être de Speolepln leplognster, dont la présence
a Mjà ete signalée dans des grolles de l'lndiana.

Enfin, d'après Pearse (1938), des larves « troglohies. de Tllue­
nidae (Psi/ocephntn sp.) hahiteraient plusienrs grolles du Yucatan,
où elles tissenl cie fines toiles pendant des voiltes. Ccci correspond
si peu il ce que l'on connait de l'ècoltlgie des Therevidae qu'il nous
semhle tri's prohahle '1u'il s'agisse en realite de .llycetopllilidne.

VI, Les Guanophaqes.

Avec Jeannel, Leruth ct Decou A. ct V. (1964), nous pouvons dis­
tinguer dans cette catégorie les guanohies, strîctcI.nenl inféodés au
guano de Chauves-souris, et les guanophiles, 'lui montrent une pré­
ference pour le guano mais se déyeloppent egalement dans d'autres
tnatii.'res animales en décomposition. Les guanohies ne conlprennent
'lue quel'lues espèces; les guanophiles sont assez souvent des Dip­
tères pell exclusifs qui, dans les grolles, semblent uliliser guano ou
autres excréments en fonction de leur importance relath"e, 011 encore
parfois de petits eada\Tes. Quelques espèces sont associees à des
~Iammifères occasionnellement cayernicoles, tels 'lue Blaireaux ct
Lapins.

En zone holarcli'lue, les Diptères guanobies et guanophiles sont
principalement des Heleolllyzidne, des Plloridne et des Spllaeroceri­
dae. Chez les Heleomyzidae européens, la « Mouche du guano., Tlle­
lidf/ ntricornis (~Ieigen), est la plus commune. Elle fre'luente surtout
les alnas de guano, olt l'on trouve ses larves et ses pupes pendant
toute l'année, tuais elle se nourrit parfois d'autres matit.'res anilnales,
en particulier de dejections de Blaireau, ainsi 'lue de cadanes et de
détritus végétaux. L'adulte court à Ja surface ùu guano ou se tient à
proximite, sur les parois. La morphologie dl' celte espi'ce a fail l'objet
d'une étude de A. ct V. Decu (1961).

Beaucoup d'autres Heleomyzid(J(' sont occasionnellement guano.
philes (Heleomyza, Rccoplomertl, .lmochf/leria... 1 ou coprophages
(Scoliocentml et se renconlrent, hors du domaine ca,·ernicole pro­
prement dit, dans les terriers de ~Iammifèrcs (\"Oir notamment Hack­
man, 196;l a ct hl. Skidll10re (1966) a tro",·e Sco/iacenlrtl villosn
(~Jcigen l, eSpt'cc répanduc sous terre. se dévcloppant dans ùcs cada·
\Tcs de nat ou de Grenouille places à l'enlrée de terriers de Lapins;
Leruth la signale, ayec Slmtioborhorus roserii Rondani, de dejec­
tions de Blaireau. Celte Mouche esl donc. elle aussi, pholeophile.

FIG. 4. - Speoleptu leptoguster (Winnerlz), larve (orig.).

oxalique (lU 'elles contiennent (Manshridge, l!);l:ll. Ces larves sc dis­
tinguent aisement de c"'les de Speolepta par leur couleur jaune-bril­
lant ct la grande taille cie leur toile. Elles sc nourrissent probable­
ment des Acariens, Collemholes, microdiptères etc... qui pullulent
à la surface du guano.

AracllnoCf/lllpf/ ll/minosn et .llacrocem fascia/f' appartiennent à la
sous-famille des Keroplalinae, dont les larvcs sont apneusti(lues C) ;
Sl'eolepta teplogasler est le seul Sciopllilinae actuellement connu
(lui soit proJlneustique. Ln respiration cutanee de ces trois troglo­
philes, ainsi que leur régime aliJnentaire, sont td's prohahl<'tllcnt des
pré-adaptations il la vi" cavernieo!e.

(') Sauf celles de P(anflrivora insignis Hickman. parasitoïde de Planaires ter­
restre (Hiekman. 1965. PfJ.l'us Proe. R. Sot:. Tasmania, 99). ASSALES m; SP~u:Ot.OC.1E. tome 25, rase. l, 19iO. 13



(') \'oir Cobidoche 0\.), 1908 Unn. Sp.t;o' .. 23 (:1), 667-688).

FIG. 5. _ Triphleba aptina (Schincr), 9. O'aprês E. Séguy, in I.n Riologie diS

Villlè,.('s, 1!'l50. fig. lH-.

D'autres Phoridne el Sphneruceridll<' se développeut à l'occasion
dans le guano ou d'autres excréments, de mëmc (lue des Sca/opsidae.
des Scinridne, des Psychodidne, des Trichoceridne et des An/homyii­
dne (Pnnnin). Citons comme exemple Trichocern lIIacll/ipennis (Mei­
gen), souvent COrnnlll1l il tous les stades dans les grottes à guano
d'Europe occidentale, que nolis a\"()nS td's régulil'fcment ohsern~
aussi ('Il association aVl't" le Blaireau ct qui, tians la grolle de la
Y<'ma (La l'ierre-S,,inl-~(al'tinl, se <lé\'eloppe parfaileuwnt dans 1('
fromage tltilisr ('oml1l(' :1l'pùl il C:oh·'opti'I't.'s (. l.
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Bien CIue leurs premiers stades soient inconnus, nous pensons que
l'Heleomyzidae (;Yl1lnollol1llls Irol/lodllies Loe\\', dont les yeux sont
réduits, le Sphlluoceridae Speomyia absoloni Bezzi, tous deux incon­
nus dans le milieu épigé, sont probablement guanophages. S. abso­
loni est un Diptère dont les ailes ct les yeux sont réduits, les ocelles
ahsenles ou punctiformes, la tète tri's déwloppée. Séguy (1963) a
décrit nne espèce voisine, S. parenlrla, dont la femelle est nellement
physogastre et qni présente les mêmes caractères que S. absoloni,
mais nloins marqués.

La fatlne du guano a été étudiée, pour les grolles d'Europe cen­
Irale, l'al' A. el Y. Deeou (Hl64). Ces auteLlrs ont montré que l'ahon­
rlancl' des guanophages changeait en fonction du vieillissement du
guano. Les Diptt'..res apparaiSsl'nt en premier cl le nomhre de leurs
larws peul diminu('r de quinze fois, dix jours après le départ de la
colonie de Chauves-souris. Les Diptères typiquement guanophages
sont ensuite remplacés par des éléments il tendance saprophages,
pour les Diptères, larves de Scinridae et de Sphaeroceridae. Les
Diptères du guano possèdent une certaine tolérance il la chaleur el
au dcssi.·chemellt mais leur dilllÏnutiDn numérique lors du yicillisse­
ment de leul' milieu montre à J'évidence qu'ils sonl préférentielle­
luent liés au guano humide.

En ce (fui concerne les grolles tropicales, beaucoup moins bien
connues, Edwards (1929) cite des Batu Ca"es, eu ~ralaisie, un Chiro­
aOlllidflC et un Slra/iol1lyiidne. MaeClure el allel. (l96ï) ont étudié ce
dernier, "nrglls melal/inll'< var. mflelnns \Valker. Les adnltes dépo­
sent leurs œufs par milliers dans le guano lorsqu'il est imbibé d'eau.
Les lanes s'y nymphosent lorsqu'il se dessèche et les imagos <Iuit­
lenl la grolle peu après l'éclosion. Dans les grolles des i1es Fidji, on
connait deux .1Jilichiidae et deux .l/llscidfle du guano, principalement
composé <le débris chitineux, de la Chauye-souris Embal/oneura
.<emicnl/dfl/n Peale (Lewr, \ 9r,4). l'earse (1938) cite des Slrflliomyii-'
dflc cl des Phoridae guanophages des grottes du Yucatan. Hiernaux
el Villiers (955) ont déeouvert. <lans des cavernes de Guin('e. des
PSI/chodid"e el des "phaeroccridfle guanophiles.

Adam cl Vattier ont ·étudié des C"rrltopogonidae guanohies et gua·
nophiles (f)flsyhelclI IIdf/llli ct 1). [I"vfl), ainsi 'lue quelques autres
espèces occasionnellement guanophages, de grolles ou Congo et du
('ahou (\'attier, \9fi4 ; \'alticr el Adam, 19r,fi a ct hl. Les larves de
fJasyltelca ariami vivent dans tlne solution hOlllOgi.'ne de gllanl)
liquide, oi! elles cohahitent ayec celles d'un Psychodidne, Telmalos­
COpllS ,lihipllnc/a/Ils. Elles migrent vers le guano sec pour s'y nym­
phoser. Les ,"lulles sc tiennent il proximité, sm les parois rocheuses
\'l'rticalcs ; ils présenlenl un forl phototropismc positif, "l' 'lui a per­
mis aux :Iulcurs tI'en'celuer des milliers de captures au moyen dt'
l'ii'ges ItnnilH'lIx. Beaucoup d(' Cera/opogoniriaf sonl hl'malophages
mais cc ue semhle l'as ,'tre le eas de D. "dallli. Les lan'es de CII/i­
cidae africains cavernicoles se nourrissent aussi de guano, mais nOlis
parlerons de l'CS '!'H"tiques au chapitre des parasites.
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Les Phoridne sont cnmmuus sous tcrre et comptent quelques re­
présentauts guauohies, notamment Triphlehn np/inn (Schiner) et
T. nn/ricoln Schmitz en Europe, .1lel/nsclin cnvernicola (Bnles) en
Amérique du :"ord. Ces espèces partagent awe quelques Sphneroce­
ridne, en particulier I.eplocem mcovil:ni (Bezzi), la particularité
d'ayoir perdu la facullé de n.ler, bien <lue possédant des ailes nor­
malement développées; les femelles montrent souyent une physo­
gastrie prononcée, due à un grand développement du eorps gras
abdominal. T. nplinn (fig. 5) et nnlricoln, JI. cnvernicoln, ne semblent
pas avoir été trouvés hors des grottl's. 14, rucoui!:ai est l'gaiement
connu de nids de Taupt's ("t d(' (lUt'pt's.
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Enfin, il faut mentionner ici l'extraordinairc .l/ormotomyin hir­
S/I/II Austen 19~6, uni'Iue espèce ùe la famille des .llorlll%lllyiidlle,

Flt~, li, - ,\lurmnlo11l,l/ifl !I;/'.'wl" Ansh'll, <>, ()'apn:"s E. E, .\u~lcn. l'rel', Zoof.
SUl', f.lllldoll, 1!I:Ui. p. -l:!ï,

intermèdiaire entrr les AcaIYl'li'rl's el Il'S Sc"/ophllgid,,e, le seul
Diptère ,(ui, d'"pri's SégllY (1!l6:!', reprc'sl'nte lin type de troglobie
véritahle (fig. ln, Crttl' mouche' pnssi'dr de trl's longues palles. les

ailes sont réduites à deux moignons lancéolés, It,S halanciers ahsents,
le corl's hérissé d'une pilosité épaisse "t dressée, ce 'lui lui donne
l'aspect d'une Araignée (d'oi. le nom 'lue lui a donné Austen; «10
/erril>le .llol/chr hir.mlr > ... l. Elle mesure pri's de 25 millimètres,
palles CUJllpriSCS. Les yeux romposl~s sont réduits, les occlles absents.
La pilosilé de la femelle ,'sL moins f1c'vclopp"c, le corps l'lus trapu.

On ne eonnail '1u'nne seule localité de celte espèce, à Ukazzi Hill
(Kenya) ; il ne s'agit pas Cil n;alilé d'ulll' véritahle grotte. Inais d'une
t;rcvasse \"t.'rlicale dans Ull rocher (<< a can.:>-like deft :t 1. Van SOIl1C­

Tell a pu fair(' des ohservations sur place. qui soul citées par yan
Emden (1950) ; seuL le fond de relte ereYasse est accessible; la par­
tie supérieure est hahitC:,c par ulle cllionie dl' Chau\"cs-sourÎs dont
"an Someren n'a pli st' prOClIl'l'r de spécimell. Lurs des abondantes
pluies tropical t'S, une masse de guano est entrainé il la base de la
fissure; c'est dans crs circonstances (IU'iI a pu obscrycr des centaines
de .lform%11lYù, il Lous les stades. Les lal"\"(,s mangent le guano, la
pupaison a lieu en dehors de celui-c.i. sur les pierres ayoisinantes ;
la pupe est curieusement dressc'e vcrticalement, fixée par deux pro­
cessus spinuleux anaux. Van Emden pense 'l',e les adultes POIlf­
raient sucer les sécrétions cutanées dcs Chau\'cs-sollris ou l'exsuda­
tion du guano.

Les dilTérents exemples 'f"e nous a\'ons cités permettent d'attri­
huer aux Diptl'res guanobies et guanophiles une série de caractères
régressifs; alTaiblissement 011 perte de la fonction dll yol ayec éYen­
tuellement brnchYl'ti'risme, physogastrie des femelles, diminution de
la taille des yeux et des ocelles, allongement de l'arisla antennaire.
I-1ackman (l96~ a, h, a étlldié la fallne diptérienne des terriers de
petits Rongeurs en Finlande. Il montre 'l',e bien des Diptères pho­
léophiles eucènes et tychocènes présentent allssi tOllt ou partie de ces
caractères; bien des espl'ces s:mt COl1l111UncS aux terriers et aux
cayernes. Il nOliS parait logi'l"e de penser a\'Cc Lelellp (1956) et
Vandel (1964) que, comme dans la pillpart des autres Ordres d'In­
sectes, les Diptères guanobies dèriyent cie pholéophiles. Les guano­
philes réguliers sont encore, ou étaient récemment, des habitants des
terriers, à titrc soit de eop"ophages, sail de saprophages, et ont uti­
lisé le guano des C3\'errl('s commc une nourriture il JaqueJle ils
étaient physiulogiquement préadaptés, de mèmc qu'au milicu ('a\'cr­
Ilicole,

VII, Les Zoophages,

POlir ùes raisons de commodité, nous groupons sous cette ruhrique
ries animaux qui, pendant tout ou partie d(' leur existence, ,"'ivcnt
exclusivclIlent aux drpens d'IIIlC ou cie plusieurs autres espi'ces ani­
males.

Les larves de ClIterebra qui provoquent une myiase dans le cuu
<les Rats des cm'ernes L\'r%l1l11 IIwgi.• /rr Baird) dans les ~[all1moth

Cayes marr, 1967) ne pell\'ellt évidemment ell 'Ill cline façon ètre
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('llnsidéréps colllme appartenant au domaÎne cavernicole. L'n PIlOri­
dac, .llegflselia rnclflllOcephaln yun Roser, pond dans les cocons d..,
l'Araignée troglophile européenne .1Ie/fI menardi Latreille (Decou­
Rurghele, 1961). Les lan'cs se nourrissent des œufs de l'Araignée el
se Illl~talllorphosentdans Il' cocon nlème ; It,S adullcs quitteraient la
grotte après l'éclosion. ~'ayant pn se procurer qu'ull matériel res­
treint, Decoll-Burghele n'esl pHS certaine qu'il s'agisse d'un préda­
leur exclusif de l'Araignée. l'n Tflchinid',e . . \ relin (TIl'lrpll/cerll) sn.,
{'st peut-être parasite du Grillon cayernicole A rocllnomima lllicroph.
I!wlmus Chopard, (lui yit en ~ralaisie dans les Batu Ca"es (Edwards.
1929L

Les autres Dipl(·ft·s IH·l~datl.:'lIrs can'fnÏl"oll's ('Olll1l1S sont d'unC'
part des Clllicidae et des P-''1c1lOdidlle Ph/chl/llllllill/II' hl'malophages,
d'autre part des Pupipares. ectoparasitl's, appartenant aux Slr,hli­
dae ct aUx Nyeleribiidae.

LES CFUCIUES ET PHLf~nOTO~fES C,.\YEHSlCOT.ES.

En 1945, Liebed découlTait dans la «Grande Grotte> de ThvsYille
(Rép. dém. du Congo) un Anophi'le c",·emicole..~ noplJeles "allhoofi ;
puis Leleup, Mattingly, Yilliers, aiusi <fu'Adam el plusiellrs cnloulO­
logistes de l'O.R.S.T.O.M. et de l'Institu! Pasteur, trouyaienl dans des
grottes africaines six autres espèces d'.~nopheles cl un L'mnolaenia
inféodés au domaine souterrain. Adam a Jluhlié en 1965. dans les
Annales de Spéléoll/gie, une note faisant le point des connaissance>
snr la question. Les données 'lui suivent el1 sont lift.',C's ct noliS )'

renvoyons le lecleur pI/ur pllls de détails.
Les gitcs connus de ccs Moustiques sont peu nomhreux mais leur

aire de répartition s'étend du 12' parallèle Xord au 12' parallèle Sud.
Leurs larycs viyent dans les eollections d'eau (fla<fues, gours, mar­
mites, elc.. .) contenant du guano dont elles se nourrissen!. Celles dl'
la plupart des espèces peuyent supporter au moins un éclairement
faible; celles de A. smithi mgeaui et .~. cllroni peuyenl occasionnel­
lement se développer il l'obscurité complète. Les imagos semhlent
1110nlrCf la même tolérance il la lumit·rc. nlais ùeux espl'ces HU moins
ne peun'nt surYine si l'humidité relatin' tombe au-dessous de 90 %.
Les femelles sûcent le sang des Mammif{'res <fui fré'<fuentenl leurs
gUes. notamnlcnt crllli du pOf('-épie de forêt L-\ ther"'lI."i a(ricanll.o,;
Gray) el dl' Chauves-souris din'rses ; l'lies pl'un.-nt leur transllH'llrf'
des Hémosporidies. On reneolltre certaines CSpt'cC's il l'cxlt'rieur dans
des gîtes obscurs; celles du « complexe smithi :t senlblent avoir .pour
hôte préférentiel l'Athérure, dans le lerrier du([uel on pelll les re­
trouver. :\Ol1S SOlumcs clone là en présrllce de ycritahlcs troglophiles.
g-uanohics il l'étal lan'ain', ht"malophages il "élat imaginaI. <"t {l'ori­
gine pholéophile.

A nophetes Ilf/Illoni Adam n'l'st connu <[ue de 1,,' forêl de llangcl\l
(Rép. du Congo), où il forme une colonie importante dans la grotte
de Meya-Nzouari et fré<fuente aussi deux c,,,,<,mes voisines. Les
larves vivent à l'obscurité lotale dans les gours, l1aqllcs ct creux de

rocher, là où ùes nappes de guanu fluttant à la surface leur permet­
tent de se nourrir (clles sont absentes des gites vaseux. ou, au cun­
traire, de ccux (lui sont privés de luatil'res organiques). Ces gUes
disparaissent pour la plupart pendant la saison sèche.; selon Adam,
i! est même naisemhlahle (lue, certaines années, ils soient totale-

\
\,

.....

FIc.. 7. -- Alluphtles fain; Lclcup, .-\nnphèle tl"lI"lophilf..' du Cnl1~n. U'nprès N.
Lt'Ieup, ..11111. .1111 .... R. (;11119° 111' If/t', 46, t!);,)fi. fi". 11.

menl asséchés. A l'elle saison, les imagos eux-mèmcs sont confinés
à l'extrémité la plus profonde de la grolle, oit subsistent <[uelques
naques résiduelles. Ils ré'occupent la grotte au fur et i. mesure <[ue
les giles lan'aires se "emplissent, mais Adam ne les a jamais ren­
contrés qu'à l'obscurité tolale. Les larves montrent Ull net photo-

,;.

!~
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lropisllH.' négalif ; une expérience (Adam, HH)~) prouve dt.' leur parL
une cerlaine capacité de résistance au dessèchement des gites· (celles
d'A.. sl1zilhi ragealli possèdent la luênle faculté). Les adultes, qui se
liennent au repos sur la voûte, se gorgent préférentiellement sm'
-lliniopferus inflalus Tholnas, auquel ils transmettent un Plasmo­
dium ; ils piquent toutefois volontiers, en élevage ou spontanément,
d'autres Chiroptères, l'Athérure, divers Rongeurs ou l'Holllllle.

l/iluago d'Anopheles halnoni est dépigmenté, ce qui lui donne
l'aspect caractéristique d'un :\fousthlue dont les écailles, frottées, se
sont détachées; les pattes sont plus allongées que dans le reste du
groupe. La larve est égalenlent claire, parfois presque translucide.
Adam a pu montrer chez cette espèce l'existence d'un phénOllll'ne
de dyshannonie gonotrophique : alors que chez les autres Anophèles
un seul repas de sang, pris dans des conditions favorables, suffit
pour pernlettre la lllaturation des œufs ct la ponte, il en faut quatre
pour A..' IWInoni. Le cycle gonotrophique dure donc quinze jours,
alors qu'il s'accOIuplit en deux ou trois jours chez une espèce épigée
comnle A. gambiae. Le cycle de développenlent des stades préiIna­
ginaux est égalenlent allongé: il dure 24 jours, pour 11 chez A. gam­
biae. D'autre part les œufs sont plus grands que la moyenne et pon­
dus en nonlbre plus faible; ils font preuve d'une résistance reluar­
quable à l'assèchement.

A. hanlOni présente donc les caractères suivants: larves et adultes
vivant dans l'obscurité totale, inconnus dans le lui lieu épigé; air<.'
de répartition très restreinte; ralentissement sensible des processus
vitaux, ayec notalnnlent dysharmonie gonotrophique ; résistance à
l'assèchelnent périodique des gîtes larvaires, mais par contre incapa­
cité de sunie des ÏInagos si l'humidité relative tonlbe à nloins de
96 % ; larve guanobie, adulte lié préférentiellenlent à une Chauve­
souris; chez l'inlago, tendance à la dépigluentation et à l'allonge­
nlent des nlembres. Devant l'enseluble de ces caractères, il ne nous
semble pas douteux, dans l'état actuel de nos connaissances. que le
qualificatif de troglobie appliqué par Adanl à son espèce soit justifié
nlême si, conlme le fait reln~lI'quer Vandel, les yeux ne sont pas
réduits.

rI nous faut revenir ici sur le cas d'un Anophèle tfoglophile, .-\. CfI­

rOlli : Adam a prouvé qu'il nlOntrait un ralentissement des processus
vitaux intennédiaire entre .1. gambiae el A. hamoni, et il peut se
àévelopper, à l'occasion, à l'obscurité totale (Adanl émet l'hypothèse
que certaines pontes donnent naissance à des larves capables de se
développer en l'absence de hUIlière et d'autres pas). ~otons cepen­
danl que larves ct adultes font preuve de phototropisme positif. L('s
travaux d'Adaln (1!HH) ct de Pajot (1964) ont montré que cette
espèce est liée il l'Athérure mais qu'en captivité elle peut aussi se
nourrir sur des Chauves-souris. Peut-être avons-nous là un exemple
oe pholéophile colonisant progressivement le Iuiliell cavernicole et" en
passe de den~nir, COIunle A. hanzoni, un véritable troglobie.

Nous pouvons rapprocher des Anophèles cavernicoles des Phlébo­
tonles (Psychodidae) dont une demi-douzaine d'espèces a été décou­
verte dans diverses grottes africaines (*). Les adultes se nourrissent
surtout de sang de ~Iicrochiroptères ; Phiebotonllls gigas Parrot el
Schwetz et Phlebotomlls mirahili.ç Parrot et \Yanson acceptent, en
élevage, de piquer aussi la Houssette ainsi que, pour P. gigas, un
Rat du genre Praomys, l'Homme et sans doute l'Athérure (Vattier,
19(6). Ces deux espl'ces,. ainsi que P. crypticola Abonnenc, sont de
teinte testacée; P. gigns présente en outre des yeux réduits, nlais le
nOIubre de facettes est variable (Vattier, in litt.).

Vattier a pu obtenir d'intéressantes données sur la biologie dt'
P. gigas et nlirabilis et a découvert le gite larvaire de cette dernière
espèce. Tous deux présentent, comme ..tnopheles Jwmoni et caroni,
un cycle gonotrophique complexe et un déyeloppenlent très lent. Les
larves de P. mirabilis, dans la grotte de :\Ieya-Xzouari, viyent dans
une terre très sombre, très Iueuble el riche en Inatières organiques.
Il est probable que les autres espèces acconlplissent, elles aussi, la
totalité de leur cycle sous terre. Il est pefIllis de penser que, comnle
chez les Anophèles, ces PhléhotOInes conlprennent des troglophiles
et des troglobies (en particulier P. gigas, mirabilis et crypticola).

Des Phlébotonles dont les nlccurs doivent être selublables (des
fenlelles gorgées ont été prises) sont signalés des Batu Caves, en
~falaisie, et des GOluantong Caves, à Bornéo, par Quate et Fairchild
(961).

LES PUPIPARES.

Les Pupipares sont des Diptères ectoparasites dont les larves se
développent dans les voies génitales de la fenlelle .iusqu'à leur luatu­
rité. Ils comprennent trois familles, Hippoboscidae, Sycteribiidae et
Streblidae, dont seules les deux dernières, stricteluent inféodées aux'
Chiroptères, nous intéressent ici. l\Iorphologiquenlent parents de5
Acalyptères (Hennig, 1941 ; Jobling, 1951), les Pupipares dérive­
raient, d'après Jobling, de Diptères guanohies qui se seraient pro­
gressÎyenlent adaptés à la vie parasitaire; cependant Oldroyd (1964),
au eontraire, pense qu'ils étaient déjà héluatophages avant de COIll­

luenccr à se reproduire sous terre.

Les Nycleribiidae sont- tous aptères, les pattes sont très longues,
luunies de fortes grifl'es, Je corps aplati, les yeux ocellifonnes ou
nuls (fig. 8) ; ils peu\-ent se déplacer avec une grande rapidité dans
la fourrure de la Chauve-souris dont ils sucent le sang. Largenlent
répandus dans le nlonde, ils colonisent le milieu s~Hlterrain en nlênle
temps que leurs hotes.

(*) Ce travail était déjà remis à J'Editeur lorsqu'a paru l'excellente mise au
point sur les Phléhotomes cunrnicoles de \'attier-Bernard et Adam (Ann. Spé­
léol., 24 (1), 143-161).
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Xous avons vu plus haut que les ~[()usti4ues eL Phléhotomes des
grottes d'Afrique étaient plus ou Illoins liés au nülieu cavernicole,
auquel ils présentent des adaptations; il est justifié de les qualifier
de troglophiles, ou mèlne de troglDhies. Ce n'est pas le cas des l"ycle­
ribiidae, dont les stades libres sont tri's courts et peuvent tout aussi
hien se dérouler dans le Iuilieu épigé; ainsi Phthiridi1ll1l biarticula­
lUlU Herrnann, parasite trbs répandu des Hhinolophes européens,
rlépose ses pupes aussi hien dans les grottes, fraiches et humides,
que dans les greniers, secs et chauds, le pourcentage d'éclosion étant
d'ailleurs égalenlent faible dans les deux cas (Beaucournu. IH61,
1967). Leurs stades libres COllllue leurs stades ectoparasites étant
relativellIent indifférents aux conditions du milieu souterrain, il ne
nous parait pas possible de considérer les Sycleribiidac (non plus

FIG. 8. - Une ~yctüihie. D'après H. Oldl'oyd, ill The 'y"fllral Hisfol'Y of Plies,
lfiH4, fig. 37.

que les Slrehlida(') comme de Yérilahles ean'rnicoles; l'l'ei nolis
incline d'ailleurs à chercher, avec Oldroyd, l'origine de ces animaux
ellez des hélualophages épigés plutôt «ue chez des guanobies hypo­
gés.

A Cfuelques exeeptions pri's, les Sycferihiidfll' font pn'uye d'UIW

grande spt;cificité, au moins quant au genn' dt.' leur htlte, souvent au
niveau de l'espèce..Jeannel (1 H2()) a cependant ohservt;. dans I<'s
colonies importantes de Chauyes-souris. une sorte de « relàchemcnt
du parasitisIlle» caractérisé par une spécificité atténuée. Le gréga­
risnle plus ou llloins prononcé des Chauves-souris influe surtout sur
la densité des parasites. C'<'st ainsi que Phthiridilllll binrticulalum
inféodé principalenlent au genre Rhinolopll11s, est rare, dans l'Ouest

,de la France, sur U. hil'posidcros (Bechstein), espèce solitaire; on
le trouve surtout sur R. ferrllmC(/llin1l11l (Schreiber) et R. ellryale
Blasius, en nonlhre presque trois fois plus granù sur ce dernier,
dont le grégarisllle est hien plus marqw', (Beaucournu, HHil), Relnar­
(flH>lls toutefois qu'il existe parfois des exceptions: Hooper et Hooper
(1956) ont trou\'é S. biarticlllatllnl trl's C0l1l11IUn sur R. hipposideros
dans les grottes du Devonshire, La densité étant en rl'gle générale
auglnentée dans les essaims, il en l'l'suite logiquement un ahaisse­
ment de la spécificité lorsque ces colonil's sont mixtes: les Syclcri­
bUdae, trl's nombreux, passent alors indifl'éremment d'un hôte il
l'autre; ce cas est frt'quent, par exemple, an'c des colonies mixtes de
.llyotis myotis (Bechstein) el .1/in;{)fJll'l'lls scllrebersi Xal terer (Beau­
eournu, in litt,'). Theodor (l 9ôi 1 souligne d'ailleurs le fait que la
spécificité est parfois déterminée par des facleurs t;cologiquf's plutôt
que physiologiques.

Les fNnelles des Xycleribiidoc déposent leur larve mùre sur les
parois et les yotites, oil elle '\'elllpupe inlluédiatement. Les seuls
~tades libres de ces animaux sont donc les femelles gr:.n'ides et les
individl,ls fraichenlent éclos, en quête d'hôle ; il seInhle bien que les
nlâles ne quittent qu'exceptionnellelllent celui-ci. Les captures de
Nycleribiidae errants, surtout sur parois, sont donc rares. Toutefois,
il est fréquent que les parasites qui grouillent sur un essainl tonI­
bent sur le guano à l'à-pic de la colonie. Ce fait explique sans doute
l'observation de Jeannel (in Fa1coz, 1923), qui a recueilli de nom­
breux spécimens des deux sexes de Penicillidia dufollri C'Yestwood)
sur deux cadayres lllomifiés de Chauyes-souris reposant sur un tas
de guanos.

A l'inyerse des Xycleribiidae. la plupart des Slreblidae ont con­
servé leurs ailes, Leur corps est lnoins aplati, leurs pattes plus
courtes mais également lnunies de fortes griffes. Les ailes sont
repliées longitudinalenlent lorsque l'insecte se déplace sur le corps
de son hôte. Leurs phases libres semblent plus longues et la capture
d'images errants n'est pas rare à la yoûte des grottes. Cependant,
pas plus que les précédents, on ne peut en faire dt' 'Tais c<:lvernicoh's.
D'origine tropicale, les Sireblido(> ne peuvent survÏ\Te sur des
Chauves-souris astreintes il l'hihernation ; c'est pourquoi ils sont
confinés, dans J'Ancien COmllH' dans le Xouycau Monde. entre les
limites septentrionales et mt'ri<lionales de l'isotherme hivernal
-+ lOue (Jobling, 1951). Comme chez les Sycleribiidac, la spécificité
parasitaire est atténuée lorsque les Chiroptères sont cavernicoles et
grégaires.

Les felnelles <lu genre .ls('o(/ipleron <luto(olllisent leurs pattes {'t
leurs ailes et s'enkystent littéralement dans leur hôte, oü el1es pren­
nent l'apparence de petites outres (les nulles conservent leurs ailes).
Vandel (1964) fait reluarquer qu'en dehors de cette exception, les
Streblidae représentent un cas oü la C[llTélati:m entre la régression
des yeux et celle des ailes n'est pas respectée.



La plupart "cs auteurs s'accordent pour définir les troglobies
conlOle des animaux accomplissant ohligatoirement tout leur cycle
dans les grottes, '1u'i1s ne '1uïltent jamais, et inconnus dans Je
domaine épigé (sauf rares exceptions). RutTo (1960) précise cette défi­
nition : ce sont « ...des organismes non seulement li(\s topographi­
(pieinent aux ca\rcrncs plus ou llloins vasles, ou au système de Inicro­
r.lases des terrains kal"stiqu(·s. mais allssi aux conditions physiques
particulières il ce milieu .. ; les troglohies pClI\Oent parfois se retrou­
ver dans des biotopes épigés, il condition toutefois que les cunditions
qui y règnent soient identiques il celles du sous-sol karstique.

RutTo lie donc ici la notion de troglobie i, celle de région karsti'lue.
En fait, pour beaucoup, s'est attachée il ce concept la notion de
« lignee ancienne ... de « fossile vivant». de « rélicte :., de sorte que
finalement la définition primitiye de Schiner. reprise par Haeovitza.
Jeannel, etc ...• s'est trouvée plus ou moins abandonnée et le terme
de troglobie s'appli'luer à des groupes restreints d'animaux pour la
plupart profondément modifiés morphologiquement et physiologi­
'Iuement. issus de lignées déjà sénescentes à l'ép0'lue oil elles se
sont réfugiées sous terre.

Jeannel (I959) reman(ue cependant: «il existe un peu partout,
çàcet-Ià, dans l'hémisphi're septentrional, des troglobies que l'ou
doit considérer comme «troglobies récents >, c'est-i,-dire ayant
encore des proches parents dans le domaine épigé >. Lc terme de tro­
globie, par conséquent. reC~tl'Te lin ensemble hétérogène all sein
duquel on peut distinguer des • paléotroglobies > et des «néotro­
globies :t.

Suivant Jeannel et Vandel, on peut ainsi définir les paléotroglo­
bies. « rélicles :t 011 « fossiles viyants :t, comme des cavernicoles fOf 6

111anl des groupes systénlaliqucs h:nl1ogènes en entier confinés sous
terre. aboutissCUlcnt d'une évolution régressive comportant unc ré 6

duction. puis une perle à peu près totale des facultés d'autorégu­
lation, et géographiquement confinés nux cavernes de l'Europe Inéri­
dionalc, de l'Est des Etals-linis ct du ,Japon.

Les neotn)g:lohies, euvcrnic()lcs n~ccnls. aCC'Dmplisst'nt aussi {(Hlt

leur cycle dans Ic milieu souterrain, aux conditions physiqucs duquel
ils sont liés, mais ils sont généralcment réunis aux types épigés par
des formes intermédiaires, ct sont moins spécialisés physiologique­
ment que les paléotroglohics (Vande!).

C'est il celle dernière catégorie '1u'apparticnnent les 'lud'lUl'S
Diptères troglobies. :-ious ayons yu plus haut 'lue certains A nopbeles
et Pblebolomus pourraient en faire partie, ainsi 'lue, si sa physio­
logie. une fois connue, le confirme, .l/ormolomyia bir.",la. Les carac­
tères particuliers des zoophages et des guanobies les séparent cepen­
dant des autres cayernicoles ; dans l'état actuel de nos connaissances

FIc.. 9. - Atlopny.riu pair;:.;; Freem~n. d ('t 9. ~todifié d'après P. Freeman.
Boil. Soc. en/. lIalin. 82. tfl5fl.
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nous aYons préféré les traiter à l'art. Dans ce cas, un seul Diptère
peut ètre considéré comme un néotroglohie '·éritable• .Hlopny.rio
palrizii Freeman (Sciaridnel. découwrt dans une grolle des environs
de Rome (Freeman, 1952; Patrizi, 1956),

Le dimorphisme sexuel cst tri's marqué chez ce moucheron (fig. 9):
le màle possède des ailes réduites, Ù nenation simplifiée; il a des
ocelles et des balanciers, son thorax est normal. Par contre la
femelle. beaucoup plus grande (2,5 mm an lieu de O,!ll, est aptère
et physogastre ; ocelles. et balanciers sont absents, le thorax, réduit.
est dép0llrvu de scutellum ; l'abdomcn, énornH'ment distendu, est
plus de trois fois pill" long que 1(' fl'ste du corps.

Le nuile et la femelle sont prati'luemcnt incolores, leurs yeux très
réduits. avec des ommalidies dépigmentées (màle : 8 ommatidies ;
femelle: 4 ou 5) ; le pont oculaire typique des Sciaridf/e nUIll'lue
donc chez cette espèce, comme dans le genre voisin Pny.rin. Ces
Insectes ont été ",'couyerts par tamisage, dans la partie la plus pro­
fonde de la grolle. d'lin ama!'ol dl' fl'uilles POlllTit'S li ti lis..; comme
appàt (après stérilisation) deux ans auparayanl.

On connait plusieurs Scif/rir/oe dont les màles sont ailés et les
femelles apl;'res ; cc sont des animaux qui Yiyent le plus souvent

Loïc :\I.\TILE.
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dans l'humus dcs forêts humides. sous les pierres. dans les nids de
Fourmis etc... Cependant, Ics réductions alaires cl oculaires d'Al/o­
pny.l'in sont beaucoup plus prononcécs que chez ces au Ires Scinridne.
:':ous connaissons cnc~rc 111nl cctte famille cl sa distribution. Le
Dr. Snhrosky a pfl~senté n~ccll1ment au Congrl's d'EntotJlologie de
Moscou (aoûl 1968) une communication du Dr Byers, décriyant \lne
famille nouvelle de N,'matoci'rcs apt~res, dont le~ représentants onl
le méllle hahitus qu'Allnpny.rin ('), Cet lnscctc venait d'un allias de
feuilles mortes, cc qlli nous incline i. penser 'lue c'est sans doute
l'hez Ics humicoll'S qu'il faut rlH'rrhl'1' l':lrigillc des .-\ llopny.rifl.

IX. Conclusions.

On pourrait s'étonne!' que les Diptl'res. qui ont colonisé il peu près
tous les milicux terrcstres. des nUlrt'S rie pétrole aux tcrtuitil'I"rs, et
dont de nombreuses forllles sont apl~res, physogastres ou microph­
thalmes (ou lout rela à la fois). ne renferment pratiquement aucun
représentant typiqllel1lrllt Cct\'ernicole. c'est-ü-dire possédant le
« facil's cavernicole ». la physiologie. d'ul1 troglohie vrai.

On sait que les troglohies terrestres sont des représentants de la
faune des forêts Iropieales d'Europe et d· .....m'rique du :\'ord de la
preluière nl0ilié du Tertiaire. Tous Ics autcurs s'accordent pOlir voir
chez ces animaux «cies fornll'S engagccs depuis Innglemps dans
l""'olution régressi"e 'lui a débuté hien am nt la p"nétration dans Je
monde soulerrain : ... e'est pourquoi elles ont été incapables d'cntre­
prendre de lointaines migrations ... Tout au plus l'époque glaciaire
a.t'elle hâté la pénétration sous terre des lignées engagées dans l'évo­
lution régrcssi"c de lypc eayernicolc > (Vandcl. 19(;41. On a toul lieu
de croire 'lue les Diplcres étaicnt en plrine expansion au Tertiaire;
sans doute aucune de leurs lignces n't~lait encore « préadaptée :t au
Jllilieu soulerrain. Les changelllcnts climatiques de celte période
auraient alors ('Iltrain~ leur migration. !rur én)lulion sur place Oll

leur disparition.
En oulrc, comme le souligne Vanùel, h's futurs cavernicoles doi­

vent posséùer une certaine préaùaplation alilJlcntairc. L'ahsencc de
chlorophyUe dans le milieu souterrain n'cn permel la colonisation
(IUC par des polyph~lgcs. oes mycophages, des saprophages, ùes guu­
nophages cl des lill1iy()l'l~s, ainsi que dcs préùateurs lorsque l'ahon­
dance des proies Ic permet. Ceci exclut d'office lin grand nombre dc·
familles de Dipt~res phytophages ou inféodés aux phytophages.

Enfin, beaucoup d'imagos de Dipti'rcs sont lurieoles ct. l'our la
plupart, l'air satl1r(' ù'hl1l1lidill; n'l'st l'as favDruhle it lcur vic (Sl~gtly.

1n;lO). Ajoutons que, )laI' contrr, heaucoup dl' lal'Yt's dt' Dipli'J'('s tl'r-

(") La description de ('eUe ramîll(' fRllellllfJlicl(le) cst parue depuis la rcdaction
de notre tran1il mycl's, Hl6!l, Jo"",. K"llsme t'nt, Snc., 42. ::lfW-:i71l ; les régres­
sions uculaire ('t thorndfJue dt' IIl1en"ol" ... sont cnt'()I'(' plu!i prononcées que che?
AlInpnyxia.

ricolcs sont adaplées i. la Yie dans ,"ohscurit,' ; c'cst ainsi 'luC oes
lan'es dc Mycctophilidoc ct de Scioridfll' sont tuées pal' les l'ayons
ultra-violets du soleil (Brauns. 1954) ('). On ne scra donc par sur­
pris. dans ces conditions, si les familles régulit'rement eHxernicoles.
.1fycetophilidoc, Sciaridac. Phoridac. licicolllyzidac ct Sohacrocrri­
dne, sont précisélnent des tuycophagcs, des saphrophages,' des guano­
phages ou, plus exceptionnellement (.üncllllOCnl1ll'0). dcs carnivores
cl. pal' ailleurs. des hahitués des milicux épigés somhres ct humides.
Ils montrent une l'n'adaptation atimentaire. physiologique ct écolo­
giqur il la vie rayernirolr.

Les Dipll'res des grottes tropicales sont lll'allcoup moins hien con­
nus que' ecux de la ZOIH' holarrtiqul' : nolis 11(' solllllH'S rl'Ilsrignès

que sur qucl((ll(.'s guantlhies el h":'maLophagrs. On sait c(lIe les condi­
tions d'existenee y sont tri's t1ill'l'renles dt..' l'('II(~s des pays tcmpt"rés :
la lcmprralure. J'hllll1iditl~. y sont yoisincs du milieu extérieur; 1'ré­
(fuentées par de tri's nomhreux ~Ianllnifl'res, il n'cst pas étonnant
qu'elles renferment Hnc grande quantité d'ht")natophages et de gua­
nobies mais, climatiquement yoisincs de la forêt, elles sc sont Innn·
trées peu attractives pour les stenhygrnhies de l'humus (.Jeanne!.
1959). En dehors des aquali'lues. elles ne renfcrllwnl donc pas de
troglobies, sauf si l'on classe les héJllutophnges el les guanohies elu·
diés plus haut dans cette catégorie (' ').

Tous ces fails nous permettent de penser que la plus grande partie
des Diptères cawrnicoles (suhtroglophiles et troglox~nes exclus) a
pour origine des pholéophiles coprophages. saprophages ou hémato­
phages, qui sont devenus guanohies ou gllanophiles, au moins dans
leurs premiers stades. D·autres. en parliculier des .1'ycclnpbilidnc,
sont des hygrophiles du sol des foréts aux'juels les cavités souter­
raines. naturelles ou artificielles, oITrenl des conditions d'existence
fa,·orahles. Il nous semhie que la plupart des Dipt~res troglophiles ct
troglobies ont occupé le dOluainc souterrain non comme un refuge
'lui leur permettrait de survine il un houleverscment climatique
mais bien, au contraire, comllle une « place vide» où ulle minorité
d'CSpl'CCS préadaptl'es écologitltH.'lnent <'t physiologiquenH'nt a cu
toute latitude de s'épanouir.
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(°1 Tenter de rassemble!" loutes les références :lUX Pupipares troU\'és sous
tt'n'e reviendrait pl'ntiquelllent il fain' ln hihliogr:ll'hic complète lies Xyclei'i­
biid(ft' cl des Slreb/itiae-, Cc qui sort du l·ad.·c que 1I0US nous sommes fixé. ~ous
ne citerons dnnc id, outre ceux donnës <1,1115 le texte, que quelques tra\'aux
particulièrement importants du point de \'ue hiologique ou faunistique.

Prel!'AnES (0).
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(lwelling .-t.llophe/irwe from the French Cameroons. Ann. Irop. .lUt/.
Porasil., 48, 55-57.
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Soc. scienl. Brclagne, 36, 315-338.
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logie d'Ixodes (Eschalorephalw;) l'espertilionis Koch 1844 ct
d'lxm/e.'i (PomerUI11:el1ellll) simplex XcullIan 190fi (A. carina. Iro.
doicieal, parasites des Chiroplères..4nll. Spéléol .. 22 : 3,543-580.
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JORLI:'\G (B.) - 19-19 - Host-parasite r('lntionship between the Alllt'ric:l1I
Sireblillae and the hats, with a new kcy ta the ,\JlIerican g('nera
ann a recor(1 of the Sireblidae from Trinid~,d, British \Yest Innit·s
(Dipleral. Parasilology, 39, 315-329.

JOIlLl"G (B.) - 1951 - A recurcl of Ihe Sireblidae from Ihe Philippines
nnd other Pacifie Islands, including Illorphology of the abdoll1rl1,
host-parasite relalionship and geographical distribution, and with
description of fi\'e new species (Diplera), Trans. R. enl. Soc. Lon­
don, \02, 211-246.

JOBLI:\G (B.) - 1954 - Sireblidae froll1 the Belgian Congo, with a des­
cription of a ne\\' gCntlS and thrN' ne\\' spccies. Rel'. Zool. Bol. afr..
50, 89-115.

KESSEL (Q. G.) - 1925 - A synopsis of the Sireblid(l(.' of the \\"orhl. Sel"·
rork elli. Soc. JOllr., 33, 11-33.

~L\A (T. C.l - 1%5 - An inlerim world lisl of RaUlies (/Jipleru : .\'lIclP.­
ribiidae and Slre!Jlit/w') . .fuur1l. med. Eni., 1 : ·L 3ïï-38-1.

:\(AA (T. C.) - 1967 - A synopsis of niplera pupipara of .I<1pan. p(Jciri~'

Insee/s. /lollolllill. 9 : 4,727-760.
TIlEonoR (O.) -- 1954 a -~ Sycleribiir/(œ. in LI:'\O:'\t:':H E. : Die Fliegen l!cr

Palaearktischen Hegioll, 66a. Stuttgart, 44 pp.
TIIFWJ)OH (O.) - 195-1 b -- Slr('/Jlidaf. ill 1.1:\ 1):'\ EH E.: Die Flil'gt'n dt'r

Palat'~lrktischl'n llegion, 61)h. Stuttgart. 12 pp.
TlIEOI>OH (O.) - 1957 a - Tht- Sycleri/Jiidae of tht, Elhiopian Ht'gion ~lIHI

:\Iarlagascar. Parasitoluyy, 47, -157-5-13.
TIIEOI>OU (O.) ~ U);')ï b -- Parasitic adaptation .and host-parasite spcci·

ficit.y in the pupiparolls Dipll-r:l. Pirsl SY"'IJ. llosl. SlJeeif. Para.Ii .
\'erlebr., :'\clIchùft'), 5(J-(i;t

THEODOR (O.) - 19lii ~ .\n i1lustl'<ltrd Cntalogul' (jf the Hothschiln
Collection of .\"yclerihiitlae (Diplera) in the British ~luselll11 {:\"atu­
rai Hisloryl. Truslees British .1111.•. (.Y.fl.) Pllbl. n" 655, 606 pp.

THEODon (O.) and ~IOSr:o"A (A.) -- 1954 - On bat-parasites in Pa!eslÎl1e.
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44, 157-245.
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(.) Cette rubrique COllll)l'end les travaux non inclus dnns Wolf (1934-193i) tt
Leruth 1.11139) ; ont ('lé exclut's Ics rlorérclll'l'S déjil citées (hws la bibliographie
par chnpitre ct. qui Ile concernaient qu'une cspêcc ou une seule catégorie écolo­
gique.
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CIIt. Ilalia, 82 : 3-4, 20-23.
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des :\'ematodes. Rel). ,lIl1i.'i.',e Zoo/., 45, 567·720.
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restre d'une c;werne du Jura suisse au cours d'une an né{' d'obser­
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A,nophcles aloll{/ellsis no\·. sp. (rennesJ.-. Tijd.ç. XttJ.-Jnd., Buitenzorg,
80, 2ï-43.

YE~Tl'Rr (f.) _ 1964 .- Saggio sui Licoriili (Diptera) hracchitteri ed
atteri europei, con particolare riguardo aile rorme siculc. Alli .-\e­
cod. Gioenia Sei. nut. in Cataenia, ser. VI, 21, Si-t 14.
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THE CAVERNICOLOUS GRYLLOBLATTODEA
OF THE WESTERN UNITED STATES (1),

par .1. \V. IÜ~(p.

Depart ment or Zoolo~y

llnin'I'sil\' or British Coiulllhia
YalleOtlH'I'. British Columhia, Can:lda,

Analyse.

La présenl'c dl' Gryllublflltu etans lèS cadtés ol'(:itient:l1es ù',\mériquc du Nord
est exposée. La distribution l'st prt.'scnti'e ct Il'S l'onditions lil' de dans les cavités
sont résumées, 11 ('st SUPPOSl: qUl' la pIUp'll'l des l)Opulatiolls d.lient de la der­
nière période du PléistOl'cnc, a\'('l' peut l'tre quelques uneS 'lrriv.:·cs il une époque
postérieure,

The tH'CUI'I'ell{'L' uf (;ryllob(fltta in kt, l>:tn.'s in wcstl'I'll :\ol'Ih AllIf'rica is dis­
cussed, The distribution is do(:umenlcd and conditions in the C.IHS is summa­
l'ized. Il is su~Jtt'sted thaï mnst pnpulalinns date from late Pleistocene limes,
with a ft'\\" Ill'rhaps ha\'ill~ arisell in :\ledithermal times..••

The primiti\'C aplerous orlhopteroids helonging ta the Grylloblat­
tidae are generally alpine-subalpine hypolithion insecls ",ilh low
lemperature and higb humidily re'luiremenls. Two species groups
occur in :'\orth America and here are Iimiled to pleistocene glaciated
areas. One group or speeies oeeurs in the Sierra :'\evada-Cascade
Ranges of California, Oregon. and Washington, while Ihe other
oecurs in the Rocky ~Iounlain Cordillera of ~[onlana, Idilho,
Wyoming, and Western Canada, <Fi~. 1). The habitai in bolh areas
varies l'rom the hYllOlithion to Ihal of the snow communily at the
margins and mell crevices or permanent snow fields. In a few cases
the insects can hE." round in the serac and Illol'nines of active glaciers.
The hypnlilhie hahilal is '"l1ler hall' huri,'d rocks 1-G l'cet in diame­
ter on alpine 1lIl':'Hlows anô mOllntaîn SiÙl'S adjacE."nt to melt water
rUllofT.

(1) Field rescan'h supPol·tt.'d in p~ll·t hy :\'alinnal Sciencc Foundatiol1 Grant
no. GI7991 to J, \\'. Kamp ~llld :\'ational ResNlI'ch Count.'il of Cnnada Grant
A 865 to G. G. E. Scudder.
.-\NNAl.P.S OP. SPf:l.t:OI,OfOlE, tnme 25, (asc. l, In70,


