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CONTRIBUTION A LA CONNAISSANCE 

DES LEUCTRIDAE 

[Plecoptera] 

par C. BERTHÉLEMY. 

Dans cette note sont présentées des données sur l'anatomie, les 
modalités de l'accouplement, la systématique, l'habitat et la répar­
tition de quelques espèces de Leuctridae des Pyrénées et du Bassin 
Aquitain. 

1. — G E N R E PACHYLEUCTRA. 

1.1. — Description du mâle de Pa«hyleuctra bertrandi AUBERT, 1952. 

Deux mâles de Pachyleuctra furent capturés par M. DÉCAMPS, le 
22'juillet 1966, près du déversoir d'un des Lacs de Camporeils 
(Pyrénées-Orientales), vers 2 200 m. Cette localité est très proche 
de celle où M. BERTRAND avait capturé, en 1949, les femelles de 
Pachyleuctra décrites par A U B E R T sous le nom de Pachyleuctra 
bertrandi. L'un des deux mâles récoltés par M. D É C A M P S est une 
P. benllochi (NAVÂS, 1917 ) 1 typique. L'appartenance à P. bertrandi 
de l'autre individu, qui diffère du premier par plusieurs caractères, 
paraît certaine. 

Le mâle de P. bertrandi mesure 8 m m . Les ailes sont de même 
longueur que l'abdomen. La coloration ne présente pas de particu­
larités notables : les sclérites sont brun foncé, les callosités de la 
tête et du thorax noires. 

Les caractères sexuels de P. bertrandi sont proches de ceux de 
P. benllochi. Les tergites 5, 7, 8 et 9 portent chacun une paire 
d'appendices sclérifiés insérés sur la marge antérieure. La vésicule 
ventrale du sternite 9 est nettement pédonculée et insérée près du 
bord antérieur (fig. 1). Les paraproctes sont absents ou totalement 
soudés à la base des lobes du specillum. Ceux-ci sont de même 
dimension que ceux de P. benllochi et soudés l'un à l'autre à la 
base, le long du plan sagittal. 

1. L'orthographe est «benllochi», comme l'a écrit DESPAX [1951], et non 
« benlocchi » [ A U B E R T 1948, 1952 a, b, c. 1957 a, 1963 h, B E R T R A N D et A U B E R T 1952, 

1955, B E R T H É L E M Y 1964, 1966]. 
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Les mâles des deux espèces se distinguent par la forme des* 

appendices tergaux du segment 5, ainsi que par celle du tergite 10 

et du specillum. 

Chez P. benllochi, les appendices du tergite 5 sont semblables à 

ceux des tergites 7, 8 et 9 : leur extrémité est conique et libre. 

Chez P. bertrandi, ces appendices sont plus longs, aplatis et accolés 

à la surface du tergite sur toute leur longueur {fig. 3 et 4 ) . 

Le tergite 10 de P. bertrandi n'est pas prolongé par un écusson 

pentagonal et son bord postérieur est sinueux. Les deux lobes du 

specillum de P. benllochi, enfin, présentent une forte courbure 

basale, suivie d'une courbure plus faible à concavité antérieure 

(cf. DESPAX 1930 b, 1951). Chez P. bertrandi, seule est présente la 

courbure basale. La partie distale des lobes du specillum est 

subrectiligne. 

Ces deux derniers points seront illustrés ultérieurement par des 

figures lorsque de nouveaux mâles de cette espèce auront été cap­

turés. L'extrémité de l'abdomen de l'exemplaire unique a en effet été 

sectionnée accidentellement et perdue en cours d'examen. 

1.2. — Affinités du genre Pachyleuctra. 

RICKER [1943] a noté que l'interprétation de la structure de 

l'appareil copulateur des Pachyleuctra par DESPAX [1930 a,'b] 

différait de celle que donnent N E E D H A M et CLAASSEN pour le genre 

Paraleuctra. D'après DESPAX, ce sont les deux lobes du specillum 

(« titillateurs » de DESPAX), et non les styles des paraproctes, qui 

forment l'appareil copulateur. L'homologie proposée par DESPAX est 

confirmée par l'observation suivante : sectionné près de la base, 

chaque lobe du specillum des Leuctra montre un fin conduit interne 

sclérifié, accolé à la face médiane. Un même conduit, qui représente 

la partie distale des canaux éjaculateurs, occupe une position 

identique à l'intérieur de chaque moitié de l'organe copulateur 

des Pachyleuctra. 

Les caractères des Tyrrhenoleuctra, Pachyleuctra et Leuctra ont 
été comparés par CONSIGLIO [1956]. Les précisions suivantes peuvent 

être apportées au tableau présenté par cet auteur : 

— la nervation alaire des Pachyleuctra est identique à celle des 
Leuctra; le secteur du radius de l'aile postérieure est bien développé 
(des précisions sur la nervation des Tyrrhenoleuctra sont fournies 
par A U B E R T [1963 a]); 

— l'épiprocte du mâle est réduit à un court lobe membraneux, 

recouvert par un prolongement du tergite 10, plutôt que totalement 

absent; 

— chez la larve, seuls les segments abdominaux 1 à 4 présentent 

une séparation membraneuse entre tergites et sternites. 



(3) LEUCTRIDAE 177 

FIG. 1 : Extrémité de l'abdomen du mâle de Pachyleuctra bertrandi, Vue ven­
trale; P. : portion pleurale du segment 10; L. : lobe latéral de l'appareil 
copulateur; S : specillum. FIG. 2 : Portion de l'appareil génital femelle de 
Pachyleuctra benllochi, vue ventrale; C. : partie proximale de la cavité géni­
tale; Ov. : oviducte gauche sectionné; 0. : œuf engagé dans l'oviducte droit 
et vu par transparence; Sp. : spermathèque. FIG. 3 : Tergites 5 à 7 du mâle de 
Pachyleuctra bertrandi, vue dorsale. FIG. 4 : d", vue de trois quarts. FIG. 5 : 
Selérites prothoraciques ventraux de Tyrrhenoleuctra sp.; B. : basisternum; 
E. : prolongement ventral de l'épisternum ; P. : presternum. FIG. 6 : d", 
Leuctra fusca. Fia. 7 : d°, Pachyleuctra benllochi. 
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Deux autres caractères non utilisés par CONSIGLIO doivent être 
pris en considération pour préciser les relations phylétiques des 
Leuctridae européens : la structure sternale thoracique et la forme 
de la spermathèque. 

Prosternum. — Comme chez les Leuctra, le prosternum des 
Pachyleuctra présente un sclérite unique entre le sclérite cervical 
ventral et le furcasternum {fig. 6 et 7 ) . Ce sclérite est plus étroit chez 
les Pachyleuctra que chez les Leuctra : le rapport de la largeur à la 
longueur varie de 0,5 à 0,8 chez les Pachyleuctra et de 1,1 à 1,5 chez 
les Leuctra. Chez Tyrrhenoleuctra sp.1, comme chez les Rhopa-
lopsole [KAWAÏ 1967], les Zealeuctra [RICKER 1952] et certains 

genres de Capniidae [HANSON 1946], un presternum est séparé du 
basisternum par une ligne en V (fig. 5 ) . La disposition des sclérites 
étant la même chez les larves et les imagos, le « presternum » de la 
larve de Leuctra figurée par H Y N E S (1941, p. 465-466), correspond 

en fait au sclérite cervical d'HANSON [1946], et non au presternum. 

Les prolongements ventraux des episterna ( = latéro-sternites 
d'HYNES 1941) sont assez courts chez les Pachyleuctra comme chez 
les Leuctra. Chez Tyrrhenoleuctra sp., ils forment chacun une pointe 
allongée qui s'intercale entre le basisternum et les trochantins 
(fig. 5, E.). 

Spermathèque. — La spermathèque des Pachyleuctra est allongée 
longitudinalement et non transversalement comme celle des Leuctra 
{fig. 2). Elle ne présente pas d'armature sclérifiée. L'unique femelle 
de Tyrrhenoleuctra en m a possession ayant été conservée à sec, il 
ne m'a pas été possible d'en étudier la spermathèque. Aucune trace 
de sclérification interne au niveau correspondant de l'abdomen, 
toutefois, n'a été observée après ramollissement et éclaircissement 
de cet exemplaire. 

L'ensemble des caractères précités m'amène à modifier le schéma 
phylétique proposé par R A U S E R (1962, p. 366-367) pour les Leuctri­

dae européens : les Pachyleuctra et Leuctra possèdent une souche 
commune, distincte de celle des Tyrrhenoleuctra {fig. 18). L'isole­
ment des Tyrrhenoleuctra a suivi de peu la séparation de la souche 
des Leuctridae de celle des Capniidae. Les Tyrrhenoleuctra possèdent 
encore des caractères plésiomorphes qui ont été conservés chez 
certains Capniidae : séparation des tergites et sternites de la larve 
sur un nombre élevé de segments abdominaux, présence d'un 
presternum et d'un basisternum distincts, épiprocte du mâle bien 

1. La structure prosternale des Tyrrhenoleuctra a été étudiée sur un exem­
plaire femelle capturé près de Tabarka (Tunisie) en avril 1966 par M. H A N -
NOTHIAUX. 
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développé, formation sclérifiée impaire sur les segments génitaux 
de la femelle, unissant les sternites 7 et 8. L'origine de certains 
genres de Leuctridae américains et asiatiques, comme les Paraleuc-
tra, Despaxia et Moselya, peut être à peu près contemporaine de 
celle des Tyrrhenoleuctra, ou même postérieure. 

La souche commune aux Pachyleuctra et Leuctra a ensuite 
acquis les caractères apomorphes suivants, avant la séparation des 
deux genres : division des seuls segments abdominaux 1 à 4 en 
tergites et sternites, chez la larve, présence d'appendices tergaux et 
réduction de l'épiprocte, chez le mâle, présence de lobes génitaux 
sur le sternite 8, chez la femelle, et, enfin, soudure du presternum et 
du basisternum en une pièce unique. 

L'évolution ultérieure des Pachyleuctra a été marquée par l'amin­
cissement des cerques, la fusion des deux hémisternites 10 le long 
de la ligne médiane et, chez le mâle, par la réduction très poussée 
de l'épiprocte et des parties latérales des paraproctes, en corrélation 
avec le développement du specillum. 

Les deux espèces de Pachyleuctra sont proches l'une de l'autre. 
Les différences relevées sont du même ordre que celles qui permet­
tent de distinguer la plupart des espèces de Leuctra appartenant 
à un même groupe. Il est probable que la séparation de ces deux 
espèces est très postérieure à celle des genres Pachyleuctra et 
Leuctra. La forme de la plaque sous-génitale de la femelle de 
P. bertrandi, la différenciation des appendices du tergite 5 du mâle, 
qui s'oppose à la disposition homonome de P. benllochi, et la 
courbure moins régulière des lobes du specillum peuvent être consi­
dérées comme des caractères plus évolués que ceux de P. benllochi. 
Ce fait s'accorde avec l'hypothèse selon laquelle l'isolement d'une 
population restreinte accélère la différenciation par rapport à la 
souche originale. 

La petite population de Pachyleuctra désignée par DESPAX [1930 a, 
b, 1951] sous le nom de « Pachyleuctra ribauti » montre comment 
a pu apparaître P. bertrandi. Mais, comme je l'ai indiqué précé­
demment [BERTHÉLEMY 1966], rien ne permet de supposer que 

« P. ribauti » soit déjà isolée au point de vue reproductif de P. 
benllochi et qu'il faille lui attribuer le rang d'espèce. 

2. HABITAT E T M O R P H O L O G I E D E LEUCTRA 
MAJOR BRINCK, 1949. 

2.1. — Capture de larves de Leuctra major en milieu interstitiel 

hyporhéique profond. 

Dès sa découverte, la larve de Leuctra major a posé un problème 
écologique : son aspect grêle contraste avec celui des organismes 
rhéophiles et s'accorde mal avec la capture des imagos près de 
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torrents et de ruisseaux à cours rapide [KÙHTREIBER 1934]. A U B E R T 
[1959] remarqua en outre que la larve se rencontrait beaucoup 
moins souvent que l'adulte et, dans un travail précédent [BERTHÉ-
LE M Y 1966], j'ai rapproché les deux faits et émis l'hypothèse d'une 
localisation particulière de cette larve dans les cours d'eau. 

La question vient d'être résolue grâce à des prélèvements de 
faune interstitielle profonde effectués par M. Bou. La méthode 
utilisée permet d'étudier la faune vivant à un mètre de profondeur 
environ, à l'intérieur même des sédiments [Bou et R O U C H 1967]. 
Cette méthode se montre très efficace pour la récolte de la faune 
aquatique hypogée [GOURBAULT et L E S C H E R - M O U T O U É 1967]. 

Les insectes capturés par ce procédé près du Tarn, à Albi et à 
Courris, en avril, juin et août 1967 m'ont été communiqués par 
M. Bou. Les larves de Leuctra major en forment la plus grande 
partie (83 individus sur 102). Les autres exemplaires sont des 
larves d'Éphéméroptères (Habrophlebia lauta ETN., Choroterpes 
picteti ETN., Ecdyonurus sp.), de Plécoptères {Chloroperla torren-
tium PICTET), de Trichoptères (Polycentropus sp.) et de Coléoptères 
(Gyrinus sp., Limnius intermedius FÀIRM., Esolus parallelepipedus 
MULL., Stenelmis sp.), ainsi que des imagos de Coléoptères (Stenel-
mis canaliculata GYLL.). A la différence de Leuctra major, toutes 
ces autres espèces ne sont représentées que par quelques individus. 

Des captures de larves de Plécoptères et, en particulier, de 
Leuctra dans le milieu interstitiel hyporhéique ont déjà été signalées 
à plusieurs reprises [ANGELIER 1953, H U S M A N N 1956, 1962, RUTTNER-

KOLISKO 1961, S C H W O E R B E L 1961, 1964, 1965, 1967, PICARD 1962]. 

Mais il s'agit presque toujours de larvules, sans détermination 
spécifique. Si les jeunes larves de Plécoptères, comme celles des 
Éphéméroptères Baetidae et Leptophlebiidae, constituent un élément 
très fréquent de la faune interstitielle, L. major est, à ma connais­
sance, le seul Plécoptère dont une grande partie de la vie larvaire 
se déroule dans ce milieu. Les individus capturés en août mesurent 
jusqu'à 16 m m , antennes et cerques non compris. 

Remarque. — Leuctra geniculata1, considérée comme psammophile par 
ANGELIER [1953], est une espèce fouisseuse. Les larves de grande taille 
s'enfoncent le long des galets en déplaçant les particules plus fines par 
des mouvements latéraux de la partie antérieure du corps. Ni L. genicu­
lata, ni, d'ailleurs, les larves A'Ephemera ou de divers Gomphidae et 
Cordulegasteridae, ne sont des formes interstitielles. Bien que la même 

1. ILLIES [1966] a créé pour L. geniculata le genre monotypique Euleuctra. 
Rien ne permet à l'heure actuelle d'affirmer que L. geniculata se soit isolée plus 
précocement que d'autres espèces comme L. braueri ou L. hispánica. Alors que 
le genre Leuctra Аист., incluant L. geniculata, est monophylétique, le genre 
Leuctra, sensu ILLIES 1966, peut fort bien être paraphylétique. Le D r C. CONSI-
GLIO est parvenu indépendamment à la m ê m e conclusion (comm. verb.). 
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FIG. 8 : Larve au dernier stade de Leuctra geniculata. FIG. 9 : d°, L. fusca. 
FIG. 10 : d°, L. major. Seules les soies dressées apparaissant sur les contours 
des trois larves ont été figurées. 

espèce puisse se comporter différemment selon la taille des particules du 
substrat, en pénétrant dans des interstices préexistants ou en déplaçant 
des grains de faibles dimensions, les adaptations morphologiques des 
organismes interstitiels (« mesopsammon » de REMANE) sont bien dis­
tinctes de celles des organismes fouisseurs (« endopsammon »). 
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2.2. — Morphologie de la larve. 

La découverte de l'habitat de la larve de L. major par M. Bou 
m'a amené à en préciser les caractères morphologiques. 
Comme l'ont indiqué K U H T R E I B E R [1934] et A U B E R T [1959], cette 

larve diffère de celle des autres Leuctra par l'allongement du corps, 
les faibles dimensions des pattes et la réduction de la pilosité. Sa 
pigmentation est en outre très peu marquée. 

La larve de L. major est comparée ci-dessous à celle de L. fusca, 
nouvelle espèce type du genre [BRINCK et ILLIFS 1965]. L. fusca 

possède bien une morphologie « moyenne » au sein de l'ensemble 
des Leuctra. 

Allongement du corps. — Le rapport de la largeur à la longueur 
du disque du pronotum est de 0,80 chez L. major et de 0,75 chez 
L. fusca. Le rapport de la largeur à la longueur des sternites abdo­
minaux, mesurée entre les limites des membranes articulaires, est, 
pour le segment 3, de 0,75 chez L. major et de 0,54 chez L. fusca; 
pour le segment 8, il est de 1 chez L. major et de 0,62 chez L. fusca. 

Dimension des pattes. — Les pattes sont courtes et minces chez 
L. major. Le fémur postérieur ne dépasse pas le troisième segment 
abdominal en arrière, alors que, chez les autres espèces, il atteint 
le bord du cinquième segment [AUBERT 1959]. Le rapport de la 

longueur totale du fémur et du tibia postérieur à la largeur du 
pronotum est de 2,8 chez L .major et de 3,4 chez L. fusca. Le rapport 
de la largeur à la longueur du fémur postérieur est de 0,25 chez 
L. major et de 0,35 chez L. fusca. Le rapport de la largeur à la 
longueur du tibia postérieur est de 0,10 chez L. major et de 0,15 
chez L. fusca. 

Ces données sur quelques proportions, basées sur des larves 
âgées, devront être complétées par une étude comparée du dévelop­
pement de L. major et d'autres Leuctra. L'examen de quelques 
jeunes larves a déjà montré que les caractéristiques précédentes 
apparaissaient précocement lors du développement. 

Pilosité. — L. major est caractérisée par le faible nombre de ses 
soies épineuses. Quelques unes s'observent sur le labre, les pièces 
buccales, les tempes, les pattes, les paraproctes, le bord postérieur du 
dixième segment abdominal et les cerques. Les tergites et sternites 
thoraciques et abdominaux autres que le tergite abdominal 10 sont 
dépourvus aussi bien de soies dressées que des soies de revêtement 
présentes chez les autres Leuctra. Seuls persistent de longs poils 
fins et souples (fig. 13). 

Les sclérites portent par contre de nombreuses formations circu­
laires. D'après leur aspect en coupe optique (fig. 14), ces formations 
correspondent à des sensilles campaniformes. Chez les autres 



(9) LEUCTRIDAE 183 

Leuctra, des formations semblables existent sur les sclérites où la 
pilosité est réduite (thorax, tergites et sternites abdominaux anté­
rieurs). Il y a substitution d'un type de sensille à un autre. Cette 
substitution, limitée chez la plupart des Leuctra, s'étend à presque 
tout le corps chez L. major. 

La microsculpture des téguments, écailleuse chez L. fusca, présente 
un relief moindre chez L. major et forme un simple réseau polygonal 
irrégulier. A faible grossissement, cette différence se traduit par un 
aspect plus lisse et plus brillant de la cuticule, aspect particulière­
ment net pour les exuvies. 

Pigmentation. — La teinte générale est difficile à apprécier sur 
du matériel fixé. Celle des exuvies, qui correspond à la pigmentation 
cuticulaire et au degré de sclérification, se conserve beaucoup mieux. 
Les exuvies de L. major sont nettement plus claires que celles des 
autres Leuctra. 

2.3. — Relations entre la morphologie de la larve et celle de l'adulte. 

Les principales caractéristiques de la larve ont un sort différent 
lors de la mue imaginale. 

L'allongement du corps est encore sensible chez l'adulte et a été 
noté par tous les auteurs. 

Les pattes, minces et courtes chez la larve, retrouvent par contre 
chez l'adulte une longueur et un aspect comparable à ceux qu'elles 
ont chez les autres Leuctra. Le rapport de la longueur totale du 
fémur et du tibia postérieur à la largeur du pronotum est de 5 à 
5,5 chez L. major et de 4,8 à 5,2 chez L. fusca. 

La pilosité, enfin, est beaucoup plus longue et plus abondante 
chez l'imago de L. major que chez ceux de L. fusca et de toutes les 
autres Leuctra pyrénéennes. Autrement dit, les cellules trichogènes 
compensent leur activité réduite lors de la vie larvaire par une 
sécrétion très abondante dans la période précédant la mue imaginale. 

Une même relation inverse entre le développement de la pilosité 
de la larve et de l'adulte s'observe chez d'autres Leuctra. Leuctra 
leptogaster AUBERT, 1949 a une pilosité intermédiaire entre celles 
de L. fusca et de L. major, aussi bien chez la larve que chez l'imago. 
L'imago de L. geniculata, dont la larve est la plus velue des Leuctra 
pyrénéennes, possède des soies courtes et peu nombreuses. Les 
figures 11 à 17 montrent nettement la relation inverse qui lie le 
développement de la pilosité de la larve et de l'imago d'une même 
espèce. 

Le fait précédent est à rapprocher d'une hypothèse ancienne 

selon laquelle la mue des Arthropodes constituerait un phénomène 
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FIG. 11 : Angle antérieur gauche du pronotum de la larve de Leuctra genicu-
lata. FIG. 12 : d°, L. fusca. FIG. 13 : d°, L. major. FIG. 14 : Coupe optique 
des formations circulaires du tégument de la larve de L. major (grossissement 
supérieur à celui des figures 11 à 13). 



FIG. 15 : Angle antérieur gauche du pronotum de l'imago de Leuctra genicutata. 
FIG. 16 : d°, L. fusca. FIG. 1 7 : d°, L. major. 
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d'excrétion. Cette hypothèse n'est plus rappelée dans les ouvrages 

récents que pour être réfutée par une observation de W I G G L E S -

W O R T H : les couches internes de la cuticule sont dissoutes lors de 

la mue et les substances ainsi récupérées sont utilisées lors de la 

sécrétion de la nouvelle cuticule. Or une telle observation n'est 

nullement en contradiction avec l'existence de déchets dans la 

partie de la cuticule rejetée lors des mues, en particulier dans 

les phanères. 

Un des points de l'adaptation de la larve de L. major à la vie en 

milieu interstitiel apparaît ainsi comme une inhibition partielle 

du fonctionnement des cellules trichogènes pendant la période 

larvaire. Cette inhibition conduit à la formation de sensilles campa­

niformes à la place des sensilles trichoïdes. D'après LEES (1942, cité 

par W I G G L E S W O R T H 1953), certains mutants de Drosophila melano-

gaster présentent toute une série de formations intermédiaires entre 

les sensilles campaniformes et les soies. 

Cette inhibition est levée lors de la mue imaginale et compensée 

par une sécrétion abondante. A l'état adulte, la présence d'une 

pilosité plus ou moins dense semble être un caractère indifférent 

à la survie de l'animal et les imagos de L. major vivent sur les 

rives des cours d'eau en compagnie de nombreux autres Plécoptères 

moins velus. 

2.4. — Phylogénie et adaptation. 

En l'absence de fossile, il est impossible de connaître la date à 
laquelle la souche de L. major s'est séparée des autres Leuctra. 
En reconstituant au moins partiellement la phylogénie du genre, 
on peut toutefois tenter de préciser son âge relatif, c'est-à-dire de 
rechercher s'il s'agit ou non d'une lignée précocement isolée. 

Les relations phylogéniques probables de L. major sont indiquées 
sur la figure 19. Les principaux arguments sur lesquels est fondé 
ce schéma sont les suivants : 

L. major et L. leptogaster ne diffèrent que par la largeur des 
appendices tergaux du mâle et des lobes de la plaque génitale de 
la femelle. Leur affinité étroite a été reconnue par A U B E R T [1949] 
et CONSIGLIO [1964]. 

L. castillana AUBERT, 1952 et L. lamellosa DESPAX, 1929 possèdent 
en commun avec L. major et L. leptogaster un épiprocte à hampe 
mince et allongée, des styles des paraproctes en lames aplaties et 
incurvées et, chez les femelles, une zone centrale peu sclérifiée entre 
les deux lobes de la plaque génitale. 

Chez L. aurita NAVAS, 1919 et L. pseudocylindrica DESPAX, 1929, 
comme chez les espèces précédentes, le huitième tergite abdominal 
du mâle ne porte pas de sclérifications centrales ni latérales et 
l'armature sclérifiée de la spermathèque de la femelle présente des 
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FIG. 1 8 : Relations phylétiques probables des genres de Leuctridae européens. 

FIG. 19 : Relations phylétiques probables de Leuctra major au sein du genre 

bras longitudinaux minces. Ces espèces, avec quelques formes non 
pyrénéennes comme L. carinthiaca sensu M O S E L Y [cf. B E R T H É L E M Y 
1965] et L. cingulata K E M P N Y , 1899 forment le sous-groupe aurita 
[ B E R T H É L E M Y 1966]. Ce sous-groupe est un des éléments du groupe 
fusca défini par A U B E R T [1954, 1957 b]. 

Les groupes fusca, inermis et hippopus constituent un ensemble 
caractérisé par la pilosité réduite des larves. Le groupe nigra diffère 
des précédents sur ce point, mais possède comme eux une armature 
sclérifiée à la spermathèque. Quelques Leuctra primitives, comme 
L. braueri, en sont dépourvues et se sont isolées les premières, avant 
l'apparition de ce caractère. 

On peut donc établir au moins sept points de divergence depuis 
l'origine du genre Leuctra jusqu'à la séparation de L. major et de 
L. leptogaster. Ces sept points sont les suivants : 

1° divergence d'espèces primitives comme L. braueri, 
2° du groupe nigra, 

3° des groupes hippopus et inermis, qui ont sans doute une 
origine corir::::.r, 

4° du sous-groupe fusca, 

5° de la souche de L. pseudocylindrica et L. aurita, 
6" de celle de L. castillana et L. lamellosa, 
7° de L. leptogaster. 

Leuctra. 



188 C. B E R T H É L E M Y (14) 

Il s'agit là d'un nombre minimal : seules ont été retenues les 
Leuctra dont je possédais des exemplaires. Lorsque la phylogénie 
du genre sera mieux connue s'ajouteront sans doute plusieurs 
divergences, au niveau des Leuctra primitives en particulier. Quoi­
qu'il en soit, L. major appartient à un ensemble en pleine expansion : 
le groupe fusca renferme à lui seul une trentaine d'espèces. 

L'isolement de L. major est donc un fait récent, comparé au 
rythme général des spéciations chez les Leuctra. On peut retracer 
comme suit les principales étapes de l'acquisition des structures 
qui permettent à la larve de L. major de vivre en milieu interstitiel. 

L'allongement du corps est déjà un caractère commun aux 
Leuctridae et Capniidae, par rapport aux autres Filipalpia. La 
première manifestation de ce caractère doit remonter à la souche 
commune aux deux familles. Cet allongement augmente ensuite 
lorsqu'on passe des Pachgleuctra et Leuctra primitives, plus trapues, 
aux Leuctra des groupes fusca, inermis et hippopus. Au sein du 
groupe fusca, il s'accentue avec L. leptogaster et est maximal chez 
L. major. 

La réduction de la pilosité est principalement marquée dans 
les lignées de L. fusca, de L. inermis et de L. hippopus. Dans le 
groupe fusca, les larves du sous-groupe aurita (L. lamellosa et 
L. aurita) ont des soies de revêtement moins nombreuses que celles 
de L. fusca. Mais une telle réduction devra être vérifiée chez un 
plus grand nombre d'espèces des deux sous-groupes. Comme pré­
cédemment, le phénomène devient bien marqué chez L. leptogaster 
et surtout L. major. 

Une diminution de la pigmentation cuticulaire, enfin, s'observe 
dans la même série L. fusca, L. castillana (ou L. aurita), L. lepto­
gaster, L. major. 

2.5. — Conclusions. 

L. major présente la plupart des caractères morphologiques 
propres aux animaux interstitiels [cf. DELAMARE-DEBOUTTEVILLE 
1960]. Sa pénétration dans ce milieu constitue 1' « aventure » 
| DELAMARE-DEBOUTTEVILLE, ibid.] de l'une des lignées d'un groupe 
en expansion. Elle a été précédée de l'acquisition graduelle d'une 
partie des caractères adaptatifs dans un milieu voisin, celui des 
fissures et des intervalles entre les pierres du fond des cours d'eau. 

La découverte de l'habitat de la larve de L. major par M. Bou 
permet d'expliquer certaines anomalies de la distribution de cette 
espèce. MOULINS [1965] souligne que L. major, très abondante dans 
la Bourgogne calcaire, manque dans le Morvan. Il est probable que 
les produits de décomposition des roches cristallines de cette 
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dernière région obturent les interstices entre les graviers des 
nappes parafluviales. 
Dans les Pyrénées, enfin, j'ai montré qu'il était presque toujours 

possible de différencier les espèces d'un même genre de Plécoptères 
par leur position d'amont en aval le long des cours d'eau ou par leur 
période de vol [BERTHÉLEMY 1966]. Les Leuctra automnales du 
groupe fusca constituaient une des principales exceptions à cette 
règle générale. La pénétration plus ou moins profonde en milieu 
interstitiel constitue un nouveau type de différenciation écologique 
et explique cette exception. Des prélèvements systématiques montre­
ront si la série morphologique L. fusca — L. castillana (ou L. 
lamellosa) — L. leptogaster — L. major correspond bien à une 
sériation écologique, avec un mode de vie de plus en plus lié au 
milieu interstitiel profond. 

3. — R O L E DES P A R A P R O C T E S D E LEUCTRA L O R S 
D E L'ACCOUPLEMENT. 

Des Plécoptères accouplés ont été fréquemment observés dans la 
nature. Mais les animaux se séparent presque toujours lors de la 
capture et l'observation au laboratoire des détails de la copulation 
est alors impossible. 
Quelques Leuctra hippopus et L. fusca appariées ont pu être 

mises dans l'alcool sans que l'organe copulateur du mâle ne se 
dégage de la cavité génitale de la femelle. Dans tous les cas, l'examen 
à fort grossissement a montré que seuls les deux lobes du specillum 
sont introduits dans le gonopore de la femelle, contrairement à 
l'hypothèse de BRINCK [1956]. Les styles des paraproctes restent à 
l'extérieur et s'appuient sur le bord interne des lobes de la plaque 
génitale de la femelle. Les styles sont très écartés chez L. hippopus. 
beaucoup moins chez L. fusca (fig. 20). 

Au moins chez les deux espèces citées, les styles des paraproctes 
ne servent donc pas à guider le specillum, comme le suggérait leur 
position au repos. Cette observation amène également à modifier 
l'interprétation du rôle de la musculature proposée par BRINCK 
[1956] : les muscles protracteurs exercent leur action sur les para­
proctes seuls, en les écartant et en les attirant vers le haut, et non 
sur l'ensemble des paraproctes et du specillum. 

Enfin, chez les Leuctra dont les mâles ont les styles des paraproc­
tes réduits ou nuls, comme L. alosi, L. hexacantha, L. albida et 
L. meridionalis, les femelles ont des lobes de la plaque génitale 
également très peu développés. Bien que la proposition réciproque 
ne soit pas toujours vraie, on peut voir là une confirmation indi­
recte de l'existence de rapports entre ces deux organes du mâle et 
de la femelle, lors de l'accouplement. 
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100 и 
Fie. 20 : Extrémités abdominales de mâle et de femelle de Leuctra fusca in 

eopula, vue de trois quarts. FIG. 21 : d°, vue latérale; S. : styles des para-
proctes. FIG. 22 : Armature sclérifiée de la spermathèque de Leuctra maroc-
cana, vue ventrale. FIG. 23 : d°, vue latérale. FIG. 24 : d", vue de trois quarts. 
FIG. 25 : d°, vue dorsale. FIG. 26 : Armature sclérifiée de la spermathèque de 
Leuctra inermis, vue dorsale légèrement oblique; D. : denticulation corres­
pondant à la partie antérieure des bras ventraux. 

4. — LEUCTRA MAROCCANA AUBERT, 1956, ESPÈCE 
N O U V E L L E P O U R LA FRANCE; DISCUSSION D E 
SES AFFINITÉS. 

Leuctra maroccana, décrite par A U B E R T du Haut-Atlas [AUBERT 
1956] puis retrouvée dans le Rif [AUBERT 1960] et dans la Pénin­
sule Ibérique [AUBERT 1963b], a été capturée par M. THIBAULT, de 
décembre à mars, dans le ruisseau de Lissuraga, près du Massif 
de la Rhune (Basses-Pyrénées). 

A U B E R T [1967 b] considéra d'abord cette espèce comme une Leuc­
tra inerme isolée. Dans un travail ultérieur [AUBERT 1963 b], il la 
cita comme une espèce du groupe inermis. Une telle attribution 
enlève toute homogénéité à ce groupe. 

Le mâle diffère des espèces du groupe inermis par l'absence de 
sclérification au centre du tergite 6, par la présence de deux taches 
distinctes, à bords nets, sur le tergite 9 et d'une profonde échan-



(17) LEUCTRIDAE 191 

crure au bord antérieur du tergite 10, au niveau de l'insertion des 
cerques. La hampe de l'épiprocte est mince et allongée. Les lobes 
du specillum sont plus sclérifiés que chez les autres Leuctra. Leur 
courbure les fait dépasser les styles des paraproctes vers l'arrière. 
Ils présentent à la base deux expansions latérales externes. Les 
styles des paraproctes portent une forte pilosité dressée. De la base 
des styles partent deux digitations internes qui se rejoignent dans 
le plan sagittal, entre l'extrémité de l'abdomen et les lobes du spe­
cillum. La partie basale des paraproctes, située au-dessous du point 
de départ des styles, se replie vers la face ventrale et ne possède 
pas de lobes latéraux distincts comme chez les espèces du groupe 
inermis. 

L'absence de lobes latéraux à la plaque génitale de la femelle 

est peut-être en relation avec la forme particulière des lobes 

du specillum du mâle. La sclérification en T du sternite 9 

et l'absence de tache médiane sur les tergites 2 à 7 éloignent la 

femelle de L. maroccana de celles du groupe inermis. Le cadre 

chitineux de la spermathèque est également d'un type différent, 

assez primitif (fig. 22 à 25). Les parties antérieures et postérieures 

des bras longitudinaux ventraux sont longues et subégales. Chez 

les Leuctra du groupe inermis, la partie antérieure de ces bras est 

réduite et forme une simple denticulation (fig. 26). Enfin M. Z W I C K 

a bien voulu attirer mon attention sur la présence d'un réceptacle 

séminal accessoire chez les Leuctra du groupe inermis. J'ai vérifié 

la présence d'un tel organe chez L. alosi et L. kempnyi. L. maroc­

cana, par contre, en est dépourvue. 

L. maroccana ne possède donc en commun avec les espèces du 
groupe inermis que l'absence d'appendices tergaux, comme l'avait 
reconnu A U B E R T [1957 b, p. 290]. Le nombre des tergites abdomi­
naux qui présentent une zone centrale membraneuse varie selon les 
espèces inermes considérées. Ce nombre correspond sans doute à 
celui des tergites qui possédaient des appendices chez les espèces 
souches : tergite 8 seul chez L. sesvenna AUBERT, 1953, qui dérive 
du groupe hippopus, tergites 7 et 8 pour le groupe inermis, qui 
s'insère entre le groupe fusca et le groupe hippopus, tergites 6, 7 
et 8 pour L. wilmae ILLIES, 1954, L. festai AUBERT, 1954 et L. maroc­
cana. L'origine, commune ou non, de ces trois espèces semble assez 
lointaine, peut-être contemporaine de la séparation entre les groupes 
nigra et fusca. L'étude des larves devrait apporter des éléments 
nouveaux sur leurs affinités. 

Remarque. — Si L. maroccana ne peut être rattachée au groupe inermis, 
il est possible que ce groupe soit représenté en Amérique par L. baddecka 
RICKER, 1965. Cette hypothèse, basée sur la seule description de la mor­
phologie externe de la femelle, est toute provisoire. 
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FIG. 2 7 : Extrémité de l'abdomen du mâle de Leuctra kempnyi, exemplaire du 
Lissuraga, vue dorsale. FIG. 2 8 : d°, exemplaire de la vallée du Lez. FIG. 29 : 
Specillum et paraproctes de L. kempnyi, exemplaire du Lissuraga, vue ven­
trale. FIG. 3 0 : d°, exemplaire de la vallée du Lez. FIG. 31 : Extrémité de 
l'abdomen de la femelle de L. kempnyi, exemplaire du Lissuraga, vue ventrale. 
FIG. 32 : d°, exemplaire de la vallée du Lez. 

5. VARIATIONS M O R P H O L O G I Q U E S INTRASPÉCI-
FIQUES CHEZ LEUCTRA KEMPNYI MOSELY, 1932. 

Leuctra kempnyi fut redécrite par A U B E R T [1957 b] dans son 
étude d'ensemble des Leuctra inermes. Les exemplaires décrits et 
figurés semblent provenir de la partie centrale ou orientale des Pyré­
nées, d'après les listes de captures publiées en 1952 [BERTRAND et 
A U B E R T 1952, A U B E R T 1952 a]. 

Les mâles de L. kempnyi des localités de la vallée du Lez (dépar­
tement de l'Ariège) et de la vallée d'Aure (Hautes-Pyrénées) citées 
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dans un travail précédent [BERTHÉLEMY 1966] sont conformes à la 
description d'AuBERT [1957 b] (fig. 28 et 30 et, in AUBERT, fig. 42 

et 43). Chez quelques individus, le tergite 7 porte toutefois une 
tache centrale pigmentée. Chez les femelles, les lobules internes des 
lobes de la plaque génitale sont plus développés (fig. 32 et, in AUBERT, 
fg. 46). 

Par contre, les mâles capturés par M. THIBAULT dans le Lissuraga, 
près du Massif de la Rhune (Basses-Pyrénées), diffèrent de ceux des 
populations précédentes par plusieurs points. Les bords pigmentés 
des tergites 7 et 8 sont plus rectilignes, la tache médiane du ter­
gite 9 ne présente pas d'échancrure antérieure (fig. 27), les styles 
des paraproctes montrent un rétrécissement plus brusque (fig. 29) 
et les cerques sont beaucoup moins allongés et moins sclérifiés. 
Chez les femelles, les lobules internes des lobes de la plaque génitale 
sont très peu développés (fig. 31). 

D'après les photographies de M O S E L Y [1932], les types de L. 
kempnyi sont intermédiaires entre les individus provenant des Pyré­
nées centrales et ceux du Lissuraga, tout en semblant plus proches 
de ces derniers. La localité typique, Eaux-Bonnes, dans les Basses-
Pyrénées, est située entre la vallée d'Aure et le Lissuraga. 

Les différences citées ci-dessus sont du même ordre que celles 
qui permettent de distinguer L. flavomaculata et L. alosi, par exem­
ple. Les localités de captures le long de la chaîne pyrénéenne sont 
encore trop éloignées les unes des autres pour que l'on puisse 
savoir si les variations morphologiques sont progressives, ou s'il 
existe une zone de discontinuité qui permettra de fragmenter L. 
kempnyi en deux ou plusieurs sous-espèces. Quoiqu'il en soit, de 
telles différences morphologiques entre des populations qui ne sont 
séparées par aucun obstacle important sont exceptionnelles chez les 
Plécoptères. 

6. — D O N N É E S FAUNISTIQUES. 

Les données suivantes complètent la répartition par départements 
des Plécoptères pyrénéens qui figure dans mon travail de 1966. Elles 
confirment l'homogénéité du peuplement de la chaîne. Seules les 
Basses-Pyrénées, avec Leuctra maroccana et, peut-être, L. espanoli 
AUBERT, 1956, qui a été capturée près de Roncevaux, semblent possé­
der quelques espèces propres. 

Leuctra geniculata STEPHENS, 1835 : Aude. 
L. rauscheri AUBERT, 1957 : Pyrénées-Orientales. 
L. albida, K E M P N Y , 1899 : Hautes-Pyrénées. 
L. castillana AUBERT, 1956 : Basses-Pyrénées. 
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L. pseudocylindrica DESPAX, 1929 : Hautes-Pyrénées. 

L. fusca (LINNÉ, 1758) : Aude. 
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et THOMAS d'accepter mes plus vifs remerciements pour le matériel qu'ils 
ont bien voulu me communiquer. 

RÉSUMÉ 

1.1. — Le mâle de Pachyleuctra bertrandi diffère de celui de P. benl-
lochi par la forme du specillum, du dixième tergite abdominal et des 
appendices tergaux du cinquième segment abdominal. 

1.2. — La séparation des genres Pachyleuctra et Leuctra est postérieure 
à l'isolement du genre Tyrrhenoleuctra. 

2.1. — Des larves âgées de Leuctra major ont été capturées en milieu 
interstitiel hyporhéique profond. 

2.2. — La larve de L. major est allongée et possède des pattes peu 
développées. Sa pilosité et sa pigmentation sont réduites par rapport 
à celles des autres Leuctra. 

2.3. — Chez l'imago, l'allongement du corps est encore net, les pattes 
sont de dimensions normales, la pilosité, par contre, est beaucoup plus 
développée que chez les autres Leuctra. L'activité réduite des cellules 
trichogènes lors des mues larvaires est compensée par une sécrétion 
plus abondante lors de la mue marginale. 

2.4. — L'étude des relations phylogéniques de L. major permet de 
retracer les étapes de l'acquisition des adaptations morphologiques de 
la larve à la vie en milieu interstitiel. 
3. — Les styles des paraproctes de L. fusca et L. hippopus ne pénè­

trent pas dans la cavité génitale de la femelle lors de l'accouplement. 
4. — Leuctra maroccana, espèce nouvelle pour la France, ne peut être 

rangée dans le groupe inermis. 
5. — Les populations de Leuctra kempnyi, endémique pyrénéenne, 

présentent d'est en ouest de fortes variations morphologiques. 

NOTES ON LEUCTBIDAE 

[PLECOPTKRA]. 

1.1. — The male of Pachyleuctra bertrandi differs from that of P. benl-
locLi in the shape of the specillum, the tenth abdominal tcrgum and the 
tergal processus on the fifth abdominal segment. 

1.2. — The separation of the genera Leuctra and Pachyleuctra occurred 
after the isolation of the genus Tyrrhenoleuctra. 

2.1. — Old nymphs of Leuctra major were captured in the interstitial 
hyporheic biotope. 

2.2. — The nymph of L. major is long and worm-like with short, 
slender legs and with fewer hairs and pigmentation than the other 
nymphs of the genus. 

2.3. — The adult of L. major is elongate and the legs are normal but 
it has many more and stronger hairs than other Leuctra. The inhibi­
tion cf the trichogen cells during the nymphal life is compensated for 
by greater secretion during the last instar. 
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2.4. — The study of the phylogenetic relations of L. major shows 
several steps in the acquisition of the morphological adaptations to the 
interstitial biotope. 
3. — The styles of the paraprocts of Leuctra fusca and L. hippopus 

do not penetrate the female genital cavity during copulation. 
4. — Leuctra maroccana, a new species for the French fauna, does not 

belong to the inermfs-group. 
5. — The populations of the endemic Leuctra kempnyi show important 

morphological variations within the Pyrenees. 

ZUR KENNTNIS DER LEUCTRIDAE 

(PLECOPTERA) 

1.1. — Das Männchen von Pachyleuctra bertrandi unterscheidet sich 
von P. bellochi durch die Form des Specillums, des Tergit X und der 
Fortsätzs des Tergit V. 

1.2. — Die Trennung der Gattungen Pachyleuctra und Leuctra fand 
später als die Abtrennung der Gattung Tyrrhenoleuctra statt. 

2.1. — Erwachsene Larven von Leuctra major wurden im tiefen 
hyporheischen Interstitial aufgefunden. 
2.2. — Die Larve von L. major ist langgestreckt und besitzt gering 

entwickelte Beine. Ihr Haarwuchs und ihre Färbung sind weniger 
ausgeprägt im Vergleich zu den anderen Leuctra. 

2.3. — Beim Imago, ist der Körper noch langgestreckt, die Beine haben 
normale Dimensionen, die Haare dagegen sind viel stärker entwickelt 
als bei den anderen Leuctra-Arten. Die verminderte Tätigkeit der 
Trichogen-Zellen während des Wachstums wird durch eine grössere 
Absonderung während der Imaginalhäutung ausgeglichen. 

2.4. — Eine Untersuchung der Phylogenetischen Beziehungen von 
L. major machte es möglich die Stadien nachzuzeichnen, bei denen die 
morphologischen Anpassungen der Larve an das Leben im Interstitial 
erreicht wurden. 

3. — Die Paraprocten-Styli von L. fusca und L. hippopus dringen 
nicht in die Vagina bei der Kopulation ein. 

4. — Leuctra maroccana, für Frankreich eine neue Art, kann nicht in 
die z/jermi's-Gruppe eingeordnet werden. 

5. — Leuctra kempnyi, die endemisch in den Pyrenäen ist, weist vom 
Osten bis Westen starke morphologische Variationen auf. 
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