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RØsumØ. � Pouvons nous continuer à considØrer que les inse ctes du sol « perdent » leurs yeux et leurs ailes parce 
qu�ils n�en ont plus l�utilitØ en milieu obscur et restreint ? 
Afin de rØpondre à cette question, l�auteur propose une interprØtation originale concernant le mode de sØlection 
de ces caractŁres atrophiØs dans les milieux endogØs et hypogØs (milieux du sol et du sous-sol). En fait, 
l�anophtalmie et l�aptØrisme ne permettent apparemment pas à ces insectes de vivre mieux dans leur mil ieu. 
Seuls et lorsqu�ils existent (pour l�anophtalmie se ulement), les organes compensatoires le font. Ce sont eux les 
sØlectionnØs. 
Les « organes rudimentaires » ne sont donc pas directement sØlectionnØs ni adaptØs stricto sensu lorsque des 
relations intimes existent entre eux et leur milieu : anophtalmie/obscuritØ, aptØrisme/milieux restreints. Cette 
sØlection biaisØe ne s�exerce ainsi que lorsque le milieu est un « Milieu Intimiste Inhibiteur » (M. I. I.), nom que 
l�auteur propose afin de qualifier les biotopes qui inhibent la sØlection directe des caractŁres « anophtalmie » et 
« aptØrisme ». 
Cette interprØtation rØtablit la vØritØ concernant l�adaptation des insectes du sol à leur milieu. Ell e dØcrit une 
bonne maniŁre de conservation rØcurrente des organes atrophiØs et donne une nouvelle fraîcheur au mØcanisme 
d�adaptation des insectes au milieu souterrain. Elle contribue à la « ThØorie de l�Evolution » appliquØe en 
zoologie, en entomologie et plus spØcifiquement en biospØlØologie. Elle nous montre Øgalement que la « valeur 
taxonomique » des caractŁres dØpend de la nature de leur sØlection. 
 
Summary. � Another interpretation of the selection procedure of anophthalmy and apterism for ground 
beetles. Can we continue to consider that ground beetles « lose » their eyes and their wings because they no 
longer use them in the dark and restricted environment ? 
In order to answer this question, the author gives an original interpretation of the selection procedure of these 
atrophied bodies in the endogeous and hypogeous environment (ground and underground environments). In fact, 
anophthalmy and apterism do not apparently allow these insects to live better in their environment. Only, and 
when they exist (only for the anophthalmy), the compensatory organs do it. They are the selected ones. 
Thus, the « rudimentary organs » are not directly selected nor adapted stricto sensu when intimate relations exist 
between them and their environment : anophthalmy/dark environments, apterism/restricted environments. This 
skewed selection is not exerted only when the environment is an « Intimate Inhibitor Environment (I. I. E.) », 
name that the author uses and gives in order to qualify the biotops which inhibit the direct selection of the 
characters « anophthalmy » and « apterism ». 
This interpretation restores the truth concerning the adaptation of the ground beetles to their environment. It 
describes a good manner of recurring safeguarding of the atrophied organs and gives a new freshness to the 
adaptive mechanism of the beetles to the underground environment. It contributes to the "Theory of the 
Evolution" applied in zoology, in entomology, and more specifically in biospeleology. It also shows us that 
the « taxonomic value » of the characters depends of the nature of their selection.  
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Introduction 
 
« Ils ont perdu leurs yeux et leurs ailes car ils n�en avaient plus l�utilitØ en milieu souterrain ». Cette phrase vous 
dit certainement quelque chose. Elle exprime d�une maniŁre presque tautologique la « perte » ou l�atrophie 
systØmatique de certains organes chez les animaux du sol en fonction de leur non utilitØ. Nous retrouvons cette 
idØe exprimØe sous ses diverses formes et en divers langages. Elle est prØsente depuis bien longtemps dans un 
grand nombre d�ouvrages traitant de zoologie, d�ent omologie et plus spØcifiquement de biospØlØologie ; plus 
largement encore dans d�incontournables �uvres trai tant de la ThØorie de l�Evolution et de l�Adaptation. 
 
Cette façon d�interprØter la sØlection des organes atrophiØs date de plus de trois siŁcles. Elle a pris certainement 
naissance en SlovØnie, lorsque le baron J. W. Valvasor (1641-1693) rapporta la dØcouverte du premier animal 
cavernicole dans un Øcrit publiØ en 1689 sur « La Gloire du DuchØ de Carniole » (Cf. Bibliographie). Il s�agit du 
ProtØe, amphibien urodŁle comme les tritons et les salamandres. Cet animal bien connu aujourd�hui est dØpourvu 
de pigments et possŁde des yeux embryonnaires recouverts de peau à la naissance. Ils disparaissent tot alement à 
l�âge adulte. Il s�agissait du premier animal « ano phtalme » qui dØclancha dans la communautØ scientifique de 
l�Øpoque, les premiŁres grandes interrogations. 
 
Beaucoup de grands hommes de science, surtout les Øvolutionnistes, ont tentØ Øgalement d�aborder ce 
problŁme par le passØ : « Les organes rudimentaires, dit Darwin, < ... > Øtant inutiles, et non rØglØs par la 
sØlection naturelle, < ... > se trouvent par ce fait plus sujet aux effets de retour. » < ... > « Le dØfaut d�usage 
rØduit certaines parties du corps. » < ... > « Il a dß, en Œtre des instincts comme des modifications physiques du 
corps, qui, dØterminØes et augmentØes par l’habitude et l’usage, peuvent s’amoindrir et disparaître par le dØfaut 
d’usage ». (De l�origine des espŁces, et Variations, 1859). Geoffroy St Hilaire explique qu� « un organe est plutôt 
altØrØ, atrophiØ, anØanti que transposØ ». < ... > « Dans tout animal qui n’a point dØpassØ le terme de ses 
dØveloppements, l’emploi plus frØquent et soutenu d’un organe quelconque fortifie peu à peu cet organe, le 
dØveloppe, l’agrandit et lui donne une puissance proportionnØe à la durØe de cet emploi ; tandis que le dØfaut 
constant d’usage de cet organe l’affaiblit insensiblement, le dØtØriore, diminue progressivement ses facultØs, et 
finit par le faire disparaître » (Philosophie anatomique, 1818-1822). 
 
Plus tard, le Docteur RenØ Jeannel1 considØra la disparition des yeux comme Øtant le rØsultat du non-usage : 
« Dans le milieu souterrain, dit-il, sous l�effet de non-usage et du ralentissement du mØtabolisme < ... > la 
rudimentation du moignon d�aile s�est poursuivie tr Łs lentement... » (Les Fossiles vivants des cavernes, 1943). 
« Lorsque les espŁces ont pØnØtrØ sous terre, poussØes par les vicissitudes climatiques, alors par suite du non-
usage, l�atrophie a portØ d�une façon dØrØglØe sur tout ce qui restait de l��il amoindri dans les biot opes 
forestiers. < ... > C�est là, assurØment un effet du principe Lamarckien de l�usage et du non-usage. L��il qui ne 
fonctionne plus a disparu, celui qui fonctionne s�est dØveloppØ. < ... >. L�usage des ommatidies antØrieures, dans 
l�Øclairement rØduit des biotopes, entretient leur intØgritØ, alors que le non-usage des ommatidies postØrieures 
prØcipite leur atrophie. < ... > Leurs yeux ont ØtØ maintenus et dØveloppØs par l�usage. < ... > Tant que les 
espŁces subissant une Øvolution souterraine ont vØcu dans les biotopes ØclairØs, l�atrophie des yeux a ØtØ dirigØe 
par l�usage et le non-usage ». (Anophtalmie et cØcitØ chez les colØoptŁres souterrains, Notes Biosp. 1954). 
 
Puis Vandel en 1964 : « Des caractŁres morphologiques encore instables chez certaines espŁces, mais soutenus 
par les conditions du milieu extØrieur, vont par exemple disparaître. L’absence d’une rØelle adaptation au milieu 
souterrain ne signifie donc pas qu’il n’y a pas d’Øvolution. Cette Øvolution dite « rØgressive » ressemble plutôt à 
un cul-de-sac Øvolutif, aux causes multiples : prØadaptation ØpigØe suivie de l’isolement dans un milieu peu 
sØlectif depuis de nombreuses gØnØrations : cette conception est appelØe « organicisme » » 
 
Mise à part Vandel qui sßt toucher du doigt certain es impasses Øvolutives avec son « organicisme », nous 
pouvons constater que la majoritØ de ces grands hommes de science se sont inspirØs de notions lamarckiennes. 
Leurs hypothŁses ont toutes abouties au mŒme schØma, celui de la « perte » de certains organes due au non-
usage. En parallŁle, l�adaptationisme a ØtØ lui aussi beaucoup discutØ dans son sens gØnØral, mais la notion 
d�adaptation reste toujours comprise ou interprØtØe diffØremment selon les auteurs et peut Œtre appliquØe à divers 
niveaux non concordants. De ce fait, en entomologie certains discours adaptationistes ne sont quelquefois pas 
trŁs clairs et souvent dØnuØs d�uniformitØ. Ils permettent souvent de combler les « lacunes » du Darwinisme, 
surtout lorsque notre passion devient science de l�Øvolution. 
 

                                                           
1 RenØ Jeannel (23 Mars 1879 - 20 fØvrier 1965) Øtait un remarquable entomologiste français.  Il Øtait directeur du MusØe National d’Histoire 
Naturelle de Paris de 1945 à 1951. Son travail le p lus significatif Øtait basØ sur la faune des insectes cavernicoles dans les PyrØnØes, les 
Carpates,  la Roumanie et l�Afrique. 
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Il y a plusieurs annØes que nous nous interrogeons sur les rapports qui existent entre les mutations de ces 
caractŁres dits « rØgressifs » et le milieu. Il s�agit ici de rØsoudre un vrai problŁme d�interprØtation de la sØlection 
contextuelle des organes rudimentaires. Cette rØsolution s�avŁre indispensable afin de mieux comprendre 
pourquoi et comment ces caractŁres atrophiØs sont conservØs. 
 
Jusqu�ici, nous avons toutes les raisons de croire qu�un animal ayant « perdu » les yeux et/ou les ailes, n�est pas 
directement favorisØ ou avantagØ dans son milieu obscur, car Œtre anophtalme (donc aveugle) ou aptŁre n�est pas 
important pour la survie d�un animal Øvoluant en milieu strictement obscur et restreint. Ainsi le principe de 
survie du plus apte ne parait pas Œtre appliquØ ici. Comment pourrait-on effectivement affirmer, qu�un insecte 
anophtalme et/ou aptŁre peut Œtre plus apte à survivre qu�un autre oculØ et/ou ailØ s�ils vivent tous deux dans un  
mŒme milieu obscur et restreint ? Rien ne semble empŒcher un Œtre oculØ et/ou ailØ et le restant à demeure, de 
vivre dans le milieu souterrain, du moins aussi bien que s�il Øtait anophtalme et/ou aptŁre. Alors pourquoi ces 
organes disparaissent ? 
 
Il sera intØressant de dØcrire le mode de sØlection des deux caractŁres, anophtalmie et aptØrisme, sØparØment. En 
fait, il n�est pas tout à fait identique selon l�or gane qui est atrophiØ. Concernant l�anophtalmie, nous constatons 
que lorsque l�insecte2 mute, il y a spØcialisation systØmatique des soies sensitives. Elles augmentent en nombre 
et se restructurent (Cf. Bibliographie, Juberthie, C., & Col., de 1975 à 19 80). De ce fait, nous pensons que la 
sØlection ne se fait pas ici sur le sens de la vue mais sur ces organes qui nous semblent compenser ce sens. Dans 
une compØtitivitØ intraspØcifique en milieu strictement obscur, l�individu anophtalme compense sa cØcitØ par de 
nouveaux sens pendant que celui restØ oculØ semble « retenu » dans la limite de la clartØ. La compØtition ne se 
fait donc pas directement entre les formes oculØes et anophtalmes mais entre celles restØes oculØes et celles ayant 
dØveloppØ des organes compensatoires. Ces derniers devenant les optimums à court ou à long terme. Conc ernant 
les aptes au vol, nous verrons plus loin qu�il existe une autre explication plus simple et plus « automatique ». Ils 
restent à l�extØrieur car ils se dØplacent, ils migrent, alors que les aptŁres s�infØodent poussØ par la pression 
sØlective des caractŁres dØjà acquis. Les deux modes de sØlection peuvent fonctionner ensemble ou sØparØment. 
Ils pourront ainsi donner des formes mutantes : anophtalmes/ailØes, oculØes/aptŁres et anophtalmes/aptŁres 
(Figure 1). 
 
Les relations intimes qui existent entre les caractŁres atrophiØs et le milieu dans lesquels ils sont conservØs : 
anophtalmie/obscuritØ et aptØrisme/milieux restreints, ne semblent pas prØsentes dans d�autres milieux. Seuls les 
milieux strictement obscurs et restreints paraissent « intimistes ». Ils « inhibent » la sØlection directe de l�organe 
atrophiØ. Pour toutes ces raisons, nous proposerons le nom de « Milieux Intimistes Inhibiteurs » (M. I. I.) - 
(Angl. Intimate Inhibitors Environments : I. I. E.) pour les milieux autorisant ce type de relations intimistes et ce 
type de sØlection biaisØe. 

 
 

Figure 1. � SchØma explicatif du Milieu Intimiste Inhibiteur. Concernant l�anophtalmie, la compØtition n�existe pas entre les formes oculØes 
et anophtalmes mais entre celles restØes oculØes et celles ayant dØveloppØ des organes compensatoires (symbolisØs sur le dessin par la lettre 
c.). Ces derniers devenant les optimums à court ou à long terme. Concernant l�aptØrisme, les aptes au vol restent à l�extØrieur car ils se 
dØplacent, ils migrent. Les aptŁres s�infØodent poussØ par la pression sØlective des caractŁres dØjà acquis. Les deux modes de sØlection 
peuvent fonctionner indØpendamment. Ils pourront ainsi donner les trois formes mutantes : anophtalmes/ailØes, oculØes/aptŁres et 
anophtalmes/aptŁres en considØrant que les aptŁres peuvent Œtre brachyptŁres (avec les ailes prØsentes mais atrophiØes). Les oculØs/ailØs 
(normaux) et les oculØs/aptŁres restent à l�extØrieur, s�Øteignent ou colonisent le milieu du sol superficiel, selon les conditions locales du 
milieu. 

                                                           
2 Nous parlons ici d�insectes mais n�oublions pas qu e nos propositions sont valables dans tout le rŁgne animal. 
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Conservation du caractère « anophtalmie » 
 
« L’adaptation dans son sens actif et évolutif correspond à un changement permettant à une population ou à un 
individu, de vivre dans un milieu où cela ne lui était pas possible auparavant ». Visiblement, la définition de 
l’adaptation ne s’applique pas aux espèces anophtalmes car, comme nous l’avons vu plus haut, l’anophtalmie ne 
permet pas à l’insecte de vivre mieux dans son milieu. Seuls ses organes compensatoires le font. Qu’elles 
supportent l’un ou l’autre des deux types (anophtalmes ou oculés), ces espèces ne rentrent pas en compétition en 
absence stricte de lumière. Elles ne sont pas directement sélectionnées. Un équilibre se créait ainsi où la sélection 
naturelle n’intervient pas avant l’apparition d’organes compensatoires. L’image actuelle que l’on a de 
l’adaptation semble donc fausse dans le cas d’un tel type de milieu. En bref, il semble incorrect d’interpréter la 
régression des yeux comme étant liée à une adaptation directe des individus à leur milieu obscur. Ainsi, le 
terme : « degré avancé d’évolution souterraine », encore largement utilisé par la majorité des auteurs 
contemporains afin de qualifier l’adaptation des anophtalmes au sol, paraît de ce fait inutilisable pour ce 
caractère. 
 

 

 
 

Figure 2. – a., tête de Drosophile portant un œil normal. b., Drosophile ayant subi une mutation « eyeless » (œil atrophié). c., tête d’un 
Carabidae Trechinae endogé portant un œil normal. d., tête d’un Carabidae Trechinae hypogé portant un œil atrophié. La ressemblance entre 
l’œil atrophié de la Drosophile (b.) et celui atrophié du Trechinae endogé (d.) est frappante. La bride de l’œil est un caractère récurrent. Elle 
montre le redressement de la tête chez les insectes prognathes (voir également la figure 5). 
 
 
En résumé, nous pouvons proposer que dans un Milieu Intimiste Inhibiteur, les individus d’une même espèce ne 
rentrent pas en compétition directe, bien que certains de leurs caractères passent par des « opposés » 
(oculés/anophtalmes). Ils ne sont pas directement sélectionnés ni directement adaptés. L’obscurité n’induit pas 
d’optimums pour les yeux. Les oculés sont forcement conservés à l’extérieur car ils y voient (ex : Coleoptera, 
Carabidae, Trechinae, Trechini oculés des Alpes de Transylvanie ou d’Asie) ou sont destinés à s’éteindre selon 
les conditions du milieu. Les anophtalmes conservent ce caractère sous terre grâce à l’apparition d’organes 
compensatoires qui sont eux, directement sélectionnés3. Mais pour définir le Milieu Intimiste Inhibiteur encore 
plus précisément, il faudra obligatoirement prendre en compte la « notion de l’inverse » c’est-à-dire par exemple 
le cas obscurité/luminosité et une notion de physique « non matérielle » comme la lumière et les espaces (ex. : la 
lumière et les espaces = non matériels, l’air et l’eau = matériels). 
 
Dans la nature, la sélection naturelle ne suit pas un sens déterminé. Elle est constamment redirigée selon les 
facteurs physico-chimiques du milieu, ce qui lui donne un aspect quelquefois désordonné. Son mécanisme reste 
toujours le même mais le hasard des circonstances agit sur les caractères dans des sens différents. Le schéma, 
dans son ensemble, montre des directions diverses qui sont bien souvent difficiles à comprendre. La pratique de 
la sélection artificielle, qui existait bien avant Darwin et qui l’inspira dans sa théorie, donne à l’homme le 
pouvoir de diriger, de sélectionner lui-même les reproducteurs les plus performants. Le mécanisme ne change 
guère dans notre cas car les liaisons intimes qui existent entre le sens de la vue et l’obscurité, impose à la 
sélection d’ignorer le caractère « anophtalmie ». Nous retrouvons donc une sélection forcée sur les organes 
compensatoires, qui n’est donc pas naturelle au sens ou nous l’entendons habituellement. L’anophtalmie est 

                                                           
3 Chose intéressante, ce schéma explique la difficulté que nous avons à utiliser le caractère « anophtalmie » en taxonomie. A notre sens, la 
haute valeur taxonomique de la chétotaxie semble dépendre de son mode de sélection. Ceci s’explique par le fait que les organes 
compensatoires : fouets, soies discales ou frontales… sont les seuls réellement sélectionnés. 


