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RECHERCHES SUR LA REPRODUCTION
DES EPHEMEROPTERES

par Charles DEGRANGE

AVANT-PROPOS

Depuis les travaux de F. J. Prerer (1843-1845) et A. E. Eaton
(1883-1888) qui inaugurent la « période moderne » de I’étude des
Ephéméropteres, ceux-ci ont fait, dans divers pays, l'objet de
recherches nombreuses concernant surtout la systématique. Toute-
fois, la morphologie des premiers stades et les phénoménes de
reproduction de ces Insectes sont loin d’étre parfaitementl connus,
et c’est &4 quelques-uns de leurs aspects encore négligés que nous
avons voulu apporter une contribution.

La découverte d’'un premier cas de parthénogenése accidentelle
nous a conduit a étudier ce mode de reproduction chez la plupart
des espcéees francaises d’Ephéméroptéres. Par ailleurs, 1’obtention et
I'élevage des pontes, qui étaient indispensables pour les recherches
que nous poursuivions, nous ont fourni le matériel nécessaire 4 une
description précise de la morphologie des ceufs, en particulier des
structures adhésives et micropylaires, du mode d’éclosion et des
caractéres des larves néonates.

Ces différents résultats ont été regroupés dans un ordre logique
et pour leur exposé nous avons adopté le plan suivant :
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PREMIERE PARTIE

SYSTEMATIQUE ET BIOLOGIE
DES EPHEMEROPTERES

Généralités

Les travaux de F. J. Prcter [204] et de A. E. EaTon [83] sont
& Torigine de la classification des Ephéméroptéres actuels. Ce der-
nier subdivisait sa famille des Ephemeridz en trois groupes, de
rang indéterminé, comportant 13 types génériques.

Les auteurs ultérieurs divisent cette famille en tribus ou sous-
familles (Banks, HaNDLIRSCH) ou distribuent les espéces connues
en un certain nombre de familles groupées ou non en trois ou
quatre sous-ordres ou superfamilles (KLAPALEK, ULMER, SPIETH,
NEEDHAM, BURKS).

Plus récemment, G. F. Epmunps et J. R. TRavER [87] ont pro-
posé une nouvelle classification comprenant 19 familles groupées
en 5 superfamilles. L’étude de certains stades (larves néonates) ou
de certaines structures (chorion, ruptor ovi) faisant apparaitre le
caractére artificiel de quelques groupements (superfamilles Hepta-
genioidea et Leptophlebioidea en particulier), nous n’adopterons pas
cette classification au cours du présent travail.

Le « Nouveau schéma de classification » proposé par G. DEmMou-
LIN [69] inclut les formes éphéméroptériennes fossiles et actuelles.
Pour ces derniéres il propose une nouvelle distribution des genres
¢n 6 superfamilles.

Nous avons suivi ce plan qui correspond mieux a la réalité, bien
quw’il nous paraisse que les Baétidez, en raison de leur type de
« ruptor ovi », devraient étre isolés des Siphlonuroidea dans une
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superfamille spéciale et qu’il soit nécessaire, ainsi que (. DEMOULIN
I’a pressenti, d’élever les Leptophlebiidse au rang de superfamille.

LA DETERMINATION DES ADULTES.

La Systématique moderne utilise, pour la détermination de ces
Ptérygotes primitifs, certains critéres dont nous citerons les plus
importants :

La structure de la nervation alaire, la présence ou l'absence
d’ailes postérieures, la segmentation des tarses, permettent de sépa-
rer les différentes familles.

Les genres sont distingués par certains caractéres de nervation,
la forme des ailes postérieures (lorsqu’elles existent), la conforma-
tion générale des pénis du male, ete...

Enfin, les espéces sont essentiellement fondées sur la forme des
genitalia males et éventuellement sur des caractéristiques de ner-
vation, de coloration ou de taille.

Il en résulte que si la détermination des familles est relative-
ment aisée pour les imagos des deux sexes, le probléme de la
détermination générique se pose pour certaines familles (Hepiage-
niidze par exemple) et la diagnose spécifique ne peut se faire
qu’avec des imagos males.

Du point de vue pratique, il sera presque toujours nécessaire
d’obtenir des imagos des deux sexes avant d’entreprendre toute
expérimentation.

LA DETERMINATION DES LARVES ET DES NYMPHES,

Le probléme de la détermination des larves et nymphes se pose
de facon toute différente. Les principaux caractéres des branchies
et des piéces buccales sont utilisés pour distinguer les familles et
les genres. Mais il faut faire appel 4 des détails de structure souvent
frés précis pour tenter de séparer les différentes espéces, sans qu’il
soit toujours possible d’y parvenir.

DIFFICULTES DE DETERMINATION.

Ces difficultés ont plusieurs causes, pour la plupart inhérentes
a I’état de la Systématique de ’Ordre.

Tout d’abord le recensement de la faune est loin d’étre terminé,
ce qui ne serait pas un inconvénient majeur si les descriptions
antérieures et originales, pour la plupart fondées sur des caractéres
de coloration, ne présentaient pas une imprécision qui interdit sou-
vent toute possibilité de comparaison avec une espéce nouvelle.
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La « Revisional Monograph » de A. E. EatoN [83] reste l'ou-
vrage fondamental auquel tout spécialiste doit se reporter, mais ce
n'est pas un ouvrage de détermination et il n’est pas concu
comme tel.

Les « Faunes » des pays voisins, en particulier de F. KLAPALEK
[144], P. EspeN-PETERSEN [88], G. ULMER [243], E. SCHENEMUND
[219], J. S. MIKuLsKl [184], ne présentent pas cet inconvénient;
malheureusement des oublis ou des confusions rendent inutilisables
les tables dichotomiques des familles les plus importantes (Hepta-
geniideax, Baétide, Caenidee).

Les travaux récents de D. E. KimmiNns [140] pour les adultes et
de T. T. Macan [170] pour les larves constituent une base stre
malheureusement limitée & la faune britannique qui est assez
restreinte.

Enfin les recherches de M. Granpi [99] et E. BraNncHERI [19]
en Italie, de C. BoGcoEscU [23] et I. TaBacarU [24] en Roumanie
permettront également d’établir la systématique des Ephémérop-
téres européens sur des données solides.

En effet, les caractéres dont la variation a été reconnue (ceux
de la nervation de D'aile postérieure de certains Baétide et Lepto-
" phlebiidee, cf. E. BIANCHERI) ne peuvent plus étre retenus pour
¢lablir des critéres spécifiques, encore moins des distinctions géné-
riques. De méme il parait nécessaire d’adopter certains caractéres
microscopiques : ornementation des pénis des ¢ des Heptageniide,
vestiture des pattes des larves de Baétidee par exemple, pour établir
des séparations spécifiques.

LA POECILOGONIE ET LES EPHEMEROPTERES

Le probléme de la détermination spécifique nous conduit a évo-
quer celui de la poecilogonie.
Rappelons que A. Giarp [96] distinguait :

-— des « espéces convergentes » : ce sont des espéces distinctes
présentant des larves bien différentes et ayant des états adultes
trés voisins;

— des « espéces poecilogoniques » chez lesquelles les différents
individus d’'une méme espéce ont des larves qui ne se ressem-
blent pas, bien que les adultes restent constamment identiques.
L’auteur reconnaissait qu’il était difficile .d’établir une distinc-

tion trés nette entre ces deux groupes et citait & Pappui de sa thése

le cas de Cloéon dipterum (L.), considéré comme ovipare dans le

Nord de son habitat et vivipare dans le Sud, comme exemple de
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poecilogonie géographique. Nous avons montré [65] que cet Ephé-
méroptére est un ovovivipare strict et que les différences de compor-
tement notées par les auteurs antérieurs proviennent d’erreurs
d’observations.

M.-L. VERRIER [252] au cours d’études sur les variations des
Ephéméropteres introduit la notion de poecilogonie en lui donnant
un sens quelque peu différent : elle réunit sous le nom de « poeci-
logonie convergente » les espéces convergentes et les espéces
poecilogoniques de GIARD et propose par opposition le terme de
« poecilogonie divergente » pour les cas de polymorphisme d’adultes
provenant de larves semblables. Ce faisant, d’une part elle détruit
la distinction de GIARD entre cas de convergence et cas de poecilo-
gonie et, d’autre part, elle réunit sous le terme de « poecilogonie
divergente » les quelques cas connus d’imagos appartenant & des
espcees ou des genres distincts ayant des larves semblables.

Existe-t-il des « espéces convergentes » au sens de GIARD chez
les Ephéméroptéres ? Ce serait le cas du « complexe Ephemerella -
Torleya » cité par M.-L.. VERRIER [258].

Rappelons que les larves de ces deux sous-genres sont trés
différentes, mais que leurs imagos g sont difficiles & séparer. Le
probléme se poserait de la méme fagon s’il s’agissait de deux espéces
d’un méme sous-genre, ce qui serait vraisemblablement le cas si
Padulte avait été connu avant que J.-A. LrsTacE décrive la larve
de E. (Torleya) belgica Lest.

Les deux espéces pouvant se retrouver dans les mémes stations,
ce complexe constituerait, d’aprés M.-L. VERRIER, un cas de « poeci-
logonie saisonniére », Pune des espéces étant plus précoce que
Pautre. Leur répartition en altitude appuierait cette maniére de
voir : Torleya ne dépassant pas 600 m dans le Massif Central,
tandis qu’Ephemerella abonde encore 4 1 200 m. Malheureusement,
nos propres observations ne concordent pas avec ces conclusions :
nous avons obtenu des imagos d’Ephemerella ignita dés la mi-fé-
vrier, soit trois mois avant Papparition des adultes de Torleya bel-
gica dans la méme région. De plus, nous avons retrouvé des larves
de cette derniére espéce a prés de 1300 m dans I’Ardéche [74].

Quant a envisager Torleya comme une forme de printemps
d’Ephemerella, ¢’est méconnaitre le cycle vital de ces deux espéces
qui, comme nous avons pu l’établir, est d’'une année entiére.

En conséquence, nous pourrions fort bien adopter des conclu-
sions entiérement opposées 4 celles de M.-L. VERRIER en disant
que « ces deux especes » ne « différent » en rien « par leur répar-
tition géographique, Técologie de leurs larves et le cycle de leur
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développement ! » et nous ne pouvons, dans I'état actuel, que nous
borner & constater sans I'expliquer la similitude de ces adultes pro-
venant de larves différentes.

Le probléme inverse s’est posé et a été signalé par G. ULMER 2 ;
ce spécialiste n’a pu trouver aucune différence entre des larves
d’Ecdyonurus fluminum (Pict.), espéce européenne, et celles de
Thalerosphyrus determinatus (Walk.), espéce de Java, bien que les
imagos correspondants soient nettement différents. M.-L. VERRIER
i258] a retenu ce cas pour illustrer sa thése de la « poecilogonie
divergente entre espéces de genres différents ».

Mais 'exemple pris par cet auteur comme type de « poecilogonie
divergente entre espéces de méme genre » nous parait mal choisi :
les larves de Cldéon simile Etn. et de Cloéon dipterum (L.) étant
nettement distinctes comme 1’ont encore précisé les récents travaux
de T. T. Macan [171]. Par contre, ce dernier a reconnu [172] qu’il
lui était impossible de séparer les larves de Bdétis vernus Curt. et
de Bdétis tenaxr Ein. dont les imagos méles sont, il est vrai, trés
voisins.

Enfin, les cas de « poecilogonie divergente entre individus de
méme espéce » signalés chez des imagos de Baétis vernus Curt.
telévent simplement d’un phénoméne général chez les Ephémérop-
téres et plus accentué dans certaines familles (Baétidze) celui de la
variation de la nervation alaire, variation qui affecte surtout les
nervures transverses et intercalaires de 1’aile postérieure.

En résumé, ces différents aspects ne représentent pas des cas de
poecilogonie au sens précis de Giarp.

Toutefois, nous avons pu constater quelques rares cas de
« convergence » entre larves ou imagos de genres ou d’espéces
différents et des variations individuelles & lintérieur d’une méme
espéce, variations qui sont du ressort de la systématique et concer-
nent les limites de I’espéce.

NECESSITE D’UNE SYSTEMATIQUE EXACTE.

Tous les travaux de morphologie, de biologie, de répartition,
n’ont de sens et de valeur que s’ils reposent sur des déterminations
stires.

Nous en donnerons deux exemples :

t A Texception toutefpis du développement embryonnaire qui est marqué,
comme nous le signalons au cours de ce travail, par une quiescence embryon-
riaire chez Ephemerella ignita dont celui de Torlega belgica est dépourvu.

2 Gité d’aprés J.~A. LesTtace [157].
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Rhithrogena semicolorata (Curt.) a été considéré comme ayant
dans les Alpes une répartition altitudinale extrémement étendue
depuis les ruisseaux de plaine jusqu’aux torrents issus des névés.
D’une part, il ne s’agit pas de lespéce en question propre a la
faune britannique, mais d’une espéce voisine R. semitincta (Pict.).
D’autre part, cette derniére se cantonne, d’aprés nos recherches,
aux zones de basse el moyenne altitude et est relayée aux altitudes
supérieures par deux ou trois espéces différentes non encore décrites.
Les conclusions biogéographiques sont évidemment tout autres.

Cloéon simile Etn. est un Ephéméroptére commun dont les
larves colonisent les lacs, les étangs et les mares de plaine. Nous
avons retrouvé dans quelques lacs de montagne du Massif de Belle-
donne (lac de !'Infernet, lac Achard) un Cloéon dont les adultes
étaient trés semblables &4 1’espéce de plaine. Celle-ci présente deux
générations annuelles, alors que 'espéce d’altitude est univoltine.
Nous aurions pu conclure qu’en raison des condifions climatiques
le nombre de générations variait. Ce qui est inexact puisque, ra-
menée en plaine, espéce de montagne maintient son cycle univol-
tine. Une observation attentive nous a montré que les deux especes,
trés voisines a I'état adulte, différent cependant par certains carac-
téres des ceufs et des larves, on ne sera donc pas surpris que du
point de vue parthénogénétique les résultats soient également dis-
semblables.

Afin de préciser la distribution systématique du matériel qui a
fait Iobjet de nos recherches, nous rappellerons bri¢vement I’état
actuel de nos connaissances sur la faune européenne des Ephémé-
roptéres, les familles et genres représentés en France. Nous vy

ajouterons quelques réflexions critiques relatives a certaines ques-
tions de systématique.

LES EPHEMEROPTERES DE LA FAUNE EUROPEENNE

Ils se répartiraient actuellement en 15 familles de 38 genres ou
sous-genres .

I'amille Behningiidee Motas et Bacesco 1937 :
Behningia Lestage 1929.

Famille Palingeniide Klapalek 1909 :
Palingenia Burmeister 1839.

Famille Polymitarcyide Klapalek 1909
Ephoron Williamson 1802.

Famille Potamanthidse Klapalek 1909 :
Leucorhoénanthus Lestage 1931;
FPotamanthus Pictet 1845.
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Famille Ephemeride Klapalek 1909 :
Ephemera Linné 1746.

Famille Siphlonuride Klapalek 1909
Ameletus Eaton 1885;
Metreletus Demoulin 1951;
Parameletus Bengtsson 1908;
Siphlonurus Eaton 1868.

Famille Baétide Klapalek 1909
Buaétis Leach 1815;
Centroptilum Eaton 1869;
Cloéon Leach 1815;
Frocloéon Bengtsson 1915;
FPseudocentroptilum Bogoescu 1946.

Famille Isonychiidee Edmunds et Traver 1954 :
Isonychia Eaton 1871.

Famille Oligoneuriidae Ulmer 1914
Oligoneuriella Ulmer 1924;
Oligoneurisca Lestage 1938.

Famille Ametropodide Ulmer 1933 :
Ametropus Albarda 1878;
Metretopus Eaton 1901.
Famille Heptageniide Traver 1935 :
Arthroplea Bengtsson 1909;
Ecdyonurus Eaton 1868;
Epeorus Eaton 1881;
Heptagenia Walsh 1863;
Rhithrogena Eaton 1881.
Famille Leptophlebiidee Klapalek 1909
Calliarcys Eaton 1882;
Choroterpes Eaton 1881;
Habrophlebia Eaton 1881 avec 2 sous-genres :
Habroleptoides Schoenemund 1928,
Habrophlebia Eaton;
Leptophlebia Westwood 1840;
Faraleptophlebia Lestage 1917;
Thraulus Eaton 1881.
Famille Ephemerellidee Klapalek 1909 :
Ephemerella Walsh 1862 avec 3 sous-genres
Chitonophora Bengtsson 1909,
Ephemerella Walsh,
Torlega Lestage 1917;
Famille Prosopistomatide Lestage 1917
Binoculus Fourcroy 1785.
FFamille Caenide Klapalek 1909
Brachycercus Curtis 1834;
Caenis Stephens 1835.

On notera un certain nombre de différences avec le dernier
recensement de H. BerTRaND [18]. Elles sont dues aux remanie-
ments systématiques intervenus depuis sa parution :

— Suppression de la famille des Metretopodidz;
— Isolement du genre Isonychia dans une famille distincte;
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— Disparition des genres Acentrella Bengtsson et Siphlurella
Bengtsson tombés en synonymie respectivement avec les genres
Baétis et Siphlonurus;

— Reégression des genres Habroleptoides Schenemund et Iron
Eaton au rang de sous-genres respectifs des genres Habrophlebia
et Epeorus.

En outre, nous n’avons pas cité le sous-genre Iron dans la liste
des Ephéméroptéres européens : jusqu’a preuve contraire, il est
uniquement néarctique. Les formes qui lui ont été rapportées par
P. STEinMANN [232], L. LEGer [156] et E. HusauLT [127) appar-
tiennent 4 une espéce du genre Epeorus : E. alpicola Ein., comme
Pa montré M. GAvTHIER [93]. Quant & Iron yougoslavicus Samal,
son attribution & ce sous-genre n’a pas été confirmde,

Le genre Cinygma est également néarctique : sa découverte au
Danemark par P. EsBeN-PETERSEN [88] restant douteuse.

LES EPHEMEROPTERES DE LA FAUNE FRANCAISE

Deux familles de 1a faune européenne ne sont pas représentées
dans notre pays :

—- Famille Behningiide (genre Behningia);
— Famille Ametropodidz (genres Ametropus et Metretopus).

Six autres genres n’ont pas été signalés jusqu’ici en France :

Leucorhoénanthus;
Parameletus;
Pseudocentroptilum ;
Oligoneurisca;
Arthroplea;
Calliarcys.
Les Ephéméroptéres actuellement connus de la faune francgaise

se répartiraient dans les 29 genres et sous-genres restants.
Deux genres sont cités ici avec des réserves :

— Palingenia, dont l'espéce P. longicauda Ol. n’est connue en
France que d’une seule station (prés de Cette), mais d’apres A. E.
Eaton [83] cette mention ne repose que sur la ecapture d’une seule
larve conservée dans les collections du Museum of Comparative
Zoology, Cambridge, Mass., U.S.A. D’aprés J.-4A. Lestace [162],
P. longicauda Ol. semble avoir disparu d’Europe occidentale.

— Procloéon : la plupart des Ephéméroptéres, adultes ou larves,
rapportés 4 celui-ci n’appartiennent pas 4 ce genre. En particulier,
les deux Procloéon décrits par M.-L. VERRIER [257], P. Hovassei
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est trés vraisemblablement Cloéon simile Etn. et P. Rabaudi est au
stade imago un Cloéon typique [255].

Enfin certains genres (Baétis, Cloéon, Ecdyonurus, Rhithrogena,
Caenis) demanderaient une révision compléte. Quant aux détermi-
nations spécifiques antérieures, elles n’ont souvent qu’une valeur
tout & fait approximative. Signalons toutefois que M.-L. VERRIER
[261] répartissait les Ephéméroptéres de notre pays en 75 espéces
et 29 genres.

-1

13.
14.
15.
16.

17.

18.
19.
20.
21.
22.

23.

. Ephoron virgo (0Oliv.)
. Potamanthus luteus (L.)
. Ephemera danica Miill.

. Baétis
10.
11.
12.

Matériel d’étude

Nos recherches ont porté sur 53 espéces réparties en 23 genres

sous-genres.

. Ephemera glaucops Pict.
. Ephemera vulgata L. ......

. Siphlonurus aestivalis Etn.
. Siphlonurus lacustris Etn. ..

Baétis dorieri Degrange
gemellus Etn.
niger (L.)
pumilus {(Burm.)
rhodani (Pict.)

Baétis
Eaétis
Baétis

Baétis scambus Etn. .......
Baétis
Baétis vernus Curt. ........
Centroptilum ?

(Pict.)
Centroptilum

(Miill.)

lutcolum

Centroptilum pennulatum
Etn.
Centroptilum sp. ..........

Cloéon dipterum (L.) .....
Cloéon inscriptum Bengtss .
Cloéon simile Etn

Cloéon sp. ................

subatrebatinus Grnd.

lituratum

s

La Vienne & Chinon (Indre-et-Loire);

La Sadne a Belleville-sur-Saéne (Rhdne).

Le Rhone & Soyons (Ardéche).

L’Ainan & Massieu (Isére);

Ruisseau & Saint-Jean-de-la-Porte (Savoie);

Le Foron a Bonne-sur-Menoge (Hte-Savoie).

Lac d’Annecy (Haute-Savoie).

Lac d’Annecy (Haute-Savoie);

Lac de Paladru (Isére);

Lac de Saint-Sixte (Isére);

Lac de Laffrey (Isére).

Ruisseau affluent du lac de Paladru (Isére).

« Délaissés > du Fier au pont de Naves
(Haute-Savoie) ;

Lac Noir du Taillefer (Isére);

Lac de Montriond (Haute-Savoie).

Le Charmeyran 4 La Tronche (Isére).

Le Charmeyran a4 La Tronche (Isére).

Le Méaudret &4 Méaudre (Isére).

Le Charmeyran & La Tronche (Isére).

Le Charmeyran 4 La Tronche (Isére);

La Vence & La Monta (Isére).

Le Fier au pont de Naves (Haute-Savoie).

Le Fier au pont de Naves (Haute-Savoie).

Le Réaumont 4 Réaumont (Isére);

La Veuroise & Veurey (Isére).

Le Fier au pont de Naves (Haute-Savoie).

Etangs 2 Réaumont (Isére);
Lac d’Annecy (Haute-Savoie).

Le Méaudret 4 Méaudre (Isére).

La Filiére 4 son confluent avec le Fier
(Haute-Savoie).

Bassin du Laboratoire a Grenoble (Isére);

Etang du Génie A Grenoble (Isére).

Bassin du Laboratoire a Grenoble (Istre):

Etang de Jarrie (Isére).

Etang 4 Réaumont (Isére);

Lac d’Annecy (Haute-Savoie).

Lacs Achard et de I’Infernet,
Belledonne (Isére).

Massif de
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31.
32,

33.

34.

35.

36.
317.

43.

44.
45.

46.

47.
48.
. Caenis

50.
51.

52,

53.

CHARLES DEGRANGE

. Oligoneuriella rhenana

(Imh.)

. Ecdyonurus fluminum (Pict.)
. Ecdyonurus forcipula (Pict.)
. Ecdyonurus helveticus (Etn.)
. Ecdyonurus insignis (Etn.).

. Ecdyonurus venosus (Fabr.).
. Epeorus alpicola Etn.

Epeorus assimilis Etn.

Heptagenia coerulans
(Rostock)

Heptagenia lateralis (Curt.).

Heptagenia sulphurea (Miill.)

Rhithrogena semitincta
Pict) ..o,
Rhithrogena sp.
Choroterpes picteti (Etn.) ..

. Habrophlebia auberti Bian-

cheri

. Habrophlebia lauta Mc Lach.
. Habrophlebia modesta (Hag.)
. Leptophlebia marginata (L.)
. Leptophlebia vespertina (L.

Paraleptophlebia submargi-
nata (Steph.) ............
Thraulus bellus Etn. ......

Ephemerella ignita (Poda)..

E. (Chitonophora) krieghoffi
Ulm.
E. (Torleya) belgica Lest.

Binoculus pennigerus (Miill.)
horaria (L) ........
Caenis macrura Steph.

Caenis moesta Bengtss

Caenis robusta Etn.

Caenis sp.

L’Eyrieux en amont de Beauchastel
(Ardéche);

Le Doux & Tournon (Ardéche).

Le Méaudret 4 Méaudre (Isére).

Le Fier a4 Alex (Haute-Savoie).

Source de I’Archiane (Droéme),

L’Eyrieux en amont de Beauchastel
(Ardéche).

Le Fier au pont de Naves (Haute-Savoie).

Le Doménon a4 Revel (Isére);

Ruisseau de Theys (Isére).

Le Furon & Sassenage (Isére).

Le Rhone & Valence (Drome).

Le Charmeyran & La Tronche (Isére);
Le Fier au pont de Naves (Haute-Savoie).
Le Rhéne a Valence (Dréme):

Lac d’Annecy (Haute-Savoie).

Le Lanfrey au Fontanil (Isére);

Le Furon & Lans (Isére).

La Drevenne i Saint-Gervais (Isére).

L’Eyrieux en amont de Beauchastel
(Ardéche).

Le Fier au pont de Naves (Haute-Savoie).
Le Méaudret 4 Méaudre (Isére).

Le Charmeyran & La Tronche (Isére).
Le Rhoéne a Valence (Drome).

Lac de Saint-André (Savoie);

Lac Noir du Taillefer (Isére);

Lac Achard (Isére).

Ruisseau des Iles A Moirans (Isére);

Le Rhoéne a Valence (Drdme).

Lac de Laffrey (Isére).

Le Fier au pont de Naves (Haute-Savoie).
Le Furon a4 Engins (Isére).

Le Fier au pont de Naves (Haute-Savoie).
Ruisseau de St-Etienne-de-St-Geoirs (Isére);
L’Herbasse & Pont-de-I’Herbasse (Drome).
Le Rhéne & Valence (Drome).

Etang 4 Réaumont (Isére).

Le Méaudret a4 Méaudre (Isére);
L’Herbasse a Pont-de-I’Herbasse (Dréme).
Lac d’Annecy (Haute-Savoie);

Lac de Saint-Sixte (Isére).

Etang du Génie &4 Grenoble (Isére);

Etang de Jarrie (Isére).

Le Fier 4 Alex (Haute-Savoie);

Le Guiers au pont de Saint-Béron (Savoie).
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Biologie des Ephéméroptéres adultes

LE VOL NUPTIAL

Le vol des Ephéméroptéres, la plus spectaculaire manifestation
de ces Insectes avec les « chutes de manne », a été remarqué depuis
fort longtemps. Il correspond a Punique activité locomotrice de
I'adulte ou presque (du male tout au moins), mais ce n’est que
relativement tard, ainsi que le fait remarquer P. BRiNck [29], que
Pon comprit qu’il s’agissait d’une sorte de danse nuptiale.

Dans son type le plus caractéristique, il peut étre défini sous le
nom de « vol pendulaire3 » et a été bien décrit par F. J. Picrer
[204], A. E. EaTon [83] et de nombreux auteurs : ¢’est une sorte
de mouvement plusieurs fois répété de bas en haut comportant
une montée rapide, le corps maintenu presque a la verticale, et une
descente en chute libre, ailes demi-ouvertes, pattes et cerques

. ¢cartés.

Ce type de vol, dont de nombreux exemples ont été rapportés,
est effectué par les représentants des Ephemeridz, Baétide, Siphlo-
nuride, Leptophlebiidx, Ephemerellidz.

On ne Tobserve cependant pas chez tous les Ephéméroptéres.
Chez les Heplageniidz, les Ecdyonurus en particulier, le vol qui a
souvent lieu 4 plusieurs métres de hauteur est caractérisé par une
sustentation presque sur place entrecoupée de brusques déplace-
ments horizontaux de quelques métres et retour au point de départ
comme nous avons pu le constater pour E. forcipula Pict. (le Fier
a Alex, Hte-Savoie) 4.

Les imagos ¢ en vol nuptial sont toujours orientés face a Ia
brise, mais un coup de vent trop violent disperse les Insectes qui
s’abattent sur le sol. De méme, la pluie interrompt toute activité.

Seuls les males participent a ces danses, les femelles ne péné-
trant au milieu de « P'essaim » qu’au moment de 'accouplement.

L’activité de certaines espéces semble directement influencée
par I'ensoleillement. C’est ainsi qu’en juillet 1956, dans la cluse du
Fier (Hte-Savoie), les danses d’Ephemerella ignita (Poda) débu-
taient vers 18 h et se poursuivaient jusqu’au coucher du soleil. On
pouvait suivre la montée en altitude de ces Ephéméroptéres au

8 Ce type de vol n’est pas le propre des Ephéméroptéres; il est pratiqué
aussi par les Chironomide.

4+ De méme pour Oligoneuriella rhenana (Imh.) dont le vol nuptial & contre
courant est entrecoupé de brusques retours en arriére. Cf. M. Granpr [104]
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fur et 4 mesure de I’'avancée de 'ombre dans la gorge, et 4 20 h
les derniers vols avaient lieu sur le plateau encore illuminé. Hepta-
genia sulphurea (Miill.), fin septembre 1958, sur les bords du lac
d’Annecy, apparaissait vers 17 h et disparaissait avec le coucher
du soleil.

Certaines espéces sont plus tardives, dans la méme station en
aott 1957, les subimagos de Caenis lactea Pict. se posaient sur les
promeneurs pour muer et les danses des maéles avaient lieu en
pleine nuit (21 h-22 h).

Une activité uniquement crépusculaire a été souvent attribuée
aux adultes d’Ephéméroptéres, en réalité leur période d’activité
varie d’une espéce a l'autre.

C’est ainsi que les méles d’Habrophlebia modesta Hag. dansaient
de 11 h a 18 h, de mars 4 mai 1956, dans le vallon du Charmeyran
(Isére); ceux de Habrophlebia lauta Mc Lachl. de 10 a4 15 h a
Méaudre (Isére), le 27 aotit 1958, et ceux de Cloéon simile Etn. de
14 4 17 h 4 Réaumont (Isére), le 20 septembre 1957.

Il existe des zones de prédilection, déja remarquées par A. E.
Eaton [83], qu’affectionnent les Ephéméroptéres pour effectuer
leur vol. C’est ainsi que le 6 juin 1956, le long du ruisseau de La
Forteresse (Isére), les Ecdyonurus forcipula (Pict.) dansaient sur
la route paralléle au ruisseau et distante d’'une cinquantaine de
meétres, alors que les Ephemera danica (Miill.) évoluaient au-dessus |
des haies qui bordaient la route. A Annecy, le 28 septembre 1958,
les Cloéon simile Etn. volaient au-dessus des pelouses du Champ
de Mars, tandis que les Heptagenia sulphurea Miill. étaient localisés
au-dessus des allées plus chaudes qui longeaient le lac.

L’ACCOUPLEMENT

L’appariement des Ephéméroptéres se produit au cours du vo!l
nuptial. Nous 1’avons observé bien des fois et chez de nombreuses
especes. Nous le décrirons chez Cloéon simile Etn. dont les méles
volant souvent 4 hauteur d’homme sont plus faciles & observer,
surtout si 'on a soin de choisir un « essaim » dont les constituants
soient peu nombreux. Si aucun incident ne trouble le vol (vent,
nuage, odonate ou oiseau prédateurs), celui-ci peut se poursuivre
pendant plusieurs minutes.

Une femelle, s’élevant des herbes ol elle était posée et traver-
sant en vol rectiligne et oblique ’essaim des males, est immédiate-
mwent assaillie et I'un d’eux la saisit. Le couple s’abaisse lentement
puis se sépare avant de toucher le sol.
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Les détails de I’accouplement n’ont pu étre précisés que récem-
ment par P. BRINCK [29] qui est parvenu & photographier Paccouple-
ment de Parameletus chelifer Bengtss. dont le caractére exceptionnel

-est de pouvoir s’effectuer sur le sol.

Polygamie et polyandrie

A. E. EaTton [83] a noté que les méles d’Ephéméroptéres étaient
disposés 4 la polygamie et que beaucoup de femelles étaient
polyandres.

Il est souvent difficile d’observer les deux partenaires d’'un
couple qui vient de se dissocier. Cependant, H. DRENKELFORT [76]
a établi que chez Siphlonurus lacustris Etn. les méales s’accouplaient
jusqu’a épuisement, tandis qu'une femelle qui venait de s’apparier
refusait un nouveau maéle.

Par contre, nous avons capturé un couple d’Epeorus assimilis
Etn. (Ruisseau St-Etienne-de-St-Geoirs, 6 juin 1956) dont I'union
avait duré une minute et demie et dont la femelle ne contenait plus
qu'un petit nombre d’ceufs, ce qui semblerait indiquer I’existence
de plusieurs accouplements chez cette espéce.

A Topposé, des femelles de Cloéon simile Etn. (Etang a Réau-
mont), dont la ponte normale a lieu en plusieurs émissions, mon-
traient par 1’évolution ultérieure de leurs ceufs qu’une seule copula-
tion avait suffi a les féconder enti¢rement.

Aceouplements aberrants

Aucun cas d’accouplement interspécifique, encore moins inter-
générique, ne parait avoir été signalé chez les Ephéméroptéres. Il se
peut que, comme pour d’autres Insectes (Odonates en particulier, cf.
E. LoisL [166]), la barriére qui s’oppose a ces croisements consiste
dans le comportement de refus des femelles pourchassées, alors que
les males tentent de s’accoupler ou tout au moins se précipitent sur
de nombreux leurres : dipteres, coléopteres, plumes, ete.

Par contre, quelques cas d’accouplements entre imagos et subi-
magos ou méme entre subimagos de méme espéce ont été observés.

A.-J. Gros [112] a vu deux subimagos d’Ephemera danica Miill.
accouplées, dont il ne put, il est vrai, s’emparer.

C. WESENBERG-LUND [262] note que les femelles d’Ephemera
danica Miill. ou d’E. vulgata L. qui viennent de s’échapper de la
dépouille nymphale sont parfois saisies par les males, mais il n’a
pas pu s’assurer de la réalité¢ de I'accouplement.
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Le 6 juin 1956 nous avons capturé un couple aberrant de Ephe-
mera danica Mill. : imago g X subimago ¢. Aprés avoir mué, la
femelle déposa ses ceufs dont le développement montra qu'ils
avaient été fécondés.

Une observation semblable a été faite pour un couple de Cloéon
simile Etn. : imago ¢ X subimago ¢, capturé le 12 octobre 1955.
Aprés la mue subimaginale, la femelle déposait ses ceufs qui éclo-
saient les 5 et 6 novembre suivant,

Un couple semblable de Centroptilum luteolum (Miill.) avait
été capturé le méme jour. Méme comportement de la femelle que
ci-dessus et éclosion des ceufs les 2 et 3 novembre 1955.

Il est & noter que dans les trois cas, les femelles avaient été
assaillies par les males au sortir de 'eau, alors qu’elles traversaient
un « essaim » en danse nuptiale.

L’accouplement aberrant entre subimago ¢ et imago g est
donc suivi d’'une fécondation réelle, le gonopore de la subimago
¢tant soit ouvert, soit perforé par les pénis du méale. Mais la ponte
n’a lieu qu’au stade imago.

Par contre, 'appariement des subimagos ¢ avec des imagos ou
subimagos ¢ ne semble pas possible : les subimagos ne participant
pas au vol nuptial et leurs pénis n’étant pas fonctionnels.

Ces accouplements, qui semblent exceptionnels pour les espéces
ol nous les avons observés, deviennent la régle chez d’autres. Les
femelles d’Oligoneuriella rhenana (Imh.), d’aprés M. Granp1 [104],
s’accouplent a D’état de subimagos et subissent leur derniére mue
(partielle) avant la ponte.

D’aprés le méme auteur, les femelles de Choroterpes picteti Etn.
s’accouplent, pondent et meurent a 1’état de subimagos, le male seul
alteignant le stade adulte. Nous avons pu établir qu’il en était de
méme chez Thraulus bellus Etn.

L’OVIPOSITION

L’oviposition suit I'accouplement, c’est du moins ce que l'on
admet communément.

Compte tenu de trés nombreuses observations faites depuis
celles de J. SwaMMERDAM [235] sur Palingenia longicauda (Ol.), on
peut distinguer :

— les pontes en vol (fractionnées ou massives);
-— les pontes a l'arrét et en surface;
-— les pontes sur support immergé.
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Les pontes en vol.

Pontes fractionnées. — La femelle volette a la surface de 1’eau,
immerge de temps 4 autre I'extrémité de son abdomen et abandonne
chaque fois quelques ceufs. Nous l’avons observé pour Ephemera
danica Mill., E. glaucops Pict. et Rhithrogena semitincta (Curt.).

Pontes massives. — La femelle transporte ses ceufs sous forme
d’'une masse sphérique retenue au voisinage du gonopore par les
derniers segments abdominaux excavés et recourbés. Ce type de
ponte est pratiqué par Ephemerella ignita (Poda), il est vraisem-
blable que la masse d’ceufs se détache en vol.

Les pontes a I'arrét et en surface.

Chez Habrophlebia modesta Hag., ’aprés G. PreskoT [206], la
femelle, agrippée 4 une pierre en surplomb, laisse tomber ses ceufs
dans I'eau.

Chez Cloéon dipterum (L.), espéce ovovivipare, la femelle, aprés
une incubation de durée variable, vole vers Peau et s’abat, les ailes
étalées & la surface d’ou elle ne se détachera plus. L’éclosion a lieu
dés le contact des ceufs avec 1’eau.

Les pontes sur support immergsé.

Le premier cas de ponte sous 'eau fut signalé par A. E. EaTon
[81]. D’autres observations faites par de nombreux auteurs, notam-
ment A. H. Morcan [189], H. E. Murpuy [192], C. WESENBERG-
Lunp [262] et E. PErRcIvAL et H. WHITEHEAD [203], concernent
toutes des représentants du genre Baétis.

La femelle pénétre sous I’eau, téte la premiére, en s’accrochant
fortement au substrat. Les ailes se rabattent alors sur I’abdomen,
non pas en dehors et volontairement ainsi que I'indique et le figure
(. BoGorscu [22], mais en dedans et passivement, sous Ieffet de la
lension superficielle.

En se rabattant, les ailes emprisonnent une certaine quantité
d’air qui entoure ¢galement la téte et les pattes.

Puis la femelle parcourt avec agitation la pierre, parfois ressort.
Dans ce cas, les ailes se redressent instantanément et les cerques
se disjoignent.

Le moment de la ponte étant venu, la femelle prend un appui
solide, balance vivement I’abdomen de droite 4 gauche et dépose
des rangées d’ceufs réguliéres et contigués.



26 CHARLES DEGRANGE

Aprés la ponte, la femelle quitte I’eau ou reste collée a sa ponte.
Celle-ci est presque semi-circulaire chez Baétis rhodani (Pict.),
allongée en raquette chez Baétis dorieri Degrange.

SLADE S et C. BoGgoEscu [22] ont étendu ce mode de ponte aux
genres Ecdyonurus et Rhithrogena. Nous n’avons pu confirmer
leurs observations.

Remarques

Les mouvements des muscles alaires faciliteraient la progres-
sion des ceufs a lintérieur des oviductes et leur expulsion chez
certaines espéces dont la ponte s’accomplit au cours d’un vol parti-
culier : Ephemerella, Rhithrogena (voir pontes provoquées).

Comme P’a suggéré J. A. PaLMEN [201], le tube digestif semble
jouer également un rdle lors de 'oviposition. Chez Centroptilum
luteolum (Miill.) et Cloéon simile Etn., dont nous avons pu obtenir
facilement la ponte des femelles vierges, il arrive parfois que le
tube digestif fasse hernie par le gonopore: la ponte est alors
ralentie. Mais si le tube digestif vient & se perforer, quelques bulles
de gaz s’échappent, et ’émission des ceufs cesse définitivement. Ce
prolapsus du tube digestif est normal chez certaines espéces (Caenis
robusta Etn.) et suit I'expulsion des ceufs.

Des pontes aberrantes, dont les « chutes de manne » sont 'un
des aspects les plus spectaculaires, ont été signalées notamment par
J.-A. LEsTace [163] et M.-L. VERRIER [251]. Certaines surfaces
humides, lumineuses, attirent les Ephéméroptéres; cette attraction
est due pour une bonne part au phototropisme positif de nombre
d’espéces crépusculaires, mais aussi a un thermotropisme qui expli-
que la localisation de certaines danses au-dessus d’allées ou de
routes bituminées et réfléchissantes plutét que sur les pelouses ou
prairies avoisinantes. Les femelles porteuses d’ceufs peuvent alors
s’abattre sur ces surfaces et v abandonnent leur ponte.

Cette attraction s’exerce sur les individus des deux sexes,
comme nous I’avons observé pour Epeorus assimilis Etn. et Ephe-
mera danica Miill. (La Forteresse, Isére, 6 juin 1956), ou, en
outre, de nombreux Plécoptéres g et ¢ se comportaient de la
méme facon.

5 Cité d’aprés C. WesENBErRG-Lunp [262].
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LONGEVITE DES EPHEMEROPTERES

Il peut sembler paradoxal de parler de longévité chez des
Insectes dont la briéveté de la vie a Pétat adulte semble I'une des
caractéristiques.

Cependant, la durée du stade ailé varie normalement dans
d’assez larges limites d’une espéce a4 I'autre. Cest ainsi que si elle
n’est que de 1 4 2 heures chez Caenis robusta Etn. (juin 1955),
elle peut atteindre 6 4 8 jours pour Siphlonurus astivalis Ein.
(mai 1954).

D GEer [b61] avait déja remarqué qu’il était possible de pro-
longer la vie des Ephéméroptéres en séparant les deux sexes. Puis
A. E. EaTton [83] a signalé la relation existant entre la durée du
stade subimaginal et le temps de vie de I'imago : plus la premiére
est grande, plus le second est long.

Longévité des mdiles. — La vie des males est toujours plus
courte que celle des femelles et elle est fonction de la température :

Baétis rhodani (Pict.) :
Subimago, 16 mai 1956.

Imago, 18 mai 1956.
Meurt, 24 mai 1956.
Subimago, 10 juin 1956.
Imago, 11 juin 1956.
Meurt, 15 juin 1956.

Heptagenia lateralis (Curt.) :

Subimago, 5 mai 1956.
Imago, 7 mai 1956.
Meurt, 11 mai 1956.

Mais la vie des imagos 3 peut étre infiniment plus bréve : nous
avons observé une véritable « pluie des morts » au cours d’un vol
nuptial de Caenis macrura Steph. (15 aofit 1956, 18 h 30-19 h, le
Fier au pont de Naves, Hte-Savoie).

Longévité des femelles. — 11 faut évidemment distinguer les
especes ovipares des ovovivipares (L. BERNER [12], G. F. EpmMUNDS
[84]) et tenir compte de I'état physiologique des sujets (femelles
vierges, fécondées ou ayant pondu).

D’aprés nos observations chez Cloéon dipterum (L.) la durée de
Fincubation est d’une quinzaine de jours et la déposition des ceufs
est suivie presque immédiatement de la mort de YInsecte. Par
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contre, des femelles vierges ont eu la durée de leur vie imaginale
doublée (30 mai 1956 au 26 juin 1956).

Chez les espéces ovipares, a la suppression du vol et de la
fécondation correspond un allongement de la vie de I'imago (7 jours
pour Baétis rhodani (Pict.) et 24 h seulement pour Cloéon simile
Etn.).

Il est communément admis que les femelles ’Ephéméroptéres
ne survivent pas a la ponte, on note cependant de nombreuses
exceptions : Baétis rhodani (Pict.) 48 h, et Ephemerella ignita
(Poda) 4 jours de survie aprés ponte fécondée, Baétis pumilus
(Burm.) 4 jours aprés ponte provoquée non fécondée.



DEUXIEME PARTIE

EUFS - ECLOSION
LARVES NEONATES

Les ccuis des Ephéméroptéres

De méme qu’il ne nous a pas été possible de citer toutes les
observations concernant la ponte des Ephéméroptéres, nous ne pou-
vons indiquer toutes les descriptions isolées concernant les ceufs de
ces Insectes. Nous signalerons seulement les travaux d’ensemble,
relativement peu nombreux.

Le premier, celui de S. BENGTssoN [7], présente un intérét par-
ticulier car il concerne des Ephéméroptéres paléarctiques et com-
porte une étude approfondie de la structure du chorion et des appa-
reils de fixation.

La méme année, 1913, parait le travail de A. H. MoRrcan [189]
ou se trouvent figurés ou briévement décrits les ceufs de 17 espéces
d’Ephéméroptéres américains,

Enfin, en 1933, une étude de O. R. SmrtH [227] portant sur les
eufs de 130 espéces nord-américaines est incorporée a 'ouvrage de
NEEDHAM, TRAVER et Hsu [197].

TECHNIQUES ET MATERIEL D’ETUDE

Toutes les fois que cela a été possible, nous avons étudié les
ceufs & I’état frais. En effet, les ceufs extraits de spécimens fixés
ont souvent une forme atypique et les structures adhésives y sont
mal conservées.
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Les ceufs éclos représentent un matériel encore plus favorable.
Leur examen nous a permis de mettre en évidence certaines struc-
tures, telles que les micropyles, restées méconnues jusqu’ici.

Pour I'é¢tude du chorion et de ses dispositifs de fixation, nous
avons utilisé des colorations au mucicarmin et au bleu d’aniline
{en solution 4 2 % dans I'eau acétifiée).

Il nous a aussi paru intéressant d’examiner ces structures adhé-
sives avant leur modification au contact de I’eau. Nous avons alors
fait pondre les femelles ou extrait leurs ceufs dans un liquide phy-
siologique (liquide de Yeager par exemple) et procédé ensuite 4 une
coloration.

Nous avons utilisé avec suceés, sur certains ceufs éclos, un trai-
tement par I’alcool & 95° pour séparer I'exochorion de ’endochorion.

La technique des coupes n’a été employée qu’exceptionnellement
(ceufs de Siphlonurus, d’Oligoneuriella).

Tous les dessins et observations ont été faits a I'aide d’objectifs
4 immersion 4 eau : la fragilit¢ des ceufs ne permettant pas un
montage satisfaisant en préparation. Toutefois, des fragments de
chorion ont été montés soit au baume du Canada soit au polyvinyl
lactophénol.

Nous avons étudié les ceufs de 51 espéces, se répartissant en
22 genres ou sous-genres et 11 familles :

Famille Polymitarcyide :

1. Ephoron virgo (Oliv.).
Famille Potamanthidae :

2. Potamanthus luteus (L.).

Famille Ephemeridee :
3. Ephemera danica Miill.
4. E. glaucops Pict.
5. E. vulgata L.

Famille Siphlonuridze :
6. Siphlonurus lacustris Etn.
7. 8. aestivalis Etn.
Famille Baétide :
8. Baétis dorieri Degrange.
9. B. gemellus Etn.
B. rhodani (Pict.).
B. scambus Etn.
12. B. vernus Curt.
B. subatrebatinus Grnd.
B. niger (L.).
15. B. pumilus (Burm.).
16. Centroptilum ? lituratum (Pict.).
17. C. Iuteolum (Miill.).
18. C. pennulatum |Etn.
19. Centroptilum sp.
20. Cloéon dipterum (L.).
21. C. simile Etn.
22. Cloéon sp.
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Famille Oligoneuriidee :
23. Oligoneuriella rhenana (Imh.).
Famille Heptageniidae :
24, Epeorus assimilis Etn.
25. E. alpicola Etn.
26. Ecdyonurus fluminum (Pict.).
27. E. forcipula (Pict.).
28. E. helveticus (Etn.).
29. E. insignis (Etn.).
30. Heptagenia coerulans (Rostock).
31. H. lateralis (Curt.).
32. H. sulphurea (Miill.).
33. Rhithrogena semitincta (Pict.).
34. Rhithrogena sp.
Famille Leptophlebiida :
35. Choroterpes picteti (Etn.).
36. Habrophlebia auberti Biancheri,
37. H. lauta Mc Lachl.
38. H. modesta Hag.
39. Leptophlebia marginata (L.).
40. L. vespertina (L.).
41. Paraleptophlebia submarginata (Steph.).
42. Thraulus bellus Etn.
Famille Ephemerellide :
43. Ephemerella (Ephemerella) ignita (Poda).
44. E. (Chitonophora) krieghoffi Ulm.
45. E. (Torleya) belgica Lest.
Famille Prosopistomatidse :
46. Binoculus pennigerus (Miill).
Famille Caenida :
47. Caenis horaria (L.).
48. C. macrura Steph.
49. C. moesta Bengtss.
50. C. robusta Etn.
51. Caenis sp.

ETUDE MORPHOLOGIQUE DES (EUFS

Membranes.

Avec S. BENaTssoN [7] nous distinguerons dans le chorion deux
couches qui se séparent assez facilement chez certaines espéces :

-— Un exochorion se colorant en bleu par le bleu d’aniline et por-
tant les organes adhésifs, lorsqu’ils existent.

-— Un endochorion restant incolore aprés traitement par le bleu
d’aniline et le plus souvent lisse,

En outre, on trouve & Tintérieur de 1’ceuf éclos une membrane
ordinairement rétractée que nous nommerons « membrane vitel-
line », comme I'auteur suédois, bien que sa structure et sa forma-
tion soient plus complexes si I'on se référe a4 ce qui a été observé
chez d’autres Insectes (Plécoptéres).
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Structures adhésives et structures micropylaires.

Ce sont des formations entiérement distinctes, mais entre les-
quelles une confusion a pu s’établir 4 la suite de R. LEuckaRT [164]
qui, examinant I’épithéma polaire (structure adhésive) d’un ccuf de
Ephoron virgo (Oliv.) (= Palingenia horaria), y voit une masse de
spermatozoides collés sur appareil micropylaire.

Les recherches ultérieures de H. GRENAcCHER [111] et de J. A.
PaLMEN [201] montrérent que l'explication de R. LEUCKART était
indéfendable, cette formation existant déja sur les ceufs ovariens
des nymphes.

Malgré ces mises au point, les termes de « micropylar struc-
tures » ou « micropylar apparatus » sont encore employés par
A. H. MorcaN [189] pour désigner les structures adhésives coiffant
le ou les pdles de certains ceufs.

A la suite de la tentative malheureuse de R. LEuckarT [164],
S. BENnGTssoN [7] fut, 4 notre connaissance, le seul a rechercher
systématiquement les micropyles des ceufs des Ephéméroptéres.
Mais le matériel utilisé (ceufs frais ou fixés mais non éclos) et les
méthodes employées (coupes) s’y prétaient mal. De plus, influencé
peut-8tre par les travaux antérieurs, il rechercha uniquement les
micropyles aux poéles de l'ccuf et crut les découvrir chez trois.
espéces : Ephemerella lactata Bengtss., Chitonophora aurivilii
Bengtss. et Caenis horaria (L.), il s’agissait en réalité pour les deux
premiéres d’'un renforcement du chorion qui supporte I’épithéma
et pour la derniére de zones ponctuées qui jouent le méme role.

En 1956, nous avons signalé [569] chez 24 espéces d’Ephémé-
roptéres la présence de véritables micropyles monopores, en nombre
variable et a position latérale, qui, par leur structure, sur laquelle
nous reviendrons par la suite, peuvent se rapporter a quatre types
principaux.

PrancHE 1

1. Ephoron virgo (Oliv.), eeuf.

2. Potamanthus luteus (I.), uf.

3. — organes de fixation.
4. — micropyle.

Ephoron virgo (Oliv.), micropyle.
Oligoneuriella rhenana (Imh.), micropyle.
— auf.

s

(Bufs X 295; mieropyles et organes de fixation X 885.)
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Partie deseriptive

1. Ephoron virgo (Olivier) (Planche I, fig. 1).

Reavmur [212], H. BurmEisTER {34], R. LEuckRART {164], N. JoLy [134] et plus
récemment J.-R. DEnis, P. Paris et M. PiLron [70] ont étudiés a différents points
de vue les ceufs de cette espéce.

Nombre. — 700 4 800 selon Reaumur, 500 seulement d’aprés N. JoLv.

Forme. — (Euf ovoide, pdle antérieur arrondi libre, pole postérieur plus
effilé coiffé d’un épithéma.

Dimensions. — 266 y de longueur (sans I’épithéma) sur 175, de largeur.

Chorion. — Exochorion (0,5 ) finement ponctué et réfringent; endochorion
(4 ) constitué de deux couches dont la plus interne (1) fortement réfringente.

Appareil de fixation. — Durant le vol de ponte la cohésion des ceufs dans
la « grappe » serait due 4 l’existence d’une substance soluble dans ’eau mais
coagulée par l’alcool.

Dans Peau, la fixation au substrat est assurée par 1’épithéma, celui-ci
mesure de 147 a 168 ), de large sur 84 a4 92 ), de hauteur. Ii s’insére sur une
calotte délimitée par un anneau en relief de 38 " de diamétre et de 4 n d’épais-
seur.

Sur des ceufs frais I’épithéma apparait constitué non de spermatozoides
comme l'indique R. LEuckart [164] ou de tubes comme le dit N. JoLy [134],
mais par des formations constituées de faisceaux de trés fines fibrilles ter-
minées par de petits corpuscules réfringents.

Micropyles (Planche I, fig. 5). — R. LEuckaRT [164] et N. JoLy [134] ont
cru déceler les micropyles sous 1’épithéma.

Les 3 ou 4 micropyles sont répartis sur un cercle, un peu en dehors de
I'anneau qui limite la base de I’épithéma.

Chaque micropyle comporte une petite calotte en relief qui donne accés
au tube micropylaire. Dimensions : calotte 11| de largeur, calotte et tube 21
de longueur.

Ce type de structure n’a été retrouvé dans aucun autre genre.

Les ceufs d’Ephoron leukon Williamson ont été décrits par A. H. MoRGaN
[189] et F. P. Ipe [130]; ceux d’Ephoron album (Say) par O. R. Smitu [227].
Ces ceufs qui possédent un épithéma polaire semblable & celui d’Ephoron virgo
(Oliv.) s’en distinguent par la présence d’un chorion réticulé.

2. Potamanthus luteus (L.) (Planche I, fig. 2).

L. Durour [78] sous « Ephemera lutea », H. GRENACHER [111], N. et E. JoLY
[135] sous « Baétis sulphurea », et J. A. PALMEN [201] ont étudié les ceufs de
cette espeéce.

Forme. -— (Euf ovoide portant un épithéma & chaque pdle.

Dimensions. — 168M de longueur (épithémas non compris) sur 12‘5u de
largeur.

Chorion. — Exochorion (1,5 M) granuleux, endochorion (0,5 u) lisse.

Appareil de fixation. — La fixation des ceufs au substrat est assurée a la
fois par les épithémas et par des « organes accessoires».

Chaque épithéma (78 y de largeur sur 58, de hauteur) est formé de trés fins
filaments terminés par de petits globules réfringents. L’aire d’insertion des
filaments étant une couronne polaire, la présence, notéc par les auteurs
antérieurs, d’une cavité &4 Dintérieur de 1’épithéma s’explique naturellement.
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Les organes de fixation accessoires (Planche I, fig. 3), semblables & ceux
des Ephemerellide, sont de petites sphéres fibrillaires reliées au chorion par
des filaments torsadés.

Micropyles (Planche, I, fig. 4). — Les trois micropyles sont situés dans la
zone moyenne de Pccuf, un peu rapprochés de I'un des poles. Chacun d’eux
comporte une plage ovale (19 a 21M de longueur) et un tube micropylaire
(12M de longueur, 3 ® de diamétre).

Les ceufs de Pofamanthus rufus Argo ont été figurés par O. R. Smita [227]
et F. P. Ipe [130]; ils ressemblent, aux dimensions pres, 4 ceux de P. luteus (L.).

3. Ephemera danica Mill. (Planche 1I, fig. 9).

Nombre. — 2434 4 4600 ceufs.

Forme. -— Les ceufs émis dans un liquide physiologique conservent la forme
qu’ils possédaient a lintérieur du corps de la femelle et présentent Paspect
«en tonneau » décrit par S. BEnaTssoN [7]. Pondus dans I’eau ils régularisent
rapidement leur forme (ovoide) par gonflement.

Dimensions. — 250 a 269‘”_ de longueur sur 136 a 156 0 de largeur.

Chorion !. — Exochorion (2 M) trés finement réticulé : mailles polygonales
irréguliéres de 1,5 & 2 u de diamétre; endochorion (0,5 M) lisse, incolore.

Appareil de fixation. — Quelques heures aprés leur déposition les ceufs
adhérent entre eux et au substrat par lintermédiaire d’une substance mucila-
gineuse incolore, finement granuleuse et dépourvue de toute structure fibrillaire.

Si les ceufs sont émis dans un liquide physiologique, la substance adhésive
‘ne gonfle pas et forme une couche continue (4 a 8p_ d’épaisseur) autour de
Peeuf. Colorée alors par le bleu d’aniline elle peut étre détachée sous forme
d’une « membrane» qui présente une «fenétre> oblongue (8‘11 de longueur,
4}‘- de largeur) 4 lemplacement de chaque plage micropylaire (Planche II,
fg. 11.).

Micropyles (Planche II, fig. 10). — Les micropyles, au nombre de 2 ou 3,
occupent la zone moyenne de ’ceuf. Leurs positions relatives sont quelconques
(superposés, en file, etc.); par contre ’orientation des tubes est constante.

L’ouverture micropylaire ovale (4P~ de longueur) est suivie d’un tube
d’abord en saillie (12 M) puis interne (22 u).

4. Ephemera glaucops Pict.

Nombre. — 2 787 ceufs.
Forme. — (Eufs presque cylindriques avec extrémités arrondies.
Dimensions. — 243 & 264M de longueur sur 151 & 168 n de largeur.

Chorion. — Exochorion (2 M) finement granuleux, endochorion (0,5 l‘-) lisse,
réfringent.

Appareil de fixation. — Semblable & celui de lespéce précédente.

Micropyles. -— Deux ou trois micropyles situés dans la zone moyenne de

Peeuf, mais un peu rapprochés de I'un des péles. Tubes micropylaires trés
longs : partie en relief 31 a 32 W partie interne 19 a 20 W

! L’épaisseur du chorion signalée par S. Bengrssox [7] comporte celle de
la couche adhésive.
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5. Ephemera vulgata L.

Forme et dimensions. — (Eufs ovoides — 273 a 304u de longueur sur 191
4 214 de largeur.

Chorion. — Exochorion réticulé comme chez E. danica Miill.

Appareil de fixation. — Semblable A celui des deux espéces précédentes.

Micropyles. — Trois ou quatre micropyles identiques a ceux d’E. danica
Mill.

Les ceufs des trois espéces que nous venons d’étudier ont été briévement
décrits par S. BeEneTssen [7] qui n’a pu y découvrir aucune formation micro-
pylaire. O. R. Smira [227] signale chez les trois espéces américaines étudiées
I’absence d’ornementation du chorion et ’existence d’une substance gélatineuse
faisant adhérer les ceufs au substrat.

6. Siphlonurus lacustris Etn. (Planche II, fig. 6).

Nombre. — 1712 a4 2499 ceufs.

Forme. — (Eufs réguliérement ovales.

Dimensions. — 183 a 199u_ de longueur sur 136 |, de largeur.

Chorion. — Exochorion (0,5 a 1 M)’ légérement ponctué, verdatre; endocho-
rion (0,5 H) lisse, réfringent, incolore.

Appareil de fixation. — Tout autour de I’exochorion (4 l’exception des
plages micropylaires) s’étend une couche (16, au niveau des pédles, 12, dans
la région moyenne de I'ceuf) formée de groupes de filaments réguliérement
disposés en spirales, dont chaque peloton est coiffé d’un mamelon hémisphé-
rique translucide (11 a 12’M de diameétre) terminé par un petit globule réfrin-
gent. De place en place on observe sur les filaments de petits corpuscules en
forme de lentilles biconvexes (6 4 7| de hauteur, 4, d’épaisseur). Dans le
liquide physiologique les ceufs adhérent simplement au substrat. Dans Peau |,
cn note un gonflement progressif (12 4 24 h) des mamelons translucides qui
se résolvent en touffes de filaments ténus faisant saillie & la surface du reste
de la couche adhésive. Celle-ci augmente progressivement d’épaisseur, ses
filaments se déroulent et rayonnent autour de Pceuf. Chaque filament est
terminé par un trés fin granule de 1,5 de diamétre.

Cette évolution de la couche adhésive laisse supposer Pexistence d’une
substance (insoluble dans le liquide physiologique mais soluble dans l’eau)
qui empéche le gonflement des filaments & Pintérieur du corps de la femelle.
Le premier temps de fixation (qui a lieu dans les deux cas) serait df aux
corpuscules réfringents qui terminent les mamelons translucides. Le deuxiéme
temps, qui ne se produit que dans l’eau, se fait par l’intermédiaire des gra-
nules qui terminent chaque filament.

PrancrE II
1. Binoculus pennigerus (Miill.), cuf.
2 —_— mode de fixation de I’exochorion (X 195).
3 — détail d’un mamelon adhésif.
4, — micropyle, vu de face.
5. — micropyle, en coupe.
6. Siphlonurus lecustris Etn., cuf.
T — micropyle.
8. — couche adhésive en cours de gonflement (X 583).
9. Ephemera danica Miill., wuf.
10. — miecropyle.
11, — « plage micropylaire » de la couche adhésive.

(Bufs X 2935; micropyles et organes de Iﬂxation X 883.)
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Micropjrles. — Les micropyles au nombre de 3, 4 ou 5 sont situés dans la
région moyenne de l’ceuf. Leurs positions respectives sont variables mais
trés souvent deux micropyles sont jumelés et disposés parallélement I'un
A Dautre.

Chaque micropyle est en forme de raquette : la plage micropylaire ovale
(19 n de long, 10 n de large) se prolonge par une partie rétrécie (10 pn de long,
4’!’- de large) & laquelle fait suite le canal micropylaire proprement dit (10 n de
longueur, 411 d’ouverture externe et 1‘!‘- seulement de diamétre interne).

7. Siphlonurus aestivalis Etn.

Nombre. — 933 4 2678 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs réguliérement ovales de 253 & 285” de
longueur sur 207 a 230 ; de largeur.
Chorion et appareil de fixation. — Semblables & ceux de I’espéce précé-

I

dente & Dlexception des corpuscules réfringents disposés dans la masse fibril-
laire qui affectent ici la forme de parallélépipédes assez réguliers de 3 a 5‘M
de coté.

Micropyles. — Les micropyles sont de plus grande dimension et de struc-
ture un peu différente de celle de I’espéce précédente. La plage micropylaire
(25M de longueur, 21 u de largeur) est immédiatement suivie d’un canal de
15M de longueur et de 6‘“ de diameétre externe.

Les ceufs de Siphlonurus aestivalis Etn. et de S. linnaeanus (Etn.). (= Siphlu-
rella thomsoni Bengtss.) ont été examinés par S. Benarsson [7] qui a interprété
de fagon erronée la couche adhésive (chorion fibrillaire) et le chorion (membrane
vitelline).

O. R. SmrrH [227] donne les dimensions de ceux de trois espéces nord- .
américaines et signale que les ceufs déposés dans V’eau adhérent entre eux
et au substrat par ’intermédiaire d’une substance gélatineuse.

8. Baétis dorieri Degrange.
9. B. gemellus Etn.
10. B. rhodani (Pict.).
11. B. scambus Etn.
12. B. vernus Curt.
Les ceufs de ces 5 espéces présentent un certain nombre de caractéres
communs :

Forme. — (Eufs réguliérement ovales.

Chorion double (2,5 & SM) mais exochorion et endochorion difficilement
séparables; exochorion lisse ou trés faiblement ponctué (B. scambus); endo-
-chorion lisse.

PrancHe III

1. Ba‘e’tié subatrebatinus Grnd., ceuf. 4. Centroptilum sp., oeuf.
2. Ba#tis niger (I.), ceuf. 5. Cloéon sp., oeuf.
3. Baétis pumilus (Burm.), ceuf.

(@ufs X 440.)
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Appareil de fixation représenté par une couche mucilagineuse, trés finement
fibrillaire, qui gonfle au contact de ’eau, réunit les ccufs entre eux et cimente
la ponte au substrat (pontes sur support immergé).

Micropyles. — Les deux micropyles, rapprochés du pble postérieur, sont
situés & 180° l'un de l'autre. Chacun d’eux se compose d’un canal (16 a 23“
de longueur) partiellement en relief sur le chorion.

Ces ceufs différent par leurs dimensions :

B. dorieri | B. gemellus |B. rhodani | B. scambus | B. vernus

Longueur ...... 160 u 156 M 172 n 168 n 136-144 u
Largeur ....... 113-117 101y, 121 129 97-105 ,

13. Baétis subatrebatinus Grnd. (Planche III, fig. 1).

Nombre. — 735 ceufs.

Forme. — (Eufs ovales avec extrémités arrondies.
Dimensions. — 164 a 172 p de longueur sur 113-129 w de largeur.
Chorion. — Exochorion (0,5 M'0’75 ) incolore, orné de lignes méridiennes

(distantes de 5 u dans la région moyenne de ’ceuf), de ponctuations réfringentes,
endochorion (1 H) jaune, lisse.

Appareil de fixation. — L’ceuf est entouré d’une couche mucilagineuse
atteignant 20M d’épaisseur aprés gonflement.

Micropyle. — Un seul micropyle, situé prés du pole postérieur, sous forme
d’un tube de 39 n de long et 4 0 de diameétre.

14. Baétis niger (L.) (Planche III, fig. 2).

Nombre. — 392 ceufs.
Forme. — (Eufs ovales avec extrémités arrondies.
Dimensions. — 152 w de longueur sur 98 0 de largeur.

Chorion. — Exochorion (0,5 H) porte des granulations réfringentes de 1

n
de diamétre; endochorion (0,5 u) lisse.

Appareil de fixation. — Dans les pontes les ceufs étaient réunis entre eux
par une sorte de gelée.

Micropyles. — Deux micropyles situés a 180° 1’'un de l’autre, rapprochés
du péle postérieur. Chaque micropyle comporte une plage circulaire (6M de
diamétre), assez mal délimitée mais dépourvue de granules, et un tube
micropylaire court (6 a SM de longueur et 2” de largeur).

PrancHE 1V

1. Centroptilum pennulatum Etn., ouf. Centroptilum ? lituratum (I'ict.), cuf.

2. — micropyle. 6. — micropyle.
3. Centroptilum luteolum (Mill.), ceuf. 7. Cloton simile Etn., wuf.
4, — micropyle. 8. —_ micropyle.

(@ufs X 440; micropyles X 1 325,)
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15. Baétis pumilus (Burm.) (Planche III, fig. 3).
Nombre. — 1019 a 1190 ceufs.

Forme. — (Eufs réguliérement ovales avec extrémités arrondies.
Dimensions. — 152-160M de longueur sur 101 a 109u de largeur.
Chorion. — [Exochorion (0,25 M) finement chagriné, endochorion (1) lisse.
Appareil de fixation. — Les ceufs recueillis dans un liquide physiologique

et colorés au bleu d’aniline présentent deux dispositifs d’ancrage, situés prés
du péle postérieur de l’ceuf & 180° l'un de 1’autre, en forme de glands. Dans
I’eau la partie terminale gonfle et s’étale en forme de disque.

Micropyles. — Deux micropyles situés & mi-distance de la zone moyenne

de Pceuf et du pdle postérieur, & 180° I'un de V’autre. Le tube micropylaire
atteint 19, de long sur 2 de large.

16. Centroptilum ? lituratum (Pict.) (Planche IV, fig. 5 et 6).
Nombre. — 2174 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs réguliérement ovales mesurant 164u de
longueur sur 101 n de largeur.
Chorion. — Exochorion (0’25_1V~) réticulé, mailles hexagonales (5‘}1 de

diamétre) dans la zone moyenne, plus irréguliéres et plus petites vers les
poles; endochorion (1) lisse, incolore.

Appareil de fixation porté par la zone moyenne de I'ceuf. Chaque « alvéole »
de cette zone posséde un organe adhésif (6 4 20 u de haut) formé de trés fines
fibrilles agglomérées.

Micropyles. — Deux micropyles situés au-dessous de la zone adhésive 2
180° I'un de l’autre. Chaque micropyle comporte une plage ovale (1()“ de
longueur) suivie d’un tube de 7 de long.

C. Bocoescu [23] a figuré les ceufs de Cenfroptilum romanicum Bogoescu |
el de C. nana Bogoescu dont la structure rappelle celle que nous venons de
décrire.

17. Centroptilum Iuteolum (Miill.)) (Planche IV, fig. 3 et 4).

Nombre. — 960 &4 1513 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs presque cylindriques a extrémités
hémisphériques, 183 & 191 de longueur sur 125 de largeur.
Chorion, — Exochorion (O,5-4M) réticulé, mailles hexa ou heptagonales

formant des alvéoles de 3 a 4u de diameétre et de 4” de profondeur; endo-
chorion (1 - 1,5 M) lisse.

Appareil de fixation. — Sur les ceufs émis dans un liquide physiologique
et colorés au bleu d’aniline on observe dans chaque alvéole un globule réfrin-
gent fortement coloré. Au contact de ’eau et aprés gonflement, ces formations
donnent une substance mucilagineuse translucide qui fixe l’ceuf au substrat.

Micropyles. — Deux micropyles rapprochés du pdle postérieur, situés 2
180° Pun de l’autre. Chacun d’eux comporte une plage ovale (1OM de long,
GM de large) dépourvue de réticulation et un tube de 13u de long sur 2“
de diameétre.

18. Centroptilum pennulatum Etn. (Planche IV, fig. 1 et 2).
Nombre. — 1327 4 2410 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs réguliérement ovales, 183-191 n de longueur,
113 a 121 w de largeur.
Chorion. -— Exochorion (0,5-15y) réticulé, mailles penta-, hexa- oun

heptiagonales, les alvéoles mesurent 6“ de profondeur et 4 & 9” de coté;
endochorion lisse, transparent.
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Appareil de fixation. — A Dintérieur de chaque alvéole on note une for-
mation réfringente, «en champignon», de 3 a 4 de diamétre et de 12}1
de hauteur, & rdle adhésif.

Micropyles. — Deux micropyles rapprochés du pdle postérieur et situés
a4 180° 'un de lautre, surtout apparents par Pirrégularité de la réticulation
4 leur niveau.

19. Centroptilum sp. (Planche III, fig. 4).

Les ceufs de cette espéce différent de ceux de C. pennulatum Etn. par leur
taille (168 |y de longueur sur 94 n de largeur) et par la dimension des alvéoles
(4 a7y de coté).

20. Cloéon dipterum (L.).

Nombre. — 898 et 910 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs régulié¢rement ovales de dimensions assez
variables en raison sans doute du mode de reproduction de cette espéce
(ovoviviparité) : 143 a 191 n de longueur sur 86 a 136M de largeur.

Chorion. — Exochorion (0,25 ;) lisse, endochorion (0,75 u) réfringent.

Appareil de fixation. — Lors de la ponte, qui est suivie presque instan-
tanément de I’éclosion, l’ceuf adhére trés fortement au substrat par Pinter-
médiaire de 1’exochorion.

Micropyles. — Deux micropyles, rapprochés du poéle postérieur, & 180°
TFun de 1’autre.

21. Cloéon simile Etn. (Planche IV, fig. 7 et 8).
Nombre. — 2378 a4 3415 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs réguliérement ovales, 183-191 w de longueur
sur 129'136M de largeur.
Chorion. — Les ceufs, blancs immédiatement aprés la ponte, virent au

jaune dans les heures qui suivent. Exochorion (1)) incolore, présente une
réticulation sous forme de plages circulaires (3 a 4!* de diamétre) contigués
et délimitées par de petites granulations réfringentes, au centre de chaque
plage s’éléve un mamelon de 4“ de hauteur; endochorion (1-1,5 p,) lisse,
jaune.

Appareil de fixation. — La fixation des ceufs au substrat, qui n’a lieu que
quelques heures aprés leur déposition, se fait par Pintermédiaire des mame-
lons réfringents qui s’élévent au centre de chaque plage circulaire.

Micropyles. — Deux micropyles rapprochés du pdle postérieur et situés
4 180° Iun de Pautre. Ils se présentent sous forme de tubes de 19 a 23y, de
longueur et de 2| de diamétre. Au niveau de louverture externe la réticu-
lation du chorion forme une grille perforée en relief sur l'ceuf.

L’ccuf que S. Benarsson [7] a décrit sous le méme nom présente unc
structure tout &4 fait distincte qui le rapproche de celui que mnous étudions
ci-dessous.

22. Cloéon sp. (Planche III, fig. 5).

Nombre. — 629 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs réguliérement ovales, 2<‘2‘2‘M de longueur
sur 136-148u de largeur.

Chorion. — Exochorion avec réticulation en plages irréguliéres, ovales ou
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hexagonales (8 4 10, de diamétre) disposées en files longitudinales; endo-
chorion (1,5-2u) lisse, jaune.

Micropyles. — Deux micropyles rapprochés du péle postérieur, situés a
180% run de Iautre. Chaque canal micropylaire mesure de 21 & 39“ de
longueur et 4, de diamétre externe.

23. Oligoneuriella rhenana (Imh.) (Planche I, fig. 6 et 7).

Nombre. — 1610 ceufs d’aprés M. Granpi [104].

Forme et dimensions. — Les ceufs presque sphériques mesurent :
— 409, de longueur sur 370 |, de largeur avec le revétement adhésif;
— 3156, de longueur sur 257 |; de largeur pour le chorion seul.

Chorion. — Exochorion mince (1 H)’ lisse; endochorion plus épais (3 ‘M)’
réfringent.
Appareil de fixation. — Sur les ceufs conservés dans I’alcool une substance

mucilagineuse extérieure au chorion forme une couche d’épaisseur variable
(19 4 28 ). Elle est constituée de trés fins filaments dont la disposition spiralée
rappelle celle des ceufs de Siphlonurus et donne 4 I’ccuf un aspect bosselé
en surface. Les filaments de chaque touffe, terminés par de petits globules
réfringents, s’insérent en un méme point d’une membrane fibreuse qui tapisse
Iexochorion. Certains groupes de filaments se dressent en formations carac-
téristiques (19u de hauteur, 13” de diameétre) au-dessus de la surface de la
couche adhésive.

Le revétement adhésif entier, de couleur jaune orangée, ne parait adhérer
au chorion qu’en un point situé au niveau de l'un des péles ol existe une
petite saillie.

La surface externe de la couche adhésive semble recouverte d’une mince
pellicule d’une substance coagulée par 1’alcool qui empéche les ceufs d’adhérer °
entre eux et prévient le déroulement des filaments.

Micropyles. — Au nombre de 1 ou 2, situés au voisinage de 1'un des
péles. Ils comportent une plage micropylaire ovale (14M de long, llu de
large) suivie d’un canal de lOM de long.

Heptageniide

Les différentes espéces de cette famille que nous avons examinées possé-
dent des ceufs caractérisés par des micropyles de méme type. Lorsque l’exo-
chorion et I’endochorion sont séparables il est possible de déterminer la part
respective qu’ils prennent dans la formation du micropyle. Au niveau de
I’exochorion se trouve une dépression, dépourvue de granulations ou d’organes
de fixation d’olt part un tube court. A la zone déprimée de l’exochorion
correspond une plage identique trés légérement bordée de 1’endochorion, pro-
longée par une gouttiére (ot vient s’emboiter le tube de Iexochorion) 2
laquelle fait suite le canal micropylaire proprement dit, creusé dans PIépaisseur
de I’endochorion.

24. Epeorus assimilis Etn. (Planche V, fig. 6).

Nombre. — 9 341 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs rosés, ovoides, 222-234‘1 de longueur sur
129 -136 U de largeur.

Chorion. — Epaisseur 2 W ne se dédouble pas, finement granuleux.
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Appareil de fixation. — Les ceufs ne présentent aucun dispositif de fixation
et m’adhérent pas au substrat.
Micropyles. — Trois micropyles situés dans la région moyenne de l’ceuf;

plage ovale de 12 a 15M de long et canal micropylaire de 10 a 13M de
longueur sur 2'3M de diameétre.

25. Epeorus alpicola Etn.

Forme et dimensions. — (Eufs ovales, rose orangé, 195 - 199 n de longueur
sur 125!‘- de largeur.
Micropyles. — Deux ou trois micropyles, plage circulaire (15 m de diamétre),

canal court (6, de long sur 2!‘- de diamétre).

Les ceufs des trois espéces du sous-genre Iron, décrits par O. R. Smite [227)
se caractérisent également par un chorion lisse et I’absence de dispositif de
fixation.

Les ceufs des genres Ecdygonurus, Heptagenia et Rhithrogena que mnous
avons examinés sont tous pourvus « d’organes de fixation » semblables & ceux
de leeuf d’Heptagenia sulphurea (Mill) décrits par S. BENGTSSON : chaque
crgane est formé d’un filament élastique terminé par un disque adhésif, non
déroulé il se présente sous forme d’une saillie conique, réfringente, coiffée
d’un disque ou d’une cupule.

26. Ecdyonurus fluminum (Pict.).

Nombre. — 1603 a 1994 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs ovales & pdles arrondis, mesurant 242 a
250M de longueur sur 191 a 199}"' de largeur.

Chorion. — Mince (1 M)’ ne se dédouble pas.

Appareil de fixation. — Les organes adhésifs, tous de mémes dimensions
(diamétre du disque 6 a 7)) sont répartis réguliérement sur toute la surface
du chorion et distants de 3 a 5y les uns de autres.

Micropyles. — Six & sept micropyles par ceuf; plage micropylaire ovale
(ISM de long, 12M de large), tube micropylaire IGM de long sur 3!‘* de dia-
meétre.

27. Ecdyonurus forcipula (Pict.).

Dimensions. — 221 u de long sur 140 - 144 |; de large.

Chorion. — Exochorion mince (0,5 H); endochorion réfringent (1,5 H)‘

Appareil de fixation. — Les organes de fixation, répartis sur toute la
surface de l’ccuf sont plus nombreux et plus volumineux (6, de diamétre)
aux deux pdles, que dans la zone moyenne de l'ceuf (2, de diamétre). Entre
les organes existent de nombreux granules réfringents (1-1,5 M).

Micropyles. — Six a sept micropyles dans la région moyenne de I’ceuf.

28. Ecdyonurus helveticus (Etn.) (Planche V, fig. 1).

Nombre. — 3973 a4 4472 ceufs.

Forme et dimensions. -— (Eufs presque sphériques, 207 w de long sur 172u
de large. ; gl )}

Chorion. — Exochorion (0,5 H)’ endochorion (2’5'3l‘-) réfringent.

Appareil de fixation. — Les organes de fixation sont répartis sur toute

la surface de I’euf mais plus nombreux et de plus grande taille aux deux
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poles (une vingtaine au pdle antérieur, une soixantaine a I'autre pdle). Entre
ces formations se trouvent répartis de petits corpuscules de 1 a 2!‘- de dia-
métre.

Micropyles. — 4 a 7 micropyles occupent la région équatoriale de ’ceuf.
Les dimensions des plages micropylaires peuvent varier du simple au double
(i1 —19u de long sur 6'12l‘~ de large), tubes micropylaires de 15M de long.

29. Ecdyonurus insignis (Etn.).

Forme et dimensions. — (Eufs ovales & p0les arrondis, 181 - 210 u de long
sur 147 - 160, de large.

Chorion. — Trés mince (0’5'1“')’ non dédoublable.

Appareil de fixation. — Les organes de fixation sont répartis de la maniére

suivante : les plus nombreux et les plus grands (6 4 6 de diamétre) au poéle
postérieur, sur le reste du chorion de petits organes (3, de diamétre) trés
clairsemés, entre ces derniers de nombreuses granulations réfringentes.

Micropyles. — 5 a 7 micropyles par ceuf dans la région moyenne, de
dimensions variables : longueur des plages 12 a 19 W longueur des canaux
13 4 15 .

30. Heptagenia coerulans (Rostock).

Forme et dimensions. — (Eufs ovales avec pdles trés arrondis, 195 a4 203 u
de longueur sur 152 a 156 de largeur.

Chorion. — Exochorion (0,5 H); endochorion (1,5 ‘M) réfringent.

Appareil de fixation. — Les organes sont presque rassemblés aux 2 pobles :
au pdle postérieur de ceuf ol ils sont de grande taille et presque contigus,
au pdle antérieur ou ils sont plus petits et plus clairsemés.

Micropyles. — 5 a4 7 micropyles situés dans la zone moyenne de 1’ceuf :°

x Iy

plage de 15 A 18u de long et tubes de 7 a 10ru de longueur.

31. Heptagenia lateralis (Curt.).

Nombre. — 1672 4 2 356 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs presque sphériques, 192 a 199 u de longueur
sur 136 a 148M de largeur.

Chorion. — Exochorion et endochorion de méme épaisseur (2, chacun).

Appareil de fixation. — Organes répartis sur toute la surface de l’ceuf,
plus nombreux et de plus grande taille (6 4 8, de diamétre) au pdle postérieur
gue sur le reste de la surface (3 a 4u de diamétre).

Micropyles. — Trois 4 sept micropyles dans la zone moyenne de I’ceuf,
plage de 12 4 16 v et canaux de 10 a 12M de longueur.

PLANCHE V

. Ecdyonurus helveticus (Etn.), ceuf.

Heptagenia sulphurea (Miill.), ceuf.

Rhithrogena sp., micropyle, partie exochorion.
— mieropyle, partie endochorion.
—_ euf.

. Epeorus assimilis BEtn., ceuf.

otk

(Bufs X 440; micropyles X 1 325.)
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32. Heptagenia sulphurea (Miill.) (Planche V, fig. 2).

Forme et dimensions. — (Eufs ovales de 172“ de longueur sur 133P~ de
largeur.

Chorion. — Non dédoublable (0,5-1,5 ‘H)’

Appareil de fixation. — Les organes répartis sur toute la surface du chorion

sont plus nombreux et plus volumineux (10, de large sur 10y de haut) au
pble postérieur de Pceuf que sur le reste de la surface (2 a 4u de haut).
Micropyles. — 5 4 9 micropyles situés dans la région moyenne de 1’ceuf,
plage de 13y de longueur et tube de 7 & 15!‘« de long.
Les ceufs ovariens de cette espéce ont été examinés par S. BENgTsson [7]
qui n’a pu y découvrir aucune formation micropylaire.

33. Rhithrogena semitincta (Pict.).

Nous avons récemment donné [68] une description des ceufs de cette espéce
A laquelle on se reportera.

34, — Rhithrogena sp. (Planche V, fig. 3, 4 et 5).

Forme et dimensions. — (Eufs blancs, ovoides, 214 n de longueur sur 156 p
de largeur.

Chorion. — [Exochorion mince (0,5 U-); endochorion plus épais (1 l‘-)’
réfringent.

Appareil de fixation. — Organes répartis sur toute la surface de I'ceuf,

mais plas volumineux (8 & 10, de diamétre) au péle postérieur que sur le
reste de la surface (2 a 3M)’ en outre sur tout le chorion il existe de nom-
breuses granulations réfringentes de 1 a 2.

Micropyles. — Deux ou trois micropyles dans la zone moyenne de I'ceuf.-

35. Choroterpes picteti (Etn.) (Planche VI, fig. 1).
Nombre. — 724 ceufs.

Forme et dimensions. — (Euf ovale avec 'un des pdles plus élargi que
l'autre, 207, de longueur sur 113, de largeur.
Chorion. — Exochorion & réticulation caractéristique sous forme de crétes

réguliérement anastomosées et rayonnant autour de mamelons réfringents;
endochorion lisse et transparent (1y).

Appareil de fixation. — La fixation se fait par ’intermédiaire de globules
réfringents (2 |, de diamétre) portés par les mamelons. En outre, comme dans
le genre Habrophlebia, il existe des dispositifs de fixation représentés par
des masses hémisphériques (36 de diameétre) granuleuses réparties en
différents points de la surface de Iceuf.

PrancHe VI

. Choroterpes picteti (Etn.), cuf.

. Habrophlebia modesta (Hag.), cuf.

_— micropyle.

. Habrophlebia auberti Biancheri, ceuf.

— micropyle.
. Habrophlebia leuta Mc Iach., ceuf.

e I

(Eufs X 440; micropyles X 1 325.)
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Micropyle. — Un micropyle a été mis en évidence sous forme d’une perfo-
ration circulaire de 4, de diamétre, située dans la région moyenne de l’ccuf.

L’ceuf de C. basalis (Banks), figuré par A. H. Morcan [189] et O. R. Smrmw
[227] rappelle, par sa structure, celui de I'espéce ci-dessus.

36. Habrophlebia auberti Biancheri (Planche VI, fig. 4 et 5).

Nombre. — 1412 4 1685 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs ovoides, 253 - 269 n de longueur, 132 - 140 u
de largeur.

Chorion. — Exochorion (1 M) a réticulation penta ou hexagonale irréguliére
(mailles de 10 u de c6té environ), de couleur gris-brun, endochorion (1-1,5 M)
lisse, incolore.

Appareil de fixation. — Organes adhésifs sous forme de masses granuleuses
réfringentes (20 &4 28 de diamétre), en nombre variable, situées dans les
régions moyenne et postérieure de l’ceuf.

Micropyles. — Trois micropyles dans la zone moyenne de l’ceuf, en forme
d’entonnoir suivi d’un tube de 6u de long et de 3“‘ de diameétre.

37. Habrophlebia lauta Mc Lachl. (Planche VI, fig. 6).

Nombre. — 450 a 790 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs presque cylindriques & extrémités arron-
dies, 203 -211 u de longueur sur 86_90“‘ de largeur.

Chorion. —— Exochorion (1) orné de crétes longitudinales irréguli¢res
de 2 2 3M d’épaisseur et distantes de 9 & 10 les unes des autres dans la
région moyenne; endochorion (0,5-1) lisse, incolore.

Appareil de fixation. — Organes adhésifs (32u de diamétre) semblables
4 ceux de D'espéce précédente. ’

Micropyles. — Deux micropyles en entonnoirs de 8 " de diamétre prolongés
par un canal de 2}’- de large, situés dans la région moyenne de l’ceuf.

38. Habrophlebia modesta (Hag.) Planche VI, fig. 2 et 3).
Nombre. — 932 4 2 324 ceufs.

FForme et dimensions. — (Eufs ovoides, 225'245M de longueur sur 117-
136M de largeur.
Chorion. — Exochorion (1-1,5 u) avec crétes longitudinales paralléles

distantes de 2, dans la région moyenne, convergentes aux péles; endochorion
a-15 M) lisse.

Appareil de fixation. — Organes adhésifs situés entre le péle postérieur
et la zone moyenne de l'ceuf.

PrancHEe VII

. Leptophlebia vespertina (L.), ouf.
— micropyle, vu de profil,
— micropyle, vu de face.
. Leptophlebia marginate (L.), ouf,
Thraulus bellus Etn., micropyle.

— ceuf.
. Paraleptophlebia submarginata (Steph.).

((Eufs X 440; micropyles X 1 325.)

=10 Tde Q2N
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Micropyles. — Trois micropyles situés dans la zone moyenne de Iceuf.
Chaque micropyle est formé d’une plage circulaire, bordée, de IO‘M de
diamétre, suivie d’un canal de l‘Ou de long et 2 de diamétre.

Les ceufs de ces deux derniéres espéces ont été examinés par G. PLESKOT
{206] qui ne signale ni formations micropylaires, ni structures adhésives.

39. Leptophlebia marginata (L) (Planche VII, fig. 4).

Forme et dimensions. — Les ceufs réguliérement ovales mesurent 199l~‘~
de longueur sur 117u de largeur.
Chorion. — Exochorion (1-3 ;) a réticulation polygonale (mailles de 4

a 6y de diamétre) portant de place en place des batonnets en massue de
IOM de haut et de 3” de large; endochorion (1) lisse, réfringent.

Appareil de fixation. — S. BengrssoN [7] indique que la fixation a lieu
par l’intermédiaire des batonnets et d’une couche mucilagineuse qui revét
I'exochorion.

40. Leptophlebia vespertina (L.) (Planche VII, fig. 1, 2 et 3).

Nombre. — 1016 a4 1612 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs ovales avec péles arrondis, 211-218u de
longueur sur 121 -13‘3!1_ de largeur.

Chorion. — Exochorion (0,5 -0,75,,) trés finement et irréguliérement réti-
culé; endochorion (1,5-1,75 M) fortement réfringent.

Micropyles. — 4 micropyles situés dans la zone moyenne de l’ceuf, chacun
d’eux en forme d’entonnoir (IOM de diamétre), en relief sur Iexochorion,
suivi d’un canal de 2“ de large.

L’euf de L. gracilis (Traver) figuré par O. R. Smitu [227] rappelle celui
de L. marginata (L.).

41. Paraleptophlebia submarginata (Steph.) (Planche VII, fig. 7).

Forme et dimensions. — @Eufs ovoides mesurant 226-2‘34u de longueur
sur 133” de largeur.
Chorion. — Exochorion (0,5 M) réfringent recouvert de petites protubérances

(4'P~ de diamétre) distantes de 6 a 8 les unes des autres, chaque protu-
bérance porte un batonnet de 10 a 12‘” de long sur 2JM de large; endochorion
1 u) lisse.

Micropyles. — Un micropyle sous forme d’une perforation circulaire
bordée, de 2|, de diameétre, située dans la zone moyenne de 1’ceuf.

A. H. Morean [189] a figuré Peeuf d’une espéce indéterminée de ce genre
(sous Leptophlebia) dont la structure rappelle celle de I’ceuf de P. submar-
ginata (Steph.), et O. R. Smitn [227] a observé les ceufs de 5 autres espéces
mais n’a pas représenté exactement la structure du chorion.

42. Thraulus bellus Etn. (Planche VII, fig. 5 et 6).

Nombre. — 1371 ceufs.

Forme et dimensions. — Lors de I’émission les ceufs sont réguliérement
ovales, mais presque immédiatement un important gonflement isole I’exocho-
rion de I’endochorion; nous donnons les dimensions de ces deux enveloppes :

— Exochorion : 250-30‘0u de longueur sur 136 -164y de largeur;

— Endochorion : 187 -203 w de longueur sur 109-117M de largeur.
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Chorion. — Exochorion incolore, transparent (0"5'1”)’ présentant une
réticulation 4 grandes mailles carrées ou hexagonales (23, de coté) dans
In région moyenne, plus irréguliére vers les poles; endochorion brun foneé,
lisse (1'2M)'

Micropyle. — Un micropyle, situé dans la zone moyenne de l’ceuf, en
forme d’entonnoir circulaire de 12 n de diamétre prolongé par un canal de 2 n-

43. Ephemerella (Ephemerella) ignita (Poda) (Planche VIII,
fig. 5 et 6).

Nombre. — 842 4 1171 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs réguliérement ovales, le pb6le postérieur
porte un épithéma en forme de calotte; longueur sans I’épithéma, 175 - 211 TH
largeur, 136 - 160 y,.

Chorion. — Exochorion (0,25 V-) finement granuleux; endochorion lisse,
réfringent (0,75 M)'

Appareil de fixation. — La fixation des ceufs est assurée par les épithémas
et les «organes accessoires».

L’épithéma, comme chez Potamanthus luteus (L.), est formé d’une masse
fibrillaire insérée sur une plaque circulaire de 75 de diamétre au podle
postérieur de I'ceuf. Chaque filament de I’épithéma se termine par un globule
réfringent de 14, de diamétre. Il existe deux types d’épythémas : les uns courts,
les plus nombreux (hauteur 30, largeur 80 V')’ les autres longs (hauteur 93 W
.largeur 84 ;) dont la structure est en relation avec la position des ceufs dans
les tubes ovariens (cf. S. BENGTssON). Les organes de fixation accessoires sont
des globules réfringents reliés au chorion par des filaments torsadés. La fonc-
tion adhésive de I’épithéma n’a pas été mise en évidence par S. BENGTSsON [7]
qui a observé du matériel conservé dans 1’alcool. i

Micropyles. — De 4 a4 7 micropyles situés dans la zone moyenne de P'ceuf.
Chaque micropyle comporte une plage ovale (12!~‘~ de long, 8“ de large) d’ou
part un tube de SM de long sur 2 u de diamétre.

44. Ephemerella (Chitonophora) krieghoffi Ulm. (Planche VIII,
fig. 1 et 2).

Nombre. — 1230 & 1671 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs ovales avec pdle postérieur pourvu d’un
¢pithéma; longueur (sans épithéma), 171-179‘M; largeur, 121 -129 u

Chorion. — Exochorion (2)) trés finement chagriné avec une réticulation
4 larges mailles hexagonales (8 & 20!‘- de c6té), endochorion (1 H) incolore,
lisse, réfringent.

Appareil de fixation. — Epithémas de 2 types : longs (hauteur 55 - 66 W
largeur 94u) et courts (hauteur 39-47 o largeur 94 -97 U)’ de structure
semblable & ceux de l’espéce précédente, fixés sur une plaque polaire circu-
laire de 100 ), de diamétre. Organes de fixation accessoires au nombre d’une
vingtaine sur toute la surface de l’ceuf, constitués par des globules de 13
de diamétre.

Micropyles. — 4 4 5 micropyles dans la région moyenne de ’ceuf : plage
ovalaire (19'21H de long, 15—17M de large) et court canal (S}u de long,
2” de diamétre).
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45. Ephemerella (Torleya) belgica Lest. (Planche VIII, fig. 3 et 4.)

Nombre. — 1689 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs ovales avec péle postérieur garni d’un
épithéma; longueur (sans épithéma) 203 - 222 W, largeur 144 -156 w
Chorion. — Exochorion (0,5-1y) granuleux avec réticulation hexagonale

réguliére (maille de 12 de co6té). Chaque hexagone présente une plage
centrale lisse ol est situé un globule réfringent de 4 n de diamétre; endochorion
1-15 M) lisse, réfringent.

Appareil de fixation semblable 4 celui des espéces précédentes.

Micropyles. — 2 & 4 micropyles a plage circulaire (20M de diamétre) et
4 canal court (8 a 9‘” de long et 2“ de large).

O. R. Smrra [227] distingue trois types d’ccufs parmi les nombreuses
espéces nord-américaines observées, selon la structure du chorion et la
présence ou le défaut de formations polaires.

46. Binoculus pennigerus {(Miiller) (Planche II, fig. 1).

Nombre. — 174 ceufs.

Forme et dimensions. — Eufs presque sphériques mesurant ‘206—234“
de longueur sur 175 - 183, de largeur.

Chorion. — Exochorion (0,5) incolore, réfringent, orné de rangées méri-
diennes (18 environ) de disques contigus (20 ; de diamétre) portant chacun une
saillie réfringente centrale de 4 de diamétre. Ces disques font défaut au
pble postérieur de I’ceuf; endochorion (1 w trés finement granuleux.

L’endochorion est relié a l’exochorion par un double cordon torsadé qui
s’insére sur une formation en anneau (17 a 20 " de diameétre) située au centre
d’une plage plus granuleuse de I’endochorion, 4 mi-distance entre le pole
antérieur et la région moyenne de 1’cuf (Planche II, fig. 2).

Appareil de fixation. — L’adhérence des ceufs au substrat se fait par
Pintermédiaire des mamelons réfringents portés par les disques. Sur les
ceufs conservés dans I’alcool une fine pellicule recouvrait la surface et empé-
chait les ceufs d’adhérer entre eux.

Micropyle. — Un unique micropyle, situé au voisinage du pdle postéricur
de l'ceuf (région dépourvue d’organes adhésifs), sous forme d’une plage ovale
(IQM de longueur, 15M de largeur) d’ott part un canal trés court de 3“ de
diamétre (Planche II, fig. 4 et 5).

Prancue VIII

1. Ephemerclle (Chitonophora) krieghoffi Ulm., «ut.
Y -_— micropyle,
Ephemerella (Torleya) belgica Lest., ouf,
— mieropyle.
Ephemerelle ignita (Poda), auf.
— micropyle.

Somge

(Eufs X 440; micropyles X 1 325,)
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Caenide.

O. R. SMrtH [227] a examiné les ceufs de plusieurs espéces de Caenis, tous
sont caractérisés par la présence d’un épithéma a chaque péle. Nous avons
étudié cinq espéces de ce genre, dont deux déja observées par S. BENGgTSsON [7].

47. Caenis horaria (L.) (Planche IX, fig. 1 et 2).

Nombre. -— 505 & 607 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs réguliérement ovales, chaque pdle est coiffé
d’un épithéma; longueur 152, (épithémas non compris), largeur 109 ;.

Chorion. — Exochorion (1 M) finement ponctué; endochorion (1 M) lisse,
transparent.

Appareil de fixation. — La fixation des ceufs est assurée par les épithémas.
Chaque épithéma s’insére sur une plaque polaire circulaire (19 de diameétre,
3 a 4” d’épaisseurd du chorion. Immédiatement aprés la déposition des ceufs
Pépithéma forme une calotte de 78y, de diamétre et de 12, de hauteur,
aprés quelques heures de séjour dans leau un gonflement se produit et les
filaments de 1’épithéma atteignent 250 ; de longueur.

Micropyles. — Deux micropyles situés dans la région équatoriale de l’ceuf
a 180° I'un de l’autre, formés chacun d’un canal de 20 & 30 n de longueur et
de 4u de diamétre partiellement en saillie sur le chorion. Ce sont sans doute
ces tubes, vus en section, que S. BENGTssON [7] désigne sous le iom de « globules
équatoriaux »; le méme auteur ayant interprété comme micropyles de type
polypore les plaques basales des épithémas. '

48. Caenis macrura Steph.

Les ceufs de cette espéce ont été figurés par M. GraNDI [101].

Nombre. — 675 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs réguliérement ovales, chaque pdéle porte
un épithéma, longueur 156 - 168 s largeur 117 -121,.

Chorion. — Exochorion (1 w) finement ponctué, endochorion (2 P-) réfringent.

Appareil de fixation. — Les épithémas fibrillaires présentent les mémes
granules réfringents que chez C. horaria (L.).

Micropyle. — Un seul micropyle sous forme d’un canal (19 a 27y de long,
5 de large) situé dans la zone équatoriale et partiellement en relief.

49. Caenis moesta Bengtss. (Planche IX, fig. 3).
Nombre. — 765 a 1103 ceufs.

Forme et dimensions. — (Eufs ovales portant un épithéma a chaque pole,
152 - 164, de longueur, 113 -121 u de largeur.
Chorion. — Exochorion (1 M) granuleux, endochorion (1,5 M) lisse.
PrancHE IX
1. Caenis horarie (L.), cuf. 4. Cacenis sp., ceuf.
2. — micropyle. 5. Caenis robusta Etn., couf.
3. Caenis moesta Bengtss., ceuf.

(Bufs X 440; micropyles X 1 325.)
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Appareil de fixation. — Chaque épithéma repose sur une plaque polaire
16 de diamétre, 4“ d’épaisseur) imperforée mais vermiculée en surface.
Dans Pl'eau les épithémas se résolvent en fibrilles terminées par de petits
globules réfringents.

Micropyle. — Un seul micropyle, situé dans la région équatoriale, sous forme
d’un tube (35 n de long, 6 u de large) partiellement externe au chorion.

50. Caenis robusta Etn. (Planche IX, fig. 5).

L’ceuf de cette espéce a été déerit par S. BENGTSSON [7] sous le nom de
Caenis incus Bengtss. (Cf. Degrance [62]). On se reportera &4 la description
que nous en avons donné.

51. Caenis sp. (Planche IX, fig. 4).

Forme et dimensions. — Eufs ovoides, le péle Ie plus effilé portant seul
un épithéma; longueur 144 - 148 w largeur 90 -94 ;.

Chorion. — Exochorion (1 ‘l‘-) lisse, endochorion (1 ) finement et irréguliére-
ment réticulé. Les deux membranes se colorent par le bleu d’aniline.

Appareil de fixation. — L’unique épithéma est fixé sur une plaque circu-
laire épaissie du chorion (24, de diamétre, 4 d’épaisseur). De nature fibril-
laire il est remarquable par ses dimensions : 97'105H de largeur, 55 -63 u
de hauteur et recouvre prés de la moitié de I’ceuf.

Micropyle. — Un seul micropyle, situé dans la zone équatoriale de I’cenf,
en forme de canal de 26 de long et de 4“ de diamétre, en relief sur le
chorion sur les deux tiers de sa longueur.

Remarques et Conclusions

A la suite de cette étude descriptive, un certain nombre de
remarques peuvent étre faites concernant les différents types
d’ceufs, leur mode de fixation et la structure de leurs micropyles.

L’ornementation du chorion est constante, non seulement pour
une espece déterminée, mais souvent 4 V'intérieur d’un méme genre.
Il est ainsi tout a fait significatif de retrouver le méme type de
structure chez des espéces nord-américaines et européennes d’un
genre donné : c’est ainsi que nous avons signalé les ressemblances
des ceufs d’Ephoron virgo (espéce paléarctique), E. album et E.
leukon (espéces néarctiques); de méme les ceufs de Potamanthus
luteus (paléarctique) rappellent ceux de P. rufus (néarctique); les
wcufs des Ephemera et Siphlonurus européens, comme ceux des
genres ameéricains, adhérent au substrat par les mémes substances
gélatineuses. Pour chaque genre, il serait possible de montrer des
correspondances sembilables.

Par contre, 4 l'intérieur des familles, le type de structure des
ceufs peut soit présenter une certaine homogénéité, soit montrer
des variations considérables d’'un genre a 1'autre. Chez les Hepta-
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geniide par exemple, trois genres au moins montrent un type de
structure caractéristique et uniforme avec organes de fixation repré-
sentés par des disques adhésifs, ce sont Ecdyonurus, Heptagenia,
Rhithrogena; par contre, le genre Epeorus (ainsi que le sous-genre
néarctique Iron) posséde des ceufs a chorion entiérement nu. Chez
les Baétidee et Leptophlebiidse le polymorphisme s’étend a l'inté-
rieur de certains genres eux-mémes (Cloéon et Leptophlebia par
exemple). :

Comme O. R. Smrra [227] T'a remarqué, il n’y a apparemment
aucun rapport enire les types d’ceufs et les lieux oli ceux-ci sont
déposés : des ceufs pourvus de dispositifs de fixation sont aban-
donnés aussi bien dans des cours d’eau rapides que dans des lacs
ou des étangs.

Ces dispositifs de fixation désignés suivant leur position et
leur forme sous les noms d’épithémas, d’organes de fixation, de
substances adhésives, présentent généralement une structure fibril-
laire et apparaissent comme des dépendances de l’exochorion. Les
uns conservent une forme propre apreés immersion, ce sont les
épithémas (Ephoron, Potamanthus, Ephemerella) et les organes
ou mamelons adhésifs (Ecdyonurus, Heptagenia, Binoculus); les
autres se résolvent en une substance mucilagineuse fibrillaire, ce
sont les couches adhésives (Ephemera, Siphlonurus, Oligoneuriella,
Baétis) localisées ou non. Mais la distinction entre ces formes reste
assez artificielle : Centroptilum pennulatum Etn. et C. ? lituratum
(Pict.) possédent des organes adhésifs permanents, alors que ceux
de C. Inteolum (Miill.) se fondent en une substance mucilagineuse;
la couche adhésive des Siphlonurus et Oligoneuriella, examinée
immédiatement aprés ’émission des ceufs, révéle une structure
organisée qui disparait aprés gonflement dans I'eau.

Les micropyles des ceufs des Ephéméroptéres peuvent se rap-
porter a4 quatre types principaux :

1° Le premier n’a été observé que chez Ephoron virgo (Oliv.).
Immédiatement au-dessous de I’épithéma, les micropyles, au nom-
bre de trois ou quatre, situés sur un cercle, se présentent sous
forme de demi-calpttes, en relief sur le chorion, se continuant par
un court canal.

2° Dans ce type, qui caractérise jusqu’ici les représentants de
la famille des Leptophlebiidae, les micropyles, en forme d’entonnoir
a bord renforcé, sont situés dans la région moyenne de I’ceuf,

3° Les micropyles sont constitués par de fins canaux, 4 ouver-
{ure externe ovale ou circulaire, qui longent le chorion. Situés dans
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la région équatoriale chez les Ephemera et les Caenis, ils sont loca-
lisés dans la moitié inférieure de I'ceuf chez les Baétide.

4° Dans le dernier type, le plus fréquent, le canal micropylaire
part de I'extrémité d’une plage ovale privée d’ornementation. On le
rencontre chez les représentants des Siphlonuride, Potamanthid,
Heplageniidse, Ephemerellide. '

I’orientation des tubes micropylaires semble fixe pour une
espéce donnée, et en général les canalicules sont orientés de gauche
a droite par rapport a 'axe longitudinal de I’ceuf.

Les micropyles sont localisés plus ou moins étroitement dans
la moitié inférieure de 1'ceuf sans que l'on puisse dire si leur
rapprochement du pdle postérieur est primitif (Ephoron) ou secon-
dairement acquis (Baétis).

Bien qu’il soit parfois difficile & préciser, le nombre de micro-
pyles parait constant dans certaines familles (Baétida) et variable
chez d’autres (Heptageniidz). Enfin, la multiplicité des micropyles
laisse supposer la possibilité d’une fécondation polyspermique.

L’UTILISATION DES (EUFS DES EPHEMEROPTERES
EN SYSTEMATIQUE

Dans beaucoup de genres, le probléme de la détermination spéci-
fique des imagos femelles n’a pas encore été résolu. Nous pensons
que dans certains cas, 'examen des ceufs pourrait faciliter la sépa-
ration d’espéces voisines. C’est ainsi que ’étude comparée des ceufs
de Caenis robusta Etn., espéce que nous avons récemment signalée
dans le Sud-Est, et de ceux de Caenis incus décrits par S. BENGTSSON
[7]1, nous a permis de conclure a l'identité de ces deux espéces.
Nous avons découvert dans un lac de montagne un Cloéon dont les
adultes sont, d’aprés D. E. Kimmins, pratiquement indistinguables
de ceux de C. simile Etn.; cependant, les ceufs de ces deux espéces,
décrits ci-dessus, présentent des caractéres nettement différents.
Sous la dénomination Caenis sp. nous avons figuré des ceufs carac-
térisés par un seul épithéma, alors que ceux des autres représen-
tants de ce genre en possédent deux. Nous pourrions encore citer
le cas des femelles de Habrophlebia auberti Biancheri et H. modesta
Hag., trés difficiles & distinguer morphologiquement, qui peuvent
étre immédiatement séparées par I’examen du chorion des ceufs.

11 apparait ainsi que les caractéres morphologiques des ceufs
peuvent servir a la détermination des imagos femelles, et nous
estimons que toute diagnose nouvelle devrait s’accompagner de la
description de I'ceuf correspondant.
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Nous proposerons un essai de classification des ceufs des espéces
que nous avons étudiées, faisant intervenir a la fois la structure du
chorion et celle des micropyles. L’observation de ces derniers pré-
sente des difficultés certaines, cependant leur utilisation a Pavan-
tage de ne pas séparer les ceufs d’espéces voisines ou de laisser de
cOté un certain nombre de genres, comme 1’a fait O. R. Smita [227].

Ephéméroptéres ovovivipares ........... Cloéon dipterum (L.)
Cloéon inscriptum Bengtss.

Ephéméroptéres ovipares ...............ooviiiiiiiinnin.n. 2
Micropyles en forme de demi-calottes .. .. thoron virgo (Oliv.)
Micropyles constitués d’une plage ovale suivie d’un tube .... 3
- Micropyles en forme d’entomnoirs ........................ 11
Micropyles en tubes simples paralléles au chorion .......... 18
Eufs pourvus de deux épithémas .... Potamanthus luteus (L.)
(Eufs pourvus d’un seul épithéma ......................... 1
(Eufs sans épithéma ............... ... .. ... ........... %
Chorion lisse ..................... Ephemerella ignita (Poda)
Chorion réticulé ....... ... ... ... ... ... . .. .. 5

Chaque plage hexagonale porte un globule réfringent
................................... E. (Torleya) belgica Lest.
Quelques plages seulement avec un globule
........................... E. (Chitonophora) krieghoffi Ulm.
(Eufs dépourvus de tout dispositif de fixation
....................................... Epeorus alpicola Etn.
Epeorus assimilis Etn.
(Eufs présentant un dispositif de fixation .................. 7
Organes de fixation formés de filaments terminés par des disques
adhésifs ....... .. 0 e 8
Organes de fixation de structure différente ................. 9
Organes de fixation de mémes dimensions, répartis uniformément
sur tout le chorion .............. Ecdyonurus fluminum (Pict.)
Organes plus nombreux et plus grands aux deux péles
................................ Ecdyonurus helveticus (Etn.)
Ecdyonurus forcipula (Pict.)
Organes de fixation nettement plus nombreux et plus volumineux
au poéle postérieur ........... . ... ... .. ... ...... Heptagenia
Rhithrogena
Ecdyonurus insignis (Etn.)
Chorion recouvert de plaques circulaires avec mamelons centraux

adhésifs ....................... Binoculus pennigerus (Miiller)
Chorion recouvert d’une substance adhésive fibrillaire .... 10
Revétement adhésif caractérisé par des formations proéminentes
................................ Oligoneuriella rhenana (Imh.)

Revétement adhésif umforme contenant des corpuscules réfrin-
gents :
en forme de lentilles biconvexes.. Siphlonurus lacustris Etn.
en forme de parallélépipédes..... Siphlonurus aestivalis Etn.
Chorion orné de crétes longitudinales .................... 12
Ornementation du chorion différente ..................... 13
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Crétes longitudinales distantes de 9 a 10
........................... ... Habrophlebia lauta Mec. Lach.
Crétes distantes de 2 Woerennens Habrophlebia modesta Hag.
Chorion réticulé ou non mais hérissé de batonnets ........ 11
Chorion simplement réticulé ............................. 15
Batonnets répartis sur tout le chorion et portés par de petites
protubérances ......... Paraleptophlebia submarginata (Steph.)
Batonnets répartis irréguliérement sur le chorion réticulé
................................. Leptophlebia marginata (L.)
Réticulation polygonale ................c.ciiiiiininnn... 16
Réticulation différente ....... ... .. ... ... ... .. 17
Réticulation a mailles irréguliéres de 10y, de coté
............................. Habrophlebia auberti Biancheri
Réticulation 4 mailles quadrangulaires de 20y, de c6té
........................................ Thraulus bellus Etn.
Reéticulation irréguliére en puzzle.. Leptophlebia vespertina (L.)
Réticulation étoilée autour de mamelons en saillie

................................... Choroterpes picteti (Etn)
(Eufs pourvus d’épithémas ............................... 19
(Eufs sans épithéma ............ ... ... ... ... .. ... ..... 22
Un seul épithéma ............................... Caenis sp. 2
Deux épithémas, un & chaque pole ........................ 20
Chorion avec grosse réticulation ......... Caenis robusta Etn.
Chorion non réticulé ........... ... .. ... .. ... ... 21
Deux micropyles ........................ Caenis horaria (L.)
Un seul micropyle .................... Caenis moesta Bengtss.
Caenis macrura Steph.
Substance adhésive recouvrant I'ceuf entier ................ 23
Dispositifs de fixation localisés .......................... 24
(Eufs de grande taille (plus de 250 ) et micropyles disposés
dans la région équatoriale ........................ Ephemera

(Eufs de petite taille (moins de 180’?) et micropyles localisés
prés du poéle postérieur ........... aétis dorieri Degrange

: Baétis rhodani (Pict.)
Baétis vernus Curt.
Baétis subatrebatinus Grnd.
Chorion lisse, dispositifs de fixation en forme de glands

..................................... Baétis pumilus (Burm.)
Chorion réticulé ...... ... ... .. . .. . i 25
Réticulation polygonale ............... .. ..ciiiiiinieinn... 26
Ornementation en disques ou en plaques .................. 28
Substance adhésive localisée dans la région équatoriale de Pceuf
............................. Centroptilum ? lituratum (Pict.)
Substance adhésive répartie dans chaque maille ........... 27
Organes de fixation sous forme de globules réfringents perma-
nents ............. .. i, Centroptilum pennulatum Etn.
Organes de fixation se dissolvant au contact de I'eau

............................... Centroptilum luteolum (Miill.)
Ornementation en disques ................ Cloéon simile Etn.
Ornementation en plaques quadrangulaires ........ Cloéon sp.

2 et Brachycercus harrisella Curt. d’aprés S. BENGTssoN.
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ADDENDUM

Les ceufs des Plécoptéres

Les travaux de J. KunTREIBER [148], H. B. N. HyNes [128] et
surtout de P. BRinck {27] ont mis en évidence chez les Plécopteres
I'existence de deux types d’eeufs correspondant aux deux sous-
ordres des Selipalpia et des Filipalpia. Nous avons récemment
décrit [63] les ceufs de quelques représentants de ces deux types.

Les ceufs des Setipalpia sont essentiellement caractérisés par
Iexistence d’un dispositif de fixation polaire permettant a I'ceuf
d’adhérer au substrat. Les micropyles sont des tubes verticaux ou
obliques dont Jles ouvertures externes sont disposées dans la région
équatoriale de I’ceuf.

Les ceufs des Filipalpia sont ronds ou ovoides, dépourvus de
dispositif de fixation individualisé et adhérent par I'intermédiaire
de la membrane externe gélatineuse du chorion. Les micropyles
affectent la forme de cratéres circulaires situés dans la région équa-
toriale de Iceuf.

En outre, comme chez les Ephéméroptéres, les différences de
structure du chorion sont suffisamment nettes pour fournir des
caractéres spécifiques. Nous les avons utilisés notamment pour
séparer les ceufs de Perla (Dinocras) cephalotes (Curtis), Perla
marginata (Panzer) et Perla maxima (Scopoli).

Les ceufs des Odonates

I1 existe chez les Odonates deux types d’ceufs également, les uns
allongés, cylindriques, les autres ovoides ou sphériques, dont la
forme est en relation avec le mode et le lieu de ponte.

Nous avons examiné les ceufs des 6 espéces suivantes :

Zygoptéres : Agrion puella (L.).

Anisoptéres : Aeschna juncea (L.);

Somatochlora metallica (vd. Lind.);
Orthetrum cancellatum (L.);
Sympetrum striolatum (Charp.);
Leucorrhinia dubia (v.d. Lind.).

L’oviposition est endophytique chez les deux premiéres espéces,
exophytiques chez les autres.

Agrion puella (L.). — L’ceuf cylindrique, arqué, présente un
pole postérieur arrondi et un pole antérieur effilé coiffé d’une
sorte d’entonnoir translucide qui se continue par 4 systémes micro-
pylaires formés de canaux convergents.
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Aeschna juncea (L.). — L’ceuf, de méme forme que le précé-
dent, est caractérisé par un pole antérieur s’élevant au centre d’une
sorte de cratére circulaire o s’ouvrent les 8 micropyles.

Chez les quatre autres espéces, Somatochlora metallica (v. d.
Lind.), Orthetrum cancellatum (L.), Sympetrum striolatum (Charp.)
et Leucorrhinia dubia (v. d. Lind.), les ceufs sont ovoides et le pole
antérieur marqué par une saillie conique perforée de deux ouver-
tures micropylaires subterminales.

Les deux types d’ceufs des Odonates ne correspondent donc pas
aux deux subdivisions (Zygoptéres et Anisoptéres) de ’Ordre comme
c’était le cas chez les Plécoptéres.

Les différences de formes mises a part, les ceufs des Odonates
présentent une homogénéité de structure (chorion, position et type
des micropyles) que nous ne retrouvons pas chez ceux des Ephémé-
roptéres. C’est un fait de plus qui montre le caractére artificiel de
tout rapprochement des deux Ordres.
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L>’Eclosion

HISTORIQUE

Si le mécanisme de ’éclosion de la plupart des Insectes est bien
connu et a donné lieu 4 de nombreux travaux, celui des Ephémé-
roptéres n’a été que tout récemment précisé.

La plupart des auteurs, en effet, se bornent & signaler que le

chorion se fend longitudinalement au moment de la sortie de la
larve et que celle-ci s’échappe en peu de temps.
. Cest ainsi que R. HEYymons [121] déerit le processus d’éclosion
d’Ephemera vulgata L. Dans un travail d’ensemble, le méme auteur
[122] signale qu’il n’a pu observer d’appareil de rupture de la
membrane de 1’ceuf.

F. van EMDEN [246 et 247], passant en revue les différents
« ruptor ovi » connus chez les arthropodes, en confirme P’absence
chez les Ephéméroptéres.

Ce n’est qu’en décembre 1955 que F. E. LyMaN [169] mentionne
la présence d’un « embryonic egg burster » chez trois especes du
genre Heptagenia : H. limbata Guerin, H. rigida Mec Dunnough et
H. affiliata Mc Dunnough.

En avril 1956, ignorant le travail précédent, nous décrivions
[57] le mécanisme de 1’éclosion chez 13 espéces d’Ephéméroptéres
appartenant a 11 genres différents.

Toutes les observations sur les préliminaires de I'éclosion et le
processus lui-méme, ainsi que I'étude des « ruptor ovi » ont été
faites au microscope 4 I'aide d’objectifs 4 immersion 4 eau (oculaire
K 15, objectif & immersion & eau W. 90, grossissement X 2 650).

Des fixations rapides ont été utilisées pour conserver les larves
en cours d’éclosion, et des préparations durables ont été également
exécutées par montage d’ceufs éclos, dans le polyvinyl lactophénol
coloré par le lignin Pink. Le « ruptor ovi » se colore bien par cette
méthode, mais les détails en sont moins nets.
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PROCESSUS I’ECLOSION

Le mode d’¢éclosion s’étant révélé exirémement uniforme chez
les espéces ovipares qu’il nous a été donné d’examiner jusqu’ici, il
suffira de le décrire chez l'une d’elles : Baétis pumilus (Burm.),
choisie en raison de la transparence du chorion.

Au cours des 24 h qui précédent I’éclosion, les yeux et les ocelles
se pigmentent; le corps de la larve est alors parfaitement visible,
replié de facon caractéristique au niveau des premiers segments
abdominaux, les antennes étendues vers Iarriére, les cerques
rabattus vers l'avant au-dessous de la téte, les pattes coudées et
situées latéralement. )

En avant et au-dessous de l'ocelle médian un épaississement
chitineux pointu, reposant sur une base & quatre prolongements,
constitue le « ruptor ovi ». ,

Les préliminaires de I’éclosion sont marqués par lapparition
de mouvements de déglutition qui se traduisent par des dépressions
périodiques de la région occipitale, dans la zone ol s’insérent les
muscles pharyngiens. La larve absorbe le liquide amniotique
(aqueux) et, lorsque celui-ci arrive au contact du contenu du tube
digestif, les globules graisseux du vitellus confluent en grosses gout-
telettes. En méme temps, la larve augmente de volume et remplit
complétement le volume interne de I’ceuf. Cet accroissement de
taille se manifeste par une augmentation des dimensions de I’ceuf
(160 p de long sur 109 p de large au lieu de 152 X 101 p aprés la
déposition).

Les mouvements de déglutition effectués d’abord 4 une cadence
trés rapide s’espacent, puis cessent. La larve devient plus active,
remue la téte d’avant en arriére, pivote parfois sur elle-méme.
Enfin, lors de mouvements d’extension, la pointe du « ruptor ovi »
se place perpendiculairement au chorion.

Bientdt se produit une perforation qui intéresse a la fois la
membrane vitelline et le chorion. Par cette fente, la téte seule fait
brusquement saillie, la larve restant encore enfermée dans la mince
cuticule embryonnaire qui enserre étroitement et séparément chaque
appendice, formant une véritable « peau prélarvaire ».

Les mouvements de déglutition reprennent, marqués par de
rapides contractions pharyngiennes : la larve absorbe de l'eau et,
par augmentation de volume du corps, 'enveloppe cuticulaire se
rompt dans la région occipitale. La téte et le thorax sortent de
cette membrane en provoquant l'agrandissement de la fente du
chorion d’un pble de I'ceuf a Pautre. Les appendices thoraciques
se dégagent, puis I'Insecte, prenant appuli sur ses pattes, libére enfin
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ses cerques et s’échappe; sa taille s’est considérablement acerue et
toutes les soies de son corps sont maintenant redressées.

La cuticule embryonnaire portant le « ruptor ovi » est aban-
donnée avec les dépouilles. L’éclosion de la larve a duré de 4 mn
44 mn 1/2.

Le mécanisme de sortie des larves d’Ephéméroptéres rappelle
ce qui a été observé chez de nombreux Insectes, notamment par
E. K. Sikes et V. B. WIGGLESWORTH [225], et plus particuliérement
chez les Insectes a larves aquatiques, ol I’éclosion s’accompagne
d’'une absorption d’eau pour amener la rupture de la cuticule
cmbryonnaire.

E. K. Sikes et V. B. WicGLESWORTH [225] ont montré en parti-
culier, contrairement & Popinion de R. HEYMONS [124], qu’il n’est
pas vraisemblable que la force amenant la rupture du chorion
soit due & I'augmentation de pression interne en rapport avee la
croissance de I'embryon. Iis accordent que la larve croit en taille
peu avant Péclosion par déglutition du liquide amniotique. Ceci
n'entraine aucun accroissement de pression a Pintérieur de I'ceuf
mais donne 4 I'embryon un meilleur point d’appui pour effectuer
ses opérations contre le chorion. La force utilisée pour rompre
‘Peeuf parait étre purement musculaire, et ¢’est au cours de mouve-
ments d’extension que la pointe du « ruptor ovi », pressée contre
les membranes de I’ceuf, en provoque la perforation.

Le mode d’action des « ruptor ovi » parait étre variable selon
le type de structure de ces appareils. Chez les Baétidz ils paraissent
servir essentiellement de perforateurs, chez les autres Ephémérop-
téres les « ruptor ovi » a aspect de lames convexes denticulées
découperaient une fente longitudinale dans le chorion. Leur action
exacte reste quelque peu imprécise, ainsi quwen témoignent les
observations suivantes :

Dans certaines pontes non fécondées et ne présentant aucun
développement parthénogénétique, les ceufs ont fréquemment éclaté
4 la suite d’'un envahissement bactérien ou mycélien, or, chez
Baétis dorieri Degrange et Habrophlebia modesta (Hag.), la ligne de
rupture affectait le méme tracé que la fente d’éclosion : elle tra-
versait le pole antérieur et s’étendait longitudinalement sur ’un des
méridiens de I'ceuf. Chez Leptophlebia vespertina (1..) cette fente,
également rectiligne et longitudinale, occupait les deux tiers de la
longueur de I'ceuf, sans toutefois atteindre 'un des poles.

Ceci laisserait supposer la présence d’une « ligne de rupture
préexistante » selon laquelle le chorion se romprait soit sous la
poussée de la larve, le « ruptor ovi » n’étant la que pour accentuer
la pression sur un point déterming, soit sous I'action de toute autre
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pression interne. Il ne nous a pas été possible de vérifier cetie
hypothése, mais I’existence de lignes de déhiscence préexistantes a
été également mise en évidence lors de 1’'étude du mécanisme de
Péclosion chez les Plécoptéres et les Trichoptéres.

Le rejet de la cuticule embryonnaire, précédé d’une absorption
d’eau, équivaut 4 un processus de mue. En effet, au cours de tous
les stades larvaires, sauf le dernier 3, la mue s’accompagne chez les
Ephéméropteres d’'une déglutition d’eau entrainant la distension du
corps de I'Insecte et la rupture de l'ancienne cuticule selon la ligne
ecdysiale céphalo-thoracique. ‘

Seule différence, lors de la mue qui accompagne I’éclosion, la
dépouille prélarvaire reste engagée 4 l'intérieur du chorion. Mais
ceci n’est méme plus le cas chez les espéces ovovivipares.

Le mode particulier de reproduction de Cloéon dipterum (L.) a
fait Pobjet de notre part d’une mise au point trés récente [65]
que nous résumerons briévement.

Rappelons que cette espéce a été considérée tour a4 tour comme
vivipare : C. T. von SiepoLp [224], L. Carori [35], M. GRANDI
F100], ou comme ovovivipare : C. BERNHARD [16], F. BRocHER [31].

Les femelles fécondées de C. dipterum (L.), capturées au terme
de leur incubation et maintenues par les ailes, émettent fréquem-
ment leur ponte sous forme d’'une masse brunétre. Celle-ci se désa-
grége au contact de I'eau et les ceufs tombent rapidement au fond
du récipient. A Pintérieur du chorion, les larves prétes a éclore ont
des mouvements de déglutition accompagnés de déplacements de la
téte de bas en haut. Le chorion se rompt et la larve, faiblement
courbée avec ses appendices étendus vers l’arriére, est expulsée. On
observe alors de nouveaux mouvements de déglutition, un gonfle-
ment du corps, puis quelques contractions brusques de I'Insecte
qui se débarrasse de sa peau prélarvaire et commence 4 se mouvoir.
En ajoutant un peu de bleu d’aniline dans ’eau, on retrouve les
coques colorées des ceufs adhérant au fond du récipient et les
dépouilles prélarvaires flottant dans le liquide. Celles-ci portent
dans la région frontale un « ruptor ovi » en forme de saillie conique
de 8 u de haut, 1égérement arquée vers I’arriére.

Ainsi, il n’existe aucune différence essentielle entre ce processus
d’éclosion et celui des espéces ovipares. La déglutition du liquide
amniotique qui précéde de quelques heures Iéclosion chez les
espéces ovipares a lieu ici dés le contact avec I'eau et ne dure que

3 La «nymphe » immédiatement avant de muer déglutit de l’air soit en
grimpant sur un support partiellement immergé, soit en flottant ventre en

Pair & la surface de I’eau. On peut interdire la métamorphose en subimago
en empéchant cette absorption d’air.



REPRODUCTION DES EPHEMEROPTERES 69

quelques secondes. Il en est de méme des mouvements qui aménent
la rupture du chorion 4 l'aide du « ruptor ovi » et 1’éclosion sur-
vient en une minute environ. En raison de la structure du chorion
la larve est expulsée, enfermée dans son enveloppe embryonnaire,
alors que chez les espéces ovipares celle-ci est retenue 4 lintérieur
de I'ceuf oli a lieu la premiére mue. Le gonflement caractéristique
qui suit est dt 4 une absorption d’eau qui provoque la rupture de
la cuticule embryonnaire, celle-ci, véritable « peau prélarvaire »,
entoure séparément chaque appendice comme chez les espéces
ovipares.

LES « RUPTOR OVI » DES EPHEMEROPTERES

Du point de vue morphologique, les « ruptor ovi » des Ephémé-
roptéres sont des formations d’origine paire avec des projections
latérales symétriques. Chez toutes les espéces examinées ils occu-
pent une position identique : ce sont des « ruptor ovi » frontaux
situés en avant de l'ocelle médian.

D’aprés F. van EMDEN [247], de tels « ruptor ovi » représentent
un caractére palingénétique chez les Insectes qui les possédent,
leur présence chez les Ephéméroptéres n’est done pas surprenante.
Toujours d’aprés le méme auteur, les « ruptor ovi » frontaux et
persistants de certains Insectes (Thysanoures, Diptéres Némato-
céres, Coléoptéres Adephaga) ont évolué a partir de « ruptor ovi »
embryonnaires et, en conséquence, la cuticule embryonnaire rejetée
immédiatement aprés I'ouverture du chorion doit étre homologuée
4 la premiére peau larvaire des autres Insectes holométaboles. Chez
les Ephéméroptéres cette cuticule embryonnaire forme, comme nous
Pavons vu, une véritable peau prélarvaire qui enserre étroitement
et séparément chaque appendice (antennes, pattes, cerques) et qui,
aprés la sortie de la larve néonate, présente avec autant de netteté
qu'une exuvie larvaire le moule du corps de celle-ci, mais s’en
distingue par I'absence de pilosité.

Pour des raisons indiquées au chapitre précédent, il nous a été
impossible de nous procurer des représentants des genres Ameletus,
Isonychia, Brachycercus, Palingenia.

En outre, nous n’avons pu obtenir ni pontes fécondées, ni déve-
loppement parthénogénétique dans les genres Potamanthus, Oligo-
neuriella, Choroterpes, Paraleptophlebia, Thraulus, Binoculus.

Les ruptor ovi de 25 espéces ont été étudiés. Leur forme est
caractéristique non seulement d’'un genre donné, mais méme d’une
famille déterminée; il nous sera donc possible de décrire seulement
quelques types.
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1. Ephemeridas

Ephemera danica Miill. (Planche XI, fig. 23, 24 et 25).
Ephemera vulgata L. (Planche XI, fig. 26 et 27).

Comme chez les Heptageniide, Iemplacement du ruptor ovi
sur la téte de la larve néonate est marqué par une « cicatrice ».

Dans les deux espéces examinées le ruptor ovi est une lame
denticulée, de section triangulaire, de 20 4 24 u de longueur et de
11 4 14 p dans sa plus grande hauteur. Elle est formée par la
réunion d’une douzaine de paires d’arcs-boutants de taille crois-
sante de I'avant vers I'arriére. Vu par le haut, le ruptor ovi rappelle
celui des Leptophlebiidz.

Dans un genre (Hexagenia) appartenant a la méme famille,
F. E. Lyman [169] a signalé, comme nous I'avons mentionné, la
présence de ruptor ovi identiques chez trois espéces distinctes. Ces
ruptor ovi sont de grandes dimensions : 45 4 48 u de longueur
(alors que les plus grands que nous ayons observés mesurent a
peine la moitié) et se présentent sous forme de lames convexes non
denticulées reposant par des projections latérales paires.

2. Siphlonuridae

Siphlonurus lacustris Etn. (Planche X, fig. 1, 2, 3 et 4).

Le ruptor ovi vu de profil se présente sous forme d’une lame
triangulaire d’une hauteur maxima de 9 1, a bord libre sinueux,
porté par une base en forme de T (barre transversale 9 u, barre
longitudinale 24 y).

PrancuE X. — Ruptor ovi
1. Siphlonurus lacustris Etn.
2. — vu par l'arriére,
3 —_ vu .de profil.
4. — vu de dessus.
5. Bpeorus assimilis Etn., vu de profil.
6, — vu de dessous.
7. Epeorus alpicole Etn., vu de profil.
8. — vu de dessus.
9. Ecdyonurus fluminum (Pict.) vu de profil.
10. — vu de dessus.
11, —_ vu par Parriére,
12, Ecdyonurus forcipula (Pict.), vu de profil.
13. —_ vu par l'arriére.
14, vu de dessus.

15. Heptagenia sulphurea (Miill.), vu de profil.
— vu de dessus,

17. Rhithrogena sp., vu de profil,

18. — vu de dessus.

19. Heptagenia lateralis (Curt.), euf et dépouilles embryonnaires.

(Ruptor ovi X 1 766; auf et dépouilles embryonnaires X 395.)
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La fente d’éclosion traverse le péle antérieur de P'ceuf et s’étend
sur les trois quarts d’un méridien. A noter que la larve a Péclosion
doit se forer un passage a travers la couche adhésive qui entoure
le chorion,

3. Baetidae

Les ruptor ovi des espéces et genres suivants ont été examinés :

Baétis niger (L.);

Baétis pumilus (Burm.); )
Baétis rhodani (Pict.);

Baétis subatrebatinus Grnd. (Planche XI, fig. 1, 2 et 3);

Cloéon simile Etn. (Planche XI, fig. 4, 5 et 6);

Cloéon dipterum (L.);

Centroptilum luteolum (Miill);

Centroptilum pennulatum Etn. (Planche XI, fig. 7, 8 et 9).

Le ruptor ovi, vu par le haut, repose sur une base dont la forme
rappelle celle de la lettre &, & savoir une barre transversale (18 a
23 p) et deux branches symétriques correspondant aux barres ver-
ticales (7,5 - 9,5 p) de la lettre. Ce sont elles qui supportent la lame
proprement dite, triangulaire, un peu incurvée sur son bord libre
(6 4 8 p de hauteur). La fente d’éclosion traverse le pole antérieur
et s’étend sur les trois quarts ou les quatre cinquiémes d’un
méridien.

PrancHeE XI. — Ruptor ovi

. Baétis subatrebatinus Grnd., vu de dessus.
— vu de profil.
—_ vu par l'arriére.
Clodon simile Etn., vu de dessus.
—_ vu de profil.
— vu de face.
. Ceniroptilum pennulatum Etn., vu de dessus.
—_ vu de profil,
—_ vu de trois-quarts.
10. E. (Torleya) belgica Lest., vu de dessus.
11. — vu par l'arriére,
— vu de profil.
13. E. (Chitonophora) Ekrieghoffi Ulm., vu de dessous.
14. — vu de profil.
15. Ephemerella ignita (Poda), vu de profil,
-— vu de dessus.
17. Hebrophlebia modesta (Hag.), vu de profil.
-— vu de dessus.
19, Leptopklebia vespertina (L.), vu de profil.

PEAP R o

20. — vu de dessus.
21. Caenis moesta Pengtss., vu de profil.,

22, — vu de dessus.

23. Ephemera danica Miill.,, vu de dessus.

24, — vu de profil.

25, —_ vu par l’arriére.
26. Ephemera vulgata L., vu de profil.

217. — vu de dessus.

(Ruptor ovi X 1 766.)
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4. Heptageniidae

Chez les Heptageniidz le ruptor ovi est également situé en avant
de T'ocelle médian mais son insertion est marquée, sur la téte de
Ia larve néonate, par une « cicatrice » réfringente.

Vu de profil le ruptor ovi est une lame triangulaire, finement
denticulée sur son berd libre, qui repose sur une base en forme
de T. La lame est portée par une série d’ares-boutants de taille
croissante de I’avant vers l’arriére, les derniéres paires formant la
barre transversale.

Les dimensions, le nombre d’arcs-boutants et de denticulations
varient d’une espéce a P’autre, mais la structure générale reste la
méme chez toutes les espéces examinées :

Epeorus alpicola Etn. (Planche X, fig. 7 et 8);

Epeorus assimilis Etn. (Planche X, fig. 5 et 6);

Ecdyonurus helveticus (Etn.);

Ecdyonurus fluminum (Pict.) (Planche X, fig. 9, 10 et 11);

Ecdyonurus forcipula (Pict.) (Planche X, fig. 12, 13 et 14);

Heptagenia sulphurea (Miill) (Planche X, fig. 15 et 16);

Heptagenia lateralis (Curt)) (Planche X, fig. 19);

Rhithrogena sp. (Planche X, fig. 17 et 18).

La fente d’éclosion traverse le pole antérieur et s’étend sur la

moitié ou les deux tiers d’un méridien.

5. Leptophlebiida

Habrophlebia modesta (Hag.) (Planche XI, fig. 17 et 18);
Leptophlebia vespertina (L.) (Planche XI, fig. 19 et 20).

Dans les deux genres, les ruptor ovi sont des lames & bord
libre finement denticulé et supportées par une quinzaine de paires
d’arcs-boutants. ) ‘

Chez Habrophlebia modesta Hag. le bord libre de 1a lame (21 u
de longueur) est faiblement convexe, chez Leptophlebia vespertina
(L.) il est rectiligne (17 u de longueur).

6. Ephemerellida:

Ephemerella (Torleya) belgica Lest. (Planche XI, fig. 10, 11 et 12);
E. (Chitonophora) krieghoffi Ulm. (Planche XI, fig. 13 et 14);
E. (Ephemerella) ignita Poda (Planche XI, fig. 15 et 16).

Dans ces trois sous-genres les ruptor ovi sont représentés par
des lames minces, de 20 4 25 u de longueur, de section triangulaire,
& bord libre sinueux et convexe, supportées par trois a4 quatre paires
d’arcs-boutants placés dans leur partie moyenne.

La fente d’éclosion traverse le pdle antérieur de I'ceuf et s’étend
sur les deux tiers ou les quatre cinquiémes d’un méridien.
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7. Caenidge

Caenis moesta Bengtss. (Planche XI, fig. 21 et 22).

Le ruptor ovi, vu par le haut, a la forme d’un losange trés
allongé (19,5 u de long). La lame, vue de profil, convexe et finement
denticulée, est constituée par la réunion d’une douzaine de paires
d’arcs-boutants.

La fente d’éclosion partage la plaque polaire supportant I'épi-
théma antérieur et s’élend sur presque toute la longueur de 'ceuf.

R. HeEymons [122] signale qu’il n’a pu observer d’appareil de
rupture de la membrane de I'ceuf chez les espéces de cette famille,
notamment chez Caenis grisea Pict. (= macrura Steph.).

Si le caractére palingénétique des ruptor ovi est admis, la diver-
sité des formes observées confirme que les Ephéméroptéres actuels
représentent les restes de lignées anciennes et distinctes et fait
apparaitre le caractére artificiel des groupements que constituent
les superfamilles, notamment la superfamille Heptagenioidea
Edmunds et Traver qui comprend les Baetide et les Heptageniida
dont les types de ruptor ovi sont entiérement distincts. Il en est de
méme pour la superfamille Leptophlebioidea Edmunds et Traver
(jui groupe les Leptophlebiidz et les Ephemerellidse dont les ruptor
¢vi n’ont aucune ressemblance.

LE MECANISME DE L’ECLOSION CHEZ D’AUTRES INSECTES
A LARVES AQUATIQUES

DISCUSSION

Plécoptéres

Nous avons récemment signalé [63] le mode d’éclosion et la
structure du ruptor ovi de quelques Plécoptéres.

Rappelons la présence, chez les représentants des deux sous-
ordres, de ruptor ovi frontaux semblables, en forme d’épine portée
par un épaississement circulaire.

Les préliminaires de 1’éclosion sont marqués par la déglutition
du lignide amniotique et par des mouvements d’extension de la
larve. La rupture du chorion, sous la pression du ruptor ovi, se
fait en détachant une calotte polaire chez les Setipalpia et suivant
un méridien chez les Filipalpia; cette perforation est suivie d’une
absorption d’eau « per os » qui entraine le gonflement du corps
et la rupture de la cuticule embryonnaire portant le ruptor ovi.
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Un certain nombre de constatations permettent de penser que
le role du ruptor ovi se borne a produire une perforation le long
d’une ligne de rupture préexistante. Cette ligne, souvent impossible
& déceler sur les ceufs non éclos, est par contre bien marquée sur
Pceuf de Perlodes mortoni Klap. (= P. microcephala Pict.). En
outre, lors du développement parthénogénétique de Dinocras cepha-
lotes (Curtis), embryon occupe parfois une position inverse de la
normale, la téte prés du pole postérieur. Le développement se pour-
suit normalement et le ruptor ovi se forme sur le front. Mais la
larve, bien que parfaitement constituée, est incapable de perforer
le chorion et meurt & I'intérieur de I'ceuf, sauf si elle est dégagée
par une intervention externe.

Odonates

Le processus de 1’éclosion a été suivi chez les représentants des
deux Sous-Ordres. Chez tous, les préliminaires sont marqués par
des mouvements de déglutition, ceux-ci, observés par les auteurs
antérieurs mais mal interprétés, ont été attribués soit 4 un « cceur
céphalique », soit & un « organe pulsatile temporaire » ¢

Chez le Zygoptére Agrion puella (L.), la rupture du chorion se
fait par décollement d’une calotte polaire et la membrane pronym-
phale, dépourvue de ruptor ovi, est rejetée aprés absorption d’eau.

La pronymphe des Anisoptéres, Aeschna juncea (L.), Orthetrum -
cancellatum (L.), Sympetrum striolatum (Charp.), Somatochlora
metallica (V. d. Lind.), porte un ruptor ovi frontal sous la forme
d’une créte chitineuse médiane et la fente d’éclosion est longitu-
dinale.

Les mémes différences se retrouvent entre Hémiptéres aqua-
tiques et subaquatiques.

Trichoptéres

La présence d’un ruptor ovi chez les Trichoptéres ainsi que
Pexistence d’une mue lors de I’éclosion ont été signalées pour la
premieére fois par ZappacH. Puis A. J. Siutara [226] rechercha
systématiquement les ruptor ovi des représentants de différentes
familles.

Nous avons nous-mémes observé les modalités de I’éclosion chez
Beraeodes minuta (L.) et Tinodes waeneri (L.). Les préliminaires
de I'éclosion sont marqués par la déglutition du liquide amniotique
et des déplacements de la larve. La rupture du chorion se produit

* Une description défaillée du phénoméne sera donnée prochainement.
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a l'aide d’un ruptor ovi en forme de mamelon circulaire et pointu
(16 u de diameétre chez la premiére espéce, 27 p chez l'autre). Grace
4 une absorption d’eau, la larve rompt la cuticule embryonnaire qui
est abandonnée soit 4 l'intérieur de I’ceuf, soit hors de celui-ci.

En résumé, les phénomenes qui précédent l’éclosion sont les
mémes que chez la plupart des Insectes et consistent en contrac-
tions pharyngiennes correspondant a la déglutition du liquide
amniotique (cf. SIKEs et WIGGLESWORTH).

La rupture du chorion, dans la plupart des cas, sous l'action
de la force musculaire de I'embryon, se fait soit par détachement
d’une calotte polaire (Hémiptéres aquatiques, Plécoptéres Setipalpia,
Odonates Zygoptera) soit sous forme d’'une fente longitudinale
(Ephéméroptéres, Hémiptéres subaquatiques, Plécoptéres Filipalpia,
Odonates Anisoptera, Trichoptéres). La présence d’un ruptor ovi
est facultative dans le premier cas, constante dans le second. Cer-
tains faits permettent de penser que, quel que soit le mode de
rupture du chorion, la fente d’éclosion est préexistante.

, La « cuticule prélarvaire » ou « peau embryonnaire » ou « cuti-

cule pronymphale » doit étre homologuée 4 la premiére membrane
larvaire des Insectes holométaboles plus élevés. Son rejet, tout a
fait comparable au processus d’une mue, et la présence de forma-
tions telles que les ruptor ovi et les « poils en écaille » des Odonates
et Hémiptéres sont en faveur d’une telle interprétation.

Un examen comparé nous a montré I'uniformité des ruptor ovi
a4 lintérieur de certains Ordres (Plécoptéres, Odonates, Trichop-
téres), s’opposant a la multiplicité des formes observées chez les
Ephémeéroptéres. En particulier, il n’existe aucun rapport entre les
ruptor ovi des Odonates Anisoptéres et ceux des Ephéméroptéres 5.

5 Les ruptor ovi des Ephémeéres se rapprocheraient bien davantage de ceux
de certains Planipennes décrits par C. L. WiTHYCOMBE [268].
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Larves néonates

INTRODUCTION

Aucun travail d’ensemble sur les larves néonates des Ephémé-
roptéres n’a été jusqu’ici entrepris. Cependant différents auteurs,
au cours d’observations sur le développement post-embryonnaire de
certaines espéces, ont figuré ou décrit le premier stade larvaire.
Nous en ferons état dans les descriptions monographiques pour les
confronter a4 nos observations.

Nous avons utilisé indifféremment pour cette étude des larves
provenant - d’eeufs fécondés ou des larves parthénogénétiques,
aucune différence morphologique n’existant entre elles dans une
méme espéce (voir chapitre : Parthénogenése). :

Du point de vue systématique, le matériel étudié est identique
a celui qui nous a servi pour déerire le mode d’éclosion.

ETUDE MORPHOLOGIQUE DES LARVES

La larve vivante ¢ est placée dans un verre de montre & fond
plat dans de I'eau distillée. On dépose sur elle un petit fragment
de lamelle, proportionné & sa taille, de facon a4 immobiliser tout
en évitant de I'écraser. On ajoute 2 ou 3 gouttes de formol pur pour
fixer I'Insecte.

Un dessin d’ensemble de chaque larve a été fait & la chambre
claire (oculaire K 10, objectif C 20, grossissement X 390).

Les piéces buccales ont été disséquées dans le liquide fixateur,
examinées et dessinées & I'aide d’un objectif 4 immersion 4 eau
(oculaire K 10, objectif W. 90, grossissement X 1 754).

¢ Les larves fixées présentent soit un gonflement (eau formolée 5 %), soit
une rétraction (alcool & 75°) qui les déforment.
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Certains détails de structure ont été examinés & un grossisse-
ment plus fort (oculaire K 15, objectif W. 90, grossissement X 2 650).

Les larves néonates de 27 espéces, appartenant 4 13 genres, ont
été étudiées. Nous donnons la description détaillée d’une larve pour
chaque genre et mentionnons éventuellement les différences obser-
vées chez les autres espéces d’'un méme genre.

Ephemeride

Ephemera danica Miill. (Planche XII, fig. 1).

Dimensions. — Antennes, 253 Qs corps, 788 ws cerque, 273 w; para-

cerque, 292 u

Morphologie : .

Téte : pentagonale; partie saillante entre les insertions des antennes
portant la «cicatrice» du ruptor ovi (PlL. XII, fig. 4) sous forme
de deux rangées paralléles de petites saillies réfringentes en avant
de l'ocelle médian; yeux composés un peu plus développés que les
ocelles latéraux, une longue soie est insérée en avant de chacun
d’eux.

Antenne : 5 articles; scape plus large que long; pédicelle trois fois plus
long que large portant une soie sur sa marge interne; premier
article du flagelle avec une soie médiane, deuxiéme article avec
deux soies subterminales et dernier article terminé par deux longues
soies,

Labre (Pl. XII, fig. 4) : rectangulaire, avec émargination antérieure
limité par deux fortes soies; en outre 6 soies dorsales symétriques
deux a deux.

Mandibule droite (Planche XII, fig. 3), canines : Pexterne quadridentée,
Pinterne tridentée; prostheca en tigelle; zone molaire perpendicu-
laire au grand axe de la mandibule.

Mandibule gauche (Pl. XII, fig. 2), canines : I’externe 4 5 dents, ’interne
a4 3 dents; prostheca en tigelle bifide portée par la canine interne;
zone molaire paralléle 4 V’axe de la mandibule.

Maxille (P1. XII, fig. 5) terminée par 4 fortes dents; elle porte en outre
sur sa marge apicale une soie pennée, une soie multifide et une forte
épine arquée; deux poils courts sur la marge interne; palpe trés
court uni-articulé.

Labium (Planche XII, fig. 6) : pilosité des glosses et paraglosses iden-
tique : un long poil subterminal et un poil externe plus court; palpe
portant un long poil terminal ainsi qu’un corpuscule réfringent et
une grande soie latéro-externe.

Pattes : Les 3 paires de pattes montrent la méme pilosité.

Fémur : deux fortes soies, I'une sur la marge externe, I’autre sur
la face ventrale, accompagnées de deux soies plus courtes.
Tibia : deux fortes soies apicales et un aiguillon sur la marge

interne, une soie externe a méme hauteur.
Tarse : la partie distale porte deux aiguillons internes et trois soies
externes.
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Cerque : 4 articles; le premier porte deux fortes épines subterminales
et une rangée dorsale de petits aiguillons, le deuxiéme deux soies
dorsales médianes, le troisiéme une longue soie externe, le dernier
est terminé par deux longs poils.

Paracerque : 4 articles; méme ornementation que les cerques, & I’excep-
tion des deuxiéme et troisiéme articles qui sont dépourvus de soies.

Ephemera vulgata L.

Dimensions. — Antennes, 292 u; corps, 745 u; cerque, 308 u; paracerque,
335 ITH ongle, 76 w

Quelques différences ont été observées par rapport a Pespéce précédente,

dans la pilosité des antennes, du labium (PI. XII, fig. 8) et la longueur des

ongles (Pl. XII, fig. 9).

R. Hevmons [122]) signale la présence d’un tarse biarticulé et P’existence
d’un prolongement mandibulaire chez la jeune larve d’E. vulgata L. En ce
qui concerne ce dernier caractére, et comme nous l’avons déja fait remar-
quer [55], cet auteur a confondu chez la larvule les canines pluridentées avec
le processus mandibulaire simple, encore absent 4 ce stade, ce qui explique
également Perreur d’homologation faite par J.-A. LesTace [157] du processus
4 la canine externe.

La larve néonate d’Ephemera simulans Walker, décrite sommairement par
F. P. Ipe [129] différe de celle de E. danica Miill. par la présence de cerques
4 5 articles.

Mis & part certains caractéres que nous retrouverons chez les autres larves
néonates (labium non différencié, palpes maxillaire et labial rudimentaires)
nous pouvons relever ici : ' '

— DPabsence de processus mandibulaire;

— la présence de prostheca semblables aux deux mandibules alors que le
prostheca droit se réduira par la suite 4 une touffe de soies 4 la base de la
canine interne;

— des ongles dépourvus de denticulations, comme chez la nymphe.

Dans un genre de la méme famille, A. H. WiEBe [265] a décrit la larve
néonate de Hexagenia bilineata Say qui s’apparente &4 celles des deux espéces
d’Ephemera par les dimensions, le nombre d’articles des antennes et des
cerques, enfin P'absence de prolongement mandibulaire.

PrancHE XII

Ephemera danica Miill. 6. Labium.,

1. Larve néonate. 7. Ongle.

2. Mandibule gauche. Ephemera vulgata 1.
3. Mandibule droite. 8. Labium.

4. Labre et cicatrice du ruptor ovi. 9. Ongle.

5. Maxille.

(Larve néonate X 130; pidces buccales X 585; ongles X 885.)
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Siphlenuridae

Siphlonurus lacustris Etn. (Planche XIII, fig. 1).

Dimensions. — Antennes, 195 W; corps, 538“; cerque, 2921‘_; paracerque,

304

Morphologie :

Téte : orthognathe; yeux composés moins développés que les ocelles.

Antenne : 4 articles; le 3¢ article porte un long poil sur sa marge
interne, le dernier article trois : I'un terminal, deux subterminaux.

Labre (Pl. XIII, fig. 2) : rectangulaire, marge antérieure avec indenta-
tions réfringentes; un poil penné court a4 Pangle antérieur et une
longue soie sur la marge latérale.

Mandibule droite (Pl. XIII, fig. 5) : canine externe denticulée, canine
interne frangée de soies, prostheca en forme de Y et garni de soies;
zone molaire perpendiculaire au grand axe de la mandibule.

Mandibule gauche (Pl. XIII, fig. 4) : canines externe et interne avec
frange marginale; prostheca semblable & celui de la mandibule
droite; zone molaire paralléle 4 l’axe de la mandibule.

Maxille (Pl. XIII, fig. 7) : la marge terminale présente les soies carac-
téristiques (une quinzaine) de la maxille de la nymphe, et au bord
interne de fortes soies ou aiguillons, en outre deux poils courts
sur la marge interne; palpe uniarticulé.

Labium (Pl. XIII, fig. 3) : glosses pyramidales et paraglosses arquées
dépourvues de pilosité; palpe uniarticulé, falciforme, terminé par
un aiguillon court et large.

Pattes : Fémur pourvu de deux trés fines soies médiodorsales.
Tibia : deux poils subterminaux.

Tarse : une soie médioexterne, deux poils subterminaux et un court
aiguillon & la base de l’ongle.
Ongle : 34, de longueur, parait dépourvu de pectinations.

Cerque : 5 articles; les trois premiers terminés par une couronne de
courts aiguillons et une forte épine latérale, le dernier article
pourvu d’une longue soie.

Paracerque : 5 articles présentant la méme pilosité que ceux du cerque,
mais dépourvus d’épines latérales.

Du point de vue morphologique les larves néonates de S. lacustris Etn.

sont caractérisées par :

-— un allongement trés marqué du corps, qui les fait ressembler A certains
Thysanoures;

—~ l’absence d’ornementation tergale;

—- la différenciation des mandibules (notamment des prostheca) et de la partie
apicale des maxilles;

— l’aspect « embryonnaire » du labium.

Praxcae XIII

. Mandibule gauche.
. Mandibule droite.
Ongle,

. Maxille.

Siphlonurus lacustris Etn.
1. Larve néonate.

2. Labre.

3. Labium.

-1 Tt e

(L.arve néonate X 195; piéces bucecales X 877; ongle X 1 325.)
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F. P. Ipe [129] a figuré la larve néonate d’un genre voisin Isonychia bicolor

Walker. Elle posséde également des antennes de quatre articles et des cerques
el paracerque de cing articles.

Baétide

Baétis subatrebatinus Grnd. (Planche XIV, fig. 1).

Dimensions. — Antennes, 168 W corps, 355 u; cerque, 195 w
Morphologie :

Téte : orthognathe, arrondie; «cicatrice» du ruptor ovi visible en
avant de locelle médian; ocelles latéraux fortement pigmentés.

Antenne : 7 articles; les 3¢, 4° et 6° articles portent chacun deux soies,
le dernier une seule soie terminale.

Labre (Pl. XIV, fig. 2) : rectangulaire; marge antérieure avec inden-
tations réfringentes; deux fortes soies sur la face dorsale.

Mandibule droite (Pl. XIV, fig. 6) : canine externe et interne tridentées
et séparées; prostheca en forme de fine tigelle pennée.

Mandibule gauche (Pl. XIV, fig. 5) : canine externe quadridentée, canine
interne tridentée; prostheca plus robuste que le droit, denticulé i
Pextrémité; zone molaire surmontée d’une lame triangulaire.

Maxille (P1. XIV, fig. 7) : partie terminale portant une forte dent et
3 ou 4 soies robustes; un poil court sur la marge interne; palpe
court, uniarticulé.

Labium (PI. XIV, fig. 3) : glosses terminées par un poil en massue;
paraglosses avec forte épine apicale; palpe arqué avec corpuscule
réfringent a l’apex et deux fortes soies &4 la base.

Pattes : Fémur pourvu d’une soie sur la marge externe.

Tibia garni d’une épine médio-interne et d’une soie externe.

Tarse avec une épine médio-interne et une soie subterminale.

Ongle (Pl. XIV, fig. 4) : longueur, 26 wi posséde une double rangée
d’épines sur sa marge interne.

Cerque : 8 articles; les trois premiers articles terminés par une cou-
ronne d’aiguillons courts, le 2¢ article porte en outre deux soies et
le 3° une, les trois derniers articles portent également chacun une
soie.

Nous avons examiné également trois autres espéces de ce genre :

Baétis pumilus (Burm.) (Planches XIV, fig. 8).

Antennes, 168 ps corps, 386 u; cerque, 214 w ongle, 34 -

Baétis niger (L.).

Antennes, 175 w; corps, 409 u; cerque, 195 s ongle, 30 i

Baétis rhodani (Pict.).

Antenne, 164 ; corps, 421 ; cerque, 175 ; ongle, 28 .
u u U p

Prancue XIV

Baétis subatrebatinus Grnd. 5. Mandibule gauche,

1. Larve néonate. 6. Mandibule droite.

2. Labre, 7. Maxille.

3. Labium. Badtis pumilus (Burm.).
4. Ongle. 8. Larve néonate.

(Larves néonates X 195; piéces buccales X 877; ongle X 1325)
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Nous avons relevé les caractéres communs suivants :

-— corps fusiforme;

— méme nombre d’articles des antennes (D

-— méme nombre d’articles des cerques (8) ;

-— absence de paracerque;

— mandibules présentant deux groupes distincts de canines (alors qu’il n’en
existe plus qu’un chez la nymphe) ;

— prostheca droit et gauche semblables, en forme de tigelles 7;

— palpe maxillaire rudimentaire, uniarticulé.

M. Granpr [105] a figuré un stade indéterminé de la « néanide » de B. suba-
trebatinus (sous le nom de B. atrebatinus Etn.). Il ne s’agit pas d’une larve
néonate, étant donné le développement des yeux composés et 1’état différencié
des antennes et des cerques.

H. E. Mureny [192] a figuré la larve néonate de Baétis vagans
Mc Dunnough, mentionnant simplement la longueur de celle-ci ; 0,74 mm,
antennes et cerques compris. D’aprés le dessin qu’elle en donne, cette larve
se signalerait par l’allongement démesuré des pattes, mais surtout par un
abdomen de 11 segments(!). D’autre part, le méme auteur, étudiant le déve-
loppement des piéces buccales de Baétis sp., figure le labre, la mandibule
gauche, T’hypopharynx, la maxille et le labium d’une larve a D’éclosion
(PL. 1, fig. 8, 12, 13, 17 et 21). Toutes ces piéces sont représentées dans un
état de différenciation qui ne les distingue en rien de celles de la nymphe.
11 ne peut s’agir, & notre avis, d’une évolution extrémement rapide particuliére
4 cette espéce, puisque les mémes piéces figurées au 10° jour de Pincubation
(soit le jour précédent I’éclosion) présentent toutes un aspect embryonnaire
keaucoup plus proche de ce que nous avons observé chez nos larves néonates !

Centroptilum luteolum (Miill.) (Planche XV, fig. 1).

Dimensions. -— Antenne 189 ui corps 378 us cerque 287 -
Morphologie :

Téte : orthognathe, semi-circulaire; deux longues soies & I’angle interne
des yeux composés,

Antenne : 7 articles; les 3¢, 4° et 6° articles portent deux soies subter-
minales, le dernier une seule.

Labre (P1. XV, fig. 2) rectangulaire; émargination frontale bien
marquée, limitée par une soie pennée de chaque coté; face dorsale
portant quatre soies symétriques deux a deux.

Mandibule droite (Pl. XV, fig. 4) : canine externe tridentée, canine
interne bidentée, prostheca sous forme d’une tigelle gréle.

7 La présence d’une soie bifide a la place du prostheca de la mandibule
droite de la nymphe de Baétis pumilus, qui permet de séparer cette espéce
de B. niger, ne peut étre utilisée pour les distinguer a Pétat de larves néonates.

PrancHE XV

Centroptilum luteolum (Miill.). 5. Ongle.

1. Larve néonate. 6. Labium.

2, Labre. 7. Maxille.

3. Mandibule gauche. Centroptilum pennulatum Etn.
4. Mandibule droite. 8. Larve néonate.

(Larves néonates X 195; pidees buccales X 877; ongle X 1 325.)
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Mandibule gauche (PI. XV, fig. 3) : canine externe quadridentée, canine
interne tridentée, prostheca plus robuste que celui de la mandibule
droite, zone molaire surmontée d’un processus triangulaire.

Maxille (P1. XV, fig. 7) : deux dents et plusieurs soies apicales, un poil
court sur la marge interne; palpe maxillaire atteignant le tiers
de la longueur de la maxille et portant 4 Papex un poil et un
corpuscule réfringent.

Labium (P1. XV, fig. 6) : glosses terminées par un poil en massue;
paraglosses avec forte épine apicale; palpe labial arqué, un peu
plus long que les lobes portant une longue soie latérale, une petite
saillie apicale et un corpuscule réfringent.

Pattes : Fémur portant une soie apicale externe.

Tibia pourvu d’une ¢pine médio-interne et de deux soies externes
4 méme hauteur.

Tarse avec une épine médiane sur Ia marge interne et deux soies
subterminales.

Ongle (Pl. XV, fig. 5) : longueur, 44“; porte quelques fines dents
dans sa partie médiane.

Cerque : 8 articles; les cing premiers portent une couronne d’aiguil-
lons & T’apex, le deuxiéme porte en outre une soie latéro-externe,
le troisiéme deux soies latérales, les trois derniers articles chacun
une soie subterminale.

Sensilles : I1 existe une paire de sensilles dorsaux sur les trois
segments thoraciques et sur les segments abdominaux 2 4 9: une
paire de sensilles latéro-ventraux sur les segments abdominaux 1 a 8.

Centroptilum pennulatum Etn. (Planche XV, fig. 8).

Dimensions. — Antenne, 151 ;; corps, 327; cerque, 268u; ongle, 40 W,

Mis & part quelques détails dans la pilosité (antennes, labium) et la répar-
tition des sensilles la larve néonate de cette espéce ne différe pas de la
précédente.

Gloéon simile Etn. (Planche XVI, fig. 1).

Dimensions, — Antenne, 289 u; corps, 398 Qs cerque, 456 Q-
Morphologie :

Téte : orthognathe; « cicatrice » du ruptor ovi visible en avant de
Pocelle médian; deux soies sur la marge antérieure et deux soies
&4 l’angle interne des Yyeux composés.

Antenne : 7 articles; les articles 3 a4 6 sont terminés par de petites
denticulations et portent, &4 l’exception du cinquiéme, deux soies;
le dernier article se prolonge par une soie.

Labre (P1. XVI, fig. 4) : rectangulaire; émargination antérieure limitée
par un poil court de chaque cdté; la face dorsale porte 6 grandes
soies symétriques deux 3 deux, en plus une soie médiane sur
chaque marge latérale.

PrLancHE XVI

Cloéon simile Etn. 4. Labre,
1. Larve néonate. 5. Labium.
2. Mandibule gauche, 6. Maxille.
3. Mandibule droite. 7. Ongle.

(Larve néonate X 195 Pitces buccales X 877: ongle X 1 325.)
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Mandibule droite (P1. XVI, fig. 3) : canine externe quadridentée, canine
interne bidentée; prostheca en forme de court batonnet.

Mandibule gauche (Pl. XVI, fig. 2) : canine externe quadridentée, canine
interne tridentée; prostheca plus allongé que celui de la mandibule
droite et bifide & I’extrémité; zone molaire surmontée d’une lame
triangulaire.

Maxille (P1. XVI, fig. 6) : La partie apicale porte plusieurs fortes dents
ainsi qlie des soies simples ou pennées; un poil court sur la marge
interne; palpe maxillaire uniarticulé atteignant le tiers de la lon-
gueur de la maxille.

Labium (Pl. XVI, fig. 5) : glosses portant un poil en massue et un poil
simple a4 I’apex, ainsi’ qu’une soie & la base; paraglosses avec soies
pennée et simple & 1’apex et une soie basilaire ventrale; palpe
labial pourvu d’une soie et d’un corpuscule réfringent au sommet
et d’une longue soie latérale; partie basale du labium avec deux
soies symétriques.

Pattes : Fémur : trois soies sur la marge externe, deux médianes, une
apicale.

Tibia : deux fortes épines sur la marge interne et deux soies
externes 4 méme hauteur.

Tarse : une épine sur la marge interne, deux soies subterminales
et un aiguillon court a4 la base de l’ongle.

Ongle (P1. XVI, fig. 7) : longueur, 51 y; porte une double rangée
de 20 a 25 dents sur sa marge interne.

Cerque : 13 articles, certains mal individualisés; premier et deuxiéme
articles terminés par une couronne d’aiguillons; le second porte
en plus deux grandes soies subterminales; les articles 3 a 11 sont
sensiblement de méme taille et limités par de courts aiguillons;-
les 5° 6° 11¢ 12¢ et 13° articles portent chacun une longue soie.

Sensilles : un sensille en avant de l’insertion de chaque antenne, deux
sensilles dorsaux et deux sternaux sur chaque segment thoracique;
2 sensilles dorsaux sur les neuf premiers segments abdominaux
et 1 sensille latéro-ventral de chaque c¢6té sur les segments de
14a8.

Cloéon dipterum (L.).

Nous avons figuré dans un travail antérieur [65] la larve néonate de cette
espéce, qui a été étudiée également par J. Lussock [167], sous le nom de
Chloéon dimidiatum?® et par M. Granpr [100].

La larve néonate de C. dipterum (L.) différe de celle de C. simile [Etn.
par ses dimensions plus grandes, par le nombre plus élevé de ses sensilles
et par la pilosité plus dense du labre.

Dimensions. — Antenne, 351 w; corps, 554 p; cerque, 647 T ongle, 57 u-

Cloéon inscriptum Bengtss.

La larve néonate de cette espéce (ovovivipare comme la précédente) est
trés voisine de celle de C. simile Etn. par ses dimensions et sa morphologie
(le nombre de ses sensilles mis a part).

8 Contrairement 4 l'opinion de F. P. IDE [129] nous pensons en effet que
le premier stade décrit par LueBock correspond bien & celui d’une larve
néonate.
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Heptageniide

Epeorus assimilis Etn. (Planche XVII, fig. 1).
Dimensions. — Antenne, 164 U corps, 390 u; cerque, 218 W paracerque, 82 w
Morphologie :

Téte : prognathe, semicirculaire; « cicatrice» du ruptor ovi visible
en avant de l’ocelle médian; plusieurs soies insérées sur la marge
antérieure de la téte, deux soies entre les ocelles latéraux et les
yeux composés et deux autres entre ces derniers.

Antenne : 10 articles; le troisiéme porte un long poil sur la marge
interne, le dixiéme une soie latérale et une terminale.

Labre (Pl. XVII, fig. 2) : marge antérieure avec indentations, chaque
angle antérieur porte une soie pennée et la face dorsale six grandes
soies symétriques deux a deux.

Mandibule droite (P1l. XVII, fig. 4) : canine externe quadridentée, interne
tridentée, zone molaire en forme de pointe arquée.

Mandibule gauche (Pl. XVII, fig. 3) : canine externe quadridentée,
interne bidentée, prostheca en forme de fine tigelle, zone molaire
a4 pointe bifide.

Maxille (Pl. XVII, fig. 6) : terminée par une forte dent et plusieurs soies
robustes; un poil court sur la marge interne; palpe maxillaire
biarticulé terminé par un corpuscule réfringent.

Labium (Pl. XVII, fig. 5) : glosses terminées par un fort poil, para-
glosse avec poil simple 4 I’apex; palpe biarticulé.
Pattes : Fémur : une épine et une soie sur la marge externe, une
épine interne.
Tibia : une soie pennée et un aiguillon sur la marge interne, trois
longues soies latéro-externes.
Tarse : un aiguillon &4 la base de 1’ongle et deux longs poils subter-
minaux.
Ongle (Pl. XVII, fig 8) : longueur, 27 p; porte une double rangée de
dents sur la marge interne.

CGerque : 19 articles; les trois premiers bien individualisés terminés
par des aiguillons courts; les 8, 14°, 18 et 19° articles pourvus
chacun d’une longue soie.

Paracerque (Pl. XVII, fig. 7) : 6 articles; le premier terminé par une
couronne d’aigufillons; le cinquiéme article porte wune longue

soie et le sixiéme deux, I'une terminale, I’autre latérale a4 I’extrémité
d’une petite saillie.

Epeorus alpicola Etn.

Dimensions. — Antenne, 148 W corps, 374 u; cerque, 207 A paracerque, 62 ws
ongle, 27 w

Quelques différences ont été notées avec l’espéce précédente, notamment
dans la pilosité de la téte, du labium et du thorax.

F. P. Ipe [129] a figuré la larve néonate de Epeorus (Iron) humeralis
Morgan, qui posséde également un paracerque rudimentaire.
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Ecdyonurus helveticus (Etn.).

Dimensions. — Antenne, 175 u; corps, 53811; cerque, 253 W; paracerque,
270 n-

Morphologie :
Téte : prognathe, semicirculaire; « cicatrice» du ruptor ovi visible
en avant de I’ocelle médian; de nombreuses soies sur la marge
antérieure et 6 soies dorsales.

Antenne : 10 articles; le 3¢ article porte une soie sur la marge interne

et le dernier deux, ’'une latérale, I’autre & Pextrémité.

Labre : une soie pennée & chaque angle antérieur, une longue soie
simple sur chaque marge latérale et 4 grandes soies dorsales.

Mandibule droite : canines externe et interne pluridentées, prostheca
représenté par un poil penné.

Mandibule gauche : canine externe a 5 dents, canine interne tridentée,
prostheca sous forme de tigelle pennée. Les zones molaires des deux
mandibules sont semblables et portent 4 fortes denticulations.

Maxille : plusieurs dents et fortes soies a la partie terminale; un poil
court sur la marge interne; palpe long atteignant presque I’extré-
mité de la maxille, terminé par un poil simple et un poil en massue.

Labium : glosse terminée par un «poil en écaille» et un aiguillon
court et portant un poil court basilaire; paraglosse avec une longue
épine terminale et une soie basale; palpe biarticulé un peu plus
long que les paraglosses portant un poil court et un corpuscule
réfringent & lapex et une longue soie latérale; partie basale du
labium avec deux soies symétriques. :

Pattes : Fémur : deux aiguillons courts sur la face dorsale.

Tibia : un aiguillon et une soie pennée sur la marge interne, une
longue soie externe 4 méme hauteur.

Tarse : une épine médio-interne, deux longues soies subterminales.

Ongle : longueur, 34 ws il porte une double rangée de dents (6) sur
sa marge interne.

Cerque : 19 articles; les trois premiers bien individualisés, terminés
par une couronne d’aiguillons; les 9°, 18° et 19° articles pourvus
chacun d’une longue soie.

Paracerque : 19 articles; les trois premiers semblables a ceux du cerque;
les 11¢, 18° et 19° portent une soie.

Sensilles : une paire de sensilles dorsaux sur les deux derniers segments
thoraciques et les neuf premiers segments abdominaux.

PrancHE XVII

Epeorus assimilis Iitn. 5. Labium.

1. Larve néonate. 6. Maxille.

2. Labre. 7. Détail du paracerque.
3. Mandibule gauche. 8. Ongle.

4. Mandibule droite.

(Larve néonate X 195; pifces bucecales X 877; paracerque X 444; ongle X 1 325.)
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Deux autres espéces ont été examinées :

Eedyonurus fluminum (Pict.);
Ecdyonurus forcipula (Pict).

Peu de différences ont été notées (nombre des articles des cerques, des
denticulations des ongles), par contre de nombreuses similitudes ont été
observées dans la structure fine des piéces buccales, la pilosité des pattes, etc...

A. J. Gros [113] a figuré la larve néonate de Ecdyonurus forcipula (Pict.);
sa description comporte de mnombreuses inexactitudes : position des ocelles
latéraux, nombre d’articles des antennes et des cerques, pilosité, ete...

R. Rawrinson [210] a donné une description de la larve néonate de
FEedyonurus venosus (Fabr.) dont la plupart des détails concordent avec ceux
gue nous avons observés chez les espéces de ce genre. Toutefois cet auteur
n’a pas remarqué ’asymétrie des prostheca des mandibules droite et gauche;
par contre il a signalé «ten pairs of closed spiracles(s); they lie on the
mesothorax, the metathorax and the first eight abdominal segments » (p. 420)
qui sont évidemment les dix paires de sensilles dorsaux des segments thora-
ciques et abdominaux.

Heptagenia sulphurea (Miill.) (Planche XVIII, fig. 1).

Dimensions. — Antenne, 156 us corps, 417 u; cerque, 2181“; paracerque,

222 w

Morphologie :

Téte : prognathe, semicirculaire; «cicatrice» du ruptor ovi visible en
avant de l’ocelle médian; de nombreuses soies sur la marge anté-
rieure et six soies dorsales dont une a I’angle interne de chaque
il composé.

Antenne : 12 articles; le troisiéme article porte 2 soies, les dernier et
avant-dernier articles chacun une.

Labre (Pl. XVIII, fig. 2) : rectangulaire; une soie pennée a chaque
angle antérieur et six soies dorsales.

Mandibule droite (Pl. XVIII, fig. 5) : canine externe & 5 dents, canine
interne 4 3 dents, prostheca représenté par une forte épine cntre
la canine interne et la zone molaire qui est pointue et rappelle
celle du genre Epeorus.

Mandibule gauche (Pl. XVIII, fig. 4) : canine externe pluridentée; canine
interne tridentée; prostheca en forme de tigelle presque aussi haute
que la canine interne, en plus une forte épine entre le prostheca
et la zone molaire qui est semblable & celle de la mandibule droite.

Maxille (P1. XVIII, fig. 8) : partie apicale portant plusieurs fortes dents
et soies; un poil court sur la marge interne; palpe biarticulé, dé-
passant la téte de la larve en vue dorsale.

PrLancHe XVIII

Heptagenia sulphurea (Miill.). 8. Magxille.

1. Larve néonate. 10. Ongle.

2, Labre. ' Heptagenia lateralis (Curt.).
3. Labium. . 6. Mandibule gauche.

4. Mandibule gauche. 7. Mandibule droite.

5. Mandibule droite. 9. Ongle.

(Larve néonate X 195; piéces buccales X 877; ongles X 1 325).
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Labium (P1. XVIII, fig. 3) : glosse avec « poil en massue » a ’apex et une
longue soie basilaire ventrale; paraglosse avec un poil penné et
un poil simple &4 Pextrémité, ainsi qu’une longue soie basilaire
ventrale; palpe biarticulé plus long que les lobes; partie basale
du labium avec deux soies symétriques.

Pattes : Fémur : 2 aiguillons courts sur la face dorsale.

Tibia : une forte épine sur la marge interne et trois longues
soies externes & méme hauteur.

Tarse : une forte épine médio-interne, deux longues soies subter-
minales et un aiguillon court a la base de Vongle.

Ongle (Pl. XVIII, fig. 10) : longueur, 34 TH porte une double rangée
de dents sur la marge interne.

Cerque : 17 articles; les trois premiers terminés par une couronne
d’aiguillons; les 7¢, 16° et 17° articles portent chacun une longue
soie.

Paracerque : 19 articles; les trois premiers articles semblables & ceux
du cerque; les 9°, 18° et 19° portent chacun une soie.

Sensilles : une paire de sensilles dorsaux sur chacun des trois segments
thoraciques, pas de sensilles visibles sur l’abdomen.

Heptagenia lateralis (Curt.).

Dimensions. — Antenne, 163 W3 corps, 428 1, ; cerque, 243 W paracerque, 214 .
Cette larve présente un certain nombre de différences avec celle de

Heptagenia sulphurea (Miill.)

— les zones molaires des mandibules sont du type Ecdyonurus (Pl. XVIII,
fig. 6 et 7);

-— les glosses portent des « poils en écaille » comme celles du labium des
larves néonates des Ecdyonurus;

— le palpe maxillaire ne dépasse pas lextrémité de la maxille;

— Dl’ongle (P1. XVIII, fig. 9) ne présente que peu de denticulations (2 a 4).
L’attribution générique de Heptagenia lateralis (Curt.) ayant été plusieurs

fois mise en cause, ces constatations seraient en faveur de son inclusion

dans le genre Ecdyonurus.

Rhithrogena semitincta (Pictet).

Nous avons donné récemment [68] la description de la larve néonate de
cette espéce.

Rhithrogena sp. (Planche XIX, fig. 1).
Dimensions. — Antenne, 183 Wi corps, 519 u; cerque, 285 Wu; paracerque,
370 .
Morphologie :
Téte : prognathe, semi-circulaire; « cicatrice » du ruptor ovi visible
en avant de l'ocelle médian; quatre soies disposées en ligne entre
les ocelles latéraux et les yeux composés.

Prancre XIX
Rhithrogena sp. 4, Mandibule droite.
1. Larve néonate. 5. Maxille.
2. Labre. 6. Labium.
3. Mandibule gauche. 7. Ongle.

(Larve néonate X 195; pidces buccales X 877; ongle X 1 325.)
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Antenne : 9 articles, les 3¢, 8¢ et 9* articles portent chacun une soie.

Labre (Pl. XIX, fig. 2) : presque semi-circulaire, émargination frontale
peu accusée; une forte épine a chaque angle antéricur et six soies
dorsales symétriques deux a deux.

Mandibules (Pl. XIX, fig. 3 et 4) : presque symétriques; canines externes
en cornet denticulé, canines internes en lames dentées, prostheca
sous forme de touffes de soies; zones molaires rappelant celles
des Ecdyonurus, mais plus allongées.

Maxille (Pl. XIX, fig. 5 ): partie apicale portant sur la face ventrale
une dizaine de fortes soies arquées, sur la face dorsale trois fortes
soies; palpe biarticulé, article basal gros boudiné, article terminal
moitié moins large et moins long.

Labium (Pl. XIX, fig. 6) : glosse terminée par un poil en écaille et
une saillie réfringente; paraglosse avec poil penné a4 l'apex et un
poil basilaire simple; palpe biarticulé plus court que les lobes
avec aiguillon terminal et une soie latérale, partie basale du labium
avec 2 soies symétriques.

Pattes : Fémur sans pilosité.

Tibia : une épine sur la marge interne, deux soies latérales
externes.

Tarse : une épine médio-interne et deux soies subterminales.

Ongle (Pl. XIX, fig. 7) : longueur, 30 @ porte une double rangée de
dents (6 & 7) dans sa moitié apicale.

Cerque : 22 articles; seul le premier article porte une couronne de
longues épines &4 l’apex; les 11¢, 12° et 17° articles portent chacun
une longue soie; le dernier deux.

Paracerque : 28 articles; premier article avec couronne d’aiguillons a
Papex; les articles 9, 12, 15, 18, 19 et 20 portent chacun une longue
soie; le dernier article deux.

Sensilles : une paire de sensilles dorsaux sur chaque segment thora-
cique et sur les huit premiers segments abdominaux.

Leptophlebiidae

Habrophlebia modesta (Hag.) (Planche XX, fig. 1).

Dimensions. — Antenne, 242 W; corps, 456 u; cerque, 367 W paracerque, 421 e
Morphologie :

Téte : prognathe; «cicatrice » du ruptor ovi visible en avant de l’ocelle
médian, ocelle médian trapézoide, ocelles latéraux plus marqués que
les yeux composés; six soies dorsales dont deux paires entre les
yeux composés.

Antenne : 8 articles; les 3° et 4° portent chacun un long poil, le dernier
deux soies terminales.

PrLancHe XX

Habrophlebia modesta (Hag.).
1. Larve néonate.

2. Labre.

3. Labium.

{Larve néonate X 195; piéces buccales X 877; ongle X 1 325.)

Mandibule gauche,
Mandibule droite.
Ongle.

. Maxille.

1T T






100 CHARLES DEGRANGE

Labre (Planche XX, fig. 2) : rectangulaire; une soie courte 4 chaque
angle antérieur; deux grandes soies dorsales et deux latérales plus
courtes.

Mandibule droite (Pl. XX, fig. 5) : avec canine externe quadridentée et
canine interne bidentée, prostheca en forme de courte tigelle; zone
molaire allongée, perpendiculaire au grand axe de la mandibule.

Mandibule gauche (Pl. XX, fig. 4) : canine externe quadridentée, interne
bidentée, prostheca semblable & celui de la mandibule droite, zone
molaire paralléle & I’axe de la mandibule.

Maxille (P1. XX, fig. 7) : partie apicale portant 5 fortes dents et un poil
penné, ainsi qu’une saillie obtuse externe aux dents; un poil court
sur la marge interne; palpe maxillaire trés court terminé par une
longue soie.

Labium (Pl. XX, fig. 3) : glosses portant & I’apex un « poil en massue »
et un poil simple et une longue soie médio-ventrale; paraglosses
terminées par deux poils; palpe plus long que les paraglosses, avec
un « poil en massue » & I'apex, une soie latérale et une trés grande
soie basilaire.

Pattes : Fémur sans pilosité.

Tibia : une trés longue soie sur la marge externe et un fort aiguillon
sur la marge interne.

Tarse : deux soies marginales externes, une soie subterminale,
un aiguillon sur la marge interne et un autre plus court a la
base de l’ongle.

Ongle (Pl. XX, fig. 6) : longueur, 28“; porte deux rangées de dents
sur sa marge interne.

Cerque : 15 articles; les trois premiers terminés par de fortes épines
dorsales; les 2°, 3° et 8° articles portent une longue soie dorsale,
subterminale; le dernier en porte deux.

Paracerque : 19 articles; les trois premiers articles sont identiques
aux articles correspondants du cerque, le 11¢ article porte un long
poil médio-dorsal et le 19° deux poils terminaux.

Leptophlebia vespertina (L.) (Planche XXI, fig. 1).

Dimensions. — Antenne, 285 w; corps, 530 u; cerque, 484 | paracerque, 538 i
Morphologie :

‘Téte : prognathe; « cicatrice » du ruptor ovi visible; sur les larves
néonates fixées les taches oculaires ont disparu; pas de soies sur
la face dorsale.

Antenne : 9 articles; le 3° porte une longue soie, le 4¢ et le dernier
deux soies.

Labre (Pl. XXI, fig. 3) : rectangulaire, une soie courte 2 chaque angle
antérieur; deux grandes soies dorsales et deux latérales; sur la

PrancHE XXI

Leptophlebia vesperting (1.). 4. Mandibule gauche.
1. Larve néonate. 5. Mandibule droite.
2. Labium. 6. Maxille.

3. Labre. 7. Ongle.

(Larve néonate X 195; pieces buccales X 877; ongle X 1 325.)






102 CHARLES DEGRANGE

face ventrale deux rangées symétriques de poils courts partant
des angles antérieurs et dirigées vers le centre.

Mandibule droite (P1. XXI, fig. 5) : canine externe a4 5 dents, canine
interne bidentée, prostheca en tigelle.

Mandibule gauche (Pl. XXI, fig. 4) : canine externe quadridentée, interne
bidentée; prostheca en spatule denticulée; zone molaire surmontée
d’un processus triangulaire.

Maxille (P1. XXI, fig. 6) : 5 & 6 fortes dents terminales; une rangée de
poils simples et un poil penné a l’apex; un aiguillon court sur la
marge interne; palpe uniarticulé trés court.

Labium (Pl. XXI, fig. 2) : glosses portant un «poil en écaille» et un
poil simple & Dextrémité; paraglosses terminées par deux soies;
palpe avec une saillie apicale réfringente et un long poil basilaire.

Pattes : Fémur : porte 4 la face externe de petites saillies avec des
soies fines et courtes.

Tibia : un aiguillon sur la marge interne et deux grandes soies sur
le bord externe.

Tarse : un aiguillon médian sur la marge interne et trois grandes
soies externes.

Ongle (Pl. XXI, fig. 7) : longueur, 38 TH posséde une double rangée
de denticulations dans sa moitié distale.

Cerque : 14 articles; les trois premiers portent de fortes épines apicales,
le 2° article porte en outre deux grandes soies, le 3° et le 4° une
seule, et le dernier article se termine par deux longues soies.

Paracerque : 15 articles; méme distribution des soies que sur le cerque.

Ephemerellidae
Ephemerella (Chitonophora) krieghoffi Ulm. (Planche XXII, fig. 1).
Dimensions. — Antennes, 164 s corps, 515 us cerque, 172 p; paracerque,
175u.

Morphologie :

Téte : prognathe, semi-circulaire, « cicatrice» du ruptor ovi visible;
yeux composés plus volumineux que les ocelles latéraux, ocelle
médian semi-lunaire; une soie a langle interne de chaque ceil
composé.

Antenne : 5 articles; le scape et le pédicelle portent chacun un poil
court; le troisiéme article porte une soie, le quatri¢me trois soies
et le cinquiéme deux soies terminales.

Labre (Pl. XXII, fig. 2) : semi-circulaire; une soie courte a chaque
angle antérieur; six soies dorsales symétriques deux a deux.
Mandibule droite (P1. XXII, fig. 6) : canine externe tridentée, interne

bidentée; prostheca en forme de tigelle.

PrLancHe XXII

E. (Chitonophora) krieghoffi Ulm. 4, Maxille.

1. Larve néonate. 5. Ongle.

2. Labre. 6. Mandibule droite.
3. Labium. 7. Mandibule gauche.

(Larve néonate X 193; piéces buccales X 877; ongle X 1 325.)
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Mandibule gauche (Pl. XXII, fig. 7); canine externe quadridentée, interne
tridentée; prostheca plus robuste que le droit; zone molaire sur-
montée d’un processus triangulaire.

Maxille (P1. XXII, fig. 4) : partie apicale garnie de trois dents robustes
et de fortes soies pennées; un poil trés court sur la marge interne;
palpe uniarticulé rudimentaire.

Labium (Pl. XXII, fig. 3) : glosse portant A4 I’apex un « poil en écaille »
et deux poils simples; paraglosse avec un poil penné et un poil
simple; palpe plus court que les lobes terminé par un aiguillon
et garni d’un poil médian et d’un poil basilaire.

Pattes : Fémur : deux soies sur la marge externe.

Tibia : une épine médiane sur la marge interne et deux soies
externes.

Tarse : une épine sur la marge interne et deux grandes soies
subterminales.

Ongle (Pl. XXII, fig. 5) : longueur, 38},[; porte une double rangée
d’épines dans sa moitié distale.

Cerque : 4 articles; premier article recouvert de nombreux aiguillons;
deuxiéme article avec deux soies subterminales; troisiéme avec
une seule soie, et dernier article terminé par deux soies.

Paracerque : 4 articles; méme pilosité que pour les articles du cerque.

E. (Ephemerella) ignita (Poda).

Dimensions. — Antenne, 168 W corps, 420 s cerque, 185 4> baracerque, 190 W

La larve néonate de cette espéce a été figurée par B. Durken [79], et
F. P. IpE {129] a ‘donné une trés bréve description du premier stade de
Ephemerella subvaria Mc Dunnough.

E. (Torleya) belgica Lest.

Dimensions. — Antenne, 152 u; corps, 507 w; cerque, 156.M; paracerque,
153‘11'

Les larves néonates de trois sous-genres de la famille Ephemerellide
cent donc été examinées. Cette étude révéle une similitude morphologique
extrémement poussée, non seulement pour le nombre des articles des antennes
et des cerques, la forme des piéces buccales, la structure des ongles, mais
encore dans la répartition des soies et ’ornementation tergale. Cette simili-
tude des larves néonates s’oppose a la diversité des nymphes des espéces
en question qui sont aisément reconnaissables.

Caenidae
Caenis moesta Bengtss. (Pl. XXIII, fig. 1).

Dimensions. — Antenne, 160 w; corps, 464 u; cerque, 187 us Dbaracerque,
207 u.
Morphologie :

Téte : Semi-circulaire; « cicatrice > du ruptor ovi visible en avant de
Pocelle médian; yeux composés de méme dimension que les ocelles
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latéraux; de nombreux poils courts bifides répartis sur toute la
surface dorsale.

Antenne : 5 articles; scape avec une courte soie externe, pédicelle
avec trois soies de méme taille, troisi¢éme article pourvu d’un long
poil interne, quatriéme avec 3 soies subterminales, dernier article
moniliforme terminé par deux soies.

Labre (Pl. XXIII, fig. 2) : une forte épine 4 chaque angle antérieur et
six soies bifides dorsales, symétriques deux a deux.

Mandibule droite (P1. XXIII, fig. 6) : & canines externe et interne pluri-
dentées; prostheca en forme de tigelle.

Mandibule gauche (Pl. XXIII, fig. 5) : canine externe quadridentée,
interne tridentée; protheca sous forme de tigelle bifide, zone
molaire surmontée d’une lame triangulaire.

Maxille (Pl. XXIII, fig. 4) : La partie apicale porte plusieurs fortes
dents et une soie pennée, sur la marge interne deux aiguillons
courts; palpe court, uniarticulé, terminé par un corpuscule réfrin-
gent et une soie bifide.

Labium (Pl. XXIII, fig. 3) : glosse terminée par deux soies courtes et
paraglosse par une soie bifide; palpe un peu plus long que les lobes
externes portant un corpuscule réfringent 4 DPapex et une soie
latérale externe.

Pattes : Fémur : de petites soies bifides sur le tiers distal.

Tibia : un fort poil sur la marge interne, une soie plus longue
médio-dorsale et quelques soies bifides.

Tarse : un poil robuste comme sur le tibia et trois longues soies
latérales ou dorsales. .

Ongle (P1. XXIII, fig. 7) longueur 36 ws présente une demi-douzaine
de denticulations dans sa partie médiane.

Cerque : 5 articles; les quatre premiers articles terminés par une
couronne d’aiguillons, les deuxiéme et quatriéme portent en outre
deux longs poils subterminaux et le dernier se prolonge par
2 soies insérées de part et d’autre d’un petit corpuscule réfringent.

Paracerque : 5 articles avec la méme ornementation que ceux du cerque.

Sensilles : une paire de sensilles latéro-dorsaux sur chacun des trois
segments thoraciques et sur chacun des 7 premiers segments abdo-
minaux.

La description donnée par M. Granp1 [101] de la larve néonate de C. macrura
Steph. ne différe pas, en ses points essentiels, de celle de C. moesta. Toutefois,
le nombre des articles des antennes et des cerques, leur pilosité, ne concordent
pas dans les deux cas. D’autre part la larve de C. moesta nous a paru carac-
térisée par la présence de soies bifides, portées par de petits mamelons, et
réparties sur les différentes régions du corps (téte, thorax, pattes, abdomen).

CARACTERES LARVAIRES ET DIFFERENCES GENERIQUES
DISCUSSION

Certains auteurs, en particulier H. BERTRAND [17], onl essen-
tiellement retenu de ’examen des larves néonates des Ephémérop-
téres I'absence de « structures adaptatives » qui caractérisent les
larves plus agées; I'absence totale de branchies constitue, en effet,
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le trait morphologique le plus marquant des larves néonates. Cepen-
dant, le défaut de certains « caractéres adaptatifs » n’exclut pas
un polymorphisme de détail extrémement important.

La forme générale du corps (fusiforme ou déprimée), qui dis- -
tinguera les « espéces nageuses » (Siphlonurus, Baétis, Cloéon)
des « espéces rampantes ou pétricoles » (Ephemerella, Ecdyonurus),
est déja reconnaissable et le comportement est acquis d’emblée :
les larves néonates d’Ephemera fouissent, celles d’Ephemerella se
dissimulent dés I’éclosion.

La position de la bouche est également caractéristique : téte
hypognathe chez les Baétide et Siphlonurids, prognathe chez les
Ephemeride et les Heptageniide.

Mais un examen détaillé fait apparaitre un état de différencia-
tion plus ou moins accusé de certaines structures et surtout la
constance de quelques caractéres dans un genre ou une famille.

Parmi les piéces buccales le labre, I’hypopharynx et le labium
sont généralement d’un type simple alors que certaines parties des
mandibules et des maxilles ont déja les caractéristiques nymphales.

Le labre est pourvu d’une pilosité dorsale différente dans chaque
genre, pour les Baétidz par exemple : deux soies chez Baétis, quatre
chez Centroptilum et six chez Cloéon.

Les mandibules montrent une asymétrie trés nette des zones
molaires et des canines. Dans une méme famille les zones molaires
peuvent présenter plusieurs types : chez les Heptageniidz, les zones
molaires sont des pointes simples dans les genres Epeorus et Hepta-
genia, tandis qu’elles sont ornées de plusieurs saillies chez Ecdyo-
nurus et Rhithrogena (nous en avons tiré argument pour ranger
Heptagenia lateralis (Curt.) dans le genre Ecdyonurus).

L’absence du processus mandibulaire (qui n’est pas 'équivalent
d’un palpe comme le pense R. HEYmMONs [122]) chez Ephemera et la
séparation des canines en deux groupes chez Baétis tendraient a .
prouver que ces structures ou ces modifications ont été secondaire-
ment acquises.

Les prostheca peuvent ressembler d’emblée & ceux de la nymphe
(Siphlonurus) ou se modifier au cours de la vie larvaire (Baétis
pumilus).

PrancHe XXIII

Caenis moesta Bengtss. 4. Maxille.

1. Larve néonate. 5. Mandibule gauche.
2. Labre. 6. Mandibule droite.
3. Labium. 7. Ongle.

(Larve néonate X 195; pidces buccales X 877; ongle X 1 325.)
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Le labium est la piéce dont la structure est la plus primitive et
qui subira de ce fait le plus de modifications au cours de la crois-
sance. Glosses et paraglosses portent souvent une ornementation
spéciale dans chaque genre mais qui ne persistera pas : rappelons
les « poils en écaille » des glosses des Ecdyonurus et Rhithrogena
et les « poils en massue » des Baétide.

Les maxilles, dont la partie apicale peut étre déja trés diffé-
renciée (Siphlonurus) possédent un palpe rudimentaire (Baétide,
Leptophlebiide, Ephemerellidee) ou allongé (Heptageniidz), mais
dans ce dernier cas, trés différent de celui de la nymphe.

La pilosité des appendices thoraciques, constante pour chaque
espéce, peut aussi fournir des caractéres génériques.

Les ongles de la larve néonate portent, sauf chez Ephemera et
Siphlonurus, deux rangées inégales de denticulations parfois trés
nombreuses. Chez la nymphe il existe soit une double (Cloéon), soit
une simple rangée de dents (Baétis) 2, parfois méme trés réduite
(Rhithrogena).

L’ornementation tergale, le nombre et la disposition des sensilles
sont de bons caractéres spécifiques.

En ce qui concerne le paracerque, la condition primitive semble
bien étre I’existence d’un appendice, semblable aux deux cerques,
comme c’est le cas de la majorité des larves néonates (Ephemeride,
Siphlonuridze, Ephemerellide, Caenidz). Chez les Heptageniidz, lc .
paracerque est trés légérement plus long que les cerques dans les
genres Ecdyonurus, Heptagenia et Rhithrogena; il est présent mais
réduit chez Epeorus ol il entre en régression dés les premiéres
mues. Au contraire, chez les Baétida la larve néonate, pourvuc
seulement de deux cerques, reste privée de paracerque (Baétis suba-
trebatinus Grnd.) ou en acquiert un au cours de la vie larvaire
(Cldéon, Centroptilum et la plupart des Baétis).

Le nombre des articles des antennes et des cerques, leur pilosité,
paraissent étre des caractéristiques génériques (7 articles aux
antennes et 8 aux cerques de toutes les Baétis examindes, 5 articles
aux antennes et aux cerques des trois Ephemerella étudiées).

L’¢tude comparée des larves néonates des Ephéméroptéres con-
duit & deux remarques importantes :

-— Aucun type ne semble vraiment primitif, tous possédent 4 la
fois des caractéres palingénétiques et coenogénétiques;

-— La diversité des formes observées confirme que les différentes
familles. étudiées représentent les restes de lignées disiinctes et
trés anciennes.

® Nous avons constaté chez Baetis rhodani (Pict.) la régression, puis la dis-
parition de I'une des rangées.

[
-
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Etant donné la constance de certains caractéres des larves
néonates des Ephéméroptéres nous donnerons, pour terminer, un
tableau de détermination des genres étudiés,

Ongles dépourvus de denticulations ........................ 2
Ongles avec une double rangée de denticulations .......... 3
Téte orthognathe, corps fusiforme, pas d’ornementation tergale,
longueur du corps inférieure a 600 oo Siphlonurus
- Téte prognathe, corps déprimé, une ornementation tergale, lon-
gueur du corps supérieure a 700 W Ephemera
Deux Cerques .......uiiuininii e (Baétidee) 4
Deux cerques et un paracerque .......... ... ............. 6
Corps plus court que les cerques .................... Cloéon
Corps plus long que les cerques ..... e b
Deux soies sur la face dorsale du labre .............. Baétis
Quatre soies sur la face dorsale du labre ........ Centroptilum
Premier article des cerques et du paracerque couverts d’aiguil-
lons sur toute sa surface ....................... Ephemerella
Premier article des cerques et du paracerque portant seulement
des épines apicales ........... ... .. ... ... . i, 7
De nombreuses soies bifides sur la téte, le thorax et les pattes
..................................................... Caénis
Des soies simples sur ces différentes régions .............. 8
Cerques sensiblement aussi longs que le corps (Leplophlebiids)
.......................................................... 9
Cerques n’ayant que la moitié¢ de la longueur du corps (Ecdyonu-
PIAS) o e e 10
De nombreuses soies sur la face dorsale de la téte. Habrophlebia
Pas de soies sur la face dorsale de la téte ...... Leptophlebia
Paracerque réduit ............... .. .. ... .. .. ..., Epeorus
Paracerque de méme longueur que les cerques ............ 11
Canine externe de la mandibule en forme de cornet. Rhithrogena
Canine externe pluridentée .............................. 12
Zone molaire en pointe simple... Heptagenia sulphurea (Miill.)
Zone molaire ornée de plusieurs saillies ......... Ecdyonurus

Heplagenia lateralis (Curt.)






TROISIEME PARTIE

PARTHENOGENESE

HISTORIQUE

Le premier cas de parthénogenése signalé chez les Ephémérop-
“téres concerne I'espéce nord-américaine Ameletus ludens Needhm.
En 1905, J. G. NEEpHaMm [194] décrivit, d’aprés du matériel en pro-
venance de Newport (N. Y.), la subimago femelle de cette espéce
dont la larve avait été figurée par A. E. EatoN [83] en 1885 sous
le nom de (?) Chirotonetes sp. A. H. MORGAN [188] en 1911 donna
la description de I'imago femelle, et devant les efforts infructueux
pour en capturer le male, malgré de diligentes recherches, elle
supposa que la reproduction d’Ameletus ludens Needhm. pouvait
relever d’un cas de parthénogenése.

Un peu plus tard, W. A. CLEMENs [44] réussit a capturer une
premiére et unique subimago male qui n’arriva malheureusement
pas & complet développement. Mais Iélevage des nymphes lui donna
de nombreuses femelles vierges dont les ceufs obtenus par extrac-
tion se développérent parthénogénétiquement en cing mois environ.

W. A. CLEMENs conclut & la présence d’une reproduction par-
thénogénétique dans I'espéce étudiée, en notant toutefois que la
découverte d’une subimago méale laissait supposer la possibilité
~ d’une reproduction sexuée, mais seulement en de rares circonstances.

Par la suite, une unique imago male d’Ameletus ludens fut dé-
couverte et déerite par J. G. NEEDHAM [195].

Pour d’autres espéces, nord-américaines également, Pabsence
ou la rareté des males fit admetire la possibilité d’une reproduction
sans fécondation. C’est le cas pour Ephemerella rotunda Morg., dont
A. H. MorGan [188] n’obtint que des femelles, lorsqu’elle décrivit
I'espéce.
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Les élevages de la méme espéce (étudiée sous le nom d’Ephe-
merella feminina Needhm.) faits par C. K. SIBLEY et J. G. NEEDHAM
[197] eurent d’abord le méme résultat, mais plus tard J. G. NEEpHAM
[197], en élevant de nombreux sujets, obtint la moitié de wméles
et s’interrogea sur leur signification, Ia parthénogenése serait-elle
intermittente dans cette espéce ?

G. S. Doops [72] indiquait en 1923 que chez une espéce d’Ephe-
merella, non déterminée, du Colorado, les quelque trente nymphes
de sa collection ne comprenaient aucun male.

Plus récemment M.-L. VERRIER [251], & propos des pontes aber-
rantes chez les Ephéméropteres, émettait I’hypothése d’une repro-
duction parthénogénétique pour certaines espéces, et, d’aprés cet
auteur, un cas de parthénogeneése aurait été observé mais non publié
par G. ZEREGA-FoMBONA chez Caenis dimidiata Steph. (= Caenis
horaria (L.)).

En 1953, B. D. Burks [33] résumait I’état de la question par
cette phrase : « Some mayflies such as Ameletus ludens and lineatus,
normally are parthenogenetic, males being either unknow or extre-
mely rare. » Car la seule observation valable concernant la parthé-
nogen¢se des Ephéméroptéres était celle de W. A. CLEMENS sur
Ameletus ludens 1.

CONDUITE DES ELEVAGES

L’obtention de femelles vierges d’Ephéméroptéres en vue de
recherches sur la parthénogenése nécessite 1’élevage de leurs
nymphes.

Le probléme du transport du lieu de capture au Laboratoire a
été résolu en utilisant des boites « thermos » de grandes dimen-
sions, 4 demi remplies de glace sur laquelle on dépose les cages
grillées contenant les nymphes dans de la mousse humide. Au
laboratoire les nymphes sont placées en eau courante, dans de

t De prétendus cas de parthénogenése avaient été signalés antérieurement
4 la découverte de W. A. CLEMENs. CPest ainsi que G. ScHocH [218] examinant
une nymphe d’Ephemerella ignita (Poda) remplie d’ceufs crut découvrir un
cas de paedogenése. Or, il est bien connu que chez tous les Ephémeéres les
ceufs sont parvenus & maturité avant la métamorphose en subimago.

En rapportant les observations de L. Carorr {35] et de E. JoLy {133] sur la
viviparité de Cloéon dipternm (L.) (femelles fécondées déposant des larvules
aprés une incubation de plusieurs semaines), A. E. Earon [83] tient pour
vraisemblable que les larves puissent provenir aussi d’ceufs non fécondés.
Cette hypothése a été contredite par S. BEnaTssoN [7], et d’aprés nos propres
observations s’il est possible, mais difficile, d’obtenir la ponte de femelles
vierges de C. dipterum (L.), les ceufs ainsi recueillis ne se développent jamais.
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petits bacs couverts, jusqu’a la métamorphose. Mais en dépit des
précautions prises, 'obtention de certaines subimagos a été trés
difficile (Epeorus alpicola Ein. par exemple).

Nourriture.

Les nymphes A4gées ne prenant pas de nourriture, cette question
ne se pose que pour les larves plus jeunes. La majorité de celles-ci
sont herbivores : elles mangent des diatomées et des débris végé-
taux, c’est ce qui résulte des investigations de A. H. Moraan [189],
S. BEngTssoN [9], A. WISSMEYER [267].

En captivité, la nourriture fournie consistait en des fragments
de mousses ou des algues (spirogyres, diatomées) partiellement
décomposées. Les résultats furent dans I’ensemble satisfaisants.

Cependant, la forme des pi¢ces buccales de certaines larves a
conduit plusieurs chercheurs a les considérer comme prédatrices.
C’est en particulier le cas de A. E. EaToN [83] pour Binoculus penni-
gerus (Miill.) et tout récemment de G. F. Epmunps [86] pour les
nymphes de 4 genres nord-américains : Pseudiron, Anepeorus, Me-
treturus et un Siphlonuride indéterminé. Rappelons qu’en I’absence
d’examen du contenu du tube digestif ces suppositions restent
sujettes 4 caution puisque Binoculus pennigerus (Miill.), malgré la
structure de son appareil buccal, s’est révélé herbivore.

Toutefois, J. S. PHILLIPS ? indique que les Ameletopsis mangent
de jeunes larves de Leptophlebiidee et autres organismes. En capti-
vité, des nymphes normalement herbivores deviennent carnivores en
Pabsence de nourriture végétale, comme ’ont signalé J. E. WoDSE-
DALEK [269] et A. WissMEYER [267]. Dans nos élevages, des larves
d’Ephemerella ignita (Poda) abandonnées sans nourriture s’atta-
quérent a des cadavres d’Oligoneuriella rhenana (Imh.). Comme
H. DRENKELFORT [76], nous avons pu constater que les larves de
Siphlonurus lacustris Etn. et de Centroptilum luteolum (Miill.) dévo-
rent leurs congénéres morts hien qu’ayant a leur disposition de la
nourriture végétale. Peut-étre y aurait-il lieu de revoir les conclu-
sions de A. WissMEYER [267] sur la nutrition des Ephéméroptéres,
bien des espéces ayant en réalité un régime mixte.

Faune associée des élevages.

Cladocéres. — Au cours de nos élevages nous avons été frappés
par la multiplication dans certains bacs, d’un Cladocére (Alona
guttata var tuberculata G. O. Sars) vraisemblablement introduit

2 Cité d’aprés NeepHam, Traver et Hsu [197].
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avec la nourriture. Son développement nous a paru lié a celui des
larves d’Ephéméroptéres avec lesquelles il cohabitait, et nous pen-
sons quil s’agit la de faits du méme ordre que ceux décrits par
A. PaccAup [199] au cours de ses « Elevages combinés Mollusques-
Cladocéres ». Nous avons noté que dans les coupelles d’élevage our
PEphéméroptére avait disparu (mort ou passage a I’état adulte), les
Cladocéres diminuaient progressivement en nombre bien que la
nourriture de I'hote principal fit renouvelée.

Nous avons conduit une série d’essais de la maniére suivante :
le 20 décembre 1956, la nourriture habituelle des larves d’Ephémé-
roptéres fut déposée dans 24 cuvettes de Chatton. Un mois plus
tard, aprés avoir constaté ’absence de toute faunule étrangere, on
répartit dans la moitié des cuvettes deux larves de Centroptilum
luteolum (Miull.) et deux éphippies d’Alona gultata par coupelle,
dans les 12 autres récipients on placa seulement deux éphippies par
coupelle. Le 29 mars 1957 nous avons noté la présence des Alona
dans la seule cuvette contenant encore des larves de Centroptilum.

Turbellariés. — En dehors des Cladocéres, d’autres Invertébrés
ont colonisé temporairement les bacs d’élevage, mais jamais avec
la régularité d'un petit Turbellarié : Promacrostomum gieysztori
(Ferguson) 3, connu jusqu’ici d’Espagne et d’Italie, el introduit avec
les algues servant de nourriture. Dans une seule cuvette de Chatton
habitée par ume larve de ‘Cloéon nous avons pu dénombrer une
« colonie » de 75 Promacrostomum. Comme pour les Alona, il nous
a paru exister une relation assez étroite entre les: hotes (laryes
d’Ephéméroptéres) et leurs associés. Les Turbellariés qui ne s’atta-
quent pas aux larves vivantes se nourrissent de leurs excreta ou en
dévorent éventuellement les cadavres. C'est ainsi que deux Proma-
crostomum isolés le 8 février 1959 ont pu, non seulement étre
conservés en vie jusqu’au 11 mai 1959, mais encore se multiplier
tout en étant nourris exclusivement d’excreta de Cloéon.

Obtention des femelles vierges et des pontes parthénogénétiques

L’utilisation pour nos recherches de femelles vierges d’Ephémé-
roptéres nécessitait leur obtention a partir de nymphes et P'isole-
ment de celles-ci avant la fin de la vie nymphalet. A ce stade, la

3 Nous prions M. le Professeur P. de Brauchamp, qui a bien voulu nous le
déterminer et nous donner les détails sur sa répartition, d’accepter ici nos
remerciements.

4+ Normalement 1’accouplement n’a lien qu’en vol, mais il peut exception-
nellement s’effectuer a terre (P. BRINGK), aussi pour écarter cette cause d’erreur
possible nous avons préféré, dans nos élevages, isoler toutes les nymphes.
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dimension des yeux et surtout la présence de genitalia rudimentaires
permettent de séparer assez facilement les males des femelles. Ces
derniéres étaient placées isolément, en eau courante, dans de petits
bacs couverts ot la métamorphose en subimago avait lieu. Chaque
insecte était alors enfermé dans une cage ol il se transformait en
imago.

H était tentant pour des raisons de commodité (en particulier
pour les espéces qui supportent mal le transport et dont I'élevage
au laboratoire est difficile car il exige une température basse, une
eau fortement oxygénée et un courant rapide) de capturer direc-
tement dans la nature des subimagos venant de s’échapper de la
dépouille nymphale. Mais Pexistence d’accouplements aberrants,
signalés plus haut (entre imago 4 et subimago ¢), et les possibi-
lités de fécondation qu’ils entrainent nous ont fait rejeter toute
femelle ne provenant pas d’élevage et ayant été rigoureusement
isolée.

La ponte expérimentale de femelles vierges avait été obtenue
par contact de I'Insecte avec I'eau pour Oligoneuriella rhenana
(Imh.) et Caenis macrura Steph. (M. GranD1 [104 et 1017).

Généralisant nos premiéres observations sur Siphlonurus aesti-
‘valis Etn. [52], nous avons tenté de provoquer systématiquement la
ponte de femelles vierges.

Dans ces conditions, un certain nombre d’espéces réagirent favo-
rablement et donnérent des « pontes provoquées » typiques, tandis
que pour d’autres les résultats ne furent que partiels ou méme
négatifs. Les ceufs furent alors obtenus par « pontes forcées » ou
par extraction.

Nous allons examiner ces différents cas.

Pontes provoquées,

Les résultats les plus constants furent donnés par Baétis pumilus
(Burm.) 5.

On sait que la durée de la vie subimaginale des Ephéméroptéres
varie avec la température. Pour cette espéce elle était de 48 h en
avril et de 25 h en mai 1956.

Les imagos femelles vierges placées a la surface de I'eau 24 h
aprés la derniére mue en avril et 6 h en mai, pondaient presque
immédiatement en 2 A 7 minutes. La femelle, gardant ses ailes
redressées, est légérement pulsée en avant par la sortie des ceufs

® I s’agit d’individus typiques provenant de nymphes dont les caractéres
ont été précisés par les travaux de M. GAUTHIER [94] et de T. T. Macan [172].

Sm—
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qui est assez brusque au début de la ponte. Lorsque celle-ci est
terminée, 'Insecte prend son vol.

Centroptilum luteolum (Miill.). .

La mise sur Peau prématurée (aussitét aprés la transformation
en imago), de certaines femelles et I'impossibilité d’en obtenir la
ponte dans ces conditions nous amena & découvrir qu’un laps de
temps minimum doit s’écouler entre la derniére mue et ’émission
des ceufs. Ce laps de temps, d’autant plus long que le stade subi-
maginal est prolongé, est d’environ 6 heures pour une vie subima-
ginale de deux jours.

D’une facon générale, chez Centroptilum luteolum (Mill.) il
nous a été possible d’obtenir des pontes instantanées et complétes
24 heures aprés le début du stade imaginal. Par contre, on peut
retarder la ponte jusqu’a 96 h et doubler ainsi la durée de la vie
imaginale.

Il est vraisemblable que les échecs résultant d’un contact pré-
maturé avec 1’eau sont dus au gonflement des ceufs, qui deviennent
ovales et turgescents, & I'intérieur des oviductes.

En ce qui concerne le réflexe de ponte de cette espéce, le main-
lien des sujets 4 quelques centimétres au-dessus de la surface de
I'eau, non plus que 'immersion des pattes ou des régions dorsales
- du thorax et de l'abdomen ne déclenchent la ponte. Par contre, -
Pémission des ceufs se produit dés que les derniers sternites abdo-
minaux entrent en contact avec Ieau.

La ponte ayant débuté, se produit et s’achéve méme si Panimal
est retiré de I’eau. Done certains mouvements anormaux (efforts
pour éviter Pimmersion, tentatives d’envol) n’interviennent pas dans
Pexpulsion des ceufs qui est due aux contractions péristaltiques
des oviductes déterminées par le contact des orifices génitaux avec
Peau.

Notons qu’une température trop basse de Peau (0°) parait inhiber
le réflexe de ponte.

Des résultats semblables ont été obtenus avec deux autres
especes : Centroptilum pennulatum Etn. et €. ? lituratum (Pict.).

Cloéon simile Etn.

Les pontes en plusieurs émissions, obtenues parfois chez les
espeéces précédentes, sont ici la régle et reproduisent vraisemblable-
ment le mode naturel de déposition des pontes fécondées. A chaque
essai, les femelles placées au contact de I'eau restent immeobiles,
pondent quelques dizaines d’ceufs. Elles se dégagent ensuite et une
nouvelle émission peut se produire.
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Baétis rhodani (Pict.).

Le déclenchement du réflexe de ponte de cette espéce met en jeu
des facteurs variés, ainsi que nous 1’avons constaté en cherchant &
provoquer I'émission des ceufs de femelles vierges. En plagant sim-
plement les femelles au contact de I’eau, comme pour les espéces
précédentes, la ponte est extrémement difficile & obtenir et souvent
incompléte (compte tenu du temps de latence, cf. Centroptilum).

Afin de placer 'imago femelle dans des conditions aussi voisines
que possible de celles de la ponte naturelle, I'Insecte, en position
renversée, fut enfermé sous un verre de montre avec un certain
volume d’air, dans un cristallisoir plein d’eau. Il y vécut deux jours
et mourut aprés s’étre vidé en masse de ses ceufs.

Enfin, une femelle 4gée de 48 h, placée sur une pierre partielle-
ment immergée, pénétra sous 'eau quelques minutes plus tard, par-
courut avec agitation et en tous sens la partie inférieure de la
pierre et y déposa sa ponte comme les femelles fécondées. Elle
ressortit deux heures plus tard parfaitement séche et les ailes
redressées.

Des résultats semblables furent obtenus avec d’autres espéces
telles que : Baétis dorieri Degrange et Baétis vernus Curt.

Une femelle de Baétis gemellus Etn. ¢ présenta un comportement
différent : placée sur une pierre particlement immergée, elle visita
les parties de celle-ci recouvertes seulement de 1 2 2 mm d’eau, ne
s’aventurant pas plus profondément, et y déposa complétement ses
ceufs collés au substrat sous forme de plaques.

Un tel mode de ponte, §’il s’avérait constant, montrerait com-
ment a pu s’établir le type de ponte sur support immergé pratiqué
par certaines espéces de Baktis.

Nous mentionnerons encore d’autres résultats positifs :

Ephemera vulgata L., E. danica Mill. et E. glaucops Pict.

Chez ces trois espéces, la déposition totale des ceufs a été facile-
ment et réguliérement obtenue. Toutefois, la ponte peut ne pas étre
instantanée et se faire en plusieurs émissions.

Siphlonurus wstivalis Ein.

La déposition d’ceufs par les femelles vierges de cette espéce est
a lorigine de nos recherches sur la parthénogenése des Ephémé-
roptéres. Les ceufs sont émis isolément ou par petits groupes (2 ou

% Espéce trés voisine de B. rhoduani (Pict.).
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3), la ponte peut éire compléte d’emblée ou se faire en plusieurs
. P p
émissions.

Ecdyonurus fluminum (Pict.), Heptagenia lateralis (Curt.).

Ce sont les seules espéces de la famille des Heptageniidze dont
la ponte ait pu étre obtenue facilement.

Habrophlebia auberti Biancheri, H. lauta Mec. Lach., H. modesta
(Hag.).

La ponte compléte a été obtenue en une ou plusieurs émissions.

Choroterpes picteti Etn. et Thraulus bellus Etn.

Ils ont déposé leurs ceufs 4 I'état de subimagos comme les
femelles fécondées de ces espéces.

Caenis moesta Bengtss. et C. robusta Etn.

Les femelles placées au contact de I’eau immédiatement aprés
la derniére mue expulsent leurs ceufs par rupture de ’abdomen et
prolapsus du tube digestif.

Oligoneuriella rhenana (Imh.) et Binoculus pennigerus (Mill.).

D’aprés nos observations, il s’agirait pour ces deux espéces de
« pontes spontanées ».

Le 4 juillet 1956 au matin, dans un bac d’élevage, une subimago
femelle d’Oligoneuriella rhenana (Imh.) éiait découverte morte a la
surface de ’eau, complétement vidée.

Dans les mémes circonstances, le 25 juillet 1955, une subimago
femelle de Binoculus pennigerus (Miill.), partiellement dégagée,
abandonnait ses ceufs a Pintérieur de la dépouille nymphale. L’ex-
pulsion compléte des ceufs était accompagnée d’un prolapsus du
tube digestif, analogue 4 celui que nous avons observé chez les
Caenide.

Pontes forcées.

Pour de nombreuses espéces, le contact de I'eau, qui suffisait
chez les Ephéméroptéres précédents 4 provoquer la ponte, se révé-
lait complétement inopérant. C’était en particulier le cas pour des
espéces dont la ponte s’effectuait au cours d’un vol spécial ou était
précédée de déplacements caractéristiques. Il était permis de penser
que les mouvements de la musculature favorisaient la progression
des ceufs a l'intérieur des oviductes et leur expulsion.
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Nous avons tenté de suppléer 4 ces mouvements rendus impos-
sibles par la captivité, par d’autres pouvant avoir le méme effet.
Ayant noté que chez Siphlonurus wstivalis Etn. I’émission spontanée
des ceufs était accompagnée d’un balancement des trois derniers
segments abdominaux dans le plan vertical au méme rythme que
les mouvements péristaltiques des oviductes, nous avons basculé de
force vers le haut, jusqu’a angle droit et a plusieurs reprises, les
derniers segments abdominaux des femelles vierges réfractaires
pour amorcer si possible les mouvements des oviductes et amener
la ponte.

En pratiquant ainsi, nous avons obtenu les résultats suivants :

Rhithrogena semitincta (Pict.).

Nous avons pu obtenir la ponte d’une douzaine d’individus.
D’abord trés lente, elle s’accélére lorsque les trois premiers segments
abdominaux sont vides et s’achéve en une heure environ.

Ephemerella ignita (Poda) et E. (Torleya) belgica Lest.

La ponte, plus rapide que précédemment, ne dure qu'une
dizaine de minutes.

Extraction des ceufs.

Cest W. A. CLEMENs [44] qui a employé la premiére fois ce
procédé sur Amelefus ludens Needhm. Avant de découvrir et d’uti-
liser les « pontes forcées », nous avons extrait les ceufs de certains
représentants de la famille des Heptageniide (Ecdyonurus, Epeorus,
Heptagenia, Rhithrogena).

Des résultats positifs ont été obtenus avec les espéces suivantes :

Siphlonurus lacustris Etn.

Baétis subatrebatinus Grnd.
Epeorus alpicola Etn.

Epeorus assimilis Etn.

Ecdyonurus forcipula (Pict.)
Ecdyonurus insignis (Etn.)
Heptagenia sulphurea (Miill.)
Rhithrogena semitincta (Pict.)

E. (Chitonophora) krieghoffi Ulm.

Malgré les précautions prises, nos élevages ont été fréquemment

envahis par les Saprolégniées dont le développement était favorisé
par la présence d’ceufs traumatisés ou immatures.
-

Mais méme en labsence de toute contamination mycélienne et
toutes choses égales d’ailleurs, des résultats différents ont été enre-
gistrés suivant le mode d’obtention des ceufs :
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Cas DE Rhithrogena semitincta (PicT.).

— Essai du 6 mai 1956. Provenance ; Le Fontanil (Isére).

Ponte forcée : (Eufs extraits :
Nombre d’ceufs, 2465. Nombre d’ceufs, 2 721.
Nombre d’éclosions, 494. Nombre d’éclosions, 0.
Pourcentage d’éclosions, 20,04 %. Pourcentage d’éclosions, 0 %.

— Essai du 10 juin 1956. Provenance : Le Fontanil (Isére).

Ponte forcée : (Eufs extraits :
Nombre d’ceufs, 2 605. Nombre d’ceufs, 2 515.
Nombre d’éclosion, 260. Nombre d’éclosions, 0.
Pourcentage d’éclosions, 9,98 %. Pourcentage d’éclosions, 0 %.
— Essai du 10 juin 1956. Provenance : Ruisseau de St-Etienne-de-Saint-
Geoirs (Isére).
Ponte forcée : (Eufs extraits :
Nombre d’ceufs, 3 581. Nombre d’ceufs, 3 313.
Nombre d’éclosions, 123. Nombre d’éclosions, 0.
Pourcentage d’éclosions, 3,43 %. Pourcentage d’éclosions, 0 %.

Ces résultats mettent en relief ’action défavorable, pour cette
espéce, de I'extraction des ceufs sur le développement parthénogé-
nétique. Ils sont d’autant plus significatifs que dans les trois essais,
les ceufs extraits n’ont présenté aucune attaque par les Saprolé-
gniées ou les bactéries et sont restés intacts durant plus d’une
année.

Cas v’Epeorus alpicola ETN. ET D’E. assimilis ETN.

Chez ces deux espéces, seuls les ceufs extraits des subimagos
femelles se sont développés, & I'exclusion des ceufs obtenus par
ponte provoquée ou extraits des imagos.

Il est vraisemblable que dans ces cas ’extraction des ceufs chez
la subimago intervient 4 un moment de 'ovogenése (émission des
globules polaires ?) ot un développement parthénogénétique peut
étre induit.

Incubation des pontes parthénogénétiques
et ¢clevage des larves néonates

Les pontes obtenues par les méthodes précédemment décrites
ont été conservées dans des « cuvettes de Chatton » d’une capacité
de 15 cm?, recouvertes d’une plaque de verre.

Les élevages ont été effectués 2 des temperatures comprises
entre | 4° et + 16°,

Quelques essais faits 4 des températures supérieures 4 18° ne

o

furent pas poursuivis 4 cause de fréquents envahissements bacté-
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riens et d’une évaporation trop forte entrainant une concentration
anormale et nuisible en sels dissous.

L’élevage des larves néonates a été réalisé dans des cuvettes de
Chatton ensemencées préalablement avec des algues microscopiques.
Il s’accompagne d’une mortalité extrémement forte au cours des
premiers stades (notamment lors de la premiére mue). Afin de
déterminer si cette mortalité n’était pas due a la nature particuliére
des larves parthénogénétiques, nous avons fait des élevages com-
parés de pontes fécondées et de pontes parthénogénétiques d’une
méme espéce,

Cloéon simile Ein.

Ponte fécondée : une femelle capturée in copula le 12 octobre
1955, pond le 14. L’éclosion a lieu les 5 et 6 novembre 1955 et donne
1280 larves néonates qui sont mises en élevage. Trois femelles seu-
lement parviennent a I’état adulte fin juin et début juillet de I’année
suivante, soit une proportion de 1 adulte pour 425 larves néonates.

Ponte parthénogénétique : une imago de la méme espéce, obtenue
a partir de nymphe, pond le 14 octobre 1955. Cette ponte ne fournit
que 24 éclosions et une seule femelle parthénogénétique atteint
I'état adulte. Soit un pourcentage de 1 imago pour 24 larves.

Centroptilum luteolum (Miill.).

Ponte fécondée : une femelle capturée in copula le 12 octobre
1955 aun début de I’aprés-midi, pond le méme jour a 18 h. Des
1320 larves écloses, cent seulement ‘sont élevées et fourniront une
seule femelle morte a I'état de nymphe le 3 aofit 1956. Pourcentage :
1 adulte pour 100 larves.

Ponte parthénogénétique : 576 larves issues de la ponie d’une
femelle vierge du 15 octobre 1955 donnérent cinq femelles. Donc
une proportion voisine de la précédente : 1 adulte pour 115 larves.

En somme, les larves néonates parthénogénétiques sont aussi
viables que les larves néonates des especes correspondantes issues
de pontes fécondées.

Les élevages des Ephéméroptéres limnophiles, compte tenu des
remarques précédentes, ne présentent pas de difficultés spéciales.
Nous avons pu obtenir le cycle complet de :

Cloéon simile Etn.

Cloéon sp.
Centroptilum luteolum (Miill.).

Par contre, I'élevage des Ephéméroptéres rhéophiles, ex. Baétis
pumilus (Burm.), Centroptilum pennulatum Etn., et de la plupart
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des espéces parthénogénétiques d’eau courante, se révéla presque
toujours infructueux, méme lorsqu’il fut tenté avec un trés grand
nombre d’individus (11 000 pour Baétis pumilus et 7 000 pour Cen-
troptilum pennulatum) et dans certains cas en eau courante.

Une exception doit étre faite pour Baétis pumilus dont nous
avons oblenu (22 mars 1959) trois imagos femelles a partir d’une
ponte parthénogénétique. C’est une nourriture appropriée qui nous
a permis ce résultat; cette observation semble indiquer I'impor-
tance de la qualité de la nourriture dans la réussite de 'élevage des
Jarves théophiles.

Influence du milieu d’éclesion et « effet de masse ».

Notre attention fut attirée par le fait suivant : dans une ponte
vierge de Bdétis scambus Etn. que nous avions abandonnée pendant
quelques semaines, certaines larves avaient franchi le cap de la
premiére mue et avaient pu atteindre les 3° et 4° stades. Leur mort
semblait due au manque de nourriture. Ceci était d’autant plus
remarquable que toutes les larves néonates de cette ponte mises -
précédemment en élevage mouraient invariablement dans les 24 h
qui suivaient leur éclosion.

Des faits du méme genre furent observés par la suite dans des
pontes de Centroptilum pennulatum Etn.

L’expérience suivante fut tentée avec Centroptilum ? lituratum
(Pict.). Un lot fut constitué par 8 cuvettes de Chatton contenant
chacune 200 larves placées dans de I’eau provenant du récipient ou
avait eu lieu la ponte. Un lot témoin fut formé de larves placées
dans de T'eau du robinet 4 la méme température que celle du lot
précédent.

Les résultats furent trés significatifs : 48 h plus tard, toutes les
larves du lot témoin étaient mortes, alors que 25 % de celles du
premier lot avaient survécu et mué.

Ces constatations montrent I'influence du milieu d’éclosion sur
le développement ultérieur, tout au moins en ce qui concerne les
premiers stades. On comprend fort bien qu’il puisse intervenir en
espace restreint mais dans la nature et en eau courante, son role
semble problématique. Cependant, il pourrait encore jouer pour les
espéces qui déposent leurs ceufs en masse (par exemple Baétis
rhodani (Pict.) et Baétis dorieri Degrange) dont les jeunes larves
sont souvent rassemblées sous les pierres ou ont été fixées les
pontes.

Quoi qu’il en soit, ces résultats paraissent relever d’une action
distincte de celle d’ « effet de masse » que nous avons d’ailleurs pu
observer au cours de nos élevages.
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Dans certains élevages que nous avons pu conduire jusqu’a
Pimago, il était intéressant de pouvoir déterminer le nombre de
mues que comporte le cycle complet de ’espéce. Ceci nous a amené
4 pratiquer des élevages de larves néonates isolées, qui ne seraient
pas indispensables si tous les sujets d’une méme ponte, éclos le
méme jour, muaient simultanément. Mais rapidement des diffé-
rences se produisent et si le lot comprend, ne serait-ce qu’une
trentaine de sujets, il est impossible de suivre I'évolution de chaque
individu surtout lorsque les mues se succédent a des intervalles de
2 4 3 jours. :

Dans un seul cas que nous considérons jusqu’a présent comme
exceptionnel, celui de Clofon simile Etn., le cycle complet a été
obtenu & partir de larves néonates isolées provenant d’une ponte
fécondée (cf. Ch. DEGRANGE [66]). Au contraire, tous les autres éle-
vages que nous avons pu réussir ont porté sur des larves groupées.

A titre d’exemple, nous donnerons les résultats que nous avons
obtenus avec Centroptilum luteolum (Miill.) :

Ponte du 15 octobre 1955 :

A) Larves isolées .......... 97 lots d’une larve par coupelle (larves prove-
nant des éclosions des 6, 9, 10 et 12 déc. 55).
Larves groupées ........ 1. Un lot de 30 larves (éclosions du 7 déc. 55);

2. Un lot de 29 larves (éclosions du 8 déc. 55);
3. Un lot de 34 larves (éclosions du 11 dée. 55).

Résultats :
Larves isolées .......... Aucune larve isolée ne parvient a I’état adulte.
Larves groupées ........ 1. Trois femelles et deux madles;
2. Toutes les larves meurent en cours de déve-
loppement;
3. Deux femelles.
B) Larves isolées .......... 81 lots d’une larve par coupelle (éclosions des
29 et 30 déc. 1955).
Larves groupées ........ 1. Un lot de 63 larves (éclosions des 1°* et
2 janvier 1956);
2. Un lot de 26 larves (éclosions des 3, 4 et
5 janvier 1956).
Résultats :
Larves isolées .......... Méme résultat que pour le premier essai.
Larves groupées ........ 1. Deux adultes : 1 2 et 19 ;

2. Six adultes: 12 et 5 @.

Il est nécessaire de souligner que les difficultés d’élevage ne
semblent concerner que les trés jeunes larves : les sujets agés sup-
portent I'isolement, et 4 ces stades une surpopulation entraine au
contraire une mortalité importante.

Dés 1946, P. P. Grasst [110] indiquait que « le groupe a tou-
jours une influence sur I'individu par le fait qu’il erée par lui-méme
un milieu particulier, un biotope, favorable ou non a Vindividu pris
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isolément », et désignait sous le nom « d’effet de masse » : « la
conséquence d’une modification physico-chimique du milieu, effec-
tuée par les animaux eux-mémes qui, ainsi, se trouvent placés dans
un biotope différent de celui dans lequel vit individu isolé ».

Par la suite, Cl. MaTHON [182] rappelait que « pour des condi-
tions écologiques apparemment identiques, des individus isolés
d’une espéce donnée donnent une réponse négative, tandis que
celle donnée par un groupe, plus ou moins dense, constitué d’indi-
vidus appartenant 4 la méme espéce, est positive en ce qui concerne
la survie de I'espéce ».

Il semble donc possible de rapporter a un « effet de masse » le
résultat négatif observé lors de Iisolement de larves parthénogéné-
tiques de certains Ephéméroptéres et la réponse favorable que des
sujets de méme 4ge et de méme provenance donnent lorsqu’ils sont
placés en groupe.

En conséquence, nous avons constamment élevé en groupe les
larves néonates des espéces parthénogénétiques écloses le méme
jour et provenant d’une méme ponte. Nous avons ainsi obtenu le
cycle complet de ces Ephéméroptéres, mais sans connaitre exacte-
ment le nombre de leurs mues.

LISTE DES CAS DE PARTHENOGENESE

Aux dix cas de parthénogenése que nous avons déja signalés
f54], des recherches ultérieures ont permis d’en ajouter 16 autres.
Ils se répartissent en 6 familles et 14 genres ou sous-genres :

Famille Siphlonuride :

1. Siphlonurus lacustris Etn.
2. Siphlonurus aestivalis Etn.

Famille Baétidee :

. Baétis niger (L.).

. Baétis pumilus (Burm.).

Baétis scambus Etn.

. Baétis subatrebatinus Grnd.

. Centroptilum ? lituratum (Pict.).
. Centroptilum luteolum (Miill.).

. Centroptilum pennulatum Etn.

ccoc\lcﬁgﬂdkw

10. Cloéon simile Etn.
11. Cloéon sp.
Famille Heptageniide :
12. Epeorus alpicola Etn.
13. Epeorus assimilis Etn.
14. Ecdyonurus fluminum (Pict.).
15. Ecdyonurus forcipula (Pict.).
16. Ecdyonurus insignis (Etn.).
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17. Rhithrogena semitincta (Pict.).
18. Rhithrogena sp.

19. Heptagenia lateralis (Curt.).
20. Heptagenia sulphurea (Miill.).

Famille Leptophlebiidz :

21. Habrophlebia modesta (Hag.).
22. Leptophlebia vespertina (L.).

Famille Ephemerellidz :

23. Ephemerella ignita (Poda).
24. E. (Chitonophora) krieghoffi Ulm.
25. E. (Torleya) belgica Lest.

Famille Caenide :
26. Caenis moesta Bengtss.

Au total, plus de la moitié des espéces avec lesquelles nous
avons expérimenté (26 sur 51) ont donné des réponses favorables.
Pour certaines espéces qui se sont montrées réfractaires — Pota-
manthus luteus (1..), Oligoneuriella rkenana (Imh.), Binoculus pen-
nigerus (Mill.) — nous n’avons disposé que d’'un matérie] res-
treint; pour d’autres, polyvoltines (Baétis), les résultats peuvent
varier avec les générations.

Mais il semble bien que quelques genres n’aient aucune aptitude
ala parthénogenése; c’est en particulier le cas du genre Ephemera :
les essais pratiqués sur trois espéces, de provenances variées, ont
été constamment négatifs.

Une simple comparaison de la liste précédente avec celle des
Ephéméroptéres répartis selon leur biotope (p. 19) montre que la
proportion d’espéces parthénogénétiques est sensiblement la méme
pour les Ephémeéroptéres rhéophiles (20 sur 37) que pour les limno-
philes (6 sur 14), encore conviendrait-il d’exclure de ces derniéres
les deux espéces ovovivipares : Cloéon dipierum (L.) et Cloéon
inscriptum Bengtss.

Il 0’y a pas de relation entre le fait qu'une femelle vierge puisse
déposer spontanément ses ceufs et la possibilité d’un développement
parthénogénétique.

Cest ainsi que les représentants des genres Ephemera, Thraulus,
Choroterpes ne figurent Pas dans la liste des espéces parthénogéné-
tiques, bien que leurs femelles non fécondées expulsent leurs ceufs
au simple contact de ’eau.

Pour la méme raison, et contrairement 3 Phypothése proposée
par M.-L. VERRIER [251], il n’existe aucun rapport entre parthéno-
gentse et « pontes aberrantes » chez les Ephéméroptéres.

Par contre, de nombreux Heptageniids, pour qui Textraction
des ceufs est indispensable, présentent un développement parthé-
nogénétique.




126 CHARLES DEGRANGE

LES TYPES DE PARTHENOGENESE DES EPHEMEROPTERES

La parthénogenése d’Ameletfus ludens Needhm. a été considérée
par A. VANDEL [244] comme un type de parthénogenése géogra-
phique.

Par contre, tous les cas que nous avons découverts concerneni
des espéces & sex-ratio normal, c’est-a-dire se reproduisant par voie
sexuée, mais dont au moins une partie des ceufs vierges est capable
de se développer.

Ce mode de développement, qui n’intervient pas normalement
dans la reproduction de ’espéce, est donc une parthénogenése acci-
dentelle ou tychoparthénogenése.

Il nous a paru commode, dans cette étude, de grouper les diffé-
rents cas de parthénogenése observés de la maniére suivante :

Dans une premiére partie et suivant I'ordre systématique, nous
examinerons toutes les espéces — et ce sont les plus nombreuses —
dont il n’a pas été possible d’obtenir les imagos parthénogénétiques
el dont le type de parthénogenése accidentelle reste donc inconnu.

La deuxiéme partie sera réservée a I’étude des trois especes donl
la descendance a pu étre suivie.

Tychoparthénogenése de type encore indéterminé

Pour chaque espéce, nous donnons la provenance et le nombre
de sujets utilisés, les résultats des essais les plus concluants en
précisant le nombre et le mode d’obtention des ceufs, la durée du
développement embryonnaire parthénogénétique et le pourcentage
d’éclosion.

1. Siphonurus lacustris Etn.

Matériel : 17 imagos @ de deux provenances :
le Fier, au Pont de Naves (Haute-Savoie);
le lac Noir du Taillefer (Isére).

Neuf pontes du Fier, toutes obtenues par extraction, sensible-
ment 4 la méme date, nous ont donné des pourcentages d’éclosion
extrémement variables (0 & 33 %) et la durée du développement
embryonnaire a été comprise entre 40 et 163 jours.
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Trois pontes du premier type ont été ainsi observées et deux du
second sans qu’on puisse faire intervenir, pour expliquer ces diffé-
rences, l'action éventuelle d’un facteur externe (température,
lumiére). En outre, dans chaque type et pour chaque ponte les
irrégularités des courbes ont été fidélement reproduites, notam-
ment la présence de deux maxima d’éclosions pour les pontes du
deuxieme type.

2. Siphlonurus wstivalis Etn.

Matériel : 15 imagos ¢ . Ruisseau affluent du lac de Paladru (Isére).

Ponte provoquée ........... ... ... ... 7 mai 1953
Température d’incubation .................... 15°

Nombre d’ceufs .......... ..o, 2678
Nombre d’éclosions ............. .. ... ... .... 145

Durée du développement embryonnaire ....... 159-175 jours
Pourcentage d’éclosion ............... ... ..., 5,41 %

Lors de nos premieres observations [52] nous avions comparé
la durée du développement embryonnaire parthénogénétique de cet
Ephéméroptére a celle d’Ameletus ludens Needhm. et conclu a la
présence d’une diapause de méme durée dans les deux cas.

Chez 8. @stivalis Etn. il s’agit plus vraisemblablement d’un déve-
loppement embryonnaire anormalement prolongé comme on vient
de le voir pour 8. lacustris Etn.

3. Baétis niger (L.).

Matériel : 2 imagos ¢ . Le Méaudret, a Méaudre (Isére).

Ponte provoquée ............ 0ot 30 juillet 1956
Température d’incubation .................... 15°5

Nombre d’ceufs .......... ..o, 592

Nombre d’éclosions ............oiviiiiinns. 210

Durée du développement embryonnaire ....... 18 a 40 jours
Pourcentage d’éclosion ....................... 35,47 %

4. Baétis pumilus (Burm.).

Matériel : imagos ¢ . Le Charmeyran, 4 La Tronche (Isére).

Le développement parthénogénétique de cette espeéce a déja été
signalé [54]. Nous retiendrons plus particuliérement ici les résul-
tats d’essais portant sur 7 pontes provoquées, toutes recueillies au
cours de la premiére semaine du mois de mai 1956 et conservées
dans les mémes conditions.

Nous avons noté de grandes différences dans les pourcentages
d’éclosion (17,4 &4 100 %) :
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Ponte provoquée ............................ ler mai 1956
Température d’incubation .................... 13°5
Nombre d’ceufs .............................. 1734
Nombre d’éclosions .......................... 302
Durée du développement embryonnaire ....... 29 4 56 jours
Pourcentage d’éclosion ................cv..... 17,41 %
Ponte provoquée ............................ 1er mai 1956
Température d’incubation ................... . 13°5
Nombre d'ceufs .................. .. ..., 1573
Nombre d’éclosions .......................... 1573
Durée du développement embryonnaire ....... 23 a4 39 jours
Pourcentage d’éclosion ....................... 100 %

Ceci traduit une aptitude individuelle plus ou moins grande a
Ja parthénogenése. Il est regrettable que les difficultés d’élevage de
cette espéce ne permettent pas d’établir si elle est ou non héré-
ditaire.

Comme chez Siphlonurus lacustris Etn. il existe deux types de
courbes d’éclosion.

b. Baélis scambus Etn.

Matériel : 2 imagos @ . Le Fier au Pont de Naves (Haute-Savoie).

Cette espéce se signale par la durée extrémement variable du
développement embryonnaire parthénogénétique (27 a 250 jours) :

Ponte provoquée ............................ 21 juillet 1956
Température d’incubation .................... 16°3 a 4°
Nombre d’eceufs ......................00uu.... 302

Nombre d’éclosions .......................... 141

Durée du développement embryonnaire ....... 27 a 250 jours
Pourcentage d’éclosion ....................... 46,68 %

La presque totalité des éclosions s’est produite entre le 210° et
le 250° jour (139 éclosions sur 141). Ceci laisse supposer I'existence
d'une quiescence au cours du développement embryonnaire nor-
mal 7, quiescence qui se reproduirait lors du développement par-
thénogénétique.

6. Baétis subatrebatinus Grnd.

Matériel : 1 imago @ . Le Fier, au Pont de Naves (Haute-Savoie).

Eufs extraits ............... ... i, 8 juin 1958
Température d’incubation .................... 15°

Nombre d’eceufs .............................. 735

Nombre d’éclosions .......................... 193

Durée du développement embryonnaire ....... 21 4 52 jours
Pourcentage d’éclosion ..............cuouvn.... 26,25 %

7 Un phénoméne semblable a été observé pour les pontes fécondées de
Heptagenia sulphurea (Miill.).
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7. Centroptilum ? lituratum (Pict.).

Matériel : 1 imago ¢ . Le Fier, au Pont de Naves (Haute-Savoie).

Ponte provoquée .................. ... .. ..., 18 aotit 1956
Température d’incubation .................... 15°5 a 6°b
Nombre d’ceufs .......... ...t 2174

Nombre d’éclosions .....................o.... 1964

Durée du développement embryonnaire '....... 222 a 2656 jours
Pourcentage d’éclosion ....................... 90,34 %

Un mois aprés la ponte les embryons étaient déja visibles a
Pintérieur des ceufs : une quiescence de plus de six mois a donc
précédé les premicres éclosions.

9. Centroptilum pennulatum Etn.

Matériel : pontes de 18 imagos ¢ . Ruisseau le Méaudret, 4 Méaudre (Isére).

Les pourcentages d’éclosion obtenus ont varié entre 20,31 et
44,49 % et la durée du développement embryonnaire a été com-
prise entre 18 et 307 jours :

Ponte provoquée ............... ... 0. 30 aotit 1957
Température d’incubation .................... 16°5 a 6°5
Nombre d’ceufs .............. ... ... oL 1378

Nombre d’¢closions .......................... 280

Durée du développement embryonnaire ....... 18 & 252 jours
Pourcentage d’éclosion ....................... 20,31 %

Ponte provoquée ................. ... ... 30 aoft 1957
Température d’incubation .................... 16°5 & 6°5
Nombre d’ceufs ............ ... ... .. ... ..., 1861

Nombre d’éclosions .......................... 828

Durée du développement embryonnaire ....... 39 & 307 jours
Pourcentage d’éclosion ....................... 44,49 %

Chez cette espéce, il nous a été possible de dénombrer pour
chaque ponte le nombre total d’ceufs ayant subi un développement
parthénogénétique (prolongé ou non jusqu’a I’éclosion). Dans les
deux exemples ci-dessus, ces pourcentages de développement se
sont élevés respectivement a 95,52 et 70,82 % : ceci indique un
déchet important dii a Pexistence de segmentations aberrantes.

Les éclosions se répartissent en deux périodes séparées qui se
{raduisent graphiquement par deux courbes distinctes.

12. Epeorus alpicola Etn.

Matériel : 2 subimagos ¢ . Ruisseau de Theys (Isére).

Eufs extraits ........ .. ... i i, 19 mai 1959
Température d’incubation .................... 15 a4 19°
Nombre d’ceufs .............. ..o, 3 166
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Nombre d’éclosions ..............c.vvvinnnn.. 130
Durée du développement embryonnaire ....... 33 4 43 jours
Pourcentage d’éclosion ...............c..uon.. 4,10 %

Pourcentage d’éclosion faible bien que la plupart des ceufs aient
été embryonnés,

13. Epeorus assimilis Etn.
Matériel : 1 subimago ¢ . L’Eyrienx, 4 Beauchastel (Ardéche).

QEufs extraits ........ ... 26 juin 1955
Température d’incubation .................... 15¢

Nombre d’ceufs ............................. . 3545

Nombre d’éclosions .......................... 32

Durée du développement embryonnaire ...... . 22 4 36 jours
Pourcentage d’éclosion ...................... . 0,90 %.

14. Ecdyonurus fluminum (Pict.).
Matériel : imago ¢ . L’Eyrieux, a Beauchastel (Ardéche).

Eufs extraits ................. ... .00, 4 mai 1954
Température d’incubation .................... 13°

Nombre d’eeufs .............. ... ... c.0oui... 1015

Nombre d’éclosions .......................... 3

Durée du développement embryonnaire ....... 45 a4 56 jours
Pourcentage d’éclosion ...................... . 026 %

15. Ecdyonurus forcipula (Pict.).

Matériel : imago ¢ . Ruisseau de St-Etienne-de-St-Geoirs (Isére).

Eufs extraits .......... ... 11 juin 1956
Température d’incubation .................... 15°5

Nombre d’eeufs ...............c.ouuuin.. ... 9832

Nombre d’éclosions .......................... 18

Durée du développement embryonnaire . ...... 35 a4 40 jours
Pourcentage d’éclosion ...................... . 0,18%

16. Ecdyonurus insignis (Etn.).

Matériel : imagos ¢ . L’Eyrieux, 4 Beauchastel (Ardéche).

Eufs extraits ............................... 27 juin 1955
Température d’incubation ................... . 14e¢

Nombre d’ceufs .....................couu.... 3500

Nombre d’éclosions .......................... 13

Durée du développement embryonnaire ....... 25 a 32 jours
Pourcentage d’éclosion ....................... 0,29 %

17. Rhithrogena semitincta (Pict.).

Matériel : imagos ¢ . Ruisseau du Fontanil (Isére) ;
Ruisseau de St-Etienne-de-St-Geoirs.
Les résultats positifs dus 4 des pontes forcées ont été donnés
p- 120 : pourcentages d’éclosions compris entre 3,43 et 20,04 %,
durée du développement embryonnaire variant de 23 a 63 jours,
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18. Rhithrogena sp.

Matériel : imagos Q . Le Doménon, & Revel (Isére);
Le Fier, au pont de Naves (Haute-Savoie).
Dans cette espéce, 'aptitude & la parthénogenése est extréme-
ment faible : pourcentage d’éclosions compris entre 0,23 et 0,76 %
pour des pontes forcées.

19. Heptagenia lateralis (Curt.).

Matériel : imagos ¢ . Le Charmeyran, a La Tronche (Isére);

Le Fier, au pont de Naves (Haute-Savoie).

Cette espéce univoltine, dont le développement embryonnaire
s’effectue au cours des mois chauds, ne présente pas de quiescence.
Cependant, la durée du développement parthénogénétique est deux
a trois fois plus longue que celle des pontes fécondées élevées dans
les mémes conditions.

Ponte provoquée .................... 00t 21 juillet 1957
Température d’incubation .................... 15°5

Nombre d’ceufs .....................cc0iun.. 2173

Nombre d’éclosions .......................... 97

Durée du développement embryonnaire ....... 46 a 71 jours
Pourcentage d’éclosion ....................... 4,46 %

20. Heptagenia sulphurea (Miill.).

Matériel : imago ¢ . Le Rhone, 4 Valence (Drome).

Les pontes fécondées d’Heptagenia sulphurea (Miill.) présentent
une quiescence facultative au cours du développement embryon-
naire. C’est sans doute ce qui explique la longue durée du dévelop-
pement parthénogénétique :

(Eufs extraits ......... ... ... ... .. . ... 21 octobre 1955
Température d’incubation .................... 10°

Nombre d’ceufs .............................. 406

Nombre d’éclosions .......................... 2

Durée du développement embryonnaire ....... 205 a 207 jours
Pourcentage d’éclosion ....................... 0,49 %

21. Habrophlebia modesta (Hag.).
Matériel : imagos ¢ . Le Charmeyran, 4 La Tronche (Isére).

Sept pontes ont été élevées, une seule a fourni une larve :

Ponte provoquée ............cciiiiiiiniinn.. 1e* mai 1956
Température d’incubation .................... 11 a 15°
Nombre d’ceufs .................... ..., 2302
Nombre d’éclosions .......................... 1

Durée du développement embryonnaire ....... 49 jours
Pourcentage d’éclosion ....................... 0,04 %



REPRODUGTION DES EPHEMEROPTERES 133

22. Leptophlebia vespertina (L.). -

Matériel : imagos Q. Lac de St-André (Savoie);
Lac Noir du Taillefer (Isére).

Ponte provoquée ............................ 28 aotit 1955
Température d’incubation ................... . 17 a 13°
Nombre d’ceufs .............................. 1024

Nombre d’éclosions .......................... 23

Durée du développement embryonnaire ....... 42 a 51 jours
Pourcentage d’éclosion ....................... 2,24 %

Il semble bien que les Leptophlebiida se caractérisent par leur
inaptitude a la parthénogenése. En effet, les deux cas positifs pré-
cédents apparaissent déja comme des exceptions pour les espéces
citées, mais plus encore pour Pensemble de la famille puisque cing
autres espéces : Habrophlebia auberti Biancheri, Habrophlebia lauta
Mc Lachlan, Paraleptophlebia submarginata (Steph.), Thraulus
bellus Etn. et Choroterpes picteti (Etn.) ont variablement donné
des résultats négatifs,

23. Ephemerella ignita (Poda).

Matériel : 11 pontes. Le Fier, au pont de Naves (Haute-Savole);
Le Méaudret, & Méaudre (Isére);
Le Furon, & Engins (Isére).

Ces essais, étalés sur 4 années, font apparaitre la grande varia-
bilité des pourcentages de développement (1,4 % a 25,5 %) chez des
sujets de méme provenance et la présence de quiescence au cours
du développement parthénogénétique :

GEufs extraits ......... . ... L. 27 juillet 1956
Température d’incubation ................... . 16°6 a 7°
Nombre d’ceufs .............................. 987

Nombre d’¢closions .......................... 14

Durée du développement embryonnaire ....... 185-244 jours
Pourcentage d’éclosion ....................... 141 %

GEufs extraits ....... ... . 20 juillet 1956
Température d’incubation ................... . 16°6 a 7°
Nombre d'ceufs .............................. 403

Nombre d’éclosions .......................... 103

Durée du développement embryonnaire ....... 204-279 jours
Pourcentage d’éclosion ....................... 25,55 %

24. E. (Chitonophora) krieghoffi Ulm.
Matériel : 10 pontes. Le Fier, au pont de Naves (Haute-Savoie).

Les résultats mettent en évidence, comme dans le cas d’Ephe-
merella ignita (Poda), mais avec plus de netteté, 1’extréme varia-
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bilité des pourcentages d’é
72,4 %) pour des individus d’une méme provenance :

(Eufs extraits

............................... 9 juin 1958
Température d’incubation ........... ... ...... 14 &4 18°
Nombre d’ceufs .............................. 569
Nombre d’éclosions .......................... 25
Durée du développement embryonnaire ....... 30 a 58 jours
Pourcentage d’éclosion .......... e, 4,39 %
@Eufs extraits .......................... . ... 9 juin 1958
Température d’incubation ................... . 14 &4 18°
Nombre d’eceufs ............................. . 1465
Nombre d’éclosions .......................... 1062
Durée du développement embryonnaire ....... 26-76 jours

Pourcentage d’éclosion ,...................... 72,49 %

Aucune quiescence ne suspend le développement parthénogéné-

tique, dont la durée peut toutefois varier du simple au triple.
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Dans trois cas nous avons dénombré la totalité des ceufs ayant
subi un développement, le nombre des éclosions n’en représente
que les 3/5 environ :

5°ponte 7°ponte 9°ponle
Nombre d’eceufs embryonnés ...... 996 37 185
Nombre d’éclosions .............. 586 25 135

Des segmentations anormales entrainent un déchet important
au cours de la période embryonnaire.

Les courbes d’éclosion ont un maximum compris entre le 31° et
le 34° jour d’incubation, maximum qui correspond & un nombre
d’éclosions égal au quart du total des éclosions de chaque ponte.

25. E. (Torleya) belgica Lest.

Matériel : 2 imagos ¢ . Ruisseau de St-Etienne-de-St-Geoirs (Isére);
L’Herbasse, 4 Pont-de-I’Herbasse (Drdome).

De trés faibles pourcentages d’éclosion ont été observés, mais
Iinsuffisance du matériel ne permet pas de tirer de conclusion
définitive :

Ponte provoquée ........... .. ... .. i, 10 juin 1956
Température d’incubation .................... 13°4-16°6
Nombre d’ceufs ............ ... . il 1689

Nombre d’éclosions ...........cccvooiiiina.. 14

Durée du développement embryonnaire ....... 39 4 50 jours
Pourcentage d’éclosion ............. ... ... ... 0,82 %

Eufs extraits ........ it 6 juillet 1956
Température d’incubation .................... 15°7 - 16°6
Nombre d’ceufs .......... ... ..o, . 130

Nombre d’éclosions ...............ccovvnvinn, 10

Durée du développement embryonnaire ....... 34 4 46 jours
Pourcentage d’éclosion .............. ......... 1,36 %

1l semble que A. Gros [112] ait observé un développement
parthénogénétique d’ceufs extraits d’'une subimago, le pourcentage
d’éclosions était élevé (supérieur 4 50 %).

Cette espéce se distingue d’Ephemerella ignila (Poda) par
Pabsence de quiescence au cours du développement embryonnaire.

26. Caenis moesta Bengtss.

Matériel : imagos @ . Lac de St-Sixte (Is¢re).

Eufs extraits ... ... ... i 31 juillet 1956
Température d’incubation .................... 16°

Nombre d’ceufs .......... ... ... .. ... . .. ... 403

Nombre d’éclosions ..................... . .... 4

Durée du développement embryonnaire ....... 29 a4 36 jours

Pourcentage d’éclosion ....................... 0,99 %
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CEufs extraits ..................... .o ... 23 juillet 1956
Température d’incubation .................... 16°

Nombre d’ceufs ............................ .. 800

Nombre d’éclosions .......................... 86

Durée du développement embryonnaire ....... 15 a 29 jours
Pourcentage d’éclosion :...................... 10,75 %

Les Caenida montrent une faible tendance a la parthénogénése.
Sur les quatre espéces étudiées : Caenis horaria (L.), Caenis moesta
Bengtss., Caenis macrura Steph. et Caenis robusta Etn., une seule
a présenté un développement parthénogénétique.

D’aprés M.-L. VERRIER [251], G. ZEREGA-FOMBONA aurait cons-
taté un cas de parthénogénése chez Caenis dimidiata Steph. (= C.
horaria L.); nos essais n’ont pas confirmé cette observation.

Les espéces a descendance parthénogénétique ont donné an
cours des générations successives soit des individus des deux sexes
(parthénogenése deutérotoque), soit uniquement des sujets femelles
(parthénogenése thélytoque).

La parthénogenése deutérotoque de Centroptilum luteolum (Miill.)

Souche du lac d’Annecy.

Trois générations parthénogénétiques successives ont été obte-
nues a partir de la ponte d’une femelle provenant du lac d’Annecy.
(1°7 juin 1955).

G G 9 (imago femelle - souche)
G, G, sub 3 1
15 sujets G, 2,
(24,13¢9) G nog,aG ng,
G1 sub‘g 13 Gl sub 3 .
G191aG193 G194aG197
Gy Gy 83,1 Gy 844
];1 sujets G, noQ 8.1 G, sub ¢ 4.1 2 Gy subg@ 4.3
2g,129) Gy subo, . a G, sub o, . :
Gy 935,15 Gy Q305 GyQg3
f’a ot Ggmno,, Gy ngy0,
sujets G3n9321 G3n9322
(g,80) .2, .2,
Gl’ G2, G3 ................. 1re, 2¢, 3¢ générations parthénogénétiques.
Sy Q@ e i imago male, imago femelle.
subg, subo .............. subimago male, subimago femelle.
DA, Q ..iiiviiriunnn...., nymphe male, nymphe femelle.
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CYCLE VITAL.

Ces trois générations se sont succédées du début de juin 1955
(ponte de la femelle-souche) 4 courant janvier 1957 (mort de la
derniére nymphe de troisiéme génération), ce que schématise le
diagramme ci-joint.

Grarvuigue 111

Un cyele court de trois mois (1" génération), limité aux mois
chauds, a été suivi d’un cycle long de 9 mois (2° génération) s’éten-
dant sur les mois d’hiver, puis d’un nouveau cycle (3° génération)
qui s’est révélé anormalement long par suite des températures rela-
tivement basses (moyenne 15°5) qui se sont maintenues pendant
Iété 1956.
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RESULTATS NUMERIQUES ET SEX RATIO.

Nombre d’ceuf
OmmI{: enoeu S Nombre de % moyen Nombre de
incubation larves néonates d’éclosion sujets obtenus
5736 (9 pontes) 2796 48,74 33 G &, 28 ¢)

Le pourcentage des sujets obtenus par rapport aux larves mises
en ¢levage est de 1,18 %. Ce qui revient a dire qu’il faut mettre en
élevage 100 larves parthénogénétiques de Centroptilum luteolum
(Miill.) pour espérer obtenir un adulte.

Le nombre des males par rapport a celui des femelles est dans
la proportion de 1 4 6 8. Ce sex-ratio ne correspond pas a celui de
cette espéce dans la nature out les individus des deux sexes sont en
nombre égal.

VARIATION DES POCURGENTAGES D’ECLOSION AU COURS DES DIFFERENTES
GENERATIONS.

Il était intéressant de savoir dans quelle mesure 'aptitude & la -
parthénogenése pouvait étre considérée comme un caractére héré-
ditaire dans une souche donnée d’Ephéméroptére. Nous n’avons pu
tenir compte de la ponte de la femelle d’origine dont les ceufs
avaient été extraits, mais en comparant les pourcentages d’éclosion
de la ponte de la femelle de premiére génération G, ¢ ;5 4 ceux des
pontes des femelles-filles de deuxiéme génération G, 931, Gy Q2.2
et Gy ¢ 3.5 dont les ceufs ont été obtenus par ponte provoquée, on a :

Gy 9 3.1 44,48 %, ponte 29 mai 1956.
Gy 930 65,10 %, ponte 30 mai 1956.
Gy 913 66,65 %, ponte 3 juin 1956.

Gy 23
60,65 %, ponte 31 aohit 1955

Soit pour les trois femelles de deuxiéme génération, un pour-
centage moyen de 58,74 %, trés voisin de celui de la femelle de
premiére génération.

8 Une proportion semblable s’observe pour les imagos élevés a partir de
pontes fécondées.
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DUREE DU DEVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE PARTHENOGENETIQUE AU
COURS DES GENERATIONS SUCCESSIVES.

Si on représente les courbes d’éclosion des pontes de la femelle
de premiére génération G, ¢, et celles des femelles - filles de
deuxiéme génération Gz ¢, ,, Gy, 935 et G2 93,3, et si l'on super-
pose ces courbes, on constate que la durée minimum d’incubation
est sensiblement la méme (21 a 26 jours).

Par contre, la durée maximum s’avére plus importante pour la
ponte de premiére génération (94 jours) que pour celles de deuxi¢me
génération (48 4 55 jours). Ces différences sont dues aux variations
de la température, qui a constamment décru, de 17 A 8°, durant
Fincubation de la premiére ponte, tandis qu’elle s’élevait de 14 a 16°
pour les secondes.

Souche de l'étang de Réaumont.

L’élevage fut conduit de fagon un peu différente : au départ, les
~pontes de huit femelles-souches ont été recueillies afin de comparer
les pourcentages d’éclosions de sujets de méme provenance et de
méme génération et aussi pour tenter d’avoir un plus grand nombre
d’adultes. Dans certains cas, deux générations successives ont été
obtenues.

Gag - Gal 21 Ga1n91

2 sujets ¢

G, @ —> Gy 9, Gy 99 Gy 94

3 sujets @

Gc Q —> ‘Gcl n g, Gcl sub &, & Gcl sub N

18 sujets

(43,149) Ge1“91 Gclng2 Gcl suhg1 a Grcl sub Q5
G 94 Gy 95 a Gy 94
G @11 Gy Q21

Ggo —> Gy 9, Gy sub o, Gy, sub g, Gyumey; Gymo,
b sujets ¢

G o > G,y 9, G 92 & Gy gg Gqamnoy G, sub g,
12 sujets | I

g, 119) | \

Geom @1y Gy sub 9,
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G, Q. —> G, 9,26G; ¢, G, ,subo,aG,subo, G ,no aG,;ng,
17 sujets

(13,169 G-h1 n g,

Gi Q
G @
Ga 2,6G,9, Grc Q iienn imagos femelles-souches.
Gy Gy Gog oovevieens premiére génération parthénogénétique.
G, G Go covvvnnnn. deuxiéme génération parthénogénétique.
a2’ b2 e2
B Q e, imago male, imago femelle.
sub 2, sub o ......... subimago male, subimago femellec.
L D - o nymphe méale, nymphe femelle.

RESULTATS NUMERIQUES.

Nombre d’ceufs
mis
en incubation

Nombre de

. éclosion
larves néonates %

¢ souches . ... 8795 5293 60,18 %
1™ génération .. 10 043 5431 54,07 %
Total ....... 18 838 10 724 56,92 %

———

Le nombre de sujets obtenus par rapport au nombre de larves
mises en élevage est donc de 1 % pour la premiére génération
(53 individus, 6 &, 47 ¢, pour 5 293 larves néonates), mais il n’est
plus que de 0,07 % pour la deuxiéme génération (4 individus ¢
pour 5431 larves neonates)

L’intérét essentiel de cette série d’essais res1de dans la confir-
mation des résultats précédemment obtenus, a savoir 'apparition
de males dans la descendance parthénogénétique.

Quelques remarques peuvent étre faites a ce sujet :

Le sex ratio est plus aberrant que dans la souche précédente, la
proportion moyenne étant d’environ un maéile pour huit femelles
(exactement 2 g pour 17 ¢). Toutefois, dans certaines lignées (par
exemple G.) la proportion des méales par rapport i celle des femelles
est de 1 a 3, donc nettement plus élevée.

Les males ne sont apparus que dans les lignées a forte descen-
dance (G, G, G,), ce qui pourrait naturellement s’expliquer en
vertu de la loi des grands nombres.
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CYCLE VITAL.

Dans les cas les plus favorables, deux générations parthénogé-
nétiques successives ont donc été obtenues. Nous prendrons comme

type la lignée G,.
I M

(D)

GraPHIQUE IV

La femelle G, 9 appartenant a la génération estivale de I'espéce,
sa ponte (15 octobre 1955) a inauguré une génération i cycle long
de 8 mois (hiver-printemps), mais de plus une perturbation impor-
tante due au décalage des éclosions (qui se sont réparties du
22 novembre au 28 mars) a contribué a prolonger la durée du déve-
loppement embryonnaire et & étaler d’autant le cycle vital.
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La femelle G, 95, issue de cette premiére génération, est a
Porigine d’un nouveau cycle long de dix mois, dont la durée ne
peut s’expliquer (comme pour la souche d’Annecy) que par une
température de 'eau anormalement basse durant I’été 1956.

VARIATIONS DES POURCENTAGES D’ECLOSIONS.

Les pourcentages fournis par les femelles-souches, trés variables,
sont compris entre 14,50 % (G, 9) et 76,35 % (G, ¢). Le pourcen-
tage moyen des huit individus est de 57,14 %.

Dans une lignée donnée (lignée e), au cours des deux générations
successives, on reléve :

9 souche ¢ filles

G, ¢ Ge91 Ge9s Ge9s Ge?s Ge?s5 Ge?6 G917 G. 93

56,95 44,38 72,01 60,61 44,83 36,62 27,65 54,01 63,23

Les pourcentages d’éclosions des femelles-filles présentent donc
la méme variabilité que ceux des différentes femelles-souches. On
ne saurait donc considérer le pourcentage d’éclosion comme un
caractere héréditaire. Toutefois, le pourcentage d’éclosion moyen
des femelles-filles (50,40 %) reste voisin de celni de la femelle-
souche (56,95 %).

DUREE DU DEVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE PARTHENOGENETIQUE AU
COURS DES GENERATIONS SUCCESSIVES.

Si 'on représente comme précédemment les courbes d’éclosions
superposées de la femelle-souche (G, ¢ ) et des femelles-filles (G, 9 1,
Gey 225 G @ 4), on constate un décalage trés net entre la premiére
et les secondes.

L’examen des courbes de température correspondantes montre :

1° Que la durée du développement embryonnaire est fonction de
la température;

2° Que cette durée est en conséquence fort différente (pour les
deux générations, variant ainsi du simple au triple);

3° Que les ceufs de pontes différentes, mais provenant de femelles
de méme génération, présentent un développement embryonnaire de
longueur semblable.
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Si nous analysons ces résultats de facon plus approfondie, nous
noterons que la durée du développement embryonnaire de la femelle-
souche a été comprise entre 38 et 164 jours, ce qui correspond a une
constante thermique ® de 435 et 1448 jours-degrés, tandis que pour
les femelles-filles ce méme développement a nécessité entre 14 et
46 jours correspondant a des constantes thermiques de 209-267 et
698-708 jours-degrés.

Compte tenu des conditions de température réalisées dans nos
élevages, les résultats obtenus avec la souche de Réaumont confir-
ment ceux que nous avaient donné la souche d’Annecy.

La parthénogenése thélyloque

1. Gas de Cloéon simile Etn. Souche du lac de St-André.

Trois générations parthénogénétiques successives ont été obte-
nues a partir de la ponte d'une femelle provenant du lac de St-André
(Savoie) le 25 avril 1955.

G G ¢ (imago femelle-souche)

G, Gy 94

1 sujet ¢ J{

Gy Gymoyy & Gyno,g,
27 sujets @

Gy 911 Gy 910 Gy 913 & Gy Q44
Gg Gy Q401 Gg 91.3.1 Ggm o9y 144

3 sujets 9

® On appelle constante thermique la relation constante qui existe entre la
température et le temps nécessaire pour obtenir un état de développement
déterminé.
gy x = Cte :
§ représente la température effective, et x le temps que dure le développement.
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CYCLE VITAL.

GRAPHIQUE V

Les trois générations se sont succédées du 30 avril 1955 (ponte
de la femelle-souche) au 10 avril 1957 (ponte de la femelle de 3°
génération), ce que schématise le diagramme ci-joint.

A un cycle court de trois mois et demi (1™ génération) qui
s’est déroulé au cours des mois chauds de l’année (température
moyenne des bacs d’élevage 13 a 17°), a suceédé un cycle long de
neuf mois qui s’est étendu sur les mois froids (température
moyenne 15 4 5°) et auquel a suivi un nouveau cycle long (3° géné-
ration) de prés de onze mois. Ce fait, comme on I'a vu précédem-
ment, s’explique par la température exceptionnellement basse de
Peau des cuvettes d’élevage au cours de 1’été 1956.
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RESULTATS NUMERIQUES.

Nombre d’ceufs Nombre % moyen Nombre
mis en incubation de larves d’éclosion de sujets
néonates obtenus

20191 (16 pontes) 402 1,99 % 31 ¢

Le pourcentage moyen des sujets obtenus par rapport aux
larves mises en élevage est de 7,71 %, donc beaucoup plus élevé que
celui de Centroptilum luteolum (Miill.). De plus, ce pourcentage est
extrémement variable suivant les générations et s'éléve a 31,81 %
pour les sujets issus de la ponte de la femelle de premiére géné-
ration.

VARIATIONS DES POURCENTAGES D’ECLOSIONS.

Ces pourcentages ne sont pas directement comparables au cours
~des générations successives, car les ceufs de la femelle-souche (G ¢ )
et de la femelle de premiére génération (G, ¢,) ont été extraits,
alors que ceux des femelles de deuxiéme génération ont été déposés
par ponte provoquée.

En G,, les pourcentages d’éclosions sont trés variables (0,10 &
10,89 %), mais restent faibles.

DUREE DU DEVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE.

1° Au cours des générations successives.

Malgré les époques différentes de I'année auxquelles ils se sont
déroulés, les quatre développements embryonnaires examinés n’ont
pas présenté des écarts de durée aussi remarquables que ceux que
nous avons notés pour Centroptilum Iuteolum (Miill), les dates
limites étant comprises ici entre 15 et 61 jours.

Durée du développement
Ponte de la o embryonnaire
Minimum Maximum
Go ., 19 jours 61 jours
Gl 9 R R e 15 > 51 >
G2 9 1.2 ¢+ e s 0 e st et i e 29 > 59 >
G3 Sub Q 1.2.1 v v e e e e ee e 31 > 57
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2° Des pontes d’'une méme génération.

Cette étude, faite pour la génération G,, montre des écarts plus
grands entre les durées des développements embryonnaires de
pontes d’'une méme génération qu’entre celles des pontes des géné-
rations successives.

Les durées limites de ces développements, qui se sont déroulés
sensiblement 4 la méme température, ont été respectivement de 23
4 38 jours pour les minima et de 46 4 68 jours pour les maxima.
Les écarts de durée observés ne sont pas dus aux facteurs externes.

Souche de I'étang de Réaumont,

Les résultats de cet élevage furent extrémement décevants : au
total 7 sujets de premiere génération seulement ont été obtenus,
bien que 6 femelles-souches aient été utilisées au départ et que les
pourcentages d’éclosion des pontes correspondantes aient été rela-
tivement élevés.

Les conditions d’élevage étant restées identiques & celles de la
souche précédente, peut-étre faut-il expliquer ce résultat par Pexis-
tence chez Cloéon simile Ein. de races distinctes plus ou moins

aptes a la parthénogenése.

Ces résultats sont consignés dans le tableau ci-dessous :

G, ¢

Gy, @ Gy Q4 Gy 9, Gy 93 Gy m o9y
4 sujets o

G, ¢ G,
1 sujet @

a 21

Grd Q
G, Ge1 94 Gy Q2

2 sujets 9

,Gg Q

(.YCLE VITAL.

Le cycle vital présente un intérét extrémement réduit du fait de
Pobtention d’une seule génération. Cette génération correspond a
un cycle long de 10 mois environ : du 21 septembre 1955 (ponte de
la femelle-souche G, ¢) au 25 juillet 1956 (ponte de la femelle de
premiere génération G, ¢ 3).
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RESULTATS NUMERIQUES.

Nombre d’ceuf

om ;:lais‘oeu s Nombre de % moyen Nombre de
en incubation larves néonates d’éclosion sujets obtenus
8 443 (6 pontes) 672 7,95 % 7¢

Le pourcentage moyen d’éclosion (7,95 %) est voisin de celui de
ia souche précédente 4 la méme génération (10,89 9%). Par contre,
le pourcentage de sujets obtenus par rapport aux larves mises en
¢levage n’est que de 1,04 %, alors qu’il s’élevait a 31,81 % pour la
génération correspondante du lac de St-André.

POURCENTAGES D’ECLOSIONS.

Nous pouvons noter comme précédemment la variabilité extréme
des pourcentages d’éclosions des différentes pontes de premiére
génération (1,15 4 18,09 %) et une variabilité aussi importante en
deuxi¢me génération entre individus de méme souche.

DUREE DU DEVELOPIFEMENT EMBRYONNAIRE.

Le véritable intérét de cette souche aura été de mettre en évi-
dence la relation dtroite existant entre la durée du développement
embryonnaire et la température du milieu d’incubation.

Quatre des pontes des femelles-souches (G, ¢, G, 9, G. 9, G, 9)
ont été déposées en septembre-octobre 1955 et deux (G, 9, G;9) en
juin-juillet 1956. Les durées des développements embryonnaires
des premiéres sont respectivement de 32 4 194 jours, tandis qu’elles
ne sont plus que de 19 a 46 jours pour les secondes.

En premiére génération, trois pontes (Gy; 91, Guyi 92, Gy 93)
furent obtenues en juin-juillet 1956 et leurs durées de développe-
ment furent comprises entre 19 et 46 jours, donc trés comparables
a celles des femelles-souches pour la méme période.

Ces résultats sont schématisés dans le diagramme ci-contre sur
lequel les températures moyennes de chaque mois ont été portées.
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TEMPERATURE . .
1€ W
NN DVRE: MINIMOM DU DEVELOPPEMENT EMBRYONNAIRE
" VA FER 10DE D*ECLOS 10N
8

25~ VH’—56 20 VIU 56

‘ mmcg

9-V1I 56 ZB—VII 56

/W/// §G¢ 2

o

16

12

4 : PONTE D!BUT DES ECLOS 1ms
: 2I-1x-5% 32 six-ss

GRAPHIQUE VI

2. Gas de Cloéon sp. du lac de I'Infernet 19,

L’étude des sujets parthénogénétiques de cette espéce n’a pu
étre poursuivie que durant une seule génération.

Ces individus étaient issus des pontes de deux femelles-souches
provenant de 'un des lacs de I’Infernet (Massif de Belledonne, Isére).

Voici les résultats de cet élevage :

10 Ce Cloéon parait étre une espéce nouvelle, trés voisine de C. simile Etn.



G, ¢
18 sujets ¢

Gy, @
2 sujets @

CYCLE VITAL,
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Gy 91 Gy Q9

G,, sub ¢, a G,, sub @ 44

al a

(’:1] n 95
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L’unique génération obtenue est caractérisée par un cycle vital
extrémement long : 11 4 13 mois, di. & une quiescence embryon-
naire (durée du développement embryonnaire 160 a 330 jours).

RESULTATS NUMERIQUES.

Date de | Nombre | Nombre % Nombre
? ponte d’ceufs d’ceufs | éclosion |de descen-
dants
G, ¢ 21.1X.55 786 306 39,18 18
Gy 9 21.1X.55 744 92 12,36 2
Ggo** 8.I1X.56 990 135 13,63 —
G.9** 10.1X.56 906 235 25,93 —
Geo ™ 10.I1X.56 991 468 47,22 —
Gy, 9™ 10.1X.56 513 99 19,29 —

** Femelles dont la descendance n’a pas été élevée.

Les résultats significatifs sont ceux de la souche G, qui compte
18 sujets, tous femelles dans sa descendance. Ces résultats pren-
dront toute leur valeur lorsque nous étudierons par comparaison les
individus issus d’une ponte fécondée comme cela a pu précisément
étre fait pour cette espéce. Les pourcentages d’éclosions sont nette-
ment plus élevés que ceux de Cloéon simile Etn.



150 CHARLES DEGRANGE

ACTION DE FACTEURS EXTERNES SUR LE DEVELOPPEMENT
EMBRYONNATIRE PARTHENOGENETIQUE

Ce sont essentiellement la température et I'éclairement, ces deux
facteurs étant souvent inséparables.

TEMPERATURE.

Elle peut avoir :

1° Une action favorisante sur le développement embryonnaire
de certaines espéces.

Des ceufs extraits d’une femelle de Siphlonurus lacustris Etn.
ayant séjourné quelques heures 4 une température de 20° ont donné
un pourcentage d’éclosions vingt fois supérieur A celui d’une ponte
de femelle de méme origine, mais placée directement & la tempéra-
ture d’élevage (14°).

Une observation identique a été faite sur Rhithrogena sp. 1.

A) Ponte forcée compléte ...................... 16 mars 1959
(Eufs maintenus 24 h & 20°, puis placés a 10°,
Nombre d’ccufs .............. ... ............ 1 806
Nombre d’éclosions .......................... 93
Pourcentage d’éclosions ..................... 5,14 7,

B) Ponte forcée compléte ....................... 16 mars 1959
(Eufs placés -directement a 10°,
Nombre d’eeufs .............................. 1276
Nombre d’éclosions .......................... 2
Pourcentage d’éclosions ..................... 0,15 9%

2° Une influence plus banale sur la durée du développement
embryonnaire. La durée minima du développement embryonnaire
parthénogénétique est fonction de la température (59 jours a 10°
et 25 jours 4 20° pour Baétis pumilus (Biirm.).

Pour les espéces présentant un développement parthénogéné-
tique important et constant, la vitesse du développement croit avec
la température jusqu'a une certaine limite au-dela de laquelle les
ceufs dégénérent (Ex. : 23° pour Baétis pumilus (Biirm.).

ECLAIREMENT.

Nous avons étudié Iinfluence de I’éclairement et de I'obscurité
a différentes températures sur le développement parthénogénétique

11 Provenance : la Drevenne (Isére).
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de quelques espéces : Baétis pumilus (Burm.), Cloéon simile Ein.,
Centroptilum luteolum (Miill.). En voici quelques résultats :

Baétis pumilus (Burm.). — Provenance : le Charmeyran, 4 La
Tronche (Isére). Ponte (13 mars 1959) partagée en 4 lots :

— 1er lot (272 ceufs). T : 10°, éclairage normal.

Durée minimum du développement .......... 59 jours
Nombre d’6closions ............ i, 209
Pourcentage d’éclosions ...................... 76,83 %

— 20 lot (140 ceufs). T : 10°, obscurité.

Durée minimum du développement .......... 59 jours

Nombre d’éclosions .......................... 96

Pourcentage d’éclosions ...................... 67,60 %
— 3¢ lot (527 ceufs). T : 23°, éclairage mormal.

Durée minimum du développement .......... 25 jours

Nombre d’éclosions ............ ... ouent. 27

Pourcentage d’éclosions ...................... 5,12 9%

— 4° lot (303 ceufs). T : 23°, obscurité.

Durée minimum du développement .......... 25 jours
Nombre d’éclosions ............ ... ... .. .... 29
Pourcentage d’éclosions ...................... 9,57 %
Centroptilum luteolum (Miill.). — Provenance : Etang de Réaumont

(Isére). Ponte (30 décembre 1955) partagée en 2 lots :

— 1ot lot (441 ceufs). T : 18°, éclairage normal.

Durée du développement embryonnaire ...... 15 a4 53 jours
Nombre d’éclosions ........ ... .. ... ... oL, 217
Pourcentage d’éclosions ..................c... 49,20 9,

— 2¢ lot (186 ceufs). T : 18°, obscurité.

Durée du développement embryonnaire ...... 15 4 56 jours
Nombre d’éclosions ..............cviiiuvnvnns 90
Pourcentage d’éclosions ...................... 48,38 %

Il résulte que la lumiére ne parait pas exercer d’influence sen-
sible sur la durée du développement embryonnaire. Il en est de
méme pour les pontes fécondées, ainsi que nous I'avons constaté
pour Rhithrogena semitincta (Pict.) 12, Aussi I'influence de I'éclaire-
ment ne saurait-elle étre invoquée comme 1'a fait J.-A. Gros [113]
pour expliquer la durée anormalement longue de la période d’éclo-
sion des pontes fécondées d’Ecdyonurus forcipula (Pict.). 1l s’agit
14 du phénoméne plus général des éclosions différées.

iz Provenance : Ruisseau de Lalley (Isére).
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ETUDE COMPAREE DES DEVELOPPEMENTS EMBRYONNAIRES
NORMAUX ET PARTHENOGENETIQUES

Pour un certain nombre d’espéces dont nous avons pu capturer
des femelles fécondées (soit en cours d’accouplement, soit en vol
de ponte), il a été possible de comparer le développement de pontes
parthénogénétiques et de pontes fécondées.

Epeorus assimilis Etn.

— Ponte fécondée ......... ... . ... . ... ..., 7 juin 1956

Provenance ................ ... ...t ruisseau de St-Etienne-
de-St-Geoirs (Isére)

Température d’incubation ................... 14°
Durée du développement embryonnaire ...... 17 jours
Nombre dceufs ............................. 210
Nombre d’éclosions ................... ...... 146
Pourcentage d’éclosions ...................... 69,62 g, 13

— Ponte parthénogénétique .................... 26 juin 1955
Provenance .............. it PEyrieux (Ardéche)
Température d’incubation ................... 15°
Durée du développement embryonnaire ...... 22 4 36 jours
Nombre d’eeufs ............................. 3545
Nombre d’éclosions ......................... 32
Pourcentage d’éclosions ...................... 0,9 %

Ecdyonurus forcipula (Pict.).

— Ponte fécondée .......... .. .. .. ... 16 aofit 1955
Provenance .............. ..., le Fier, 4 Alex (Haute-
Savoie)
Température d’incubation ................... 16°5
Durée du développement embryonnaire ...... 17 a4 27 jours
Nombre d’eceufs ............................. 1222
Nombre d’éclosions ......................... 1200
Pourcentage d’éclosions ...................... 98,19 9%
-— Ponte parthénogénétique .................... 11 juin 1956
Provenance ........... .. ..., ruisseau de St-Etienne-
de-St-Geoirs (Isére)
Température . d’incubation ................... 15°5
Durée du développement embryonnaire ...... 35 a4 40 jours
Nombre dceufs ............................. 9 832
Nombre d’éclosions ......................... 18
Pourcentage d’éclosions ...................... 0,18 %

13 On constate fréquemment, lorsqu’on examine la fin de la ponte d’une
femelle fécondée, qu'une partie des ceufs n’a pas été fertilisée, ce qui explique
le pourcentage d’éclosions relativement faible.
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Heptagenia lateralis (Curt.).

— Ponte fécondée ... ........... ... ... ... ..., 18 aott 1956

Provenance ............. . . i, le Fier, au pont de
Naves (Hte-Savoie)

Température d’incubation .................... 15°5
Durée du développement embryonnaire ...... 17 a 23 jours

—- Ponte parthénogénétique ..................... 21 juillet 1957
Provenmance ............. ... .. ... .. ..., le Charmeyran (Isére)
Température d’incubation .................... 15°5
Durée du développement embryonnaire ...... 46-71 jours

Habrophlebia modesta Hag.

— Ponte fécondée .......... ... ... .. ... ... ..... 26 avril 1956
Provenance ............ ... ... .. ... i le Charmeyran (Isére)
Température d’incubation .................... 11 4 14°
Durée du développement ..................... 16 a 27 jours
Nombre dceufs .............................. 2324
Nombre d’éclosion ........................... 2031
Pourcentage d’éclosions ...................... 874 9%

— Ponte parthénogénétique ................. .... 1" mai 1956
Provenance .............. .. .. .. i, . le Charmeyran (Isére)
Température d’incubation .................... 11 4 1k°
Durée du développement embryonnaire ...... 49 jours
Nombre d’ceufs .............................. 2302
Nombre d’éclosion ........................... 1
Pourcentage d’éclosion ...................... 0,04 9,

Ces exemples montrent un net allongement de la durée du déve-
loppement embryonnaire (qui peut étre doublée ou méme triplée)
el de la période d’éclosion des pontes parthénogénétiques.

Des observations semblables ont été faites avee Centroptilum
luteolum (Miill.) et Cloéon simile Etn. On peut en conclure que le
développement embryonnaire parthénogénétique présente, par rap-
port au développement embryonnaire normal, une durée apparente
plus longue, due 4 des retards et des irrégularités au début de la
segmentation.

En outre, en raison de sa longueur, ce développement embryon-
naire est plus sensible aux variations de température et plus affecté
par celles-ci.

Ces retards sont indépendants des diapauses ou quiescences qui
peuvent exister dans le développement embryonnaire normal ou
parthénogénétique de certaines espéces.
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Diapauses et quiescences du développement embryonnaire des
Ephéméroptéres.

Plusieurs auteurs ont signalé la durée exceptionnelle de I'incu-
bation de certaines espéces d’Ephéméroptéres :.N. JoLy [134] pour
Ephoron virgo Oliv., F. P. Ipe [130] pour Ephoron leukon William-
son, B. DURkeN [79] pour Ephemerella ignita (Poda), A.-J. Gros
[112] et M. Granpi [104] pour Oligoneuriella rhenana (Imh.),
W. A. CLEMENs [44] pour Ameletus ludens Needhm., ete. Mais a
Iexception des deux premiers, ils ne donnent aucune précision
permettant de savoir s’il s’agit simplement de développements
embryonnaires prolongés ou s’il existe vraiment un stade d’arrét
au cours de 'embryogenése 14,

Chez quelques espéces nous avons constaté, tant dans les pontes
normalement fécondées que dans les pontes parthénogénétiques, des
interruptions caractéristiques du développement embryonnaire a
un moment déterminé de celui-ci.

L’interprétation de ces cas comme des quiescences et non des
diapauses nécessite quelques remarques. Nous rappellerons, avec
R. CHAauviN [41], que <« les diapauses différent de la quiescence
en ce que I'arrét du développement est spontané dans les premiéres,
indépendant des conditions extérieures et difficile ou impossible &
surmonter par I’expérimentation ». Nous ajouterons, avec A. D. Legs -
[154], que certains mécanismes physiologiques sont mis en action
chez Vinsecte en diapause, alors qu’ils sont absents chez le quies-
cent. Mais il faut reconnaitre que dans la pratique la distinction
entre ces deux états peut &tre difficile a établir.

Le terme de quiescence nous semble plus approprié pour définir
les phénoménes que nous avons observés chez les Ephéméropteéres,
mais il est possible, sans que nous puissions I'affirmer, que quel-
ques espéces présentent de réelles diapauses.

Cinq espéces d’Ephéméroptéres ont montré des quiescences au
cours du développement embryonnaire normal ou parthénogénéti-
que : Heptagenia sulphurea (Mill.), Centroptilum pennulatum Etn.,
Centroptilum ? lituratum (Pict.), Cloéon sp. et Ephemerella ignila
(Poda).

Iy

“ N. Jovry indique que les embryons de E. virgo étaient parvenus & complet
développement au bout de quelques semaines, mais n’ont éclos qu’aprés 6 a
7 mois d’incubation. F. P. Inr note que des ceufs d’E. leukon déposés le
30 juillet étaient embryonnés le 7 aodt et préts a éclore le 26, mais que les
premiéres larves sortirent seulement le 9 novembre.
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Nous avons pu distinguer :

— une quiescence partielle n’intéressant qu'un certain nombre
d’ceufs d’une ponte;

— une quiescence générale affectant tous les ceufs d’une méme
ponte.

Q’UIESCEN(IE PARTIELLE.

Heptagenia sulphurea (Miill.).

Notre attention a été attirée par la longueur du développement
embryonnaire parthénogénétique de cette espéce (205 4 207 jours).

En septembre 1958 nous avons capturé plusieurs femelles in
copula 15 et recueilli leur ponte.

Le 20 octobre 1958, soit 21 jours aprés leur déposition, tous les
ceufs sont embryonnés 16 et les yeux des embryons sont bien visibles.

Entre le 27 octobre et le 3 novembre 1958, 93 éclosions se pro-
duisent, puis survient une interruption compléte qui dure jusqu’au
10 mars 1959, date 4 laquelle les éclosions reprennent a4 une cadence
beaucoup plus rapide (1513 éclosions entre le 10 mars 19259 et le
23 avril 1959).

Une quiescence de plus de quatre mois a donc séparé les deux
périodes d’éclosions.

Nous avons pu établir que I'état de quiescence était provoqué
par une température inférieure a4 10°. Lorsque les ceufs en cet état
sont portés 4 une température égale ou supérieure a 10°, les éclo-
sions reprennent aprés toutefois un temps de latence (des ceufs
placés & 18° demandent un séjour de 90 4 120 h & cette température
avant d’éclore).

Les ceufs en quiescence peuvent supporter une congélation
intense et prolongée (— 10° pendant 15 jours) et donner ensuite un
pourcentage normal d’éclosions.

Centroptilum pennulatum Etn.

Les pontes parthénogénétiques de C. pennulatum donnent des
résultats semblables 4 ceux que nous venons de signaler pour les
pontes fécondées de Heptagenia sulphurea : notamment deux pé-
riodes d’éclosion séparées par une quiescence de plus de quatre
mois.

Il faut noter cependant une sorte de balancement dans le nombre
des éclosions des deux périodes ; alors que chez H. sulphurea un

5 Bords du lac d’Annecy, 28 septembre 1958.
16 A Pexception de quelques ceufs non fécondés comme il arrive toujours.
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maximum net marque la deuxidme période, chez C. pennulatum ce
maximum peut se trouver soit dans la premiére soit dans la
seconde, et ceci sans relation nette avec la température puisque
deux pontes de méme date peuvent présenter des comportements
différents,

En outre, la limite inférieure de température (12°) a laquelle
cesse les éclosions de la premiére période est supérieure a celle (9°)
pour laquelle les éclosions reprennent dans la deuxiéme période.

NOMBRE D'ECLOS IONS TEMPERATURE
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40
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LV

50 100 150 200 250
CENTROPTILUM PENNULATUM ETN.  PONTE 2-VIIT-56 TEMPS EN JOURS D' INCUBAT 10N
COURBE D' ECLOS TN
COURBE DE TEMPERATIRE -~ -— - -~

GRAPHIQUE VII

{JUIESCENCE GENERALE.

Cloéon sp. du lac de VInfernet.

Cette espéce nous a permis d’étudier I’évolution de pontes
fécondées artificiellement et de pontes parthénogénétiques.

Toutes ont été obtenues le 21 septembre 1956, et un mois apreés
la déposition les embryons étaient visibles 4 I'intérieur des ceufs,
mais les éclosions ne commencaient que fin mars 1957 et se pour-
suivaient sur prés de 3 mois tant dans la ponte fécondée que dans
les pontes parthénogénétiques.

La température d’incubation était bien supérieure au moment de
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la ponte et durant le mois qui suivit (14°5 a 13°5) a celle du début
des éclosions (9°).

Deux années durant les mémes résultats ont été observés et, de
plus, la deuxieéme génération parthénogénétique, élevée entierement
au Laboratoire, a présenté le méme type de développement avec
quiescence.

L’étude biologique d’un autre Cloéon, C. simile Etn., nous offre
un terme de comparaison. En effet, les deux espéces sont si voi-
sines qu’il est extrémement difficile de les séparer a I'état d’imago,
mais des différences dans la morphologie des larves et des ceufs
ont confirmé qu’il s’agissait bien de deux espéces distinctes.

Or, C. simile Etn., extrémement répandu dans les étangs et les
lacs de basse altitude, ne présente aucune quiescence au cours du
développement embryonnaire, alors qu’il en existe une chez Cloéon
sp. dont la seule station connue jusqu’ici est un lac de montagne.

Bien plus, les pontes des deux espéces élevées dans les mémes
conditions conservent leur type d’évolution.

Centroptilum ? lituratum (Pict.).

Une seule ponte parthénogénétique a été observée de cette espece
d’eau froide. Un mois aprés la ponte (18 aofit 1956) les embryons
étaient déja visibles & lintérieur de 1’ceuf, puis une quiescence de
plus de six mois s’est produite. Toutes les éclosions ont été groupées
entre fin mars et début mai 1957 (44 jours).

Sommes-nous ici en présence d’une véritable diapause ? La
rareté de cette espéce ne nous a pas permis de nouvelles expériences
pour nous en assurer. Ce qu’il y a de certain, ¢’est qu’au moment
ou les embryons étaient déja entiérement formés dans Pceuf, la
température dépassait 15° et aurait dii permettre les éclosions, alors
que celles-ci se sont produites six mois plus tard & des températures
de 11 4 13°.

Dans les mémes conditions une espéce voisine limnophile,
C. luteolum (Miill.) ne présente aucune quiescence.

LLES ECLOSIONS ECHELONNEES.

L’influence de 'éclairement invoquée par J.-A. Gros [113] pour
expliquer I’échelonnement des éclosions dans les pontes fécondées
de Ecdyonurus forcipula Pict. ne pouvant étre admise, il resle
toutefois & expliquer cet étalement des éclosions dans certaines
pontes fécondées, phénoméne signalé par T. T. Macan [177] chez
Rhithrogena semicolorata (Curt.) et que nous avons constaté chez

Ecdyonurus forcipula (Pict.) et E. helveticus (Etn.).



158 CHARLES DEGRANGE

Trois femelles fécondées d’E. helveticus 17 ont déposé des ceuls
le 10 septembre 1956, qui étaient tous embryonnés quinze jours
plus tard. Les éclosions se sont poursuivies sans interruption du
5 octobre 1956 au 25 février 1957, soit durant prés de 5 mois.

Il semble justifié de rapprocher ces faits des quiescences, car
la seule différence entre I’évolution des pontes de Heptagenia sul-
phurea (Miill.) et de Ecdyonurus helveticus (Etn.) consiste en Ia
localisation des éclosions en deux périodes distinctes chez la pre-
miére et en leur étalement chez la seconde.

En conclusion des observations précédentes, il est possible de
définir la durée du « développement embryonnaire réel », qui est
le temps écoulé entre la ponte et I'apparition des yeux et des ocelles
de I'embryon (apparition qui marque la fin du développement
embryonnaire), et celle du « développement embryonnaire appa-
rent » : laps de temps compris entre la ponte et 1’éclosion.

Pour expliquer le cas des espéces 4 quiescence partielle, on
pourrait admettre 'existence de deux catégories d’ceufs possédant
tous le méme développement embryonnaire réel :

— les uns susceptibles d’éclore immédiatement dés la fin de ce-
Tui-ci;

— les autres subissant une « quiescence prénatale » qui doit &tre
rompue pour que I’éclosion se produise. Ces ceufs présentent un
développement embryonnaire apparent de durée prolongée et -
variable.

Mais le caractére facultatif de certaines quiescences ne permet
pas de retenir cette hypothése.

Les agents déterminant la quiescence sont essentiellement des
facteurs externes : température, oxygénation, etc. En ce qui con-
cerne la température, certaines quiescences sont provoquées soit
par une température basse, soit par une température anormalement
élevée. C’est ce dernier cas que fait intervenir T. T. Macan [177]
pour expliquer les différences observées par lui-méme et par J. E.
HARKER [118] dans les dates d’apparition des jeunes larves de
Rhithrogena semicolorata (Curt.).

1l est vraisemblable que les facteurs de quiescence agissent indi-
rectement en bloquant certains mécanismes qui préceédent Iéclo-
sion : digestion du vitellus et absorption du liquide amniotique.
Cette hypothése rejoint celle que H. G. ANDREWARTHA [4] a pro-
posée pour expliquer certaines diapauses prénatales.

Du point de vue écologique, les quiescences provoquent 1’étale-
ment de la période d’éclosion et corrélativement celle d’apparition

17 Provenance : Source de ’Archiane (Dréme).
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des adultes. Elles ont ¢galement pour effet de fausser les dénom-
brements et calculs de croissance fondés sur des captures et men-
surations faites i intervalles déterminés. Enfin elles bouleversent
les cycles vitaux en introduisant chez les espéces univoltines deux
périodes de métamorphose dans 'année (cf. quiescences partielles

de Heptagenia sulphurea Miill.).

Anomalies du développement embryonnaire parthénogénétique
et larves néonates monstrueuses.

Des anomalies et monstruosités sont apparues dans les pontes
a fort développement parthénogénétique.

— Segmentations aberrantes : elles aboutissent souvent a la
formation d’embryons disposés transversalement par rapport 4 'axe
Iongitudinal de Pceuf et dont le développement s’arréte plus ou
moins tot (ex. Cloéon simile Etn., Baétis pumilus Biirm.).

— (Cas de situs inversus : lorsque les ceufs possédent une pola-
rité marquée par la présence d’un unique épithéma (Ephemerelia
ignita Poda, E. (Chitonophora) krieghoffi Ulm.) ou d’organes adhé-
sifs localisés au pole postérieur (certains Heptageniidz), on constate
que, dans les pontes fécondées, la téte de I'embryon est toujours
située 4 I'opposé de ces formations.

Dans les pontes parthénogénétiques des mémes espéces, un cer-
tain nombre d’embryons (1 % dans une ponte de E. (Chitonophora)
krieghoffi Ulm.) sont en position inverse. A 1’éclosion, la fente de
rupture traverse le pole postérieur.

— Larves néonates monstrueuses : en de rares cas, les segmen-
tations aberrantes conduisent 4 la formation de larves monstrueuses
mais viables. En voici deux exemples :

Ephemerella (Chitonophora) krieghoffi Ulm. (Planche XXIV, fig. 2).

L’axe longitudinal du corps est fortement dévié vers la droite.
Les pattes antérieure et postérieure du c6té droit font entiérement
défaut (pas trace de hanche). Les segments abdominaux 2 et 3,
ainsi que 6 et 7, sont fusionnés dans leur moitié droite.

Le cerque droit est réduit a4 son article basilaire normal sur-
monté de deux articles trés courts.

D’autres sujets se rapportaient & ce type avec fusion partielle
des segments abdominaux contigus et atrophie de I'un ou des deux
cerques (le paracerque restant normal).
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Cloéon simile Etn. (Planche XXIV, fig. 1),

Deux sujets présentaient un dédoublement presque complet de
Pabdomen (segments 3 4 10) 18,

Le thorax et ses appendices sont normaux. Les segments abdo-
minaux 1 et 2 un peu plus larges que dans la normale, la limite
postérieure du deuxiéme segment étant indistincte dans sa partie
moyenne. Le troisiéme segment est presque totalement dédoublé.

La partie antérieure du tube digestif est un peu asymétrique,
le mesenteron se divise, au niveau du 3° segment abdominal, en
deux branches dont la plus importante se dirige dans 1’abdomen
gauche. Le reste du tube digestif (y compris les tubes de Malpighi)
montre une structure normale dans les deux moitiés du corps.

ETUDE COMPAREE DES DEVELOPIPEMENTS
POST-EMBRYONNAIRES NORMAUX ET PARTHENOGENETIQUES

Pour étudier comparativement les larves normales et parthéno-
génétiques d’espéces dont I’élevage était réalisable au Laboratoire,
nous avons été conduits 4 tenter la fécondation artificielle, car nous
m’avons pu obtenir qu’exceptionnellement des pontes fécondées et
des pontes parthénogénétiques d’une espéce donnée a la méme -
époque.

La fécondation artificielle des Ephéméroptéres.

A notre connaissance, deux auteurs au moins ont pratiqué la
fécondation artificielle des Ephéméroptéres. A. H. WiEBE [265] en
mélangeant des ceufs de Hexagenia bilineata Say a des sperma-
tozoides en solution salée normale, W. A. CLEMENs [43] en placani
des ceufs de Chirotonetes (= Isonychia) albomanicata Needhm.
dans de l'eau ou il avait préalablement disséqué les testicules de
plusieurs maéles.

18 Cette monstruosité rappelle celle qui a été obtenue par F. SEmerL [221]
en cautérisant, & ’aide d’un pinceau de rayons ultra-violet, Ia bandelette
embryonnaire de 1’Odonate Platycnemis pennipes (Pallas).

PrancHE XXIV

1. Cloéon simile Etn., larve néonate monstrueuse.
2. E. (Chitonophora) krieghoffi Ulm., larve néonate monstrueuse.

(Larve néonate X 195.)
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Aprés avoir constaté qu’au contact de 1’eau les spermatozoides
sont immobiles, arqués, tandis que dans les liquides physiologiques
ils présentent des mouvements ondulants d’'une durée variable qui
a été de : »

— 1 h au maximum dans le liquide de Ringer;

— 18 mn dans le liquide physiologique (NaCl 7 %.);

— quelques minutes dans le liquide de Yeager (1939),
nous avons procédé comme suit : les ceufs sont extraits dans la
solution salée, puis les testicules y sont disséqués. Le mélange est
conservé de 15 minutes &4 10 heures, les ceufs sont ensuite lavés
et I'incubation est faite en eau pure. Le gonflement caractéristique
des ceufs qui suit ordinairement leur déposition dans 'eau ne se
produit pas en milien salé, dans la fécondation artificielle ce gon-
flement n’a lieu que lors du premier lavage.

Sur cinq espéces expérimentées, cette technique n’a donné des
résultats positifs que pour Ephemera danica Miill., et encore furent-
ils extrémement faibles (0,36 a 1,45 % d’éclosions).

Une méthode 4 sec fut alors utilisée : on place sur les ceufs les
testicules écrasés et ’on humecte le tout avec de I’eau ordinaire.
Cette méthode nous a donné des résultats positifs chez Baétis rho-
dani (Pict.) (6 % de développement) et chez Cloéon sp. de I'Infernet
dont nous étudierons en détail le développement ci-dessous.

Nous avons également tenté, sans grand succeés, de pratiquer
Vinsémination par accouplement artificiel : la femelle étant immo-
bilisée, on introduit les pénis du male sous la plaque génitale de
celle-ci et on comprime I'abdomen du maéale. Les essais effectués
chez Ephemerella ignita (Poda), Siphlonurus lacustris Ein. furent
sans résultat. Mais chez Heptagenia lateralis (Curt.), une femelle
ainsi fécondée déposa complétement sa ponte et 35 éclosions (envi-
ron 1,75 %) furent notées 19 jours plus tard, alors que dans une
ponte parthénogénétique témoin quelques éclosions ne se produi-
sirent qu'au bout de 35 jours.

Le développement post-embryonnaire normal et parthénogéné-
tique de Cloéon sp. de I’'Infernet.

Une ponte fécondée artificiellement et deux pontes parthénogé-
nétiques ont été obtenues le 21 septembre 1955.

Comme nous l'avons mentionné, une quiescence de prés de
6 mois est intervenue au cours du développement embryonnaire, et
les éclosions se sont étalées sur deux mois et demi pour la pontle
fécondée et quatre mois et demi pour les pontes 4 développement
parthénogénétique.
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De l'étude comparée des développements post-embryonnaires
nous pouvons tirer les conclusions suivantes :

1° Pourcentages d’éclosions,.

59,60 % pour la ponte fécondée artificiellement 1®.
39,18 9% et 12,36 9, pour les pontes vierges.

2° Mortalité post-embryonnaire.

Elle peut étre évaluée en comparant le nombre d’adultes obtenus par rap-
port au nombre de larves néonates mises en élevage

— Pour la ponte fécondée, 391 larves néonates ont donné 43 adultes,
soit un taux de mortalité de 89 % ;

— Pour les pontes vierges, 306 larves néonates ont fourni 18 adultes
pour la premiére, 92 larves ont donné 3 adultes pour la seconde, soient
vespectivement des taux de mortalité de 94 et 97 9.

Ces pourcentages sont trés voisins et les larves néonates parthénogénétiques
ne paraissent pas plus fragiles que celles issues d’ceufs fécondés.

3° Sex ratio.

Une comparaison n’est possible qu’entre la ponte fécondée et la premiére
ponte parthénogénétique dont les descendants respectifs sont en nombre
suffisant. )

La ponte fécondée a donné 43 individus de sexe déterminable qui se
répartissent comme suit

— 15 2 : 5 imagos, 6 subimagos, 4 nymphes;

— 28 ¢ : 10 imagos, 12 subimagos, 6 nymphes.

La premiére ponte parthénogénétique a fourni 18 sujets femelles

2 imagos, 11 subimagos, 5 nymphes.

On a vu en effet que cette espéce présentait une parthénogenése thélytoque.

La forte dominance des ¢ dans la descendance de la ponte fécondée est
due vraisemblablement & la présence de sujets parthénogénétiques (une partie
des ccufs ayant échappé a la fécondation).

4° Incidences morphologiques.

Nous avons constaté une diminution de taille des sujets d’élevage par
rapport aux sujets normaux capturés dans la nature.

Les mensurations suivantes ont été effectuées
— Longueur de I’aile antérieure;

— Longueur du fémur de la patte antérieure;
— Longueur tibiattarse de la patte antérieure.

La dimension du corps, n’étant pas facile & apprécier par suite de la
distension des segments abdominaux, a été volontairement éliminée.

La dimension de l’aile antérieure est le meilleur critére, car les ptérothéques
subissent exceptionnellement des traumatismes chez la nymphe.

% Car elle renfermait des ceufs non fertilisés alors que dans une ponte
fécondée naturellement le pourcentage d’éclosions est voisin de 100 %.

{1a
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Sujets normaux

(dimensions en M)

Q n° 5,
sujet d’élevage. .

¢ n° 10,

sujet d’élevage..

4 de méme généra-

tion que la ¢
souche

n° 3,

sujet d’élevage. .

3 n° 2,

sujet d’élevage..

Aile antérieure

Fémur antérieur

Tibia + tarse

8 325

7215

6 205

8 436

6 826

6271

1428

1158

908

1544

1139

1203

1929

1702

1589

3 852

3 450

3 382

Sujets parthénogénétiques

(dimensions en H)

9 souche

Q n° 1,

sujet d’élevage. .

Q n° 2,

sujet d’élevage. .

Aile antérieure

Fémur antérieur

Tibia 4 tarse

8325

6105

5827

1112

999

817

1771

1521

1544

En conséquence seul le confinement, ce qui est bien connu, est responsable
des diminutions de taille observées. Ceci est confirmé par ’examen des indi-
vidus élevés en récipients de grande capacité qui atteignent alors la taille

des individus souche.

Cette diminution de taille s’accompagne chez les femelles d’une réduction
du nombre des ceufs (les dimensions de ceux-ci restant constantes). La ponte
fécondée compléte comptait 656 ceufs, alors que celles des femelles-filles
n® 5 et n° 7 n’étaient plus que de 215 et 310 ceufs.
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5° Durée du développement post-embryonnaire.

Elle ne peut étre chiffrée avec précision que pour les imagos et subimagos 2,
— Ponte fécondée :
4 81 a 171 jours, durée moyenne 132 jours;
Q@ 71 4 157 jours, durée moyenne 130 jours.
— Ponte parthénogénétique :
Q 87 4 190 jours, durée moyenne 122 jours.
La pathénogenése n’implique donc pas une prolongation du développement
post-embryonnaire.
En résumé, le développement post-embryonnaire parthénogénétique, chez
les espéces ol il a été possible de lobserver, ne différe pas du développement
post-embryonnaire normal.

DISCUSSION

L’existence de deux types différents de parthénogenése et nos
connaissances de la constitution chromosomique de ces Insectes
posent un probléme difficile 4 résoudre.

Les seules investigations cytologiques accomplies jusqu’ici sont
I'ceuvre de H. Karavama [136] sur un Siphlonuride japonais : Ame-
letus costalis Mats. De ses recherches, auteur conclut a I’hétéro-
gamétie du sexe male, de type X - Y.

Remarquons toutefois que les recherches de R. MaTTHEY [183]
sur les chromosomes des Plécoptéres ont montré l’existence de
plusieurs types de digamétie chez les méles : X-0; X, -X,;
X; - X, - X;; et que cet auteur n’a pas rencontré le type X - Y connu
chez une Perla américaine.

Quoi qu’il en soit, il est évident qu’une telle détermination
chromosomique semble incompatible avec I'obtention de méales par-
thénogénétiques.

Une étude cytologique aurait pu apporter une conclusion défi-
nitive, malheureusement, les quelques images que nous avons
obtenues de Centroptilum luteolum (Miill.) sont réellement illisibles.
Ce fait est 4 rapprocher de I'observation de R. MaTTHEY (loc. cit.)
sur certains Plécoptéres : « Les conditions chromosomiques sont ici
franchement défavorables : grosso modo la taille des cellules est,
chez les Plécopteres, proportionnelle a la taille de I’Insecte, il s’en-
“suit que les figures cinétiques minuscules des petites formes défient
toute investigation un peu poussée. » Or, Ceniroptilum luteolum
(Miill.) est parmi les plus petits des Ephéméroptéres.

2 Le début du stade nymphal n’étant marqué que par l’apparition des
ptérothéques et restant difficile 4 déterminer.
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Si nous ajoutons, comme cela a été signalé par P. CAPPE DE
BarLron, M. FAVRELLE et G. DE VICHET [38] pour les Phasmes, que
la parthénogenése est d’autant plus fréquente, chez les espéces nor-
malement bisexuées, que le nombre de chromosomes est plus élevé,
il semble difficile de résoudre le probléme en I'abordant de cette
facon.

Pourtant, 'apparition de méales apparemment normaux dans
les élevages parthénogénétiques, tant chez Ameletus ludens Needhm.
que chez Centroptilum luteolum (Miill.), reste a expliquer.

Nous pensons qu’il faut distinguer le cas des méales sporadiques
obtenus dans des espéces a parthénogenése constante (Ameletus
ludens) et qui pourraient étre, comme chez les Phasmes, « des
femelles masculinisées » a ’extréme.

Cette hypothése est-elle valable pour les cas que nous avons
observés ?

Les gynandromorphes et les intersexués des Ephéméroptéres

Il nous parait nécessaire de reprendre cette question, car la
théorie de T. Boverr [26] rend la parthénogenése responsable de
Papparition de gynandromorphes chez les Abeilles. Cette hypothése
a ¢té adoptée par V. Lanpa [151] pour expliquer le méme phéno-
meéne chez les Ephéméroptéres.

De plus, D. W. Buea [32] a récemment découvert un gynandro-
morphe de Centroptilum luteolum (Miill.), espéce susceptible de se
reproduire parthénogénétiquement.

La distinction entre Ephéméroptéres gynandromorphes et inter-
sexués n’étant pas toujours certaine, nous avons réuni ici les obser-
vations portant sur les deux phénoménes.

On sait qu’il existe d’ordinaire chez les Ephéméroptéres adultes
un dimorphisme sexuel trés net qui porte notamment sur la forme
et la taille des yeux, sur la longueur des appendices, la coloration
générale du corps, les genitalia, elc...

Dés 1922, J. A. Lestace [159] signale une femelle de Baétis
rhodani (Pict.) portant un ceil gauche « en turban » semblable a
celui du méle normal, et considére cette anomalie comme un ecas
tératologique.

M. et R. Copreanvu [45] décrivent en 1931 plusieurs cas de
« mosaiques sexuelles » observés chez des nymphes, subimagos et
imagos de Baétis rhodani (Pict.). Ces sujets ont Porganisation d’une
femelle dont la masculinisation correspond A la présence uni ou
bilatérale d’'un caractére male : les yeux en turban.



REPRODUCTION DES EPHEMEROPTERES 167

J. G. NEEDHAM, J. R. TRAVER et Y. C. Hsu [197] (1935) men-
tionnent un spécimen de Stenonema du groupe inferpunctatum qui
combine des caractéres males et femelles avec prédominance
femelle. Téte, pattes et cerques sont ceux de la femelle, et ’'abdomen
est plein d’ceufs, mais le c6té gauche est nettement male tant par
la coloration du thorax que par la présence d’'un gonopode et d’un
unique pénis.

L. Tiensvvu [238] (1937) donne la description de plusieurs Ephé-
méroptéres anormaux dont trois Baélide intersexués (Baétis scam-
bus Ein., Baétis sp. ? bioculatus (L.), Cloéon praetextum Bengtss.).
Ces sujets de type fondamental femelle possédent tous des yeux
en turban symétriques, mais plus ou moins développés, les deux
derniers portent en outre des gonopodes males.

H. T. Srietra et F. P. Ipe [231] (1939) présentent quatre nou-
veaux gynandromorphes.

L’un d’eux (une imago de Leptophlebia mollis Hag.) posséde les
caractéres d’'une femelle 4 la partie antérieure, ceux d’'un maéle a
la partie postérieure et son abdomen est curieusement tacheté en
mosaique en raison de la juxtaposition de territoires méles et
femelles et du dimorphisme marqué de ceux-ci. Les trois autres
spécimens (Stenonema terminatum Walsh., S. rubromaculatum
Clemens, Potamanthus flaveola Walsh.) présentent un mélange de
caractéres méales et femelles répartis de facon variable.

En 1944, R. H. Daccy [49] ajoute deux nouveaux gynadro-
morphes aux précédents. Le premier, un spécimen de Blasturus
nebulosus (Walker), 4 apparence générale de femelle, reléve d’un
cas de gynandromorphisme en mosaique avec genitalia males dys-
symétriques. Le second, Blasturus cupidus (Say), d’organisation
fondamentale femelle, porte un ceil gauche normal et des genitalia
incomplets de male.

V. Lanpa [151] (1949), figure et commente un trés intéressant
gynandromorphe de Baétis bioculatus (L.) : la téte, d’aspect femelle,
porte un ceil male du c6té gauche, le thorax montre un gynandro-
morphisme bilatéral et ’abdomen un gynandromorphisme en mo-
saique mais avec des genitalia complets de type male.

La méme année, L.. BERNER [13] découvre deux autres Baétida
gynandromorphes. Un Pseudocloéon sp. femelle par les appendices
thoraciques et la partie gauche de la téte, male par la structure de
Iceil droit, la pigmentation de I’abdomen et la présence de genitalia
rudimentaires. Un Heterocloéon curiosum Mc Dunnough de type
fondamental femelle possédant un ceil en turban gauche de taille
réduite,
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D. W. BuGa [32] déerit en 1954 un gynandromorphe de Centrop-
lilum luteolum (Miiller) 21, que l'auteur n’a malheureusement pas
figuré. Cet individu, capturé en accouplement avec un male normal,
présentait des caractéres intermédiaires entre les deux sexes: la
éte était d’une femelle, mais les pattes antérieures étaient asymé-
triques, la gauche, moitié aussi longue que la droite; I’'abdomen
contenait des ceufs en quantité réduite et portait des genitalia
mméles normaux.

De plus, en raison du dimorphisme accentué de la coloration,
il était possible de délimiter dans ’'abdomen une partie antérieure
femelle de couleur ambrée correspondant aux cinq premiers seg-
ments et contenant les ceufs, une région postérieure de coloration
male typique (6° et 7° segments translucides, les suivants rougeatres)
portant les genitalia.

Enfin, L. BERNER [15] a signalé tout récemment un spécimen
d’Hexagenia munda elegans Traver, qui représente le premier
gynandromorphe signalé dans la famille des Ephemeridz. Cet indi-
vidu, 4 prédominance femelle, présente toutefois une coloration
mixte de 'abdomen et des pattes, ainsi qu’un pénis et un gonopode
droits typiques.

Ces différentes observations relévent, d’aprés leurs auteurs, de
gynandromorphisme, d’intersexualité (TIENSUU) ou de ces deux phé-
nomeénes a la fois (CODREAND). )

Ce ne sont du reste pas les seuls cas « d’anomalies » difficiles
a expliquer. Cest ainsi qu’une imago de Baétis dorieri Degrange 22
d’apparence générale femelle, présentant toutefois des yeux en tur-
ban symétriques mais de petite taille, portait en outre au bord
postérieur du 9° sternite un unique gonopode rudimentaire.

Ce sujet, placé sur un support partiellement immergé, a pénétré
sous I'eau et déposé 185 ceufs (faible partie de ceux qui remplis-
saient 'abdomen).

La présence de caractéres sexuels secondaires males symétriques
(yeux en turban) et asymétriques (gonopodes) dans le corps de ce
spécimen ne permet pas de le classer dans les cas de gynandromor-
phisme ou d’intersexualité.

Réservons momentanément ce dernier cas pour noter que la
plupart des individus décrits comme gynandromorphes sont de
type mixte, par exemple I'imago de Baétis bioculatus (L.) (téte et
abdomen en mosaique, thorax biparti) signalé par V. Lanpa.

2 Déterminé par M. le Professeur D. E. KiMmins.
22 Obtenu par élevage, le 2 avril 1959, & partir de nymphe provenant du
Ruisseau de Claix (Isére).
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Une autre remarque peut étre faite & propos de deux caracteres
sexuels secondaires males : 'indépendance des yeux en turban et
des genitalia externes. Ainsi les individus de Leptophlebia mollis
Hag., Stenonema rubromaculatum Clemens et Centroptilum luteo-
lum (Miill.) possédent tous trois une téte de femelle et des gono-
podes normaux de méle.

La parthénogenése est-elle a I'origine des gynandromorphes chez
les Ephéméroptéres ?

Nous avons obtenu onze males et quatre-vingt-cinq femelles par-
thénogénétiques de Centroptilum luteolum (Miill.), tous normaux,
svmétriques. Les males possédaient des yeux en turban et des geni-
talia parfaitement développés. Les femelles, par leurs pontes, ont
été a lorigine de générations successives.

Ces résultats nous paraissent d’autant plus significatifs qu’'un
gynandromorphe a été découvert dans la méme espéce (D. W. BuGa)
et qu'on ne saurait nous objecter que I'espéce en question est
réfractaire a cette anomalie. En conséquence, dans cette espece, la
parthénogenése ne parait pas étre la cause de Dapparition de
- gynandromorphes.

Le probléme des intersexués d’Ephéméroptéres est plus délicat
A traiter, d’une part parce que nos connaissances sont fondées sur
un nombre restreint de cas, mais aussi parce que les observations
citées sont trés incomplétes.

C’est ainsi que L. TieEnNsuv limite lui-méme la portée de ses
indications (« abdomen probablement plein d’ccufs » ou « abdomen
opaque contenant manifestement des ovaires ») lorsqu’il écrit
« Je n’ai pas souhaité examiner plus en détail le contenu des
abdomens de ces spécimens. »

Or, une dissection minutieuse lui eut peut-étre fourni des don-
nées précieuses sur 'origine des anomalies qu’il venait d’observer.

Nous avons étudié¢ deux intersexués de Baétis rhodani (Pict.)
obtenus par élevage de nymphes.

Le premier 23, une imago, posséde les caractéristiques générales
externes (taille, coloration) d’une femelle, mise 4 part la présence
de deux « yeux en turban » rudimentaires et symétriques situés
aux angles internes des yeux normaux de la femelle. La dissection
révele 'existence d’un trés gros Mermis (39 mm de long, 0,3 mm de
large) replié cinq fois sur lui-méme, logé dans la cavité abdominale
entre le 2° et le 9° segment. En plus du tube digestif et du systéme
nerveux de I’h6te, on peut remarquer des gonades femelles réduites

23 Provenance : la Bourne, 4 Villard-de-Lans (Isére), 22 mai 1955.
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a quelques ceufs situés contre la paroi dorsale des premiers seg-
ments abdominaux.

Le second exemplaire 24, une subimago, présente des « yeux
en turban » symétriques (environ demi-grandeur naturelle). Par
ailleurs, il est de taille sensiblement réduite (longueur de Vaile
antérieure : 7,6 mm) par rapport aux individus du méme élevage,
mais il est vrai qu’il existe des variations de taille importantes
entre individus normaux de méme provenance et de méme généra-
tion. Le reste du corps est celui d’une femelle (pas de genitalia
externes), toutefois la partie antérieure de 'abdomen (segments I[
a VID) est plus translucide que chez la subimago de ce sexe.

A Touverture, la portion antérieure de I'abdomen ne contient
que le systéme nerveux, le tube digestif (ce dernier d’aspect normal
avec tubes de Malpighi bien développés) et une mince couche frag-
mentée de tissu adipeux. Les IX® et X° segments abdominaux sont
occupés par un petit Mermis pelotonné (longueur 10 mm, diamétre
0,08 mm) et ne montrent pas trace d’appareil génital.

L’existence de Nématodes dans le corps de larves ou d’adultes
d’Ephéméroptéres a été déja signalée, notamment par H. E. MureHY
[192] chez Baétis vagans. Mais, a notre connaissance, il est men-
tionné pour la premiére fois que la présence du parasite s’accom-
pagne de modifications de certains caractéres sexuels secondaires
de I’hdte. Celles-ci ne sont cependant pas constantes : nous possé-’
dons une dizaine de Baélis rhodani (Pict.) parasitées par des
Mermis, ayant toutes les caractéres normaux de la femelle.

Les observations de J. G. REmpeL [213] sur les Chironomide,
et tout récemment celles de 1. A. Rusrsov [215] sur les Simuliidz
sont intéressantes & rappeler ici.

Chironomus hyperboreus Staeg. parasité par des Mermis pré-
sente souvent des inversions dans le sens femelle, rarement dans le
sens méle. Toutefois, les femelles provenant de larves trés parasitées
montrent une destruction totale ou particlle des organes génitaux,
et dans ce cas leurs caractéres sexuels secondaires sont « plus ou
moins » males. L’intersexualité des femelles dépend de ’époque ou
Povaire a été détruit. .

I. A. Rustsov signale que chez les Simuliida de nombreux cas
d’intersexualité sont dus a Vinfestation de ces Diptéres par des
Mermithide, ceux-ci portant atteinte au systéme endocrinien de
Ihéte.

24 Provenance : le Charmeyran, & La Tronche (Isére), 23 mai 1957.
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Pour tenter d’apporter une contribution au probléme des inter-
sexués des Ephéméroptéres, nous avons examiné le 2 mars 1959 25
un lot de larves ou de nymphes du genre Baétis comprenant :

156 larves ou nymphes de B. rhodani (Pict) ................. 48 2, 108 ¢ 3
43 larves ou nymphes de B. pumilus (Burm.) ............... 19 3, 2490
27 larves ou nymphes de B. dorieri Degrange ............... 82, 19¢9.

Seule la premiére espéce présentait des individus parasités
(23, 15¢9). Les deux spécimens maéles, de trés jeunes larves au
tiers de leur taille définitive dont le sexe était reconnaissable grace
a la présence d’ébauches caractéristiques d’yeux en turban, mou-
rajient un mois plus tard sans que les parasites s’en soient échappés.
Il en était de méme pour les individus femelles de petite taille.

Par contre, chez la plupart des larves Agées et des mymphes
femelles, le Mermis s’est échappé de son hote en perforant le tube
digestif au niveau des valves anales.

Dans un seul cas le parasite demeuré a l'intérieur du corps
de imago ne I'a quittée que lorsque 'Ephéméroptere eut pénétré
sous I'eau comme pour y pondre, la femelle parasitée conservant
ses réflexes de ponte.

Il semble donc que chez B. rhodani I'infestation puisse se pro-

‘duire & n’importe quel moment de la croissance. Dans le cas d’in-

festation précoce la jeune larve d’Ephéméroptére ne survit que
rarement, par contre si I'héte est d’une certaine taille le Mermis
peut y achever sa croissance et s’échapper plus ou moins tét.

Comme chez les Chironomide, le Nématode se nourrit des
gonades de I'hdte. Les gonades ¢ ne représentant pas une quantité
de nourriture suffisante, ’infestation d’une larve de ce sexe entraine
en général la mort de ’Ephéméroptére, il en résulte que la grande
majorité des Ephéméroptéres adultes parasités sont des femelles.
En de rares cas celles-ci subissent une inversion du sexe avec
apparition de caractéres sexuels secondaires males (« yeux en tur-
ban »), importance des modifications étant en rapport avec la
date et le degré de I'infestation.

Les Mermis pouvant abandonner leurs hotes sans amener la
mort de ceux-ci, on pourra capturer des subimagos ou imagos inter-
sexuées (privées de leurs parasites) sans qu’il soit alors possible de
déterminer I'origine des anomalies de ces Insecles.

Il apparait en conclusion que les males parthénogénétiques de
Centroptilum luteolum (Miiller) ne relévent ni du gynandromor-
phisme ni de 'intersexualité. Ce sont des males authentiques, au
méme titre que les males des Phasmes provenant d’espéces bisexuées
par voie de parthénogenése accidentelle.

% Le Charmeyran, 4 La Tronche (Isére).
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LA PARTHENOGENESE DANS QUELQUES GROUPES ID’INSECTES
A LARVES AQUATIQUES

Trichoptéres.

D’aprés R. Mac LacHran [181] et la confirmation de F. Kpa-
FALEK [143], Apatania (Apatidea) muliebris Mc Lach. serait une
espéce parthénogénétique.

Les expériences que nous avons tentées pour mettre en évidence
une éventuelle parthénogenése accidentelle ont porté sur deux
espéces du groupe des Aequipalpia : Tinodes waeneri (L.) et Be-
raeodes minuta (L.) 26,

Tinodes waeneri (1..). Provenance : Bassin du Laboratoire, Grenoble.

Ponte fécondée : ¢ capturée in copula le 4 octobre 1957.
Ponte en plusieurs émissions les 5, 6 et 7 octobre.
Durée du développement embryonnaire : 12 jours & 17°.
Nombre d’éclosions : 206.
Pourcentage d’éclosions : 100 %.

Pontes vierges : (Eufs extraits de 3 ¢.
Aucun développement.

Beraeodes minuta (L.). Provenance : Etang 4 Réaumont (Isére).

Ponte fécondée du 9 avril 1957.
Durée du développement embryonnaire : 25 jours a 12°.
Nombre d’éclosions : 128.
Pourcentage d’éclosions : 100 9.

Pontes vierges : Deux pontes provoquées les 15 et 25 avril 1957.
Aucun développement.

Pour ces deux espéces, nos essais se sont soldés par des résultats
négatifs, et ceci est regrettable car chez les Trichoptéres, par suite
de I'hétérogamétie du sexe femelle, la parthénogenése devrait théo-
riquement étre du type deutérotoque.

Plécoptéres.

Chez les Plécoptéres, aucun cas de parthénogenése n’avait été
signalé antérieurement 4 nos recherches [64].

En juin 1956, dans limpossibilité d’obtenir la ponte d’une
femelle vierge de Perla (Dinocras) cephalotes Curtis, nous avons
extrait les ceufs de ce sujet qui furent mis en observation en eau
stagnante. Un certain nombre d’éclosions (158, soit 7,2 %) furent

26 Détermination de M. F. VaiLpanT.
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observées 4 la suite d’un développement embryonnaire de durée
extrémement variable (57 & 201 jours).

Au cours du printemps 1957, de nouveaux essais ont été entre-
pris avec des représentants du sous-ordre des Filipalpia : Bra-
chyptera trifasciata (Pictet), Protonemura precox (Morton), et du
sous-ordre des Setipalpia : Dinocras cephalotes (Curtis) et Perla
marginata (Panzer).

Deux lots furent constitués pour chaque espéce : 'un de femelles
vierges, l'autre de femelles fécondées aprés accouplement.

Alors que les femelles fécondées déposent leurs ceufs en capti-
vité, il fut impossible d’obtenir la ponte, méme provoquée, des
femelles vierges, bien que celles-ci fussent conservées en vie plus
d’'un mois pour les Filipalpia (Protonemura pracox), et jusqu’a
17 jours pour les Setipalpia (Perla marginata). D’ou I’obligation
d’avoir recours & 'extraction des ceufs.

Toutes les pontes, fécondées ou non, furent élevées dans les
mémes conditions, en eau stagnante, renouvelée & intervalles régu-

liers et & une température moyenne de 15°.

Ces essais donnérent les résultats suivants :

Firipavria ; Brachyplera trifasciata et Protonemura praecox. —-
La durée de I'incubation des pontes fécondées fut de 17 4 24 jours
et les pourcentages d’éclosions s’élevérent 4 99 %. Les ceufs des
femelles vierges ne donnérent lieu 4 aucun développement.

SETIPALFIA : Dinocras cephalotes (Curtis). — Six pontes fécon-
dées dont la durée du développement embryonnaire s’est étalée
entre 42 et 148 jours ont donné des pourcentages d’éclosions com-
pris entre 74 et 96 %. Ex. :

Sujet n° 1 :
Ponte naturelle ............. ... ... ... ...... 20 et 21 mai 1957
Nombre d’ceufs .......... .. ... i, 1796
Nombre d’éclosions .............. ... ... 0o, 1317
Durée de Dincubation ....................... 47 4 148 jours
Pourcentage d’éclosions ..................... 73, 712 %
Sujet n° 4
Ponte naturelle ............................. 31 mai 1957
Nombre d’ceufs ........ ..., 393
Nombre d’éclosions ................. e 377
Durée de Yincubation ....................... 42 4 114 jours
Pourcentage d’éclosions ..................... 95, 92 %

Les ceufs de cinq femelles vierges ont été mis en élevage, nous
avons eu un résultat négatif et quatre résultats positifs. Les ceufs
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se développérent dans une proportion de 1 & 16 % pour une durée
d’incubation de 61 & 158 jours.

Exemples. — Sujet n° 1 :

CEufs extraits ......... ... 10 mai 1957
Nombre d’ceufs ............ ... ... ... 1007
Nombre d’éclosions .......................... 14
Durée du développement embryonnaire ...... 68 4 123 jours
Pourcentage d’éclosions ..................... 14 %

Sujet n° 2 :
Eufs extraits ........ ... ... ... ... 0., 12 mai 1957
Nombre dceufs .................. ... ........ 1700
Nombre d’éclosions .......................... 278
Durée du développement embryonnaire ...... 61 &4 156 jours
Pourcentage d’éclosions ..................... 16,35 %

Perla marginata (Panzer). — Une ponte fécondée et les ceufs

de deux femelles vierges furent élevés. La durée du développement
embryonnaire fut lJa méme dans les deux cas : 51 4 140 jours, mais
le pourcentage d’éclosions atteignait 94 % pour la ponte fécondée,
alors quw’il n’était respectivement que de 0,25 a4 1,95 % pour les
pontes vierges.

Ces résultats appellent les remarques suivantes : les espéces
utilisées vivent en eau courante ou leurs ceufs sont déposés norma-
lement. Comme I’a montré A. MILLER [185] pour Pteronarcys pro-
teus Newman, le fait de conserver les ceufs en eau stagnanle peul
retentir sur la durée du développement embryonnaire en provo-
quant un début d’asphyxie de I'embryon. C’est ainsi que la durée
du développement embryonnaire observée (42 4 148 jours) chez les
pontes de Dinocras cephalotes (Curtis) différe sensiblement de celle
indiquée par H. B. N. Hy~Es [128] : 97 4 112 jours pour la méme
espéce.

Les ceufs non fécondés, extraits du corps de la femelle, sont
moins résistants a l'attaque des Saprolégniés, particuliérement en
milieu confiné, et le déchet produit a une répercussion sur les
pourcentages obtenus.

L’extraction trop tardive des ceufs peut aussi avoir un role, c’est
ainsi que chez les Perlidee tous les résultats négatifs ou trés faibles
(inférieurs 4 2 %) proviennent d’ceufs prélevés sur des femelles
mortes. :

Nous avons noté au cours du développement parthénogénétique
un certain nombre d’anomalies, identiques & celles des Ephémé-
roptéres : inversion de Iembryon a l'intérieur de I'ceuf, gemellité,
atrophie de I’abdomen, mais la plupart des larves sont nées viables.



REPRODUCTION DES EPHEMEROPTERES 175

L’EVOLUTION DE LA PARTHENOGENESE
CHEZ LES EPHEMEROPTERES

Les 26 cas de parthénogenése que nous avons signalés chez les
Ephéméroptéres relévent de la parthénogenése accidentelle ou
tychoparthénogeneése.

Toutes les espéces parthénogénétiques a taux d’éclosion élevé
(50 % et au-dessus) appartiennent aux Baétide :

Baétis pumilus;

Centroptilum luteolum, C. pennulatum, C. ? lituratum;

Cloéon simile, Cloéon sp.

Mais par ailleurs cette famille posséde des espéces constamment
réfractaires :

Baétis rhodani, B. dorieri, B. vernus, B. gemellus.

Or, la famille des Baétidze est considérée par les systématiciens
comme étant extrémement polymorphe et en pleine évolution.

Chez les espéces présentant une aptitude indéniable & la parthé-
nogenése, l'isolement fortuit d’une ou plusieurs femelles pourrait
amener Papparition d’une race parthénogénétique tant en raison de
la facilité d’émission de la ponte vierge que du pourcentage élevé
d’éclosions. Cette possibilité¢ est toutefois limitée par les faibles
déplacements des adultes, ce qui exclut Pisolement nécessaire.

Une ségrégation artificielle des femelles durant plusieurs géné-
rations conduirait-elle 4 la formation d’une race parthénogénétique ¢

C’est en effet 'opinion la plus soutenue que la tychoparthénoge-
nése peut étre regardée comme le type primitif & partir duquel la
thélytoquie s’est développée (E. SuoMaLAINEN [234]).

Ainsi, J. SFILER [222] a été capable d’observer une telle évolu-
tion chez le Lépidoptére Solenobia triquetrella F. R. La race bi-
sexuelle manifeste actuellement une légére tendance vers la par-
thénogenése : si on empéche I'accouplement des femelles, une partie
d’entre elles déposent des ceufs non fécondés qui, dans quelques
cas, se sont développés. SEILER obtint ainsi une femelle qui fut a
lorigine d’une lignée thélytoque diploide.

Cr, c’est ce que nous avons observé chez Cloéon simile Etn.

La présence de males dans la descendance parthénogénétique
de Centroptilum luteolum (Miill.) serait tout 4 fait comparable aux
faits du méme ordre signalés par NaBouRrs chez un Acridien, et par
Hinps et TURNER chez un Curculionide.

R. K. NaBours [193] a montré chez Paratettix texanus Hancock
Pexistence d’une parthénogenése accidentelle qui donne presque
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uniquement des femelles, alors que normalement les deux sexes
sont 4 peu prés en nombre égal.

W. E. Hinps et W. F. Tur~Ner [125] ont obtenu un maéle et une
femelle parthénogénétiques a partir de la ponte vierge d’un indi-
vidu de Calandra oryza L., espéce normalement bisexuée.

L’apparition sporadique de males chez Ameletus ludens Needhm.
ne serait que la preuve d’une parthénogenése constante relative-
ment récente.

Comme 1’écrit L. CaorarRp [42], « la présence ou I’absence de
maéles ne joue donc aucun réle dans 'apparition de la parthénoge-
nése; une race parthénogénétique, isolée ou non, doit son origine
premiére 4 la constitution cytologique de I’ceuf normal de I'espéce ».

Cest ainsi que P. Carpe DE BaiLLoN [38] démontre que chez
tous les Phasmes étudiés par lui, les ceufs possédent la propriéié
de pouvoir se développer sans fécondation et qu’il n’y a aucune
différence fondamentale dans les processus de parthénogenese chez
les espéces unisexuées et les bisexuées. La parthénogenése constante
n’est qu'un cas de parthénogenése facultative devenue permanente
par suite de I'isolement d’une ou plusieurs femelles normales issues
d’ceufs non fécondés.

Le fait qu'un ceuf commence 4 se développer parthénogénéti-
quement implique, comme P. W. WHITING [264] P'a établi, que le
bloquage 4 la mitose post-méiotique a été rompu. Le réle activant
du spermatozoide pouvant étre suppléé par des agents extrinséques.'

Dans un cas de thélytoquie, le sujet doit avoir le nombre
zygoide de chromosomes, et ce nombre peut étre restauré de diffé-
rentes fagons. J. SEILER [222] suppose que lorsque la zygogenése
est remplacée par la parthénogenése, 'automixie est ordinairement
substituée & la fécondation. On passe ensuite 4 une parthénogenése
apomictique qui comporte seulement une division de maturation
équationnelle.

Il n’est donc pas interdit de penser que I'isolement forcé d’une
espéce tychoparthénogénétique pourrait amener la création d’une
race 4 parthénogenése obligatoire.

L’intérét de la parthénogenése des Ephéméroptéres est de mon-
trer cette possibilité d’évolution, toujours difficile a4 mettre en
évidence, de la reproduction bisexuée vers la parthénogenése rudi-
mentaire, puis accidentelle et enfin obligatoire.




RESUME

Les principaux résultats de nos recherches sur la reproduction
des Ephéméroptéres, qui font l'objet de ce travail, peuvent étre
ainsi résumés :

(Eurs. — Les ceufs de 51 espéces ont été décrits, 35 ont été

figurés. La structure et 'ornementation du chorion, les dispositifs
de fixation, la forme et la position des micropyles ont particuliére-
" ment retenu notre attention.
. Le chorion est constitué de deux couches, a affinités tinctoriales
distinctes. L’exochorion porte les formations adhésives lorsqu’elles
existent et présente souvent une réticulation caractéristique, cons-
tante pour une espéce déterminée.

Les dispositifs de fixation, désignés suivant leur position et leur
forme sous les noms d’épithémas, d’organes de fixation ou de
substances adhésives, présentent généralement une structure fibril-
laire. Les uns conservent leur forme propre aprés immersion : ce
sont les épithémas et organes ou mamelons adhésifs; les autres se
résolvent en une substance mucilagineuse : ce sont les couches
adhésives, localisées ou non, dont I'existence a pu étre décelée aprés
coloration et examen dans un liquide physiologique.

Certaines de ces formations adhésives, limitées aux pbles de
Pceuf, avaient été décrites, & tort, sous les noms de « micropylar
structures » ou « micropylar apparatus », alors que les véritables
micropyles, dont nous avons signalé la présence pour la premiére
fois, occupent une position latérale et appartiennent a quatre types
principaux.

L’ornementation du chorion nous a permis d’établir une table
de détermination des ceufs des espéces étudiées et, par suite, des
imagos femelles dont l'identification est souvent délicate.

EcLosioN. — Nous avons décrit pour la premiére fois le méca-
nisme de I'éclosion des Ephéméropteres et signalé chez 25 espéces
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la présence d’un ruptor ovi frontal qui n’avait été mentionné jus-
qu’ici que dans un seul genre.

Les ruptor ovi, dont la forme est caractéristique pour chaque
famille, se présentent comine des lames triangulaires chitinisées
supportées par des projections latérales paires. Ils paraissent agir,
suivant les cas, soit comme de simples perforateurs, soit 4 la facon
d’une scie.

Le processus d’éclosion se déroule de maniére identique chez
toutes les espéces ovipares examinées. La sortie de la larve est
précédée de la déglutition du liquide amniotique; puis entre en
jeu le ruptor ovi qui provoque la déchirure du chorion; enfin une
absorption d’eau améne la rupture de la cuticule embryonnaire qui
est abandonnée & 'intérieur de la coque de I’cenf.

Chez les deux espéces ovovivipares que nous avons étudiées :
Cloéon dipterum (L.) et C. inscriptum Bengtss., la déglutition du
liquide amniotique a lieu dés que les ceufs, contenant des larves
prétes & éclore, entrent en contact avec I’eau. Seule différence avec
les espéces précédentes, la larve néonate est expulsée du chorion
étant encore enfermée dans son enveloppe embryonnaire.

En étudiant I'éclosion de quelques représentants d’Insectes a
larves aquatiques (Odonates, Plécoptéres, Trichoptéres) nous avons
trouvé dans les préliminaires «de 1’éclosion des contractions pharyn-
giennes correspondant a la déglutition du liquide amniotique des
Ephéméroptéres. ‘

La « cuticule prélarvaire » ou « peau embryonnaire » ou « cuti-
cule pronymphale » des Ephéméroptéres et des Ordres que nous
venons de citer doit étre homologuée a la premiére membrane lar-
vaire des Insectes holométaboles.

T.ARVES NEONATES. — La description des larves néonates de
27 espéces, appartenant 4 13 genres, représente le premier travail
d’ensemble sur ce sujet. Nous avons pu relever dés ce stade la
présence de caractéres génériques, qui ont rendu possible un essai
de classification, et mis en évidence l'existence de types larvaires
déja morphologiquement définis. De cette étude il résulte qu'aucune
larve néonate ne semble vraiment primitive, car toutes possédent a
lIa fois des caractéres palingénétiques et coenogénétiques. En outre,
la diversité des types observés dés I'éclosion confirme que les
familles dont nous avons étudié les représentants appartiennent a
des lignées distinctes et trés anciennes.

PARTHENOGENESE. — Ce chapitre traite de la parthénogenése acci-
dentelle des Ephéméroptéres, jusqu’ici méconnue, mais dont nos
recherches ont montré I'importance. Celles-ci ont nécessité la mise



REPRODUCTION DES EPHEMEROPTERES 179

au point de techniques d’obtention des ceufs vierges (pontes provo-
quées, pontes forcées) et d’élevage des larves et des nymphes. Nous
avons expérimenté sur 51 espéces, et 26 cas de parthénogenése ont
été découverts.

Pour la plupart des espéces (23) dont il ne nous a pas été
possible d’obtenir les imagos parthénogénétiques correspondants,
le type de parthénogenése reste inconnu. L’étude des pourcentages
d’éclosions témoigne des aptitudes variables des différentes familles
it ce mode de reproduction.

La descendance de quelques espéces : Centroptilum luteolum
(Miill.), Cloéon simile Etn. et Clofon n. sp. a été suivie pendant
{rois générations successives portant sur quatre années. Le fait le
plus remarquable a consisté en I'apparition de méles dans chacune
de ces générations pour Centroptilum Iuteolum (parthénogenése
deutérotoque), alors que chez les deux Cloéon la descendance a
¢té constituée uniquement par des femelles (parthénogenése thély-
toque).

Une étude comparée des développements embryonnaires nor-
maux et parthénogénétiques a fait ressortir un net allongement de
la durée des seconds dii 4 des retards et des irrégularités du début
de la segmentation. Ces retards sont indépendants des quiescences
ou des diapauses qui affectent le développement embryonnaire
normal ou parthénogénétique de certaines espéces (Heptagenia
sulphurea (Miill.), Centroptilum pennulatum Etn.).

Un certain nombre d’anomalies ou de monstruosités sont appa-
rues dans les pontes a fort développement parthénogénétique :
segmentations aberrantes, larves néonates monstrueuses.

La comparaison du développement post-embryonnaire normal
et parthénogénétique d’une espéce déterminée montre que certaines
incidences morphologiques que I'on retrouve dans les deux cas
(diminution de la taille des imagos, réduction du nombre des ceufs...)
sont la conséquence directe de I'élevage en espace confiné.

Une contribution personnelle au probléme des gynandromorphes
et des intersexués des Ephéméroptéres nous a amené a infirmer
la théorie rendant la parthénogenése responsable de ces anomalies.
Par contre, nous avons constaté que la présence des Mermithidee
peut s’accompagner de modifications de certains caractéres sexuels
secondaires de I'hote.

En conclusion de notre étude sur la parthénogenése accidentelle
des Ephéméroptéres, nous avons pu constater que certaines espéces
(Baétis pumilus, Centroptilum luteolum, Cloéon simile), caracté-
risées par une aptitude toute particuliére 4 ce mode de reproduction
en raison de la facilité d’émission de la ponte vierge et du pour-
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centage élevé d’éclosions qu’elle donne, seraient susceptibles de
fournir des races 4 parthénogenése constante, et ceci est d’autant
plus plausible que le premier cas de parthénogenése signalé chez
les Ephéméroptéres (Ameletus ludens) semble bien étre un cas de
parthénogenése constante.
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