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Les pages qui suivent n'ont pas la prétention de proposer une reclassification 
générale des Ephémères fossiles. Bien trop d'espèces ont été décrites très som­
mairement ü une époque où la sys tématiqu e des Ephéméroptère en était encore 
il es premiers pas. Bien trop de Iypes aussi sont inacces ihles ü ceux qui ne 
peuvent entreprendre des voyages au Jong cours. Une monogrnphie ne peut, 
dans ces conclitions, Nre envisngée. 

Dan ce rtains cas, cependant, les descriptions sont suffisamment preclses, 
el l 'iconographie assez détaillée pour permettre la disc ussion sous l'angle taxono­
mique. Bien des auteurs déjà s'y ~onl essayés. C'est avec ces exemples devant les 
yeux qu 'à mon tour je veux m'y risqller. Puissent les remarques qui suivent 
être de quelque utilité pour une meilleure compréhension des origines et des 
affinités des représentants disparus ct récents de cc super-ordre des Ephémé­
roptères qui, à l'heure actuelle, grollpe les formes les plu s archaïques des Insectes 
a.ilés ou Ptérygotes. 

HISTOIRE DE LA DÉCOUVERTE DES ÉPHÉMÉROPTÈRES FOSSILES, 
ET DE LEUR ÉTUDE TAXONOMIQUE. 

On connaît fort peu d 'Ephéméroptères fossiles. Alors que les espèces actuelles 
se chiffrent à près de deux mi11e, appartenant à un peu moins de deux cents 
genres, on n'a trouvé, du Carbonifère au Miocène, que 35 espèces adultes, placées 
dans seize genres, dont douze sont éteints. Au siècle deritier, cependant, ces 
chiffres étaient bien plus élevés, par suite de l'introduction , par des auteurs mieux 
intentioIlllés que documentés, de formes très diverses dans l'ord re des Ephémé­
roptères. La critique du XX" siècle a finalement remis bon ordre à cela, mais a 
« raréfié )) d'autant les données sur la phylogénie du groupe. On comprendra 
donc aisément que cette branche de l'Ephémérologie soit encore dan s l'enfance. 
Avant d'y apporter ma modeste contribution, il me paraît utile de résumer, en 
quelques mots, l'histoire de la découverte et de l'étude critique des empreintes 
d'Ephémères. 
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Ce n'est qu'au début du XIXc siècle que l'attention des paléontologistes a été 
attirée sur l'existence, dans des roches tertiaires - surtout dans l'ambre de la 
Baltique -- de restes d'insectes assimilables à des Ephémères. Il y a cent cinquante 
ans, la systématique de ces insectes se résumait encore à placer le tout dans le 
grand genre linnéen Ephemem. Quelque trente ou quarante ans plus tard, cepen­
dant, trois ou quatre genres supplémen taires ayan t été créés, la plupart des formes 
fossiles furent décrites ou transférées dans les Baëtis, Leptophlebia et Palingenia. 

Peu après le milieu du siècle, des formes pIns anciennes furent signalées . 
L'essor grandissant de la lithographie permit la découverte, dans les schistes 
lithographiques de Solenhofen, en Bavière, d'empreintes assez bien conservées 
d'insectes que, malgré les ailes postérieures de grande taille dont plusieurs étaien t 
ou semblaient pourvus, et sur la foi, apparemment, des longs cerques qui tel'mi­
naient leur abdomen, on plaça parmi les Ephémères. On les introduisit même 
dans le genre Ephem,era (H. HAGEN, 1862). . 

En 1871, A. E. EAToN créa le genre Cronicus pour une espèce décrite (le 
l'ambre de la Baltique par F. J. PJCTET, sous le nom de Baëtis anornala. Il figura 
en outre un fragment d'aile provenant du Jurassique de Solenhofen, que 
S. SCUDDER, en 1880, décrivit et nomma Hexagenites weyenberghii. 

Ces formes étaient certes intéressantes au point de vue phylogénique. Mais, 
à cet égard, elles devaient être dépassées, et de très loin, pal' la découverte, peu 
avant la fin du siècle, de ce qui, aujourd'hui encore, est l'Ephémère le plus 
ancien et le plus primitif que nous connaissions. C'est en effet l 'étude de la 
magnifique faune lacustre du Stéphanien (Carbonifère) de Commentry, en 
France, qui permit à Ch. BRONGi\"IART de faire connaître (1893), sous le nom de 
Blanchardia pulchella, un curieux insecte à facies éphéméroptérien, pourvu de 
trois filaments abdominaux et de deux paires d'ailes homonomes présentant des 
nervures intercalaires. L'insec te différait cependan t des vrais Ephémères par 
certains caractères dont Ch. Bn.ONGNIAHT sut voir l'importance. Il créa, pour lui 
et quelques autres, un groupe spécial de Névroptères, les Pl'otephemerida. 

Au début d LI XXc siècle, l'Europe perdit le monopole des Ephémères fossiles. 
En 1907, E. SELLAII.DS décrivit, des couches permiennes du Kansas, une série de 
genres nouveaux, comprenant une dizaine d'esprces. Ces insectes formaient non 
seulement un trait d'union chronologique entre les Protéphémérides carbonifé­
riens et les Ephémères jurassiques, mais constituaient égalemcnt une forme 
morphologiquement intermédiaire entre les deux g-roupes . En effet, pourvus pour 
la plupart de trois filamen ts caudaux, ils possédaient deux paires d'ailes homo­
nomes présentant déjà les caractères de nervation des formes actuelles (ou 
presque). E. SELLARDS (loc. cit.) créa pour eux une famille ' des Protel'eismephe­
meridœ, qui, pour des raisons de nomenclature, devint plus tard celle des P/'ote­
l'eismatidœ. 

Presque en même temps (1908), A. HANDLIII.sCH, dans son monumental 
ouvraO'e sur les Insectes fossiles, donna une revision des Ephémères. Il isola dans 
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un orJre particulier des Protephemeroidea l'espèce carboniférienne décrite par 
Ch. BRONGNIART, et changea son nom générique préoccupé en celui de Triplosoba, 
dont il fit le type de la famille des 1'l'iplosobidœ. Il cita, sans plus, les formes ter­
tiaires daus les genres olt les avaient placées leurs descripteurs. Quant aux préten­
ducs « Ephemera » du Jurassique, il les plaça dans deux genres nouveaux : 
i\1esephemel'a et J.)œdephe/nera, caractérisés par la longueur proportionnelle des 
ailes des deux paires. Il conserva le genre Hexagenites. 

En 1917, A. LAMEERE revisa la systématique des Ephémères fossiles et 
actuels et, entre autres perfectionnements, proposa pour les formes jurassiques 
deux nouvelles familles: Mesephemeridœ, avec Mesephemera; et Pœdepheme­
l'idœ avec Pœdephemel'a. Quant à llexagenites, il le rapprocha des actuels Proso­
pisto/na et Baetisca dans la famille des Pl'osopistomatidœ, en l'isolant toutefois 
dans une sous-famille des lIexagenitinœ. 

Deux ans plus tard, A. HANULIBSCII, dans une revision des Insectes paléo­
zoïque , traita des Pl'otaeismatidœ. Il cita tous les genres de E. SELLARUS, tout 
en émettant l'hypolhèse qu'ils avaient été inutilement multipliés. Il en tira cepen­
dant le genre Doter, dont il fit lc type d'une famille des Dotaidœ, qu'il transféra 
parmi les Paléod ictyoptères. 

En 1923, T. D. A. COCKERELL fit connaître une forme provenant cette fois 
du Miocène du Colorado: Siphlul'ites explanatus (Siphlonul'idœ). 

L'année suivante, le même auteur, étudiant du matériel du Jurassique d'Asie 
septentrionale, décrivit l'adulte d'Ephemaopsis trisetalis ErcIIwALu, connUt à 
l'état larvaire depuis 1864. Il créa pour lui la sous-famille des Ephemeropsinœ 
(Siphlonurid~). Mais en 1927, s'appuyant sur du nouveau matériel, il en fit une 
{amille distincle des Ephcl1'teropsidœ. 

Ega1ement en 1927, A. V. MARTYNOV signala le premier Protereismatidœ 
d'Europe: Loxophlebia apicalis, J'après un fragment d'aile. Peu après (1932), 
le même auteur faisait connaître, toujours du Permien d'Europe, un nouveau 
Proléréi matide, dont l'aile était spécialisée dans le même sens que celle des 
actuels Palingeniidœ. Il l'appela Palingeniopsis prœcox . 

C'est aussi en 1932 que R. J. TILLYARD commença une série de travaux con­
sacrés aux formes permiennes du Kansas. Ces recherches se prolongèrent jusqu'en 
1936 et aboutirent à la création de la famille des Misthodotidœ (avec Misthodotes), 
tandis que les Pl'otereismatidœ étaient restreints au seul genre Protereisma. Les 
autres genres de E. SELLARDS tombaient en synonymie du précédent. Plus 
important était le retour des Dotaidœ parmi les Plectoptères. Cette famille 
s'agrandissait du genre Eudoter. Enfin, le savant auteur australien proposait de 
scinder les Plectoptères en deux: sous-ordres : Permoplectoptera pour les formes 
permiennes; Euplectoptera pour les Ephémères plus récenls. 

En 1932, F. M. CARPENTER redécrivit diverses formes du Jurassique de Solen­
hofen et figura raile mésothoracique complète de Hexagenites weyenberghii. 
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A la même époque (1934), A. LAMEE RE - adoptant les grandes coupes systé­
matiques établies par R. J. TILLYARD -- proposa toutefois de restreindre le nom 
d'Euplectoptères aux Ephémères cén ~)Zoïques et de g-rouper les Mesephemeridœ et 
Pœdephem,eridœ sous le nom de Mésoplectoptères. Mais il ne fut pas suivi par ses 
B li ccesseurs. 

Peu après (1938), A. V. MAn-n NOY, reconsidérant les grandes coupes sys té­
maliques des Ephémères, éleva les Ephéméroptères au rang de super-ordre com­
prenant deux ordres: les Pl'otephemeroidea el les Plectoptera. Il affirma que ces 
deux phylums n 'avaient de commun qu e leur origine encore inconnue. De même, 
dans les Pleetoptères, les Permoplectoptera connus ne devaient être que des 
ùescendants déjà spécialisés de formes anceslrales communes aux Enplectoptera. 
Par la même occasion, il fit de Palingeniopsis le type d'une nouvelle famille des 
Palingeniopsidœ. 

Depuis lors, peu de progrès onl été accomplis dans la connaissance des 
Ephémères fossiles. 

En 1946, G. ZALE RR KY a décril un Protereisllta (1). UI'Q, li cum) du Permien de 
l'Oural. 

Enfin, en 1953, j'ai montré que Hexagenites, fossile du Jurassique de Solen­
hofen, appartient il la famille des Oligoneu/'iidœ, plus exaclement il la sous­
famille des Chl'omal'cyinœ, encore représenlée de nos jours dans la faune orien­
laIe par les genres Chrornarcys NAVAS (Chine) el Pseudoligoneul'ia ULi\lER (Chine 
et Indonésie). 

A l'heure actuelle, on peul donc résumer l'hisloire el la classification à la 
fois des Ephémères fossiles dans le tableau ci-dessous. Pour metlre celui-ci enW'fe­
ment à jour, j'anticiperai un peu sur cerlains résultats exposés dans la suile de cc 
travail. 

Super-ordre EPHEMEBOPTERA. 

Ordre PROTEPHEMEROIDEA (BRONGNIART, 1893) HANDLIRSCH, 1908. 

Fam. Triplosobidœ HANDLIRSCH, 1908. 
Triplosoba HANDLIRSCH, 1908 (1 sp., Stéphanien, France). 

Ordre PLECTOPTERA PACKARD, 1876. 

Sous-ordre PERMOPLECTOPTERA TILLYARD, 1932. 

Fam. Doteridœ HANDLIRSCH, 1919. 
Doter SELLARDS, 1907 (1 sp., Permien, Kansas). 

Fam. Protereismatidœ (SELLARDS, 1907) TILLYARD, 1932. 
Protereisma (SELLARDS, 1907) TILLYARD, 1932 (= Loxophlebia 

MARTYNOV, 1927) (10 sp., Permien, Kansas et Russie). 

Fam. Misthodotidœ TILLYARD , 1932. 
Misthodotes SELLARDS, 1907 (3 sp., Permien, Kansas). 
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Fam. Eudoteridœ fam. nov. 
Eudoter TILLYARD, 1936 (1 sp., Permien, Kansas). 

Fam. Palingeniopsidœ MARTYNOV, 1938. 
Palingeniopsis MARTYNOV, 1932 (1 sp., Permien, Russie). 

Sous-ordre EUPLECTOPTERA TILLYARD, 1932. 

Fam. Mesephemeridœ LAMEERE, 1917. 
Mesephemera HANDLIRSCH, 1908 (3 sp., Jurassique, Allemagne). 

Fam. Pœdephemeridœ LAMEEHE, 1917. 
Pœdephemera HANDLIRSCH, 1908 (4 sp., Jurassique, Allemagne). 

Fam. Stenodicranidœ fam. nov. 
Stenodicranum gen. nov. (1 sp., Jurassique, Allemagne). 

Fam. Ephemeropsidœ COCKERELL, 1927. 
Ephemeropsis ErcnwALD, 1864 (1 ? sp., Jurassique, Eurasie). 

Fam. Hexagenitidœ fam. nov. 
IIexagenites ScuDDlm, 1880 (1 sp., Jurassique, Allemagne). 

Fam. ? Siphlonuridœ KLAPALEK, 1907. 
Siphlurites COCKERELL, 1923 (1 sp., Miocène, Colorado). 
Cronicus EAToN, 1871 (1 sp., Oligocène, Europe). 

Fam. ? Leptophlebiidœ KLAPALEK, 1907. 
? Leptophlebia WESTWOOD, 1840 (1 sp., Oligocène, Europe). 

Fam. ? Baëtidœ KLAPALEK, 1907. 
? Baëtis LEACH, 1815 (3 sp., Oligocène, Europe). 

Fam. ? Ephemeridœ KLAPALEK, 1907. 
? Ephemera LINNÉ, 1758 (1 sp., Tertiaire, Australie). 

Fam. ? Palingeniidœ KLAPALEK, 1907. 
? Palingenia BUHMEISTEH, 1839 (2 sp., Oligocène, Europe). 

De cet ensemble de formes disparues, certaines seulement feront, comme je 
l'ai dit, l'objet ùe l'éluùe critique qui nit. Ce sont les espèces antécéno­
zoïques p'our lesquelles les données de la littérature seront uffisantes. Toutefois, 
avant de présenter la discussion taxonomique de ces insectes, j'estime indispen­
sable une brève revision des caractères anatomiques invoqués pour étayer mon 
opinion. Comme presque toujours chez les Insectes fossiles, il s'agit de caractères 
structuraux de l'aile. 

• 
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r 
SIGNIFICATION PHYLOGENIQUE 

• DE CERTAINS CARACTERES STRUCTURAUX 
r ~ 

DE L'AILE DES PALEOPTERES. 

Il 0 mon 0 mie m é s 0 - m é ta th 0 r a c i que a 1 air e. - De l'avis gene­
l'al, les ailes méso- et méta thoraciques du Ptérygote ancestral étaient de même 
laille et identiquement construites. Cette homonomie doit être considérée comme 
primitive. Comme on le sait, elle s'est perdue chez tous les Néoptères, dont l'aile 
postérieure développe (Je plus en plus son champ postérieur interne (néala). Cette 
dysharmonie s'amplifiant conduit à diverses spécialisations, telles que l'élytre 
des Coléoptères et Dermaptères, étui protecteur de l'aile méta thoracique restée 
seule motrice; ou encore l'aile antérieure prédominante, motrice, des « Panor­
poïdes », chez lesquels l'aile postérieure peut aller jusqu'à disparaître à peu prè 
complètement (Diptères, par exemple). Mais, déjü chez les Paléoptères, l'homo­
nomie primitive ne s'est pas partout conservée. Chez nombre d'Odonates, l'aile 
méta thoracique présente une superficie légèremen t supérieure ft celle de l'aile 
antérieure. Chez les Éphémères, par contre, l'aile postérieure s'est progressive­
ment réduite, allant même parfois jusqu'à disparaître entièrement (Cœnidœ, 
majorité des Tricorythidœ, certains Baëtidœ ct Leptophlebiidœ, etc.). Dans le 
groupe Éphéméroptérien, ou, plus exactement, chez les Euplectoptera, la réduc­
tion de taille de l 'aile métathoracique est générale et fait partie d0S camcU'res sys­
tématiques du sous-ordre. 

Ce serait cependant une erreur de croire que, de tous les Paléoptères, seuls 
les Éphéméroptères on t, au cours de leur évolution, montré une réduction de 
l'aile postérieure. Sans doute, les Mégasécoptéroïdes et bien des '")aléodicl~o{)lères 
ont-ils conservé des ailes homonomes. Sans doute aussi, chez les Paléodic­
tvoptères l'hétéronomie alaire se manifeste-t-elle surtout par un élargissement 
Ju cham ~ anal ou cubito-anal de l'aile métathoraciq ue. Majs on connaît par 
ailleurs certains Paléodictyoptères indiscutables qui, de même que les Éphémères 
postpaléozoïques, possèdent une ai le postérieure moins développée que l'anté­
rieure. Je citerai, par exemple, Peronwptera fi/holi BRONGNrART, Cocke l'elliella 
pe1'Om'apteroides (MEUN IER ) et Valdeania rnedeil'osi TETXETHA. 

On peut donc admellre, me semble-t-il, que la réduction de surface de l'aile 
rnétathoracique est, parmi d'autres, un mode d'évolution dont l'origine remonte 
pour ainsi dire aussi loin que l'acquisition même d'ailes articulées . 

Nervures simp l es et nerVllres ramifiées. - Tl est générale­
ment admis que l'aile des Paléodictyoptères est encore celle qui a le nli~ux con­
servé la structure nervura ire du paranotum articulé ancestral. Or, H. J. TILLYARD, 

dont les vues sur la nervation font autorité, a donné, de l'aile paléodictyopté­
rienne, un schéma où toutes les nervures, tant hautes que basses, sont simples, 
exception faite toutefois pour le secteur de la radiale, qui est plurifide. 
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On sait que, dans une aile fonctionnelle, le bord antérieur, soutenu par les 
costale, sous-cos Laie et radiale, constitue un « bord d'attaque ». Par contre, les 
autres nervures, médianes et sui van tes, s'incurvent plus ou moins vers le bord 
arrière, - ou « bord de fuite», - permettant ainsi un meilleur écoulement des 
filets d'air. Celle disposition nervuraire a pour résultat de définir un champ sous­
radial assez large el évasé. On conçoit que ce champ soit sou -tendu par plusieurs 
nervures, ou plus exactement par les branches d'une nervure: le secteur radial. 
Mais on doit en même temps admettre que c'est là déjà une spécialisation. Dans 
l'aile ancestrale non fonctionnelle, R' devait être simple comme les nervures 
voisines. Nous pouvons ainsi poser en principe que, à l'origine, toutes les ner­
vures étaient simples. Le problème se pose donc de découvrir le ou les processus 
de bi- ou de plurifurcation - secondaire - des nervures simples initiales. 

Celte question est de celles dont on ne sait pratiquement rien dire, car on 
ignore mpme à peu près tout de la façon dont se sont, phylogénrquement parlant, 
formées les nervures longitudinales principales. En ce qui concerne la bifurca­
tion de ces nervures, il n'est pourtant pas interdit de penser qu'elle est en rap(port 
avec certaines modifications, non encore précisées, de l'archédictyon. A l'appui 
de cetle manière de voir, je peux citer une observation personnelle. Il s'agit d'un 
cas, tératologique en l'occurrence, mais quand même suggestif, de bifurcation 
distale de la Mp2 aux ailes antérieures d'une femelle de Palingenia longicauda 
OLIVIER. On ait que, chez les exemplaires banaux de cette espèce, la MP2 est 
suivie de deux nervules marginales qui s'y raccordent obliquement. Chez le spé­
cimen aberrant, tant à l'aile gauche qu'à l'aile droite, la deuxième marginale a 
pris l'aspect d'une branche postérieure de ~Ip2, tandis que la première marginale 
simule un (( secteur intercalaire ». C'est apparemment le même processus qui 
a abouti, comme nous le verrons plus loin, à la bifurcation de MP1 et MP2 à l'aile 
antérieure chez Ephern,eropsis trisetalis EICIIWALD. On peut supposer que c'est 
ft un processus analogue qu'est dye l'apparition des branches du secteur radial. 
Ce champ alaire nous montre en effet, d'une espfoce à l'autre, des nervures de 
tous types, depuis ceHes ayant l'aspect de marginales jusqu'à celles paraissant 
formées par bifurcation. 

Mais ce sont là toutes nervures basses. On se rappellera à ce sujet que, chez 
bien des formes archaïques telles que les Paléodictyoptères, les nervures basses 
sont généralement ramifiées, tandis que les nervures hautes restent simples. 
Peut-on cependant admettre que, chez les nervures hautes également, la multi­
plication des branches peut être due à un remaniement du réseau nervulaire? 
C'est encore chez les Plectoptères Palingeniidœ que je . chercherai une réponse 
à cette question. On sait que, dans celte famille, la majorité des g'enres présentent 
une CUA bifide, entre les branches de laquelle s'étend une ICUA plus ou moins 
parallèle à CUA 1. Cependant, chez les Chankagenesia et Mortogenesia, il semble 
que ICUA ait capté la base de CUA2

, dont la parti~ distale ne se distingue plus en 
rien des autres nervules sigmoïdales qui relient ICUA au hord interne de l'aile. 
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Chez Palingenia, il en est encore autrement: CUA2 est mal définie et intervient 
dans un complexe nervulaire où l'on distingue plusieurs ICU A imparfaites. 
Je me crois donc fondé à admettre que la CUA2 bien définie des Anagenesia, 
Plethogenesia, etc. - ou, autrement dit, la bifurcation de leur CUA - résulte 
d'une adaptation secondaire des nervules cubitales primitives. Il doit en être de 
même chez les Oligoneul'iidœ et autres familles à GUA bifide C) . 

Et comment ne pas croire qu'il en a été de même dans l'évolution de la seule 
autre n ervure haute qui, chez les Paléoptères , soit parfois bifide: la MA P La 
chose n'est nullement invraisemblable, si non encore prouvée. 

Il résulte de cette brève discussion que la simplicité des nervures hautes peul 
être considérée eomme archaïque, sous réserve de eas particuliers où la réd uction 
secondaire pourrait être prouvée. 

Anastomoses nervuraires. -- S'il es t un phénomène qui s'est pro­
duit à maintes reprises, et parfois sous les aspects les plus inattendus, c'est bien 
celui de la confluence partielle ou total e de certaines nerVllfes longitudinales pri­
mitivement indépendantes. 

Chez les Plectoptères, l'aile antérieure, aussi bien que la postérieure, montre 
une brève anastomose de la base de MA avec celle de RB, cette dernière nervure 
semblant bien perdre toule relation directe avec R (reclius : RI). Ce phénomène 
s'observe déjà chez certains Paléodictyoptères du Carhonifère, tels que Litho­
neul'a. Ce qu'il importe de savoir ici, c'est l'origine de cette jonction nervuraire. 
Reprenant ce que j'ai dit plus haut du tracé probable des nervures principales 
dans l'aile fonctionnelle ancestrale, je relèverai que c'es t la MA qui, à partir du 
bord antérieur de l'aile, est la première ù manifester une courbure en direction du 
« bord de fuite ». On sait, d'autre part, d'après R. J. TlLLYARD (Loc. c iL), que les 
nervures hautes s'écartent obliquement de la nervure basse dont elles naissent. 
C'est-à-dire que MA s'écarte de MP vers l'avant de l'aile. Ces deux modalit~ du 
tracé (écartement vers l'avant et inflexion vers l'arrière) ont pour conséquence 
de former, dans la partie basilaire de MA, un angle arrondi assez marqué. Pour 
peu que cet angle prenne de l'importance, il doit arriver au contact du système 
nervura ire radial. Notons encore que, parall èlement à la courbure ùe MA et des 
longitudinales suivantes, RB doit occuper l 'espace alaire laissé libre. Il y arrive en 
multipliant ses ramifications. Cette augmentation du nombre des sectorielles 
radiales entraîne le rejet progressif, vers la base de l'aile, de la première branche 
formée. En l'occurrence, de R4 +5

• On conçoit donc que, selon la position de l'ori­
gine de R4 +5 par rapport à celle de MA au moment de l'anastomose, MA confluera 
avec R ou avec RB. Si l'hypothèse émise ci-dessus es t exacte, .il est évident que 
l'anastomose de MA avec R est plus primitive que celle avec R8 (R4 + 5

). Il semble 
cependant que l'anastomose de type secondaire ait été rapidement acquise, puis-

(1) Voir le cas des Ephol'idœ, discuté par J. A. LESTAGE en 1938. 
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que c'est déjà le cas ùes PermoplecLoplères chez; les Éphémères, el même de Litho­
neura chez les Paléodictyoptères. Il va de soi que ce caractère une fois acquis ne 
sera pas modifié en cas ùe réduction ultérieure, secondaire, du nombre des secto­
rielles radiales. 

G é min a t ion ne r \' u rai e. - Dans une récente sene de notes CZ), j'ai 
monlré que la géminalion nervurale, qui se manifeste chez diverses familles de 
Plectoptères récents, semble bien être en rapport avec la formation, à partir du 
réseau nervulaire, de nervules dites marginales. Il va sans dire que cette gémina­
tion sera d'aulant plus apparenle que les nervures géminées seront longues; 
autrement dit., que ces nervures naîtront près de la base de l'aile. Un très bon 
exemple nous est donné par les Euplectoptères Oligoneuriidre. 

Ce serait une erreur de croire que des nervures géminées ne s'observent que 
chez les Éphéméroplères. Bien des cas, plus ou moins nets, peuvent être trouvés 
chez divers groupes d'Odonates, tanl actuels que fossiles. Mais, fait plus intéres­
sant pour nous, on peut déjà noter ce mode particuli~r d'évolution nervurale 
chez certains Paléodictyoplères. Déjà ébauché chez; Dictyoneul'ella perfecta 
LAURENT/AUX et Lycocercus goldenbergi BRO:>OGNIART (où l'on peut observer les 
géminations CUA-Mp2 cL MA-R") , il est bien net chez; Syntonoptera schuchel'ti 
HANDLIRSCH et /Edœophasnw anglica HANDLIRSCII (où l'on note en oulre la gémi­
nation MA2 _Mp l

). 

On remarquera que, chez; les deux dernières espèces cilées, le groupement 
par paires des nervures se faiL toujours entre la dernière branche d'une nervure 
ct la première branche de la nervure suivanle. Ce type de gémination, que l'on 
retrouve, plus poussé encore, chez les Plectoptères Oligoneul'iidre, et qui ne fait 
intervenir que les branches les plus exlernes des nervures ramifiées, me semble 
être de facture plus primitive que celui que l'on peut trouver, par exemple, chez 
les Plecloplères Palingeni,opsidœ, Palingeniidœ et Behningiidœ. Chez ceux-ci, en 
effet, certaines nervures inlercalaires sont géminées avec le rameau nervuraI 
voisin. On noLera toutefois que, bien qu'apparemment plus archaïque, le type 
oligoneuriclien de géminatioll Ilel'vurale est celui qui s'est montré susceptible de 
la plus forte spécialisation, allant jusqu'à la perle des intercalaires et même de 
certaines branches radiales ct cubitales (Cfr. l'Oligoneuriide Homœoneul'ia). 
L'aile palingénidienne (les PlecLoptèl'es IJehningiidœ, Lien que très spécialisée 
elle aussi, n'a guère éLé si loin. 

Tracé de CUP. - Les auleurs qui ont tenté d'établir une classification 
raisonnée des Plectoplères modernes out généralement insisLé sur la valeur systé­
matique de l'inflexion brusque vers l'arrière de la base de CU A chez la super­
famille des Ephemel'oidea. Ces mêmes auleurs ont admis qu'il s'agissait là d'une 

(2) DE MOULIN , G., 1952 a, c, d et 1953 a, b, c. 
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acquisition secondaire et que, chez les formes actuelles les plus primitives, la base 
de CUA est régulièrement incurvée. Étant donné qu'en principe, CUP a une 
origine commune avec CUA, il est évident qu'Ult certain parallélisme doit exister 
entre les modifications de tracé de ln base de CU A et celle de CUP. C'est, en effet, 
très généralement le cas. On peut se demander si, en réalité, ce n'est pas une 
modification première du tracé de CUP qui a permis celle de CUA. C'est en tout 
cas à eette hypothèse que mène l'examen de la nervation d'une forme comme 
Palingeniopsis. Mais, de plus, il n'est pas, je crois, interdit de penser que 
- contrairement à l'avis des auteurs dont j'ai parlé plus 'haut - le tracé sinueux 
de CUP est plus primitif que le tracé à courbure régulière ou rectiligne. En effet, 
l'étude des formes éphéméroptériennes les plus anciennes que l'on connaisse 
montre l'existence d'une CUP sillueuse (bien que cette sinuosilé soit moins 
accusée que chez les actuels Ephemcl'oidea). 

A la lueur des quelques points établis ci-dessus, l'élude comparative des 
Éphémères fossiles m'a amené à des conclusions qui, parfois, n'étaient guère en 
accord avec les idées classiques sur le sujet. Aussi m'a-t-il semhlé utile de les 
exposer ici. 

r 
ETUDE CRITIQUE 

DE QUELQUES ÉPHÉMÉROPTÈRES FOSSILES. 

A. - Protephemeroidea. 

Nolre conn'aissance de ceL ordre d'inseeles repose exclusivement sur les 
données originales fournies par Ch. BRONGNIART (1893) pour son genre Blan­
chardia, mnintenant Tl'iplosoba, m~nospéeifique (1'. pulchella). 

Pour cet auteur, les « Pl'otephemerida » consliluaient llne des familles des 
Névroptères, à CÔlé de nombreuses autres où il ~'angeait des formes appartenant 
maintenant aux Paléodictyoptères, Mégasécoptères, Protodonates, Protoper­
laires, etc. Dans les Protéphémérides mêmes, oulre Tl'iplosoba, étaienl placés des 
genres relevant aujourd'hui des Paléodictyoplères el des ProLorlhoplères. 

De cet ensemble - nous l'avons vu - A. HANDLIHSCIJ (1908) ne conserva que 
Tl'iplosoba, pour en faire le type des Protephemel'oidea, ordre voisin de celui des 
Plectoptera. Il considérait l'insecte stéphanien comme un ehaînon entre les Paléo­
dictyoptères et les Éphémères vraies. 

Cette façon de voir n'a pas été suivie par la critique. Pour A. V. MAHTYNOV 
(1938), ainsi que je l'ai rappelé plus haut, Tl'iplosoba appartienl à un phylum 
distinct, ayant sans doute une origine commune avec les Plectoptères, mais ne 
pouvant en être l'ancêtre. R. JEANNEL (1949), puis D. LAUHENTTAUX (1953) main­
tiennent ce point de vue. Faut-il en rester à cette interprétation devenue clas­
sique P 

Avant d'en juger, il s'indique de revoir les argumenls invoqués. 
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L'opinion de A. V. MARTYNOV repose essentiellement sur l'absence de bifurca­
tion de R3

, MA et CUA, absence qu'il considère comme une spécialisation. 
R. JEANNEL ne fournit aucune justification de sa prise de position. Quant à 
D. LAURENTIAUX, il relève l'absence de nervure humérale et d'anastomose MA-RB. 
En fait, il semble bien que ces différents auteurs, pour étayer leurs hypothèses, 
se sont contentés des données de la reconstitution proposée par A. HANDLIRSCH 
(1925). Certes, celle reconstitution est séduisante e), mais elle pourrait bien Çl.voir 
détourné les auteurs récents (['une nouvelle étude du fossile. Il est vrai que 
- si l'on en croit A. LAl\ŒERE (1917 b) -l'application par Ch. BRONGNIART d'un 
vernis protecteur sur la pierre rendrait un nouvel examen impossible. Mais il 
l'este les données origiuales du savant paléontologiste français, et ces données ne 
sont nullement négligeables. 

Rediscutons les caractères prétendument propres aux P/'otephemeroidea. 
Tl'iplosoba serait dépourvu de nenl ures humérales. Celle affirmation est 

gratuite: on connaît assez mal l'extrême base des ailes de cct insecte; un « costal 
brace » peu développé pourrait très bien avoir existé, mais être mal ou pas 

, conservé. Remarquons en outre que chez les Doteridœ (s.l.), authentiques Plec­
toptères, et contrairement à ce qui se présente chez les autres formes permiennes, 
pareille strueture costale semble bien manquer, ou tout au moins être fort peu 
développée ('1). Enfin, il ne faut pas perdre de vue que, chez les Ephémères 
actuels, l'aile postérieure ne possède que très rarement une nervure humérale 
différenciée. Cette structure nervuraire ne peut donc être considérée comme 
constante chez les Éphémères, et par conséquent ne doit pas être gratifiée d'une 
trop grande importance dans la diagnose du groupe éphéméroptérien. 

Tl'iplosoba ne montre pas d'anastomose de MA avec RB. C'est indéniable. 
Mais ce que les auteurs qui ont étudié le fossile n'ont apparemment pas bien vu, 
MA est anastomosée à la base avec R. Or, dans la critique émise plus haut des 
caractères structuraux de l'aile des Ephémères, j'ai montré que l'anastomose 
MA-,R doit être plus primitive que l'anastomose MA-RB. Il est donc normal de . 
trouver cc type chez une forme aussi archaïque que Tl'iplosoba. 

- T/'iplosoba présente des R3
, MA et CUA simples. C'cst là, je )'ai montré plus 

haut, un caractère non pas de spécialisation, mais d'archaïsme. On sait d'ailleurs 
que la Ra simple se retrouve chez le Plectoptère Doter et qu'une CUA simple est 
courante encore actuellement chez bien des Euplectoptères. La MA simple est 
seule propre aux Protéphéméroïdes. 

Que reste-t-il alors de l'hypothèse de A. V. MARTYNOV et ses successeurs P 
Hien: par tous ses caractères, Triplosoba est plus ou aussi primitif que n'importe 
quel autre Ephéméroptère conn LI. 

En déduirons-nous que ceux-ci descendent de celui-là P Avant de répondre à 
celte question, je crois indispensable de souligner combien est illogique la façon 

(3) Si séduisante, que bien des auteurs l'ont recopiée, et parfois même ... mal recopiée. 
(4) Cf. TILLYARD, R. J., 1936. 
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simpliste dont certains auteurs jugent de la valeur phylogénique de l'Éphémère 
stéphanien. Tl'iplosoba jouit, comme cela arrive encore en paléontologie, du 
regrettable privilège de représenter à la fois un individu, un sexe, une espèce, 
un genre, une famille et un ordre. Fixer la situation phylétique d'un ordre est un 
problème, et juger de celle d'une espèce en est un autre. Entre le rang de « grand­
père» et celui de « petit-cousin » des Plectoptères, il est pour Triplosoba bien 
d'autres parentés possibles. Triplosoba pulchella n'est pas nécessairement 
l'ancêtre des Éphéméroptères, mais il en est certainement très proche morpho­
logiquement. Une meilleure connaissance des composan les ùe la faune éphémé­
roptérienne du Carbonifère peut seule nous pcrmellre d'en décider sainement. 
Mais quelle est, dans le problème des origines, la position des Protephemuoidea ? 
A mon avis, c'est dans les représentants de cet ordre - représenlants encore à 
découvrir - que se trouvent la ou les espèccs qui ont donné naissance aux Plec-
loptères. r 

S'il en est ainsi, faul-il encore mainte!1ir les Proléphéméroïdes au rang 
ordinal? Je pense que oui. Que les caractères diagnostiques des P/'otephemeroidea 
soient spécialisés, comme le veut A. V. MARTYNOV, ou archaïques, comme je le 
pense, il n'en reste pas moins qu'ils sont, au moins en grande partie, propres à 
cette coupe systématique . Sous réserve donc de nouvelles découvertes, toujours 
à souhaiter dans ce groupe si mal représenté, je crois fondé de conserver - mais 
comme deux stades phylétiques successifs - la division des Éphéméroptères en 
deux ordres distincts: Protephemuoidea et Plectoptera. 

B. - Permoplectoptera. 

De même que les Protéphéméroïdes chez les Éphéméroptères, les Permoplec­
toptères ont, quant ù leur place exacte dans la phylogenèse des Plectoplères, été 
d'abord considérés comme les ancêtres directs des Euplectoptères. Cette façon de 
voir louchait surtout les Protereismatidœ; les Misthodotidœ et les Doteridœ pas­
saient plutôt pour des lignées latérales restées sans descellilants. 

A. V. MARTY NOV (1938) et ses successeurs ont-ils eu raison de prendre le con­
trepied de cette théorie ~ La question est à discuter pour chaque famille en parti­
culier. 

Dot e l'id œ. - On s'étonncra peut-êlre de voir commencer l'étude des Ephé­
mères permiens par celle des Doteridœ. 11 y a à cela quelque raison. 

Il est en effet à noter que , s' il n'y fait pas explicilemen t allusion, 
A. V. MAHTYNOV a cependant, dans son schéma de la phylogenèse des Ephémères 
(loc. cit., fig. 13), rapproché les Doteridœ des Protephernel'oidea. Effedtivement, 
à ne suivre que R. J. TILLYAHD (1936), on constate que les Doteridœ présentent 
certains caractères archaïques: « costal brace » peu ou pas développé; R3 simple 
(chez Doter); MA anastomosée à H au niveau d'émergence de R8 (au moins chez 



ÉPIIÉMÉROPTÈRES FOSSILES ADULTES 561 

Eudole/'; invérifiable actuellement chez Doler). Il n'en est pour ainsi dire pas 
ilutremelLt chez le 'j'riplosoba. Avant toutefois cl'admellre ee rapprochement, OJ1 

doit se demander i, par leurs aulres caractères de neryalion, les Doleridœ sont 
plutôt proLéphéméroïdiells que permoplecLoplériens. 

Et c'est ici qu'éclate l'éqllivoque qui, depuis le lravail de H. J. TILLYAI\O 
(loc. cil.), - et bien involonLairement de la part de ce savant auleur, - règne 
sur la famille des Doleridœ. Si, effeeLivement, on Lellle de trouver, ell dehors des 
caractères archaïques notés plus haut, des traits communs entre Dote/' el Eudoter, 
on conslate qu'il n'en existe pratiquement pas. Outre l'absence de paracerque, et 
celle probable de rR\ chez Doler, 011 peut Iloler chez ce genre le tracé assez parti­
culier de DrA, le bifurcations ~Ipi et DIP s'opposant à la simplicité de CUA. 
fl;udoler, au conLraire, ouLre SOli paracerquc, sa IR2, sa R3 bifide, montre des MP' 
e DIP impIe ' cl la classique hifmcaLÏoll de CUA avec intercalaire. 

TI Ile fait pas de doute pour moi que H .. 1. Tl LLYAJ\]) (1936) a été suggestionné 
;lla fois par la découverLe d'Eudoter et par la remarque de E. SELLAHDS (1907) sur 
La position systémalique de Doler, pour voir dans ce dernier genre un authen­
tique PermoplccLoptèrc. 

A. II''NoLlHscJI était-il plus près de la vérilé quand il y voyait (1919) Ull 

Paléodjct~ oplère P 11 est difficile d'en juger. On sait qu'il e ' isle des représentants 
ùe ce dernier ordre possédan t des lraits pleetoptériens (par exemple: Lithoneura). 
De son côté déjà, E. SELLARDS (loc. cit) rejetait Doter de ses Protereismepheme­
l'idee (nos actucl;,; Permoplectoptères) ct y voyait plutôt des affinités avec les Pro­
téphéméroïdes. Doler pourrait en effet dériver d\me forme voisine des l'riploso­
bidœ, dont il ne diffère surtout que par sa 'lA bifide. Les seclorielles radiales sont 
lracées SUl" le même plan; la bifurcation de Mp 1 et IMP chez l'espèce permienne 
peul s'expliquer par la caplure, par ces nervures, des marginales qui chez Triplo­
soba lcs suivenl. 

Le problème de la position systémalique exacte des Doteridœ reste posé, et ce 
n'est que provi oiremen l que je lai se ceLLe famille dans les Permoplectoptères. 
Mais, de toute façon, j'estime incH pensable de la restreindre au seul genre Doter 
et de 'créer pour Eutloter une famille nouvelle. 

Eu dot e r i cl re fam. nov. - Le genre l!Judoter, qui pré ente des caractères 
permoplecloplériells nets, ne peut cependant entrer dans une des familles exis­
tantes. La nouvelle famille des Eudoteridœ se rapproche des Protereismatidœ, 
dont elle pourrait être issue par simplification nervuraire. Elle semble bien être 
restée sans deseenrlanls. 

Mis th 0 dot id ffi. - Dans celle famille, constituée par le seul genre Mistho­
dotes, je \-ois également un groupe éteint fort proche des ProtereÏ!smatidœ, dont 
il ne diffère guère que par le raccourcissement de SC et la simplification de la 
fourche de CUA, et par ses pattes courles et à tarses quadriarticulés seulement. 
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Pro ter e i s lU a t id œ. - Groupe central chez les Permoplecloptères, ces 
insectes représentant encore ce que nous connaissons de moins spécialisé parmi 
les Éphémères permiennes. 

Mieux que les l\hsthodotides ct les Eudotérides, ils monlrent les « lriades » 
caractéristiques des nervures radiales ct médianes. La CUA est nettement bifide, 
et pourvue d'une série d'inlercalaires dérivées du réseau llervulaire. La SC aLLeirl 
l'apex de l'aile. Les paLLes sont longues, à tarses constitués de 5 articles. 

C'est aussi la seule famille de Permoplectoplères qui aiL éLé trouvée ~l la fois 
en Europe et en Amériq ue du Nord. Elle ne comprend que le genre P1"Otereim~a, 
le genre Loxopltlebia devallt en êlre considéré comme un synonyme CS). 

Pal i n g e n i 0 psi cl œ. - Celle famille a été conslituée pour l'espèce ullique 
Palingeniopsis prœco:L' (G). C'esL le premier Éphéméroptère qui, chrollologiq ue­
ment, ait montré une gémination nervurale. Il est d'autan t plus ln téressant de 
relever que le groupement par paires des nervures longitndinales chez Palinge­

niopsis est du type palingénidien, que ;j'ai plus haut estimé être plus évolué que 
celui, oligoneuridien, des Paléodictyoptères. On notera l'aspect un peu spécial de 
la bifurcation de CU A et l'amplitude de la double sinuosité de CUP. Le « costal 
b'race » est également intéressant par sa structure, qni annonce la nervure hmné­
l'ale des formes ultérieures. 

c. - Hypothèses sur l'origine et l'évolution 

des Ephéméroptères paléozoïques. 

On pourraiL dire que les Éphémères sonl « des Paléocliclyoptères qui onl 
réussi». Rien en effet ne semblait desliner ces insecles à devenir cc que les taxo­
nomistes définissent actuellement comme le « Super-ordre des Ephem,el'optera ». 
Si, à l'heure actuelle, le profane peuL immédialement reconnaître un Éphémère 
;1 ses filaments caudaux et à son aile postérieure réduile, ces caractères n'ont pas 
cu, - nous le savons maintenant, - dès l'origine du groupe, une valeur clis tinc­
tive aussi Lranchée. l\lême les données morphologiques plus précises sur lesquelles 
s'appuient les systématiciens pour définir un Éphéméroptère, c'est-à-dire la pré­
sence d'intercalaires dans la nervation, et celle en principe d'un paracerque, 
n'avaient rien d'exclusif durant l'ère primaire. On connaît en effet de vrais 
Paléodictyoptères pourvus d'intercalaires nervuraires (LithoneLLl'a, par exemple), 
ct d'autres porlems d 'un paracerque assez bien développé (Dunbat'ia) C). Sans 

(5) Les caractères utilisés par A. V. MARTYNOV (1927) pour définir ce genre ne per­
mettent pas de le séparer de Protereisma. 

(6) C'est erronément que R. JEANNEL (1949) attribue à A. V. MARTYNOV l'inclusion 
de Loxophlebia dans les Palingeniopsidœ, dont il n'a aucun des caractères particuliers. 

(1) L'acquisition de cet appendice doit d'ailleurs avoir été polyphylétique, puis­
qu'il existe également chez les Thysanoures. 

.... ;;. 

..: 
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simpliste dont certains auteurs jugent de la valeur phylogénique ùe l'Éphémère 
stéphanien. Triplosoba jouit, comme cela arrive encore en paléontologie, du 
regrettable privilège de représenter à la fois un individu, un sexe, une espèce, 
un genre, une famille et un ordre. Fixer la situation phylétique d'un ordre est un 
problème, et juger de celle d'une espèce en est un autre. Entre le rang de « grand­
père » et celui de « petit-cousin » des Plectoptères, il est pour Triplosoba bien 
d'autres parentés possibles. Triplosoba pulchella n'est pas nécessairement 
l'ancêtre des Éphéméroptères, mais il en est certainement très proche morpho­
logiquement. Une meilleure connaissance des composantes de la faune éphémé­
roptérienne du Carbonifère peut seule nous permettre d'en ùéeider sainement. 
Mais quelle est, dans le problème des origitles, la position des Protephelneroidea P 
A mon avis, c'est clans les représentants de cet ordre - représentants encore à 
découvrir - que se trouvent la ou les espèces qui ont donné naissance aux Plec­
toptères. 

S'il en est ainsi, faut-il encore maintenir les Protéphéméroïdes au rang 
ordinal? Je pense que oui. Que les caractères diagnostiques des PI'otephemeroidea 
soient spécialisés, comme le veut A. V. MARTYNOV, ou archaïques, comme je le 
pense, il n'en resle pas moins qu'ils sonl, au moins en grande partie, propres à 
cette coupe systématique. Sous réserve donc de nouvelles découvertes, toujours 
à souhaiter dans cc groupe si mal représenté, je crois fondé de conserver - mais 
comme deux stades phylétiques successifs - la division des Éphéméroptères en 
deux ordres distincts: P1'Otephemeroidea cl Plectoptera. 

B. - Permoplectoptera. 

De même que les Protéphéméroïdes chez les Éphéméroptères, les Permoplee­
toptères ont, quant à leur place exacte dans la phylogenèse des Plectoptères, été 
d'abord considérés comme les ancêtres directs des Euplectoptères. Cette façon de 
voir touchait surtout les Protereismatidœ; les Misthodotidœ ct les Doteridœ pas­
saient plutôt pour des lignées latérales restées sans descennants. 

A. V. MAHTYNOV (1938) ct ses successeurs ont-ils eu raison de prendre le con­
trepied de cette théorie? La question est à discuter pour chaque famille en parti­
culier. 

Dot cri d ffi. - On s'étonnera peut-être de voir commencer l'étude des Éphé­
mères permiens par celle des Doteridœ. Tl y a à cela quelque raison. 

Il est en effet à noter que, s'il n'y fail pas explicitement allusion, 
A. V. MARTYNOV a cependant, dans son schéma de la phylogenèse des Éphémères 
(lac. cit., fig. 13), rapproché les Doteridœ des Protephemel'oidea. Effectivement, 
à ne suivre que R. J. T1LLYARD (1936), on constate que les Doteridœ présentent 
œrtains caractères archaïques: « costal brace » peu ou pas développé; R3 simple 
(chez Doter); MA anastomosée à Il au niveau d'émergence de R8 (au moins chez 

A_ 
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Eudoler; invérifiable actuellement chez Doter). Il n 'en est pour ainsi dire pas 
autrement chez les T";plosoba. Avant toutefois d'admellre ce rapprochement, 011 

doit se demander si, par lcurs aulres caractères de nervalion, le Doteridœ sont 
plutôt proléphéméroïdiens quc permoplecloplériens. 

Et c'est ici qu'écla te l 'équivoque qui, depuis le travail de H. J. TILLYARO 
(loc. cit.), - et bien involontairemenl de la part de ce savan t auleur, - règne 
sur la famille ùes Doteridœ. Si, effecl.ivemcnl, on lenle de trouver, ell dehors des 
caractères archaïques nolés plu s haul, des trails communs entre Doter cl Eudoter, 
on constate qu'il n'en existe praliquement pas. Outre l'absence de pal'acerque: el 
celle probaLle de rR2

, chez Doter, Oll peulnoler chez cc genre le lraeé assez parti­
culier de DrA, les bifurcations Mp l ct L\lP s'opposant à la simplicité de GUA. 
{!:udotel', au conlraire, oulre SOli paracerque, sa IR2, sa R3 bifide, montre des Mpl 

ct D1P simplcs cl la classique hifurca lioll de GUA avec intercalaire. 
HlIe fait pas ùe clou le pour moi que Tt :J. TI LLYAHn (1936) a élé suggestionné 

ü la foi par la découverte d'Eudo ter el par la remarque de E. SELLAHns (1907) sur 
la posilion systémalique de Dote,., pour yoil' dans ce dernier genre un authen­
lique Permoplee loptère. 

A. II~NDLrn CH étail-il plu s près de la vérité quand il y voyait (1919) llll 

Paléodictyoplèrc ? Il est difficile d 'eu juger. On sait qu'il exisle des représentanls 
tle ce dernier ordre possédan t des traits plectoptériens (par exemple: Lithoneura). 
De son côté déjà , E. SELLARDS (loc. cit) rejetait Doter de ses Pl'otereismepheme­
l'idœ (nos acLue):" PermopleclopLères) ct y voyait plutôt des affinités avec les Pro­
téphéméroïdes. Doter pourrait en effet dériver d\me forme voisine des Tl'iploso­
bidœ, dont il ne dirfère surtout que par sa MA bifide. Les sec torielles radiales sont 
lracées sur le même plan; la bifurcation de Mp l et IMP chez l'espèce permienne 
peut s'expliqucr par la caplure, par ces nervures, des marginales qui chez Triplo­
soba les suivenl. 

Le problèŒe de la posilion yslémalÏque exacte des Doteridœ reste posé, et ce 
Il'esL que provisoirement que je laisse celle famille dans les Permoplectoptères. 
Mais, de Loufe façon, j 'es time indispen able de la reslreindre au seul genre Doter 
et de créer pour Eudoter une famille nouvelle. 

Eu dot e r i d œ l'am. nov. - Le genre Eudoter, qui présente des caractères 
pel'moplectoplériens nets, ne peut cependant entrer dans une des familles exis­
tantes. La nouvelle famille des Eudotel'idœ se rapproche des Protereismatidœ, 
dont elle pourrait être issue par simplification nervuraire. Elle semble bien être 
restée sans descennants. 

'li s t h 0 dot id œ. - Dan ce lle famille, constituée par le seul genre Mistho­
dotes, .le ,,-ois également un groupe éteint fort proche des Protereismatidœ, dont 
il ne diffère guère que par le raccourcissement de SG et la simplification de la 
fourche de GUA, et par ses pattes courtes et à tarses quadriarticulés seulement. 
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Pro ter e i s lU a t i cl œ. - Groupe central chez les Permoplecloptères, ces 
insectes représentant encore ce que nous connaissons ùe moins spécialisé parmi 
les Éphémères permiennes. 

Mieux que les Misthodotides clics Eudotéricles, ils montrent les « lriades » 
caractérisliques des nervures radiales et médianes . La CUA est netlement bifide, 
et pourvue d'une série d'inlercalaires dérivées du résentl nervulaire. La SC aLteirl 
l'apex de l'aile . Les paltes sont longues, ù tarses constitués de 5 articles. 

C'est aussi la seule famille de Permoplectoptères qui ait été trouvée ù la fois 
en Europe et en Amérique du Nord. Elle ne comprend que le genre Pl'otet'ei~ma, 
le genre Loxophlebia devant en êlre considéré comme un synonyme CS). 

Pal i n g e n i 0 psi d œ . - Celle famille a été constituée pour l'espèce ullique 
eaLinyeniopsis pl'œcoJ; (G). C'est le premier Ephéméroptère qui, chroilologique­
ment, ait montré une gémination nervurale. Il est d'autant plus intéressant de 
relever que le groupement par paires dcs nervures longitudinales chez Palinge­
niopsis est du type palingénidien, que j'ai plus haut estimé être plus évolué que 
celui, oligoneuridien, des Paléodietyoptères . On notera l'aspect un peu spécial ùe 
la bifurcation de CUA et l'amplitude de la double sinuosité de CUP. Le « costal 
bi:ace » est également intéressant par sa structure, qui annonce la nervure humé­
rale des formes ultérieures. 

c. - Hypothèses sur l'origine et l'évolution 

des Ephéméroptères paléozoïques. 

On pourrait dire que les Ephémères sont « des Paléodictyoptères qui ont 
réussi». Rien en effet ne semblail destiner ces insectes à devenir cc que les taxo­
lIomistes définissent actuellement comme le « Super-ordre des Ephelnel'optera ». 
Si, ~l l'heure actuelle, le profane peut immédiatement reconnaître un Ephémère 
li ses filaments caudaux et à son aile poslérieure réduite, ces caractères n'ont pas 
cu, - nous le savons' maintenant, - dès l'origine du groupe, une valeur distinc­
ti ve aussi tranchée. i\lême les données morphologiques plus précises sur lesq ueUes 
s'appuient les systématiciens pour définir un Ephéméroptère, c'est-ü-dire la pré­
sence d'intercalaires dans la nervation, et celle en principe d'un paracerque, 
Il'avaient rien d'exclusif durant l'ère primaire. On connaît en effet de vrais 
Paléodictyoptères pourvus d'intercalaires ncrvuraires (Lithoneura, par exemple), 
et d'autres porteurs d 'un paracerq ue assez bien développé (Dunbaria) C). Sans 

(5) Les caractères utilisés par A. V. MARTYNOV (1927) pour définir ce genre ne per­
mettent pas de le séparer de Protereisma. 

(6) C'est erronément que R. JEANNEL (1949) attribue à A. V. MARTYNOV l'inclusion 
de Loxophlebia dans les Palingeniopsidœ, dont il n'a aucun des caractères particuliers . 

(1) L'acquisition de cet appendice doit d'ailleurs avoir été polyphylétique, puis­
qu'il existe également chez les Thysanoures. 



, 
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simpliste dont certains au leurs jugent de la valeur phylogénique de l'Éphémère 
stéphanien. Tf'iplosoba j ouit, comme cela arrive encore en paléontologie, du 
regrettable privilège de représenter à la fois un individu, un sexe, une espèce, 
un genre, une famille et un ordre. Fixer la situation phylétique d'un ordre est un 
problème, et juger de celle d'une espèce en est un autre. Entre le rang de « grand­
père» et celui de « petit-cousin » des Plectoptères, il est pour Triplosoba bien 
d'autres parentés possibles. Triplosoba pulchella n'est pas nécessairement 
l'ancêtre des Éphéméroptères, mais il en est certainement très proche morpho­
logiquement. Une meilleure connaissance des composan tes de la faune éphémé­
roptérienne du Carbonifère peut seule nous permellre d'en décider sainement. 
Mais quelle est, dans lc problème des origines, la position des Pf'otephernef'oidea ? 
A mon avis, c'est dans les représentants de cet ordre - représentants encore à 
découvrir - que se trouvent la ou les espèces qui ont donné naissance aux Plec­
toptères. 

S'il en est ainsi, faut-il encore maintenir les Protéphéméroïdes au rang 
ordinal il Je pense que oui. Que les caractères diagnostiques des 'p/'otepheme/'oidea 
soient spécialisés, comme le veut A. V. MARTYNOV, ou archaïques, comme je le 
pense, il n'en reste pas moins qu'ils sont, au moins en grande partie, propres à 
cette coupe systématique . Sous réserve donc de nouvelles découvertes, toujours 
à souhaiter dans cc groupe si mal représenté, je crois fondé de conserver - mais 
comme deux stades phylétiques successifs - la division des Éphéméroptères en 
deux ordres distincts: P/'otephemeroidea ct Plectoptera. 

B. - Permoplectoptera. 

De même que les Protéphéméroïdes chez les Éphéméroptères, les Permoplec­
toptères ont, quant ù leur place exacte dans la phylogenèse des Plectoptères, été 
d'abord considérés comme les ancêtres directs des Euplectoptères. Celte façon de 
voir touchait surtout les Protel'eislnatidœ; les Misthodotidœ et les Doteridœ pas­
saient plutôt pour des lignées latérales restées sans descennants. 

A. V. MAHTYNOV (1938) et ses successeurs ont-ils eu raison de prendre le con­
trepied de cette théorie ~ La question est à discuter pour chaque famille en parti­
culier . 

Dot cri d œ. - On s'étonnera peut-être de voir commencer l'étude des Éphé­
mères permiens par celle dcs Doteridœ. Tl y a ù cela quelque raison. 

Il est en effet à noter que, s'il n'y fait pas explicitement allusion, 
A. V. MABTYNOV a cependant, dans son schéma de la phylogenèse des Ephémères 
(loc. cit., fig. 13), rapproché les Dotel'idœ des Protephemeroidea. Effedtivement, 
à ne suivre que R. J. TILLYABD (1936), on constate que les Dotel'idœ présentent 
l:Crtains caractères archaïques: « costal brace » peu ou pas développé; R3 simple 
(chez Dote/'); MA anastomosée à R au niveau d'émergence de R8 (au moins chez 

~ 
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Eudole/'; invérifiable actuellement chez D oter). Il n 'en est pour ainsi dire pas 
autrement chez les Triplosoba. Avant toutefois d'admeltre ce rapprochement, on 
doit se demander si, par leurs aulres caractères de nervalion , les Doteridœ sont 
plutôt proléphéméroùJiens que permoplecloptériens. 

Et c'est ici qu'éclate l'éqllivoqul: qui, depuis le travail cie H. J. TILLYATW 
(lac. cil.), - et bien involonlairement de la part de cc savant auteur, - règne 
sur la famille des Dote/'idœ. Si, effectivement, on tenle de trouver, cu dehors des 
caractères archaïques notés plus haut, des trails communs enlre Doter ct Eudoter , 
on constate qu'il n'en exisle pratiq uemen t pas . Outre l'absence de paracerque, ct 
celle probaLle de IH2, che", Doter, on peul noler chez ce genre le tracé assez parti­
culier de DIA, les bifurcations MP l el IMP s'opposant à la simplicilé de GUA. 
Eudoter, au contraire, oulre son pal'acerque, sa IR2, sa R3 bifide, monlre des MP' 
ct IMP simples et la classique bifurcalion de GUA avec inlercalaire. 

Tl ne fait pas de doute pour moi que H. J. Tl LLYAlU) (1936) a été suggestionné 
à la foi s par la découverle d'E udoter et par la remarque de E. SELLAI\.DS (1907) sur 
la position sys témalique de Doter , pour voir dans ce dernier genre un authen­
lique Permopleeloptère. 

A. IIANDLlI\.s CH étail-il plus près de la vérité quand il y voyait (1919) uu 
Paléodictyoplèrc il II est difficile d 'en juger. On sait qu'il existe des représentants 
ùe ce dernier ordre possédan l des lraits plectoptériens (par exemple: Lithoneura). 
De son côté déjà, E. SELLARDS (loc. cit) rejetait Dote/' de ses P/'otereismepheme­
l'idœ (nos actuel:" Pel'IOoplectoptères) et y voyait plutôt des affinités avec les Pro­
I.éphéméroïdes. Doler pourrait en effet dériver d'une forme voisine des Triploso­
bidœ, ùont il ne diffère surtout que par sa MA bifide. Les sectorielles radiales sont 
tracées sur le même plan; la bifurcation de MPI et IMP chez l'espèce permienne 
peut s'expliquer par la eaplure, par ces nervures, des marginales qui chez Triplo­
soba les suivent. 

Le problème de la posilion sys tématique exaele des Doteridœ resle posé, et ee 
u 'est que provisoirement que je laisse cette famille dans les Permoplectoptères . 
Mais, de toute façon, j'estime indispensable de la restreindre au seul genre Doter 
et de eréer pour Eudoter une famille nouvelle. 

E u dol e r ici œ faI11. nov. - Le geure Eudotel' , qui présente des caraclères 
pcrmoplectoptériens nets, ne peut cependant entrer dans une des familles exis­
tantes. La nouvelle famille des Eudoteridœ se rapproche des Pl'otereismatidœ, 
dont elle pourrait êlre issue par simplification nervuraire. Elle semble bien être 
restée sans deseenclants. 

Mis th 0 dot i d œ. - Dans celte famille, constituée par le seul genre Mistho­
dotes, je 'v-ois égalemen t Ull groupe éteint fort proche des Pl'otel'e~smatidœ, dont 
il ne diffère guère que par le raccourcissement de SG et la simplification de la 
fourche de tUA, et par ses pattes courtes et à tarses quadriarticulés seulement. 
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Pro t e r e i s mat id œ. - Gro upe cenlral chez les Permoplecloptères, ces 
insectes rcprésentant encore ce que nous cunnais on de moins spécialisé parmi 
les Ephémères permienn es . 

Mieux que les Mis lhodotid es el les Eudolérid cs, ils ln onlren t les « lriades » 

caractéristiques des nervures radiales et médianes. La CUA est nellement bifide, 
et pourvue d'une série d 'iutel'ealaires dérivées du réseau ll ervulaire . La SC atleirL 
l'ape" de l'aile. Les paLLes sonl long ues, à tarses constitués de 5 arlicles . 

C'est aussi la seule famill e de Permoplec top ll'res qui ail été trouvée à la fois 
en Europe et en Amérique du Nord. Elle ne comprend que le genre P/'otereisma, 
le genre Loxopltleb ia devi:l lll en êlre considéré comme un synon yme (5). 

Pal in g e n i 0 p s i d œ. - Celle famille a été constiluée pour l' espèce ullique 
f>aliny cniops is pl'œco:r (G). C'es t le premier Éphéméroptère qui, chrollologiq ue­
ment, ail montré une gémination n ervurale. Il e l d 'a utant plus intéressant de 
relever qu e le g roupemenl par paires des nervures longitudinales chez Palinge­
niopsis e t du type palin génidien , qu e j 'ai plu s haut es timé être plu s évolué que 
celui , oligon euridien, des Paléodictyoptères . Oil notera l 'aspect un peu spécial de 
la bifurcation de CUA et l 'amplitude de la double sinuosité de CUP. Le « costal 

----brace » es t également intéressant par sa structure, qui annonce la n erv ure humé-
rale des formes ultérieures. 

c. - Hypothèses sur l'origine et l'évolution 

des Ephéméroptères paléozoïques. 

Ou pourrait dire qu e les Éphémères sont « des Paléodictyoptères qui ont 
réussi » . Rien en effet ne semblail des tiner ces insec tes il devenir ce que les taxo­
Jl omistes définissent acluellement comIne le « Super-ordre des Ephemc l'op tera ». 

~i, à l 'heure actuelle, le profane peut immédiatemen t reconnaître un Éphémère 
ù ses Jilamen ts caudaux et à son aile postérieure l'éd uite, ces earactères n 'on t pas 
CLI, - nous le savons maintenant, - dès l'origin e du gro upe, une valeur distinc­
li ,'e aussi tranchée. Même les données morphologiq ues plus précises sur lesq Ll elles 
:'.'appuiellt les sys lémalieiens pOUl' définir un Éphéméropti-re, c'est-à-dire la pré­
sence d'intercalaires clans la ll erva lion, et celle en principe d'un paraeerque, 
n 'avaient rien d 'exclusif durant l' ère primaire. On connaît en effet do. vrais 
Paléodictyoptères pourvus d 'intercalaires llel'vurail'es (Lithoneura, par exemple), 
ct d 'a utres porleurs d'un paracc l'q Li e assez bieil développé (Dtmba/'ia) n. Sans 

(5) Les caractères utilisés par A. V. MARTYNOV (1927) pour définir ce genre ne per­
mettent pas de le séparer de Protereisma. 

(6) C'est erronément que R. J EANNEL (1 949) attribue à A. V. MARTYNOV l'inclusion 
de Loxophlebia dans les Palingeniopsidœ, dont il n' a aucun des caractères particuliers. 

(7) L'acquisition de cet appendice doit d'ailleurs avoir été polyphylétique, puis­
qu'il existe également chez les Thysanoures. 

.. 
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doute, peut-on au si chercher un caractère distinctif des Ephéméroptères dans 
d'autres structures alaires, telles que la capture de la base de 'lA par celle de R 
ou de RS. Mais cette union existait déjà au moins chez un vrai Paléodictyoptère 
(Lithoneura). De ' captures et anastomoses entre telles ou telles nervures sont 
d'ailleurs connues chez certaines lignées paléodictyoptéricnnes. 

Il n'existe donc pas de caractère structural unique qui perrneUe de distinguer, 
~l J'origine, les Ephéméroptères de certains phylums de Paléodictyoptères. A 
titre d'essai, et sous réserve de nouvelles découvertes paléolltologiques, je défi­
nirai le super-ordre des Ephemcl'optera comme suit : 

Paléoptères à ailes homonomes en principe, pourvues de nel:vures interca­
laires et montrant une anastomose ?lIA-R; abdomen (de dix scgments visibles) 
portant une pairc de ccrques et, en principe, un paracerque. 

J'ai écrit plus haut que, par l'ensemble de ses caractt'rcs, 'J.'/'iplosoba est fort 
proche de la forme initiale, et qlle le P/'otephemuoidea représentent un premier 
stade dans l'évolution et la différencialioll des Ephémères. Je Il'y reviendrai pas. 
Mais il imporle maintenant d'envisager de quelle façon a pu se réaliser l'appari­
lion du type plectoptérien propremen t dit. 

C'est avec raison que bien des auteurs se refusent à voir clans les Permoplec­
{aptères - entendons par là : les P/'otueismatidœ - les drscendants « directs» 
des Protephemcl'Oidea. Le passage a dLt s'effectuer progre sivement, en plusieurs 
étapes. On peut, hypothétiqucment, en recollSlituer les grandes lignes commc 
:iUit : 

L'aucêtrc, protéphéméroïdc, devait différer surtout de Triplosoba par l'exis­
tence, en arrière de MA, de marginales analogues à celles que l'on peut voir chez 
l'insecte de Commentry en arrière de Mp 1 et Ji\,IP. Nous savons, par l'étude de 
œrtaines formes récenles, que l'acquisilion de marginales est un phénomène 
courant chez bien dc Ephémèl'cs, el qu'clle e réalise sallS grandes modifications 
de la nel'vaLioll préexistante. 

Par un processus qui n'a faiL que ~'afflrmer non seulement chez les Permo­
plectoptères, mais aussi chez Dien des formes ultérieures, les marginales se sont 
aLtachées par la base aux nervures 10ngiLudinaies voisines. Ainsi s'est réalisée 
une bifurcation de MA, Mp 1 et IMP, telle qu'ou peut la voir chez les Dotuidœ 
(s. str.) et telle aussi qu'on la retrouve ellcore chez diverses formes telles que les 
Ephemaopsidœ jurassiques (8). CeLLe similiLud,e de structure nervuraire ne doiL 
d'ailleurs pas être gratifiée d'une importance exagérée, ni coi'lsidél'éc comme une 
preuve de parenté étroite. Tl est plus probable qu'elle a pu, sinon dù, se réaliser à 
plusieurs reprises au cours de l'évolution des Plectoptères. 

Nous pouvons aussi admeltre Ulle forme ancestrale pourYue de margillales en 
arrière de MA et de CUA, mais pas de Mp 1 ni de IMP. Un tel Éphémère ne 
serait pas non plus essentiellement différent des Triplosobidœ. En effet, l'étude 

(8) Voir plus loin. 
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des actuels Ephol'idœ Euth;yplocii Ilœ CO) nous a mon tré combien peu stable peut 
être le système des marginales dans une même espèce. Encore les Euth;yplociinœ 
sont-ils des Ephémères passablemell t spécialisés par leurs autres caractères. A 
fortiori ceLLe instabilité devait-clle être possible, même probable, chez les 
archa:iques Protéphéméroïdes. 

Chez ce second type de forme ancestrale, la capture des marginales par les 
nervures longitudinales devait amener au type nervu.raire des Permoplectoptères, 
exemplifié pal' les P/'otereisITtatidœ. C'est effectivement à une forme primitive de 
cette famille que l 'on peut attribuer l'origine des autre~ Permoplectoptères, à 
l'exception des Dote/'idœ.La simplification de la CUA chez les Misthodotidœ, 
de la nervation anale chez les liudoteriùœ; le raccourcissemen t de SC dans les 
deux familles; ce sont là des modifications mineures, aisément réalisées, dont 
la valeur en tant que caractères distinctifs entre familles reste même question­
nable. Les Palingeniopsidœ sont plus spécialisés; mais nous savons que la gémi­
nation nervurale, qui est leur principal critère, s'acquiert aisément (10) . 

Nous arrivons donc à la conclusion que - admises les hypothèse&--Ci-dessus­
si l'origine des Permoplectoptères est, quoique soupçonnable, encore toutefois 
peu établie, leur différenciation en plusieurs familles est, par contre, facilement 
explicable. Leur soudain essor durant le Permien sc comprend mieux aussi. Nous 
verrons plus loin ce qu'on peut supposer de leur sorl au cours de l'ère secondaire. 

D, - Plectoptères mésozoïques. 

Les auteurs modernes sont d'accord pour admettre que c'est au cours de l'ère 
secondaire que se place le phénomène important qu'est l'acquisition progressive 
du type plectoptérién actuel; les fossiles tertiaires appartiendraient déjà à des 
genres encore représentés aujourd'hui. Les données sur les Ephémères méso­
zoïques sont malheureusement fort incomplètes. En outre, les formes connues 
datent toutes du Jurassique supérieur ou - bien plus rarement - du Crélacé 
inférieur. On ne sait rien du Trias et du Lias, ni du Crétacé supérieur. Qui plus 
est, la presque totalité du matériel connu provient d'une seule station: les schistes 
lithographiques bavarois. Dans ces conditions, il est prématuré de vouloir recher­
cher les processus évolutifs qui ont marqué le phylum des Plectoptères au cours 
du Secondaire, et sont à l'origine des lignées actuelles. 

Certains auteurs cependant ont voulu reconstituer les étapes manquantes. 
Je crains que, la plupart du temps, ils ne se soient laissé abuser par des vues trop 
théoriques. Je ne vois, par exemple, aucun rapport direct possible entre les 
Protereisrnatidœ, d'une part, et les Siphlonul'idœ, d'autre part, comme le pensait 
A. V. MARTYNOV (1938). L'existence d'une bifurcation de la CUA chez les premiers 

(9) Cf. DEMOULIN, G., 1952 d et 1953 b. 
(10) Cf. DEMOULIN, G., 1952 d et 1953 b. 
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et son absence chez les seconds sont déjà, à mon sens, un obstacle à l'élaboration 
de pareille hypothèse, qui repose essentiellement sur une donnée subjective : 
l'archaïsme des Siphlonurides. Autant chercher l'origine des Prosopistomatidœ 
chez les Misthodotidœ ou les Doteridœ, sous le prétexte que, d'un côté comme de 
l'autre, la SC est raccourcie! 

L'absence de renseignements sur les Éphémères du début du Mésozoïque ne 
doit cependant pas nous détourner de rechercher, autant que faire se peut, l'ori­
gine ct la position systématique des formes ùu Jurassique. 

Nf e sep hem cri d œ. - Le genre Mesephemera, pour lequel celle famille 
a été créée, ne comprend que quelque espèces, provenant toutes de la Bavière. 
Comme 011 le verra plus loin, l'une d 'entre elles, M. cellulosa (HAGEN), présente 
ùes caractères qui justifient la création d'un genre nouveau. 

Quant au genre Mesephemuo lui-même, il repose, d'après A. HANDLInSCll 
(1908), SUl' la non-réduction de la taille de l'aile postérieure. Celte diagnose sous­
entend évidemment qu'il s'agit hien de Plectoptères. Or c'est là chose qui n'est 
nullement prouvée: le peu qu'on peut lire de la nervation ne montre rien de 
décisif; il n'y a, selon P. OPPENHEIM (1888), pas trace de paracerque. Les Mese­
phemerq ne seraient-ils pas des Paléodictyoptères attardés et plus ou moins modi­
fiés P Sans doute, cette hypothèse va à l'encontre de l'opinion classique qui veut 
que les Paléodictyoptères se sont éteints à la fin du Permien. Mais sur quoi repose 
cette façon de voir, sinon sur des données purement subjectives P 

Ce n'est que faute de données convaincantes que je laisse provisoirement les 
ilfesephemeridœ parmi les Éphéméroptères . 

.R.. œ <l cp h e fi e ri d Œ . - Encore une famille monogenel'lque. Les Pœde­
phemera ne sont guère micux connus que les Mesephemera. Leur aspect général, 
et surtout ]a forme triangulaire de leur aile antérieure, fait bien penser à des 
Ephémères. D'après A. IIANDLlHSCII (loc. cit.), l'aile postérieure atteindrait en 
longueur les %-% de J'aile antérieure. Il emhle bien que ce soit effectivement le 
cas chez le génotype P. multinuvosa (OFPENHEIM). Cependant, à examiner de 
près la figure fournie pour cette espèce par A. I-IANDLInSCII (loc. cit., Pl. XLVI, 
fig. 27), on remarque que l'aile antérieure a une coupe peu habituelle, que son 
champ cubital est étonnamment large, que IMP ou MP2 manque et que les 
radiales sont en nombre étrangement réduit. On ne peut sc fier à pareil1e figure; 
une nouvelle étude serait nécessaire, sur du mei1leur matériel. De P. morttW 
(I-IAGE ), on ne connait que l'aile antérieure, et seulement par sa forme générale; 
la nervation est indistincte. Il en e t de même pour P. oppenheimi HANDLIRSCH. 
Quant à P. schwertschlageri HA DLJRSCIT, dont l'aile postérieure reste à découvrir, 
il possède une nervation par certains côtés siphlonuridienne. 

Bref, une famille fort mal connue, de position systématique incertaine, et 
dont l'homogénéité elle-même reste il démontrer. 
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He x age nit i d œ fam. nov. - Dans une note réeente (11), j'ai montré que 
f'espèce jurassique Hexagenites weyenberghii Sc;uDDEIlavait été mal interprétée 
par les auteurs qui l'avaient étudiée et qu'il fallait la rapprocher des deux genres 
actuels, Chl'01narcys NAVAS et Pseudoligoneul'ia ULi\lEIl, pour lesquels j'avais 
anparavant C2

) créé une sous-famille des Chl'omal'cyinœ à placer dans les Oligo­
nwriidœ. A ee moment, mon travail était basé uniquement sur la figure fournie, 
pour Hexagenites, par A. E. EAToN (1871). Par suite d'une erreur imputable au 
« Zoological Record », j'ignorais en effet alors que, en 1932, F. M. CARPENTER 
avait publié un travail sur les Ephémère~ de Solenhofen C3

). Le savant auteur 
américain, qui avait pu examiner la contre-empreinte du type de H. weyen­
berghii, maintenait cet insecte à eôté des Il exagenia (Ephemeridœ). 

L'examen de la figure fournie par F. M. CARPENTER (loc. cit., fig. 1) m'a 
toutefois confirmé dans mon opinion première. Sans doute, Ilexagenites rappelle 
Hexagenia par certains détails de nervation, en tre autres le tracé des nervures 
prineipaIcs et marginales du champ médian postérieur. Mais il rappelle beaucoup 
plus les Oliuoneu/·iidœ par son mode de gémination de certaines nervures. Il 
s'écarte cependant à la fois de ces deux groupes systématiques par le tracé paral­
lèle des branches de la MA. On verra plus loin 'que ce caractère est d'une certaine 
importance, en- ce qu'il se retrouve chez d'autres form~s jurassiques appartenant 
à des familles différentes . .Te crois donc indiqué d'isoler J-lexagenites - et avec 
lui les actuels Chromal'cys et Pseudoligoneuria - dans une coupe ~péciale, pour 
laquelle je reprendrai le nom, prioritaire, donné en 1917 par A. LA)1EEHE, tout 
en l'élevant au rang de famille: Hexagenitidœ fam. nov . .le ]a définirai comme 
suit: nervation longitudinale complète, manifestant une gémination de type 
oligoneuridien; CUA bifide; marginales du champ médian poslérieur indépen­
c,lantes; MA à bifurcation relativement distale et à branches parallèles. On ne sait 
rien de l'aile postérieure de H exagenites, mais on peut supposer que, de même 
que les formes actuelles, elle présente une Mp 1 bifide et les Ii\fP, MP2 et CUAI 

subparallèles. 

E211 e m e!:...QJU' i cl ffi. - Celle famille ne eomprend qu'un seul genre et une 
seule espèce: Ephemaopsis trisetalis EICIl\VALD. Celle-ci était connue depuis 
longtemps en son stade larvaire, dont les, restes avaient été observés en divers 
points de l'Asie septentrionale, lorsque, en 1924, T. D. A. COCKEUELL, étuçliant le 
matériel récolté dans l'Onclai Sail' par la Troisième Expédition Asiatique de l'Ame­
['jean Museum of Natural History, y découvril des fragments (l'ailes imaginales tl 

(11) Cf. DEMouLIN, G., 1953 c. 

(12) Cf. DEMOULIN, G" 1953 a. 
(13) Dans le tome LXIX du« Zoological 'Record », les Éphémères étudiés par 

F. M. CARPENTER sont répertoriés sous la rubrique « Plécoptères ». Une confusion a dû 
se produire entre « Plécoptères » et « Plectoptères ». 

Ir 
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côté de débris de larves qu'il atlriblla en bloc à E. trisetalis. A celte occasien, 
il mit en synonymie de cette espèce loutes celles décrites, tanl par E. d'EICII\VALD 
lui-même (1868) que par A. IIAl\DLlRSCII (1908), dans ce genre, ainsi que la forme 
larvaire dont le econd de ces auteurs avait constitué le Phacelobranchus bl'aueri. 
En 1927, T. D. A. COCKERELL donnà des indications supplémentaires sur la 
structure alaire de E. trisetalis d'après de nouveaux fragments recueillis dalù la 
même localité mongole. Arguant de minimes différences dans le tracé des ner­
vules du champ cubital antérieur, il dislinglla les spécimens de 1924 sous le nom 
de variété bel'lfeyi et fit de ceux de 1927 une variété chaneyi. 1\1ais, outre que cette 
mallière de faire n'est pas conforme aux Règles Internationales de Nomenclature 
Zoologique, le enractères invoqués par l'auteur américain pour séparer les deux 
formes ne peuvent suffire, et nous devons rassembler les exemplaires de 1924 et 
ceux de 1927 sous le simple nom d'Ephemeropsis trisetalis EICll\VALO. 

Pour le reste, il n'est pas dans mon intenlion de juger si les synonymies 
étahlies ell 1924 par T. D. A. COCKEIŒLL sont valables ou non. ,le me conlenterai 
ici d'étuclier cc. qlle les données fournies par cel auteur sur la morphologie alaire 
des E[Jhemel'Opsis nous apportent clans ]0. recherche de la position systématiql1e 
il e ces Bphémères. 

Pour mener ù bien ceLLe éLude, les deux tm\ aux précités nous offrent trois 
figures et une photographie de peLiI formai. 

La première figure (1924, fig. 3) est tlne représentation assez schématique de 
la partie basilaire des nervures longitudinales d'une aile dont 1. D. A. COCKERELL 
/te nous dit pas si elle esl méso- ou métathoracique. On y voit une SC naissant 
fort bizarrement de la nervure humérale (1), mais, si l'on sc reporte à la photo­
graphie (loe. cit., Pl. I, fig. 8) on constate que SC nait en réalité banalement de 
taba c ùe l'aile. Les nervures suivantes onl été homologuées d'une façon fort 
inexacte en 1924 par l'auleur, elles correcLions qu'il y a apportées en 1927 ne sonl 
pas encore enLièremenl satisfai~anLes. POUl" ma part, .le vois, en arrière de SC et 
~uccessivem(,/IL, ulle H. l presque parallèle ù la précédenle, puis la base commune 
de ns 

eL MA, n" se divisa/IL bientôt en H2 +.1 cl RLP. Conlre la base de RS-MA, naît 
une nervure MP immédiatemenl bifurquée ell ~[Pl el 1\fP2. Derrière MP\ une 
nervure presque parallèle est peul-être l"P, mais ce n'e l nullemenl ' certain. 
Mp2 est, de son côté, nettemellt bifurquée. Vient ensuite une CUA légèrement 
incurvée vers l'avanl, et bientôt divisée en GUAi et CUA 2

• Enfin, un fragment de 
CUP montre que ceLLe nervure cst incurvée vers l'arrière. 

La deuxième figure (loc. cit., fig. 4) représente la partie cubito-anale de la 
même aile. On y nole SlIrloull'cxislence de nervules sigmoïdales issues de CUA \ 
el plus ou moins anastomosées de façon à former un début d 'intercalaire. 

,La descripLion et la figu re (fig. 2) de 1927· nous permetlent de compléter tr(\s 
heureusement ce que nous conllaissons déjà de l'aile de E. tl'isetalis. Nous appre­
nons d'abord que l'apex est arrondi, que l'aile est longue de 35 mm et laro-e en 
son milieu de 15 mm; ce qui nous permet de juger au moins approximative~ent 
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de la coupe générale de l'organe. Nous voyons ensuite que la MA est bifurquée à 
une vingtaine de mm de la base, - c'est-à-dire assez distalement, - que ses 
branches (MAlet MA2) sont parallèles et qu'il y a une IMA. MP est moins bien 
conservée; on voit cependant qu'elle est bifurquée dès la base et que ses deux 
branches (Mp l et MP2) bifurquent à leur tour, l'antérieure assez rapidement, la 
postérieure bien plus loin. En arrière de la bran che postérieure de Mp l se trouve 
une nervure assez longue, que je pense être IMP; elle est suivie d'une autre ner­
vure plus courte, probablement une marginale. CUA est incurvée légèrement vers 
l'arrière et se divise en CUA l et CUA2

• Les sigmoïdales issues de CUAI sont ici 
anastomosées un peu différemment de celles de l'aile de 1924. On sait, par l'étude 
des Ephémères actuels, que le process us d'anastomose des sigmoïdales cubitales 
est fort peu rigide et peut donner des résullats différents non seulement d'une 
espèce à l'autre, mais même d 'un individu, voire d 'une aile li l'autre C~). 

T. D. A. COCKERELL ajoute (loc . cit.) que les nervures tendent tl se grouper c1i sta­
lement par paires, le phénomène étant surtout bien net pour R4+5 et MAI . Je 
l'elève enfin que l'on ne peut parvenir à homologuer correctement les nervures 
de la figure de 1927 qu'en admellant que l'auteur a omis d'y tracer la dernière 
radiale. 

Avant de chercher à définir la position systématique d'Ephemeropsis, il est 
indispensable de savoir à quel segment thoracique · appartient l'organe étudié 
ci-dessus . Je crois pouvoir affirmer qu'il s'agit d'une aile antérieure, et cela pour 
deux raisons. D'abord, on sait qu'en rapport avec la réduction de taille de l 'aile 
postérieure, l'antérieure des Ephémères acquiert un tornus marqué C5

) . D'autre 
part, la réduction de superficie de l'aile postérieure entraîne chez elle la simplifi­
cation des champs radial et cubital, avec perte de CUA2 et diminution du nombre 
des branches de RS. L'aile figurée par T. D. A. COCKERELL, pourvue d'un tornUB 
marqué, d'une CUA2 et de radiales au complet, ne peut donc, à mon sens, être 
qu'une aile mésothoracique. Quant à l 'aile postérieure, elle doit donc être de 
taille réduite. Si celte hypothèse est exacte, il n 'es t pas impossible de trouver 
dans la ptérothèque larvaire représentée par T. D. A. COCKERELL (1924, fig. 2) la 
préfigul'ation de l 'aile postérieure imaginale. On y reconnaîtrait alors l'ébbuche 
de SC, d'une radiale , de MA et MP bifides, de IMP, et d'une CU Al in curvée vers 
l'arrière. Cette hypothèse reste toutefois gratuite CG). 

De toute façon, ce que nous apprend l'aile m éso t horacique suffit à placer 
Ephemeropsis parmi les Euplectoptères. Il reste à rechercher, parmi les compo­
santes de ce sous-ordre, quelles sont celles dont la morphologie alaire permet un 
rapprochement avec l'Ephémère fossile. 

J'ai, antérieurement et à diverses reprises, montré le profit que l'on peut tirer 
de la gémination de certaines nervures longitudinales pour situer un Ephémère 

(14) Sur cette question, voir DEMOULIN, G., 1952 b. 
(15) Le tornus s'efface secondairement chez les formes diptères. 
(16) C'est cependant aussi l'avis de A. V. MARTYNOV (1932 b). 

" 



ÉPHEMÉROPTERES FOSSILES ADULTES 569 

dans la classification. Il n 'est donc pas interdit d'essayer, ici encore, d'utiliser ce 
caractère pour définir la position d'Ephemeropsis dans l'ensemble euplectopté­
rien. 

Les coupes systématiques chez lesquelles l'aile présente une gémination ner­
vurale sont, je le rappelle, peu nombreuses: on connaît les Palingeniopsidœ 
paléozoïques, les lIexagenitidœ méso-céllozoïques et, parmi les familles actuelles, 
les Palingeniidœ, les Hehningiidœ, certains Ephol'idœ Euthyplociinœ et les Oligo­
neuriidœ. Si nous comparons Ephernel'opsis avec ces diverses formes, nous voyons 
immédiatement qu'il s'écarte par toute sa structure alaire de Palingeniopsis, dont 
les quatre ailes sont vraisemblablement homonomes, avec une MA à branches 
divergentes, une MP à branches simples et relativement peu écartées, une CUP à 
double courbure, et des anales bien développées. La comparaison ne peut donc 
s'établir fructueusement qu'avec les familles euplectoptériennes . .le rappellerai 
encore que ces dernières peuvent être séparées en deux groupes d'inégale impor­
tance d'après le mode de gémination des nervures médianes antérieures. 

Chez Ephelnel'opsis, les branches de la MA sont disposées comme chez les 
lfexagenitidœ. Sans doute ne serait-ce pas une raison péremptoire pour rappro­
cher le premier des seconds, si d'autres caractères de nervation ne se montraient 
pas également semblables dans les deux cas. Ainsi, chez Ephemeropsis, la fourche 
de MA est étroite et à branches parallèles; Mp l et MP2 sont nettement divergentes 
et séparées par une série de nervules marginales. Ces caractères se retrouvent chez 
les trois genres d'Hexagenitidœ actuellement connus. Il est donc certain qu'Ephe­
meropsis peut, dans la classification générale des Éphéméroptères, être placé à 
côté des I-Iexagenitidœ (et par conséquent des Oligoneul'iidœ). 

On sera peut-être tenté d'aller plus loin et d'intégrer l'Éphémère mongol 
llans les Hexagénitides . .Te ne suis cependant pas partisan de cette manière de 
raire. Tout d'abord, nous ne savons pratiquement rien de l'aile postérieure 
d'Ephemel'opsis, et son aile antérieure présente encore bien des points obscurs. 
Mais en outre, ce que nous connaissons du champ médio-cubital du fossile asia­
tique nous montre certains détails structuraux d'une importance non négligeable: 
les bifurcations de Mp l et MP2 sont spécialisées par rapport à la simplicité des 
branehes de MP chez les Hexagénitides. Enfin, et c'est, je crois, la raison la plus 
sérieuse de maintenir Ephemel'Opsis dans une coupe spéciale; ce genre possède 
une larve -qui n 'a rien de directement comparable à ce que montrent les stades 
jeunes si originaux des Hexagénitides et Oligoneuriides. La larve d'Ephemel'Opsis 
présente un facies siphlonuridicn indiscutable et pourrait être comparée à celle 
de Colobul'iscus (s. 1.), au moins par sa morphologie trachéobranchiale. Il me 
:semble plus logique donc de conserver pour cet insecte la famille créée à son 
intention par T. D. A. COCKEHELL en 1927 : celle des Ephemeropsidœ. 

Ste n 0 d i c r a nid œ fam. nov. - Ainsi que je l'ai signalé plus haut, les 
caractères' structuraux de l 'Éphémère décrit en 1862 par H. HAGEN sous le nom 
d'Ephemera cellulosa ne concordent pas avec ceux indiqués par A. HANDLIRSCII 
(1908) pour le genre Mesephemera, où ill'avail placé. 
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Estimant que H. HAGEN (loc . cit.) s'était trompé en attribuant à son E. cellu­
losa une aile postérieure moins de moitié aussi longue que l'antérieure, A. HAND­

LIRSCII (loc. cit.) avait rangé cette espèce dans le nouveau genre Mesephemera. 
Ayant à mon tour essayé d'interpréter la figure originale de H. HAGEN (loc. cit., 
Pl. XV, fig. 3), je suis arrivé à une conclusion quelque peu différente de celle 
avancée par A. HANDLIRSCII. 

L'aile antérieure est triangulaire, un peu plus de deux fois plus longue que 
large en son milieu, avec un tornus bien marqué. Il est possible d'y retrouver la 
plupart des nervures classiques: C, SC et RI parallèles dès -la base, convergeant 
légèrement vers l'apex; autres radiales banales, toutes présentes, équidistantes à la 
marge; MA bifurquée, à branches parallèles, avec une IMA; MP bifurquée près 
de la base, avec Mp l calquant son tracé sur celuI de MA-MA 2 , ct Mp2 parallèle, 
quoique d'assez loin, à CUA I

; celle-ci' rectiligne, atteignant la marge au niveau 
du tornus, et pourvue d'une série de sigmoïdales de type banal; CUP régulière­
ment incurvée vers l 'arrière. La portion d'aile comprise entre les branches de MP 
n'est pas figurée, et je n'ai pu trouver trace d 'IMP. 

L'aile postérieure est moins bien préservée . .l'y vois cependant, d'une part, 
la moitié basilaire de C et SC; d'autre part, d'abord une nervure trifide, probable­
ment Mp l + IMP, suivie d'une Mp2 issue de la base de l'aile ct parallèle ù une 
CUA presque rectiligne. Derrière la CUA, une série de nervules marginales paral~ 
lèles, bâties sur un type qui rappelle cc qu'on pellt voir chez des Éphémères de 
différentes familles, tels que les Hœtisca, Ametl'Opus, lsonychia et divers Siphlo­
nurides, etc. Si ma reconstitution est exacte, l'aile postérieure n'atteignait pas, 
en longueur,.la moitié de celle de l'aile antérieure. Il s'agit des ailes droites. 

Cette interprétation - la seule qui m'ait semblé pouvoir concorder avec cc 
que nous connaissons de la-structure alaire des Ephéméroptères - laisse (( inem­
ployées» une série de nervures qui s'étendent obliquement sur le disque Je l'aile 
antérieure. Contrairement à A. HANDLTRSCll (loc. cit.), qui les attribuait à l'aile 
postérieure droite, j'estime qu'il s'agit de fragments appartenant aux niles gauches 
du fossile, le tout fortement disloqué. 

Telle quelle, la reconstitution ici proposé.e des ailes de l'Éphémère d 'Eichstiitt 
nous permet de préciser certain es données sur sa position systématique. 

Tout d'abord, l'insecte ne peut appartenir au genre Mesephemera, ni même 
aux Mesephemeridœ. Le raccourcissement de son aile poslérienre s'y oppose. Pour 
la même raison, il ne s'~nt.ègre pas aux Pœdephemeridœ. 

Par la structure du champ cubito-nnal de ses ailes, l'insecte rappelle assez 
bien les types siphlonuridiens; mais il est un détail de nervation à ne pas négliger, 
et qui même prend ici toute sa signification: l'étroitesse du champ médian anté­
rieur, avec les nervures MAI et MA2 courtes et parallèles. Ce rétrécissement carac­
téristique ne se retrouve, on le sait, que chez les Ephemeropsidœ et les 
Hexagenitidœ. Mais, chez eux, il est accompagné par un élargissement comp'ensa­
toire du champ médian postérieur, ce qui n'est pas le cas chez l'Éphémère ici 
étudié. 
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On voit ainsi que cet insecte ne peut être placé dans aucun genre connu. 
C'est pourquoi je propose de prendre l'Ephemera cellulosa HAGEN comme type 
d 'un genre nouveau que je nommerai , par allusion à l'étroitesse de sa fourche 
médiane antérieure, Stenodicranum cr • nov. 

Notons que ce nouveau genre s'écarte encore des Ephemel'opsidœ et J-Iexage­
nitidœ ]Jal' la non-gémination des nervures radiales et médianes. Mais quelle est la 
valeur de ce caractère présumé distinctif? Pour en juger, il s'indique de comparer 
ces différences de nervation à celles observées chez certains Ephoridœ Euthyplo­
ciinœ C7

). On se rappellera que, dans les genres Campylocia ct Polyplocia, cer­
taines espèces présentent (les individus (surtout des mâles) à nervures longitudi­
nales équidistantes à la marge, tandis que d'autres (surtout des femelles) ont ces 
llervures géminées. Il n'est évidemment pas impossible qu'il en soit de même 
chez Stenodicl'anum. Ce genre trouverait alors peut-être sa place parmi les 
Ilexagenitidœ CS). Mais, faute de connaître l'entièreté de l'ailc posténeure de 
Stenodicranum, non plus que sa morphologie larvaire, j'estime plus prudent de 
maintenir ce genre dans une famille séparée, nouvelle: celle des Slenodicranidœ. 

E. - Hypothèses sur l'origine et l'évolution 

des Euplectoptères mésozoïques. 

Ce qui vient d'être dit des Ephémères du Secondaire montre bien qu'il reste 
beaucoup à faire dans ce domaine. La raison en est avant tout l'absence totale de 
données sur la faune pleetoptéricnne du début du mésozoïque. Notre ignorance 
à ce sujet est d'autant plus regrettable que - je l'ai dit plus haut - le Trias a dû 
voir paraître les premiers représentan~s du type éphémérien actuel. Mis à part, 
en eHet, \cs groupes suspects que constituent les Mesephemel'idœ et les Pœdephe­
lneridœ, il n'est connu aucune forme qui nous montre vraiment comment a agi 
le processus de triangularisation de l'aile antérieure. Sans doute celui-ci est-il en 
rapport étroit avec la réduction de superficie de l'aile mélathoracique, mais il y 
a bien des points de détail qui 1l0US échappent. 

Notons à cet égard qu'il serait inexact de vouloir tenir pour essentiellement 
différents les Permoplectoptères à ailes homonomes, d'une part, et les Euplec­
toptères à aile postérieure réduite, d'autre part. Le processus de réduction, dont 
la date d 'apparition nous est inconnue, agit encore de nos jours sans doute. Il y a 
en tout cas autant de différence entre les formes diptères actuelles (telles que les 

(17) Cf. DElIIOULIN, G., 1952 d et 1953 b. 

(18) Notons que les Hexagenitidœ actuels ne sont connus que par des femelles; des 
observations personnelles inédites permettent de croire qu'il en est de même pour 
H. weyenberghii. On ignore par contre tout du sexe du type de Stenodicranum cellulosum. 
Serait-ce abuser des hypothèses que de supposer qu'il s'agit d'un mâle? On rejoindrait 
ainsi quelque peu l'avis de H. HAGEN, qui, selon F. M. CARPENTER (1932), voyait dans 
H. weyenberghii un synonyme de son Ephemera cellulosa ... 
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Cœnidœ, certains Baëtidœ et Tl'icol'ythidœ, etc.) et les Palingeniidœ du genre 
Palingenia à aile postérieure réduite mais encore pourvue d'une nervation prati­
quement complète, qu'entre ces derniers et les P1'Ote1'eismatidœ ou les Palin ge­
niopsidœ à aile métathoracique de grande taille. 

En l'absence de données concrètes, il semble logique d'admettre que la 
réduction de l'aile postérieure, qui touchait déjà certaines lignées de Paléodic­
tyoptères au Carbonifère, a également agi très tôt (dès le Permien déjà ?), et avec 
des vitesses différentes, dans les ùiverses lignées d'Euplectoptères. Mais nous 
sommes ici en plein dans le domaine de l'hypothèse. 

Devant pareille constatation, il est intéressant et même curieux de pouvoir 
relever un complexe de trois familles jurassiques ayant en commun ce caractère 
peu banal d'une MA de l 'aile antérieure à branches parallèles. Ce type nervuraI 
ne se rencontre nulle part ailleurs, et je le crois d'origine commune aux: trois 
familles. Comme je l'ai montré plus haut, les Stenodicranidœ, les Epheme­
/'opsidœ et les TT exagenitidœ montrent aussi l"apparition progressive d'un type de 
gémination nervurale particulier, que l'Oll ne retrouve que chez les Oligoneu­
riidœ. Probablement ceux-ci descend en t-ils de certains de ceux-là, avec - dans 
J'affirmative - ce fait paradoxal à première vue d'avoir perdu justement la struc­
ture originale de la MA. 

Quant aux autres familles récentes, aucune n'a de représentants parmi les 
rares formes connues du Mésozoïque, sauf peut-être les Siphlonuridœ (Cfr. Pœde­
phemel'a schwel'tschlagel'i HAl\"DLlHSCll). 

CONCLUSION. 

En matière d'Ephémères fossiles, il reste encore beaucoup trop à découvrir, 
et bien trop aussi à dire sur ce qui est connu, pour espérer pouvoir, en quelques 
pages, arriver à des conclusions pertinentes. Bien trop d'hypothèses plus ou 
moins gratuites nous en travent encore, et les interprétations que 1l0US pouvons 
fournir des données éparses dans la littérature doivent rester trop subjectives. 

Il n'est pas douteux cependant que, faute de nouvelles récoltes, - toujour:s 
souhai tables mais entièrement sous la dépendance d'un hem;eux hasard, - une 
étude plus approfondie des types actuellement existants pourrait déjà nous appor­
ter un peu de lumière dans le casse-tête phylogénique des Ephéméroptères. Puisse 
ce petit travail inciter à de nouvelles recherches ceux qui ont la chance de pou­
voir disposer du matériel nécessaire. 

~. 
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