VOLUME JUBILAIRE

DIRECTEUR

DE L'INSTITUT ROYAL DES SCIENCES NATURELLES

DE BELGIQUE

1925 -1954

TOME 1.

EXTRAIT

ESSAl
SuR

QUELQUES EPHEMEROPTERES FOSSILES
ADULTES

PAR
GEORGES DEMOULIN

BRUXELLES
MCMLIV

VICTOR VAN STRAELEN



ESSAL

QUELQUES EPHEMEROPTERES FOSSILES
ADULTES

GreorcEs DEMOULIN



ESSAI

SUR
QUELQUES EPHEMEROPTERES FOSSILES
ADULTES

Les pages qui suivent n'onl pas la prétention de proposer une reclassificalion
oénérale des Ephémeres fossiles. Bien trop d’especes ont été déeriles Ires som-
mairemenl & une époque oit la syzlématique des Ephéméropléres en ¢lail encore
A ses premiers pas. Bien trop de lypes aussi sonl inaccessibles a4 ceux qui ne
peuvenl enlreprendre des voyages au long cours. Une monographie ne peut,
dans ces condilions, &lre envisagdée.

Dans certains cas, cependant, les descriptions sont suffisamment précises,
el iconographie assez détaillée pour permeltlre la discussion sous I'angle taxono-
mique. Bien des auteurs déja sy sonl essayés. C'esl avec ces exemples devanl les
yeux qu'a mon lour je veux m'y risquer. Puissenl les remarques qui guivent
dtre de quelque ulilité pour une meilleure compréhension des origines el des
affinités des représentants disparus el récents de ce super-ordre des Ephémé-
roptéres qui, & I'heure actuelle, groupe les formes les plus archaiques des Insectes

ailés ou Ptérygotes.

HISTOIRE DE LA DECOUVERTE DES EPHEMEROPTERES FOSSILES,
ET DE LEUR ETUDE TAXONOMIQUE.

On connail forl peu d'Ephéméropléres fossiles. Alors que les especes actuelles
se chilfrent & pres de deux mille, appartenant & un peu moins de deux cenls
genres, on n'a trouvé, du Carbonifere au Miocene, que 35 espéces adultes, placées
dans seize genres, dont douze sont éteints. Au siccle dernier, cependant, ces
chiffres élaient bien plus élevés, par suite de I'introduction, par des auteurs mieux
intentionnés que documentés, de formes trés diverses dans I'ordre des Ephémé-
ropleres. La critique du XX° siecle a [inalement remis bon ordre a cela, mais a
« raréfié » d’autant les données sur la phylogénie du groupe. On comprendra
donc aisément que cette branche de I'Ephémérologie soit encore dans I'enfance.
Avant d'y apporter ma modeste contribution, il me parait utile de résumer, en
quelques mots, 'histoire de la découverle et de 1'étude crilique des empreintes
d’Ephémeres. ;
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Ce n’est qu'au début du XIN° siecle que 'atlention des paléontologistes a é1é
attirée sur l'existence, dans des roches lertiaires — surtout dans I'ambre de la
Baltique —- de restes d’insecles assimilables & des Ephémeres. 11 y a cent cinquante
ans, la systémalique de ces insectes se résumait encore a placer le tout dans le
grand genre linnéen Ephemera. Quelque trente ou quarante ans plus tard, cepen-
dant, trois ou qualre genres supplémentaires ayant été eréés, la plupart des formes
lossiles [urent décriles ou transférées dans les Baétis, Leptophlebia et Palingenia.

Peu apres le milieu du sicele, des formes plus anciennes furent signalées.
L'essor grandissant de la lithographic permil la découverte, dans les schistes
lithographiques de Solenhofen, en Bavic¢re, d’empreintes assez bien conservées
d’insectes que, malgré les ailes postérieures de grande taille dont plusieurs élaient
ou semblaient pourvus, et sur la foi, apparemment, des longs cerques qui lermi-
naient leur abdomen, on placa parmi les Ephémeres. On les inlroduisit méme
dans le genre Ephemera (1. Hacex, 1862). ;

En 1871, A. E. Earon créa le genre Cronicus pour une espece décrite de
I'ambre de la Baltique par F. J. PicTET, sous le nom de Baétis anomala. 11 figura
en oulre un fragment d’aile provenant du Jurassique de Solenhofen, que
S. Scupper, en 1880, décrivil el nomma Hexagenites weyenberghii.

Ces formes élaient certes inléressanles au point de vue phylogénique. Mais,
d cet égard, elles devaient élre dépassées, et de tres loin, par la découverle, peu
avanl la [in du sicele, de ce qui, aujourd’hui encore, est I'Ephémeére le plus
ancien et le plus primilif que nous connaissions. CG'est en effel I'dtude de la
imagnifique faune lacustre du Stéphanien (Carbonifere) de Commentlry, en
France, qui permil & Ch. Broxeniart de faire connaitre (1893), sous le nom de
Blanchardia pulchella, un curieux insecle a facies éphéméroplérien, pourvu de
trois filaments abdominaux et de deux paires d'ailes homonomes présentant des
nervures intercalaires. L'insecle différail cependant des vrais Ephémeres par
certains caractéres dont Ch. Broxenianrt sul voir I'importance. 1l eréa, pour lui
el quelques autres, un groupe spécial de Névropleres, les Protephemerida.

Au début du XX° sicele, 'Europe perdit le monopole des Ephémeres fossiles.
En 1907, E. Serranrps déerivil, des couches permiennes du Kansas, une série de
genres nouveaux, comprenanl une dizaine d'especes. Ces insecles formaient non
seulement un trait d'union chronologique entre les Protéphémérides carbonifé-
riens el les Ephémeres jurassiques, mais constituaient également une forme
morphologiquement intermédiaire entre les deux groupes. En effet, pourvus pour
la plupart de trois filamenls caudaux, ils possédaient deux paires d’ailes homo-
nomes présentant déjd les caracléres de nervation des formes actuelles (ou
presque). B. SELLarps (loc. cit.) créa pour eux une famille des Protereismephe-
meridée, qui, pour des raisons de nomenclature, devint plus tard celle des Prote-
reismatidea.

Presque en méme temps (1908), A. Hasprimscu, dans son monumental
ouvrage sur les Insectes fossiles, donna une revision des Ephéméres. 1l isola dans
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un ordre parliculier des Protephemeroidea V'esptce carboniférienne décrite par
Ch. Broxeniant, el changea son nom générique préoccupé en celui de Triplosoba,
dont il fit le type de la famille des T'riplosobidée. 11 cita, sans plus, les formes ter-
liaires dans les genres ot les avaient placées leurs descripteurs. Quant aux préten-
dues « Ephemera » du Jurassique, il les placa dans deux genres nouveaux
Mesephemera el Paedephemera, caraclérisés par la longueur proportionnelle des
ailes des deux paires. 1l conserva le genre Herxagenites.

Iin 1917, A. Laveere revisa la systémalique des LEphémeres fossiles et
acluels et, entre aulres perfeclionnements, proposa pour les formes jurassiques
deux nouvelles familles : Mesephemeride, avec Mesephemera; el Paedepheme-
ridee avec Paedephemera. Quant & Hexagenites, il le rapprocha des acluels Proso-
pistoma el Baetisca dans la famille des Prosopistomatidee, en I'isolanl toutefois
dans une sous-famille des Heragenitine.

Deux ans plus tard, A. Haxorirscn, dans une revision des Insectes paléo-
zoiques, lraita des Profereismatidee. 11 cila lous les genres de E. Serrarps, toul
en émettant 'hypothese qu'ils avaient é1é inutlilement mullipliés. Il en lira cepen-
dant le genre Doter, dont il fit le type d'une famille des Doteridee, qu’il transféra
parmi les Paléodictyoplires.

En 1923, T. D. A. CockeEreLL fil connaitre une forme provenant celle fois
du Miocene du Colorado : Siphlnrites explanatus (Siphlonuride).

L’année suivante, le méme auteur, étudiant du matériel du Jurassique d’Asie
septentrionale, décrivit I'adulle d’Ephemeropsis trisetalis EicnwavLp, connw i
I'état larvaire depuis 1864. 1l créa pour lui la sous-famille des Ephemeropsine
(Siphlonuridee). Mais en 1927, s’appuyant sur du nouveau malériel, il en fit une
famille distincte des Ephemeropsidee.

Egalement en 1927, A. V. Manrrynov signala le premier Profereismatide
d’Europe : Loxophlebia apicalis, d’aprés un fragment d’aile. Peu apres (1932),
le méme auteur faisail connailre, loujours du Permien d’Europe, un nouveau
Protéréismatide, dont l'aile élait spécialisée dans le méme sens que celle des
actuels Palingeniidza. 11 'appela Palingeniopsis praecor.

C'esl anssi en 1932 que R. J. Tiyarp commenga une série de travaux con-
sacrés aux formes permiennes du Kansas. Ces recherches se prolongérent jusqu’en
1936 et aboutirent a la création de la famille des Misthodotidze (avec Misthodotes),
tandis que les Protereismatidéae étaient resireints au seul genre Protereisma. Les
autres genres de E. Serrarps tombaient en synonymie du précédent. Plus
important était le retour des Doferidee parmi les Pleclopléres. Cette famille

s'agrandissait du genre Eudoter. Enfin, le savant auleur australien proposait de
scinder les Plectoptéres en deux sous-ordres : Permoplectoptera pour les formes
permiennes; Euplectopiera pour les Ephémeres plus récents.

En 1932, F. M. Carpenter redéerivit diverses formes du Jurassique de Solen-
hofen et figura I'aile mésothoracique compléte de Hexagenites weyenberghii.
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A la méme époque (1934), A. Lameere — adoplant les grandes coupes systé-
maliques établies par R. J. TiLLyarn — proposa toulefois de restreindre le nom
d’Euplectoptéres aux Ephémeres cénozoiques el de grouper les Mesephemeride et
Padephemeridae sous le nom de Mésoplectopteres. Mais il ne ful pas suivi par ses
successeurs.,

Peu apres (1938), A. V. Marmynov, reconsidérant les grandes coupes sysié-
matiques des Ephémeres, éleva les Ephéméropleres au rang de super-ordre com-
prenant deux ordres : les Protephemeroidea et les Plectoptera. 11 alficma que ces
deux phylums n’avaient de commun que leur origine encore inconnue. De méme,
dans les Plectopleres, les Permoplectoptera connus ne devaienl étre que des
descendants déja spéeialisés de [ormes ancestrales communes aux Euplectoptera.
Par la méme occasion, il fit de Palingeniopsis le type d'une nouvelle famille des
Palingeniopsidee.

Depuis lors, peu de progres ont é1é accomplis dans la connaissance des
Ephémeres (ossiles.

En 1946, (i, Zavessky a déeril un Prolereisma (P. uralicam) du Permien de
I'Oural.

Enfin, en 1953, j’ai montré que Hexagenites, fossile du Jurassique de Solen-
hofen, appartienl & la famille des Oligoneuriide, plus exaclement & la sous-
famille des Chromarcyinee, encore représentée de nos jours dans la faune orien-
tale par les genres Chromarcys Navas (Chine) el Psendoligoneuria Urmenr (Ghine
el Indonésie). '

A I'heure actuelle, on peul done rvésumer P'hisloire et la classification a la
fois des Epliémeres fossiles dans le lableau ci-dessous. Pour mettre celui-ci enlicre-
ment A jour, janliciperai un peu sur certains résultats exposés dans la suite de ce

travail.

Super-ordre EPHEMEROPTERA.
Ordre PROTEPHEMEROIDEA (BroNGNIART, 1893) HaNpLIRSCH, 1908,

Fam. Triplosobidee HaNDLIRSCH, 1908.
Triplosoba HaxpLirsch, 1908 (1 sp., Stéphanien, France).

Ordre PLECTOPTERA Pacxarp, 1876.
Sous-ordre PERMOPLECTOPTERA TiLLyarp, 1932,

Fam. Doteridee HaxprigscH, 1919,
Doter SeLLanDps, 1907 (1 sp., Permien, Kansas).

Fam. Protereismatidee (SELLARDS, 1907) TrLLyarp, 1932.

Protereisma (SELLARDS, 1907) TiLLyarp, 1932 (= Loxophlebia
MarrYNov, 1927) (10 sp., Permien, Kansas et Russie).

Fam. Misthodotidee TiLLYARD, 1932.
Misthodotes SELLARDS, 1907 (3 sp., Permien, Kansas).
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Fam. Eudoteride fam. nov.

Eudoter TiLLYArD, 1936 (1 sp., Permien, Kansas).
Fam. Palingeniopsideze MarTYNOV, 1938.

Palingeniopsis Marry~ov, 1932 (1 sp., Permien, Russie).

Sous-ordre EUPLECTOPTERA TuLLyARrDp, 1932.

Fam. Mesephemeridee LAMEERE, 1917.

Mesephemera Hanvrirscu, 1908 (3 sp., Jurassique, Allemagne).
Fam. Padephemeride Lamerre, 1917.

Peadephemera HaxpLirscu, 1908 (4 sp., Jurassique, Allemagne).
Fam. Stenodicranide fam. nov.

Stenodicranum gen. nov. (1 sp., Jurassique, Allemagne).
Fam. Ephemeropside COoCKERELL, 1927,

Ephemeropsis Eicnwarp, 1864 (1 ? sp., Jurassique, Eurasie).
Fam. Hezxagenitide fam. nov.

Hexagenites Scunpver, 1880 (1 sp., Jurassique, Allemagne).
Fam. ? Siphlonuride KiararLrk, 1907.

Siphlurites CocxrreLyL, 1923 (1 sp., Miocéne, Colorado).

Cronicus Earon, 1871 (1 sp., Oligocéne, Europe).
Fam. ? Leptophlebiidee KrararLex, 1907.

? Leptophlebia Westwoon, 1840 (1 sp., Oligocéne, Europe).
Fam. ? Baélide KrLarPALEK, 1907.

? Baétis Leacu, 1815 (3 sp., Oligocéne, Europe).
Fam. ? Ephemeride KraraLEk, 1907.

? Ephemera Linng, 1758 (1 sp., Tertiaire, Australie).
Fam. ? Palingeniide KraraLrk, 1907.

? Palingenia Bunmeister, 1839 (2 sp., Oligocéne, Europe).

De cet ensemble de formes disparues, cerlaines seulement feront, comme je
l'ai dit, l'objet de Il'étude critique qui suil. Ce sont les espéces antécéno-
zoiques pour lesquelles les données de la littérature seront suffisantes. Toutefois,
avant de présenter la discussion taxonomique de ces insecles, j'estime indispen-
sable une bréve revision des caractéres analomiques invoqués pour élayer mon
opinion. Comme presque toujours chez les Insectes fossiles, il s’agil de caracteres
structuraux de 'aile.
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SIGNIFICATION PHYLOGENIQUE
DE CERTAINS CARACTERES STRUCTURAUX
DE L'AILE DES PALEOPTERES.

Homonomie méso-mélalhoracique alaire. — De l'avis géné-
ral, les ailes méso- et métathoraciques du Plérygote ancestral étaient de méme
taille et identiquement construites. Cette homonomie doit étre considérée comme
primitive. Comme on le sait, elle s’esl perdue chez tous les Néopleres, dont laile
postérieure développe de plus en plus son champ postérieur interne (néala). Cetle
dysharmonie s’amplifiant conduit & diverses spécialisations, telles que D'élytre
des Coléopleres et Dermapleres, étui protecteur de Taile métathoracique restée
seule motrice; ou encore l'aile antérieure prédominante, motrice, des « Panor-
poides », chez lesquels 'aile postérieure peut aller jusqu'a disparailre a peu proés
completement (Dipteres, par exemple). Mais, déja chez les Paléopteres, 1'homo-
nomie primilive ne s’est pas partoul conservée. Chez nombre d’Odonates, T'aile
métlathoracique présente une superficie légérement supéricure a celle de Taile
antéricure. Chez les Ephémcres, par conlre, laile postéricure s’esl progressive-
menl réduite, allant méme parfois jusqu'a disparaitre enticrement (Canide,
majorité des Tricorythide, cerlains Baétide el Leplophlebiidee, ele.). Dans le
groupe Ephéméroptérien, ou, plus exactement, chez les Euplectoptera, la réduc-
tion de taille de I'aile métathoracique est générale et fait partie des caracléres sys-
tématiques du sous-ordre.

Ce serail cependanl une erreur de croire que, de tous les Paléopleres, seuls
les Ephémdéropteres onl, au cours de leur évolution, montré une réduction de
l'aile postérieure. Sans doule, les Mégasécopléroides et bien des Paléodictyopleres
onl-ils conservé des ailes homonomes. Sans doule aussi, chiez les Paléodic-
Lyopléres, Phétéronomie alaire se manifeste-t-elle surtoul par un élargissement
du champ anal ou cubito-anal de Taile métathoracique. Mais on connail par
ailleurs certains Paléodictyopteres indiscutables qui, de méme que les Ephémeres
postpaléozoiques, possédent une aile postérieure moins développée que I'anté-
rieure. Je cilerai, par exemple, Peromaptera [ilholi BRONGNIART, Coclerelliella
peromapteroides (MeunEeR) el Valdeania medeirosi TEIXEIRA.

On peut done admettre, me semble-t-il, que la réduction de surface de Faile
métathoracique est, parmi d’autres, un mode d'évolution dont l'origine remonte
pour ainsi dire aussi loin que I'ncquisition méme d'ailes articulées.

Nervures simples el nervures ramific¢es. — Il esl géndérale-
ment admis que l'aile des Paléodictyopteres est encore celle qui a le mileux con-
servé Ia structure nervuraire du paranotum articulé ancestral. Or, R. J. TiLLyaro,
dont les vues sur la nervation font autorilé, a donné, de l'aile paléodictyopté-
rienne, un schéma ol 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-costale et radiale, constilue un « bord d’attaque ». Par contre, les
aulres nervures, médianes el suivantes, s'incurvent plus ou moins vers le bord
arriecre, — ou « bord de fuite », — permelttant ainsi un meilleur écoulement des
filets d’air. Cetle disposition nervuraire a pour résultat de définir un champ sous-
radial assez large el évasé. On congoil que ce champ =oil sous-tendu par plusieurs
nervures, ou plus exactement par les branches d’une nervure : le secteur radial.
Mais on doil en méme temps admettre que ¢’est la déja une spéceialisation. Dans
l'aile ancestrale non fonctionnelle, R* devail étre simple comme les nervures
voisines. Nous pouvons ainsi poser en principe que, a l'origine, toules les ner-
vures élaient simples. Le probleme se pose done de découvrir le ou les processus

de bi- ou de plurifurcation — secondaire des nervures simples initiales.

Celte question est de celles donl on ne sait pratiquement rien dire, car on
ignore méme & peu pres tout de la fagon dont se sont, phylogéniquement 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 rapport
avece cerlaines modiflications, non encore précisées, de 'archédictyon. A T'appui
de cetle manicre de voir, je peux ciler une observation personnelle. 11 s’agit d'un
cas, tératologique en l'oceurrence, mais quand méme suggestif, de bifurcation
distale de la MP? aux ailes antéricures d'une femelle de Palingenia longicauda
Ovivier. On sail que, chez les exemplaires banaux de celte espece, la MP* est
suivie de deux nervules marginales qui s’y raccordent obliquement. Chez le spé-
cimen aberrant, tant a I'aile gauche qu’a l'aile droite, la deuxitme marginale a
pris I'aspect d'une branche postérieure de MP?, tandis que la premicre marginale
simule un « secteur intercalaire ». Clest apparemment le méme processus qui
a abouli, comme nous le verrons plus loin, a la bifurcation de MP' et MP* a l'aile
anlérieure chez Ephemeropsis trisetalis Eicuwarp. On peul supposer que c’est
d un processus analogue qu'est due I'apparition des branches du secteur radial.
Ce champ alaire nous montre en effel, d'une espece a lautre, des nervures de
lous types, depuis celles ayanl I'aspeel de marginales jusqu'a celles paraissanl
f[ormées par bifurcalion.

Mais ce sont la toules nervures basses. On se rappellera & ce sujet que, chez
bien des formes archaiques telles que les Paléodiclyopteres, les nervures basses
sont généralement ramifiées, tandis que les nervures haules restent simples.
Peut-on cependant admettre que, chez les nervures haules également, la multi-
plication des branches peut étre due & un remaniement du réseau nervulaire ?
C’est encore chez les Plectopteres Palingeniide que je chercherai une réponse
a cette question. On sait que, dans celle famille, la majorité des genres présentent
une CUA bifide, entre les branches de laquelle s’élend une ICUA plus ou moins
parallele a CUA'. Cependant, chez les Chankagenesia et Mortogenesia, il semble
que ICUA ait capté la base de CUA?, dont la partie distale ne se distingue plus en
rien des aulres nervules sigmoidales qui relient ICUA au bord interne de I'aile.
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Chez Palingenia, il en est encore aulrement : CUA? est mal définie el intervient
dans un complexe nervulaire ot I'on distingue plusicurs ICUA imparfaites.
Je me crois done fondé & admettre que la CUA® bien définie des Anagenesia,
Plethogenesia, etc. — ou, autrement dit, la bifurcation de leur CUA — résulte
d'une adaplation secondaire des nervules cubitales primitives. Il doit en ¢tre de
méme chez les Oligoneuriide et autres familles & CUA bifide (').

Et comment ne pas croire qu'il en a ét¢ de méme dans Uévolution de la seule
autre nervure haute qui, chez les Paléopleres, soitl parfois bifide @ la MA ? La
chose n'est nullement invraisemblable, si non encore prouvée.

Il résulte de cetle bréve discussion que la simplicité des nervures hautes peul
¢lre considérée comme archaique, sous réserve de cas particuliers on la réduetion
secondaire pourrait étre prouvée.

Anastomoses nervuraires. — S'il est un phénomene qui s'est pro-
duit & maintes reprises, et parfois sous les aspecls les plus inallendus, c¢’est bien
celui de la confluence partielle ou tolale de certaines nervures longitudinales pri-
milivement indépendanles.

Chez les Plectopteéres, 'aile anlérieure, aussi bien que la postérieure, montre
une bréve anastomose de la base de MA avece celle de RY, cetle derni¢re nervure
semblant bien perdre toule relation directe avec R (rectius : R'). Ce phénoméne
s'observe déja chez certains Paléodictyopleéres du Carbonifére, tels que Litho-
neura. Ce qu’il importe de savoir ici, ¢’est 'origine de celte jonclion nervuraire.
Reprenanl ce que j’ai dit plus haut du tracé probable des nervures principales
dans l'aile fonclionnelle ancestrale, je reléverai que c¢'est la MA qui, & partir du
bord antérieur de 'aile, esl la premicre a manifester une courbure en direction du
« bord de fuite ». On sait, d’autre part, d'apres R. J. Ticnyano (loc. cit.), que les
nervures hautes s’écarlent obliquement de la nervure basse dont elles naissent.
Cest-a-dire que MA s’écarte de MP vers I'avant de l'aile. Ces deux modalités du
tracé (écartement yers l'avant et inflexion vers I'arriere) ont pour cc>nséquencc
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 systéme
nervuraire radial. Notons encore que, paralltlement i la courbure de MA et des
longitudinales suivantes, R® doit occuper l'espace alaire laissé libre. 11 y arrive en
multipliant ses ramifications. Celle augmentation du nombre des sectorielles
radiales entraine le rejet progressif, vers la base de I'aile, de la premiere branche
formée. En Poccurrence, de R*+?. On congoit donc que, selon la position de l'ori-
gine de R*+® par rapport & celle de MA au moment de anastomose, MA confluera
avec R ou avec R*. Si I'hypothese émise ci-dessus est exacte, il est évident que
I'anastomose de MA avec R est plus primitive que celle aveec R* (R*+?). 11 semble
cependant que l'anastomose de type secondaire ait été rapidemenl acquise, puis-

(1) Voir le cas des Ephoridee, discuté par J. A. LESTAGE en 1938.
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que c'est déja le cas des Permopleclopleres chez les Ephémeres, el méme de Litho-
neura chez les Paléodictyopteres. 11 va de soi que ce caractere une fois acquis ne
sera pas modifié en cas de réduction ultérieure, secondaire, du nombre des secto-
rielles radiales.

Gémination nervurale. — Dans une récente série de notes (*), jai
monlré que la géminalion nervurale, qui se manifeste chez diverses familles de
Plectopléres récents, semble bien élre en rapport avec la formalion, & partir du
réscau nervulaire, de nervules dites marginales. Il va sans dire que cetie gémina-
lion sera d’autant plus apparenle que les nervures géminées seront longues;
antrementl dil, que ces nervures naitront pres de la base de Taile. Un trés bon
exemple nous est donné par les Euplectoptéres Oligoneuriide.

Ce serait une erreur de croire que des nervures géminées ne s'observent que
chez les Ephéméropleres. Bien des cas, plus ou moins nets, peuvent étre lrouvés
chez divers groupes d'Odonales, lanl actuels que fossiles. Mais, fait plus intéres-
sant pour nous, on peut déja noler ce mode particulier d’évolution nervurale
chez cerlains Paléodiclyopléres. Déja ébauché chez Dictyoneurella perfecta
LaurenTiaux et Lycocercus goldenbergi Broxeyiart (oit 'on peut observer les
géminalions CUA-MP? ¢l MA-R®), il est bien net chez Syntonoptera schucherti
Hanorirscu et Adeophasma anglica Haxorirscn (ot 'on nole en oulre la gémi-
nation MA*-MP").

On remarquera que, chez les deux dernicres especes citées, le groupement
par paires des nervures se fail toujours entre la derniere branche d'une nervure
et la premiere branche de la nervure suivanle. Ce lype de géminalion, que P'on
retrouve, plus poussé encore, chez les Pleclopleres Oligoneuriidee, et qui ne fait
intervenir que les branches les plus externes des nervures ramifiées, me semble
éire de facture plus primitive que celui que Uon peut trouver, par exemple, chez
les Plecloplerves Palingeniopside, Palingeniida el Behningiide. Chez ceux-ci, en
effet, certaines nervures inlercalaires sont géminées avec le ramean nervural
voisin. On nolera loulefois que, bien qu'apparemment plus archaique, le lype
oligoneuridien de géminalion nervurale est celui qui s’est montré susceplible de
la plus forte spécialisation, allant jusqu'a la perle des inlercalaires et méme de
cerlaines branches radiales el cubitales (Cfr. I'Oligoneuriide Homueoneuria).
L’aile palingénidienne des Pleclopleres Behningiidea, bien que irés spéeialisée
elle aussi, n’a guére é1é si loin.

Tracé de CUP. — Les auleurs qui ont lenté d'élablir une classification
raisonnée des Plectopleres modernes ont généralement insisté sur la valeur systé-
matique de lU'inflexion brusque vers 'arriere de la base de CUA chez la super-
famille des Ephemeroidea. Ces mémes auteurs onl admis qu'il s’agissait 1a d’une

(*) DEmovLiN, G., 1952 a, ¢, d et 1953 ¢, b, c.
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acquisilion secondaire et que, chez les formes actuclles les plus primilives, la base
de CUA est régulicrement incurvée. Elanl donné qu'en principe, CUP a une
origine commune avec CUA, il est évident qu'un cerlain parallélisme doit exister
entre les modifications de tracé de la base de GUA et celle de CUP. C'est, en effet,
tres généralernent le cas. On peul se demander si, en réalité, ce n'est pas une
modification premicre du tracé de CUP qui a permis celle de CUA. C’esl en toul
cas a celte hypothése que mene Uexamen de la nervation d'une forme comme
Palingeniopsis. Mais, de plus, il n’est pas, je crois, inlerdil de penser que
— contrairement a I'avis des auleurs dont j'ai parlé plus haut — le tracé sinueux
de GUP est plus primilif que le tracé a courbure régulicre ou recliligne. En effet,
I'étude des formes éphéméroptériennes les plus anciennes que l'on connaisse
montre l'existence d'une CUP sinueuse (bien que celle sinuosilé soit moins
accusée que chez les acluels Ephemeroidea).

A la lueur des quelques points élablis ci-dessus, I'élude comparative des
Ephémeres fossiles m’a amené & des conclusions qui, parfois, n’élaient gucre en
accord avec les idées classiques sur le sujel. Aussi m’a-t-il semblé ulile de les
exposer icl.

ETUDE CRITIQUE
DE QUELQUES EPHEMEROPTERES FOSSILES.

A. — Protephemeroidea.

Notre connaissance de cel ordre d'insecles repose exclusivement sur les
données originales fournies par Ch. Buronexiart (1893) pour son genre Blan-
chardia, maintenant Triplosoba, monospécifique (T. pulchella).

Pour cet auteur, les « Protephemerida » consliluaient une des familles des
Névropleres, a colé de nombreuses autres on il rangeait des formes apparlenant
maintenant aux Paléodictyopteres, Mégaséeopteres, Protodonates, Protoper-
laires, etc. Dans les Protéphémérides mémes, outre Triplosoba, élaient placés des
genres relevanl aujourd’hui des Paléodictyopleres el des Prolorthopleres.

De cet ensemble — nous 'avons vu — A. Haxorizscu (1908) ne conserva que
Triplosoba, pour en faire le lype des Protephemeroidea, ordre voisin de celui des
Plectoptera. 1l considérail I'insecle stéphanien comme un chainon entre les Paléo-
dictyopleres el les Ephémeres vraies. ]

Cetle fagon de voir n'a pas él¢é suivie par la critique. Pour A. V. Marrynov
(1938), ainsi que je V'ai rappelé plus haut, Triplosoba appartient & un phylam
distinel, ayanl sans doule une origine commune avec les Plecloptéres, mais ne
pouvanl en &élre I'ancétre. R. Jeanser (1949), puis D. LavrenTiavx (1953) main-
liennent ce point de vue. Faul-il en rester & cette interprélation devenue clas-
sique ?

Avaunt d’en juger, il s'indique de revoir les arguments invoqués.
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L'opinion de A. V. MarTy~ov repose essenliellement sur 'absence de bifurca-
tion de R?, MA et CUA, absence qu’il considére comme une spécialisation.
R. Jeanyer ne fournit aucune juslification de sa prise de position. Quant
D. Lavre~Ttiauvx, il reléve 'absence de nervure humérale et d’anastomose MA-R®.
En fait, il semble bien que ces différents auleurs, pour élayer leurs hypotheses,
se sont contentés des données de la reconstitulion proposée par A. HanpLirscu
(1925). Cerles, celle reconslitulion est séduisante (*), mais elle pourrait bien avoir
détourné les auteurs récents d’une nouvelle élude du fossile. Il est vrai que
— ¢&i Uon en croit A. Lanmeene (1917 b) — lapplication par Ch. Broxeniarr d'un
vernis prolecleur sur la pierre rendrail un nouvel examen impossible. Mais il
resle les données originales du savant paléontologiste francais, el ces données ne
sont nullement négligeables.

Rediscutons les caracléres prétendument propres aux Protephemeroidea.

Triplosoba serait dépourvu de nervvures humérales. Celle affirmation est
gratuile : on connail assez mal Uextréme base des ailes de cet insecte; un « coslal
brace » peu développé pourrail tres bien avoir existé, mais étre mal ou pas
conservé. Remarquons en outre que chez les Doferidee (s.1.), authentiques Plec-
topteres, el contrairement i ce qui se présenie chez les aulres formes permiennes,
pareille structure costale semble bien manquer, ou toul au moins &lre fort peu
développée (*). Enfin, il ne faul pas perdre de vue que, chez les Ephémeres
acluels, Taile postérieure ne posséde que lrés raremenl une nervure humérale
différenciée. Celle structure nervuraire ne peul donc é&lre considérée comme
conslante chez les Ephémcres, el par conséquent ne doil pas élre gratifiée d'une
lrop grande importance dans la diagnose du groupe éphéméroplérien.

Triplosoba ne montre pas d’anastomose de MA avec R®. C'est indéniable.
Mais ce que les auleurs qui ont étudié le fossile n'ont apparemment pas bien vu,
MA est anastomosée a la base avec R. Or, dans la crilique émise plus haut des
caracleres structuraux de l'aile des Ephémeres, jJai monlré que I'anastomose
MA-R doit &tre plus primilive que 'anastomose MA-R®. 11 est done normal de
trouver ce lype chez une forme aussi archaique que Triplosoba.

Triplosoba présente des R?, MA el CUA simples. C'est 14, je I'ai monltré plus
haul, un caracleére non pas de spécialisation, mais d’archaisme. On sait d’ailleurs
que la R® simple se retrouve chez le Plecloptére Doter el quune CUA simple est
courante encore actuellement chez bien des BEuplectopteres. La MA simple est
scule propre aux Protéphéméroides.

Que reste-t-il alors de 'hypothese de A. V. Marrynov el ses successeurs ?
Rien : par tous ses caracteres, Triplosoba est plus ou aussi primilif que n'importe
quel autre Ephéméroplére connu.

En déduirons-nous que ceux-ci descendent de celui-la ? Avant de répondre a
celte question, je crois indispensable de souligner combien est illogique la fagon

(*) Siséduisante, que bien des auteurs {'ont recopiée, et parfois méme... mal recopiée.
(9) Cf. TicLyarn, R. J., 1936,
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simpliste dont certains auteurs jugent de la valeur phylogénique de I'Ephémere
stéphanien. Triplosoba jouil, comme cela arrive encore en paléontologie, du
regretlable privilege de représentler & la fois un individu, un sexe, une espéce,
un genre, une famille et un ordre. Fixer la siluation phylétique d’un ordre est un
probléme, et juger de celle d’'une espéce en est un autre. Entre le rang de « grand-
pere » el celui de « petil-cousin » des Plectopléres, il est pour Triplosoba bien
d’autres parentés possibles. Triplosoba pulchella n'est pas nécessairement
I'ancétre des Ephéméropteéres, mais il en esl cerlainement lrés proche morpho-
logiquement. Une meilleure connaissance des composantes de la faune éphémé-
roptérienne du Garbonifere peul seule nous permelire d'en décider sainement.
Mais quelle est, dans le probleme des origines, la position des Protephemeroidea »

A mon avis, c’est dans les représentants de cet ordre — représenlants encore &
découvrir — que se trouvent la ou les especes qui onl donné naissance aux Plec-
topléres.

S’il en est ainsi, faul-il encore maintenir les Protéphéméroides au rang
ordinal ? Je pense que oui. Que les caracleres diagnostiques des Protephemeroidea
soient spécialisés, comme le veul A. V. Marry~ov, ou archaiques, comme je le
pense, il n'en resle pas moins qu’ils sont, au moins en grande partie, propres a
cette coupe systémalique. Sous réserve done de nouvelles découverles, loujours

a souhailer dans ce groupe si mal représenlé, je crois fondé de conserver — mais
comme deux stades phyléliques successifs — la division des Ephéméropteres en

deux ordres distincts : Protephemeroidea el Plectoptera.

B. — Permoplectoptera.

De méme que les Protéphéméroides chez les Ephéméropleres, les Permoplee-
lopleres ont, quant a leur place exacle dans la phylogentse des Plectopleres, élé
d’abord considérés comme les ancélres direcls des Euplectopteres. Cetle fagon de
voir louchail surtoul les Protereismalidee; les Misthodotida et les Doteridae pas-
saient plutdl pour des lignées lalérales restées sans descendants.

A. V. Marty~ov (1939) et ses successeurs ont-ils eu raison de prendre le con-
trepied de celte théorie ? La question est & disculer pour chaque famille en parti-
culier.

Doterida. — On s’étonnera peul-&lre de voir commencer I'élude des Ephé-
meres permiens par celle des Doteridae. 11y a i cela quelque raison.

Il est en effet & noter que, s'il n’y fail pas explicitement allusion,
A. V. MarTy~ov a cependant, dans son schéma de la phylogendse des Ephémeres
(loc. cit., fig. 13), rapproché les Doteride des Protephemeroidea. Effeclivement,
a ne suivre que R. J. TiLyvaro (1936), on conslate que les Doteride présentent
cerlains caracléres archaiques : « costal brace » peu ou pas développé; R* simple
(chez Doter); MA anastomosée & R au niveau d’émergence de R* (au moins chez



EPHEMEROPTERES FOSSILES ADULTES 561

Iludoter; invériliable actuellement chez Doler). 11 n'en esl pour ainsi dire pas
autrement chez les Triplosoba. Avant toulefois d'admellre ce rapprochement, on
doil se demander si, par leurs aulres caracleres de nervation, les Doferidae sonl
plutdl protéphéméroidiens que permoplectoptériens.

Et ¢'est ici qu'éclale I'équivoque qui, depuis le travail de R. J. Tieoyaro
(loc. cit.), — et bien involontairement de la part de ce savanl auleur, — régne
sur la famille des Doleridee. Si, effectivement, on lenle de lrouver, en dehors des
caracleres archaiques nolés plus haul, des lrails communs entre Doler el Endoter,
on conslale qu'il n’en exisle praliquement pas. Qulre I'absence de paracerque, el
celle probable de IR?, chez Doter, on peul noler chez ce genre le lracé assez parti-
culier de IMA, les bifurcations MP' et IMP s'opposant a la simplicité de GUA.
Fudoter, au contraire, oulre son paracerque, sa IR*, sa R* bifide, monltre des MP!
et IMP simples el la elassique bifurcation de CUN avece inlercalaire.

Il ne fail pas de doute pour moi que R. J. Ticeyaro (1936) a élé suggestionné
A la fois par la découverle d’Endoler el par la remarque de E. Senearps (1907) sur
la posilion systémalique de Doler, pour voir dans ce dernier genre un authen-
lique Permoplectoplére.

\. Hanorigscn élail-il plus pres de la vérité quand il y voyail (1919) un
Paléodictyoptere ? 1 est difficile d'en juger. On sail qu'il exisle des représentanls
de ce dernier ordre possédant des trails plecloplériens (par exemple : Lithoneura).
De son ¢olé déja, E. Servarps (loc. cil) rejelait Doler de ses Prolereismepheme-
ridee (nos acluels Permopleclopleres) el y voyail plutol des allinités avee les Pro-
téphéméroides. Doler pourrait en effet dériver d’une forme voisine des Triploso-
bidee, donl il ne différe surtoul que par sa MA bifide. Les seclorielles radiales sonl
tracées sur le meéme plan; la bifurcation de MP*' et IMP chez 'espece permienne
peut s'expliquer par la caplure, par ces nervures, des marginales qui chez Triplo-
soba les suivent,

Le probléme de la position systémalique exacle des Doteride resle posé, cl ce
wesl que provisoirement que je laisse celle famille dans les Permopleclopteres.
Mais, de toule facon, j'estime indispensable de la restreindre au seul genre Doter
el de créer pour Eudoter une famille nouvelle.

Eudoterida fam. nov. — Le genre Kudoter, qui présente des caracléres
permoplectoptériens nels, ne peul cependant entrer dans une des familles exis-
tantes. La nouvelle famille des Kudoteride se rapproche des Profereismatide,
dont elle pourrait élre issue par simplification nervuraire. Elle semble bien étre
restée sans descendants.

Misthodotide. — Dans celle famille, consliluée par le seul genre Mistho-
dotes, je vois égalemenl un groupe éteint fort proche des Protereismatidee, dont
il ne differe guere que par le raccourcissement de SC et la simplification de la
fourche de CUA, el par ses palles courles et & tarses quadriavticulés seulement.
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Protlereismatidae. — Groupe central chez les Permopleclopteres, ces
insecles représentant encore ce que nous connaissons de moins spéeialisé parmi
les Ephémeres permiennes.

Mieux que les Misthodolides el les Eudolérides, ils montrentl les « lriades »
caracléristiques des nervures radiales el médianes. La CUA est nellement bifide,
et pourvue d'une série d'inlercalaires dérivées du réseau nervulaire. La SC alteirl
I'apex de I'aile. Les paltes sonl longues, a larses conslilués de 5 articles.

G'est aussi la seule famille de Permopleclopleres qui ail éLé trouvée a la fois
en Europe el en Amérique du Nord. Elle ne comprend que le genre Protereisma,
le genre Loxophlebia devanl en ¢re considéré comme un synonyme (°).

Palingeniopsidae. — Celle famille a é1é consliluée pour I'espéee unique
Palingeniopsis precoxr (°). Glest le premier Ephéméroplere qui, chronologique-
menl, ait montré une gémination nervurale. I est d’autant plus intéressant de
relever que le groupement par paires des nervures longitudinales chez Palinge-
niopsis est du type palingénidien, que j'ai plus haul estimé étre plus évolué que
celui, oligoneuridien, des Paléodiclyoptéres. On nolera I'aspecl un peu spécial de
la bifurcation de CUA el 'amplitude de la double sinuosité de CUP. Le « coslal
brace » esl égalemenl inléressant par sa struclure, qui annouce la nervure humé-
rale des formes ulléricures.

C. — Hypotheses sur l'origine et I'évolution
des Ephéméroptéres paléozoiques.

On pourrait dire que les Ephémeres sonl « des Paléodictyopléres qui onl
réussi ». Rien en effel ne semblait destiner ees insectes a devenir ce que les laxo-
nomisles définissent acluellement comme le « Super-ordre des Ephemeroptera ».
Si, 4 'heure actuelle, le profane peul immédialement reconnaitre un Ephémeére
a ses filamenls caudaux el a son aile postérieure réduile, ces caracléres n'onl pas
e, — nous le savons mainlenant, — deés Porigine du groupe, une valeur distine-
live aussi tranchée. Méme les données morphologiques plus précises sur lesquelles
Sappuient les systématiciens pour définir un Ephéméroptere, c'est-d-dire la pré-
sence d'inlercalaires dans la nervalion, el celle en principe d'un paracerque,
n'avaient rien d'exclusil durant I'ére primaire. On connait en elfet de vrais
Paléodictyopléres pourvus d'intercalaires nervuraires (Lithoneura, par exemple),
el d'autres porteurs d'un paracerque assez bien développé (Dunbaria) (7). Sans

(®) Les caractéres utilisés par A. V. MarTyNov (1927) pour définir ce genre ne per-
mettent pas de le séparer de Protereisma.

() C’est erronément que R. JEANNEL (1949) attribue & A. V. Marry~ov I'inclusion
de Loxophlebia dans les Palingeniopside, dont il n’a aucun des caracteres particuliers.

(") 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 cerlains auleurs jugent de la valeur phylogénique de I'Ephémére
stéphanien. Triplosoba jouil, comme cela arrive encore en paléonlologie, du
regretlable privilege de représenler & la fois un individu, un sexe, une espéce,
un genre, une famille et un ordre. Fixer la situation phylétique d’un ordre est un
probleéme, et juger de celle d'une espéce en est un autre. Enlre le rang de « grand-
pere » el celui de « pelil-cousin » des Plectopteres, il est pour Triplosoba bien
d’autres parentés possibles. Triplosoba pulchelle n’est pas nécessairement
I'ancétre des Ephéméroptéres, mais il en esl certainement trés proche morpho-
logiquement. Une meilleure connaissance des composantes de la faune éphémé-
roplérienne du Carboniftre peul seule nous permellre d'en déeider sainement.
Mais quelle est, dans le probleme des origines, la posilion des Protephemeroidea ?

A mon avis, c'est dans les représentants de cel ordre — représenlanls encore a
découvrir — que se {rouvent la ou les espéces qui onl donné naissance aux Plec-
topléres.

8'il en esl ainsi, faul-il encore maintenir les Protéphéméroides an rang
ordinal ? Je pense que oui. Que les caraclires diagnosliques des Protephemeroidea
soient spécialisés, comme le veul A. V. Marrynov, ou archaiques, comme je le
pense, il n'en reste pas moins qu’ils sont, au moins en grande partie, propres a
cette coupe systémalique. Sous réserve done de nouvelles découvertes, loujours

a souhailer dans ce groupe si mal représenté, je crois fondé de conserver — mais
comme deux stades phyléliques successifs — la division des Ephéméropleres en

deux ordres distincts : Protephemeroidea el Plectoptera.

B. — Permoplectoptera.

De méme que les Protéphéméroides chez les Ephéméropteres, les Permoplec-
toptéres ont, quant i leur place exacle dans la phylogenese des Plecloptéres, été
d’abord considérés comme les ancétres dirvects des Euplectopteres. Cetle fagon de
voir touchail surtoul les Protercismatidee; les Misthodotidae el les Doterida pas-
saient plutol pour des lignées lalérales restées sans descendants.

A. V. ManrTynov (1933) et ses successeurs ont-ils eu raison de prendre le con-
trepied de celte théorie ? La queslion esl & disculer pour chaque famille en parti-
culier.

Doteride. — On s'élonnera peul-ére de voir commencer 1'élude des Ephé-
meres permiens par celle des Doleridae. 11 v a a cela quelque raison.

Il est en effet a noler que, il n’y fail pas explicilement allusion,
A. V. MarTy~ov a cependant, dans son schéma de la phylogenese des Ephémeres
(loc. cit., fig. 13), rapproché les Doteride des Protephemeroidea. Effectivement,
A ne suivre que R. J. TinLvarn (1936), on constate que les Doteride présentent
cerlains caracléres archaiques : « coslal brace » peu ou pas développé; R’ simple
(chez Doter); MA anastomosée a R au nivean d'émergence de R* (au moins chez
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Eudoter; invérifiable actuellement chez Doler). 11 n'en est pour ainsi dire pas
aulrement chez les Triplosoba. Avanl loulefois d’admettre ce rapprochement, on
doil se demander si, par leurs aulres caracléres de nervalion, les Doteridae sonl
plutét protéphémdéroidiens que permoplectoplériens.

EL ¢'est ici qu'éelale 'équivoque qui, depuis le travail de R. J. Ticnyaro
(loc. cil.), — el bien involonlairement de la part de ce savanl auleur, — régne
sur la famille des Doterideae. Si, effeclivement, on lenle de lrouver, en dehors des
caracteres archaiques nolés plus haul, des trails communs enlve Dofer el Eudoter,
on conslate qu'il n’en exisle praliquement pas. Oulre 'absence de paracerque el
celle probable de IR*, cliez Doler, on peul noter chez ce genre le tracé assez parti-
culier de IMA, les bifurcations MP' el IMP s'opposant a la simplicité de GUA.
Liudoler, au contraire, oulre son paracerque, sa IR, sa R? bifide, monlre des MIP!
el TMP simples et la classique bifurcation de CUA avec infercalaire.

Il ne lait pas de doute pour moi que R. J. Tieeyarp (1936) a é1é suggestionné
A Ia fois par la découverle d'Eudoter el par la remarque de E. Seccanrps (1907) sur
la position systémalique de Doter, pour voir dans ce dernier genre un authen-
lique Permoplectoplere,

\. Haspuiwsen élail-il plus pres de la vérilé quand il v voyail (1919) un
Paléodictyoplere P 11 est difficile d'en juger. On sail qu'il existe des représentants
de ce dernier ordre possédant des lrails plecloptériens (par exemple : Lithoneura).
De son e6té déja, E. Sernvarps (loc. cit) rejelait Doler de ses Protereismepheme-
ridee (nos acluels Permopleclopleres) et y voyail plulol des affinilés avee les Pro-
léphéméroides. Doler pourrait en effet dériver d’une forme voisine des Triploso-
bidee, donl il ne differe surtoul que par sa MA bifide. Les seclorielles radiales sont
racées sur le méme plan; la bifurcation de MP!' et IMP chez I'espéce permienne
peut s’expliquer par la caplure, par ces nervures, des marginales qui chez Triplo-
soba les suivenl.

Le probleme de la position syslémalique exacle des Doteridea resle posé, ct ce
west que provisoirement que je laisse celle famille dans les Permopleclopléres.
Mais, de toule fagon, j'estime indispensable de la restreindre au seul geure Doter
el de eréer pour Fudoler une famille nouvelle.

Eudoteridae fam. nov. — Le genre Eudofer, qui présenle des caraclires
permoplectoptériens nels, ne peul cependant entrer dans une des familles exis-
lantes. La nouvelle famille des Eudoleride se rapproche des Protereismalide,
dont elle pourrait élre issue par simplificalion nervuraire. Elle semble bien étre
reslée sans descendants,

Misthodotid®. — Dans celte famille, constitude par le seul genre Mistho-
dotes, je vois égalemenl un groupe éleint fort proche des Protereismatidee, dont
il ne differe guére que par le raccourcissement de SC et la simplification de la
fourche de CUA, el par ses palles courles et & larses quadriarticulés seulement.
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Protereismatidae. — Groupe cenlral chez les Permopleclopléres, ces
insecles représentant encore ce que nous connaissons de moins spécialisé parmi
les Ephémeres permiennes,

Mieux que les Misthodolides el les Eudotérides, ils monlrent les « triades »
caractéristiques des nervures radiales et médianes. La GUA est nettement bifide,
el pourvue d’une série d'inlercalaires dérivées du réscau nervulaire. La SC atteirt
I'apex de l'aile. Les palles sonl longues, & larses conslilués de 5 arlicles.

C'est aussi la seule famille de Permopleclopleres qui ail élé lrouvée a la fois
en Europe et en Amérique du Nord. Elle ne comprend que le genre Protereisma,
le genre Loxophlebia devanl en élre considéré comme un synonyme (7).

Palingeniopsida. — Celle famille a é1é consliluée pour 'espeee unique
Palingeniopsis praecox (°). Cest le premier Ephémdéroptere qui, chronologique-
ment, ait montré une gémination nervurale. 1l est d'autant plus inléressanl de
relever que le groupement par pairves des nervures longiludinales chez Palinge-
niopsis est du (ype palingénidien, que j'ai plus haut estimé é&tre plus évolué¢ que
celui, oligoneuridien, des Paléodiclyopléres. On nolera I'aspect un peu spéeial de
la bifurcation de CUA et Pamplitude de la double sinuosilé de CUP. Le « costal
brace » est également intéressant par sa slruclure, qui annonce la nervure humé-
rale des formes ulléricures.

C. — Hypothéses sur l'origine et 1'évolution
des Ephéméropteres paléozoiques.

On pourrail dire que les Ephémeres sont « des Paléodictyopléres qui ont
réussi ». Rien en effel ne semblail destiner ces insecles a devenir ce que les laxo-
nomistes définissent actuellement comme le « Super-ordre des Ephemeroptera ».
Si, a U'heure actuelle, le profane peul immédialemenl reconnaitre un 'E])hém("r('
A ses [ilaments caudaux el a son aile postérieure réduile, ces caracleres n‘onl pas
eu, — nous le savons mainlenant, — dés Porigine du groupe, une valeur disline-
tive aussi tranchée. Méme les données morphologiques plus préeises sur lesquelles
<appuient les systémaliciens pour définir un Ephéméroptére, c'est-a-dire la pré-
sence d’intercalaires dans la nervalion, el celle en principe d'un paracerque,
n‘avaient rien d'exclusif durant I'tre primaire. On connail en effel de vrais
Paléodictyopléres pourvus d'intercalaires nervuraires (Lithoneura, par exemple),
el d’autres porleurs d'un paracerque assez bien développé (Dunbaria) (7). Sans

(®) Les caracteres utilisés par A. V. MartyNov (1927) pour définir ce genre ne per-
mettent pas de le séparer de Protereisma.

(8) Cest erronément que R. JEANNEL (1949) attribue a A. V. Marryxov I'ineclusion
de Lozophlebia dans les Palingeniopside, dont il n’a aucun des caractéres particuliers.

(") L’acquisition de cet appendice doit d’ailleurs avoir été polyphylétique, puis-
quil existe également chez les Thysanoures.
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simpliste dont certains auleurs jugent de la valeur phylogénique de I'Ephémére
stéphanien. Triplosoba jouil, comme cela arrive encore en paléontologie, du
regrettable privilege de représenter a la fois un individu, un sexe, une especee,
un genre, une famille et un ordre. Fixer la siluation phylétique d’un ordre est un
probléme, et juger de celle d'une espéce en esl un auire. Entre le rang de « grand-
pere » et celui de « pelil-cousin » des Pleclopléres, il est pour Triplosoba bien
d’autres parentés possibles. Triplosoba pulchella n’est pas nécessairement
I'ancétre des Ephéméropléres, mais il en esl certainement irés proche morpho-
logiquement. Une meilleure connaissance des composanties de la faune éphémé-
roplérienne du Carbonifére peut seule nous permettre d'en décider sainement.
Mais quelle est, dans le probleme des origines, la position des Protephemeroidea ?

A mon avis, c'est dans les représentants de cel ordre — représentanls encore
découvrir — que se trouvent la ou les especes qui ont donné naissance anx Plec-
toptéres.

S’il en est ainsi, faul-il encore maintenir les Proléphéméroides an rang
ordinal ? Je pense que oui. Que les caracleres diagnostiques des Protephemeroidea
soienl spécialisés, comme le veul A. V. Manrry~vov, ou archaiques, comme je le
pense, il n'en reste pas moins qu’ils sont, au moins en grande parlie, propres a
cette coupe systémalique. Sous réserve donc de nouvelles découvertles, loujours

a souhaiter dans ce groupe si mal représenlé, je crois fondé de conserver — mais
comme denx stades phylétiques successifs — la division des Ephéméropleéres en

deux ordres distincts : Profephemeroidea el Plectoptera.

B. — Permoplectoptera.

De méme que les Protéphéméroides chez les Ephéméropteres, les Permoplee-
topleres ont, quant & leur place exacle dans la phylogenese des Pleclopléres, é1é
d’abord considérés comme les ancélres directs des Euplectopteres. Celle fagon de
voir touchait surtout les Protereismatidee; les Misthodotidae el les Doterida pas-
saient plutdt pour des lignées latérales restées sans descendants.

A. V. Marry~ov (1938) et ses successeurs ont-ils en raison de prendre le con-
trepied de cette théorie ? La queslion esl & disculer pour chaque famille en parti-
culier.

Doleridea. — On s'étonnera peul-étre de voir commencer I'élude des Ephé-
meres permiens par celle des Doleridee. 11 y a & cela quelque raison.

Il est en effet & noler que, s’il n’y fail pas explicitementl allusion,
A. V. Martyyov a cependant, dans son schéma de la phylogenese des Ephémeres
(loc. cit., fig. 13), rapproché les Doteride des Protephemeroidea. Effectivement,
a ne suivre que R. J. TiLyaro (1936), on conslale que les Doteridae présenlent
certains caracteres archaiques : « coslal brace » peu ou pas développé; R* simple
(chez Doter); MA anastomosée 4 R au niveau d’émergence de R* (au moins chez
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Fudoter; invérifiable actuellement chez Doter). Tl n'en esl pour ainsi dire pas
autrement chez les Triplosoba. Avanl toulefois d'admellre ce rapprochement, on
doit se demander si, par leurs aulres caractéres de nervation, les Doleride sonl
plutot protéphéméroidiens que permoplectoplériens.

Et ¢'est ici qu'éclate I'équivoque qui, depuis le travail de R. J. TieLyaro
(loc. cit.), — et bien involonlairement de la parl de ce savanl auleur, — regne
sur la famille des Doleridea. Si, effeclivement, on lenle de lrouver, en dehors des
caracteres archaiques nolés plus haul, des trails communs enlre Doter et Eudoter,
on conslate qu’il n'en exisle praliquement pas. Oulre I'absence de paracerque, el
celle probable de IR?, chez Doler, on peul noter chez ce genre le lracé assez parti-
culier de IMA, les bifurcations MP' et IMP s’opposanl a la simplicilé de GUA.
Lludoter, au conlraire, oulre son paracerque, sa IR?, sa R? bifide, montre des MP'
et IMP simples el la classique bifurcation de CUA avee intercalaire.

Il ne fait pas de doute pour moi que R. J. Tieuyarp (1936) a él1é suggestionné
a la fois par la déconverle d’Eudoter el par la remarque de E. Secvarps (1907) sur
la posilion systémalique de Doter, pour voir dans ce dernier genre un authen-
lique Permoplectoplere.

A. Hanvrirsen élait-il plus pres de la vérité quand il y vovail (1919) un
Paléodictyoptere Y 11 est difficile d’en juger. On sail qu’il existe des représentants
de ce dernier ordre possédant des traits plectoplériens (par exemple : Lithoneura).
De son ¢Oté déja, L. Senrarps (loc. cit) rejetait Doter de ses Protereismepheme-
ridee (nos actuels Permopleclopléres) et v voyait plulot des affinités avee les Pro-
(éphéméroides. Doter pourrail en effet dériver d’'une forme voisine des Triploso-
bidee, dont il ne differe surtout que par sa MA bifide. Les sectorielles radiales sont
(racées sur le méme plan; la bifurcation de MP* et IMP chez 'espéce permienne
peul s’expliquer par la capture, par ces nervures, des marginales qui chez Triplo-
soba les suivent.

Le probleme de la posilion syslématique exacle des Doteride resle posé, el ce
n'est que provisoirement que je laisse celte famille dans les Permoplecloptéres.
Mais, de toute fagon, j'estime indispensable de la restreindre au seul genre Doter
el de ceréer pour Fudoter une famille nouvelle.

Eudoteridea fam. nov. — Le genre Eudoter, qui présente des caracléres
permoplecloptériens nets, ne peul cependant entrer dans une des familles exis-
tantes. La nouvelle famille des Kudoteride se rapproche des Protereismatidea,
dont elle pourrait élre issue par simplification nervuraire. Elle semble bien étre
reslée sans descendants.

Misthodotida. — Dans celle famille, consliluée par le seul genre Mistho-
dotes, je vois égalementl un groupe éteint fort proche des Protercismatidee, dont
il ne difféere guére que par le raccourcissement de SC et la simplification de la
fourche de CUA, et par ses patles courles et a tarses quadriarticulés seulement.
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Protereismatidwe. — Groupe central chez les Permopleclopléres, ces

insecles représentlant encore ce que nous connaissons de moins spécialisé parmi
les Ephémeéres permiennes.

Micux que les Misthodolides el les Eudolérides, ils montrent les « lriades »
caractérisliques des nervures radiales el médianes. La CUA esl netlement bifide,
et pourvue d'une série d'intercalairves dérivées du réseau nervulaire. La SC alteirt
I'apex de I'aile. Les palles sonl longues, & larses conslitués de 5 articles.

C'est aussi la seule famille de Permoplectopléres qui ail élé trouvée i la fois
en Europe el en Amérique du Nord. Elle ne comprend que le genre Protereisma,
le genre Loxophlebia devanl en élre considéré comme un synonvme (°).

Palingeniopsidae., — Celle famille a é1¢ constiluée pour Uespéce unique
Palingeniopsis precox (°). Clest le premier Ephémdéroplere qui, chronologique-
ment, ail montré une géminalion nervurale. 11 est d'aulanl plus inléressant de
relever que le groupement par paires des nervures longitudinales chez Palinge-
niopsis esl du type palingénidien, que j'ai plus haul estimé étre plus évolué que
celui, oligoneuridien, des Paléodiclyopleres. On nolera l'aspecl un peu spéeial de
la bifurcation de CUA el 'amplitude de la double sinuosité de CUP. Le « coslal
brace » esl également intéressant par sa slruclure, qui annonce la nervure humé-
rale des formes ulléricures.

C. — Hypotheses sur l'origine et l'évolution

des Ephéméroptéres paléozoiques.

On pourrait dire que les Ephémeres sonl « des Paléodiclyoplires qui onl
réussi ». Rien en effet ne semblail desliner ces insecles a devenir ce que les laxo-
nomisles définissent actuellement comme le « Super-ordre des Ephemeroptera ».
Si, & I'heure actuelle, le profane peul immédialemen! reconnailre un Ephémeére
a ses filaments caudaux el a son aile poslérieure réduile, ces caracleres n'onl pas
eu, — nous le savons maintenant, — des Uorigine du groupe, une valeur disline-
live aussi lranchée. Méme les données morphologiques plus précises sur lesquelles
s‘appuicenl les systémaliciens pour définir un Ephéméroplere, ¢'esl-d-dire la pré-
sence d'intercalaires dans la nervalion, el celle en principe d'un paracerque,
n'avaient rien d'exclusil duranl 'ére primaire. On connail en effel de vrais
Paléodictyopleres pourvus d'inlercalaires nervuoraires (Lithoneura, par exemple),
el d'autres porleurs d'un paracerque assez bien développé (Dunbaria) (7). Sans

(?) Les caracteres utilisés par A. V. Marry~ov (1927) pour définir ce genre ne per-
mettent pas de le séparer de Protereisma.

(®) C’est erronément que R. JEANNEL (1949) attribue & A. V. Marryxov l'inclusion
de Loxophlebia dans les Palingeniopside, dont il n’a aucun des caractéres particuliers.

(") L’acquisition de cet appendice doit d'ailleurs avoir été polyphylétique, puis-
qu'il existe également chez les Thysanoures.
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doule, peut-on aussi chercher un caractére distinelif des Ephéméropteéres dans
d'aulres structures alaires, telles que la capture de la base de MA par celle de R
ou de R*. Mais celle union exislait déja au moins chez un vrai Paléodiclyoplere
(Lithoneura). Des caplures el anaslomoses enlre lelles ou lelles nervures sonl
d'ailleurs connues chez certaines lignées paléodiclyoplériennes.

Il n’existe done pas de caraclere structural unique qui permelte de distinguer,
a Torigine, les Eplhidméropteres de certains phylums de Paléodictyopleres. A
litre d’essai, el sous réserve de nouvelles découvertes paléontologiques, je défi-
nirai le super-ordre des Ephemeroptera comme suil

Paléopteres & ailes homonomes en principe, pourvuaes de nervures interca-
laires el montrant une anastomose MA-R; abdomen (de dix segments visibles)
porlant une paire de cerques el, en principe, un paracerque.

J'ai éeril plus haut que, par I'ensemble de ses caracleres, Friplosoba est fort
proche de la forme iniliale, et que les Protephemeroidea représenlenl un premier
stade dans I'évolution el la différenciation des Ephémeres. Je n’y reviendrai pas.
Mais il importe mainlenant d'envisager de quelle facon a pu se réaliser I'appari-
lion du type plecloplérien proprement dit.

C'est avee raison que bien des auleurs se refusent a voir dans les Permoplec-
lopteres — enlendons par la : les Protereismatidee — les descendants « directs »
des Protephemeroidea. Le passage a 0 s’effecluer progressivemenl, en plusicurs
¢lapes. On peut, hypothétiquement, en reconslituer les grandes lignes comme
suil :

L'ancélre, protéphéméroide, devail différer surtoul de Triplosoba par 1'exis-
tence, en arricre de MA, de marginales analogues a celles que I'on peul voir chez
'insecte de Gommentry en arrviere de MP' et IMP. Nous savons, par I'élude de
certaines formes récenles, que l'acquisilion de marginales est un phénomene
courant chez bien des Ephémeres, el quielle se réalise sans grandes modificatlions
de la nervation préexistante.

Par un processus qui n'a fail que s'affirmer non seulement chez les Permo-
plectopteres, mais aussi chez bien des formes ultéricures, les marginales se sont
altachées par la base aux nervures longiludinales voisines. Ainsi s'est réalisée
une bifurcation de MA, MP* et IMP, telle qu'on peul la voir chez les Doterid:e
(s. str.) el telle aussi qu'on la retrouve encore chez diverses formes Lelles que les
Ephemeropside jurassiques (). Celle simililude de structure nervuraire ne doil
d'ailleurs pas étre gratifiée d’une importance exagérée, ni considérée comme une
preuve de parenté élroite. 1l est plus probable qu’elle a pu, sinon dn, se réaliser A
plusieurs reprises au cours de I'évolution des Plectopléres.

Nous pouvons aussi admeltre une forme ancestrale pourvue de marginales en
arriecre de MA el de CUA, mais pas de MP! ni de IMP. Un tel Ephémére ne
serait pas non plus essentiellement différent des Triplosobide. En elfet, I'étude

(8) Voir plus loin.
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des actuels Ephoridae Euthyplociinge (") nous a monlré combien peu stable peut
étre le systeme des marginales dans une méme espece. Encore les Euthyplociina
sonl-ils des Ephémeres passablement spéeialisés par leurs anlres caracleres. A
fortiori celle inslabilité devail-clle ¢étre possible, méme probable, chez les
archaiques Protéphéméroides.

Chez ce second lype de forme anceslrale, la caplure des marginales par les
nervures longitudinales devail amener au type nervuraire des Permoplectopléres,
exemplifié par les Protereismatida. C'est effectivement & une forme primitive de
celte famille que I'on peul allribuer Porigine des aulves Permopleclopleres, a
exception des Doteridie. La simplification de la CUA chez les Misthodotide,
de la nervalion anale chez les Kadoterida; le raccourcissemenl de SC dans les
deux familles; ce sonl 13 des modificalions mineures, aisémenl réalisées, dont
la valeur en lant que caracleres distinelifs entre familles reste méme queslion-
nable. Les Palingeniopsid@ sont plus spécialisés; mais nous savons que la gémi-
nalion nervurale, qui esl leur principal crilére, s'acquierl aisémenl (*°).

Nous arrivons donc a la conclusion que

admises les hypotheses ci-dessus —
si Porigine des Permopleclopteres esl, quoique soupgonnable, encore loulefois
pcu élablie, leur dilférenciation en plusieurs familles est, par conlre, facilement
explicable. Leur soudain essor durant le Permien se comprend mieux aussi. Nous
verrons plus loin ce qu'on peul supposer de leur sort au cours de I'¢re secondaire.

D. — Plectoptéres mésozoiques.

Les auleurs modernes sonl d'accord pour admellre que ¢'est au cours de I'tre
secondaire que se place le phiécnomene important qu’est 'acquisition progressive
du type plectoptérien acluel; les fossiles lerliaires appartiendraient déja a des
genres encore représentés aujourd’hui. Les données sur les Ephémeres méso-
zoiques sont malheureusement forl incompléles. En outre, les formes connues
dalent toutes du Jurassique supérieur ou — bien plus rarement — du Crélacé
inféricur. On ne sait rien du Trias el du Lias, ni du Crélacé supérieur. Qui plus
est, la presque tolalité du maltériel connu provient d'une seule station : les schistes
lithographiques bavarois. Dans ces conditions, il est prématuré de vouloir recher-
cher les processus évolulifs qui ont marqué le phylum des Pleclopleres au cours
du Secondaire, et sont & Porigine des lignées actuelles.

Cerlains auleurs cependant onl voulu reconstituer les élapes manquanles.
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
Protereismatidee, d'une part, et les Siphlonuride, d'autre part, comme le pensail
A. V. MarTynov (1938). L’existence d'une bifurcation de la CUA chez les premiers

(®) Cf. DemouvLiN, G., 1952d et 1953 b.
(1) Cf. DeMovLIN, G., 1952 d et 1953 b.
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et son absence chez les seconds sont déja, & mon sens, un obslacle & I'élaboration
de pareille hypothése, qui repose essentiellement sur une donnée subjective :
I'archaisme des Siphlonurides. Autant chercher l'origine des Prosopistomatide
chez les Misthodotide ou les Doteridee, sous le prétexte que, d'un cdlé comme de
I'autre, la SC est raccourcie !

L'absence de renseignements sur les Ephémeres du débul du Mésozoique ne
doil cependant pas nous détourner de rechercher, autant que faire se peut, I'ori-
gine el la position systémalique des formes du Jurassique.

Mesephemeride. — Le genre Mesephemera, pour lequel celle famille

a é1¢ eréée, ne comprend que quelques especes, provenant toules de la Baviere.
Comme on le verra plus loin, 'une d'entre elles, M. cellulosa (Hicen), présenle
des caracléres qui justifient la eréation d'un genve nouveau.

Quant au genre Mesephemera lui-méme, il repose, d'aprés AL Haxprirscn
(1908), sur la non-réduction de la taille de I'aile postérieure. Celte diagnose sous-
entend évidemment qu'il s’agit bien de Plectopteres. Or ¢’esl la chose qui n’est
nullement prouvée : le peu qu'on peul lire de la nervalion ne montre rien de
décisif; il n'y a, selon P. Oppennerv (1888), pas trace de paracerque. Les Mese-
phemera ne seraienl-ils pas des Paléodiclyopléres attardés et plus ou moins modi-
fiés ? Sans doute, cetle hypotheése va a I'encontre de I'opinion classique qui veul
que les Paléodictyopléres se sonl éleints a la fin du Permien. Mais sur quoi repose
cetle facon de voir, sinon sur des données purement subjeclives ?

Ce n'est que faule de données convaincanles que je laisse provisoirement les
Mesephemeridee parmi les Ephéméroptéres.

Pedephemeride. — Encore une famille monogénérique. Les Peade-
phemera ne sont gutre micux connus que les Mesephemera. Leur aspect général,
el surtoul la forme triangulaire de leur aile antérieure, fait bien penser a des
Ephéméres. D'apres A. Hanorimscn (loc. cit.), laile postérieure alleindrait en
longueur les 25-% de I'aile antérieure. Il semble bien que ce soil effectivement le
cas chez le génotype P. multinervosa (Oepexueim). Cependant, i examiner de
prés la figure fournie pour celle espéce par A. Hanorirscn (loc. cit., Pl XLVI,
lig. 27), on remarque que I'aile antérieure a une coupe peu habituelle, que son
champ cubilal est étonnamment large, que IMP ou MP® manque et que les
radiales sont en nombre étrangement réduit. On ne peut se fier & pareille figure;
une nouvelle étude serail néecessaire, sur du meilleur matériel. De P. mortua

(Hagen), on ne connait que l'aile antérieure, el senlement par sa forme générale:
la nervation est indistincte. Il en est de méme pour P. oppenheimi HanpLirscu.
Quant & P. schwertschlageri Hanpriwscu, dont I'aile postérieure reste a découvrir,
il posséde une nervation par certains c6tés siphlonuridienne.

Bref, une famille fort mal connue, de position systémalique incertaine, et
dont I'homogénéité elle-méme reste & démonlrer.
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Hexagenitidéa fam. nov. — Dans une note récente (*'), j'ai moniré que
l’ospwc _]umnslquo Hexagenites weyenberghii ScuppeEr avail élé mal interprétée
par les auleurs qui I'avaient étudiée et qu’il fallait la rapprocher des deux genres
actuels, Chromarcys Navas el Pseudoligoneuria Urmer, pour lesquels javais
auparavant (**) eréé une sous-famille des Chromarcyina & placer dans les Oligo-
neuriidee. A ce moment, mon (ravail élait basé uniquement sur la figure fournie,
pour Heragenites, par A. E. Earonx (1871). Par suite d'une erreur imputable au
« Zoological Record », jignorais en effet alors que, en 1932, F. M. CARPENTER
avait publié un travail sur les Ephémeres de Solenhofen ('*). Le savant auleur
américain, qui avail pu examiner la contre-empreinte du type de H. weyen-
berghii, maintenail cel insecle a c¢olé des Hexragenia (Ephemeridea).

Lexamen de la figure fournie par F. M. Careexter (loc. cit., fig. 1) m’a
loutefois confirmé dans mon opinion premicre. Sans doule, IHeragenites rappelle
Hexagenia par cerlains délails de nervalion, entre aultres le tracé des nervures
principales el marginales du champ médian postérieur. Mais il rappelle beaucoup
plus les Oligoneuriidee par son mode de géminalion de certaines nervures. 1l
s'écarte cependant a la fois de ces deux groupes systémaliques par le tracé paral-
Iele des branches de la MA. On verra plus loin que ce caractére est d'une certaine
importance, en ce qu’il se retrouve chez d’aulres formes jurassiques appartenant

a des familles différentes. Je crois done indiqué d'isoler Heragenites — el avee
lui les actuels Chromarcys et Pseudoligoneuria — dans une coupe spéciale, pour

laquelle je reprendrai le nom, prioritaire, donné en 1917 par A. Laveere, tout
en Pélevantl au rang de famille : Heragenitide fam. nov. Je la définirai comme
suil : nervalion longiludinale complete, manifestant une géminalion de lype
oligoneuridien; CUA bilide; marginales du champ médian postérieur indépen-
dantes: MA i bifurcation relativement distale et a branches paralletles. On ne sait
rien de L'aile postérieure de Heragenites, mais on peul supposer que, de méme
que les formes actuelles, elle présente une MP' bifide et les TMP, MP? et CUA'

subparalleles.

Ephemeropsida. — Celle famille ne comprend qu’un seul genre el une
seule espéce : Ephemeropsis irisetalis Excnwarp. Celle-ci élait connue depuis
longtemps en son stade larvaire, dont les resles avaienl é1¢ observés en divers
points de I'Asie se plvnllmnalv lorsque, en 1924, T. D. A. CockereLr, éludiant le
matériel récolté dans 'Ondai Sair par la Troisieme Expédition Asmhquo de I'Ame-
rican Museum of Natural History, y découvril des fragments d'ailes imaginales &

(') Cf. Demovriy, G., 1953 ¢.

(*?) Cf. DEmovLiN, G., 1953 a.

(%) Dans le tome LXIX du « Zoological Record », les Ephéméres étudiés par
I'. M. CARPENTER sont répertoriés sous la rubrique « Plécoptéres ». Une confusion a di
se produire entre « Plécoptéres » et « Plectoptéres ».
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colé de débris de larves qu'il altribua en bloe & E. trisetalis. A cetle occasien,
il mit en synonymie de cetle espece toules celles décriles, lanl par E. d'Erciniwarn
lui-méme (1868) que par \. Haxprirsen (1908), dans ce genre, ainsi que la forme
larvaire dont le second de ces auleurs avail conslitué le Phacelobranchus braueri.
En 1927, T. D. A. Cockererrt. donna des indicalions supplémentaires sur la
structure alaire de E. trisetalis d’apres de nouveaux fragments recueillis dans la
méme localité mongole. Arguanl de minimes différences dans le tracé des ner-
vules du champ cubital antérieur, il distingua les spéeimens de 1924 sous le nom
de variélé berkeyi el fil de ceux de 1927 une variélé chaneyi. Mais, oulre que celle
manicre de faire n’est pas conforme aux Régles Internationales de Nomenclature
Zoologique, les caracléres invoqués par 'auleur américain pour séparer les deux
formes ne peuvent suffire, el nous devons rassembler les exemplaires de 1924 et
ceux de 1927 sous le simple nom d'Ephemeropsis trisetalis Ficiwavrp.

Pour le reste, il n'est pas dans mon inlenlion de juger si les synonymies
¢lablies en 1924 par T. D. A. Cockerert sonl valables ou non. Je me conlentlerai
ici d'¢tudier ce que les données fournies par cel auleur sur la morphologie alaire
des Ephemeropsis nous apportenl dans la recherche de la position systémalique
de ces Ephémeres.,

Pour mener a bien celle élude, les deux lravaux précilés nous offrent trois
figures el une pholographie de pelil formal.

La premicre figure (1924, fig. 3) esl une représentalion assez schématique de
la partie basilaire des nervures longitudinales d'une aile dont T. D. A. CocKERELL
ne nous dil pas si elle est méso- ou métathoracique. On y voil une SC naissanl
fort bizarrement de la nervure humérale (1), mais, =i l'on se reporle A la photo-
graphie (foc. eit., P1. 1, lig. 8) on conslate que SC nail en réalité banalement de
la base de Paile. Les nervures suivantes ont été homologudes d'une facon fort
lexacte en 1924 par Pauteur, el les corrections qu'il y a apportées en 1927 ne sonl
pas encore enlicrement salisfaisantes. Pour ma parl, je vois, en arriére de SC el
successivement, une R' presque parallele & la précédente, puis la base commune
de R™ et MA, R se divisanl bientot en R*** of R*?, Conlre la base de R™-MA. nail
une nervare MP immédiatement bifurquée en MP' el MP2 Derriere MP', une
nervure presque parallele est peul-étre IMP, mais ce n'est nullemenl cerlain.
MP? est, de son ¢oté, neltement bifurquée. Vient ensunite une CUA léotrement
incurvée vers l'avant, et bientot divisée en CUA' et CUAZ Enfin, un l'r:l,ﬁ'm("nl de
CUP montre que celte nervure est incurvée vers arriére.

La deuxieme figure (loc. cit., lig. 4) représente la partie cubito-anale de la
meéme aile. On y nole surtoul I'existence de nervules sigmoidales issues de CUA’,
el plus ou moins anastomosées de facon a former un débul d'intercalaire.

La descriplion et la figure (fig. 2) de 1927 nous permeltent de compléler tres
heureusement ce que nous connaissons déji de laile de E. triselalis. Nous appre-
nons d'abord que I'apex est arrondi, que I'aile est longue de 85 mm et large en
son milieu de 15 mm; ce qui nous permet de juger au moins approximativement
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de la coupe générale de I'organe. Nous voyons ensuite que la MA esl bifurquée i
une vingtaine de mm de la base, — c’est-a-dire assez dislalement, — que ses
branches (MA' et MA?®) sont paralleles et qu’il y a une IMA. MP esl moins bien
conservée; on voil cependant qu'elle est bifurquée des la base et que ses deux
branches (MP' et MP*) bifurquentl d leur lour, 'anlérieure assez rapidement, la
postérieure bien plus loin. En arriere de la branche postérieure de MP!' se trouve
une nervure assez longue, que je pense étre IMP; elle est suivie d’une autre ner-
vure plus courle, probablement une marginale. CUA est incurvée légerement vers
I'arricre et se divise en CUA' et CUA®. Les sigmoidales issues de CUA" sont ici
anasltomosées un peu différemment de celles de I'aile de 1924. On sait, par 1'étude
des Ephémeres acluels, que le processus d’anastomose des sigmoidales cubitales
est fort peu rigide el peut donner des résultats différents non seulement d’une
espece a lautre, mais méme d'un individu, voire d'une aile & T'autre ().
T. D. A. CockereLL ajoute (loc. cit.) que les nervures lendent i se grouper disla-
lement par paires, le phénoméne élant surloul bien net pour R**® el MA'. Je
releve enfin que 'on ne peut parvenir & homologuer correclement les nervures
de la figure de 1927 qu'en admettanl que 'auteur a omis d'y tracer la dernicre
radiale.

Avant de chercher & définir la posilion systématique d’Ephemeropsis, il est
indispensable de savoir a quel segmenl thoracique appartient l'organe éludié
ci-dessus. Je crois pouvoir alfirmer qu'il s’agil d'une aile antérieure, el cela pour
deux raisons. D’abord, on sail qu'en rapporl avec la réduction de taille de l'aile
postérieure, 'antérieure des l?]phém("rvs acquierl un lornus marqué ('*). D'autre
part, la réduction de superficie de I'aile postérieure entraine chez elle la simplifi-
calion des champs radial el cubital, avec perle de CUA? et diminution du nombre
des branches de R*. L’aile figurée par T. D. A. CockirerLL, pourvue d'un tornus
marqué, d'une CUA? et de radiales au complet, ne peut done, a mon sens, &lre
quune aile mésothoracique. Quant a l'aile postérieure, elle doil donc étre de
taille réduile. Si cette hypothdse esl exacte, il n'esl pas impossible de trouver
dans la ptérothdque larvaire représentée par T. D. A. Cockerer (1924, fig. 2) la
préfiguration de I'aile postérieure imaginale. On y reconnailrait alors I'ébhuche
de SC, d'une radiale, de MA et MP bifides, de IMP, et d'une Cl \' incurvée vers
I'arriere. Cetle hypothése reste loutelois gratuile (**).

De toute facon, ce que nous apprend l'aile mésothoracique suffit & placer
Ephemeropsis parmi les Euplectoptéres. 11 reste & rechercher, parmi les compo-
santes de ce sous-ordre, quelles sont celles dont la morphologie alaire permel un
rapprochement avec 'Ephémere fossile.

J’ai, antérieurement et & diverses reprises, montré le profit que I'on peut tirer
de la gémination de certaines nervures longitudinales pour situer un Ephémcre

(1) Sur cette question, voir DEmouriy, G., 1952 b.
(15) Le tornus s’efface secondairement chez les formes diptéres.
(18) (Vest cependant aussi Pavis de A. V. Marryyov (1932 D).
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dans la classification. 1l n’est donc pas inlerdit d’essayer, ici encore, d’utiliser ce
caraclére pour définir la position d’Ephemeropsis dans I'ensemble euplectopté-
rien.

Les coupes systémaliques chez lesquelles I'aile présente une gémination ner-
vurale sont, je le rappelle, peu nombreuses : on connait les Palingeniopside
paléozoiques, les Hexagenitide méso-cénozoiques et, parmi les familles actuelles,
les Palingeniid:e, les Behningiide, cerlains Ephoride Euthyplociine el les Oligo-
neuriide. 8i nous comparons Ephemeropsis avec ces diverses formes, nous voyons
immédiatement qu'il s’écarte par loule sa structure alaire de Palingeniopsis, dont
les quatre ailes sont vraisemblablement homonomes, avec une MA a branches
divergentes, une MP & branches simples et relativement peu écartées, une CUP a
donble courbure, et des anales bien développées. La comparaison ne peut donc
s'établiv fructueusement qu'avec les familles euplectoplériennes. Je rappellerai
encore que ces dernieres peuvenl étre séparées en deux groupes d'inégale impor-
tance d'apres le mode de géminalion des nervures médianes anlérieures.

Chez Ephemeropsis, les branches de la MA sont disposées comme chez les
Heragenitide. Sans doule ne serail-ce pas une raison péremptoire pour rappro-
cher le premier des seconds, si d’aulres caracléres de nervalion ne se montraient
pas également semblables dans les deux cas. Ainsi, chez Ephemeropsis, la fourche
de MA est étroite et & branches paralleles; MP' et MP? sont neltement divergentes
el séparées par une série de nervules marginales. Ces caractéres se retrouvent chez
les trois genres d'Hexagenitidae actuellement connus. Il est done certain qu’ Ephe-
meropsis peut, dans la classification générale des Ephéméropteres, étre placé a
coté des Hexagenitide (el par conséquent des Oligoneuriida).

On sera peut-&tre tenté d’aller plus loin el d’intégrer PEphémére mongol
dans les Hexagénitides. Je ne suis cependant pas partisan de cette maniere de
faire. Tout d’abord, nous ne savons praliquement rien de l'aile postérieure
{d’Ephemeropsis, et son aile antérieure présente encore bien des poinls obscurs.
Mais en outre, ce que nous connaissons du champ médio-cubital du fossile asia-
lique nous montre cerlains détails structuraux d’une importance non négligeable :
les bifurcations de MP* et MP* sont spécialisées par rapport a la simplicité des
branches de MP chez les Hexagénitides. Enfin, el c¢’est, je crois, la raison la plus
sérieuse de maintenir Ephemeropsis dans une coupe spéeiale; ce genre possdde
une larve-qui n’a rien de directement comparable a4 ce que montrent les stades
jeunes si originaux des Hexagénitides el Oligoneuriides. La larve d’Ephemeropsis
présente un facies siphlonuridien indiscutable el pourrait étre comparée A celle
de Coloburiscus (s.1.), au moins par sa morphologic trachéobranchiale. Il me
semble plus logique done de conserver pour cet insecte la famille eréée d son
intention par T. D. A. Cockererr en 1927 : celle des Ephemeropsidee.

Stenodicranide fam. nov. — Ainsi que je l'ai signalé plus haut, les
caracteres structuraux de I'tEphémere décrit en 1862 par H. Hacen sous le nom
d’Ephemera cellulosa ne concordent pas avec ceux indiqués par A, Haxprirscr
(1908) pour le genre Mesephemera, ot il Tavait placé.
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Estimant que H. Hacex (loc. cit.) s'était trompé en attribuant a son E. cellu-
losa une aile postérieure moins de moitié aussi longue que 'antéricure, A. Hanp-
Lirscnu (loc. cit.) avait rangé cette esptce dans le nouveau genre Mesephemera.
Ayant & mon tour essayé d’interpréter la figure originale de H. Hacen (loc. cit.,
Pl. XV, fig. 3), je suis arrivé & nne conclusion quelque peu différente de celle
avancée par A. HanprLirscir.

L’aile antérieure est triangulaire, un peu plus de deux fois plus longue que
large en son milieu, avec un tornus bien marqué. 1l est possible d'y retrouver la
plupart des nervures classiques : G, SC et R' paralleles dés la base, convergeant
légerement vers I'apex; autres radiales banales, toutes présentes, équidistantes a la
marge; MA bifurquée, & branches paralltles, avec une IMA; MP bifurquée pres
de la base, avec MP' calquant son tracé sur celui de MA-MA?, et MP* paralléle,
quoique d’assez loin, & CUA'; celle-ci rectiligne, atteignant la marge au niveau
du tornus, et pourvue d'une série de sigmoidales de type banal; CUP régulitre-
ment incurvée vers I'arriére. La portion d’aile comprise entre les hranches de MP
n’est pas figurée, et je n’ai pu trouver trace d'IMP.

L’aile postérieure est moins bien préservée. J'y vois cependanl, d'une parl,
la moitié basilaire de C el SC; d’autre part, d’abord une nervure trifide, probable-
ment MP* + IMP, suivie d'une MP? issue de la base de l'aile et paralléle i une
CUA presque rectiligne. Derri¢re la CUA, une série de nervules marginales paral:
leles, bdties sur un type qui rappelle ce qu'on peul voir chez des Ephéméres de
différentes familles, tels que les Batisca, Ametropus, Isonychia et divers Siphlo-
nurides, elc. Si ma recounstitulion est exacle, I'aile posiéricure n’atteignait pas,
en longueur, la moitié de celle de I'aile antérieure. 1l s'agil des ailes droites.

Cette interprétation — la seule qui m’ait semblé pouvoir concorder avec ce
que nous connaissons de la structure alaire des Ephéméropléres — laisse « inem-
ployées » une série de nervures qui s'élendent obliquement sur le disque de Vaile
antérieure. Contrairement & A. Hanvrirscu (loe. cit.), qui les attribuait i Daile
postérieure droite, j'estime qu'il s'agit de fragments appartenant aux ailes gauches
du fossile, le tout fortement disloqué.

Telle quelle, la reconstitution ici proposée des ailes de I'Ephémere d'Eichstiitt
nous permel de préciser certaines données sur sa position systématique.

Tout d’abord, I'insecle ne peut appartenir au genre Mesephemera, ni méme
aux Mesephemeride. Le raccourcissement de son aile postérieure s’y oppoge. Pour
la méme raison, il ne s'intégre pas aux Paedephemeride.

Par la structure du champ cubito-anal de ses ailes, I'insecte rappelle assez
bien les types siphlonuridiens; mais il est un détail de nervalion & ne pas négliger,
el qui méme prend ici loule sa signification : I'étroitesse du champ médian anté-
rieur, avec les nervures MA' el MA® courtes et paralléles. Ce rétrécissement carac-
téristique ne se retrouve, on le sail, que chez les Kphemeropside et les
Hexagenitidee. Mais, chez eux, il est accompagné par un élargissement compensa-
toire du champ médian postérieur, ce qui n’est pas le cas chez I'Ephémere ici
étudié.
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On voil ainsi que cel insecle ne peut éire placé dans aucun genre connu.
C’est pourquoi je propose de prendre I'Ephemera cellulosa Hacen comme type
d'un genre nouveau que je nommerai, par allusion a I'étroilesse de sa fourche
médiane anlérieure, Stenodicranum gen. nov.

Notons que ce nouveau genre s'écarte encore des Ephemeropside et Hexage-
nitidee par la non-gémination des nervures radiales et médianes. Mais quelle est la
valeur de ce caractére présumé distinetif ? Pour en juger, il s’indique de comparer
ces différences de nervation a celles observées chez certains Ephoride Euthyplo-
citnee (*"). On se rappellera que, dans les genres Campylocia et Polyplocia, cer-
taines especes présentent des individus (surtout des méles) a nervures longitudi-
nales équidistantes a la marge, tandis que d’autres (surtout des femelles) ont ces
nervures géminées. 11 n’est évidemmenl pas impossible qu’il en soit de méme
chez Stenodicranum. Ce genre trouverait alors peut-étre sa place parmi les
Hexagenitidee (**). Mais, faute de connaitre I'entiéreté de laile postéricure de
Stenodicranum, non plus que sa morphologie larvaire, j'eslime plus prudent de
maintenir ce genre dans une famille séparée, nouvelle : celle des Stenodicranidee.

E. — Hypothéses sur l'origine et I'évolution
des Euplectoptéres mésozoiques.

Ce qui vient d’¢tre dit des Ephémeéres du Secondaire montre bien qu'il reste
beaucoup a faire dans ce domaine. La raison en est avanl tout I'absence totale de
données sur la faune plectoptérienne du début du mésozoique. Nolre ignorance
A ce sujel est d’autant plus regretlable que — je I'ai dit plus haut — le Trias a di
voir paraitre les premiers représentants du type éphémérien actuel. Mis a part,
en effet, les groupes suspecls que constituent les Mesephemeridea et les Pedephe-
meride, il n’est connu aucune forme qui nous montre vraiment comment a agi
le processus de lriangularisation de Iaile antérieure. Sans doute celui-ci est-il en
rapport élroit avec la réduction de superficie de l'aile métathoracique, mais il y
a bien des points de détail qui nous échappent.

Notons & cel égard qu’il serait inexacl de vouloir tenir pour essentiellement
différents les Permoplectopteres a ailes homonomes, d’une part, et les Euplec-
loptéres a aile postérieure réduile, d’autre parl. Le processus de réduction, dont
la date d’apparilion nous est inconnue, agil encore de nos jours sans doute. Il y a
en toul cas aulant de différence entre les formes dipteres actuelles (telles que les

(*7) Cf. DEsouLin, G., 19524 et 1953 b.

(**) Notons que les Hexagenitide actuels ne sont connus que par des femelles; des
observations personnelles inédites permettent de croire qu’il en est de méme pour
H. weyenberghii. On ignore par contre tout du sexe du type de Stenodicranum cellulosum.
Serait-ce abuser des hypothéses que de supposer qu’il s’agit d’un male? 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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Cenide, cerlains Baétide et Tricorythida, ele.) ct les Palingeniidee du genre
Palingenia a aile postérieure réduite mais encore pourvue d’'une nervalion prati-
quement complete, qu'entre ces derniers el les Protereismatide ou les Palinge-
niopside a aile métathoracique de grande taille.

En Tabsence de données conerdtes, il semble logique d’admetire que la
réduction de l'aile postérieure, qui louchait déja certaines lignées de Paléodic-
lyopteres au Carbonifere, a également agi trés 16t (des le Permien déja ?), et avee
des vilesses différentes, dans les diverses lignées d’Euplectoptéres. Mais nous
sommes ici en plein dans le domaine de I'hypothese.

Devant pareille conslatation, il est intéressant et méme curieux de pouvoir
relever un complexe de trois familles jurassiques ayant en commun ce caractore
peu banal d'une MA de l'aile antérieure & branches paralléles. Ce lype nervural
ne se rencontre nulle part ailleurs, el je le crois d’origine commune aux trois
familles. Comme je I'ai montré plus haut, les Stenodicranida, les Epheme-
ropsidee et les Heragenitide monltrent aussi I'apparition progressive d’'un type de
gémination nervurale particnlier, que 'on ne retrouve que chez les Oligoneu-
ritdee. Probablement ceux-ci descendent-ils de certains de ceux-la, avee — dans
I'affirmalive — ce fait paradoxal & premicre vue d’avoir perdu justement la struc-
ture originale de la MA.

Quant aux autres familles récentes, ancune n’a de représentants parmi les
rares formes connues du Mésozoique, sauf peut-élre les Siphlonuride (Clr. Pade-

phemera schwertschlageri Hanprirsci)

CONCLUSION.

En maticre d’Ephémcres fossiles, il reste encore beaucoup trop a découvrir,
et bien trop aussi & dire sur ce qui esl connu, pour espérer pouvoir, en quelques
pages, arriver a des conclusions pertlinentes. Bien trop d’hypotheses plus ou
moins graluiles nous entravent encore, et les interprétalions que nous pouvons
fournir des données éparses dans la liltérature doivent rester trop subjeclives.

Il n’esl pas douteux cependant que, faute de nouvelles récoltes, — toujours
souhaitables mais entierement sous la dépendance d'un heureux hasard, — une
étude plus approfondie des types actuellement existants pourrait déja nous appor-
ter un peu de lumitre dans le casse-téle phylogénique des Ephéméropleres. Puisse
ce petit travail inciler & de nouvelles recherches cenx qui ont la chance de pou-
voir disposer du matériel nécessaire.
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