CALL No. AUTHOR

IJ& IGQS a4 G.
— TSRy 2 N A

TITLE OF PUBLICATION
X

USDA LIBRARY REQUEST
ro. & Photoprin t

\

PHOTOPRINT PW

Berner Pull. Soc, geol. France, Paris
\*L~\'——‘ et ~e T
VoL. No. PAGEs Date
5 3 492:5_?0 Te=fémen 1933-34 _
muoruma. oervf tlon sur la *10*'V'1t10n d e_T ailes des
na.es 1no-w 03 r evolnutior en—
522 a nnie 51 f'c ué{e ? Jf n«eg t °“5§§{~’1° i

A{‘“’ C“.' t‘u'“l 453
Att: Ida

IJ ; branwr

ADDRESS

celiv*“, Cresa
209 “O“" Bldg

szqe v1l7c, “lorl.%

periment Station

BUREAU

san , lerﬂr ish o

D\’Y‘

RocM No.
TAAE No.

> L‘) ot write Al'bxaa)acei AD-..
P - D%f :2:9:5.9.3 3:9:8-%3



Calea A

()BSERVATIONS SUR LA NERVATION DES AILES DES ODONATES

ET DES EPHEMEROPTERES ET LEUR EVOLUTION PHYLOGE=

NETIQUE A LA LUMIERE DE L'ETUDE DE L'INSECTE PERMIEN
PHOLIDOPTILON CAMENSE.

rar Georges Zalessky '.

Plus un insecte a une haute anti-
quité géologique, plus la nervation
de ses ailes est compléte ; plus un
insecte est d'apparition récente,
plus sa nervation s’est simplifice.

Charles BroNGN1ART,

La découverte d'une aile de l'insecte libelluloide du Permien,
dénommé Pholidoptilon camense et décrit par moi en 1931
(21) a donné lieu a certaines considérations qui se sont pré-
sentées & moi relativement a la maniére de concevoir et d'in-
terpréter la nervation des ailes des libellules et éphéméres, ainsi
que leur affinité et leur évolution phylogénétique. Ce sont ces
considérations que j'expose dans le présent article.

Depuis longtemps de nombreux investigateurs essayerent de
comparer et de rapprocher la nervation des groupes parents des
libellules et éphémeéres, et pour traiter cette question quelques-

auns se fondaient sur I'étude de 'ontogénie de la trachéation des

nymphes, comme Comstock, Needham et Anna Morgan, tandis
que d’'autres se servaient de préférence des données fournies par
I'investigation des formes fossiles, comme Handlirsch et Mar-
tynov.

Les premiers qui s'occupeérent de l'interprétation des ailes des
libellules et éphémeéres furent Comstock et Needham (4). D apres
leur version la nervation des ailes de libellules différait considé-
rablement de la nervation des ailes d'insectes aussi proches que
les éphéméres. Le fait est que les libellules possédent une nervure
spéciale, eonsidérée comme un secteur du radius (RS) qui croise
et dépasse une série d'autres nervures; ces derniéres furent con-
sidé‘ces par Comstock et Needham, et plus tard par Handlirsch
(7) et la plupart des odonatologues comme des ramifications de la
médiane ; les éphémeéres ne possédent pasune intersection pareille

1, Note présentée a la séance du 26 juin 1933,
10 juillet 1934, Bull. Soc. Géol. Fr., (5), 111, — 32
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des nervures et celles qui correspondent d’aprés leur position
la médiane des libellules sont tenues, dans le_casdes éphémeres,

ur de nombreux secteurs du radius. Redtenbacher (14) signa-
lait 1a ressemblance de la nervation et de l'alternance des par-
ties convexes et concaves de Vaile (les nervures hautes et basses
des libellules et des éphéméeres, mais Comstock et Needham n'y
attachérent point d’importance. La premiére qui, selon moi, donna
une interprétation toul a fait correcte de la nervation des éphe-
méres, fut 'investigateur Anna Morgan (12): Elle trouve que la
nervure complexe que Comstock et Needham désignent comme
RS est en réalité la médiane. Cette opinion d’Anna Morgan fuf
catégoriquement refutée par A. B. Martynov (10) qui critiqua en
général la méthode d'étudier I'ontogénie de la trachéation, appli-
quée par Comstock et Needham, dont Morgan s'était également
servie. Il considére les médianes de Comstock et Needham des
libellules comme de nombreux secteurs du radius et les identifie
avec les secteurs du radius des éphémeres, ce qui est une erreur,
comme nous allons le voir plus loin d'apreés une comparaison avec
I'empreinte récemment découverte de laile de Pholidoptilon
camense. Martynov admet cela, appurenunent parce qu'il veul
trouver chez les éphémeres vivants, le SR qu’il compare a celu
des fossiles Protoephemeroidea (Triplosoba) au moyen desquels il
cherche a établir une relation phylogénétique de Ephemeroplera
(Agnatha) vivants avec les Palaeodictyoptera (Dictyoneuridae)
les plus primitifs. D’aprés moi il n’est nul besoin de chercher
chez les libellules et éphémeres vivants le SR qui corresponde a
celui des Palaeodictyoptera. La relation phylogénétique entre les
éphémeres et libellules et les Palacodictyoplera est évidente sans
cette tendance @ rechercher pour les deux premiers ordres une
nervure qui corresponde au SR des Palaeodictyoptera. Plus loin
je m’arréterai encore sur cette question avec plus de détails.

Presque en méme temps que Martynov, Lameere (9) déclara
qu'il partageait cette opinion sur le SR des libellules, et ce point
de vue fut accepté par Tillyard en 1928 (15-16), quoique avant
cela il eit adopté le point de vue de Comstock, Needham et
Handlirsch, comme on peut le voir dans ses travaux précédents
(17, 18, 19). Je dois remarquer ici qu'en général je ne puis pas
adhérer a 1'opinion de Lameere qui veut que toutes les nervures
hasses soient des secteurs des nervures hautes , cela parait parti-
culierement douteux dans le cas du costa et subcosta.

Dans un apergu plus récent sur les ailes des insectes, Comstock
(5) se joint & I'avis de Morgan et accepte son interprétation de la
nervation des ailes des éphémeres. Martynov dit, lorsqu'il aborde
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cette question dans le méme article (10, page 147) — je cite lit-
téralement : « Au moyen d'une pareille interprétation la nerva-
tion des éphémeres ferait jusqu’a un certain point partie du schéma
de la nervation des libellules, mais se trouverait par cela méme
extrémement éloignée de la nervation des Palacodictyoptera et
méme des éphéméeres du houiller Triplosobidae Haxpr. » Clest
parfaitement juste que de cette maniére la nervation des Palaeo-
dictyoptera devient plus éloignée, mais pourquoi donc serait-ce
un démenti? Ce doit étre tout simplement que les Palaeodictyo-
ptera et Triplosobidz sont en réalité beaucoup plus éloignés que
ne le pense Martynov. Un aulre fait signalé par Martynov (pp. 150
et 151) se recommande de lui-méme a l'attention des paléonto-
logistes, — c'est que les ailes des Palaeodictyoptera, des Triplo-
sobide ¢t des éphéméres du Permien sont homonomes, tandis que
chez les éphéméres vivants les ailes anlérieures se distinguent
grandement des poslérieures,

Depuis longtemps I'attention des observateurs avait été attirée
par le fait de la présence chez les insectes des nervures hautes
el basses (ui se trouvent tantot au sommet de la partie convexe
del’aile, tantot au fond de la partie concave. En se fondant la-
dessus, Adolph (1)a méme développé une théorie particuliere de
l'origine des nervures hautes et basses. Une grande importance
fut ensuite attribuée i cette diversité des nervures hautes et basses
par Redtenbacher (14) et puis par Brongniart (3). On pourrait
résumer les opinions de ces auteurs dans les termes suivants :
les nervures de tous les insectes sont divisées en deux groupes
d’apreés la position qu’elles occupent au sommet du pli de I'aile
ou bien au fond du creux, et ces groupes sont les nervures hautes
et les nervures basses. Cette disposition est strictement déterminée
pour chaque nervure, ainsi € est toujours une nervure haute,
Se¢ — une nervure basse, R — une nervure haute, ete., et la
distribution des nervures hautes et basses est généralement
alternée. Une aile avec un nombre complet de nervures peul
étre représentée démonstrativement dans la table suivante, ou
les lettres désignent le nom de chaque nervure et les nombres
impairs sa position au sommel du pli, les nombres pairs dans
le creux :

L Se R B B as s IV ML N Ry
Cu...VII: A,...VIIl; A, ... IX, eten cas de développement
considérable du champ anal A, ... X: A, ... XI, ete.

Il faut dire que beaucoup d'auteurs, en étudiant la nervation,
tieninent compte de la position de telle ou telle nervure, selon
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qu'elle est haute ou basse, et parfois cet indice leur sert méme
de critérium pour la définition d’une nervure. Mais, malheureu-
sement, la plupart d’entre eux n’apprécient pas a sa juste raleur
I'importance de cette distinction et n'usent pasassez de cetle clé
fournie par la nature méme pour discerner les nervures.

Les considérations suivantes et les conclusions auxquelles je
suis arrivé sont fondées sur cette classification des nervures hautes
ot basses dont je me suis largement servi, tout en tenant compte
de 1a loi observée par Brongniart (3) et exprimée par lui sous
cette forme : « Plus un Insecte a une haute antiquité géologique,
Jlus la nervation de ses ailes est compiéte ; plus un Insecte est
d’apparition récente, plus sa nervation s'est simplifiée » (p. 7).
J'ai choisi cette régle comme épigraphe de cetle note.

Ainsi que cela s'observe au cours de la simplification de la
nervation, les nervures IV el VI disparaissent le plus fréquem-
ment, et parfois aussi la nervure V, en partie ou entierement,
tandis que les autres sont plus stables.

Redtenbacher et Brongniartn’ont donné aucun nom a ces ner-
vures IV et VI qui sont souvent sujettes a la réduction, Comstock
les a appelées prueme«li:n et pnstme(li:l, tandis que je les désigne
ici comme mediana anterior — M a., et cubitus anterior — Cua;
par suite la nervure médiane V et la cubitale VII doivent rece-
voir la désignation de « postérior » (M p. et Cup.). Cette nomen-
clature ne correspond point a la nomenclature précédente des
auteurs : M,, M, et Cu,, Cu,, de méme qu'elle se distingue de
la terminologie CuA et Cu P, employée par Marlynov; ces der-
niéres nervures sont, a pr()prement parler, deux nervures tout a
fait indépendantes (qui peuvent avoir, ou ne pas avoir, une base

commune (soudée); elles ne sont pas les ramifications — anté-
rieure et postérieure — d'une seule nervure primaire Cu (VII).

Chacune de ces nervures peut avoir ses ramules secondaires que

je désigne par des numéros en indice de la dénomination corres-
pondante, par exemple, Cua, et Cua,'. A part cela, je désigne
chaque nervure haute du signe | et chaque nervure basse du
signe —, car je me sers de préférence des désignations alphabé-

tiques. Ainsi se présente le tableau de la nervation :

1. 1l serait peut-étre plus conforme au but, pour éviter la confusion de ma
nomenclature avec la précédente, de donner des dénominations tout a fait nou-
velles aux nervures IV et VI, commecela a été fait par Comstock, mais ses déno-
minations me paraissent impropres et je proposerai alors d’appeler la nervure
1V antemediana et VI — antecubitus. Je n'emploie pas ces noms dans la présente
note parce qu'il faudra d’abord vérifier en détail si ces dénominations convien-
dront aux autres ordres d'insectes.
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P.....0— (propre aux Permodonata seules)
C..... 14

Sc....ll— Cua....VI—
R.... i+ Cup...VII 4+
Ma...IV— A, ....VIlII—
Mp... V4 Ao IX 4+

Nous passerons maintenant &4 l'examen de la nervation du
Pholidoptilon camense et aux déductions qui répandent le jour
sur l'identification de la nervation des ailes des éphémeres et des
libellules et qui confirmentl’opinion d’Anna Morgan relativement
aux premiers et l'avis de Comstock, Needham et leurs disciples
par rapport aux secondes.

Fic. 1. — Aile antérieure de Pholidoptilon camense G. Zaumssky. Les désigna-
tions qui ne sont pas accompagnées de I'exposant « Z » sont mes désignations
premiéres, celles qui sont suivies de I'exposant « Z » appartiennent & ma
nomenclature actuelle: n, le nodulus; a be, 'homologue de I'arculus.

Je ne donnerai pas ici une description détaillée de la nervation
de laile du Pholidoptilon, car je I'ai déja fait dans un article
spécial (21) et je prie mon lecteur de s'adresser directement a
mon dessin (fig. 1). Je ferai seulement remarquer que depuis la
publication de I'article mentionné, jai modifié mon opinion rela-
tivement & la derniére nervure, désignée par An, et je la consi-
dére comme Cu. p., car c¢’esl une nervure haute qui ne saurait
étre A, — VIII, et je vois An dans la nervure quisuit le bord pos-
térieur de l'aile (v. ci-dessous). De méme M, correspond a M. a;
M, et M,sont deux ramifications de M. p. Ces modifications sont
représentées sur la restauration schématique de l'aile des Permo-
dofata, fig. 5, ainsi que dans la fig. 1, ot les désignations sont
accompaguées de lindex 3. La ramilication antérieure de la
médiane, quise sépare d'un tronccommun avec R dans l'aile du
Pholidoptilon, aprésun examen attentif ne saurait étre considérée
comme SR, ainsi que cela serait nécessaire sil'on s'en tenaitl aux
opinions de Lameere et de Martynov. Avant tout cetle premiére



502 GEORGES. ZALESSKY

nervure M, est une nervure basse (M. a.), dont se sépare une
seconde ramification commune (M. p.) qui forme ensuite deux
nervures : M, (M. p,) et M, (M. p,) et qui doit correspondre a la
véritable M,, c'est-ia-dire a4 la nervure V d’aprés Martynov et
Lameere. Mais alors il faudrait admettre que la médiane est une
ramification du SR, ce qui me parait absolument incroyable et
impossible. Il me semble que le caractére de ces deux nervures du
Pholidoptilon, qui correspondent aux secteurs de I'arculus des
libellules contemporaines, prouve clairement que ce sont deux
médianes, M. a. IV et M. p. V, et non pas RS et MP de Marty-
nov, de sorte que l'interprétation donnée par Comstock et Needham
a ces nervures des Odonata récentes comtemporaines doit étre
reconnue parfaitement juste.

Martynov (10) dit que RS se sépare de M; il voit la méme
chose dans le cas des Triplosoba (p. 152). Dans son ouvrage
récent sur la libellule du Permien Permaeschna dolloi Martynov
(11), lorsqu'il restaure la partie de l'aile qui ne s’est pas conser-
vée, représente la médiane comme une ramification de SR et Cu A
comme celle de la médiane, tandis que Cu P est tout a fait sépar¢
et indépendant. Il faut remarquerici que, tout en agissant d'une
fagon aussi étrange, Martynov restaure la partie basilaire de
'aile d’'une maniére parfaitement juste et semble prévoir la dis-
tribution des nervures quia été observée plus tard dans I'empreinte
du Pholidoptilon. Permaeschna a certainement une grande res-
semblance avec Pholidoptilon, mais I'empreinte incompléte qui
était a la disposition de Martynov ne permet pas de la référer a
l'ordre des Permodonata et ¢'est avec justesse qu'elle a éLé rap-
portée a un sous-ordre indépendant de libellules Protanisoptera.
Cependant la possibilité n’est pas exclue que si la partie basale
de l'aile s'élail conservée et qu'on y eit reconnu les particulari-
tés de la nervation caractéristique pour Pholidoptilon, Per-
maeschna ne serait que l'aile postérieure d’un autre genre de
I'ordre des Permodonata.

Brongniart (3) voit les nervures 1V, V, VI et VII des libel-
lules d’une maniére toute différente de mon interprétation. Il
considére comme nervure IV une partie de cette nervure qui
correspond a la seconde ramification de IV — M. a, d’aprés ma
nomenclature et il donne & la premiére ramification de la
médiane antérieure M. a, le nom de nervure VI. Le secteur du
radius de Comstock et de Needham est considéré par lui comme
la nervure V. Conformément a cela ma nervure V médiane pos-
térieure est désignée par lui comme nervure VII, et il appelle
nervures anales VIII et IX les nervures suivantes, que je désigne
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comme VI et VII. Je ne puis en aucune maniére accepter cette
interprétation de Brongniart qui s'est trompé gravement dans le
cas des libellules ; certes cela est arrivé en partie parce qu'il ne
pouvait pas connaitre l'investigation de Comstock et Needham
qui prouve que sa nervure V est pourvue d’une trachée de R et
se trouve ainsi étre SR.

Quant aux nervures cubitales et anales qui suivent les médianes,
Je les considére d'une maniere différente des auteurs précédents,
aussi bien dans le cas des libellules contemporaines que des fos-

C+Sc.

C +
P \R5~MEMa,
& s
g, : 1 R§MN, i
Raisciy e
Fic. 2. — Aile antéricure de Libellula quadrimaculata 1..

Seules les principales nervures longitudinales sont représentées.

Fic. 3. — Aile antérieure de Lesles sp. Les nervures principales
seulement sont représentées.

siles. Les dessins ci-joints (fig. 2 et 3), ou les nervures portent
des désignations d’'aprés tous les auteurs !, montrent que Coms-
tock et Needham, ainsi que Handlirsch, considérent la nervure
VI comme Cu et les secteurs du triangle comme Cu, et Cu,,
tandis que T'anale selon eux ne s'est conservée que dans la par-
tie basilaire et se termine vers le triangle, en formant vers le bas
un réseau de nervures, développé surtout dans les ailes posté-
rieures. D'aprés Martynov la nervure VI serait Cu, ainsi que le
premier secteur du trianglé ; sur son dessin ce dernier ne porte

1. Les désignations sont accompagnées d’exposants au-dessus de chaque lettre
qui servent & indiquer les auteurs. L'exposant H signifie « d’aprés Handlirsch »,
C — d'aprés Comstock el Needham, M — Martynov et Z — mes désignations.
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pas l'indication du cubitus auquel il appartient, mais d’apres le
texte de son article (v. p. 159 et 160 de la traduction russe) ce
doit étre CuP (cubitus posterior de Martynov), tandis que la
nervure VI plus le second secteur du triangle serait A selon
Martynov (sans qu'il indique quel A). Relativement & Cu A
Martynov dit ceci (je cite de la p. 160) . « Je ne trouve pas
invraisemblable la supposition que le coté supérieur (sous-entendu
c6té du triangle) chez certains groupes pourrait étre un reste de
Cu, primaire. Cu,, comme dans le cas des éphémeres, devait
étre une nervure basse et celle-ci est Justement basse, mais
devient vers la fin une nervure haute M, tres prononcée ». Plus
loin A. B. Martynov dit : « Cependant je n'insiste pas sur cette
supposition, car je ne trouve point d'autres preuves précises el
basées sur des faits ». Si Martynov n'insiste pas la-dessus, je le

Fig. 4. — Aile antérieure Calopteryx sp. Q. Seules les nervures principales
sonl représentées, les longitudinales intercalées et une portion du réseau
de la région anale.

fais plus résolument, mais je dois remarquer que dans Cu je vois
une nervure entiérement indépendante et non pas une ramifica-
tion du trone commun du cubitus. Cette nervure séparée, numed-
rotée VI et désignée par moi comme Cu. a (cubitus anlerior), a
ses deux ramifications Cu. a, et Cu. a,, dont la premieére s'est
conservée dans les Odonata en forme de coté supérieur du
triangle et la seconde en forme de coté interne, tourné vers la
cellule caractéristique sous le triangle. Je vois Cu, ou le cubitus
posterior dans la nervare VII et je suis enclin & considérer les
secteurs du triangle, du moins le secteur postérieur, comme les
dérivés de la nervure VII, tandis que je vois A dans la nervure
marginale postérieure qui suit le bord postérieur de laile,
quoique je n’en sois pas tout & fait sir, comme je I'explique plus
loin.

Pour expliquer ce qui m'a conduit i cette maniere d'interpré-
ter ces nervures il est nécessaire d'examiner plus en détail 'évo-
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lution phylogénétique des libellules et les modilications que ma
conception a subies depuis la découverte de Pholidoptilon
camense. Tillyard a spécialement étudié en détail la question de
I'évolution des Odonata. Dans son ouvrage trés intéressant, exclu-
sivement consacré a cette seule question (15), il se prononce
posivitivement pour la descendance des Odonata de 'ordre des
Megasecoptera et non des Palaeodictyoplera, comme on 'avait
supposé. En effet la base étroite, caulescente de l'aile des Mega-
secoptera, qui rappelle celle des libellules, surtout dans le cas
des Zygoptera, incite a établiv cette aflinité, mais la sim-
plicité prononcée de la nervation et sa ressemblance toute rela-
tive me semblent réfuter la possiblité de ce que les libellules
avec leur nervation compliquée et par conséquent plus primitive
et archaique puissent descendre d'un ordre aussi spécialisé que
les Megasecoptera. 11 faul sans doute chercher les racines de
I'arbre phylogénétique qui a produit les Odonata contemporaines
dans 'ordre le plus archaique des Palacodictyoptera qui a servi
d’origine a beaucoup d'autres ordres. Ainsi que cela a déja été
mentionné, Martynov a avancé I'opinion que les parents les plus
proches parmi les Palaeodictyoptera doivent étre les représentants
de la famille des Dyctioneuridae. Il me semble prématuré de
fixer définitivement la famille dont pourraient descendre les
ancétres des libellules ; par suite du rapprochement avec Pholi-
doptilon camense, que je considére comme l'ancétre direct des
libellules, je suis porté i croire qu'il faut chercher les ancétres
des msectes libelluloides plutot dans le groupe de ces Paleodic-
tyoptera que Brongniart (3) réunit dans la lamille des Platypte-
ridae, sous-genre des Lamproptilida, et que Handlirsch considére
comme deux familles, les Homoiopteridae et les Spilapteridae.
C'est pourquoi, lorsque je représente (fig. 35) l'ancétre hypothé-
tique, dont descendent les insectes libelluloides, je choisis comme
prototypes les genres des Homoioptera Woodwardi Broxexy. et
des Bacquerelia superba Broxey. (v. Brongniart, (3), pl. XXXVI
(20), fig. 1 et 10 et Handlirsch, (7), pl. XI, fig. 1 et 22).
L'attention du lecteur peut étre attirée sur 'incompatibilité de
I'interprétation des nervures dans mon dessin et dans celui de
Brongniart pour les deux formes qui viennent d’étre mention-
née$. Le fait est que cet auteur désigne toules les nervures,
excepté Sc, au moyen de nombres impairs, c'est-a-dire que
presque toutes les nervures de l'aile sont des nervures hautes,
tandis que les basses ont disparu. Il me semble que cela contre-
dit le principe de Brongniart sus-mentionné et qu'un groupe
aussi ancien ne pourrait pas avoir perdu presque toutes ses ner-
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vures basses. Tout simplement la gaufrure de I'aile n'est pas
encore aussi parfaite ; les nervures hautes et basses ne se dis-
tinguent pas sur 'empreinte et toutes paraissent étre des ner-
vures hautes. Malheureusement ce n’est qu'une supposition de
ma part, car il me faudrait avoir 'original en main. Malgré tout
Je suis fondé a croire que nous avons affaire ici également o des
nervures basses qui ne sont pas encore différencides ef Je les
indique d'une maniére conforme sur l'aile hypothétique des
Palaeodictyoptera, dont les groupes d’insectes Odonates et
Agnathes tirent leur origine.

Je représente dans le schéma ci-joint une autre aile hypothé-
tique qui suit la premiére, mais Je ne veux nullement reconsti-
tuer un ancétre qui aurait vraiment existé, Je veux seulement
montrer I'une des phases des modifications qui eurent lieu dans
le processus de I'évolution, ainsi que je me les figure ; je veux
aussi faire comprendre que c'est parmi des phases semblables
dans la voie de I'évolution que je trouve le trone commun des
trois branches ; les Protodonata, les Permodonata et les Ephe-
meroplera.

Je prie mon lecteur de préter son attention 4 mon schéma
(fig. 5). Comme on le voit d’aprés mon dessin, Je trouve pre.
sentes toutes les nervures de 'aile des Palaeodictyoptera, fam.
Platypteridae, et chacune de ces nervures est bien développée
el posséde ses ramifications secondaires ; les nervures IV et V
ont une base commune, tandis que les nervures VI et VII sont
séparées. Aumoyen de la phase suivante je veux faire comprendre
que I'évolution a suivi la voie de la réduction de RS ef du déve-
loppement de M. a., ¢'est-a-dire de la nervure IV aux dépens de
I'aire desservie par RS, et d'une certaine diminution du nombre
et de la soudure des nervures anales. [’appendice aliforme (P
du prothorax (pleurae) qui existait chez les Palaeodictyoptera se
soude avec le bord antérieur de l'aile et le champ précostal s’étend
de la. Je me représente cette soudure dans le genre de celle qui
a lieu quelquefois parmi les papillons contemporains, lorsque
leurs ailes antérieures se soudent d’'une maniére anormale avec
les postérieures (8). A partir de cette étape I'évolution a suivi
deux voies dilférentes : 'une produit les insectes agnathoides,
autre les odonatoides. Examinons d’abord le second cas. La
réduction de SR s’est encore accrue et en définitive a conduit le
plus souvent a sa compléte disparition. Le champ précostal sub-
siste, ainsi que la saillie précostale qui a résulté de la soudure
de I'appendice du prothorax (P). Le tronc commun des médianes
se rapproche de R. Les nervures Cu. a.-VI et Cu. p.-VII se
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simpliﬁent et leurs ramifications sont sujettes a une réduction
artielle ou compléte. Ensuite les voies de I’évolution divergent
de nouveau pour conduire d’une partaux Protodonata, de Vautre
aux Permodonala. Les premiéres ont perdu la saillie précostale ;
M. a. et M. p. ont une tendance a se souder avec R dans leur
partie pasilaire et sont relativement bien développées. Cu. a. el
Cu. p. sont déja représentées en forme de deux simples nervures
paralléles. Dans sa partie basilaire Cu. p. s€ soude avec la nervure
anale — VIII, de sorte que cette derniére parait étre sa ramifica-
tion (An.)'. :

Dans le cas des Permodonata nous trouvons la saillie précos-
tale, limitée par la nervure caractéristique p (preecosta) qui croise
C et Sca l'endroit de leur formation, devenue plus tard le nodu-
lus des libellules ; ces nervures se croisent, s’avancent ensuite i
peu de distance l'une de l'autre et renferment entre elles une
plaque rugueuse qqui correspond au pterostigme.

Se ¢
& c Sc
Sc—/_/ A Sﬂ‘—'
Fig. 6. — Schémas du croisement possible du costa et du subcosta

A, croisement réel; B, faux croisement morphologique.

Je n’insisterai pas pour dire que nous avons alfaire ici au véri-
table croisement de C et Sc sous la forme, représentée dans le
schéma A, fig. 6. Il est possible quiil s'agisse ici d'un faux croi-
sement, apparent, lorsque ces deux nervures se rupprochonl
d’abord 1'une de 'autre jusqu'uu contact complet, UEEE séparent
un peu (schéma B), mais du point de vue morphologique, aen
juger d'apres 'empreinte, je trouve possible de considérer cette
formation comme un croisement. Dans ce cas R est simple, car
le secteur (Sec) qui part de dessous le nodulus est une nervure
basse et doit étre une ramification de M. a.ou bien le secteur Sc.
Les deux médianes forment un tronc commun avec le radius
(R4 M) et sont réunies par une nervure transversale au Cu. a.
__ VI dans leur partie basilaire, formant ainsi le rudiment de
I'arculus des libellules contemporaines. Cu. a. aune ramification
antérieure complete et entierement développée et une seconde
ramification écourtée, aboutissant a Cu. p. — VII et formant le

1. Le schéma représente la phase qui correspond & Meganeura monyi BrON-
GNIART.
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coté gauche du triangle. Le coLé supérieur du triangle est formé
ar la ramification antérieure du Cu. a., tandis que du coté droit
il est limité par une nervure {ransversale qui se dirige oblique-
ment. 11 s’en suit paturellement que je ne puis point accepler.
\'inlerprétation de Needham (43). d'aprés lequel le coté supérieur
du triangle serait formé par une {ransversale entre Cu et M,
inclinée en dehors.

Cu. pia conserve sa seconde ramification en forme de ramule
haute d. Entre la prem'\ére et la seconde ramule de Cu. p. il ya
une nervure basse intercalée, 1, qui se sépare du coté extérieur
de la cellule caractéristique, située entre ces ramules et Cu. p. Je
suppose que la nervure anale est représentée par la neryure mar-
ginale p()stér'\eure qui suit le bord de l'aile. Je fonde cette inter-
srétation sur une figure de Vaile de Ja nymphe des libellules,
rol‘)ruduile par Brongniart dans la pl. XX1V (8), fig. { (3, ouil
v a une trachée qui suit le bord postér'\eur de 1'aile, mais non pas

celle qui a oté désignee par Brongniart. Dans les autres repro-
ductions — tres schématiques — de la trachéation des nymphes,
yubliées par Comstock, Needham et Handlirsch, je ne trouve
nulle part une trachée semblable. Existe-t-elle done ? Voici
pourquui je ne suis pas tout a fait sir — comme je l'al déja men-
tionné — (ue la nervure marginale postérieure puisse étre con-
sidérée comme A, ou la nervure VIl : est-elle une nervure tra-
cheéale? Jaurais di véritier cela moi-meéme en examinant la ner-
vation des nymphes des libellules, mais les circonstances ne
m'ont pas permis de le faire des @ présonl. Mais si l'on ne
vegarde pas la nervure m;n‘g‘mu\e poslérieure comme i, il ne
resterait qua supposer que celte dernieére s'est tout simp\ement
soudée entierement avec Cu. p. et que cette soudure, constatée
chez les Protodonalta, est consommeée pour la branche des Per-
modonala, ayant abouti 2 une réduction complete des nervures
anales des ()donata dans l'aile antérieure, et p:\l‘[ielle dans V'aile
pustérieure‘

Je repousse le point de vue de Tillym‘d gur lorigine des libel-
lules de Vordre des Megasecoptera par 'intermédiaire des Proto-
kennedya hypothét'\ques, qui les relient aux Zygoplera, et je ne
partage pas non plus son opinion sur |'origine des Anisoptera de
'ordre des Zygoptera: Sous ce rapport je suis entierement de
'avis de Martynov, émis dans son article sur les Permaschna
I?(ﬂloi Marryzov (14)3 i1 dit qu'une interprétation pareille est
contraire a 1a loi de Dollo el que les Anisoptera 4 la nervation
plus compliquée, plus complete el par conséquent plus primitive
ne sauraient descendre des Zygoptera simplifiées.
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Schéma de U'évolution des sous-ordres de libellules.

-
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D’apreés le schéma ci-joint (fig. 7) qui représente I'évolution
des sous-ordres de libellules, qui s'est développée graduellement,
depuis leurs ancétres communs, sous la forme des Permodonata,
on peut juger de ma maniére de concevoir cette évolution. Dans
mon schéma je ne représente (u'une section de la partie basilaire
de l'aile, parce que les modilications principales dans la nerva-
tion sonl survenues justement dans cetle portion de Taile, tan-
dis que le reste de l'aile a conservé le type de nervation commun
aux libellules. Je n'ai point voulu représenter par cette série de
phases les formes hypothétiques, par lesquelles I'évolution a
passé; je veux seulement indiquer démonstrativement la voie
suivie par cette évolution, et par conséquent telle modification,
représentée par moi dans 'une des phases, a pu survenir beau-
coup plus Lot ou plus tard que je ne 'ai représentée et corres-
pondre & une autre phase.

Les modifications suivantes se sonl opérées dans la premiere
branche des Permodonata qui a produit les Anisoptera : L'arcu-
lus prend une forme plus caractéristique. M. p. se dirige brus-
(quement vers le bas. Cu. a. aboutit & M. p. par sa ramification
antérieure, mais il est possible que tout d’abord il ait été décliné
dans la direction que jai tracée au pointillé dans la premiere
phase (1). Les deux ramifications de Cu. p. s’avancent d’abord
vers le bas, comme dans le cas des Permodonata, puis la rami-
fication antérieure tourne gradueilement en haut et dans la phase
finale IV, qui représente une libellule contemporaine, Cu. p.
aboutit a 'angle externe du triangle, prés de Cu. a. La seconde
ramification de Cu. p., désignée dans le schéma par la lettre a.
conserve i peu pres sa direction premiere, si ce n'est que sa
base remonte légerement vers le triangle, conformément aux
autres modifications, ensuite de quoi la nervure intercalée 1 se
trouve en contact avec I'angle postérieur du triangle. Clest ainsi
que je me figure la formation des deux secteurs du triangle. Mais
cette hypothese se trouve sérieusement démentie par ce fait que
d'aprés les ligures de la trachéation des nymphes, publiées
par Comstock, Needham, Brongniart et autres, ces deux sec-
teurs recoivent leur trachée en forme de deux ramifications
de la trachée Cu. a. Dans ce cas on pourrait admettre que
dans la derniere phase définitive, IV, la nervure i est une
continuation logique de la seconde ramification de Cu.-a., qui
formé le coté gauche du triangle, une continuation qui s’est
développée en second lieu pour remplacer le bout disparu de la
premiére ramification de Cu. p. Mais cela n'explique nullement
p()urquoi la nervure d recoit également sa trachée du Cu. a.,
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quoiqu’elle soit une nervure haute. Je ne puis pas insister sur la
justesse de l'opinion que j'avance ici, mais je trouve que les don-
nées de la trachéation ne suffisent pas i la réfuter et doivent
atre vérifiées, car il est possible que les trachées peuvent tour-
ner une seconde fois et desservir une nervure qui ne leur corres-
pond pas; j'admets ceci également dans le cas de RS des libel-
lules de Comstock et Needham, ou RS treés probablement n’esl
qu'une nervure intercalée, de méme que la nervure i, et a recu
sa trachée de R. La formation du nodulus et du subnodulus, ains
que la soudure du costa et du subcosta ertrecroisés (C, Sc ),
peuvent étre vues clairement dans mes schémas, fig. 8, et une
description détaillée me parait superflue. Selon mon avis, ainsi

S

Fio. 8. — Schéma du développement du nodulus, subnodulus el ptérostizn
C, costa; Sec, subcosta; R, radius : M, médiane ; n, nodulus: nv, nervure
nodulus: s nv, nervure du subnodulus ; st, ptérostigme.

que je I'ai déja mentionné dans un autre article (24), le ptéro-
tigme s'est formé d'abord i I'endroit du plus grand rapproch:
ment du costa et du subcosta, et, lorsqu’ils se furent soudés.
I'endroit du rapprochement maximum du radius et de cette ne:
vure soudée.

Une autre branche des Zygoptera qui s’est séparée des Permio
donata pour former un ordre indépendant, de méme que les
Anisoptera, a suivi une autre voie d’évolution qui I'a conduite «
la formation d'une base caulescente de 'aile et a une simplifica-
tion marquée de sa nervation. Avant tout une disparition com-
plete du triangle a eu lieu ici, et ses fonctions sont passées au
champ q situé au-dessus et limité par I'arculus, par M. p., Cu. @
et une nervure transversale. Cu. a. devient tout a fait simple !
Cu. p. conserve d’abord son caractére premier. Ensuite, quelque
part ici, I'évolution suit de nouveau deux voies différentes
(phases I, et 11,), 'une d’elles méne aux formes vivantes des

familles : Lestidee et Agrionide, ta dis que I'autre conduit i la
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famille des Calopterygidae. Dans le premier cas a lieu une sou-
dure a la base de Cu. a. + Cu. p., le raccourcissement de ‘la
ramule d du cubitus postérieur, la disparition de la nervure inter-
calée i et le rapprochement de la nervure marginale postérieure
An des autres nervures. Toutes ces modifications dépendent de
I’évolution qui s’est développée dans le sens de la formaticn de
la base caulescente de l'aile. C'est approximativement a la
phase IIl que se rapporte Kennedya mirabilis TiLLyarp qui tout
au commencement de la tige d’aile a encore Cu. a. (désigné par
Tillyard comme Cu,) séparé de Cu. p. el se réunit ensuite a
Cu. p., mais prés de 'arculus il s’en sépare derechef en forme
de nervure indépendante, Plus loin je suppose que I'évolution
a suivi la voie, déja représentée en détail par Tillyard dans
son article (15), fig. 10, c’est-a-dire qu’elle a passé par les phases
des Permagrion, Hemiphlebia pour aboutir a des formes aussi
parfaites que les Lestes et Agrion (phaselIV,.)

L’évolution du coté de la famiile des Calopterygidae suit la
voie de la soudure de M. a. avec R, de sorte que, en fin de
compte, ses premieres ramifications (1 et 2) semblent se séparer
de R. La Pseudophaea contemporaine, qui correspond approxi-
mativement a la phase 111, de mon schéma, a encore un M. a,
dont la ramification antérieure ne se soude pas avec R,
quoique elle s’en rapproche considérablement. Cu. p. conserve ici
durant toute I'évolution son caraclére premier, propre aux Per-
modonata, et s’allonge seulement un peu, de sorte que le champ
V s’écarte vers la partie distale de l'aile et la nervure qui le
borde se place justement au-dessous de la nervure qui limite du
coté extérieur le champ q (quadrangulaire) et forme les angles
droits q et v.

D’aucuns objecteront peut-étre & mon hypothése de la forma-
tion des sous-ordres et familles des libellules que les faits, sur
lesquels elle se base, ne sont pas suflisants, mais je veux remar-
quer ici que ce n’estqu’une hypothése et non une théorie et j'es-
time (ue les données, dont je dispose, suffisent pour la former.
Jespere que de nouvelles découvertes de fossiles libelluloides
confirmeront les principes de mon schéma de l'évolution, qui
alors pourra s’appeler théorie.

Maintenant que nous avons examiné l'évolution des insectes
libelluloides, nous allons passer a I'analyse du développement de
la branche des éphémeéres. Si nous examinons la formation et le
croisement (P) caractéristiques des nervures dans la partie basi-
laire de l'aile des éphéméres, trés prononcés surtout pour le genre
des Palengenia (lig. 9), et que nous le comparons avec la saillie

10 juillet 1934. Bull. Soc. Géol. Fr., (5), I1I. — 33
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précostale et la nervure précostale de Pholidoptilon camense,
plus la nervure qui s’en sépare et croise le subcosta, nous ne
manquerons pas de conclure que lidentification de ces forma-~
tions s'offre d'elle-méme. 11 me semble que cette configuration
de la base de V'aile des éphéméres est justement le reste de la
saillie précostale qui était propre autrefois & I'ancétre commun
des libellules et des éphéméres. Je ne veux nullement dire par la
que Pholidoptilon camense fut l'ancétre des éphéméres, aussi
bien que celui des libellules, mais, dans Lous les cas, le lien

Fi. 9. — Palingenia longicauda Oriv. Paire d'ailes de droite.

phylogénétique est évident et Pholidoptilon est certainement tres
proche de cet ancétre commun, dont les insectes libelluloides et
les éphémeres tirent leur origine. Cest cet ancétre commun
que je représente dans la phase hypothétique qui montre dans
mon schéma (fig. B) la transition des Palaeodictyoplera aux
Protodonata, Permodonata et Ephemeroptera.

Jestime que SR des Palaeodictyoptera subit une réduction
dans le processus de développement des éphémeres et enfin dis-
parait complétement. M. a. se développe considérablement et
assume le role de SR dans la corroboration de l'aile. Dans les
interstices entre les ramifications de M. a. et M. p., ainsi que
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des ramifications des cubitus, se développe un grand nombre de
nervures intercalées, qui paraissent formées directement du- -
réseau secondaire des nervures. Une de ces nervures intercalées
atteint de grandes dimensions etsetrouve entre les ramifications
largement écartées de Cu.a (nervure VI); sa base a deux
branches renferme souvent une grande cellule qui rappelle beau-
coup le triangle des libellules. Clest fort possible que cette for-
mation du triangle ait eu lieu chez I'ancétre commun des Permo-
donata et Ephemeroptera, mais, tandis qu'elle a atteint son déve-
loppement définitif dans le premier cas, elle a été interrompue
dans le second. C'est pourquoi je suis enclin & considérer le
coté gauche du triangle des libellules comme la seconde ramifi-
cation de Cu.a. Le Cu.p. des éphémeres s’est fortement com-
pliqué, conformément a la modification de la forme de Taile, et
cette région a été pourvue d'un grand nombre de nervures inter-
calées. Les nervures anales se sont conservées normalement,
comme celles des autres insectes, et sont généralement au
nombre de deux : de A, c’est-a-dire, de la nervure VIII et de
A,, dela nervure IX.

A présent je dois attirer I'attention sur I'entiére conformité
dans la disposition des nervures hautes et basses des libellules
et des éphéméres, quia élé signalée il y a longtemps par Red-
tenbacher (14), et je me pose cetle question : se peut-il que la
nervure des éphémeres, désignée par moi comme M. a., soit
RS? Assurément, non ; elle correspond & cette méme nervure
basse M. a. des Permodonata et Odonata, que )'ai décrite, et
Anna Morgan avait bien raison de la tenir pour M et non pour
SR. Dans le cas de plusieurs formes vivantes des Ephemerop-
tera cette nervure, surtout sur les ailes antérieures, ne se trouve
méme pas entierement en contact avec le radius, mais s’en rap-
proche seulement de trés pres, comme cela est représenté dans
les fig. 9 et 10.

Brongniart non plus ne partageait pas I'avis de Redtenbacher
et trouvait que R des é¢phémeres est simple, et il considérait SR
comme la nervure IV, c'est-ia-dire de la méme maniére que moi,
Quant a la désignalion des autres nervures, nos opinions se
rencontrent aussi, excepté pour les nervures VII et VIII, car,
conformément a4 ma nouvelle interprétation de Cu (comme VI-
Cu. a,&t VII-Cu. p.), je ne considére pas toujours ces nervures
de la méme maniére que lui dans les exemples qu'il cite (3).

Pour ce qui concerne les formes de I'évolution des ailes des
éphémeres et des fossiles éphéméroides qui furent leurs ancétres,
je dois dire ceci : Je mets fort en doute la supposition de Mar-
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tynov que les éphéméres puissent tirer leur origine des Triploso-
bidae du Carbonifere (Triplosoba). D’aprés moi ce serait une
branche latérale qui s’est éteinte et qui n’a aucune relation
directe aux éphéméres. Je serais plutot enclin & chercher l'an-
cétre des éphémeres parmi ces Palaeodictyoptera, que Brongniarl
considérait comme la sous-famille des Lamproptiliadae de la
famille des Platypteridae et que Handlirsch considére comme la
famille des Lamproptilide (V. I'ouvrage cité de Handlirsch,
tab. XII, Lamproptilia Grand’ Euryi Haxor.)

Fi. 10. — Ephemera sp. Paire d'ailes de droite.

Je termine la-dessus 'exposition de ma maniere de voir I'évo-
lution et la nervation des libellules et des éphémeres et j'attends
que la puléoeutomologie nous fournisse des faits nouveaux pour
la confirmer. Je remarquerai encore que selon moi ce serait utile
de réunir tous les insectes libelluloides, c'est-a-dire les Protodo-
nata, Permodonata et Odonata, dans un seul sous-ordre de libel-
luloides sous la dénomination nouvelle des Odonatoptera, ainsi
que cela a été fait par Handlirsch pour les deux ordres des Pro-
tonodata el Odonata, quiont formé le sous-ordre de Libelluloidea.
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Appendice.

Le présent article élait déja terminé el préparé pour I'impression
lorsque je recus l'article de A. B. Martynov (Sur le sous-ordre des
Permonisoptera et sa position) ', dans lequel il change le nom de son
sous-ordre des Protanisoptera pour celui des Permanisoplera, car en
méme temps que lui, mais cependant un peu plus tot, Carpenter avait
fondé le sous-ordre des Protanisoptera, en se basanl sur un aulre
insecte — Ditaxineura Tuivarp. L'article de Carpenter? qui avait
paru au mois de février 1931 et étail parvenu en Russie beaucoup plus
tard. n'était naturellement pas connu de Martynov lorsqu'il avait fondé
son sous-ordre des Protanisoptera, de méme qu'il m’était inconnu,
lorsque j'écrivais le présent article.

Dans un enlretien personnel avec moi, A. B. Martynov a émis la
supposition que la forme du Pholidoptilon, décrile par moi comme
représentant I'ordre nouveau des Permodonala, doit élre référée aux
véritables Odonata, dans le sous-ordre des Protanisoplera Carpenter.
Maintenant que j'ai pris connaissance de l'article de Carpenter, je dois
remarquer que je considére la supposition de A. B. Martynov comme
impossible. Avant tout la forme du Ditaxineura est trop parfaite el
possede déja un réseau considérablement simplifié de nervures trans-
versales ; & part cela, 'entrecroisement original, du point de vue mor-
phologique — de C et Sc lui manque compléetement, le pterostygme a
un tout autre caractére, le triangle ailaire est absent, ainsi que le champ
précostal. Ce que Carpenter décrit comme champ précostal doit étre
a mon avis une formation qui correspond seulement a la saillie pré-
costale (P) de Pholidoptilon et, i en juger d'apres la photographie
jointe a son article, elle est méme enlourée d'un contour de couleur
sombre qui correspond a la nervure précostale (P). Certes, il faudrait
avoir en main loriginal pour en parler avec assurance. En outre
Ditaxineura a cerlainement une ressemblance avec Pholidoptilon et
est relié génétiquement a l'ordre des Permodonata, mais ne saurail
étre placé dans le méme sous-ordre des Protlanisoptera de I'ordre des
Odonalta. laforme de Ditaxineura est probablement une des branches
latérales qui sont restées en dehors de I'évolution du sous-ordre des
Anisoplera et rappelle plutot la branche qui aurait pu étre dans la
voie de I'évolution du cété du sous-ordre des Zygoplera et que jai
représentée dans la phase 1, fig. 7. Clest pourquoi je trouve que Til-
lyard est plus prés de la vérité, lorsqu'il réfere le genre des Ditaxi-
neura a Vordre des Prolozygoplera, quoique je n'admette pas que
cetle forme se soit trouvée sur la ligne directe de I'évolution des
Zygeptera. Quant au sous-ordre des Anisozygoptera, ilest selon mon

1. Comptes Rendus de U'Académie des Sciences de UU.R. S. S.,1931, p. 246.
9. CanrpeENTER. « The Lower Permian Insects of Kansas ». American Journal of
Science. February 1931, N° 122,
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idée, enticrement isolé, hors de la ligne de I'évolution des Anisoplera
el Zygoplera. Pour ce qui concerne le sous-ordre des Permanisoplera,
vu I'absence compléte de la partie basilaire de I'aile pour la forme qui
a servi a élabliv ce sous-ordre, je trouve prématuré et méme impos-
sible de définir sa position dans I'arbre phylogénétique des libellules,
car je soupconne, comme je I'ai déja indiqué, que celte forme pourrait
méme élre un représentant de I'ordre des Permodanala.

Par conséquent je lrouve que lordre des Odonata est formée des
sous-ordres des Anisozygoplera, Protozygoptera, Zygoplera el Ani-
soplera. el, me basant sur les considérations mentionnées ci-dessus
relativement a la famille des Calopterigida, Je pense qu'il est possible
de la considérer comme un sous-ordre indépendant, qui, en ce cas,
devrait porter le nom de Caloptericoplera. Jespere revenir plus tard
dans un article spécial & un examen plus détaillé des corrélations qui
existenl entre les sous-ordres séparés des libellules, cardans le présent
article j'ai voulu uniquement éclaiver la phylogénie de I'ordre des
Odonata velativement aux lignes directes de 1'évolulion, qui ont pro-
duit les Anisopleraet Zygoplera contemporains, et les questions géne-
rales n'entraient pas dans mon plan.

Orel, décembre 193 1.

Explication de la signification des lettres et des désignations
abrégées dans les dessins.

P. Praecosta : C, costa; Se, subcosta: R, radius ; RS, seclor radii ou bien
radii sector; M. IV et M. a., nervure IV mediana anterior ou bien anteme-
diana: M. V et M. p., mediana posterior ou vraie médiane; Cu VI et Cu. a .
neryare VI, cubitus anterior ou antecubilus; Cu. VII et Cu. p., nervure Vil
cubilus posterior ou vrai cubitus.

Les chiffres qui accompagnent les désignations anterior a el posterior p ou
bien les noms de nervures, indiquent le numéro de la ramification ou du sec-
teur de la nervure principale, par ex. : Cu. pz, signifie cubitus posterior second,
clest-a-dire la ramification postérieure de cubitus posterior; A el An sont les
nervures anales ; Ay, la premicre anale, c'est-d-dire la nervure VIII; Ag, la
seconde anale, ¢'est-a-dire lanervure IX, cte. ; ¢, le triangle ailaire (triangulum ;
{, nervure intercalée entre Cu a; et Cuaz; i, nervure intercalée du cubitus pos-
tevior ; d, ramification postérieure du cubitus posterior ; g, champ qui forme
ensuite chez les formes récentes un quadrangle (quadriangulum) ; v, champ
intercubital ; s, cellule qui se transforme en subtriangle (subtriangulum) pour le
sous-ordre des Anisoplera. Dans les figures 2 et 3 les index au-dessus des lettres
désignent les auteurs : H, Handlirsch,; M, Martynov: C, Comstock et Needham,
et Z, Zalessky. Le signe + au-dessus d'une nervure indique une nervure haute
le signe — une nervure basse.
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