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Concrusiox,

Des trois formes larvaires décrites dn Sinkiang par C. Pixg
comme étant deg Ephéméraptéres, une seule,
anteur dans le genre Ephemeropsis, est un au
et constitue le génoty
ment dans la famil]
(P1ng).

Des deux autres espéces, 'une (
un Plécoptére ; antre
soptére Aeschnoide.

Turfanerella tingi (PivG) est une forme doublement intéres.-

sante. C'est d’abord le seul Ephémére fossile que 'on CONnaisse
de la Chine proprement dite, En ¢’

fossile la plus méridionale de 1"Asi
fanerella tingi constitue, aprés Mesobaetis sthirica (si celle-ci est
bien un Leptophlebiidae) ot Hexagenites wevenberghii Scupprr
(qui forme avec les actuels hromarcys Navas et Pseudoligoneuria
UiMEr la famille des Hexagenitidae)

), une troisiéme preuve de
I'existence, au Secondaire déja, de représentants des familles ac-
tuelles d’Ephéméres.

placée a tort par cet
thentique Ephémeére,
pe d'un genre nouveau, 3 placer probable-
e des FEphemerellidae : Turfanerella tingi

Smoephemera kingi Prve) est
(Mesonelopsis zeni Pme), un Odonate Ani-

autres termes, ¢’est la forme
¢ paléarctique. Ensuite, Tur-
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Quelques remarques sur les Archodonates

par Georges DEMOULIN (Bruxelles).

Iordre des Archodonates a été créé en 1932 par A.\’x’ . M.m'r:;
Nov pour y placer la famille des Pa)laeothmmdae, blaseg !‘sPr 11810_
senle espéce du Permien supérieur d’Iva C_%org, sur£ zzi Tiv ;rfﬂ'[‘\'-
jana (prov. d’Arkhangelsk): Palaec‘)the?mf hb}etllu ol es’ : "
vov. En 1933, le nom générique, préoccupé, a et? challge %ar— o
auteur en Permothemis, la famille s’appelant dc_:':sormals Pet iat .
themidae. L'insecte n’était connu que par une aile supposée étr
mésothoracique,

Argunant de la présence d’une ébalf.che de pseudonodus,. ;;. i‘i
celle d’un ptérostigma, le savant pal‘eoritologr_m? russe 09%151 Ord
Permothemis comme un premier essal d zf.cqmsmon du ]Ll}fpe ch::;
nate, issu d’un ancétre commun aux L1be]1ulfas actue EfS. . 01_
le nom douné 4 Vordre créé par A.V. MArRTYNOV pour sa torme

permienne.

En 1937 cependant, G. ZALESSKY, Qécrivan‘i ?d@!iella fefjmé
forme affine découverie dans le Permien supérieur f]‘e : .:iy
Gory sur la riviére Kama, a montré que 1'33-1'motke1m;s Z-rsfl.lii‘it\';i
ne possédait pas de nodus, celui décrit p’ar\ AV. 1 ARTY v
n’étant qu'un artefact. G. ZALESKY a essayé 4 cette occasjlfn1
mettre en évidence certaines similitudes de st'rl?cture des Arc l10-
donates avec les Mégasécoptéres, et plus spécialement avec les
Protohyménoptéres.

Un an plus tard, A.V. MarTyNOV a rapprloché de Per-_moth;em[r)s
non seulement Ideliella, mais aussi Kansasia pulchra TILLVARD,
du Permien inférieur d’Elmo (Kansas.) , forn\le que son é‘_l-;e;r
avait placde (1937) dans les Paléodictyoptéres Sp¢la{;ter: 165.
AV, MARTYNOV a également inclus 4 cette occasion .ans’El
Archodonates Permoneura lameerei CARPENTER, du Permien 4’El-

i i iffé spéces ne sont con-
mo. J’en reparlerail plus loin, Ces différentes esp
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nues que par des ailes isolées, toujours considérées comme méta-

thoraciques.

C'est 3 'occasion de la description de Permothemidia caudaia,
du Permien supérieur de Tshekarda, que B.B. ROHDENDORF a
quelque peu révolutionné nos idées sur les Archodonates. Il a en
effet montré que ces insectes étaient diptéres, dépourvus éntiére-
ment d’ailes postérieures, avec un mésotharax fort développé aux
dépens du segment thoracique suivant, 1’abdomen, constitué de
dix segments, portait une paire de longs cerques multiarticulés.
Il ¥ avail en outre, dépendant probablement du onzidéme tergite
abdominal, un court appendice conique, sans doute homologuable
a un paracerque (ébauche ou reste?). Le prothorax était également
bien développé. On ne sait rien de la téte ni des pattes.

B.B. ROADENDORF a montré que 1'aile des Archodonates présen-
tait certains points communs avec ceile des Mégasécoptéres aussi
biew gqu'avec celle des Ephéméroptéres. Mais il ajoute que les Mé-
gasécoptéres possédaient des ailes postérieures aussi développées
que les antérieures ; quant aux Ephéméroptéres, ils n’ont présenté
une atrophie compi¢te de l'aile métathoracique qu’a partir du
Tertiaire. L’auteur reste assez indécis sur les affinités des Ar-
chodonates.

En 1949, R. JEAMNEL, qui ne cite que Permothemis, Kansasia
et Permoneura, n’est pas plus affirmatif. Quant 4 D. LAUREN-
TIAUX (1953), qui rejette Permoneura des Archodonates, il consi-
dére cet ordre d’insectes comme constitué de Paléodictyoptéres
fort spéclalisés mais n’émet aucune hypothése sur les affinités
proches dn groupe. Notons que cet auteur, sans le dire explicite-
ment, semble admettre chez les Archodonates la disparition des
ailes antérieures, avec acquisition par conséquent d’un mode de
locomotion aérienne qui n'a été réalisé et encore imparfaite-
ment — que par les Strepsiptéres, Hyménoptéroides {?) connus
seuleinent 4 partir du Tertiaire.

En’fretemps, en 1951, un dernier Archodonate a ét¢ déerit du
Permien supérieur de la riviére Barda, dans les Monts Qurals :
Uralothemis bellus ZaLEssky.

’O_n voit que les interprétations tant systématiques que phylo-
geniques sont encore fort confuses. Avant de tenter de les préci-
ser, il est indispensable de souligner un premier point d’ordre
11_10rpho_logique: la stabilité du plan général de nervation (excep-
tion faite toutefois pour Permonewra que, pour cette raison et
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aussi 4 cause de sa taille comparativement beaucoup plus grande,
je rejette, avec D. LAURENTIAUX, des Avchodonata). En oufre,
étant donné tout ce que V'étude de Pévolution de 1’aile dans les
divers ordres de Ptérygotes nous a appris, je crois pouvoir admet-
tre que la similitude de coupe de l'aile antérieure chez les divers
Archodonates postule la similitude également de morphologie de
Paile postérieure: c'est-d-dire, ici, sa disparition. De la méme
fagon, j'admets chez tous les Archodonates connus la prédeini-
nance de développement du mésothorax aun détriment du méta-
thorax. Quant 4 ’abdomen et ses appendices, 1! semble vraisem-
blable qu’ils ne devaient guére différer d’un genre i PPaulre.
B.B. RomnExporF (loc. cil.) déjd a admis ’identité des grandes
lignes de structure chez tous les Archodonates.

Il reste cependant, an sujet de cette coupe systématigue, un
point trés important, sur lequel je ne puis me montrer d’accord
avec les auteurs qui ont traité de ces insectes: 'identification des
différentes nervures longitudinales de 1’aile antérieure.

La Nervation pEs Archodonata:

Sur ’aile mésothoracique des Archodonates, je vois d’abord, &
partir du bord antérieur, trois nervures paralléles: C, SC et RY;
indépendamment de la présence éventuelle, entre ces nervures, de
guelques nervules transverses éparses sur la longueur de laile,
il y en a quelques apicales incluses dans un ptérostigma plus ou
moins bien développé. De la base de ’aile (apparemment) mnait
ensuite une nervure basse: R®. A peu prés 4 son tiers basal, elle
se divise en deux branches. La postérieure, qui la prolonge direc-
tement, bifurque en un peint situé au deuxiéme tiers de sa lon-
gueur ou un peu plus loin. Ses deux rameaux, que j"homologue a
R* et R5 sont parfois fourchus; parfois aussi, ils encadrent une
marginale, haute, gqui est une vraie intercalaire (IR%). La branche
antérieure de R® s’écarte d’abord assez brusquement de R*+3, et
donne d’abord naissance 4 une nervure haute, intercalaire (IR3),
parfois courtement bi- au trifide 4 son extrémité. Cette branche
antérieure, que je puis maintenant homologuer 4 R**3, se redresse
encore plus, mais s’incurve ensuite rapidement, de fagon 4 s’éten-
dre parallélement &4 RL A son point d’inflexion, elle est unie 2
R! par une transverse récurrente (que les auteurs classiques pren-
nent pour la base de R®). A peu prés au méme niveau que R¥H,
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R**3 bhifurque. Le rameau antérieur, R, est paralléle & R!, et peut
présenter 4 son extrémité distale une courte bi- on trifurcation.
Le rameau postérieur, plus ou moins paralléle 4 IR3, peut égale-
ment &ire courtement bi- on trifurqué distalement. I1 y a parfois,
entre les denx rameaux, une nervure haute, intercalaire : IR2. De
la base de I'aile nait ensuite une nervure (M) qui se divise immé-
diatement en une branche haute (MA) et une branche basse (MF).
MA, gui court paralidlement 4 R, porte de 1 & 4 rameanx dirigés
obliquement vers Yarriére. MP comprend essenticllement une ner-
vure antérieure basse (concave), pouvant &tre distalement bi- ou
trifurquée. Non loin de son origine, MP donne naissance, vers
Parriére, 4 un ensemble ramifié sur 'identité duquel je reviendrai
bientét. De la base de 1'aile, derriére M, nait une nervure basse
distalement bi- ou trifide; coinme elle est la premiére nervure
basse aprés MP, je ne puis v voir que CUP. Derriére elle vient
Al, nervure haute portant apicalement de 1 4 4 nervules posté-
rienres (bi- 4 quadrifurcation). Elle est suivie par A% courte ner-
vure simple ou apicalement bifide. J'en reviens maintenant 3
l'ensemble ramifié qui nait de la base de MP. 11 consiste en une
nervure haute divisée en deux ou trois branches principales eiles-
mémes plus ou moins dichotomisées. Située entre MP et CUP,
nervures basses, et étant elle-méme haute, cette nervure ne peut
étre que CUA, et on doit admetire qu’elle est 4 sa base fusionnée
avec M-MP. Cette homologation est d'ailleurs confirmée par la
structure nervuraire de l'aile de Uralothemis bellus ZALesskv :
on y voit effectiveiment Ja MP simple naissant banalement de MA,
et entiérement indépendante de CUA.

Cette interprétation nouvelle de la nervation des Archodonates
nous permet de reviser les opinfons émises sur la position svsté-
matique i assigner 4 ces insectes.

Posrrioy sysTEMATIQUE nEs Avchodonata.

Cette fagon différente de déchiffrer la nervation des Archodo-
nates a pour avantage d’apporter un argument supplémentaire i
la thése de B.B. ROHDENDORF (loc. cil.), selon laquelle ces insectes
permiens présentaient déji up mode d’évolution annoncant celui
que, au Tertiaire seulement, allalent manifester les Ephéméres.

J’irai m&me plus loin. Certaines similitudes dans le processus
évolutif ne s’expliquent, 3 mon avis, que par une communaunté du

1
1
i
3
i
i
1
§
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patrimoine phylétique. Les Archodonates, par le nombre de leurs
nervures et les rapports que celles-ci présentent, sont proches des
Ephéméroptéres, et je crois pouvoir admettre que les uns et les
autres sont issus d'un méme ancétre paléodictyoptérien encare
inconnu {ou tout an moins encore inscupgonué). En pratique, en
présence d’ailes isolées, on séparera les deux groupes systémati-
ques comine suit

a. — Aile (antérieure) dépourvue de « costal brace » ou de ner-
vure humérale ; MA indépendante de R®; MP et CUA géné-
ralement fusionnées 4 la base.

ARCHODONATA.

h. — Aile pourvue en principe d'un « costal brace » ou d'un ner-
vure humérale; MA anastoinosée 4 sa base avec R ou R¥;

MP indépendante du CUA.
EPHEMERQOPTERA.

Sans doute, 1l n’est pas certain que les Protephemeroiden sont
pourvus d’vn « costal brace ». On ne peut non plus oublier les
Lithoneuridae, dont Paile postérieure — mis 3 part ’anastomose
basilaire R*MA — rappellerait, par le tracé de MP-CUA et ’ab-
sence de « costal brace », 1'aile mésothoracique des Archodonates.
Telle quelle cependant, la clé ici proposée peut rendre service.

C’est en tout cas en m’appuyant sur ses données que je vais
tenter maintenant de résoudre le probléme de la position systé-
matique exacte d'un Paléoptére du Permien inférieur d’Elmo, qui
a provoqué déji hien des controverses. Je veux parler de Doler
nuror SELLARDS, ¥QO7.

PosIr1oy SYSTEMATIQUE DU GENRE Dotetr SELLARDS.

Cet insecte a d’abord été placé, par son auteur, i proximité des
Protephemeroidea. Mais, en 1919, A. HavpLirscH Va transféré
dans les Paléodictyoptéres. Toutefois, en 1936, R.J. TILLYARD
I’a réintégré dans les Ephémeéres, mais parmi les Fermoplectop-
téres. C’est cette derniére opinion qui a prévalu jusqu’a présen‘f.
Tout récemment cependant (1954), j’al montré que Doter était
tout au plus un Permoplectoptére aberrant, et je ne Vai conservé
dans ce sous-ordre qu’avec des réserves. '

En effet, Doter serait le seul Permoplectoptére 4 R* simple et
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non précédée d'une IR?, & MP! et IMP bifides, et & CUA simple.
Notons gu'en outre on n’a pas observé chez Doter le « costal
brace » et 'anastomose basilaire R°*-MA bien connus chez les
authentiques Permoplectoptéres. Nous savons déji que ce genre
ne peut €tre placé non plus dans les Protephemeroidea.
L’inclusion de Doter parmi les Ephéméroptéres repose unique-
ment sur les données originales de E. SeLLarDs (loc. cit). Celui-ci !
a figuré une paire d’ailes encore attachées 3 un fragment de tho-

ST HA
R4 +3

cup Lo
CLIA MP

C

F1c. 1. — Doter minor SELLARDS.
a) Holotype imago d’aprés E.H. SELLARDS, 1907); gr.: X 6.
b) Reconstitution comme Ephéméroptére (?) Permoplectoptére (Original).
¢} Reconstitution comme Archodonate (Original).
N.h. — On ne connaft rier: de la téte ni des pattes.

rax, que prolonge un abdomen seuleiment silhouetté et pourvu de
cerques latéraux assez longs. Influencé par Ja découverte sensa-
tionnelle d’Ephéméres permiens, E. SELLARDS ne pouvait qu’étre
porté 4 intégrer dans cet ordre 1’insecte incomplet qu’il avait
sous les yenx, Autrement dit, il devait homologuer la seule
paire d’ailes préservée 4 des structures métathoraciques. Pareille
interprétation (fig. 1b) n’est cependant nullement inattaquable.
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Rien en effet, dans la figure originale {reprise dans ma figure 1a)
ne nous interdit de supposer qu’il s’agit d’ailes antérieures, arti-
culées sur un mésothorax développé aux dépens d’un métathorax
rédunit fortement. Nous nous trouvons alors devant un insecte dont
Paspect général {fig. 1c) rappelle étrangement celui des Archo-
donates. On admetira que, si la nervation alaire de Deter se con-
forme au plan général de celle des Archodonates, rien ne nous
empéchera de déplacer 'insecte d'Elmo dans ce groupe systé-
imatique.

En fait, Doter se rapproche déja des Archodonates par les carac-
téres qui justement g’opposent 4 son inclusion parmi les Permo-
plectoptéres. TUn point reste cependant 3 préciser. Dans mon
travail de 1954, j'ai admis que la MP de Doter était classiquement
constitnée de MP!, TMP et MP? les deux premiéres branches
étant distalement bifides. Les deux nervures suivantes (et der-
niéres), je les prenais pour CUA et CUP. Mais pareille interpré-
tation se justifiait avant tout par le désir, faute de données con-
crétes, de retrouver chez Doler le plan classique de nervation des
Ephéméroptéres. Puisque rien n’est connu de la position haute
au basse de ces deux dernidres nervures, rien ne nous empéche d’v
voir en fait CUP et Al La nervure pluriramifife qui les précéde
ne peut ainsi étre qu’un complexe MP-CUA tel qu’on le connait
justement chez les Archodonates. J'homologuerais alors comme
MP ce que je croyais auparavant &tre MP! {apicalement bifide).
Les prétendues « IMP » et « MP? » seraient des hranches de CUA.
On objectera que la premiére branche (I'ex-« IMP ») ne peut naitre
de MP, mais devrait avoir nne hase commune avec 'ex-« MP? »
comme c’est le cas chez Permothemis, Tdeliella, etc... Mais cette
objection tombe d’elle-mé&me si Yon veut noter que, chez Permo-
themidia caudate ROHDENDORF, le spécimen typique montre une
aile antérieure 3 CUA naissant anormalement de MP. Cette ano-
malie doit étre assez fréquente (on rencontre dec cas analogues
chez les vrais Ephéméroptéres), et ne pent s’opposer 4 Vinterpré-
tation que je propose de la nervation de Doter minor. J'ajoute que
1’on retrouve chez Doter la nervure transverse recurrente qui unit
RIS 3 Rl; mais ici, elle est située an niveau du point d’origine
de TR3 c’est-a-dire un peu moins distalement que chez les Archo-
donates classiques. '

Je ne vois donc plus d’obstacle & 'inclusion de Doter dans les
Archodonaia. Notons cependant que Doter constitue, dans 1’ordre
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ol je le place, une forme relativement simple. 11 0’y a pas de pté-
rostigma. Les nervures principales et leurs branches sent relati-
vement pen bifurquées distalement: ce n’est en fait le cas seule-
ment que de MP et CUA. Il y a 4 cela au moins deux explications,
qui, d’ailleurs ne s’excluent pas. Tout d’abord, il n’est pas dou-
teux que les multiples bifurcations présentées par les nervures
des formes russes sont dues 4 une spécialisation. Ces formes sont
d’ailleurs les plus récentes (Permien supérieur). Celles du Kansas,
plus anciennes (Permien inférieur) peuvent étre moins compli-
quées. Kansasia est & ce sujet démonstratif avec son secteur radial
constitué uniguement de nervures non bifurquées. Une autre expli-
cation du pen de complication nervurale de Doier peut se tirer,
je pense, de son envergure relativement plus faible que celle des
autres Archodonates : petite taille et simplicité de nervation vont
souvent de pair,

Pour rendre ceite note aussi compléte que possible, j'essaieral
maintenant d’établir les rapports systématiques des différentes
formes d’Archodonates. Je les synthétiserai dans le tableau sut-
vant, aprés avoir observé que les différences relevables entre les
genres Permothemidia ROADENDORF (1040) et Uralothemis ZALES-
sKy {1951) me paraissent étre seulement des variations interspé-
cifiques, voire individuelles.

Cri nEs Archodonata,

A. — Aile dépourvue de ptérostigma ; pas de IR?; R*5 simple;
une nervure transverse oblique unissant R!' 4 R* au
point d’origine de IR3.

DOTERIDAE HANDLIRSCH, IQIg.
Un seul genre: Doter SELLARDS, Igo7.
Une seule espéce: D. minor SELLARDS, 1907.

AA, — Aile pourvue d’un ptérostigma costo-subeostal; R* dis-
tincte de R%; nervure transverse unissant R! & R
au-deld de Porigine de IR? et au niveau d’une inflexion
brusque de R*+3,

B. — Branches de R* ne présentant pas de petites hifurcations
distales ; pas de IR*; R5 non unie prés de sa base 4 MA,
celle-ci plurifurquée-pectinée. '

' KANSASIHDAE fam. nov.
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Un seul genre: Kansasia TILLYARD, 1937.
Une seule espéce: K. pulchra TILLVARD, 1037
BB. — Branches de R présentant de petites bifurcations plus
ou moins bien développées ; RS unie prés de sa base aMA
par une transverse.
PERMOTHEMIDAFE Marryxov, 1937.
a) Pas de IR? ni de TR*; MA bifide.
Tdeliella ZALESSEY, 1937.
Une seule espéce: I. decora ZALESSEY, I937.
aa) TR présente; MA plurifide.
b} Pas de IR?; Al simple on courtement bifide.
Permothemidia ROHDENDORT, 1940.
(= Uralothemis ZALESSKY, 195T.)
I. MA trois fois divisé ; branche postérieure de CUA
3 trois rameaus distaux; Al simple. .
P. bella (ZALESSKY, 1951).
2. MA quatre fois divisée; branche postéricure de
CUA 3 quatre rameaux disianx; Al courtement
bifide.
P. caudata ROHDEXDORE, 1040.
pb) IR* présente; Al plurifide.
Permothemis MARTYNOV, 1935,
Une seule espéce: P. libelluloides MARTYNOV, 1932
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ADDENDUM.

Le manuscrit de cette note était terminé, quand j’ai eu connais-
sance de la description, par H. Bovroy (1), d’un fraginent d’aile
provenant des British Coal Measures : Reciineura lineale. D’aprés
cet auteur, I'insecte, de position systématique incertaine, pré-
sentait des traits paléodictyoptériens. Mais le tracé des deux
seules nervures bien nettement conservées sur le fossile était tel-
lement original que 1’on mne pouvait placer I'insecte dans aucune
famille connue.

En effet, si I'on examine la figure donnée par H. Bovrox (loc.
cif., fig. 3), on trouve, en partant du bord postérieur, et aprés
un minime fragment distal d’une nervure courbe que j’homologue
a CUP, une nervure plurifide dont le tracé est entiérement super-
posable 4 celui du complexe MP-CUA de Dofer minor SELLARDS.
Vient ensunite une longue nervure donnant naissance vers 'arriére
4 quatre branches sigmoidales, et comparable & la MA de Kan-
sasia pulchra T1LLvarRD ou 3 celle de Permothemidia caudata
Rompexporr. Clest donc 3 CUA-MP et MA gue jhomologue,
chez Rectineura, les deux ensembles nervuraires dont le tracé
avait semblé, 4 bon droit, pen banal 2 H. BoLrov. En avant de
MA, on observe ensuite une nervure trifide qui, semblablement 4
ce que I'on trouve chez Permothemis libelluloides MarTyNOv, doit

(1} BoLTos, H., 1934, New Forms from the Insects fauna of the British
Coal Measures. (Quart. J. Geol. Soc, Londor, XC, 1. 277.)
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&tre constitnée par R, IR? ¢t RS, Les autres nervures, plus pro-
ches du bord costal, sont mal conservées et peu propres 3 étre
identifiées avec certitude.

Malgré les lacunes dues 4 la mauvaise [ossilisation, on peut
done admetire que Rectineura lineaia BOLTON montre une struc-
ture nervuraire typique d’Archodonate. Clest dans cet ordre que
je propose done de le ranger. 1.'insecte différe cependant des for-
mes permiennes par l'abondance des nervules transverses, par
places encore organisées en archédictyon. Il me parait donc sou-
haitabie de placer Rectineura dans une famille spéeiale des Recti-
neuridae, fam. nov.

S1 mon interprétation est exacte, nous nous trouvous ainsi

devant un Archodonate carboniférien, c’est-a-dire bien plus ancien

que tout ce que nous connaissions jusqu’d présent dans cet ordre.
Rectinewra avait-il déja acquis le diptérisme parfait caractéris-
tigue des Archodonates permiens? Une question parmi d’autres
que la découverte de spécimens plus complets pourrait senle ré-

soudre. ..
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