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L’origine et I’évolution des Insectes

PAR

Jacques AUBERT

(Conservaleur au Musée zoologique de Lausanne)

(Séance du 16 novembre 1949)

Depuis un quart de siécle, on a découvert des Insectes
fossiles d'un intérét capital, la radioactivité des roches nous
a révelé I'immensité des temps géologiques et la paléogéo-
graphie a fait de grands progres. Ces faits ont amené divers
savants tels que Lameere, TiLLyarp et MartyNov & donner
une interprétation nouvelle et des plus captivantes de I'histoire
des Insectes.

Je me propose, dans les lignes qui suivent, de donner une
analyse de ces théories nouvelles, aprés avoir passé en revue
quelques Insectes fossiles particulierement intéressants. On me
permettra auparavant, de rappeler quelques faits de premiére
mmportance concernant I'histoire de la Terre, 1'évolution des
vegétaux, auxquels les Insectes sont liés, et la classification
des Insectes.

On a cru longtemps que la vie était apparue au début des
temps primaires el que l'évolution des étres vivants avait été
plus rapide en ses débuts. Que d’histoires fabuleuses n’a-t-on
pas racontées sur I'ére primaire, histoires qui ont envahi
la littérature scientifique et se sont attardées avec complaisance
dans les ouvrages d’enseignement ou de vulgarisation.

Depuis relativement peu de temps, on commence a réaliser
quelle était la part des illusions dues au recul : géologues,
astronomes et biologistes s’accordent a dire que les conditions
générales ne différaient pas sensiblement au début de I'ére
primaire de ce qu’elles sont aujourd’hui. Il y avait déja des
chaines de montagnes, des glaciers, des riviéres, il y avait des
régions polaires, des régions tempérées a hiver froid et des
régions tropicales, de la pluie, de la neige et du vent.
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Le seul changement important, que I'on peul situer a la
fin du Cambrien ou au Silurien et qui a pu modifier localement
les climats, fut I'é¢tablissement de la végétation terrestre et
des premiéres foréts. Il en est résulté sans doute une diminution
de la teneur de l'atmosphére en anhydride carbonique, mais la
température n’a pas changé. On s'est rendu comple que les
continents ont dérivé par rapport aux poles et & lequateur les
gisements houilliers indiquent la p-ocutlon occupée par la zone
oquator iale au Carbonifére (fig. 22). Comme de nos jours,
la forét tropicale était entourée d'une double ceinture de sa-
vanes et de déserts, les poles revétus d'une calotte de glace.

Le début de l'ére primaire remonte, suivant les auteurs,
a 500 ou 600 millions d’années et les roches les plus anciennes
qu'on ait pu mesurer ont un peu plus de deux milliards d’an-
nées. Le tableau de la page 463 résume la chronologie des
éres et des périodes, situe les terrains fossiliféres et les évé-
nements les plus importants. Si nous ne savons rien du climal
des temps archéens, il est toutefois permis de supposer que
les conditions étaient déja proches de ce qu’elles sont au-
jourd’hui lorsque la vie fit son apparition.

"Au début du Primaire, tous les embranchements d’animaux
actuels existaient déja, a l'exception des Vertébrés. Des der-
niers étages de I’Archéen, on connait des restes de Coraux,
d’Echinodermes, de Mollusques, d’Algues et de Bactéries. Le
plus ancien fossile connu est ce fameux Corycium enigmaticum
de Finlande, petite outre de charbon de deux a trois centi-
metres. Etait-ce un animal ou un végétal ? Contentons-nous
de savoir qu’elle provient d’'un organisme vivant il y a quel-
que 1200 millions d’années et qu’il s'est écoulé depuis ce
moment Jusqua I'ére primaire plus de temps que du début
de I'ére primaire & nos jours.

I’apparition des Insectes est liée a celle des premiers vé-
gétaux terrestres. On a découvert, dans le Dévonien moyen de
Rhynie Chert, en Ecosse, toute une série de fossiles de Crypto—
games vasculaires, pourvus de stomates. Ces végétaux présen-
tent des affinités avec nos Mousses et nos Sphaignes et ont
di constituer des sortes de tourbiéres. On connait aussi, du
Dévonien inférieur du Pays de Galles, des vegetaux VOIS1ns
des Mousses, et, dans d’autres couches de la méme période, des
débris qui pourraient provenir de troncs de Gymnospermes ! Il
est évident que tous ces végétaux sont trop évolués pour avoir
constitué la flore terrestre primordiale et il faut admettre que
les premiers végétaux terrestres sont apparus longtemps avant,
a une date impossible a préciser du Silurien ou peut-étre méme
du Cambrien.
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Quaternaire ‘
|

Terliaire I’liocene 11
6O Miocéne 17
Oiigocéne 11| Ambre de la Ballique Plis alpins
lloceéne 20 '
Secondaire Crélace 00| Boheme ‘ Premiéres Angiosperimes.
140 Lépidopteres, Tyménopte-]

res aculéates.
Jurassique 10| Calcaires lithographiques de So-| Premiers Oiseaux.

lenhofen |
Trias 50| Ipschwich (Queensland; | Premiers  Mammiféres.
’ ,
Primaire Permien 30| Supéricur : Australie :  Belmonl DPremiers Insectes a4 méta-
300 (N. Galles du Sud). Russie : morphoses completes.

Kargala (Orenburg). Tikhie
Gory (Kazan). Iva Gora (Ar-
kangelsk ).

Inférieur : Elmo (Kansas), Bir-| Plis hercyniens.,
kenfeld (Thuringe).

Moyen : Mazon Creck (Illinois) Polynéopteres.
Injéricur : Premiers Reptiles.
Dévonien 7G| Moyen : Rhynie Chert (Ecosse) | Rhyniella praecursor.
Premiers Balraciens.

Silurien 70| Inféricar . Plis  calédoniens.
Premiers Scorpions.
Cambrien 70 ' Premiers Poissons.

Archéen ou
Précambrien

Trilobites et Cruslacés.

Carbonifere 60| Supéricur : Commentry (Allier) | Paléopleres el premiers

Au Carbonifére, des Cryptogames vasculaires (Calamites,
Sigillaires, Lépidodendrons) prennent des dimensions consi-
dérables et dominent, dans une sorte de mangrove, avec des
Ptéridospermées, des Fougeres arborescentes et quelques Gym-
nospermes. La flore tempérée de cette période ne nous est
connue que par les frondes des Glossopteris, dont la position
systématique est incertaine. Au Permien, les Coniféres appa-
raissent et sont remplacés par d’autres, plus petits, qui se
rapprochent des types actuels. A 1’ére secondaire, au Jurassi-
que en particulier, les éléments dominants de la forét étaient des
Fougéres arborescentes, des Cycadées, des Gingkos et des
Coniféres.
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Les Angiospermes ou plantes a fleurs apparaissent subite-
ment dans les sédiments crétacés : Palmiers, Saules, Peupliers,
Chénes, Noyers, etc. Deés le Crétacé supérieur, la flore est
comparable & celle d’aujourd’hui. On ignore complétement
l'origine des plantes a fleurs et je reviendrai plus bas sur ce
point. Pour linstant, il importe de nous souvenir de ces
grandes étapes de 'évolution végétale.

Depuis vingt ans, la classification des Insectes a été considé-
rablement remaniée par LAMEERE et par MarTyNov. Aux yeux
des profanes et méme de nombreux entomologistes, elle s’est
compliquée par l'introduction de sous-classes, sections, super-
ordres et super-familles; cette complication est plus apparente
que réelle, les subdivisions ne font que traduire dans le lan-
gage taxonomique les liens phylétiques des diverses lignées
d’Insectes. En gros, on a élevé au rang d'ordre des groupes
tels que les Ephémeéres, les Libellules, les Blattes ou les Ter-
mites, autrefois classés parmi les Orthoptéres ou les Névrop-
téres et les anciens ordres sont devenus des super-ordres ou
méme des ensembles de super-ordres. L’avantage de cette nou-
velle classification est de constituer un ensemble naturel ou les
diverses lignées évolutives sont représentées par les ordres
vivants et les ordres fossiles qui sont définis chacun par le
développement, la segmentation du corps, la structure des
ailes et des piéces buccales. Dans le tableau qui suit, quelque
peu simplifié, je n’ai pas mentionné les super-ordres; les
ordres fossiles sont en italique, ceux qui n'existent pas en
Suisse, entre parentheéses :

Sous-classes Sections o Ordres
Aptérygotes Collemboles, Protures, Thysanoures.
Ptérygotes Paléoptéres Paléodictyoptéres, Protohémipléres.

Mégasécoptéres, Protéphémeres,
Ephéméropteres, Méganisopteres,

Odonates.
Polynéoptéres Dictyoptéres, Protoblattoptéres, (1so-
(Orthoptéroides) pteéres), (Zorapteres), Prolor-

thoptéres, Plécoptéres, (Noto-
ptéres), (Phasmopteres), Ortho-
pteéres, (Embioptéres), Protély-
throptéres, Dermapteéres.
Oligonéopleres Coléoptéres, Mégaloptéres, Raphi-
(Holométaboles) dioptéres, Planipennes, Mécop!e-
res, Trichoptéres, Lépidopleéres,
Dipteres, Siphonaptéres, Hymé-
noptéres, Strepsipteres.
Paranéopteres Psocopteres, Mallophages, Anoplou-
res, Thysanoptéres, Hémiptéres.
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On est bien loin de I'ancienne classification en huit ordres
de Linné et des collégiens | Je ne puis songer a entrer ici
dans les détails: je me bornerai a dire quelques mots des
Aptérygotes, mal connus du public non initié, et a définir les
quatre sections des Ptérygotes dont I'importance ressortira tout
au long de cet exposé. Il va de soi qu’on peut adopter sans
inconvénient une classification plus simple dans des ouvrages
de vulgarisation, d’enseignement, ou dans des « Faunes lo-
cales ».

Les Aptérygotes comprennent des Insectes de pelite taille,
sans ailes; leur développement ne présente pas de métamor-
phoses, les larves ont l'aspect des adultes en plus petit. S'ils
paraissent insignifiants, leur intérét est néanmoins considé-
rable et le lecteur admettra, au terme de cette étude, que

Fra. 1 a 3. — Divers types d’ailes montrant, en pointillé, le champ
jugal ou néala. — 1. Paléoptéres (Libellule), pas de néala. — 2. Poly-
néopteres (Perle). — 3. Paranéoptéres et Oligonéoptéres (Phrygane).

nous leur accordions des lettres de noblesse. Les Collemboles
(tig. 5, 6, 20) se trouvent dans les mousses, les écorces, I'hu-
mus ou sous les pierres. Ils sautent fort bien, ce qui leur a
valu le nom de « puces de terre ». Les Protures (fig. 20), dé-
couverts en 1907 par SiLvestri, sont de minuscules Insectes
humicoles, transparents, qui ne dépassent pas le millimétre.
Plus grands, les Thysanourzs (fig. 20) comprennent des for-
mes analogues au Lépisme du sucre ou « petit poisson d’ar-
gent » si fréquent dans les appartements.

Les Ptérygotes groupent tous les Insectes ailés et quelques
aptéres qui en dérivent (Poux, Puces, etc.). Les Paléoptéres
(Libellules, Ephémeéres) ont au repos les ailes disposées a plat
ou relevées dans un plan vertical. L’aile postérieure, incapable
de se plier, n’a pas de champ jugal ou néala (fig.1). Les
trois autres sections peuvent étre groupées sous le nom de
Néoptéres. Au repos, les ailes assurent la protection de l'in-
dividu et se rabattent sur le corps en une sorte d’étui, les pos-
térieures repliées sous les antérieures. Les ailes antérieures
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sont parfois transformées en élytres. L’aile postérieure possede
un champ jugal ou néala plus ou moins étendu. Les Polynéopteé-
res ont 'aile postérieure développée en éventail avec une grande
aire anale et une néala ramifiée (fig. 2). Ce sont les Orthopte-
res des anciennes classifications; leurs métamorphoses sont
1noomplet»eb Les Oligonéoptéres comprennent tous les Insectes
a métamorphoses complétes et les Paranéoptéres des Insectes i
métamorphoses incomplétes dont les plus typiques sont les
Punaises, les Pucerons et les Cigales (Hémiptéres). Dans ces
deux derniéres sections, la néala n’est généralement pas ra-
mifiée (fig. 3). D’autres caractéres morphologiques ou anato-
miques permettent encore de dlstmguer ces quatre sections.

Le plus ancien Insecte fossile qui soit connu a été décou-
vert dans les vieux gres rouges de Rhynie Chert (Devomen
moyen) qui sont agés de quelques 320 muillions d’années
(fig. 4). Hirst et Mavrik Dont décrit ‘en 1926, sous le nom
de Rhyniella praecursor, TiLLyarp a montré en 1928 qu’il
s'agit d’'un Collembole, puis en 1940, sur la base d'un matériel
plus abondant, ScourrierLp a confirmé les vues de TiLnyarp
qui avaient été accueillies avec un certain scepticisme. Ces
fossiles de Rhyniella sont trés petits, les empreintes ne dépas-
sent pas deux millimétres; leur étude se fait en lames minces,

c’est-a-dire que la roche doit étre débitée en lamelles de moins

d’'un millimeétre d’épaisseur que l'on examine par transpa-
rence au microscope. Les antennes a quatre articles, la forme
des pattes, le bouton ventral permettent de classer Rhyniella
parmi les Collemboles; il ne s’agit pas d'un ancétre, les an-
tennes analogues a celles des Podurides (fig.5), le tergite
prothoracique qui a disparu comme chez les Entomobryides
(fig. 6) en font un individu aussi évolué que les Collemboles
actuels.

On a aussi trouvé, dans les vieux gres rouges, des mandi-
bules. (fig. 7) qui ne peuvent avoir appartenu qu'a un Insecte
baptisé par TILLYARD Rhyniognatha hirsti. 11 est facile de mon-
trer qu’elles ne sauraient provenir d'un Collembole, mais on
ne peut évidemment pas préciser si elles ont appartenu a un
Insecte ailé ou non. Ainsi au moins deux lignées d’Insectes pri-
mitifs, mais non primordiaux, peuplaient au Dévonien moyen
la tourbiere de Rhynie Cherl. Par conséquent, les premiers
Insectes ont di apparaitre bien longtemps avant et le lecteur
conviendra que les minuscules empreintes de Rhynie Chert ont
une valeur comparable a celle de la calotte cranienne du
Pithécanthrope.
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Fia. 4 2 19. — 4. Rhyniella praecursor. — 5. Poduride actuel. —
6. Entomobryide actuel. — 7. Rhyniognatha hirsti. — 8. Stenodictya
lobata, — 9. Eubleptus danielsi. — 10. Eugereon baickingi. — 11. Co-
rydaloides scudderi. — 12. Triplosoma pulchella. — 13. Protereisma
permianum. — 14. Ephemera sp., Ephéméroptere actuel. — 15,
Phthartus rossicus. — 16. Baetis sp., larve d’Ephéméroptére actuelle.
— 17. Phylloblatta carbonaria. — 18. Spaniodera ambulans. —

19. Gerarus danielsi (fig. 4 et 7 d’apres ScourrieLp, fig. 13 d’apres
TrLvarp, les autres d’aprés HANDLIRSCH).
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Stenodictya lobata (fig. 8), du Carbonifére supérieur de
Commentry, est le plus typlquu et le plus célébre des Paléo-
dictyoptéres. Haxprirscu, a qui nous devons la plupart des
reconstitutions qui accompagnent ce lexte, voyail en lui I'In-
secte schématique primitif, héritier direct des Trilobites. Nous
verrons plus loin que cette hypothése doit étre écartée. Toute-
fois, bien des caractéres sont indiscutablement primitifs : le
thorax est formé de trois segments égaux, 'abdomen de onze
segments dimportance égale; les ailes antérieures et posté-
rieures, a peu pres identiques, sont parcourues par des nervures
longitudinales réguliérement espacées; il n'y a pas de vraies
nervures transversales, mais un réseau de petiles nervures déli-
mitant des logettes polygonales, c’est-a-dire un « archédictyon ».
Enfin le prothorax et les segments abdominaux sont ornés
d’expansions latérales.

Les Paléodictyoptéres dont I'envergure variait de quatre
a vingt centimétres étaient d’assez grands Insectes, compara-
bles pour cela a la faune exotique d’aujourd’hur ou a nos
Libellules. Comme c’est le cas pour de nombreux Orthoptéres
actuels, c¢’étaient avant tout des marcheurs et ils ne se livraient
qu’occasionnellement a un vol lourd et maladroit. La plupart
d’entre eux devaient étre phytophages. Leurs larves, dont on a
retrouvé quelques échantillons, avaient des fourreaux alaives
perpendiculaires au corps; selon toute probabilité, elles étaient
aquatiques. On connait de nombreux Paléodictyoptéres car-
bonifériens. Tous ont les deux paires d’ailes égales et I'abdomen
terminé par deux cerques. Les expansions latérales peuvent
manquer ou se compliquer, I'archédictyon peut étre remplacé
par des nervures transverses. Fubleptus danielsi (fig. 9), du
Carbonifére moyen de Mazon Creek (Illinois) est un des types
les plus simples que l'on connaisse.

Eugereon bickingi, la célébre « Libellule a trompe de Pu-
naise » (fig. 10) est un animal extraordinaire qui vivait au
Permien inférieur (Birkenfeld, Thiiringe). Ses remarquables
piéces buccales sont organisées pour sucer la séve, comme celles
des Hémiptéres et I'on a cru longtemps qu’Eugereon était leur
ancétre. En réalité, c’est un Paléoptére aux ailes ornées d’un
bel archédictyon et 'ordre qui a été créé pour lui a gardé, en
souvenir de cette erreur de généalogie, le nom regrettable de
Protohémiptere.

Les Méqgasécoptéres ont un corps plus élancé, des ailes plus
affinées — les nervures transverses ont subi une notable ré-
gression — des cerques plus longs que les Paleodlctyopteres
C’étaient probablement des carnassiers qui chassaient au vol
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la maniére des Libellules. La figure 11 montre Corydaloides
scuddert du Carbonifére supérieur de Commentry.

Les Odonates ou Libellules sont connus depuis le Carbo-
nifére. Tout le monde a entendu parler de la fameuse Mega-
neura (Carbonifére supérieur de Commentry), qui avait 70 cen-
timetres d'envergure. Glest le plus grand Insecte connu. Re-
marquons toutefois que son corps dépasse a peine en longueur
celui de certains Phasmes géants des Indes orientales.

L’histoire des FEphémeéres est suffisamment connue pour
que nous puissions la retracer avec quelques détails. Triplosoma
pulchella (fig. 12) du Carbonifére supérieur de Commentry,
est encore treés généralisé : le thorax est a peine distinct de
I’'abdomen et les ailes des deux paires sont égales; toutefois
'abdomen se termine déja par trois cerques. On admet que
cet Insecte a appartenu a une branche latérale — l'ordre des
Protéphémeéres — dont l'évolution a été parallele a celle des
Ephémeéres vrais et qui s’est éteinte de bonne heure sans laisser
de descendance. Les Ephémeéres vrais apparaissent dans les
sédiments permiens. Protereisma permianum (fig. 13), du Per-
mien inférieur du Kansas, ne différe des Ephémeres actuels
(fig. 14) que par des ailes postérieures égales aux antérieures.
La larve d’une autre espéce (fig. 15), provenant du Permien
supérieur de Kargala (Russie) ne se distingue des larves
actuelles de Baetis (fig. 16) que par la présence de branchies
sur les deux derniers segments abdominaux et par les four-
reaux alaires postérieurs et antérieurs égaux (chez Baelis, les
fourreaux postérieurs sont petits et cachés sous les antérieurs).
Dans le Jurassique de Solenhofen, on a trouvé des empreintes
d’Ephémeéres dont les ailes postérieures étaient déja réduites.
Enfin, dans l'ambre de la Baltique, des formes tout a fait
semblables aux espéces actuelles sont fréquentes.

Les plus anciens Polynéoptéres connus datent du Carbo-
nifére moyen. Parmi les Dictyoptéres, les Blattes (fig. 17), qui
n'ont pratiquement plus évolué depuis cette epoque, devaienl!
pulluler : on a décrit pres de 450 espeéces. En méme temps
vivaient les Proloblatlopléres et les Prolorthoptéres (fig. 18, 19)
connus aussi par de nombreux r)presentants parfois curieuse-
ment bpecmhses ces deux groupes, qui s’éteignent a la fin
de l'ére primaire, doivent étre écartés, semble-t-il, de I'ascen-
dance des autres Polynéoptéres. Les Plécoptéres (Perles), les
Dermaptéres (Forficules ou Perce-Oreilles) et, parmi les Or-
thoptéres vrais, les Sauterelles apparaissent au Permien. On
ignore l'histoire des Criquets, inconnus avant le Tertiaire, et
des Grillons dont on a trouvé des fossiles triasiques; ces
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deux groupes doivent étre aussi anciens que leurs proches
parents, les Sauterelles.

Lies Paranéoptéres et certains Oligonéoptéres tels que les
Coléoptéres et les Névropleéres (au sens large) apparaissent aussi
au Permien. Parmi les Névroptéres, citons les K(llligramma du
Jurassique, aux ailes grandes el vivement colorées, qui tenaient
un peu, dans la faune de cette période, la plaoe que les Papil-
lons occupent aujourd’hui. Ils disparaissent a la fin du Secon-
daire. Des ancétres des Diptéres ont été trouvés dans le Per-
mien australien; ils avaient deux paires d’ailes dont la ner-
vulation ressemble a celle des Tipules. Les Lépidopteéres, les
Hymenopteres superleurs (Abeilles, Guépes, Fourmis) et les
Diptéres supérieurs (Mouches) ne sont connus que du Ter-
tiaire; mais deés le début de cette ére, on trouve d’emblée de
nombreuses espéces qui entrent sans peine dans les familles et
les genres actuels. Il est évident que leur apparition n’a pas
pu étre aussi spontanée que celle des fossiles que nous con-
naissons. Leur histoire, liée a celle des plantes a fleurs, a du
se dérouler tout au long du Secondaire dans des régions dont
la paléontologie est encore muette.

Diverses théories (Braver 1870, Hanson 1894, CramproN
1918, VErLuys et DEmorr, Hanprirscu 1908, Tiryarp 1930)
ont été proposées pour expliquer l'origine des Insectes. Des
premiéres nous ne pouvons retenir que l'idée d'une origine
commune des Insectes et des Articulés, ce qui est l'évidence
meéme. HanprLirscn admet que les Paléodictyoptéres dérivent
directement des Trilobites et sont les ancétres des autres In-
sectes. Les Trilobites, plus anciens, ont en effet plusieurs
caractéres communs avec les Insectes : une seule paire d’an-
tennes, des yeux composés, trois ocelles, parfois des sortes de
cerques. Il se peut aussi que les ailes et les expansions para-
notales des Insectes soient homologues des plévres des Trilo-
bites. L’erreur de HaNpLIRSCH est de prétendre que les Ptérygotes
sont les héritiers directs des Trilobites et que les Aptérygotes
dérivent des Ptérygotes par évolution néoténique. La découverte
des Collemboles dévoniens a réduit cette théorie a néant; puis
des travaux récents tendent a montrer que les Trilobites sont
parents des Arachnides, ce qui les éloigne de l'ascendance des
Insectes.

La théorie de TriLLyArD, que nous allons exposer, est incon-
testablement la plus satisfaisante a ’heure actuelle. Le savani
australien admet que les Insectes et les Myriapodes dérivent d’an-
cétres siluriens communs qu’il nomme Protaptéres. Ces Protap-
téres devraient comprendre un ensemble de formes généralisées
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constituant une classe, sur lorigine de laquelle TrLLyarp
est muet. On peut combler cette lacune en admettant qu’au
Précambrien, des animaux hypothétiques que nous appelle-
rons des Protoarticulés (fig. 20) se sont séparés de vers ana-
logues aux Annélides. On sail que les Annélides sont trés
anciens el que des fossiles de formes semblables aux Néreis
actuels ont été trouvés dans des terrains de la base du Cambrien.
Un témoignage des Protoarticulés nous est peut-étre resté avec
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Fia. 21. — Disposition de lorifice génital et modes de dévelop-
pement. Abrévialions : o0g. == orifice génital. Emb. = Embryon.

[.. = Larve. A. = Adulte.

les Péripattes ou Onychophores. Les représentants actuels de
cette classe sont terrestres et pourvus de trachées rudimentaires.
On a découvert dans le Cambrien inférieur de la Colombie bri-
tannique un Péripatte plus primitif qui devait étre aquatique.
Ainsi ces animaux auraient acquis leurs trachées et seraient
devenus terrestres par une évolution parallele a celle des In-
sectes, mais seulement ébauchée.

De bonne heure les Protoarticulés ont du s’orienter, les uns
vers le type Arachnomorphe, les autres vers le type Entomo-
morphe et ces deux rameaux se seraient divisés a leur tour pour
donner les Arachnides et les Trilobites d'une part, les Pro-
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taptéres el les Crustacés d’autre part. On connait des Crus-
tacés et des Trilobites des le Cambrien, des Arachnides tels
que les Scorpions et les Euryptéres au début du Silurien. On
peut aussi supposer que I’évolution, au lieu de se produire par
})1part1t10ns successives a été plus rapide et que, dés leur appa-
rition, les Protoarticulés auraient constitué une collection de
prototypes annoncant les grandes divisions d’Articulés. Re-
marquons en passant que l'évolution structurale des Crustacés
et des Arachnides est achevée a la fin de l'ére primaire : au
Permien, on trouve des Scorpions, des Araignées, des Crabes,
des Crevettes a peu prés identiques aux formes actuelles.

Si sommairement schématique que soit cet apercu de l'ori-
gine des Articulés, il nous oblige a admettre que les Protapteres
sonl encore plus anciens que TiLLyarp ne le supposait. Leur
apparition remonte peul-¢tre au Cambrien et c'est dans le
milieu saturé d’humidité d’une tourbiére ou de I’humus (c’est
encore aujourd’hui le milieu par excellence de nombreux In-
sectes), qu'ils auraient pris leurs premiers ébats terrestres, au
cours desquels la respiration branchiale ou cutanée aurait été
abandonnée, celle par trachées peu a peu perfectionnée.

TiLLyarp montre que les Protaptéres du Silurien se seraient
divisés en deux rameaux, caractérisés par la position de l'ori-
fice génital (fig. 21). Les uns ont gardé le dispositif ancestral
des Vers, que l'on retrouve chez la plupart des Arachnides et
des Crustacés : ils sont progonéates avec l'orifice des glandes
génitales situé a la base de I'abdomen. Ces progonéates ont
donné les Myriapodes inférieurs (Pauropodes et Symphyles).
Les autres ont ouvert leur orifice génital sous 1'un des derniers
segments abdominaux; ce sont les opisthogonéates qui ont
abouti aux Myriapodes supérieurs (Scolopendres et Tules) et aux
Insectes. Le dispositif progonéate caractérise des animaux pri-
mitivement aquatiques pratiquant la fécondation externe. Si
I'accouplement se produit, les conjoints sont le plus souvent
contraints de prendre des positions bizarres ou de s’encombrer
d’accessoires tels que des spermatophores. Le mode opisthogo-
néate faciliterait 1’accouplement et 'on peut voir en lui une
meilleure organisation pour la vie terrestre.

On sait que les Insectes actuels présentent trois types de
développement (fig. 21). Chez les Collemboles, I'embryon appa-
rait d’emblée avec le nombre définitif de segments abdominaux ;
on compte six segments chez 'embryon, six chez la larve, six
chez I'adulte. C’est le développement protomorphique. Chez les
Protures, la larve éclot avec les neuf segments abdominaux
de I'embryon. A chacune des premiéres mues un nouveau seg-
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ment s’édifie entre les deux derniers et 'adulte a douze segments
abdominaux. C'est le développement anamorphique. Enlin, dans
le cas du développement épimorphique. on retrouve le méme
meécanisme de croissance intercalaire, mais 1l intervient au
cours du développement embryonnaire. Les Thysanoures et
les Ptérygotes sont épimorphiques. On observe souvent chez
les Insectes supérieurs une réduction du nombre des segments
abdominaux; il s’agit alors d'une évolution secondaire qui
n’intéresse que les adultes.

TiLLyarp admet que les premiers Insectes ont passé succes-
sivement par ces trois stades. Lorsqu’ils étaient protomor-
phiques, le rameau des Collemboles s’est détaché et nous avons
vu que son évolution était achevée au Dévonien moyen. Les
Protures, dont I'histoire est inconnue, sont apparus lorsque
les Insectes étaient anamorphiques puis les Thysanoures sont
un souvenir des débuts de I'épimorphisme. C'est au cours
de cette évolution que le nombre de pattes a été fixé défini-
tivement a six; en effet, chez les Protures et quelques Collem-
boles, on trouve encore aujourd’hui des ébauches de pattes
abdominales. TiLLYARD montre encore que l'anatomie comparée
des glandes génitales, des organes excréteurs, du tube digestif,
confirme la succession Collemboles, Protures, Thysanoures.

On peut admettre que les ailes ont fait leur apparition el
se sont peu a peu perfectionnées au Dévonien. Pour quelqueb
savants, elles proviendraient de branchies modifiées, mais on
admet plus volontiers une spécialisation de plévres analogues
a oelles des Trilobites, que 1'on observe encore chez quelques Thy-
sanoures. Le développement des fourreaux alaires chez les larves
d’Insectes & métamorphoses incomplétes, nous donne une idée,
en raccourci, de ce qui se serait déroulé tout au long de
quelques millions d’années.

Les ailerons prothoraciques de certains Paléodictyoptéres
tels que Sbenodzctya (fig. 8) sont peut-étre dans ce sens I’ébau-
che d'une troisieme palre d’ailes qu1 a avorté. 11 est
bien difficile de savoir si ces ailerons étaient réellement prum—
tifs ou déja le résultat d’une évolution secondaire, d'une spé-
cialisation. En effet, il n'y a pas d’ailerons prothoraciques chez
certains Insectes plus anciens que Stenodictya, tels que Eublep-
tus (fig. 9) et nous en trouvons souvent de trés jolis, qui
sont visiblement des néoformations, chez bien des Insectes
actuels (Blattes, Mantes, Punaises, etc.).

L’évolution des ailes, a partir du modele paléodictyopteére,
est intéressante a étudier; les nervures longitudinales, d’abord
réguliérement espacées, se sont peu a peu rapprochées de I'avant
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de T'aile de maniére a renforcer le bord d’attaque. L’archéo-
dictyon, puis les nervures transversales se simplifient, a mesuro
que la surface portante diminue et que la musculature tho-
racique devient plus puissante. Du biplan aux vastes ailes
de bois entoilées, consolidées par d'innombrables haubans, a
I'avion actuel, I'évolution est analogue a celle que nous obser-
vons de Stenodictya a la Mouche ou a la Guépe.

Un autre probléme, non moins passionnant, est celui de
la genése des métamorphoses completes. On a proposé bien
des théories. Je me bornerai a remarquer que si les Paléoptéres
n’avaient pas cédé la place aux Néoptéres, ils auraient peut-
¢tre pu engendrer aussi des lignées holométaboliques. En effet,
chez les Ephémeéres qui sont les plus évolués des Paléoptéres,
la larve, en sortant de l'eau, mue en un premier stade ailé,
le subimago qui mue a son tour en donnant l'Insecte parfaif.
Que ce subimago, au lieu de ne subsister que quelques heures,
s'installe dans une diapause, au cours de laquelle s’achéve-
rait par la suite la maturation des glandes génitales, nous
aurtons une métamorphose compléte. On peut voir dans le
subimago une premiére élape vers I’holométabolie.

La séparation des premicres lignées d’Insectes ailés a du
se produire trés tot, sans doute dés que les premiéres ailes
ont commencé a se perfectionner. Des « Archipaléoptéres »
auralent donné les diverses lignées de Paléopteres qui ont eu
leur hégémonie au Carbonifére et dont il ne subsiste, comme
nous l'avons vu, que les Libellules et les Ephémeéres. Des
« Archinéoptéres » auraient donné les Polynéoptéres, les Para-
néopteres et les Oligonéoptéres.

D’aprés JeanneL, I'évolution des quatre grandes sections ne
se serait pas produite de la méme maniére dans toutes les
parties de la Terre. La répartition géographique des fossiles
et la paléogéographie apportent ici quelques précisions. Les
fossiles carboniféres et permiens des Paléodictyoptéres et de
quelques lignées de Polynéoptéres (Dictyopteres, Protoblatto-
ptéres) ont été trouvés en Europe et en Amérique du Nord
(Tableau, p. 463). Les premiers fossiles d’'Oligonéopteres a
métamorphoses complétes, de Paranéopteres et des autres Poly-
néoptéres ont été trouvés dans des sédiments permiens d’Aus-
tralie, de Russie et d’Amérique du Nord.

On sait quil existait au Carbonifére trois continents : la
Laurentie comprenait une partie de I'Amérique du Nord et
de I'Europe, I'Angarie était constituée par la Sibérie orientale
et la Mongolie, la Gondwanie par I’Amérique du Sud, I'Afri-
que, les Indes, I'Australie et I'’Antarctique (fig. 22). L’équateur
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passait sur la Laurentie (nous avons vu que les gisements
houilliers mdiquent la position qu’avait alors la zone lloplcalb)
le Pole sud se trouvait sur la Gondwanie dont les régions
onentrlques avaient un climat tempere.

Il est permis de supposer que les Paléoptéres et une partie
des Polynéoptéres ont évolué sur la Laurentie dans le climat
humide et chaud de la forét équatoriale. Indépendamment des
considérations d’ordre paléogéographique. jajouterai que tout
entomologiste est frappé d'emblée par D'aspect exotique e
ces Insectes laurentiens. Leurs ancétres dévoniens ont dua habiter
des régions plus septentrionales, aujourd’hui polaires, et c’est
au nord du Groenland ou sur la Terre de Grinnel que nous

I1c. 22. — La Laurentie (L), I'Angarie (A) et la Gondwanie (G)
au Carbonifere (d’aprés WEGENER).

aurions des chances de trouver leurs fossiles ! Les Insectes
a métamorphoses (‘ompletes (Oligonéoptéres) seraient apparus
au Carbonifére, puis se seraient répandus au début du Permien
dans les régions périphériques de la Gondwanie. L’holométa-
bolie, comme I’homéothermie des Vertébrés supérieurs semble
provenir des exigences d'un climat tempéré a hivers froids.
Au Permien, la Laurentie se refroidit peu a peu en passant
dans la zone subtropicale, la Gondwanie se réchauffe, et des
communications s’établissent entre les deux continents. Sur
la Laurentie, la plupart des grandes lignées de Paléopteéres dis-
paraissent et sont remplacées par des lignées gondwaniennes
comprenant des Insectes a métamorphoses complétes, des Poly-
néoptéres et des Paranéopteres, dont les premiers immigrants
ont laissé leur trace dans les sédiments permiens de Russie
et du Kansas. |
Longtemps aprés, une nouvelle migration importante qui
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comprend les plantes a fleurs, les Lépidopteres, les Hyménopteé-
res aculéates (Guépes, Abeilles, Bourdons, Fourmis), des Dipte-
res brachyceres (Mouches) a du se produire au Crétacé. Ces
lignées auraient évolué sur lAngarle a partir de lignées gond-
waniennes orientales qui s’y seraient installées au Permien.
Si ces vues sont correctes, l'exploration de I'’Angarie pourrait
nous renseigner sur l'évolution de ces lignées qui constituent
aujourd’hui la partie prépondérante, avec les Coléoptéres gond-
waniens, de la faune entomologique.

Si certaines pages de cette belle histoire sont quelque peu
conjecturales, I'immense ancienneté des Insectes ne fait plus
aucun doute. Ils existent depuis pas moins de 400 millions
d’années et leurs ancétres ont figuré parmi les pionniers de la
conquéte du monde terrestre. L’évolution structurale se déroule
du Silurien au Dévonien : dans un ensemble primitif d’étres
généralisés, minuscules et incolores, apparaissent les caractéres
essentiels <qui définissent I'Insecte. Les Aptérygotes peuvent
¢tre considérés comme les survivants des tout premiers Insectes;
ils ressemblent aux Myriapodes inférieurs et nous aident a
nous imaginer ce que pouvaient étre les Protapteres de TiLLyarp.
Dés le Carbonifére c’est 1'évolution diversifiante qui procéde a
I'épanouissement des grandes lignées actuelles.
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