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La plus ancienne sauterelle Tettigoniidae, Orthoptera (Trias, NE France): 
mim6tisme ou exaptation? 

Die tilteste Tettigoniidae, Orthoptera (Trias, NO-Frankreich): Mimikry oder Exaptation? 

FRANCINE PAPIER, Strasbourg, ANDR[~ NEL, Paris, Ls GRAUVOGEL-STAMM 

JEAN-CLAUDE GALL, S t rasbourg  

Avec 2 figures 

Kurzfassung: Triassophyllum leopardii n. gen. n. sp. aus dem 
Oberen Buntsandstein (Voltziensandstein) der Vogesen (Frank- 
reich) dtirfte zu den Tettigoniidae geh6ren. Dieser Fund beweist, 
dab diese Familie auf das Mesozoikum (untere/mittlere Trias: 
unteres Anis) zurtickgeht und nicht, wie bis jetzt angenommen, 
auf das Ktinozoikum. 

Das Vorderfltigel-Ge~ider zeigt viele ,~,hnlichkeiten mit dem 
der Tettigoniidae und besonders mit dem der Pseudophyllinae, 
die heute nut in denTropen vorkommen. Es suggeriert die Nach- 
ahmung yon Angiospermen-Bltittem. Da abet diese Pflanzen 
im Voltziensandstein fehlen, mtissen andere Hypothesen in Be- 
tracht gezogen werden. Die scheinbare Blattanpassung k6nnte 
auch als Exaptation interpretiert werden. 

R6sum6: Triassophyllum leopardii n. gen. n. sp. du Gr~s 
Voltzia (Buntsandstein sup6fieur) des Vosges (France), est re- 
pr6sent6 par des ailes qui ont pu ~tre class6es dans les Tetti- 
goniidae. Cette d6couverte montre que l'anciennet6 de cette 
farnille remonte au d6but du M6sozo~'que (Trias infdrieur/ 
moyen: Anisien inf6rieur) et non au C6nozo'ique, comme cela 
6tait admis jusqu' 5. pr6sent. 

Le sch6ma nervuraire de ces ailes ant6rieures pr6sente en effet 
beaucoup d'analogies avec celui des Tettigoniidae actuels et en 
particulier des Pseudophyllinae qui n'existent aujourd'hui que 
dans les zones intertropicales. Ce sch6ma nervuraire sugg~re 
un mimdtisme foliaire en relation avec les angiospermes. Mais 
l'absence de ce type de plantes dans le Gr~s 5 Voltzia nous 
conduit ~ envisager d' autres hypotheses. Ce mim6tisme apparent 
pourrait 6galement r6sulter d'une exaptation. 

Introduction 

La faune pal6oentomologique du Gr~s ~ Voltzia (Bunt- 
sandstein sup6rieur) des Vosges du Nord (France) montre 
une grande diversit6. En effet, de nombreux ordres sont 
repr6sent6s dont certains (Diptera, Blattodea, Odonata, 
Mecopteroidea) ont d6jh fait l 'obje t  de publications 
(KRZEMINSKI et al. 1994; PAPIER et al. 1994, 1996a, 1996b; 

PAPIER ~: GRAUVOGEL-STAMM 1995; NEL et al. 1996; 
GRAUVOGEL • LAURENTIAUX 1952). La poursuite de 
l '6 tude de la collection GRAUVOGEL et GALL (5300 
6chantillons d' insectes) nous a permis de reconna~tre un 
otXhopt~re Tettigoniidae qui ressemble tt une Sauterelle- 
feuille. Celle-ci fait l ' objet de la pr6sente note. 

Localisation stratigraphique et 
g6ographique 

Les 6chantillons 6tudi6s proviennent de la partie inf6rieure 
du Gr~s hVoltzia appel6e Gr~s h meules qui repr6sente le 
sommet  du Buntsandstein sup6rieur. Bien que, du point 
de rue  lithologique, cette formation appartienne au Bunt- 
sandstein ou Trias inf6rieur de facies germanique, elle est 
d '~ge Anisien infErieur dans les Vosges et correspond tt la 
base du Trias moyen clans la stratigraphie alpine (DuRANt3 
~: JURAIN 1969; GALL 1971). 

Une seule localit6 (Gottenhouse, Bas-Rhin, France) a 
livrd l ' ensemble  des 6chantillons de Triassophyllum 
leopardii n. gen. n. sp. 

Etude syst~matique 

Ordre O r t h o p t e r a  OLIVIER 1789 
Sous-ordre En  s i f e  r a CHOPARD 1920 

Super-famille T e t t i g o n i o i d e a  ZEUNER 1935 
Famille T e t t i g o n i i d a e  KRAUSS 1902 

(sensu GOROCHOV 1995) 

Triassophyllum n. gen. 

Esp~ce - type :  Triassophyllum leopardii n. gen. n. sp. 
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Der iva t i o  nomin i s :  Triassophyllum, par rEfErence ~ l'~ge 
triasique du genre et ~ l'aspect de feuille de l'aile (du grec 
phullon: feuille); leopardii, par rEfErence ~ l'ornementation 
tachetEe du 16opard 5 laquelle fait penser celle de l'aile. 
H o l o t y p e :  n ~ 6597-6598 (Fig. IA-C); empreinte et contre- 
empreinte d'une aile antErieure complbte et bien conservde; 
collection GRAUVOGEL et GaLL ~ Ringendorf (Bas-Rhin, 
France). 
Pa ra type :  n ~ 7881 (Fig. 2A). 
Autres 6chantillons: n ~ 7882 (Fig. 2B-D); 7883; 7884; 9113; 
9114 (Fig. 2E); 9115; 9116; 9117; 9118; 9119; 9120; 9121. 

Locus  typ icus :  Gottenhouse (Bas-Rhin, France). 
S t ra tum t y p i c u m :  Grbs ~ meules = base du Grbs ~ Voltzia 
(Buntsandstein supErieur), d'~ge Anisien (base du Trias moyen) 
dans les Vosges du Nord. 

D i a g n o s e :  Aile antErieure assez large avec de 
nombreuses cellules polygonales contenant des macules 
sombres et multilobEes; ScA, ScP et R jointives ~ la base 
de l 'aile; branches de ScA et ScP subperpendiculaires ?a C 
et ?~ Sc et R; R sans ramification en RA et RP; M A  et 
M P + C u A  jointives fi la base de l 'aile; M A  (antdrieure) 
aboutissant ~ l ' apex de l 'a i le  et M A  (postErieure) se 
terminant  sur le bord postdriear; CuP, A A  et AP  peu 
visibles, sans doute nervures peu dEveloppEes; aucun 
organe de stridulation visible; presence de 2 ou 3 vEsicules 
sur la surface de l'aile. 

Les 14 6chantillons identifies sont reprEsentds par des em- 
preintes et/ou des contre-empreintes d'ailes antErieures isolEes. 
Quelques unes sont complbtes mais la plupart sont fragmen- 
taires, avec des restes importants de matiEre organique. 

Ils ont 6t6 photographids en lumi~re polarisde rdflEchie pour 
augmenter les contrastes, selon la technique prEconisEe par 
SCHAARSCHMIDT (1973). 

La nomenclature de la nervation utilisEe est celle de 
KUKALOV~-PECK ( 1991). 

D e s c r i p t i o n  de l 'ho lo type  (Fig. 1A-C) 

L 'holo type  est represent6 par l 'empreinte  et la contre- 
empreinte d 'une  aile antErieure bien conservEe. Sa forme 
est ovale et son apex arrondi. Le bord postErieur de l 'aile 
est 1Eg~rement oblique 5 proximitd de l 'apex. Sa longueur 
atteint 19.2 m m  et sa largeur 7.8 mm. L'ornementation ori- 
ginelle est prEservEe sous forme de nombreuses macules 
foncEes de formes et dimensions variables, le plus souvent 
multilobdes. La surface de l 'aile prEsente un relief fine- 
ment granuleux (Fig. 1B) qui est 6galement bien visible 
sur un autre Echantillon (Fig. 2C). Le fait que les 14 
Echantillons prEsentent la m~me ornementation sugg~re 
que les faces infErieures et supErieures de ces aries Etaient 
identiques, contrairement  fi celles de certains Pseudo- 
phyllinae actuels oh les deux faces prEsentent des orne- 
mentations distinctes. 

N e r v u r e  s o u s - c o s t a l e  (Sc): ScA, ScP et R sont 
jointives ~ leur base sur une assez grande longueur  
(5.5 mm). ScA se sEpare de S c P +  R fi 2.5 m m  de la base 
de l 'aile et 6met deux branches costales perpendiculaires 

Sc et R et fi la Costa. ScP dmet aussi quatre fi six branches 
costales perpendiculaires ~ Sc et R et fi la Costa et se sEpare 

de R ~ 5.5 mm de la base de l'aile, soit un peu moins du 
tiers (28.7%) de la longueur totale de l'aile. Le champ 
sous-costal, entre la Sc et la Costa, a une forme triangu- 
laire avec une base tr~s large (3.75 mm) qui reprEsente 
48% de la largeur de l 'aile. ScP aboutit sur le bord 
antErieur ?~ l 1.6 m m  de la base, un peu au-del~ du milieu 
de l'aile. 

N e r v u r e  r a d i  al e (R): La nervure radiale parcourt l 'aile 
dans sa moitid antErieure. Elle ne prEsente pas de division 
en RP et RA. 

R Emet sept ou huit branches costales qui sont plus ou 
moins perpendiculaires ~ R et ?a la Costa. Le champ entre 
R et la Costa est large de 2.5 m m  et contient deux rangdes 
de grandes cellules polygonales irrdguliEres. La branche 
principale de R atteint l ' apex en zigzaguant faiblement. 

R Emet aussi six ~ huit branches postErieures qui 
rejoignent la MA mais n'  atteignent jamais directement le 
bord postErieur de l 'aile. Ces branches dEfinissent avec 
MA une rangEe de grandes cellules polygonales. 

N e r v u r e  m E d i a n e  (M): Dans la pattie proximale de 
l'aile, la MA est bien sdparEe de R et Sc, alors qu'el le est 
trbs proche de MP + CuA, cheminant  parallblement ~a 
celle-ci sur une longueur de 3.1 ram. Ensuite M A  et MP + 
CuA s 'dcartent  assez brusquement  et ddlimitent deux 
grandes zones (marquEes l et 2 sur la Fig. 1C) traversEes 
par cinq ?a six nervures transverses plus ou moins parallEles 
entre elles et presque perpendiculaires fi MA et ~ MP + 
CuA. Cette sErie de nervures ne correspond pas ?~ un 
appareil stridulatoire car elles ne sont pas spEcialisEes. MA 
n'est  jamais fusionnde avec la radiale (dcart maximal entre 
MA et R: 2.7 mm). 

MA se divise en deux branches: la branche antErieure 
se dirige vers l ' apex  en zigzaguant  faiblement et en 
Emettant quatre 5 cinq branches se dirigeant vers la marge 
postErieure; la branche postErieure oblique directement 
vers le bord postErieur de l 'aile, qu'elle rejoint ~a proximitE 
de la fin de MP + CuA. Le champ entre la branche 
antErieure de MA et le bord postErieur de l 'aile contient 
deux rangEes de grandes cellules polygonales. 

MP + CuA atteint le bord postdrieur de l 'aile peu aprbs 
le milieu de l'aile. Elle 6met six fi huit branches postE- 
rieures courtes qui vont vers le bord de l'aile. Le champ 
entre MP + CuA et le bord postErieur est relativement 
Etroit (0.3 mm de large) et ne contient qu 'une seule rangEe 
de cellules. 

N e r v u r e s  c u b i t a l e s  et  a n a l e s :  La nervure CuA est 
fusionnEe avec MR Les nervures CuE AA et AP ne sont 
pas identifiables sur les aries fossiles mame sur les Echan- 
tillons 6598 et 7881 off le champ cubito-anal est bien 
conservE. Ces nervures ne devaient pas ~tre tr~s marquees, 
ni bien individualisEes dans la reticulation du champ anal. 
Le champ cubito-anal est dtroit ne mesurant que 1 mm de 
large. 

I1 n'existe pas d 'o rgane  de stridulation discemable dans 
le champ anal des specimens o?~ ce dernier est conservE. 
Ces Echantillons correspondaient peut-~tre ~ des femelles, 
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Fig. 1. Triassophyllum leopardii n. gen. n. sp. (Tettigoniidae), Gr~s ~t Voltzia (Buntsandstein sup6rieur), Gottenhouse (Bas-Rhin, 
France). - A: Aile ant6rieure en lumi~re polaris6e r6fl6chie. Holotype (6ch. 6597-6598). B: Aggrandissement de la partie centrale 
de l'holotype montrant deux v6sicules subcirculaires, le relief granuleux et les mailles de la nervation r6ticul6e. C: Sch6ma de la 
nervation de l'holotype. 

Abb. 1. Triassophyllum leopardii n. gen. n. sp. (Tettigoniidae), Voltziensandstein (Oberer Buntsandstein), Gottenhouse (Bas-Rhin, 
France). - A: Vorderfltigel in polarisiertem Licht. Holotypus (Nr. 6597-6598). B: Die Vergr/Ssserung der FliJgelmitte zeigt zwei 
nahezu runde Blasen, die K6rnung im Relief und die netzfOrmigen Maschen des Fltigelge~iders. C: Fltigelge~ider des Holotypus. 



74 FRANCINE PAPIER et al. 

Fig. 2. Triassophyllum leopardii n. gen. n. sp. (Tettigoniidae), Grbs h Voltzia (Buntsandstein sup6rieur), Gottenhouse (Bas-Rhin, 
France). - A: Aile ant6rieure en lumibre polaris6e r6fl6chie. Paratype (6ch. 7881). B, C: Portion d'aile (6ch. 7882) en lumibre 
polaris6e (B) mettant en 6vidence l'ornementation tachet6e et deux ,,v6sicules" subcirculaires et en lumi~re normale (C) montrant 
le relief granuleux de la surface alaire. D: Sch6ma de la nervation de l'6chantillon 7882, montrant l'emplacement des v6sicules. E: 
V6sicule subcirculaire aggrandie (6ch. 9114). 

Abb. 2. Triassophyllum leopardii n. gen. n. sp. (Tettigoniidae), Voltziensandstein (Oberer Buntsandstein), Gottenhouse (Bas-Rhin, 
France). - A: Vorderfltigel in polarisiertem Licht. Paratypus (Nr. 7881). B, C: FliJgelteil (Nr. 7882) in polarisiertem Licht (B) mit 
gut sichtbarer gefleckter Verzierung und zwei nahezu mnde Blasen. Im Normallicht (C) zeigt das Relief eine K6rnung auf der 
Fltigel-Oberfl~iche. D: Flfigelge~ider (Nr. 7882) mit Lage der Blasen. E: Vergr6sserung einer nahezu runden Blase (Nr. 9114). 
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mais il est possible aussi que les raffles en 6taient 
d6pourvus ou qu'ils stridulaient diff6remment. 

C e l l u l e s  p o l y g o n a l e s  et v 6 s i c u l e s :  Les grandes 
cellules polygonales sont g6n6ralement subdivis6es en 
trois ?~ quatre cellules plus petites, d61imit6es elles-m6mes 
par des nervures secondaires moins 6paisses, et toujours 
incompl6tes (conservation ?). Les grandes cellules con- 
tiennent toutes des taches noires de formes tr~s variables 
mais dont l 'aspect g6n6ral est identique chez tousles  
sp6cimens. Ces structures ne sont donc pas des artefacts 
de fossilisation mais correspondent ~ l'ornementation ori- 
ginelle de 1' aile. 

Au centre de trois grandes cellules situ6es, l 'une entre 
MA et R dans la partie centrale de l'aile et les deux autres 
dans les champs entre MA et MP + CuA et entre ScP et R, 
certaines des petites nervures secondaires convergent pour 
former une tache sombre moins lob6e, au centre d 'un 
espace subcirculaire d6pourvu de pigmentation (Fig. 1B). 
Ces structures particulibres, qui sont 6galement bien 
visibles sur les autres 6chantillons (Fig. 2A-E), rappellent 
les v6sicules alaires des Berothidae (Neuroptera) et plus 
prdcis6ment celles du genre Mucroberotha TJEDER 1959 
(TJEDER 1968). I1 existe aussi, peut-atre, une analogie avec 
certaines des taches observ6es par VIGNON (1930) sur les 
ailes des sauterelles-feuilles et avec les structures inter- 
pr6t6es comme des ,,leaf-mining" sur les aries des Tetti- 
goniidae, notamment dans les sous-familles des Pseudo- 
phyllinae et Phaneropterinae (RAGGE 1981). 

D i s c u s s i o n  

Posit ion s y s t ~ m a t i q u e  de Triassophyllum leopardii 
n. gen. n. sp. 

Bien que ces ailes aient une nervation assez variable dans 
les d6tails (nombre de ramifications des nervures princi- 
pales, forme des taches et des grandes cellules polygona- 
les), leur organisation g6n6rale reste identique et leur 
omementation est comparable. Aussi, en l'absence d'ar- 
gument contraire, nous estimons qu'elles correspondent 
toutes h une seule esp~ce, Triassophyllum leopardii n. gen. 
n. sp. 

La nervation permet d'attribuer ces ailes ~t la super- 
famille des Tettigonioidea telle qu'elle a 6t6 d6finie par 
RAGGE (1955). Cette superfamille constitue un groupe po- 
lymorphe et il n'existe pas de diagnose de la nervation 
commune aux diff6rentes families. Toutefois il y a quel- 
ques caract~res communs que l 'on retrouve 6galement 
chez Triassophyllum leopardii n. gen. n. sp.: 
- La fusion entre la MP et la CuA est le caract~re le plus 

marquant dans cette superfamille. 
- ScA, appel6e costa (C) par RAGGE (1955), est tr~s courte 

et n'atteint que le quart proximal de l'aile. 
- ScP, appel6e Sc par RAGGE (1955), est bien developp6e. 

D'apr~s GOROCHOV (1995) la superfamille des Tetti- 
gonioidea comporte deux families: les Tettigoniidae et les 
Haglotettigoniidae. C'est avec les Tettigoniidae que Trias- 

sophyllum leopardii n. gen. n. sp. pr6sente le plus d'analo- 
gies. La nervation et l'organisation des cellules chez les 
Haglotettigoniidae sont trbs diffdrentes de celles de 
Triassophyllum leopardii n. gen. n. sp. 

Triassophyllum leopardii n. gen. n. sp. pr6sente en effet 
une remarquable similitude de nervation avec les Tetti- 
goniidae actuels, ceux en particulier dont 1' aile ant6rieure 
ressemble ~ des feuilles d'Angiospermes: 
- les nervures R et MA zigzaguent dans leur moiti6 dis- 

tale; 
- RP n'est pas distinguable des simples nervures trans- 

verses entre R et MA; 
- les champs entre ScA, ScP et la Costa sont tr~s 61argis; 

les nervures ScA et ScP sont nettement coud6es distale- 
ment et rejoignent la Costa perpendiculairement; 

- les branches costales de R sont perpendiculaires ~t R et ~t 
la Costa; 

- le champ de MA couvre la majeure partie de l'aile; 
- l e s  nervures principales et secondaires forment un 

rdseau de grandes cellules tr~s nettement polygonales; 
celles-ci sont subdivis6es en cellules plus petites et plus 
irr6gulibres par des nervures secondaires moins 6paisses 
se terminant librement. 

I1 faut noter toutefois que la forme des ailes fossiles, dont 
1' apex est arrondi, diff~re de celle des sauterelles-feuilles 
actuelles dont 1' apex est le plus souvent acumin6 et mime 
davantage la forme d'une feuille. 

Actuellement, ce type de nervation se rencontre chez les 
Tettigoniidae (sensu GOROCHOV 1995) et plus pr6cis6ment 
dans les sous-familles des Pseudophyllinae et des 
Phaneropterinae (RAGGE 1955, 1981; GOROCHOV 1988), 
quelquefois consid6r6es comme des families ~t part enti~re 
(CHoFARD 1954). Cependant il est difficile de rapprocher 
Triassophyllum leopardii n. gen. n. sp. de l 'une ou de 
1' autre de ces sous-familles, sur la seule base de la nerva- 
tion alaire. Le fait que la ScA diverge de R dans la moiti6 
proximale de l'aile semble n6anmoins ~tre un caract~re 
spdcialis6 (pour les Tettigoniidae), commun ~ Triasso- 
phyllum leopardii n. gen. n. sp. et ~t certains Pseudophylli- 
nae actuels, cornme Typophyllum SERVmLE 1839 OU 
Mimetica PICTET 1888 (BEIER 1962). L'hypoth~se qui 
minimise le nombre d'homoplasies consisterait ~t rappro- 
Cher Triassophyllum leopardii n. gen. n. sp. des Pseudo- 
phyllinae. Cette sous-famille n'existe actuellement que 
dans les zones intertropicales (BEmR 1962). 

Si la syst6matique actuelle des Tettigoniidae refl&e bien 
la phylog6nie de cette famille et si les Pseudophyllinae et 
les Phaneropterinae sont bien monophyl6tiques (ce qui 
reste encore ~t d6montrer), les caract~res sp6cialis6s que 
Triassophyllum leopardii n. gen. n. sp. partage avec ces 
deux sous-familles actuelles pourraient rfisulter de conver- 
gences ~volutives remarquables. Dans ces conditions, la 
position de Triassophyllum leopardii n. gen. n. sp. de- 
viendrait tr~s incertaine. 

En l'absence de caract~res autres que la nervation de 
l'aile ant6rieure, il est impossible de trancher entre les 
deux hypotheses suivantes, celles d'une homologie vraie 
ou celle d'une convergence 6volutive. 
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Dans la mesure, par ailleurs, oh il n 'y  a pas d'arguments 
qui permettent d'attribuer Triassophyllum leopardii n. gen. 
n. sp. ?a une autre famille de Tettigonioidea (sensu GORO- 
CHOV 1995), la solution minimale consiste ~t classer cette 
aile triasique dans les Tettigoniidae. 

L'anciennet6 des Tettigoniidae et la question du 
mimEtisme 

Les plus anciens Tettigoniidae fossiles connus dtaient dates 
du CEnozo~'que, et plus prEcisEment du PalEocbne - Eocbne 
(CARPENTER 1992). Un Tettigoniidae Pseudophyllinae ou 
Phaneropterinae vient d'etre dEcouvert dans l 'Oligoc6ne 
moyen du Bassin de Marseille, France (NEE, Etude en 
cours). La dEcouverte, ~i present, d 'un Tettigoniidae dans 
le GrEs ~ Voltzia des Vosges montre que l 'existence de 
cette famille est en fait beaucoup plus ancienne et remonte 
au moins au Trias infErieur/moyen. 

SHAROV (1968) indique que la nervation alaire des 
Pseudophyllinae est trEs spEcialisEe et qu 'e l le  est 
,,connected with the imitation of the leaves of broadleaved 
trees which appeared quite recently". RAGGE (1955) note 
par ailleurs, que la forme des ailes antErieures des 
Tettigoniidae est trbs variable et que cette variabilitE est le 
rEsultat du mimEtisme. La dEcouverte de Triassophyllum 
leopardii n. gen. n. sp. pose donc le probl6me d'un 
mimEtisme Eventuel avec le milieu. 

La nervation de ces ailes prEsente en effet des similitudes 
avec celle des feuilles d 'angiosperme, suggErant un 
mimEtisme foliaire. La nervure radiale qui est presque 
rectiligne et occupe une position centrale fait penser ~t une 
nervure principale de feuille. Les ramifications de Sc qui 
sont subperpendiculaires ~t la Costa et h R raiment des 
nervures secondaires. Les grandes cellules dElimitEes par 
des grosses nervures ressemblent par ailleurs aux mailles 
de la nervation rEticulEe des feuilles d 'angiospermes  
dicotylEdones (STEWART & ROTHWELL 1993). Cependant 
les gisements du GrEs ?aVoltzia n 'ont jamais livrE de restes 
vEgEtaux attribuables ?ace groupe de plantes (GRAUVOGEL- 
STAMM 1978). De m~me la microflore provenant de ces 
gisements ne comprend aucune forme pollinique suscep- 
tible d 'etre attribuEe aux angiospermes (ADLOFF & 
DOUBINGER 1969). Bien que certains palEobotanistes aient 
suggErE la possibilitE de leur presence dEj5 au debut du 
Mesozoi'que, celle-ci est loin d'etre dEmontrEe et il est 
gEnEralement admis que les angiospermes sont apparus au 
debut du CrEtacE (TAYLOR t~ TAYLOR 1993; STEWART & 
ROTHWELL 1993; CRANE 1993; DOYLE • DONOGHUE 1993; 
PALMER 1994). 

La dEcouverte dans le Trias supErieur des Etats-Unis 
(FRASER et al. 1996) d 'un fragment de feuille, Pannaulika 
triassica, dont la nervation ressemble ~ celle d 'une 
angiosperme dicotylEdone (CORNET 1993) est cependant 

signaler car sa ressemblance avec Triassophyllum 
leopardii est &onnante. Les frondes des fougbres Dipteri- 
daceae du Trias snpErieur ont dgalement une nervation 
rEticulEe ressemblant ?i celle des angiospermes avec 
lesquelles elles ont parfois dtE confondues. Dans le Gr~s 5 

Voltzia cependant aucun reste de Dipteridaceae n 'a  6t6 
trouv6 et seule une foug~re, encore inEdite, prEsente une 
reticulation de la nervation mais celle-ci est dEpourvue de 
grandes mailles comme c'est  le cas chez les angiospermes. 
Toutes ces observations semblent dEmontrer que le 
mimEtisme de Triassophyllum leopardii n. gen. n. sp., si 
mimEtisme il y avait, n 'atait  pas de type foliaire. I1 est 
possible aussi que des ailes ~ structures complexes 
comparables ~ des feuilles se soient dEveloppEes chez les 
Tettigoniidae avant qu' apparaissent les vEgEtaux suscep- 
tibles d'etre imitEs. Darts ce cas, semble-t-il, on ne peut 
plus parler de mimEtisme puisque l 'un de ses principes 
suppose la co-existence du module et de l ' insecte 
mimEtique (RETTENMEYER 1970). Triassophyllum leo- 
pardii n. gen. n. sp. suggbre par consequent que la 
nervation tr~s particuliEre des Pseudophyllinae modernes, 
qui parah ~tre 5 priori une adaptation selective liEe au 
mimEtisme avec des feuilles, a pu en fait rEsulter d'une 
exaptation (sensuGovLo & VRBA 1982), c 'est ~ dire d 'un 
caractbre qui ~ l 'origine 6tait lie ?a une fonction (encore 
inconnue) diffErente, et qui a eu par la suite une fonction 
nouvelle, le mim&isme avec les feuilles d'angiospermes. 

La pigmentation trEs particulibre des ailes de Triasso- 
phyllum leopardii n. gen. n. sp., faite de taches sombres 
multilobEes et plus ou moins fragmentEes, qui est, de 
prime abord, beaucoup plus frappante que la nervation, 
permet aussi de se demander s ' il  n 'y  a pas eu un mimE- 
tisme pigmentaire. Bien que les feuilles de certaines 
plantes prEsentent parfois un agencement de taches 
caractEristiques, il ne semble pas que l 'une des plantes du 
Gr6s ~iVoltzia ait montr6 cette particularit6. I1 est possible 
cependant que la portion externe de l'6corce (rhytidome) 
des troncs de certains conif'eres, comme Voltzia, qui Etaient 
les vEgEtaux les plus rEpandus ~a cette Epoque, ait eu une 
pigmentation analogue ~ celle des ailes de Triassophyllum 
leopardii n. gen. n. sp., mais ceci est difficile ~ verifier 
puisque les 6corces ne sont jamais conservEes dans le Gr6s 

Voltzia. Dans ce cas, Triassophyllum leopardii n. gen. n. 
sp. serait une espEce rhytidomorphe. I1 est possible aussi 
que l 'esp6ce triasique 6tait active uniquement la nuit 
comme beaucoup de sauterelles cryptiques nocturnes 
actuelles et que, dans ce cas, le mimEtisme n'Etait pas 
nEcessaire (LEROY 1985). 

Conclusions 

L'Etude des insectes du Grbs fi Voltzia (Buntsandstein 
supErieur, Trias infErieur/moyen) des Vosges du Nord 
(France) nous a permis de dEcrire le plus ancien Tetti- 
goniidae connu ?~ ce jour: Triassophyllum leopardii n. gen. 
n. sp. Sa position systEmatique demeurera incertaine tant 
que ses similitudes de caractbres avec les Pseudophyllinae 
ne pourront ~tre attribuer ~ des homologies ou ?~ des 
convergences. Cette ddcouverte montre qu'au Trias 
infErieur/moyen il y avait dEj~t des insectes trEs modernes. 

L'aspect tr~s particulier de ces ailes suggbre 
qu'elles Etaient mimEtiques. Leur nervation ressemble en 
effet ~ celle des feuilles d 'angiosperme, mais comme ces 
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plantes n 'exis ta ient  pas encore au Trias on ne peut parler 
de mirnrt isme foliaire. Le graphisme de ces ailes indique 
peut-etre un mimdtisme avec des 6corces (rhytidomes) et 
dans ce cas Triassophyllum leopardii serait un Tettigonii- 
dae rhytidomorphe. I1 est possible aussi que ce caract~re 
d'  apparence mirn6tique soit le rdsultat d ' une  exaptation. 
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