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Abstract. Malacostraca, as a Class, represents the largest taxonomic group within the
Subphylum Crustacea. This essay is a contribution to the perennial debate of the way to
classify the more than 40,000 malacostracan species. The various opinions on the way
generations of carcinologists systematised Malacostraca in Orders and Superorders is
synthetically reviewed. Because of the variety and contrasting opinions a reanalysis of
the large carcinological data using a strict phylogenetic framework is presented. It is
assumed that Malacostraca is a monophyletic group and within its system one deals, a priori,
with monophyletic orders. With this assumption at hand a cladistic analysis of 17 orders
and 68 morphological traits is presented. The analysis was done using the Wagner
parsimony algorithm implemented in the computer programme PAUP 4.10. Based on 37
informative characters, an unrooted tree with a length of 101 steps was obtained. The
results are discussed at long comparing the present data with diverse opinions on the
phylogenetic affinities of the Malacostraca main groups. It is especially emphasised the
significance of the present results for a new framework of the Malacostraca phylogeny
and systematics. The following major conclusions emerge: (1) Phylocarida (Order
Leptostraca) represents a basal group of Malacostraca separated early from its sister-group
Eumalacostraca; (2) this latter group constitutes the major stock of Malacostraca; (3) the
Syncarida does not represent a monophylum because Bathynelacea is a well individuated
basal group of Eumalocostraca. Hence, it is proposed to accept the taxonomic solution
of SERBAN (1970) who defined this group as the Superorder Podophalocarida; (4) the
Hoplocarida is a collateral stem detached very early from the Eumalacostraca; it presents a
mosaic of primitive and advanced (original) morphological traits; (5) the sister-group of
Hoplocarida is formed by the bundle of lineages Anaspidacea + Neocarida + Eucarida,
representing a major component of Eumalacostraca and which could be assimilated to the
taxon Caridoida (however, without including the Bathynellacea); (6) Anaspidacea is the only
group of the Superorder Syncarida, the most primitive branch of the Caridoida s. str.; (7)
Thermosbaenacea is a well individuated lineage, taxonomically ranked as Superorder
Pancarida, the sister-group of the Peracarida; (8) the Neocarida (Pancarida + Peracarida)
represents, most probably, the sister-group of Syncarida (Anaspidacea) and the bundle
Syncarida + Neocarida forms the sister-group of Eucarida; (9) Amphipoda and Isopoda do
not represent sister-groups; Amphipoda is a more primitive group having affinities to the
bundle of lineages united in the taxon Mancoida; both taxa are sister-groups.
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1. INTRODUCTION
EMILE G. RACOVITZA, connu comme explorateur de I’ Antarctique et comme
fondateur de la biospéologie, ainsi que du premier institut de spéologie du monde,

a été aussi un précurseur de la systématique phylogénétique. Ce dernier aspect de sa
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carriere scientifique est rest¢ moins connu. Dans ses travaux sur les Isopodes
RACOVITZA (1912, p. 204) affirmait que le but principal des études taxonomiques
est «la classification naturelle des animaux, c’est-a-dire une classification qui refléte
aussi exactement que possible la parenté réelle des diverses lignées animalesy.
RACOVITZA (1910, p. 632—633) préconisait aussi, comme 1’a fait W. HENNIG plus tard
(1950, 1982), la nécessité d’une analyse minutieuse des caracteres: «il est donc
nécessaire d’examiner les caractéres taxonomiques du groupe du point de vue de
leur histoire et de leur signification phylogénétique pour arriver a une
compréhension exacte de leur classification ... il est donc nécessaire d’examiner
I’histoire particuliére de chaque caractére». Ce naturaliste remarquable soutenait
(1910, p. 637) que: «les caractéres des espeéces devront étre groupés aussi en
caracteres de filiation et caractéres d’adaptation. En plus, on doit hiérarchiser les
caractéres suivant leur ancienneté relative et le role qu’ils jouent dans la biologie
de chaque forme. Ce n’est qu’ensuite qu’on peut établir une classification
réellement naturelle». Ainsi, dans ses travaux isopodologiques RACOVITZA a
essay¢ toujours de procéder selon ces principes (maintenant devenus classiques pour la
systématique phylogénétique) méme s’il reconnaissait les difficultés inhérentes de
cette approche. Par exemple, il écrivait en 1912 (p. 224): «dans la plupart des cas
nous ne savons pas si les caractéres décrits ou figurés par les auteurs sont des
caractéres de filiation ou des caractéres de convergence». En fin de compte il arrive
a la conclusion que: «...la taxonomie est, pour qui veut réfléchir, une des
disciplines biologiques les plus synthétiques» (RACOVITZA, 1920, p. 62).

Un de nos maitres, le Professeur CONSTANTIN MOTAS, affirmait que
le meilleur hommage qu’on peut rendre a un savant est celui de continuer son
ceuvre. Ainsi, par nos recherches sur les problémes de la phylogénie des
Malacostracés nous essayons de rendre hommage & EMILE G. RACOVITZA,
fondateur de I’Institut de Spéologie, ou nous avons travaillé pendant une partie de
notre vie scientifique.

1.2. LES PROBLEMES DE LA SYSTEMATIQUE
PHYLOGENETIQUE DES MALACOSTRACES

Les Malacostracés, c’est-a-dire la Classe Malacostraca ou Malacostracea,
nommée aussi Crustacés supérieurs, constitue le plus grand groupe de Crustacés.
En considérant les espéces actuellement connues GRUNER (1993) a approximé le
nombre des Malacostracés a 27.700 espéces, tandis que BRUSCA & BRUSCA, dans
un comptage plus récent (2002) estiment que le nombre des espéces appartenant a
la Malacostraca serait d’environs 40.200 espéeces.

Les bases des connaissances sur la morphologie et la classification de cette
unité¢ taxonomique majeure ont ét€ mises en place dés 1909 par le carcinologiste
anglais W. T. CALMAN. Malgré I’existence d’un trés grand nombre d’études sur les
caractéres morphologiques des Malacostracés ainsi que sur leurs phylogénie et
leurs classification, voir méme des analyses cladistiques sur 1’ensemble du groupe
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des Malacostracés ou bien sur ses sous-groupes (PIRES, 1987; WAGNER, 1994; WILLS,
1998; SCHRAM & HOF, 1998; KOBUSCH, 1999; RICHTER & SCHOLTZ, 2001; SPEARS
et al., 2005; POORE, 2005; JENNER et al., 2009; WILLS et al., 2009; WILSON, 2009), il
reste encore beaucoup de problémes non clairement résolues, sur lesquels persistent
des opinions nettement contradictoires et qui font I’objet de vifs débats.

Actuellement beaucoup de systématiciens considérent qu’un taxon valide devrait
&tre monophylétique dans le sens préconisé par HENNIG (1950, 1982), c¢’est-a-dire
un tel groupe devrait comprendre une espéce ancestrale et tous ses descendants. Par
conséquence la définition d’un taxon dépend de I’hypothése de sa monophylie,
c’est-a-dire des groupes qu’on considére dérivés de I’ancétre commun, donc qui
doivent étre inclus dans le taxon. Malgré les nombreuses définitions proposées
pour la classe des Malacostraca Latreille, 1802, la monophylie de ce taxon est
congue d’une manicére diverse. Dans ce qui suit nous présentons les vues
alternatives, résumées aussi d’une maniére synoptique dans le Tableau n° 1.

La majorité des auteurs, en commengant avec CLAUS (1888), considérent les
Phyllocarida Packard, 1879 (Ord. Leptostraca — Claus, 1880), comme inclus dans
la classe des Malacostraca. Dautres auteurs, acceptant une ancienne opinion de
MILNE-EDWARDS, sont d’avis que les Phyllocarida ne sont pas des Malacostraca
mais des Phyllopoda.

Considérant les Phyllocarida dans la classe des Malacostraca, pour inclure
tous les autres Malacostracés, GROBBEN, en 1892, a institué le taxon Eumalacostraca.
Par la suite on a considéré que les Eumalacostraca représentaient le groupe-frére
des Phyllocarida comprenant les Hoplocarida, les Syncarida, les Eucarida et les
Peracarida. En étudiant des formes fossiles, SCHRAM (1969, 1973) a suggéré que
les Hoplocarida sont dérivés des Leptostracés et constituent un groupe distinct, par
rapport aux FEumalacostracés. Donc cet auteur exclut de la sous-classe des
Eumalacostraca les Hoplocarida et considere que la classe des Malacostraca est formée
par trois sous-classes distinctes, Phyllocarida, Hoplocarida et Eumalacostraca.

Tableau 1

Opinions divergentes des carcinologistes sur la position et/ou la structure systématique des unités
taxonomiques majeures des Malacostraca

Unité taxonomique Position et/ou structure Auteurs
systématique
Malacostraca Latreille, a— Sous-classe ou classe avec 2 Calman, 1909; Hessler, 1983;
1806 séries ou sous-classes: Gruner, 1993; Moura &

Phyllocarida et Eumalacostraca. ~ Christoffersen, 1996; Schminke
in Westheide & Rieger, 1996;
Ax, 1999; Richter & Scholtz,
2001; Brusca & Brusca 2002.

b — 3 Sous-classes: Schram, 1978, 1981;
Phyllocarida, Hoplocarida et McLaughlin, 1980; Bowman &
Eumalacostraca. Abele, 1982; Kunze, 1983;
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¢ — 2 Sous-classes:
Hoplocarida et
Eumalacostraca.

d — Sans considérer des sous-
classes, mais comprenant les
super-ordres (divisions):
Phyllocarida, Hoplocarida,
Syncarida, Eucarida, Peracarida
(avec ou sans Pancarida).

Dahl, 1983; Ahyong, 1997;
Martin & Davis, 2001; Forest,
2004.

Schram, 1986.

Siewing, 1963; Kaestner, 1967,
Fryer, 1965; Crome & Gruner,
1969.

Phyllocarida Packard,
1879, ordre Leptostraca
(Claus, 1880)

a — Incluse dans la sous-classe
(ou la classe) des Malacostraca.

b — Considérée comme
appartenant a la classe des
Phyllopoda Latreille, 1825
et non pas au Malacostraca.

Calman, 1909; Kaestner, 1967,
Cannon, 1960 ; Siewing, 1963;
Fryer, 1965; Crome & Gruner,
1969; Schram, 1978, 1981,
McLaughlin, 1980; Rolfe,1981;
Bowman & Abele,1982; Hessler,
1983; Dahl, 1983, 1987; Gruner,
1993; Schminke in Westheide &
Rieger, 1996; Moura &
Christoffersen, 1996; Ax, 1999;
Spears & Abele, 1999; Martin &
Davis, 2001; Richter & Scholtz,
2001; Walker-Smith & Poore,
2001; Brusca & Brusca, 2002;
Forest, 2004; Jenner et al., 2009;
Wills et al., 2009.

Schram, 1986; Wheeler, 1997;
Wills, 1998.

Eumalacostraca Grobben,
1892

a — Considérée comme serie,
sous-classe ou infra-classe
avec les divisions ou super-
ordres: Hoplocarida,
Syncarida, Eucarida et
Peracarida.

b — Considérée dans un sens
restreint: Hoplocarida exclue.

¢ — Considérée dans un sens
plus restreint: Hoplocarida et
Syncarida exclues.

Calman, 1909; Gruner, 1993;
Schminke in Westheide & Rieger,
1996; Brusca & Brusca, 2002.

Schram, 1981,1984,1986;
McLaughlin, 1980; Bowman &
Abele, 1982; Dahl, 1983; Martin
& Davis, 2001; Forest, 2004.

Serban, 1972.
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Hoplocarida Calman, 1904,
ordre Stomatopoda
(Latreille, 1817)

a — Division, cohorte ou
super-ordre dans la série (ou
sous-classe) des
Eumalacostraca.

b — Considérée comme sous-
classe séparée.

¢ — Stomatopoda, considérée
groupe-frére des Eucarida.

Calman, 1909; Hessler, 1983;
Gruner, 1993; Schminke in
Westheide & Rieger, 1996;
Wills, 1998; Ax, 1999; Richter
& Scholtz, 2001; Brusca &
Brusca, 2002.

Schram, 1978, 1981,1986;
McLaughlin, 1980; Bowman &
Abele, 1982; Kunze, 1983;
Dahl, 1983; Ahyyong, 1997;
Martin & Davis, 2001; Forest,
2004.

Wheeler, 1997; Schram & Hof,
1998; Lange & Schram, 1999.

Caridoida Hessler, 1983

a — Cohorte, groupe-frére de
Hoplocarida.

b — Synonyme
d’Eumalacostraca s.str.

Gruner, 1993; Ax, 1999; Richter
& Scholtz, 2001.

Voir Eumalacostraca — b.

Syncarida Packard, 1885

a — Division ou super-ordre,
avec 2 ordres: Anaspidacea
Calman, 1904 et
Bathynellacea Chapuis,1915.

b — Avec 3 orders:
Anaspidacea Calman, 1904,
Stygocaridacea Nood, 1965,
Bathynellacea Chappuis,
1915.

¢ — Avec 2 ordres:
Anaspidacea Calman,1904 et
Stygocaridacea Nood, 1965,
Bathynellacea exclu.

d — Taxon non considéré.

Siewing, 1959, 1963; Fryer,
1965; Noodt, 1965 ; Schminke,
1975 ; Bowman & Abele, 1982;
Gruner, 1993; Coineau, 1996;
Sminke in Westheide & Rieger,
1996; Ax,1999; Martin & Davis,
2001; Brusca & Brusca, 2002;
Forest, 2004.

Nood, 1970, 1977; Crome &
Gruner, 1969; McLaughlin,
1980; Kobusch, 1999.

Serban, 1972.

Wheeler, 1998; Schram & Hof,
1998; Jenner et al., 2009; Wills
et al.,2009.

Podophallocarida Serban,
1970

a — Super-ordre, pour I’ordre
Bathynellacea Chappuis,
1915.

b — Taxon non accepté.

Serban, 1970, 1972.

Schminke, 1981.




92

Ionel Tabacaru, Dan L. Danielopol

Podophthalma Leach, 1815

a — Taxon nom rétabli comme
super-ordre pour inclure
Stomatopoda, Anaspidacea,
Eucarida, Mysidacea et
Cumacea.

b — Taxon, généralement non
accepté.

Mayrat & Saint Laurent, 1996;
Casanova, 1993.

Un grand nombre d’auteurs.

Xenomacarida Richter,
1994

a — Institué comme groupe-
frére des Decapoda, incluant
Syncarida, Euphausiacea,
Pancarida et Peracarida.

b — Taxon non considéré par
d’autre auteurs.

Richter, 1994; Ax, 1999; Richter
& Scholtz, 2001.

Peracarida Calman, 1904

a — Super-ordre, considéré
taxon monophylétique.

b — Non accepté comme taxon
monophylétique.

Calman, 1909; Siewing, 1958,
1963; Kaestner, 1959; Fryer,
1965; Crome & Gruner, 1969,
McLaughlin, 1980; Bowman &
Abele, 1982; Hessler, 1983;
Pires, 1987; Gruner, 1993;
Sminke in Westheide & Rieger,
1996; Kobusch, 1999; Ax, 1999;
Martin & Davis, 2001; Richter
& Scholtz, 2001; Brusca &
Brusca, 2002; Forest, 2004;
Poore, 2005; Wills et al., 2009.

Schram, 1981, 1984, 1986;
Watling, 1983, 1999; Mayrat &
Saint Laurent, 1996.

Pancarida Siewing, 1958

a — Super-ordre, institué pour
I’ordre Thermosbaenacea.

b — Taxon non accepté,
considérant 1’ordre
Thermosbaenacea inclus dans
le super-ordre Peracarida.

¢ — Taxon non accepté
considérant 1’ordre
Thermosbaenacea dans le
super-ordre Brachycarida.

Siewing, 1958, 1963; Kaestner,
1959; Crome & Gruner,1969;
Bowman & Abele, 1982; Pires,
1987; Gruner, 1993; Sminke in
Westheide & Rieger, 1996; Boutin,
1998; Kobusch, 1999; Ax, 1999;
Richter & Scholtz, 2001.

Fryer, 1965; McLaughlin, 1980;
Wagner, 1994; Monod & Cals,
1998; Martin & Davis, 2001;
Brusca & Brusca, 2002; Forest,
2004; Poore, 2005.

Schram, 1981; Watling, 1983,
1999.
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Brachycarida Schram,
1981

a — Cohorte ou super-ordre,
incluant Thermosbaenacea,
Spelacogriphacea,
Tanaidacea, Cumacea.

b — Taxon non accepté par
d’autres auteurs.

Schram, 1981; Watling, 1983,
1999.

Edriophthalma Leach,
1814

a — Taxon rétabli pour inclure
Isopoda et Amphipoda.

b — Taxon non accepté par
d’autres auteurs

Schram, 1984.

Isopoda Latreille, 1917

a — Considéré ordre ou sous-
ordre, groupe-frére avec
Amphipoda.

b — Consider¢ ordre, groupe-
frére avec Tanaidacea.

¢ — Ordre, groupe-frére avec
Cumacea.

d — Consideré super-ordre,
groupe-frére avec
Brachycarida.

e — Considéré super-ordre,
groupe-frére avec Amphipoda
et Brachycarida.

Schram, 1981, 1984, 1986;
Wagner, 1994; Wills, 1998;
Schram & Hof, 1998; Lange &
Schram, 1999; Poore, 2005;
Jenner et al., 2009; Wills et al.,
2009.

Siewing, 1963; Fryer, 1965;
Hessler, 1983; Pires, 1987,
Gruner, 1993; Kobusch, 1999;
Richter & Scholtz, 2001.

Wirkner & Richter, 2009.

Watling, 1983.

Watling, 1999; Watling et al.,
2000.

Mysidacea Boas, 1883

a — Ordre dans le super-ordre
Peracarida, avec les sous-ordres
Lophogastrida et Mysida.

b — Taxon non accepté, car on
considére Mysida et
Lophogastrida ordres séparés.

¢ — On considére trois ordres
distincts: Lophogastrida,
Stygiomysida et Mysida.

d — Lophogastrida et Mysida
considerés dans le super-ordre
Eucarida.

Calman, 1909; Crome & Gruner,
1969; McLaughlin, 1980;
Bowman & Abele, 1982; Gruner,
1993; Schminke in Westheide &
Rieger, 1996; Nouvel et al.,
1999; Forest, 2004.

Sieg, 1983; Kobusch, 1999;
Martin & Davis, 2001; Richter
& Scholtz, 2001; Brusca &
Brusca, 2002.

Meland & Willassen, 2007.

Watling, 1983, 1999.
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Neocarida Ax, 1999

a — Taxon institué pour les
groupes-frére Peracarida et
Pancarida.

b — Taxon non considéré par
d’autres auteurs.

Ax, 1999; Richter & Scholtz, 2001.

Bochusacea Gutu & lliffe,
1998

a — Ordre dans le super-ordre
Peracarida.

b — Taxon non considéré par
d’autres auteurs.

Gutu & Iliffe, 1998; Gutu, 1998;
Jaume et al., 2006.

Cosinzeneacea Gutu, 1998

a — Institué comme ordre pour
inclure les sous-ordres
Spelacogriphacea et Mictacea
(partim).

b — Taxon non accepté par
d’autres auteurs.

Gutu, 1998.

Eucarida Calman, 1904

a — Super-ordre, incluant les
ordres Euphausiacea et
Decapoda.

b — Avec 3 ordres:
Euphausiacea,
Amphionidacea et Decapoda.

¢ — Avec 4 ordres:
Lophogastrida, Mysida,
Euphausiacea, Decapoda.

d — Taxon non accepté, car
Decapoda considéré groupe-
frére de Xenommacarida
(Syncarida + Euphausiacea +
Neocarida).

Calman, 1909; Siewing, 1956,
1963; Fryer, 1965; Crome &
Gruner,1969; Forest, 2004.

McLaughlin, 1980; Bowman &
Abele, 1982; Cristoffersen,
1988 ; Gruner, 1993; Martin &
Davis, 2001; Brusca & Brusca,
2002; Wills et al. 2009.

Watling, 1983, 1999.

Ax, 1999; Richter & Scholtz,
2001.

Considérant les Hoplocarida inclus dans les Eumalacostraca, pour réunire

tous les autres Eumalacostracés, HESSLER (1983) a institué, comme groupe-frére de
Hoplocarida, le taxon Caridoida (cf. Tableau 1). Par contre pour ceux qui sont d’avis
que les Hoplocarida représente un taxon séparé des Eumalacostraca le taxon Caridoida
est synonyme d’Eumalacostraca s. str. Enfin, d’autres auteurs (cf. Tableau 1) n’utilisent
pas le concept d’un taxon nommé Eumalacostraca en considérant la classe des
Malacostraca comme constituée par plusieurs divisions ou super-ordres:
Phyllocarida Packard, 1879, Hoplocarida Calman, 1904, Syncarida Packard, 1885,
Eucarida Calman, 1904 et Peracarida Calman, 1904 (avec ou non les Pancarida
Siewing, 1958).
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11 faut aussi remarquer, en ce qui concerne les Phyllocarida et les Hoplocarida,
que SCHRAM & HOF (1998) et LANGE & SCHRAM (1999) dans leurs analyses
phylogénétiques présentent des résultats contradictoires et méme différents des
opinions soutenues antérieurement par SCHRAM (1978, 1981, 1984, 1986): Phyllocarida
dans les Phyllopoda ou dans les Malacostraca; Hoplocarida proche des Eucarida,
des Peracarida, ou des Syncarida. IIs expliquent ces opinions différentes par les données
diverses utilisées dans les matrices.

11 est évident que le résultat d’une analyse cladistique dépend des caractéres avec
lesquels on construit la matrice des données, ainsi que de la méthode d’analyse
phylogénétique utilisée (cf. DARLU & TASSY, 1993). Toutefois nous pensons que
les opinions contradictoires concernant la phylogénie et la classification des
Malacostracés présentées ci-dessus sont surtout dues aux deux grands problémes de
la reconstruction phylogénétique qu’on rencontre souvent dans les publications que
nous avons consultées: (1) la difficulté de préciser la direction de 1’évolution de
certains caractéres morphologiques, essentiels pour une reconstruction phylogénétique
fiable; (2) I’existence dans beaucoup de cas des évolutions morphologiques paralléles
menant a des traits morphologiques homéomorphes.

Par exemple pour CALMAN (1909), SIEWING (1963), HESSLER (1983) et beaucoup
d’autres auteurs la carapace représente un caractere primitif des Malacostracés, et
dans ce cas a eu lieu une évolution dans le sens de sa réduction et méme
disparition. Par contre pour d’autres auteurs, comme MAYRAT & SAINT LAURENT
(1996), I’absence de la carapace est la condition ancestrale des Malacostracés et
une évolution a eu lieu dans le sens de I’apparition et le développement d’une
carapace. Si on prend le cas des structures oculaires, on rencontre des divergences
d’opinion semblables. On a mis en doute la polarité dans 1’évolution des deux
caractéres considérés importants pour la classification des Malacostraca. Ces
caractéres ont été essentiels dans la division proposée par LEACH et acceptée par
MILNE EDWARDS, en Podophthalma et Edriophthalma, et aussi dans la définition
du faciés caridoide. La majorité des auteurs ayant étudié ce probléme sont d’avis
que les pédoncules oculaires sont primitifs, tandis que les yeux sessiles sont dérivés
des premiers. Par contre BOWMAN (1984) propose exactement la solution contraire,
les yeux sessiles seraient primitifs et les yeux pédonculés dérivés.

3. MATERIEL ET METHODES

3.1. ANALYSE DES CARACTERES

Pour réaliser notre analyse phylogénétique nous avons consulté une tres
ample bibliographie et surtout nous avons considéré les caracteres utilisés dans les
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analyses phylogénétiques publiées par: SCHMINKE (1975), WATLING (1981, 1983,
1999), HESSLER (1983), SCHRAM (1984, 1986), PIRES (1987), CHRISTOFFERSEN
(1988), SCHRAM & HOF (1989), WAGELE (1989), BRUSCA & WILSON (1991),
WAGNER (1994), COINEAU (1996), TABACARU & DANIELOPOL (1996A, 1996B),
MOURA & CHRISTOFFERSEN (1997), WILLS (1998), AX (1999), TABACARU &
DANIELOPOL (1999), KOBUSCH (1999), WATLING et al. (2000), RICHTER &
SCHOLTZ (2001), POORE (2005), JENNER et al. (2009), WILLS et al. (2009),
WILSON (2009).

Pour vérifier 1’état de certains caractéres dans les différents ordres nous avons
examiné un trés riche matériel provenant de nos collections ou mis a notre
disposition par différents collegues.

Comme on s’est propos¢ de réaliser une analyse phylogénétique dans le sens
de la conception de W. HENNIG, et non une analyse phénétique, nous n’avons pas
vu la nécessité a utiliser dans la matrice le plus grand nombre possible de
caractéres. Au contraire nous nous somme efforcés a faire un choix minutieux des
caractéres. Nous avons essayé d’utiliser dans notre analyse des caractéres dont
I’état est bien connu dans tous les ordres des Malacostracés et autant que possible
ne posent pas de problémes concernant 1’évolution a I’intérieur des ordres. Aussi
nous avons évité d’utiliser des caractéres qui nous semble étre le résultat évident
d’évolutions convergentes et ne peuvent pas avoir une importance dans la
reconstruction de la phylogénie. Ainsi, nous avons utilis¢é des caractéres qui
considérés dans I’ensemble des Malacostracés présentent des évolutions paralleles
mais pour certains groupes-fréres sont avec toute probabilité des synapomorphies.

Nous avons décidé a utiliser seulement des caractéres a état binaire, 0, 1.
Suivant VAUPEL KLEIN (2009) ce codage a des avantages par rapport au systéme
du codage des caractéres représentés par plusieurs états morphologiques. Selon
VAUPEL KLEIN (2009, p. 744-745) le codage binaire, recommandé aussi par
HENNIG (1982), permets une reconstruction cladistique équilibrée tandis que
I’utilisation des caractéres multi-états en méme temps que des caractéres a état
binaire peut donner une importance plus grande aux premiers et ainsi le résultant
final de I’analyse cladistique peut étre faussé en faveur des traits multi-états. Enfin
il faut mentionner que les traits absents dans certains groupes on été¢ codé dans la
matrice avec un «—». Pour chaque trait morphologique utilisé les deux descriptions
alternatives seront données (voir chapitre suivant).

KOBUSCH (1999) a essayé d’utiliser pour une analyse phylogénétique
des Peracarida surtout les caractéres de I’estomac, aprés avoir fait des recherches
détaillées sur cet organe. Nous avons examiné 1’estomac chez beaucoup de groupes
de Malacostracés mais nous avons décidé de renoncer a utiliser dans notre analyse
des caractéres concernant 1’estomac car surtout dans les grands groupes on ne peut
pas préciser les synapomorphies. Par exemple, POORE (2005) considére que
le superomedianum manque chez les Isopodes tandis que WILSON (2009) d’apres
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KOBUSCH (1999) et d’aprés ses propres observations aftfirme que le superomedianum
existe chez les Isopodes. En effet le superomedianum manque chez les Asellota, les
Anthuridea, et certains Flabellifera (Cirolanidae, Serolidae, Aegeridae) ainsi que
chez les Crinocheta parmi les Oniscidea, mais il existe chez d’autres groupes
d’Isopodes (TABACARU & PLATVOET, 2000, TABACARU & GIURGINCA, 2003a,
2003Db).

Nous avons accordé une grande attention en ce qui concerne 1’introduction
des caractéres dans la matrice car on rencontre souvent dans les matrices
d’autres spécialistes des inadvertances évidentes. Voici quelques exemples:
carapace absente chez les Cumacea (WAGNER, 1994, car. 7 (1)); la carapace
recouvre le thorax jusqu’au thoracomére 8 chez les Anaspidacea, car. 22 (0);
thoracopodes 4-8 avec exopodites chez les Amphipoda, car 34 (0); branchies
épipodiales respiratoires chez les thoracopodes des Thermosbaenacea, car. 37 (0);
exopodites respiratoires chez les thoracopodes chez Mictacea, car. 38 (1)
(KoBUSCH, 1999); bouclier céphalothoracique incluant le premier thoracomere
chez les Bathynellacea, car. 2 (1); antenne 1 avec le rameau externe et celui interne
multiarticulés (plus de 20 articles) chez les Isopodes, car. 12 et 13 (POORE, 2005);
fusion du telson avec le pléonite chez les Leptostraca (WILLS et al., 2009,
car. 130).

Pour ’analyse cladistique nous utilisons la procédure de parcimonie pour la
recherche de ’arbre le plus court, ¢’est-a-dire comptant le minimum de pas et/ou
de transformations sur I’arbre tel qu’elle est implémenté dans le logiciel PAUP
(Phylogenetic Analysis Using Parsimony), la version 4.10 développée par D.
SWOFFORD (1998). Parmi les modéles de parcimonie utilisés dans les analyses
cladistiques, nous avons choisi la Parcimonie de Wagner ou les transformations des
caracteres sont réversibles, c’est-a-dire il n’y a pas de contrainte dans une direction
précise de la transformation des caractéres (cf. DARLU & TASSY, 1993). La
recherche de I’arbre le plus parcimonieux a été ensuite faite par I’algorithme exact
branch and bound implémenté aussi dans PAUP. Ce dernier algorithme permet une
recherche exhaustive de la meilleure solution cladistique (le calcul d’un arbre
approchant de prés I’arbre minimal réel. Comme le montrent DARLU & TASSY
(1993, p. 82) «l’originalit¢ de la technique du branch and bound est que la
recherche exhaustive est contr6lée en référence a un arbre donné, éventuellement
pris au hasard, ou calculé par l’algorithme de Wagner...». Les contraintes
topologiques imposées par ces modéles n’ont pas été utilisées évitant ainsi toute
intervention sur le calcul interne fait par ce logiciel.

L’aspect graphique de 1’arbre cladistique dans la Figure 1 a été réalisé avec le
logiciel TreeView (PAGE, 1996).
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3.2. TAXONS, CARACTERES MORPHOLOGIQUES UTILISES

Pour la présente analyse cladistique nous avons utilisé 17 taxons représentant les
ordres de la classe Malacostraca, considérés par nous comme groupes monophyletiques:

1 — Leptostraca Claus, 1880; 2 — Stomatopoda Latreille, 1817; 3 — Bathynellacea
Chapuis, 1915; 4 — Anaspidacea Calman, 1904; 5— Euphausiacea Dana, 1852; 6 —
Decapoda Latreille, 1802; 7 — Amphionidacea Williamson, 1973; 8 — Lophogastrida
Sars 1870; 9 — Mysida Haworth, 1825; 10— Thermosbaenacea Monod, 1927; 11—
Amphipoda Latreille, 1816; 12 —Isopoda Latreille, 1817; 13 — Cumacea Krayer,
1846; 14 —Tanaidacea Dana, 1849; 15 — Spelacogriphacea Gordon, 1957; 16 —
Mictacea Bowman, Garner, Hessler, Iliffe & Sanders, 1985; 17 — Bochusacea
Gutu & Iliffe, 1998.

En ce qui suit nous présentons la liste des 68 caractéres morphologiques
exprimés en alternative binaire. A partir de ces donnés nous allons construire la
matrice nécessaire pour 1’analyse cladistique:

1. Carapace bivalve — [sans carapace ou s’il existe une carapace elle est univalve].

2. Muscle adducteur des deux valves de la carapace — [sans muscle adducteur].

3. Maxillule avec le palpe trés long, a role de nettoyer la carapace et les
péreiopodes — [palpe de la maxillule court ou méme disparut].

4. L’antennule présente du c6té externe une écaille mobile — [antennule sans
écaille mobile du co6té externe].

5. Disparition du 7° pléomere, apode, par la fusion avec le 6° pléomere —
[pléon avec 7 pléomeres].

6. Thoracopodes sténopodes — [thoracopodes foliacés].

7. Les appendices du 6° pléomere deviennent des uropodes — [pas d’uropodes].

8. Antennule triflagellée — [antennule biflagellée ou uniflagellée].

9. Thoracopodes nettement différenciés: les thoracopodes 1-5 uniramés,
sous-chéliformes avec épipodites branchiales et les thoracopodes 6—8 biramés
locomoteurs, sans épipodites — [sans une telle division des thoracopodes].

10. Pléopodes avec les exopodites modifiés en dendrobranchies — [pléopodes
sans dendrobranchies].

11. Le pétasma est constitué par I’endopodite du 1° pléopode et I’exopodite
du 2° pléopode — [le pétasma, s’il existe, est constitué par les endopodites des
pléopodes 1 et 2 ].

12. Absence d’un rostre articulé, mobile — [présence d’un rostre articulé, mobile].

13. Antenne avec écaille uniarticulée — [antenne avec écaille biarticulée ayant
un article basal].

14. Thoracopode 8 réduit et chez le male transformé en organe copulateur —
[le thoracopode 8 n’est pas transformé en organe copulateur].

15. Le pléonite 6 fusionné avec le telson, formant un pléotelson — [six
pléonites et telson distincts].
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16. Pléopodes 3—5 absents — [pléopodes 3—5 présents].

17. Plépodes uniramés — [pléopodes biramés].

18. Les rames furcales disparues — [telson ou pléotelson ayant deux rames
furcales].

19. Thoracopodes avec protopodite a 2 articles (coxa et basis) et endopodite a
5 articles — [thoracopodes avec protopodite a 3 articles (précoxa, coxa et basis) et
endopodite a 3—4 articles].

20. Premier thoracomeére toujours soudé au céphalon formant un céphalotorax —
[pas de céphalotorax].

21. Premier thoracopode toujours modifié — [premier thoracopode n’est pas
modifié].

22. Antennule avec statocyste dans [Darticle basal — [antennule sans
statocyste].

23. Développement direct — [développement avec stades larvaires libres].

24. Présence d’une carapace dorsale univalve, expansion de la région
protocéphalique, au-dessus de péréiomeéres — [sans carapace univalve au-dessus
des péréiomeres].

25. Carapace trés longue recouvrant dorsalement 7-8 thoracomeéres —
[carapace courte ne recouvrant tout au plus 3 ou 4 thoracomeéres
(exceptionnellement 6 chez les Cumacea)].

26. Céphalothorax formé par le céphalon soudé avec 7-8 thoracomeéres —
[céphalothorax formé par le céphalon soudé avec au maximum 3 thoracomeres].

27. Carapace soudée a tous les thoracomeres — [s’il existe une carapace,
celle-ci n’est jamais soudée a tous les thoracomeéres].

28. Exopodites des pléopodes a nombre réduit d’articles — [exopodites des
pléopodes multiarticulés, flagelliformes].

29. Excrétion réalisée par glandes antennaires — [glandes antennaires
absentes].

30. Telson terminé en pointe, flanqué de deux languettes latérales articulées —
[le telson n’est pas flanqué de deux languettes latérales].

31. Maxille a exopodite modifié en scaphognathite — [maxille sans
scaphognathite].

32. Les trois premiéres paires de thoracopodes modifiées en maxillipédes —
[les trois paires de thoracopodes non modifiées en maxillipedes].

33. La carapace recouvre les bases des thoracopodes, formant une chambre
respiratoire a I’intérieur de laquelle les scaphognathites produisent un courant
d’eau [sans chambre respiratoire avec scaphognathite].

34. Premier pléopode chez la femelle trés prolongé, formant une poche
incubatrice — [premier pléopode sans poche incubatrice].
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35. Mandibule dépourvue de palpe — [mandibule avec palpe].

36. Lacinia mobilis toujours présente sur la mandibule gauche chez 1’adulte —
[lacinia mobilis absente chez les adultes].

37. Les juvéniles éclosent a un stade pendant lequel les derniers thoracopodes
ne sont pas encore développés (mancas) — [les juvéniles éclosent avec 8 paires de
thoracopodes].

38. Oeufs incubés dans un marsupium dorsal sous la carapace — [les ceufs ne
sont pas incubés dans un marsupium dorsal].

39. A I’éclosion les juvéniles ont 6 paires de thoracopodes — [a 1’éclosion les
juveniles ont 7 ou 8 paires de thoracopodes].

40. Oeufs incubés dans un marsupium sousthoracique, formé par les
oostégites — [sans oostégites].

41. Labre avec une dent postérieure — [labre sans dent postérieure].

42. Carapace avec prolongements branchiostegales — [carapace sans
prolongements branchiostegales].

43. Thoracopodes avec articulation intrabasale — [thoracopodes sans articulation
intrabasale].

44. Thoracopodes 2—7 (parfois aussi le thoracopode 8) présentent des épipodites
ramifiés, arborescents a fonction respiratoire — [thoracopodes 2—7 sans épipodites
ramifiés].

45. Oostégites des thoracopodes 8 et parfois des thoracopodes 2 et/ou 7
absentes — [7 paires d oostégites, toujours présentes sur les thoracopodes 2-8].

46. Maxilles avec palpe vestigial ou absent — [maxilles avec palpe bien
développé].

47. Exopodites des thoracopodes toujours absents chez les thoracopodes 1 et 8
(parfois absent aussi chez d’autres thoracopodes ou chez tous les thoracopodes) —
[exopodites présents sur les toracopodes 1-8].

48. Uropodes, a rames styliformes, ne formant pas un éventail avec le telson —
[uropodes aux rames aplaties et foliacées, formant avec le telson un éventail caudal].

49. Maxillipedes avec les coxopodites soudés et sans rétinacles — [maxillipedes
distincts et avec rétinacles].

50. Le pléon est divisé en metasome (ou pléosome) forme par 3 segments,
avec pléopodes et urosome formé aussi par 3 segments avec uropodes — [pléon non
divisé en metasome et urosome].

51. A partir du péréiopode 2 (gnathopode 2) jusqu’au péréiopode 4, parfois
aussi le 5, existent des épipodites respiratoires a position médiale — [épipodites
respiratoires, si elles existent, n’ont jamais une position médiale].

52. Thoracopodes toujours sans épipodites respiratoires — [thoracopodes avec
épipodites respiratoires].
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53. Excrétion réalisée par glandes maxillaires — [glandes maxillaires absentes].

54. Entre les pontes les femelles perdent les oostégites — [les oostégites sont
toujours présentes chez les femelles adultes].

55. Embryon courbé dorsalement — [embryon courbé du coté ventral].

56. Pléopodes biramés lamellaires, a fonction respiratoire — [sans pleopodes
lamelaires a fonction respiratoire].

57. Ceeur étendu dans la partie postérieure du thorax et dans le pléon — [cceur
primitif, trés long ou limité au thorax].

58. Antennule a un seul flagelle — [antennule a 2 ou 3 flagelles, ou a flagelle
accessoire parfois réduit].

59. Mue en deux phases — [sans mue en deux phases].

60. Epipodite du maxillipéde a roéle respiratoire fonctionnant comme une
branchie — [épipodite du maxillipéde ne pas jouant le roéle d’une branchie].

61. Carapace a pseudorostrum — [carapace sans pseudorostrum].

62. Epipodite du maxillipéde transformé en appareil branchial, formé par une
partic siphonale et une lame portant des éléments branchiaux [épipodite du
maxillipéde non transformé en appareil branchial complexe].

63. La 2° paire de thoracopodes transformée en chélipedes — [la deuxiéme
paire de thoracopodes n’est pas transformée en chélipedes].

64. Les péréiopodes 4—6 avec exopodites respiratoires — [péréiopodes sans
exopodites respiratoires].

65. Maxillule sans palpe — [maxillule avec palpe].

66. Maxillipede sans épipodite — [maxillipéde avec épipodite].

67. Paragnathes avec un long processus filiforme [paragnathes sans processus
filiforme].

68. Oostégites situées sur le coté postéro-médial des coxa, pourvues de soies —
[oostégites situées sur le coté médial des coxa].

4. MATRICE ET CLADOGRAMME

Le Tableau 2 constitue la base de données (la matrice) avec les 17 taxons et
68 caractéres, a partir de laquelle le logiciel PAUP a calculé le cladogramme avec
la solution la plus parcimonieuse. Il faut mentionner que sur les 68 caracteres, 31
traits ont été non informatifs. A partir des 37 unités informatives un seul arbre
cladistique non enraciné a été trouvé par PAUP, ayant 101 pas de transformation
(step units, en anglais). La figure 1 présente cet arbre cladistique sur lequel les
synapomorphies et apomorphies des caractéres morphologiques sont mentionnés.
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Fig. 1. Cladogramme des principaux groupes des Malacostraca.
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5. DISCUSSION ET CONCLUSIONS

Dans notre analyse nous avons accepté comme prémisse la monophylie des
Malacostraca. Cette option est en accord avec les analyses morphologiques faites
par de nombreux carcinologistes (HESSLER, 1983; WAGELE, 1992, AX, 1999,
RICHTER & SCHOLTZ, 2001). Le premier probléme qui se pose concernant la
phylogénie des Malacostraca est la position des Leptostraca. Ce dernier groupe
présente des caractéres remarquables les séparant des autres Malacostracés:
carapace bivalve avec muscle adducteur, thoracopodes foliacés, pléon avec sept
somites, absence des uropodes. Mais prenant en considération la présence des
autapomorphies essentielles des Malacostraca, comme le tagmosis (5+8+7+telson)
et la position des gonopores (sur le thoracomére 6 chez le male et sur le
thoracomeére 8 chez la femelle), on est en général d’accord que les Leptostraca sont
des Malacostracés.

A notre avis, les Eumalacostracés, en incluant les Hoplocarida, sont bien
définis par des caractéres qui les opposent au groupe-frére, les Leptostraca.
RICHTER et al. (2009) ont remarqué a juste titre la difficulté de préciser quelle est
la dichotomie basale des Eumalacostraca. Pour la majorité des auteurs (SIEWING,
1956, 1963; CROME & GRUNER, 1969; GRUNER, 1993; AX, 1999; RICHTER &
SCHOLTZ, 2001) le groupe des Hoplocarida est le clade qui se détache le premier,
tandis que d’autres spécialistes (WHEELER, 1997; SCHRAM & HOF, 1998; LANGE
& SCHRAM, 1999; JENNER et al., 2009; WILLS et al., 2009) présentent dans les
cladogrammes qui résultent de leurs analyses phylogénétiques, les Bathynellacea
comme le premier clade détaché. Mais si on accepte ce point de vue, alors la
monophylie du Super-Ordre des Syncarida est mise en doute car dans ces
cladogrammes ce groupe apparait paraphylétique. Il faut remarquer que, en général,
on a considéré les Syncarides un taxon monophylétique, a ’intérieur duquel les
Bathynellacea représentent des Syncarides dégénérés, a cause de leur taille réduite
et leur mode de vie adapté aux espaces interstitiels. On a méme précisé qu’il n’y a
pas de raison majeure pour démembrer le grand groupe des Syncarides (MAYRAT
& SAINT LAURENT, 1996). Cependant SERBAN (1970), aprés des études
minutieuses sur les Bathynella de Roumanie arrive a la conclusion que 1’ordre des
Bathynellacea doit étre séparé des autres Syncarides dans un nouveau super-ordre
qu’il a nommé super-ordre Podophallocarida. Cette idée a été soutenue par
SERBAN, seul ou avec des collaborateurs, dans toute une série de publications, dont
la plus remarquable est son étude de morphologie comparée publiée en 1972.
SCHMINKE (1981) a contredit le bien fondé du super-ordre Podophallocarida a
partir de son modele évolutif nommé «Zoea Theory». Dans la conception de
SCHMINKE (1981) les Bathynellacea sont des Syncarides dont les caractéres
originaux de ce groupe ont résulté d’une part par un processus de développement
néoténique de ces Crustacés, d’autre part par leur adaptation au milieu souterrain
interstitiel. Ce point de vue a été en général adopté par des carcinologistes bien
connus comme SCHRAM (1986) et COINEAU (1996). Toutefois, il faut préciser
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qu’ultérieurement SCHMINKE (in WESTHEIDE & RIEGER, 1996) a soutenue que la
seule synapomorphie des Syncarida est représentée par la carapace limitée au céphalon,
c’est-a-dire par I’absence d’une carapace au-dessus des péréionites. D’autres auteurs
ont affirmé que les Syncarides n’ont jamais eu une carapace (DAHL, 1992) et que
I’absence de la carapace chez les Syncarides est une plésiomorphie (SCHRAM &
HOF, 1998). Ainsi, méme cette seule synapomorphie proposée par SCHMINKE est
bien contestée. Comme suite, dans des travaux plus récents (CAMACHO et al.,
2002; KNOPF et al., 2006) on peut remarquer un changement d’opinion avec la
tendance de prendre quand méme en considération le bien fondé de 1’opinion de
SERBAN sur I’existence d’un super-ordre Podophallocarida.

Les Bathynellacea et les Anaspidacea ont en commun certains caracteres
plésiomorphiques (absence de la carapace, thoracopodes 1-7 biramés, thoracopodes 1-7
avec épipodits respiratoires) qui persistent aussi chez d’autres Malacostracés.
Toutefois, dans ce qui suit nous montrons qu’il y a de nombreuses différences qui
opposent les Bathynellacés des Anaspidacés et qui sont ou bien des plesiomorphies
(p) ou des apomorphies (a):

Bathynellacea

— 8 thoracomeres libres, pas de céphalotorax (p);

— le 6° pléonite fusionné avec le telson, formant un pléotelson (a);

— le pléotelson a deux rames furcales (p);

— thoracopodes avec le protopodite a 3 articles (précoxa, coxa et basis) et
endopodite a 4 articles (p);

— premier thoracopode non modifié (p);

— thoracopode 8 réduit et chez le male transformé en organe copulateur (a);

— antennule sans statocyste (p);

— pleopodes 1 et 2 ne formant pas une pétasme (p);

— plépodes sans exopodites (a);

— pléopodes 3—5 absents (a);

—uropodes aux rames styliformes, sans former un éventail avec le telson (p);

— développement avec stades larvaires libres (a).

Anaspidacea

— 1 thoracomére toujours soudé au céphalon, formant un céphalotorax (a);

— 6 pléonites et telson distincts (p);

— les rames furcales disparues (a);

— thoracopodes avec le protopodite a 2 articles (précoxa absent) et endopodite
a 5 articles (a);

— premier thoracopode toujours modifié (a);

— le thoracopode 8 n’est pas transformé en organe copulateur (p);

— antennule avec statocyste dans ’article basal (a);

— presence d’un pétasma (a);



106 Ionel Tabacaru, Dan L. Danielopol 20

— pléopodes biramés, exopodites des pléopodes multiarticulés, flagelliformes (p);

— pléopodes 3-5 présents (p);

— uropodes aux rames aplaties et foliacées, formant avec le telson un éventail
caudal (a);

— développement direct (p).

Considérant I’absence des synapomorphies ainsi que les remarquables différences
entre les Bathynellacea et les Anaspidacea présentées ci-dessus nous pensons que le
taxon Syncarida ne peut pas étre maintenu pour inclure les deux ordres, Anaspidacea et
Bathynellacea. D’autre part, ce dernier groupe présente des caractéres (8 thoracomeéres
libres, présence du praccoxa et de I’endopodite a 4 articles, rames furcales) prouvant
qu’il est proche de I’ancétre des Eumalacostraca, et notre cladogramme (Fig. 1)
montre bien qu’il représente le premier clade de cette sous-classe. Donc nous
sommes d’accord avec SERBAN a considérer les Bathynellacea comme un super-
ordre séparé, Podophallocarida Serban, 1970.

La suivante dichotomie dans notre cladogramme (Fig. 1) est représentée par
la séparation des Hoplocarida. Comme les Hoplocarida présentent les caractéres
qui définissent les Eumalacostraca en les opposant au Phyllocarida (thoracopodes
sténopodes, disparition du 7° pléomére, apparition des uropodes), nous considérons
qu’ils doivent étre inclues dans cette sous-classe. Donc en ce qui concerne I’origine
des Hoplocarida nous ne partageons pas I’opinion selon laquelle les Hoplocarida
dérivent des Leptostracés séparément et distinctement des Eumalacostracés (cf.
SCHRAM, 1969, 1973, 1986) ni I’opinion selon laquelle ils ont une origine
indépendante provenant d’un «early malacostracan ancestral stock» (cf. KUNZE,
1983). Par contre nous sommes en accord avec 1’opinion selon laquelle les Hoplocarida
ont dérivés d’un «basal eumalacostracan stock» (cf. WATLING et al., 2000).

On a reconnu depuis longtemps que les Hoplocarida présentent de nombreux
caractéres remarquables qui donnent une position particuliére a ce groupe a
I’intéricur de la sous-classe des Eumalacostraca (rostre articulé et mobile, yeux
bilobés et avec une bande centrale d’ommatidies, antennule triflagellée, antenne a
grande écaille biarticulée, les thoracopodes 1-5 uniramés et sous-chéliformes, avec
épipodites branchiaux, thoracopodes 6—8 biramés et locomoteurs, sans épipodites,
2° paire de thoracopodes trés grandes et modifiée en pattes préhensiles,
thoracopodes 6—8 avec protopodite a 3 articles — précoxa, coxa et basis — et rame
interne a 4 articles, pléopodes avec les exopodites modifiés en dendrobranchies,
ceeur trés long qui s’étend tout au long du corps avec des osties et artéres disposés
par segment. Méme le rapport de la carapace avec le thorax semble étre différent
des aspects connus chez les autres Eumalacostraca. Chez les Hoplocarida les
premiers 4 thoracoméres sont courts et plus ou moins fusionnés entre eux. Une
carapace d’origine protocéphalique s’étends au-dessus de ces 4 thoracoméres mais
est en connexion partielle seulement avec le ler thoracomére (cf. CASANOVA, 1991,
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1993; CASANOVA et al., 2002; GRUNER, 1993; RICHTER & SCHOLTZ, 2001). 11 faut
quand méme remarquer qu’il est trés difficile a préciser 1’état plésiomorphe ou
apomorphe de ces caractéres.

En ce qui concerne les relations phylétiques des Hoplocarida avec les autres
Malacostraca on a soutenu au cours du temps des opinions trés contradictoires.
Ainsi, SCHRAM (1969, 1973, 1986) et KUNZE (1983) ont amplement argument¢ la
position isolée des Hoplocarida et leurs origine et évolution indépendante, ce qui a
déterminé de nombreux auteurs a considérer ce groupe dans une sous-classe
séparée (voir Tableau 1). Ultérieurement on a présenté 1’ordre Stomatopoda,
comme groupe-frére, ou bien avec les Eucarida (WHEELER, 1997; WILLS, 1998;
SCHRAM & HOF, 1998; LANGE & SCHRAM, 1999), ou avec certains Peracarida
(ScHRAM & HOF, 1998; LANGE & SCHRAM, 1999), ou avec une lignée Syncarida-
Eucarida (WATLING et al., 2000).

Dans notre cladogramme (Fig. 1) les Hoplocarida apparaissent comme
groupe-frére de toutes les autres Eumalacostraca (a I’exception des Bathynellacea),
donc séparés d’un ensemble constitué par les Syncarida (ou Anaspidacea) +
Neocarida + Eucarida. En effet, ce dernier ensemble représente le taxon que
HESSLER (1983) a nommé Caridoida, mais en excluant les Bathynellacea. Cette
position phylogénétique est similaire a celle attribuée au Stomatopoda dans le
cladogramme obtenue avec des données morphologiques par JENNER et al. (2009)
et WILLS et al. (2009). Nos conclusions sont donc en accord avec les opinions
soutenues par DAHL (1976, 1983, 1992) considérant que la carapace n’a pas existée
chez I’ancétre des Malacostracés. Les Bathynellacea, avec 8 thoracoméres libres et
le pléotelson pourvu des rames furcales, sont, en toute probabilité, les plus proches
de cet ancétre, car les Phyllocarida représentent une branche détachée trés tot de la
lignée souche des Malacostracés qui a évolué¢ indépendamment.

Les Hoplocarida se sont détachés, a notre avis, de la lignée des
Eumalacostraca et ont encore des caractéres primitifs mais aussi beaucoup des
caracteres originaux. Dans la branche principale des Eumalacostraca (c’est-a dire le
clade constituant le groupe-fréere des Hoplocarida), la premiére dichothomie
représente la séparation des Anaspidacea. En accord avec SERBAN (1972), nous
considérons les Anaspidacea comme le seul ordre actuel du super-ordre Syncarida.
Les Anaspidacea présentent certaines apomorphies qui caractérisent tout
I’ensemble Anaspidacea + Neocarida + Eucarida: thoracopodes sans precoxa et
avec I’endopodite a 5 articles, premier thoracomére toujours soudé au céphalon
formant un céphalothorax, premier thoracopode modifié tendant a devenir un
maxillipeéde. Nous n’avons pas trouvé des autoapomorphies pour les Anaspidacea
sauf peut-étre celle mentionée par SCHMINKE (1975): le thoracopode 8, sans
exopodite et sans épipodites, dirigé en opposition avec les autres thoracopodes,
c’est-a-dire avec la griffe orientée vers la face antérieure.

En ce concerne les relations phylétiques des Anaspidacea on a soutenu des
opinions trés différents. MAYART & SAINT LAURENT (1996) ont envisagé pour
inclure les ordres Anaspidacea, Stomatopoda, Eucarida, Mysidacea, Cumacea,
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Thermosbaenacea et Mictacea, un super-ordre avec ’ancien nom Podophthalma. A
notre avis un tel groupe est sans doute polyphylétique. Certains auteurs (SIEWING,
1956, 1959; SCHARM, 1984), tenant compte de la présence du pétasma et du
statocyste, rapprochent les Anaspidacea des Eucarida et surtout des Decapoda. On
a utilisé le nom de pétasma pour I’organe résulté de la modification du 2°
pléopopode ou des deux premiers pléopodes pour servir comme organe copulateur.
Mais, examinant la structure de cet organe dans les différents ordres ou il existe
(Stomatopoda, Anaspidacea, Euphausiacea, Decapoda, Isopoda) nous sommes
arrivés a la conclusion qu’on ne peut pas considérer qu’il s’agit de structures
homologues. D’ailleurs SCHARM (1986) a affirmé que le pétasma des Anaspidacea
n’est pas homologue avec le pétasma des Eucarida. Le statocyste, dans la classe
des Malacostraca, existe parfois dans I’article basal de I’antennule (Anaspidacea,
Decapoda) et parfois dans 1’endopodite de I’uropode (Mysida). Nous pensons que
le statocyste ne peut pas avoir une importance dans les reconstructions phylogénétiques.
A notre avis, les Anaspidacea, caractérisés par I’absence de la carapace et le
céphalotorax formé par un seul thoracomeére fusionné avec le céphalon, ne peuvent
pas étre le groupe-frére des Eucarida qui ont une carapace longue en connexion
avec tous les thoracomeres. Dans le cladogramme réalisé par JENNER et al. (2009)
et WILLS et al. (2009) avec des donnés morphologiques, les Anaspidacea
représentent le groupe-fréere de tout I’ensemble Peracarida (Thermosbaenacea
inclus) + Eucarida. Dans notre cladogramme les Anaspidacea représentent le
groupe-frére des Neocarida. Le développement direct, chez les Anaspidacea et les
Neocarida, est peut-&tre une plésiomorphie mais la fusion d’un thoracomeére avec le
céphalon est avec toute probabilité une apomorphie.

Le taxon Neocarida Ax, 1999 a été établi pour réunir comme goupe-frére
Pancarida et Peracarida. Le super-ordre Pancarida a été institué par SIEWING
(1958) pour isoler I’ordre Thermosbaenacea, et a été accepté par beaucoup
d’auteurs (voir Tableau 1). Le taxon Neocarida nous semble justifié car Pancarida
et Peracarida sont sans doute un groupe-frére qui est caractérisé par la présence du
lacinia mobilis sur la mandibule gauche. La valeur de ce caractére dans la
phylogénie a été mise en doute par différents auteurs (e.g. HESSLER & WATLING,
1999) mais RICHTER et al. (2002) ont précisé cette structure spéciale pour les
Peracarida (Thermosbaenacea inclus).

La position phylogénétique de 1’ordre Thermosbaenacea a fait 1’objet de
nombreuses discussions. MONOD & CALS (1999) ont examin¢ les différentes opinions
concernant la position de cet ordre: proche des Bathynellacea; proche des
Hoplocarida; entre Syncarida et Peracarida; dans le super-ordre séparé Pancarida;
dans le super-ordre Peracarida ou dans le super-ordre Brachycarida, si on considére
les Peracarida comme non monophylétique. Il s’agit sans doute d’un groupe présentant
un mosaique de caractéres qui rend difficile a préciser sa position phylogénétique.
Ainsi on peut remarquer les plesiomorphies: maxille avec palpe bien développé,
thoracopodes 1-8 avec exopodites, absence des oostégites, pléopode uniramé et les
pléopodes 3—5 absentes, embryon a courbure ventrale. Parmi les apomorphies a
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notre avis les plus importantes sont: maxillipede avec épipodite modifié pour servir
a la respiration, thoracopodes 2—8 sans épipodites, absence d’organes excréteurs,
stade manca avec seulement 6 thoracopodes, incubation dorsale sous la carapace.
WAGNER (1994) dans une monographie consacré au Thermosbaenacea conclu
comme résultat d’une analyse cladistique que les Thermosbaenacea sont des
Peracarides, notamment le groupe-frére des Mictacea ou des Speleogriphacea.
Mais il faut préciser que WAGNER n’a pas considéré dans son analyse ni
I’absence des oostégites et ni 1’incubation dans un marsupium dorsal sous la
carapace. Ces caractéres essentiels justifient, a notre avis, la séparation d’un super-
ordre Pancarida pour les Thermosbaenacea.

Le super-ordre Peracarida, institué par CALAMAN, a été largement accepté.
Dans leur étude Les Péracarides: un groupe controversé, HESSLER & WATLING
(1999), apres la présentation de I’histoire des débats sur la validité du super-ordre
Peracarida, affirment qu’il y a consensus sur le fait que le taxon est légitime. En
effet, a ne pas considérer le taxon Peracarida signifie tout d’abord a contester la
valeur des deux caractéres que nous considérons comme essentiels, a savoir la
lacinia mobilis et le marsupium formé par les oostégetes sous le thorax. WATLING
(1981, 1983, 1999) et MAYART & SAINT LAURENT (1996) ont mis en doute la
valeur de ces caractéres, donc en méme temps, la validité des Peracarida. Ils on
considéré que la lacinia mobilis ne représente que la persistance chez 1’adulte d’un
caractere larvaire et que les oostégites ont apparus par convergence.

SCHRAM (1981) donne une classification originale pour les Eumalacostracés
dans laquelle il ne considére pas les Peracarida comme un taxon valide.
Ultérieurement SCHRAM (1984, 1986) dans ses analyses cladistiques, méme s’il
n’utilise pas le nom Peracarida, il regroupe tous les ordres considérés dans ce
taxon, mettant a leur base la présence du marsupium formé par les oostégites. Il
inclut aussi les Thermosbaenacea, considérant qu’ils ont perdu secondairement les
oostégites.

A notre avis il y a deux problémes majeurs avec les solutions systématiques
mentionnés ci-dessus: 1. Est-ce que le taxon Edriophthalma est un groupe
monophylétique? Si non, quelle est la position des Amphipoda et des Isopoda? 2. Le
méme probléme se pose pour le taxon Mysidacea, est-il un groupe monophylétique ?
Dans ce cas, quelle serait la position des Mysidacea ou des Lophogastrida et
Mysida si on les considére deux groupes séparés?

Comme I’ont affirmé HESSLER & WATLING (1999) les Amphipoda ont été
phylogénétiquement un sujet de perplexité. s présentent des caracteres plésiomorphiques
mais aussi d’importants caractéres originaux. Considérant 1’absence de la carapace,
les yeux sessiles et 1’absence des exopodites sur les thoracopodes on a réunit depuis
longtemps les Amphipodes et le Isopodes dans le taxon Edriophthalma Leach, 1815.
Parmi les anciens auteurs qui ont reconnu ce taxon on peut mentionner HAECKEL,
CLAUS, PERRIER, HERTWIG, REIBISCH (cf. TABACARU, 2002). Nombreux auteures
récents (voir Tableau 1) considérent les Amphipoda et les Isopoda comme des sous-
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ordres dans un méme ordre ou des ordres groupe-fréres. SCHRAM (1981) et
WATLING (1983, 1999), bien que tout le deux considérent que les Peracarida n’est
pas un taxon valide, donnent des solutions nettement différentes. Pour SCHRAM (op.
cit.) les Amphipoda et les Isopoda sont des groupes-frére, sous-ordres dans I’ordre
Edriophthalma, tandis que pour WATLING (op. cit.) sont de super-ordres distincts,
trés éloignés phylogénétiquement, les Amphipoda étant un groupe plésiomorphe.

A notre avis, les quelques caractéres communes aux Amphipodes et Isopodes
sont des plésiomorphies ou des convergences. Par contre les différences qui opposent
ces deux groupes sont trés nombreuses. Dans ce qui suit nous allons les énumérer, en
indiquant selon notre opinion leur état plésiomorphe (p) ou apomorphe (a):

Amphipoda

— antennule avec flagelle accésoire (p);

— maxillule avec palpe (p);

— les maxillipédes soudés a leur base (a);

— maxillipedes sans épipodites (a);

— thoracopodes 2—4 (5) avec des épipodites respiratoires a position médiale (p);

— pléon avec 6 somites divisé en deux groupe: 3 somites formant le pléosoma
(ou metasoma) et les autres 3, le urosoma (a);

— 3 paires de pléopodes biramées a rames multiarticulés a fonction natatoire (p);

— sans pléopodes modifiés en organe copulateur (p);

— 3 paires d’uropodes (a);

— rames uropodales multiarticulées (p);

— pléonite 6 et telson distincts (p);

— coeur thoracique (p);

— excrétion réalisé par les glandes antennaires (a);

— les oostégites sont toujours présentes chez les femelles adultes (p);

— mue sans deux phases (p);

— embryon courbé sur le coté ventral (p);

— développement sans stade manca (p).

Isopoda

— antennule a un seul flagelle (a);

— maxilulle sans palpe (a);

— les maxillipédes ne sont pas soudés a la base (p);

— maxillipedes avec épipodite (p);

— thoracopodes 2—8 sans épipodites (a);

— le pléon, avec 5 somites, n’est pas divisé (p)

— 5 paires de pléopodes biramés a fonction respiratoire (a);

— endopodite du pléopode 2 méile modifié en organe copulateur (a);
— une seule paire d’uropodes (p);

— rames uropodales uniarticulées (a);
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— pléonite 6 fusionné au telson, formant un pléotelson (a);
— coeur thoraco-abdominal (a);

— excrétion réalisée par les glandes maxillaires (a);

— entre les pontes les femelles perdent les oostégites (a);
— mue en deux phases (a);

— embryon courbé dorsalement (a);

— développement avec stade manca (a).

Ainsi, ’examen des caracteres des Amphipoda et des Isopoda, mentionnés ci-
dessus, nous conduit a partager I’opinion des auteurs, voir WATLING (1983, 1999),
GRUNER (1993), KOBUSCH (1999), RICHTER & SCHOLTZ (2001), WILSON (2009),
qui sont d’avis que ces deux groupes sont bien distincts et que les Amphipodes ont
une position plus basale.

Le second probléme que nous avons mentionné comme ayant une importance
conceptuelle concerne les Mysidacea, un groupe dont les anciens carcinologistes
ont réuni sous le nom de Schizopoda, en considérant les thoracopodes biramés. On
doit préciser, tout d’abord, que si des nombreux auteurs (voir Tableau 1) ont
considéré 1’ordre des Mysidacea Boas, 1883, comme un taxon valide, avec deux
sous-ordres Lophogastrida et Mysida, certains auteurs (SIEG, 1983; SCHRAM, 1984;
KOBUSCH, 1999; MARTIN & DAVIS, 2001) ont montré que I’ordre Mysidacea n’est
pas justifié et qu'on doit considérer deux ordres distincts. En effet, entre les
Lophogastrida et les Mysida existent des différences importantes. Ainsi les
Lophogastrida ont un seul thoracomére fusionné avec le céphalon, les thoracopodes
2-7 (parfois aussi 8) pourvus d’épipodites branchiaux, les pléopodes bien
développés, tandis que les Mysida ont 3 thoracoméres fusionnés avec le céphalon,
les thoracopodes 2—8 sans épipodites et les pléopodes réduits. Chez le male les
pléopodes sont modifiés, jouant un rdéle dans 1’accouplement. KOBUSCH (1999)
arrive a la conclusion que les Lophogastrida représente le groupe-frére de tout les
autres Peracarida et les Amphipoda sont le groupe-frére des Mysida + Mancoida.
Cette conclusion est soutenue par le fait que chez les Lophogastrida et les
Amphipoda existent des épipodites branchiaux tandis que chez les Mysida et les
Mancoida les épipodites des thoracopodes 2—8 sont absents. De méme SPEARS et al.
(2005), a partir de données de phylogénie moléculaire contestent I’existence de
relations de groupe-frére entre Lophogastrida et Mysida et finalement arrivent a la
conclusion que les Mysida ne sont pas des Peracarida. WATLING (1983, 1999)
inclut les Lophogastrida et les Mysida parmi les Eucarida, tenant compte surtout de
la longue carapace et de la présence des pédoncules oculaires mobiles. Cet auteur
donne en méme temps une nouvelle définition pour les Eucarida car sa nouvelle
classification signifie a ne pas considérer les caractéres de Péracarida
(développement direct, lacinia mobilis, marsupium formé par les oostégites) mais
aussi a ne pas tenir compte des caractéres considérés essentiels pour les Eucarida,
respectivement la fusion des touts les thoracomeres avec le céphalon et leurs
connexion avec la carapace (cf. CHRISTOFFERSEN, 1988; CASSANOVA, 1991, 1993).
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Dans notre analyse nous avons considéré les Lophogastrida et les Mysida des
ordres séparés mais en méme temps comme groupe-frére, ainsi que résulte dans
notre cladogramme (Fig. 1). Ceci est du aux caractéres suivants: carapace longue
couvrant 7 thoracomeres, tout les thoracopodes pourvus des exopodites, thoracopodes
2-8 avec des oostégites, labre avec une dent postérieure, thoracopodes avec articulation
intrabasale, prolongements branchiostégales (RICHTER & SCHOLTZ, 2001; POORE,
2005; BOXHALL & JAUME, 2009).

En ce qui concerne les autres ordres de Peracarida, c¢’est-a-dire le groupe pour
lequel on a utilisé le nom Mancoida, car il est caractérisé par le stade manca avec 7
paires de thoracopodes, on peut préciser que les Isopoda occupent une position
isolée. Celle-ci est due surtout au type de respiration pléopodale. Les autres ordres,
a savoir les Spelacogriphacea, Cumacea et Tanaidacea (les deux derniers peut-étre
forment le groupe-frére des Spelaecogriphacea), représentent un ensemble nommé
par SCHRAM (1981) Hemicarida. Ce taxon est caractérisé par une carapace courte
et I’épipodite du maxillipede a une fonction respiratoire. L’ordre Bochusacea Gutu
& lliffe, 1998 doit étre considéré comme valide, d’aprés 1’étude de JAUME et al.
(2006), et représente probablement le groupe-frére des Mictacea.

La monophylie du Super-Ordre Eucarida a été contestée. JARMAN et al.
(2000) a la suite d’études de phylogénie moléculaire considérent les Euphausiacea
proches des Mysida et non pas des Decapoda. Les arguments morphologiques que
nous avons donnés sont en désaccord avec une telle opinion.

En étudiant la structure des ommatidies, RICHTER (cf. AX, 1999; RICHTER &
SCHOLTZ, 2001) arrive a la conclusion que les Eucarida n’est pas un monophyllum.
Ainsi, RICHTER (op. cit.) introduit le taxon Xenommacarida (Euphausiacea +
Syncarida + Peracarida). Nous considérons que si on accepte le taxon
Xenommacarida, on est obligé a renoncer a certains caractéres qui nous semblent
avoir une signification phylogénétique importante. A notre avis, le super-ordre des
Eucarida représente un groupe monphylétique, donc un taxon valide bien défini
(CHRISTOFFERSEN, 1988). La différence la plus évidente entre les Decapoda et les
Euphausiacea représente 1’absence chez les derniers d’une chambre branchialle, car
la carapace s’arréte au-dessus des coxae des thoracopodes sans recouvrir les
branchies. En ce qui concerne 1’absence des maxillipédes chez les Euphausiacea il
faut préciser que dans la vie larvaire le premier thoracopode présente une
morphologie de maxillipéde (CASSANOVA, 2004).

& 3k ok

L’analyse phylogénétique présentée ci-dessus permet de déduire les
conclusions suivantes:

1. Les Phyllocarida (ordre Leptostraca) sont un groupe de Malacostracés
primitifs, une branche détachée trés tot de la lignée souche des Malacostraca et qui
a eu une évolution indépendante de son groupe-frére Eumalacostraca.
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2. Le groupe des Eumalacostraca représente le clade majeur des Malacostraca,
groupe-frere des Phylocarida.

3.Les Syncarida ne sont pas un monophyllum étant donné que les
Bathynellacea sont un groupe primitif, proche de 1’ancétre des Eumalacostraca.
Nous considérons que les Bathynellacea représentent un super-ordre, bien
individualisé, nommé par SERBAN (1970) Podophallocarida.

4. Les Hoplocarida représentent une branche collatérale détachée trés tot de la
lignée des Eumalacostraca, ayant eu une évolution indépendante et qui présente
actuellement une mosaique de caractéres primitifs et de caractéres originaux.

5.Le groupe-fréere des Hoplocarida représente la branche majeure des
Eumalacostraca constituée par 1’ensemble Anaspidacea + Neocarida + Eucarida.
Cet ensemble correspond largement au taxon Caridoida, sans inclure toutefois les
Bathynellacea.

6. Les Anaspidacea, que nous considérons le seul ordre du super-ordre
Syncarida, représente la branche la plus primitive des Caridoida s. str.

7. Les Thermosbaenacea sont une lignée séparée, Pancarida, groupe-frére des
Peracarida.

8. Les Neocarida (Pancarida + Peracarida) représente avec toute probabilité le
groupe-frére des Syncarida (Anaspidacea) et 1’ensemble Syncarida + Neocarida
constitue le groupe-freére des Eucarida.

9. Les Amphipoda et les Isopoda ne sont pas groupe-fréres. Les Amphipoda sont
plus primitifs, étant le groupe-frére de I’ensemble des ordres nommé Mancoida.
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