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A. Introduetion

On rencontre sur les hautes montagnes une faune spéciale, qu’il est d’usage
d’appeler alpine. Elle se distingue en particulier par la richesse de son élément
entomologique, qui & depuis longtemps éveillé Uattention des spéeialistes. Ce-
pendant, malgré I'abondance des recherches et des publications & ce sujet, cette
faune est encore trés mal connue.

Dans ce travail nous voudrions passer sommairement en revue nos connais-
sances sur les Coléopteéres de cette faune, constituant son élément le plus nom-
breux, en utilisant quelques observations personnelles recueillies essentiellement
dansles Alpes et sur le Caucase et les données publides & ce sujet, sans prétendre
toutefois & une révision compléte de la littérature. Nous avons également uti-
lisé quelques renseignements que nous ont obligeamment fournis MM. K. Arniy
et &. BarL sur ’Amérique du Nord, L. KocrER sur I’ Atlas et P. BASILEWSKT sur
I’Afrique tropicale. Nous tenons & remercier ici tous ces entomologistes de leur

amabilité.

Différents auteurs comprennent la zone alpine différemment. Nous enten-
drons par 14 la zone, disposée au-dessous de la zone nivale et au-dessus de la
subalpine en y incorporant la zone subnivale. Dans la zone nivale les Coléoptéres
ne se développent pas, mais peuvent y étre transportés accidentellement.

Quoique la zone alpine par beaucoup de ses aspects rappelle la toundra, elle
posséde ses traits propres, dont les caractéres essentiels sont les suivants:

1. Les isothermes annuels et mensuels sont bas, mais varient considérablement
d’un massif montagneux & 'autre; dans certains d’entre eux, 1’6té peut étre
trés chaud.

2. Les variations de température, annuelles, saisonniéres et diurnes peuvent
étre trés importantes; elles augmentent avec Paltitude et la sécheresse du climat
local. En particulier les gelées estivales ne sont pas rares.

3. La quantité des précipitations atmosphériques croit avee ’altitude, en général
jusqu’ & 3000—3500 m et décroit ensuite.

4. La durée de la belle saison est courte avec une longueur du jour solaire
moindre que dans la toundra.
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5. En hiver la zone alpine est recouverte d’une couche de neige souvent épaisse,
du moins sur les cols et dans les creux, qui protége la terre contre le gel et qui
ne fond que tardivement. L’abondance de neige est une particularité essentielle
de la zone alpine, surtout dans les pays secs, ol cette zone ne peut exister que
13, ol les névés sont permanents ou presque, grice & quoi il existe une source
d’humidification du sol durable, méme en l’absence de toutes précipitations
atmosphériques estivales. La zone alpine sans névés ne peut exister que dans
les régions & forte pluviosité estivale. (Pest pourquoi nous ne rangeons pas dans
cette zone les hauts plateaux de 1’Asie Centrale.

6. L’insolation estivale est intense avec une teneur élevée de rayons ultraviolets;
la pression atmosphérique est réduite, ainsi que la pression parcellaire de
Poxygéne.

7. Dans les creux du terrain, il se forme souvent des lacs alpestres, alimentés par
les névés et se desséchant quelquefois en été. Dans les lacs de petite dimension,
la température de I’eau subit de fortes variations, au printemps elle est trés basse,
en été elle peut étre élevée.

Les hautes montagnes actuelles sont réecentes et, en général, d’autant plus
qu’elles sont plus hautes, mais certaines sont situées sur des anticlinaux plus
anciens. On admet actuellement que la flore alpine s’est formée récemment
(TAKHTADJIAN, 19486) et que jadis les hautes montagnes en Europe étaient couver-
tes de taillis de broussailles, rappelant ceux existant actuellement sur I’'Himalaya
(YArROSHENKO, 1940; ELENEVSKY, 1964). Ces taillis, composés essentiellement
de Rhododendrons, constituent une formation tres ancienne. Cependant la faune
des Rhodoreta, du moins dans les Alpes et auCaucase, est trés pauvre, probable-
ment en raison de humidité élevée et presque constante de son. sol, avec une
ventilation & peu prés nulle, conditions peu favorables pour le développement
des insectes. Aussi est-il peu probable que la faune alpine ait pu évoluer dans ce
milien.

Dans la zone alpine, les Coléoptéres ne peuplent que quelques niches étholo-
giques. HorpuAUS distingue (1954) les phytophages, lapidicoles, nivicoles. A ces
groupes on peut ajouter les torrenticoles, vivant au bord des torrents et, quelgue-
fois, aussi dans l'eau, les hydrobies des lacs alpins, les coprophages et nécro-
phages. Quelques pholéophiles se prennent dans les terriers, surtout ceux des
marmottes (dans les Alpes), les myrmécophiles ne sont connus pour I'instant que
des montagnes circumméditerranéennes, ou ils sont rares; aucun nidicole n’a
ét6 signalé jusqu’s maintenant. Ca et 14 il semble exister quelques endogés.

Dans la faune alpine on peut distinguer trois éléments, génétiquement diffé-
rents:

1. Les espéces plus ou moins eurytopes, répandues dans plusieurs zones végétales
ou, du moins, dans la zone subalpine. Ces espéces ont dit pénétrer dans la zone
alpine récemment.

2. Les espéces boréo-alpines. En Europe cette faune a été étudiée trés soigneu-
sement (HoupEAUs & LiNproTH, 1939; Horpmavus, 1954). En Amérique du
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Nord elle semble étre trés riche, par contre elle est trés pauvre dans ’'Himalaya
(2—3 espéces signalées) et sur U'Atlas. En Afrique noire elle fait défaut. En
Europe cette faune s’appauvrit trés vite vers le Sud; en Asie Mineure, on n’en
connait qu'une espece. Ces faits semblent prouver que cette faune est originaire
de T'extréme Nord et non pas des hautes montagnes de L’Europe centrale, car
dans ce dernier cas elle aurait d étre mieux représentée dans les massifs méri-
dionaux, conclusion en parfait accord avec les données phylogénétiques.

3. Les espéces spécifiques pour la zone alpine ou celles qui y sont beaucoup plus
abondantes que dans les zones plus basses. Dans ce travail nous nous limiterons
4 I’étude uniquement de ces espéces. Les sous-espéces alpines d’espéces plus
eurytopes ne seront signalées qu’occasionnellement, car les divisions intraspéci-
fiques de beaucoup d’espéces sont trés mal connues.

B. Considérations chorologiques

Dans le Nouveau Monde, la zone alpine est largement répandue le long des
montagnes Rocheuses, les Cordilléres et les Andes; elle existe aussi sur les
sommets de quelques autres chaines ou monts isolés. La plupart des massifs
montagneux américains sont anciens, mais les hautes cimes (jusqu’d 5488 en
Amérique du Nord, 5700 en Amérique Centrale et 7035 en Amérique du Sud) ne
se sont élevées qu’au Pliocéne ou Pléistocéne (STrAxKHOV, 1948). En raison de
Porientation de ces chaines, le niveau de la zone alpine oscille dans de larges
limites, dans le Colorado elle commence vers 3000 m, vers les tropiques, beau-
coup plus haut. Contrairement & ce qui s’est passé en Asie, en Amérique du
Nord pendant les périodes glaciaires il s’est formé une calotte de glace sur tout
le Canada et une partie des Etats-Unis. Cependant il existe au Canada quelques
espéces endémiques qui ont dfi se conserver sur place pendant les glaciations
(LinprOTH, 1963), ce qui suppose P'existence d’ilots, non recouverts par cette
calotte. Mais la faune alpine a due étre détruite pendant les glaciations sur de
vastes étendues. ,

On trouve quelques données sur les Coléopteéres alpins de I’Amérique du Nord
dans les travaux d’ALexaNDER (1940), Havsorp (1951) et Barn (1960), essen-
tiellement pour les Carabidae; d’autres données sont dispersées dans des tra-
vaux divers. On ne connait qu’un genre alpin spécifique, Broscodera LINDROTH
(1961), genre monotypique et voisin des Miscodera KscHsoHOLTZ paléarctiques.
Des espéces de Carabidae endémiques ont été déerites parmi les Nebria, Ptero-
stichus et Amara (ici, comme plus loin, nous considérons les genres dans leur sens
large). En Amérique centrale et méridionale, on & signalé quelques espdces de
hautes montagnes, apparemment alpines parmi les Callitropa MoTSCHULSKY et
les Carabomimus Korsg (Carabidae) et au moins une espéce alpine du genre
Dissochaetus REITTER (Catopidae). Ces modestes données ne sauraient en aucune
fagon suffire pour caractériser la faune alpine américaine.

En Europe, la zone alpine s’étend sur les montagnes du plissement alpin qui
forme deux chaines, I'une nordique et 'autre méridionale. Cette derniére com-
prend Atlas et d’autres chaines nord-africaines. Les deux chaines s’étendent le

12%
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Iong de la Mediterranée et se continuent en Asie. ,,Déja au début du Paléogéne
se forme la partie centrale des chaines des Carpathes orientales et du Caucase.
Vers la fin de Péocéne se joignent & eux les Pyrénées, les Alpes, les Apennins,
PAtlas ... (STrARHOV, 1948). Au Caucase et dans les Alpes 'orogenése se
poursuit jusqu’ au Pléistocene inclus, au cours duquel s’élévent les sommets actu-
els les plus élevés, dans les Carpathes I'orogenése se termine au cours du Plio-
céne, dans les Pyrénées vers la fin du Paléogéne. Actuellement on trouve une
zone alpine caractéristique sur la Sierra Nevada (jusqu’ & 3481 m), les monts
Cantabriques (2815 m), les Pyrénées (3400 m), les Alpes (4810 m), les Apennins
(2910 m), en Corse (2710 m), sur les Carpathes (3404 m), les monts Dinariques
(2524 m), les monts Rhodope (2924 m), la chaine balcanique (2376 m) et en
Gréce (Olympe, 2917 m, Parnas, 2459 m, Taygéte, 2409 m). La zone alpine
existe également sur I’Etna (3274 m), mais elle est privée de faune propre, sans
doute en raison de I'dge trés récent de ce volcan et de sa position isolée.

La zone alpine commence en général & une altitude de 2000—2200 m et atteint
2600 —2800 m ; en-dessous, elle est limitée par une zone de coniféres, mais sur la
Sierra Nevada la forét fait défaut, le maquis s’éléve jusqu’ & 1400 m sur les
pentes sud et sur les pentes nord est remplacé par la frigane, la zone des cultures
atteint 2200 m. Plus haut commencent les prés subalpins, les premiers névés
apparaissent vers 2700 m et démarquent la zone alpine; la zone nivale n’existe
pas. En Gréce la forét ne se voit que par places sur les pentes nord ; sur les autres
la flore est d’un type aride; la zone alpine est mal délimitée, sur le Parnasse et le
Taygéte elle manque de spécifité; la zone nivale fait défaut. Dans les montagnes
de 'Europe centrale, la zone alpine est bien tranchée et couverte de prés, bordés
vers le bas par des foréts de coniféres ou des broussailles. Vers le nord, la zone
alpine s’abaisse peu & peu jusqu’ & la toundra, existe en Ecosse, Scandinavie et
sur I’Oural, mais semble dépourvue de faune endémique, ce que ’on peut imputer
& action des glaciations.

En Europe centrale, le climat humide permet & la zone alpine de descendre
bien au-dessous de la zone des névés, mais sur les massifs circumméditerranéens,
la zone alpine coincide presque avec la zone subnivale (& névés persistants).

Contrairement & la faune alpine américaine, celle d’Europe est bien étudide,
mais d’une facon inégale. Pour les Carpathes et les Alpes orientales il existe
des données trés précises (HoLpuAUs, 1954), pour les Alpes occidentales, les Pyré-
nées et les Apennins elles sont trés satisfaisantes (Sainte Claire DevILLE, 1935,
Luictons, 1929), pour la péninsule Ibérique et les Balcans on manque de tra-
vaux d’ensemble modernes.

En Europe (non compris le Caucase) on connait cing genres alpins endémiques,
tous monotypiques, soit:

Chionocatops GANGLBAUER {Catopidae) — Alpes, jusqu’ & 2200 m.
Coryphiodes Berna. (Staphylinidae) — Carpathes.
Arctapila Buysson (Elateridae) — Pyrénées orientales.

Chelonitis WEISE (Coceinellidae) — Alpes méridionales.
Trachelemorphus SerpLirz (Curculionidae) — Alpes méridionales.
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Ce dernier genre est connu de la région frontiére franco-italienne jusqu’ &
2850 m d’altitude; il se développe dans les racines des saxifrages.
On peut ranger parmi les sous-genres alpins endémiques:

Les Oreonebria. DaN. (genre Nebria) — Alpes, plusieurs espéces.
Les Iniopachys Sorrer (genre Carabus) — Pyrénées et monts Cantabriques, deux espéces.

Les Oreocys PEYERIMHOFF (genre Ocys) — Sierra Nevada et Afrique du Nord occi-
dentale, trois espeéces, dont une en Europe (ces espéces se prennent quelquefois &
assez basse altitude).

Paraleirides DEVILLE (genre Amara) — Corse, monotypique.
Rybinskiello REITTER s. str. — Carpathes, monotypique.

Les quatre premiers genres appartiennent aux Carabidae, Rybinskiella est
un Catopidae.
Les autres espdces alpines appartiennent aux genres suivants:

Carabidae: Cychrus Bowerri, Carabus Linwarvus, Nebria Latreire, Leistus FROLICH,
Broscosoma PurzeYs, Bembidion LATRETLLE, Trechus Cramvitve, Duwalius DrrLarovZ.,
Deltomerus MoTscBULSKY, Harpalus LATRBILLE, Zabrus CLAIRVILLE, Amara BoNgELLI, Sfo-
mis CLAIRVILLE, Pterostichus Boxgurry, Omphreus DrsRAN, Molops BoNuLLr, Laemosthenus
BoxeLtt, Pristonychus DEIEAN, Calathus BONELLI, Agonum Bowerii, Licinus LATREILLE,
Cymindis LATREILLE

Dytiscidae: Hydroporus CLAIRVILLE

Catopidae: Choleva LATREILLE, Catopomorphus JEANNEL, Catops PAYRULL

Silphidae: Blifophaga REITTER

Staphylinidae: Fusphalerum Kraatz, Homalium GRAVENHORST, Olophrum Ericmsow, Ar-
pedium EricusoN, Mannerheimic MARLIN, Boreaphilus SanLBERG, Niphetodes MILLER,
Scotodytes Savicey, Leptotyphlus Favver, Stenus LATREILLE, Lathrobium GRAVENHORST,
Philonthus Curtis, Gabrius STEPHENS, Quedius STEPHENS, Tachinus GRAVENHORST, Leptusa
Kraarz, Athete Tromsox, Sipalic Mursant, Ozypode MANNEREEIM, Ocyuse KRAATZ,
Aleochara GRAVENHORST

Scydmaenidae: Cephennium MULLER, Euconnus THOMSON

Pselaphidae: Bryaxis LuacH (drcopagus MacLmay), Brachyglute TrOMsON, Amaurops
FATRMAIRE

Hydrophilidae: Helophorus FABRICIUS

Scarabaeidae: dphodius ILLIGER

Cantharidae: Absidia MursaxT, Malthodes KIESENWRETTER

Elateridae: Hypnotdus STEPRENS, Athous ESCHSCHOLTZ

Ptinidae: Ptinus LINNAEUS

Byrrhidae: Byrrhus LinNarvs, Simplocaric MARSHALL

Cryptophagidae: Cryptophagus HERBST

Coccinellidae: Semiadalia CroTCH

Chrysomelidae: Timarcha LATREILLE, Chrysomela LinNarvs (et Chrysochloa Horx), Orestia
GErMAR, Crepidodera CHEVROLAT, Galeruce GEOFFROY

Curculionidae: Otiorrhynchus GERMAR, Tropiphorus SCHONHERR, Barynotus GERMAR, Donus
JerEL, Hypera GERMAR (Phytonomus SCEONHERR), Rhytirrhinus SCaHONHERR, Dichotrachelus
SriereiN, Adlophus SCHONEERR, Lepyrus SCHONHERR, Liparus Orivier, Neoplinthus BEDEL,
Livsoma STEPHENS, Orthochaetes GERMAR, Baymondionymus WorrastoN, Ceutorrhynchus
Germar, Brachyodontus ScazE, Oreorrhynchaens Orro, Baris GErMAR, Apion HERBST.

Le compte exact des especes alpines est établi pour les Carpathes (20 espéces)
et les Alpes orientales (77) par HoLpuaus (1954). Toutes les espéces alpines des
Carpathes sont endémiques sauf I’ dphodius (Agolius) montanus ERICHSON, qui
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existe également dans les Alpes et est signalé du Caucase (cette derniére lndlca-
tion mériterait d’étre vérifiée).

En Afrique du Nord, la zone alpine est peu caractéristique et passe graduelle-
ment dans la zone subalpine couverte, en général, de taillis de buissons sur des
pentes rocailleuses. On peut lui attribuer conditionnellement la région au-dessus
de 3000 m sur la chaine de I’Atlas (4165 m).

La faune des coléoptéres est étudiée trés soigneusement (PEYERIMHOFF, 1928;
ANTOINE, 19551961 ; KocuEr, 1956—1963). On y trouve un genre alpin
endémique-Iblania Antoine, monotypique, un sous-genre monotypique du
genre Sphodrus- Atlantosphodrus ANTOINE et un Oreocys. Tous ces taxones appar-
tiennent aux Carabidae. Le restand des espéces alpines se répartit parmi les
Nebria LatruinLe, Trechus CLAIRVILLE, Amara Box., Harpalus (Metophonus) LATREILLE,
Cymindis Larreirne, Deronectes SHARP, Phloeocharis MANNEREEIM, Atheto THOoMSON,
Tachyporus GrAVENEORST, Paraleptusa PEYERIMEHOFF, Atemeles StmruENS, Helophorus
Fasricius, Attalus Ericmsow, Dasytes FaBricius, Psylothriz REDTENBACHER, Pseudeu-
rostus HEYDEN, Meloe LainNaEUS, Opatrum Fapricrus, Crypticus LATREILLE, Labidostomis
StepHENS, Luperus GEorrroY, Otiorrhynchus GERMAR, Trachyphloeus GrrMmar, Cathor-
miocerus SCEONHERR, Cyclobaris Faust, Sitona GERMAR, COycloderes SAHLBERG, Rhytirrhinus
(Birsopidius) SCHONHERR, Apion HERBST.

11 est remarquable que sur I’Atlas on trouve nombre d’espéces alpines, appar-
tenant & des genres largement repandus, du moins dans le Sud de la zone palé-
arctique, mais qui ne forment qu’ici des espéces alpines, sans doute en raison des
conditions locales du milieu. Toutes ces espéces ont di se former sur place au
cours des glaciations aux dépens de la faune subalpine.

Le Caucase constitute un vieux massif montagneux qui a subi deux péné-
plainisations succéssives au cours du Crétacé et du Pliocéne. La chaine la plus
ancienne semble 8tre celle de Souram, qui fut jadis fort haute, mais s’est abaissée
ensuite sous V'effet de I'érosion. Actuellement, elle ne dépasse nulle part la li-
siére supérieure des foréts. Cette chaine relie la chaine Principale du Caucase aux
massifs transcaucasiens. Les hautes montagnes du Caucase se sont élevées au
cours du Pliocéne et du Pléistocéne; leur zone alpine est récente, vers 'ouest elle
s’étend en général de 2000 & 3000 m, ressemble & celle des Alpes. La zone sub-
alpine est recouverte de foréts de sapins et d’épicéas, le long de sa limite supé-
rieure on. rencontre souvent une végétation spéciale, surtout des rhodoreta, que
Pon nomme ici des dékianis, des bois de bouleaux, poussant souvent avec les
rhododendrons et des formations de hautes herbes, spéciales au Caucase. La
zone nivale est importante sur la chaine Principale (jusqu’ & 5633 m), mais
mangque sur les montagnes de Transcaucasie (Aragatz, 4095 m, Kapoutdjoukh,
3906 m). Vers I’Est, en raison de la sécheresse du climat, la zone alpine commence
beaucoup plus haut, en général & partir de 2800—3000 m; la zone subalpine
est couverte d’une maigre végétation herbacée, la forét de coniféres n’existe pas,
celle des feuillus atteint en général l'altitude de 2000 m, mais seulement sur les
pentes nord et est, plus humides.

La faune des Coléoptéres est relativement bien connue seulement en Arménie
(IABLOKOFF-KHNZORIAN, 1961), oll se trouvent les plus hautes cimes de la Trans-
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caucasie. Pour la Géorgie et ’Azerbaidjan, des renseignements divers peuvent
&tre puisés dans un grand nombre d’ouvrages, dont beaucoup datent du sidele
dernier. Dans ce travail, nous tiendrons compte principalement de nos observa-
tions personnelles.

Au Caucase, on connalt deux genres alpins endémiques, dont le genre mono-
typique Derostichus MorscHULSK Y (Carabidae, Licininae) de la ¢haine Principale,
Nastonycha MorscHULSKY (Cantharidae) avec deux espéces, 'une de UElbrous
et Vautre de ’Arménie. On rattachait jadis & ce genre encore une espéce de
IAtlas, qui en a été séparée récemment. Parmi les sous-genres spéeifiques
le sous-genre Hutroctes ZIMMERMANN du genre Zabrus (Carabidae) est tellement
remarquable, qu’il pourrait étre élevé au rang de genre. Il comprend trois espé-
ces qui semblent vicariantes. L’une d’elles habite la Géorgie Sud-Ouest, I'autre
une partie de la chaine principale, la troisiéme est répandue largement et se
prend souvent dans la zone subalpine. Contrairement & la plupart des autres
groupes alping, les Hulroctes ne sont pas mieux représentés sur la chaine Prin-
cipale, qu'en Transcaucasie, leur patrie pourrait étre la chaine de Souram.

Parmi les Carabidae alpins le sous-genre Cechenus FISCHER est endémique,
ainsi que la section Pachycarabus GEHIN, plusieurs groupes (ou sections) du
genre Trechus, le sous-genre Oreoamara LUTSHNIK du genre Amara et Hoplo-
maseus REITTER du genre Prerostichus, enfin le sous-genre Lindrothius KurNAK
du genre Calathus. On pourrait aussi isoler dans un sous-genre spécial le
Calathus femoralis CHAUDOIR de la Géorgie Sud-Ouest.

Les autres Coléopteres alpins se répartissent dans les genres

Carabus Lixnanus, Nebria LATREILLE, Lewstus FrOLICH, Bembidion LATREILLE, Trechus
CLATRVILLE, Deltomerus MoTscHULSKY, Amara Bon., Plerostichus BoNELLI, Pristonychus
DesBaN, Agonum Bowmrri, Oymindis LATREILLE, Hydroporus CLAIRVILLE, Gaurodytes
TroMsoN, Choleva LaTREILLE, Eusphalerum Kraatz, Olophrum EricHsoN, Arpedium
Er1cusSON, Mannerheimio MARLIN, Philonthus Curris, Gabrius STRPHENS, Heterothops
StrerueNs, Tachinus GRAVENHORST, Aleochara GRAVENHORST, Helophorus FaBricius,
Aphodius ILLieer, Oryptophagus HrrssT, Olibrus EricHSON, Dorcadion DArymaw, Chry-
somela Linwarus, Psylliodes LATREILLE, Longitarsus LATRRILLE, Otiorrhynchus GERMAR,
Pholicodes SCHONHERR, Donus JEREL, Hypera GERMAR (Phytonomus SCHONHERR), Meleus
LAcorRDAIRE, dlophus SCEONEERR, Ceutorrhynchus SCHONHERR.

A cette liste il faut ajouter I’ Addalia alpigrada KENZORIAN, dont appartenance
générique est contestée.

Le spectre ci-dessus rappelle beaucoup celui des genres européens, surtout si
Pon songe que plusieurs genres de Staphylins de petite taille qui n’y figurent pas,
pourrons sans doute lui étre rajoutés lorsque cette faune sera mieux connue. La
plupart des genres sont répandus largement, au moins dans la zone paléarctique,
mais certains n’ont donné des espéces alpines qu’ici.

Les hautes montagnes del’Asie Mineure appartiennent au plissement alpin et
forment deux chaines orientées de 1'uest vers I’&st, au nord la Chaine Pontine
(jusqu’ & 3937 m), au Sudle Taurus (jusqu’ & 3916 m). En Perse la chaine de
V"Elbours atteint 5604 m. La zone alpine est étendue; la subalpine est en géné-
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ral couverte d’une maigre végétation herbacée; la forét ne s’éléve guére au-
dessus de 2000 m.

La faune des Coléoptéres est trés mal connue. Autant que 'on puisse en juger,
elle appartient aux mémes genres qu’au Cauicase; on ne connait aucun genre ou
sous-genre alpin endémique.

En Afrique tropicale les hautes montagnes existent en Ethiopie (Jusqu’ &
4620 m) et dans 1’Afrique centrale ou elles forment deux groupes de massifs
séparés par une profonde dépression orientée du nord au sud, la Rift-Valley. Les
massifs Quest constituent la Dorsale Congolaise (Ruwenzori, 5118 m), les massifs
Est sont nombreux, les plus importants sont ceux du Kilimanjaro (6010 m) et du
Kenya (5194 m). La plupart de ses massifs sont d’origine volcanique et datent du
Pliocene, mais le Ruwenzori semble appartenir & un anticlinal ancien. ‘

En Ethiopie & haute altitude dominent des plateaux steppiques surmontés
de cimes enneigées. La zone alpine, ou ce que I’on entend par 18 couvre des pentes
pierreuses et est mal délimitée de la zone subalpine.

En Afrique tropicale la forét s’éléve en moyenne jusqu’ 8 3000—3200 m, plus
haut on rencontre souvent une zone étroite de bois de bambous et, ensuite, une
ceinture de broussailles, ou dominent les éricacées arborescentes (Ericetum),
et qui afteint 3500—3700 m. Plus haut commence la zone des prairies ou moor-
land, que les entomologistes assimilent & la zone alpine, ce qui est discutable.
Par places, surtout vers 4000—4200 m on trouve des plantations clairsemées
de Senecio et Lobelia arborescentus. Lia véritable zone alpine & névés persistants
commence vers 4500 m, est mal délimitée de la zone sous-jacente et couverte sur-
tout de mousses et de lichens. Jusqu’ a présent onn’y & pas trouvé de coléoptéres.
La zone nivale n’existe que sur quelques cimes.

La faune alpine de 'Ethiopie est mal connue, mais celle de ’Afrique centrale
a fait 'objet, ces derniers temps, de plusieurs importants travaux, qui ne com-
prennent cependant qu’une part des familles des coléoptéres. Les Carabidae ont
6té étudiés d’une fagon particulierement soignée (BaASiLEwSKI, 1962), d’autres
familles, moins complétement (Mission zoologique de 'LLR.A.C., 1960; TorTEX-
wAM, 1953 ; ScHEDL, 1963).

Les Carabidae comptent une centaine d’espéces, appartenant pour les trois
quarts & des lignées paléarctiques qui ont dfi pénétrer dans les tropiques récem-
ment et n’ont pu peupler que les massifs Est. Ces espéces appartiennent aux
genres suivants (entre parentheéses le nombre d’espéces, y compris I’ Abyssinie):

Bembidion LATREILLE (6), Trechus CLAIRVILLE (une quarantaine), Amare BoNErLLI (3),
Calathus BoweLL, Metadromius BEDEL (1). Les représentants des lignées locales appar-
tiennent au genres Orinodromius KoLBE (3), Pachydesus MorscEULSEY (Plocamotrechus
Jeanxen) (9), Lisgonum JEANNEL (1), Kenyacus ALLUAUD (4), Airotus PErRINGUEY (1),
Afrotarus JEANNEL (1) et deux Anillini aveugles, trouvés en Ethiopie.

Les Dytiscidae alpins appartiennent aux genres holarctiques Hydroporus
CrareviniE (1) et Gaurodytes THOMSON (2).

Aux Catopidae appartiennent le genre alpin monotypique Chappuisiotus
JEANNEL et trois Oritocatops JEANNEL. Ces genres sont d’origine africaine.
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On connait des Staphylins alpins parmi les Homalium GRAVENHORST (5),
Paederus Farricius (3), Leptacinus EricusoN (1), Actobius Favver (1), Ste-
phylinus LInNa®US (1), Philonthus Curtis (2), Mycetoporus MaNNERIEIM, Hypo-
cyptus MANNBREEIM (2), Myllaena EricHsoN (2), Tachyuse ERicHSON (1), Atheta
TroMsoN (1). Tous ces genres sont largement répandus dans le monde. 1.¢1é-
ment africain est représenté par le genre orophile Troposipalic BERNH. (9).
Toutes les espéces énumérées n’ont été prises qu’a trés haute altitude et, chacune,
sur un seul massif montagneux. Contrairement aux Carabidae, des genres
communs dans la zone paléarctique (Actebius, Mycetoporus, Myllaena) ont
été pris sur la Dorsale Congolaise (Ruwenzori), mais ses genres sont trés large-
ment répandus en dehors de la zone paléarctique.

En Afrique, les Staphyling alpins ont les élytres anormalement raccoureis,
particularité qui ne s’observe pas ailleurs.

En haute montagne on prend aussi des Psélaphiens et Scydmaenidae, qui
semblent appartenir a des lignées africaines. Les Psélaphidae appartiennent
aux genres Afroplectus JREANNEL (3) et Syrbatus REITTER (1). Les Scydmaenidae
n’ont pas encore été étudiés.

On a signalé aussi des espéces alpines parmi les Cantharidae (Silidius), Tene-
brionidae (Phrynocolus), Coccinellidae (Sidis), Chrysomelidae (Sjoestediinia),
les charancons (Hipporrhinus et une espéce ressemblant aux Otiorrhynchus-
Arruaup, 1908).

Sur les Senecio et Lobelia arborescents on a récolté quelques Scolytes, dont trois
espéces de Thamnurgus Bicaunorr et le Mimiophthorus ruwenzoricus SCHEDL.
Les Thamnurgus se prennent également plus bas que le moorland et appar-
tiennt & un genre trés largement répandu, le Mimiophthorus SCHEDL est un genre
monotypique endémique qui n’a été pris que sur les Senecio aus-dessus de
3000 m.

La faune alpine spécifique de I’Afrique Noire peut étre caractérisée par la
pauvreté de ses genres endémiques (Chappuisiotus et Mimiophthorus, tous
deux liés & la végétation arborescente), le manque de sous-genres orophiles, le
mélange de deux éléments génétiques-local et paléarctique-en général trés bien
séparés. Dans la montagne on a rencontré aussi quelques espéces paléarctiques
banales, tel que I’ Exochomus flavipes THUNBERG. (Kenya et Kilimanjaro, & haute
altitude), Phyllotreta procera REDTENBACHER et Chaetocnema conducta Mot-
SCHULSKY (nous ignorons & quelle hauteur). Ces espéces ont pl étre transportées
par ornitochorie.

L’Himalaya constitue la plus haute chaine du monde (8882 m), qui est d’origi-
ne trés ancienne, mais a subi au Pléistocéne une nouvelle et trés intense suréléva-
tion. Sur ses flancs, la forét tropicale remonte jusqu’ & 1000 m, la futaie de
chénes et de rhododendrons arborescents — jusqu’ & 2000 m env., la forét de
coniféres (taiga), remplacée par places par des Rhodoreta — jusqu’ & 3000 &
3700 m. Plus haut commencent les prés alpins avec un climat trés seec, surtout
en été. Cependant en raison de la température basse et de la faible pression
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atmosphérique, les névés 8’y maintiennent tout 1’été ou presque. La zone nivale
commence & 50005500 m.

Ces derniers temps la faune de 'Himalaya, v compris celle des Coléoptéres,
a fait I'objet de nombreuses communications, résumées dans le livre de Mani
(1962}, d’oh nous extrayons les renseignements suivants.

Dans la région Nord-Ouest de I’'Himalaya (la seule dont la faune soit connue
suffisamament) on compte prés de 200 espéces de Coléopteéres, dont 459, de Cara-
bidae, 16%, de Staphylins, 8,89, de Tenebrionidae et 8,39, de Charangons. 609,
des espéces sont endémiques pour la zone alpine, mais certaines d’entre elles
habitent aussi le Pamir, ’Asie Centrale ou le Tibet, 969, appartiennent & des
lignées paléarctiques, y compris toutes les espéces endémiques. Le plus haut dans
les montagnes §’élévent les Cymindis (jusqu’ & 5600 m), ensuite les Bembidions
et les Amara. Dans leur majorité les Coléoptéres sont des nivicoles.

Il n’existe qu'un genre endémiques le genre monotypique Chaetobroscus BATES
(Carabidae), mais il s’éléve & peine au-dessus de la forét. Parmi les sous-genres
caractéristiques on trouve des Tenebrionidae, tel que Bioramizr BATES s. str.,
représenté aussi sur le Pamir, et Chianalus Barss. Mani considére ces sous-
genres comme des genres, mais suivant la derniére révision de ce groupe,
(KaszaB, 1940) il faut les ranger dans le genre Platynoscelis Kraatz (1882), qui
doit, cependant prendre le nom de Bioramsz (1879), ainsi que nous I’a fort judi-
cieusement fait observé A. V. BOGATSCHEV.

Les autres éspéces alpines appartiennent aux genres

Carabus Lixnarvus (Imaibius BaTes et Meganebrius Kraarz), Nebria LATrREILLE, Bem-
bidion LATREILLE, Trechus CLAIRVILLE, Amara Bowerri, Calathus BoNzerix (Carabidae),
Gaurodytes Tromsox (Dytiscidae), Geodromicus REDTENBACHER, Lesteva LATREILLE, Philon-
thus Curtis, Tachinus GRAVENHORST, Pseudocyusa CAMERON, Ocyuse Kraarz, Atheto
TromsoN, Aleochara GrRAVENHORST (Staphylinidae), Helophorus Fasrictus, Hydrous DanL
(Hydrophilidae), Ochthebius Leacur (Hydraenidae), Copris Grorrroy, Onthophagus La-
TREILLE (Scarabaeidae), Blaps Fasricius, Prosodes Escmscrorrz (Kaszas, 1956),
Myatis Bares, Syachis Bares, Cyphogenia SoLier (Tenebrionidae), Theone Gistr, Longi-
tarsus LATREILLE, Chaetocnema STEPHENS, Podagrice CHEVROLAT (Chrysomelidae),
Anchlaenomus WarEruouse, Calapionus SoEHONHERR, Lagenolobus Fst, Heteronyx Fsr,
Scepticus RorLo¥s (Curculionidae).

Tous ces genres, & part Pseudocyusa, sont répartis largement.

1’Asie Centrale se divise naturellement en deux parties, ’occidentale, appar-
tenant & PURSS (I’Asie ,,Moyenne‘ des auteurs russes) et 'orientale, faisant
partie de la Chine. Dans la région Ouest (Korovin, 1962), la zone alpine §’étend
de 3500 & 3800 m, elle est couverte de prés alpins, de steppes et de prés dits co-
briésiens, qui remontent par places jusqu’ & 4800 m et couvrent les endroits les
plus secs. La zone subalpine est trés seche et couverte de maigre végétation sur
des pentes pierreuses. Les foréts n’existent que par endroits et sur de faibles
étendues. La zone nivale atteint 7495 m.

11 n’existe aucune donnée précise sur la faune des Coléopteéres; des hautes mon-
tagnes sont signalés quelques Carabidae, mais leur chorologie est trés mal con-
nue; ils appartiennent aux genres Carabus, Nebria, Leistus, Bembidion, on y
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trouvera sans doute aussi des Trechus. Par ailleurs on a signalé des espéces de
Theone et Bioramix, pris également sur 'Himalaya, des Coccinellidae (4cocci-
dulae) et des charangons.

Sur la faune de I’Asie Centrale orientale, nos données sont encore plus som-
maires. En haute montagne on a capturé quelques Carabidae, notamment des
Carabus, des Tenebrionidae, Coccinellidae (Aaages BarovskY) et charangons,
parmi lesquels il doit y avoir des especes alpines.

Au Japon une haute montagne le volean Fujiyama (3778 m); posséde une zone
nivale et alpine, mais semble dépourvue de faune alpine, quoiqu’on y trouve un
Broscosoma orophile.

En Nouvelle-Guinée, les motagnes atteignent 5030 m et possédent une zone
alpine, dont la faune est inconnue. Au dessus de la forét, qui atteint 3000 m,
g'étendent des prairies, que l'on peut considérer comme subalpines et d’oun
lon a déerit quelques coléoptéres. v

Une zone alpine existe aussi en Nouvelle-Zelande, ainsi qu’une zone nivale
(jusqu’ & 3764 m), mais nous n’avons pas reussi & obtenir des renseignements sur
sa faune, sauf pour les Catopidae, qui comptent trois espéces alpines du genre
Paracatops Portevin (JEANNEL, 1936).

€. Congsidérations systématiques

Parmi les nombreuses familles des Coléopteéres, seules quelques unes sont
réprésentées dans la faune alpine et encore trés inégalement. On peut en dire
autant des genres. Sur la plupart des massifs montagneux & peu prés la moitié des
especes appartient aux Carabidae, mais ce pourcentage baisse un peu 13, ol
la faune a été étudiée trés soigneusement.

Parmi les Carabinae, le genre Cychrus est considéré comme d’origine lauren-
tienne, mais il ne forme des espéces alpines que sur les Monts Cantabriques, les
Pyrénées, et les Alpes, quoique ce genre peuple de nombreux autres massifs
montagneux, notamment en Amérique. Malheureusement, nous ignorons le
biotope de certaines espéces de I’Yunnan.

Les Calosomes constituent un groupe de genres & répartition presque mondiale
et d’origine gondwanienne (JEANNEL, 1940). Malgré I'immense étendue de son
aire de répartition, ce groupe n’a formé d’espéces alpines qu’en Amérique cen-
trale et méridionale et en Afrique Noire et uniquement aux dépéns de la faune
dessavanes. En Transcaucasie une espéce (Callisthenes breviusculus MANNERHEIM)
pénétre dans la zone alpine, mais n’y forme qu’une sous-espéce. D’autres espéces
du méme genre sont orophiles en Asie Centrale, mais aucune forme alpine
caractérisée n’y est connue. Ce genre, d’origine sylvicole, est composé essentielle-
ment d’espéces steppiques.

Le genre Carabus (sensu lato), d’origine angarienne, est, presqu’ entiérement
holarctique. Les espéces alpines sont connues de la chaine Cantabrique, des
Pyrénées, des Alpes, Balcans, du Caucase et de 1’Asie Mineure, de la Chine, de
I’Himalaya, ils existent sans doute en Asie Centrale. Sur ’Atlas, on ne trouve
qu'une sous-espéce alpine d’une espéce assez eurytope. En Amérique, aucune
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espéce alpine n’a été signalée (Barr, 1960). Le genre compte quelques groupes
(sections) alpins caractéristiques que nous étudierons plus loin.

Le grand genre holarctique Nebria représente un des éléments les plus tran-
chés de la faune alpine sur presque toutes les chaines holarctiques, mais n’a pas
atteint I’Afrique tropicale. Sur le Taygéte il constitue 'unique espéce alpine
locale (. taygetana RorTeMBURG). Dans les Alpes, on rencontre le sous-genre
Oreonebria, constituant parmi les Coléoptéres I’élément principal de sa faune
subnivale (jusqu’ & 3000 m); nous en reparlerons plus loin. Parmi les Nebria
alpins on connait des nivicoles et des torrenticoles. Quant aux espéces boréo-
alpines elles ne s’élevent guére au-dessus de la forét. Le genre semble étre
d’origine angarienne, mais a pénétré en Europe depuis longtemps (il est connu de
Pambre de la Baltique). Une espéce est commune & I’ Asie Centrale et & I’Hima-
laya.

Les Leistus semblent étre également d’origine angarienne, mais ils ne peuplent
la zone alpine que sur les Alpes, les Carpathes, les Apennins et le Caucase. Il
doit y en avoir aussi en Asie Centrale. En Amérique du Nord et sur 'Himalaya le
genre existe mais ne pénétre pas dans la zone alpine.

Les Broscosoma représentent des relictes alpines tout a fait remarquables.
Les formes les plus proches sont connues de Nouvelle—Zelande. Ce genre compte
trois espéces dans les Alpes du Sud—Est et trois & quatre dans les montagnes asia-
tiques (Himalaya, Chine, Japon).

Dans I’énorme genre Bembidion, les espéces alpines sont signalées de presque
toutes les hautes montagnes de la zone paléarctique, ou 8’y retrouverons sans
doute dans avenir. Mais elles semblent manquer sur I’Atlas et les Carpathes,
quoique NBTOLITZEY (1942) signale des Carpathes le B. nivale Hrgr. En Afrique
tropicale, ils ont peuplé seulement les massifs Est. En Amérique du Nord, au-
.cune espéce alpine n’est connue, mais on en décrira slrement, lorsque cette
faune gera mieux étudiée.

Le sous-genre Oreocys signalé plus haut, a une chorologie caractéristique; il
a di se former au Paléogéne sur le massif Bétique qui reliait la Meseta espagnole
& 1’ Afrique du Nord.

Les Trechus constituent également un élément tres caractéristique de la zone
alpine, répandu dans cette zone & peu prés comme les Bembidions. Mais il en
existe sur ’Atlas. En Afrique du Sud ce genre est remplacé par les Pachydesus,
qui ont le méme facies, mais appartiennent & une autre lignée (T'rechoding). Les
Pachydesus comptent 24 espéces décrites, dont 9 alpines.

Les Deltomerus constituent un groupe trés intéressant, que nous étudierons
en détail plus loin.

Le grand genre Calathus comprend de nombreux sous-genres, dont les Lin-
drothius, que nous examinerons plus tard. Au sous-genre Calathus s. str. appar-
tiennent quelques espéces alpines des Balcans, de ’Atlas (Ie C. rhaeticus semble
étre alpin), de I’Afrique tropicale orientale, surtout dans 'Ethiopie, et sur I'Hi-
malaya. Ce genre holarctique semble étre d’origine paléoméditerranéenne, mais
s’est largement dispersé depuis longtemps.
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Les Amara, d’origine angarienne, se sont répandues depuis longtemps & tra-
vers la zone holarctique, ainsi qu’en témoigne leur abondance dans I’ Amérigue
du Nord jusqu’ au Mexique et en Asie orientale. Les espéces alpines ont peuplé
de nombreux massifs montagneux, notamment en Corse (sous-genre spécial),
sur I’Atlas, ou elles sont nombreuses et appartiennent en partie & des sous-genres
locaux, les hautes montagnes de ’Afrique tropicale orientale, le Caucase (avec
un sous-genre spécial) et 'Himalaya. Mais elles semblent manquer sur la Sierra
Nevada, les Apennins, les Carpathes. Il est curieux que sur les fles Atlantiques
le genre ne soit représenté que par des espéces & large répartition, qui ont di y
8tre introduites par I’homme.

Parmi les Pterostichus, les espéces orophiles sont nombreuses, mais peu sont
alpines. Ces derniéres se rencontrent sur les Pyrénées, les Alpes et le Caucase,
ol Von trouve un sous-genre endémique,

Dans les Balcans habite un genre voisin orophile, les Omphreus, comptant une
dizaine d’espéces, dout quelques — unes sont alpines (notamment 0. aetolicus
APrELBECK d’aprés APFELBECK, 1904).

Le genre Cymindis semble provenir d’une lignée paléoméditerranéenne plus
xérophile que les genres signalés plus haut. Il comprend de nombreuses espéces
orophiles, peuplant surtout les montagnes circumméditerranéennes et celles de
I’Asie. Les espéces alpines sont peu nombreuses et signalées de I’ Atlas, des Alpes,
du Caucase et de I’'Himalaya. Le genre est holarctique.

La plupart des autres Carabidae alpins appartiennent & des genres & vaste
répartition, mais qui n’ont formé des espéces alpines que sur quelques massifs.
Dans I’Afrique tropicale, on trouve quelques genres & répartition moins vaste,
notamment les Liagonum, proches des Agonum et largement répandus en Afri-
que, les Kenyacus (Harpalinae), comprenant 14 especes orophiles, dont 4 alpines,
Atrotus (Licininae), également 14 espéces, dont une alpine et une autre connue
du Yemen; Afrotarus (Cymindini), avec 5 espdees dont une alpine en Ethiopie
et une connue du Yemen; Orinodromus (Carabint) avec 3 espéces, toutes alpines,
Pachydesus, déja cité. Tous ces genres sont plus ou moins apparentés & des grou-
pes paléarctiques, ils tendent & peupler les hautes montagnes mais n’y parvien-
nent que trés lentement.

Quoique les Dytiscidae soient communs dans les lacs alpins, les espéces alpines
sont peu nombreuses et connues seulement des Pyrénées, des Alpes, du Caucase,
de ’'Himalaya et de I’Afrique tropicale; ils appartiennent aux genres Hydroporus
et Gaurodytes, tous deux d’origine holarctique. Les especes boréoalpines sont plus
abondantes, surtout vers le Nord.

Parmi les Catopidae, les espéces alpines sont assez nombreuses, mais réparties
inégalement. En Afrique méridionale, on trouve les Orifocatops, répartis &
peu prés comme les Pachydesus ot comptant 11 espéces décrites. Ce genre est
proche du genre monotypique Chappuisiotus, découvert & une altitude de
4000 m env. sur le massif de I’Elgon dans des inflorescences fanées des Lobélia
arborescents, o il pullule. Au moins une espéce alpine appartient aux Disso-
chaetes, largement répandus en Amérique centrale et méridionale. Les Para-
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calops comptent 13 espéces, dont une australienne et 12 néo-zélandaises, parmi
ces derniéres, 3 espéces alpines. Le genwe paléarctique Choleva compte une
espéce alpine sur les Carpathes (oresitropho GANGLBAUER) et une sur le mont
Atschisko & Pextréme Ouest de la chaine Caucasienne Principale (obscuripes
Rerrrer). Il semble que la C. zolotarewi REITTER, décrite du Kasbek, soit
également alpine. Les Rybinskiella ont une aire de répartition intéressante.
Le sous-genre typique est constitué pax une espéce unique des Carpathes
(magnifica REITTER), qui est alpine. Le sous-genre Sintonia Pic en comprend
4 de 'Himalaya, le Tian-Shan et des environs du lac Baikal. Parmi les espéces .
alpines, on range également le Catopomorphus nivicola Kraarz (Parnasse) et
C. clavatus JEANNEL (Gréce, Créte), le Catops purkignei OBENB. (monts Rho-
dope), C. joffrei JEANNEL des Alpes, ot il vit dans les terriers de marmottes
et le Chionocatops bugnioni TOURNIER, également des Alpes (JEANNEL, 1936).
Le Catopomorphus est myrmecophile, les autres espéces sont, sans doute toutes,
pholéophiles; elles ont di peupler les hautes montagnes & la suite de certains
mammiféres, leur mode de vie ayant pu faciliter leur acclimatation. On ne peut
guére les considérer comme des éléments alpins trés caractéristiques.

Parmi les Silphidae, seule la Blitophage alpicole KUsTER passe pour alpine.
Flle appartient & un genre comptant 11 espéces largement répandus dans la
zone paléarctique septentrionale. Cette espéce semble étre un immigrant
nordique, qui s’est isolé au Pléistocéne sur les Carpathes, ou 8’y est conservé
comme relicte.

Les Staphylins sont trés riches en espeéces alpines, dont la plupart appar-
tiennent & des genres & large répartition, au moins dans la zone holarctique. Mais
les Niphetodes ne sont connus que des Carpathes, de la Hongrie et de la You-
goslavie. Quelques espéces sont alpines, d’autres subalpines. Ce genre, trés
différent de ses congénéres, est sans doute une relicte. Par contre, le genre
monotypique Coryphiodes des Carpathes se distingue moins par ses caractéres
morphologiques que par son faciés, imputable & son aptérisme. En fait, il est
tellement proche du genre boréal Coryphium STEPHENS, qu’il semble mieux &
sa place comme son sous-genre.

Le nombre des Psélaphiens alpins est modeste, mais, sans doute, augmentera-
t-il dans Pavenir. On en connait de la région méditerranéenne et de I’Afrique
tropicale. Ils ne sont pas encore signalés de I'Himalaya. Dans le Nord, les
Psélaphiens sont rares et peu caractéristiques. Dans I’ Afrique tropicale, toutes
les espéces appartiennent & des lignées africaines, 1'élément paléarctique fait
complétement défaut. Les Psélaphiens alpins présentent un exemple de faune,
formée entiérement sur place au dépens de la faune subalpine, en général syl-
vicole, sans trace de migrations. Il n’existe pas d’espéces boréo-alpines.

Parmi les Scydmaenides on ne connait avec certitude qu’une espéce alpine
du genre Cephennium et un EBuconnus (HoLbHAUS, 1954), tous les deux dans
les Alpes, mais, sans doute, on en trouvera d’autres. Il en existe notamment
en Afrique tropicale (BasiLewskr, in litt.), mais elles sont encore inédites. Com-
me les Psélaphiens, ces Scydmaenides ont da se former sur place.

DOI: 10.21248/contrib.entomol.18.1-2.177-211


http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/

Beitrige zur Entomologie, Band 18, Nr. 1/2; 1968 191

Parmi les Hydrophilidae, les Helophorus alpins sont connus des Alpes, de
I’Atlas, du Caucase et de I’'Himalaya, d’ot 'on a signalé également un Hydrous
alpin. On manque de données sur IAfrique Noire. Les Hydrophilidae alpins
sont & peine distincts de leurs congénéres de plus basse altitude. Il en est de
méme des Ochkthebius de 'Himalaya (Hydraenidae).

Les Lamellicornes alpins ne sont connus que parmi les coprophages, qui ont
dfit émigrer en haute montagne & la suite de ruminants aprés la formation des
prés alpins, done tout récemment. Cet élément est trés jeune et peu différencié
morphologiquement. En Europe et au Caucase, il est représenté par des Apho-
dius assez nombreux. Dans I’Himalaya, on trouve des Copris et des Outho-
phagus. En Afrique, on ne trouve pas de coprophages alpins, sans doute faute
de ruminants.

Parmi les autres familles de Coléopteres, on peut signale quelques Elateridae,
mais seulement dans les Alpes et les Pyrénées; ailleurs ils semblent faire défaut.
Parmi les Buprestidae, quoique quelques Sphenoptéres pénétrent par place
dans la zone alpine (par exemple, en Transcaucasie) aucune espece alpine n’est
connue. Des Byrrhidae alpins existent sur les Pyrénées, les Alpes et les Car-
pathes, ils appartiennent aux genres Byrrhus et Simplocaria.

Sur I’Atlas, on trouve quelques familles qui n’ont formé que 13 des espéces
alpines, telles que Attalus alyssi PEYERIMEOFF, Dasytes depexus PEYERIMHOTT,
Psilothriz cyrtosinus PEYERIMHOFF (Malachidae), Pseudeurostus dyris PEyERIM-
HOFF (Ptinidae), Meloe crosi PEYErRIMEOFF (Meloidae). De ces genres, seul le
Pseudeurostus est orophile, mais il ne semble pas avoir formé ailleurs d’espéces
alpines, quoiqu’en Europe il remonte par place jusque dans les prés alpins.
Par contre, Ochs a pris dans des nids de marmottes preés de la frontiére franco-
italienne un Ptinus, resté malheureusement inédit.

On ne connait pas de Tenebrionidae alpins en Europe et au Caucase, mais
ils existent sur I’Atlas, en Asie Centrale et yur I’Himalaya. En Afrique tropicale
on n’a signalé qu'une seule espéce, Phrynocolus ater WATERHOUSE, prise en
nombre sur le Kilimanjaro (ArLvaup, 1908). Elle appartient & un genre africain.
Dans la zone subalpine aride du pourtour méditerranéen, en Asie Centrale et
dans D'Afghanistan, les Tenebrionidae constituent un élément essentiel de la
faune locale; quoiqu’appartenant & des genres xérophiles, ces espéces se tien-
nent dans les endroits les plus humides et se concentrent en masse autour des
névés, notamment sur la Sierra Nevada (Heypex, 1870), dans I'Himalaya
(MAxT, 1962) et en Asie Centrale (Bocarscawv, in litt.). Sur 1’Atlas, les espdces
alpines appartiennent aux genres Opatrum et Crypticus, largement répandus
dans la zone paléarctique Ouest, mais qui ne se prennent pas ailleurs en haute
montagne. En Asie, des espéces alpines se rencontrent parmi les Bioramix
(Asie Centrale, Chine, Himalaya), Myatis (Pamir, Kashmir, Afghanistan), Blaps
(zone paléarctique), dscelodosis (Pamir, Himalaya, Tibet, Chine), Syachis (Asie
Centrale, Afghanistan, Himalaya), Cyphogenia (Europe orientale, Asie). Ici
aussi, & part peut-étre les Myatis, tous les genres sont répartis largement, mais
appartiennent & des lignées de la zone paléarctique orientale, différentes des
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lignées occidentales. Cependant toutes ces lignées semblent étre d’origine step-
pique, celles d’origine sylvicole n’ont nulle part formé des espéces alpines,
quoique quelques Helopini péndtrent par endroits dans la zone alpine sur le
pourtour de la Méditerranée et au Caucase.

Parmi les Clavicornes, les espéces alpines sont rares; on en trouve chez les
Phalacridae une espéce d’Olibrus de I’Arménie Soviétique; les Cryptophagidae—~
Cryptophagus sous-genre Mnionomus WOLLASTON, plusieurs espéces en Europe
et sur la chaine principale du Caucasei et les Coccinellidae—Chelonitis (Alpes),
Semsadalia (Alpes, Caucase), Aaages, Acoccidula ? (Asie Centrale), Sidis (Afrique
tropicale). Sur I'Himalaya, les clavicornes alpins semblent manquer.

Parmi les longicornes, on ne connait qu’une espéce alpine certaine, le Dor-
cadion cineriferum Suv. de la chaine du Sevan en Arménie Soviétique.

Les Chrysomelidae alpins sont plus nombreux et appartiennent aux genres
Labidostomis (Atlas), Timarcha (Atlas, Sierra Nevada), Chrysomela, surtout dans
le sous-genre Chrysockloa, que nous examinerons plus loin (Europe, Caucase,
Himalaya), Galeruca (Espagne, Pyrénées), Theone (octocostata WsSE., Asie Cen-
trale, Afghanistan, Himalaya), Luperus (Atlas), Sjoestedtina (Afrique tropicale),
Crepidodera (Alpes), Longitarsus (Caucase, Himalaya), Chaetocnema (Himalaya),
Podagrice (Himalaya), Psylliodes (Caucase), Orestia (Alpes). Ces espéces ap-
partiennent & des genres largement répandus, mais n’ayant formé que par.
place des espéces alpines, apparemment aux dépens de la faune subalpine
locale.

Parmi les charangons, les espéces alpines sont beaucoup plus abondantes.
La plupart appartiennent au genre paléarctique Otiorrhynchus, qui a pénétré
aussi en Amérique du Nord et dans I’Himalaya; ce genre, d’origine angarienne,
a peuplé presque toutes les hautes montagnes d’Europe et d’Asie, mais il mangue
dans la zone alpine des Apennins et en Afrique tropicale. Il a df se disperser
du plateau angarien au Pliocéne avec le refroidissement du climat, ainsi que
nous 'avons déja exposé (1961).

Les Dichotrachelus représentent un exemple rare de I’élément alpin tyrrhénien.
On en compte 28 espéces de I’Atlas, I'Hspagne (Sierra Nevada), la Corse, la
Sardaigne, la Sicile, les Pyrénées, le Massif Central, les Cévennes, le Jura, le
versant Sud et Ouest des Alpes; la plupart des espéces sont alpines mais plusieurs
descendent dans la forét subalpine. Le D. verrucosus KIEBSENWETTER habite les
Pyrénées, la Corse et la Sardaigne et comprend trois sous-espéces; D. muscorum
FATRMAIRE est connu des Pyrénées, du Massif Central et du Jura; ces deux
espéces sont subalpines. Toutes les espéces passent pour rares. Le genre, bien
isolé morphologiquement, est considéré comme une relicte.

Le genre Brachyodontus est réparti & peu prés de la méme fagon que les
Niphelodes et compte 5 espéces alpines ou subalpines. (est également une
rélicte, bien isolée morphologiquement, de méme que le Trachelemorphus baudis
SEIDL.
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Au Caucase, on trouve un nombre remarquablement élevé de Meleus alpins,
qui sont tous concentrés dans la partie Ouest de la chaine principale, alors que
les espéces transcaucasiennes et européennes sont sylvicoles.

Les charangons alpins de ’Himalaya appartiennent & des genres asiatiques
paléarctiques. Les dchlaenomus (Tanymecini) comprennent 4 espéces du Tibet,
Kashmir, Himalaya, Inde Orientale; les Scepticus (Tanymecini), 11 espéces du
Turkestan, Kashgar, Kashmir, Inde, ile Sakhalin, Japon; les Catapionus (Cneor-
rhinini} comptent 34 espéces de I’Asie Centrale, Tibet, Dzoungarie, Kashmir,
Sibérie, Sakhalin, Japon; Blosyrodes (Tanymecini) avec 10 espéces du Kashmir,
de I'Inde, Bornéo, Birmanie, Chine; Leptomios (Tanymecini) avec 35 espéces
de I’Asie Centrale, du Tibet, de I’Inde, du Kashmir, de la Mongolie, et la région
de I’Oussouri; Lagenolobus (Cyphicerini) avec 7 espéces du Kashmir, de 'Inde,
de la Chine; Niphadonyx (Heteronyx Faust, Liparini) avec une seule espéee, qui
se prend également en forét. De par leur chorologie, les charancons alpins
rappellent beaucoup les Tenebrionidae. Il est probable que plusieurs de ces
genres ont des représentants alpins aussi sur d’autres montagnes de 1’Asie.

Parmi les Scolytes, on ne connait qu’'une espéce alpine, le Mimiophthorus
ruwenzoricus SCHEDL des Senecio du Ruwenzori.

D. Considérations éthologiques

Les données sur I’éthologie des espéces alpines sont assez modestes, c’est
pourquoi nous nous limiterons ici & quelques remarques sommaires.

Toutes les espéces hivernent dans le sol sous la neige, la plupart au stade
adulte. La durée courte de la belle saison favorise les espéces & cycle évolutif
court, notamment les Carabidae et les Staphylinidae, mais certaines espéces,
par exemple les Elateridae, ont un cycle pluriannuel. Les espéces polyvoltines
semblent faire défaut. L’abondance des gelées éstivales, souvent trés accusées
et irréguliéres, surtout dans les régions & climat sec, peut réduire considérable-
ment la densité des populations et défavorise les espéces & éclosion ou vol
nuptial simultanés, tels que les hannetons. C’est ainsi qu’en Arménie, nous
avons souvent observé de véritables tapis de cadavres d’insectes sous les pierres
en été, diis & des gelées estivales. Par contre dans les régions a été pluvieux,
comme, par exemple, dans les Alpes, ces incidents sont beaucoup plus rares.
I1 semble que la plupart des espéces alpines aient des durées d’éclosion trés
étendues, moyennant quoi il reste toujours dans le sol une réserve importante
d’adultes protégés contre des gels inopinés. L’abaissement de la pression atmo-
sphérique et de la pression parcellaire de I'oxygene ne semble pas agir sensible-
ment sur les insectes, ainsi qu’en témoigne 'abondance des espéces eurytopes
rencontrés & haunte altitude, en particulier parmi les espéces ,,domestiques*
dans les habitations.

I’influence des rayons ultraviolets mérite plus d’attention.

Depuis longtemps, les généticiens ont démontré le role mutageéne intense des
rayons ultraviolets. On sait que dans la montagne leur influence s’intensifie
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vers 3000 m d’altitude et augmente graduellement & partir de 1a. Si leur action
était susceptible de provoquer une morphogenése importante dans la nature,
on devrait s’attendre & trouver un nombre croissant d’espéces ou races locales
au-dessus de 3000 m. Or, rien de pareil n’a été constaté, ni sur les hautes
montagnes africaines, ni sur PHimalaya. Un seul exemple de prolifération
d’espéees & haute altitude a été signalé jusqu’ & maintenant, ¢’est le cas des
Trechus du cratére de I’Elgon (4321 m), ot sur un espace restreint, ne repré-
sentant qu’une faible part de ’étendue de ce cratére, on en a découvert 29 espéces
ou sous-espéces, toutes endémiques. Mais il semble difficile d’attribuer cette
pullulstion d’espéces & une mutagenése locale sur place ne fit.il qu’en raison
de Vexiguité des aires de répartition spécifiques. Il est bien plus probable que
Ia cime de Elgon a servi de refuge & de nombreuses espéces, qui se sont dif-
férencides sur les vastes flancs de cette montagne bien en-dessous de 3000 m
pendant lés époques glaciaires ou antérieurement et qui ont remonté les pentes
3 cause du réchauffement de I’Holocéne. Quoiqu’il en soit, ce cas reste unique
dans la faune alpine des Coléoptéres, tandis que 'on connait de nombreux
exemples de proliférations d’espéces & basse altitude, surtout sur les pénéplaines,
mais toujours avec des aires de répartition beaucoup plus larges.

Parmi les autres particularités de la zone alpine, la présence de névés est
d’une grande importance. En particulier, aux névés est lide la faune dite nivi-
cole, particuliérement abondante sur les montagnes circumméditerranéennes,
en Asie Centrale et sur 'Himalaya. Cette faune, propre aux zones alpines et
subalpines & climat sec, se nourrit de déchets organiques d’origine animale et
végétale, qui s’accumulent sur les névés. Sur I'Himalaya (Mani, 1962) ces
déchets forment par places d’énormes amoncellements qui attirent de nombreux
saprophages et quelques prédateurs. Les névés jouent ainsi le role de glaciére,
emmagasinant des produits organiques et les fournissant en abondance pendant
Ia belle saison.

La faune des lacs alpins nous fournit un autre exemple intérressant d’adapta-
tion aux conditions du milieu local. En Transcaucasie, les lacs alpins peuvent
étre séparés en deux types différents, suivant qu’ils sont grands ou petits. Dans
les petits lacs, la temperature au printemps est trés basse, mais elle est élevée
en été. Dans ces lacs, on trouve une faune endémique, sans doute adaptée
spécialement & ces conditions locales, car elle manque dans les grands lacs, dont
la faune est constituée par des espéces a vaste répartition ou boréo-alpines,
avec tout au plus quelques sous-espéces caucasiennes. En Europe centrale, oli
la température de ’eau des lacs alpins est bien plus constante, la faune endémi-
que semble faire défaut, mais elle existe par places dans les petits ruisseaux.

Une particularité de la faune alpine se manifeste dans I'abondance des formes
aptéres et micropteéres, signalée depuis longtemps. Mais les espéces aptéres
sont également abondantes dans les déserts, les régions froides, sur certaines
iles et se rencontrent dans beaucoup d’autres milieux. Comme les causes de
cet aptérisme ne semblent pas étre encore élucidées, nous essajeront d’exposer
ici notre point de vue & ce sujet.
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Parmi les Coléoptéres, les formes aptéres ou microptéres peuvent coexister
dans la méme population avec les formes & ailes fonctionnelles, ou étre propres
4 des sous-espdces, espéces ou groupes taxonomiques supérieurs. Quelquois ce
caractére est lié au sexe. Darwin jadis avait cherché une explication de 'apté-
risme des populations insulaires, mais cette explication n’a pas résisté & ’épreuve
du temps. Les généticiens ont déerit de nombreuses mutations aptéres oun
microptéres chez des espéces normalement ailées et il semblait plausible de
penser que de pareilles mutations devaient surgir dans la nature et 8’y maintenir,
lorsqu’elles étaient viables, mais cette explication s’est avérée trop simpliste.
Les données de TreTzE (1963) permettent d’envisager la question sous un nou-
veau point de vue. Il résulte de ses recherches sur la musculature alaire de
certains Carabidae des environs de Halle que chez beaucoup d’espéces on observe
des formes & ailes fonctionnelles et & musculature fortement réduite et semblable
& celle des formes aptéres et brachyptéres. En conséquence, dans la nature, la
tendanece vers 'aptérisme doit débuter par une atrophie musculaire phéno-
typique, entralnant plus tard une réduction alaire génotypique. Cet exemple
s’accorde parfaitement avec les vues de certains généticiens (SCHMALHAUSEN,
1946 ; GoLpscuMIpT, 1955), suivant lesquelles une mutation dominante ne peut
se maintenir dans une population que si elle ne modifie pas le phénotype, c.-a-d.
si elle correspond & une modification existant déja dans cette population.
Compte tenu de ces considérations, Uaptérisme doit résulter du processus
suivant.

Tout insecte a intérét a conserver ses ailes, car elles lui conférent des avantages
importants; d’abord, la facilité de dissémination, comme ’a trés bien exposé
Darpingron (1943); ensuite, pour le rapprochement des sexes, le peuplement
de certaines niches biologiques etc. Mais, il se trouve dans des conditions
d’existence défavorables, il peut arriver qu’il ne soit plus en état d’achever sa
métamorphose normale faute de ressources suffisantes. Ce manque de ressources
peut étre dét non seulement a un manque de nourriture, comme cela peut
arriver dans un désert, mais aussi pour d’autres raisons, ralentissement du
métabolisme dans un climat trop froid, raccourcissement de la belle saison,
ete. Dans tous les cas, Iinsecte tendra & résorber les parties de son corps
non indigspensables & sa survie et, comme les muscles alaires constituent la
partie la plus importante de la musculature de tout insecte ailé, leur résorption
dégagera des réserves nutritives trés précieuses. En conséquence, cette résorb-
tion devra avoir lieu toutes les fois que linsecte ne sera pas capable de se
dévélopper complétement mais pourra former une forme aptére viable. Si
les conditions défavorables persistent, la modification se maintiendra et
permettra la consolidation d’une mutation aptére ou microptére occasionnelle,
qui, elle aussi, sera favorable, puisqu’elle entrainera une économie de ressources
supplémentaire.

En conséquence, les formes aptéres ou microptéres orophiles ont dii se former
parmi les espéces originaires de pays plus cléments. Elles devront étre ex-
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ceptionnelles parmi les formes boréo-alpines, & moins que celles-ci ne provien-
nent elles-méme d’ancétres apteres.

La chorologie des espéces alpines permet de préciser certains détails de leur
mode de répartition.

Le fait, que 'on trouve en Afrique tropicale trois fois plus de Carabidae
d’origine paléarctique que d’origine locale prouve d’une facon particuliérement
frappante que pour les insectes les migrations, méme & travers d’immenses
étendues et malgré la présence de nombreux obstacles, présentent moins de
difficultés que le transport méme a quelques centaines de metres, si ce transport
entraine une transformation radicale de biotope. Il semble en étre de méme
pour la faune de I'Himalaya, dont tout 'dlément alpin endémique est d’origine
paléarctique. Des considérations analogues, quoique basées sur des données
tout-a-fait différentes ont jadis été exposées par KrisHTOFOVITSCH (1946) au
sujet de problémes phytogéographiques. Ils confirment nos vues (1959, 1961),
suivant lesquelles pour tout organisme le probléme adaptatif le plus difficile
est la transformation de son appartenance biocénotique.

Les données chorologiques permettent de préciser encore un détail intéressant.
La répartition de I’élément paléarctique sur les montagnes de I Afrique tropicale
prouve péremptoirement qu’elle a dit s’effectuer surtout par voie active, car la
Rift-Valley n’aurait pu servir d’obstacle en cas de répartition par voie passive.
1L’6tude des taunes insulaires confirme pleinement cette conclusion (BASILEWSKT,
1962).

E. Considérations sur la genése de la faune alpine

11 est admis depuis longtemps que la faune de tout biotope dépend de ce
dernier et qu’elle est d’autant plus caractéristique que 1'est son habitat. La
zone alpine constitue un groupe de biotopes trés particuliers, dispersé & travers
des régions trés diverses. 1l eut été donc logique d’y trouver une faune spéciale,
comprenant des formes nettement isolées de leurs congénéres des autres biotopes.
Cependant, il n’en est rien. Ainsi que nous 'avons vu, on ne trouve dans cette
zone que quelques rares genres et sous-genres endémiques en I'absence de tout
groupement taxonomique plus important, tandis que la plupart des espéces
alpines ne se distinguent que légérement de leurs congénéres habitant plus bas.
Comment expliquer cette contradiction ?

Depuis longtemps, les généticiens sont parvenus a la conclusion que la genése
des espéces est essentiellement dépendante de lisolement des populations
voisines. La zone alpine est constituée par un grand nombre d’iflots, bien isolés
les uns des autres ce qui parait étre une condition trés favorable & la formation
d’abondantes espéces ou sous-espéces vicariantes, mais en fait elles ne sont pas
nombreuses et leur aire de répartition englobe souvent un grand nombre de
massifs montagneux isolés, alors que dans bien d’autres biotopes, notamment
dans les pénéplaines ou sur certaines iles, les formes vicariantes sont bien plus
abondantes. Il semble en étre de méme pour la flore alpine, dont beaucoup
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d’espéces habitent des massifs trés eloignés les uns des autres, tels que les
Pyrénées, les Alpes, le Caucase, 'Himalaya. Cest ainsi que Von compte 96 espe-
ces de plantes alpines communes aux Alpes et au Caucase (TARHTADIAN, 1946).
Parmi les Coléoptéres, ces exemples sont beaucoup plus rares, mais, peut-étre
se multiplieront-ils dans I’avenir.

Ces données montrent que la genése de la faune alpine a été commandée par
un facteur spécifique qui semble étre lié aux raisons suivantes.

Les hautes montagnes ne peuvent exister longtemps (au point de vue paléo-
géographique) parcequ’elles sont trop vite érodées; en conséquence, la zone
alpine actuelle est trés jeune, bien plus jeune sans doute que toutes les autres.
C’est pourquoi ni sa faune ni sa flore n’ont eu le temps nécessaire pour y évoluer
sérieusement, ce qui explique les particularités signalées ci-dessus.

Pour des raisons inconnues, les plissements principaux de 1’Ancien Monde
sont dirigés essentiellement de I'ouest vers l'est, mais les zones de plissements
se sont déplacées au cours des temps passés par bonds du nord au sud. (est
ainsi que les plissements les plus anciens, les Calédonides, s’étendent au nord
des plissements plus récents des Hercynides, qui, elles-méme sont disposées an
nord des plissements alpins. En conséquence, dans 1’Ancien Monde, la zone
alpine a di se déplacer par bonds du nord au sud. Si Von considére que les
vieux plissements nordiques ont été érodés depuis longtemps, mais ont du
conserver en raison de leur latitude une faune du type voisin de 'alpin, on con-
goit, qu’au cours des siecles cette faune a eu tout le temps voulu pour s’adapter
aux conditions locales, d’autant plus que le relief n’a pu se modifier que tres
lentement. C’est ainsi que dans I’Oural toutes les vallées importantes semblent
exister depuis le Secondaire (VARSANOFIEVA, 1954).

11 est done logique d’admettre que cette faune nordique, poussée & émigrer
vers le sud au Pliocene en raison du refroidissement du climat, a d& pouvoir
atteindre des massifs montagneux, qu’elle a peuplé d’autant plus facilement,
qu’elle était déja habituée aux territoires a relief accidenté. C’est done dans le
Nord qu’il est logique de chercher I'origine du fond de faune alpine, mais cette
régle doit comporter des exceptions que nous examinerons plus loin. Par ailleurs,
la rigueur du climat de la zone nordique au cours des glaciations a dt exterminer
cette faune dans son pays d’origine méme 1a, ot il n’existait pas de calotte de
glace étendue, ainsi qu’en témoignent de nombreuses données paléontologiques
en particulier en Sibérie oh les calottes de glace semblent n’avoir eu qu’une
faible extension.

Les peuplements de biotopes nouveaux, y compris les biotopes alpins, sont
conditionnés par les capacités migratrices des organismes et leur possibilités
d’adaptation & des conditions d’habitat nouvelles. Ainsi la faune alpine a di
se former & la suite d’un processus de sélection naturelle intense et qui a dix
étre d’autant plus puissant que la capacité migratrice de ses éléments était plus
considérable. C’est pourquoi elle est constituée essentiellement par des formes
& pouvoir de dispersion élevé, comme les Carabidae et les Staphylinidae, parini
lesquelles la séléction naturelle a pu exercer des ravages & une échelle parti-
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culiérement vaste en laissant subsister un nombre de genres trés restreints, mais
qui ont peuplé de grandes étendues. Ailleurs la sélection a eu un champ d’action
moindre, ¢’est pourquoi les représentants alpins des autres familles sont beaucoup
moins nombreux, mais 14 aussi on ne trouve qu’'un nombre de genres restreint
et & répartition vaste, ce qui prouve que méme dans ce cas, 'échelle sélective
est restée considérable. Mais & cbté des émigrants la faune alpine comprend
aussi des formes autoehtones, certaines fort anciennes. Cependant, leur nombre
modeste et la présence de plusieurs genres monotypiques prouvent que 14 aussi
la séléction naturelle a opéré ses ravages, mais & une échelle plus restreinte.
Enfin, récemment, sans doute apres les glaciations, quelques genres ont réussi
par-ci par-14 & pénétrer dans la zone alpine et méme &’y former des espéoces
endémiques.

Ces données prouvent entre autres que la tendance de certains biologistes de
ne voir dans le genre qu’une unité plus ou moins arbitraire, dépendant du
jugement de chaque systématicien, n’est pas admissible. Les vrais genres pos-
sédent un complexe de caractéres, qui les déterminent d’une fagon trés précise
et au moins aussi bien que 'espéce, mais certains de ces caractéres sont d’une
étude difficile.

Dans ses grandes lignes la genése de la faune alpine semble s’étre déroulée de
la facon suivante. ‘ ‘

Aprés les mouvements orogéniques importants duPaléozoique, I’ére Secondaire
est caractérisée par une longue période de repos. Une orogenése importante ne
se poursuit qu’en Amérique et en Asie orientale (STrRaRHOV, 1948). Vers le
commencement du Tertiaire en Europe, Afrique et Asie, sauf I’Asie orientale,
la plus grande part des massifs montagneux sont pénéplainisés, des montagnes
plus ou moins hautes n’existent qu’en Scandinavie et le long du grand anti-
clinorium englobant 1’Oural, le Tian-Shan et une part des montagnes sibériennes.
En conséquence, si une faune alpine a pu exister au Crétacé, ce qui ne parait
pas douteux, elle n’a pu se conserver que sur ces montagnes ou en Asie orientale.
Comme la faune ancienne de la Scandinavie et de [’Oural a été détruite par les
glaciations, nous ne pouvons que conjecturer & son sujet; mais sur le Tian-Shan
quelques-uns de ses éléments auraient pu se conserver. Malheureusement, cette
faune n’est pas connue. L’apparition de hautes montagnes au cours du Paléogene
a df amener la création d’'une faune orophile. A I'Eocéne, le réchauffement du
climat a df enrichir cette faune en provoquant une migration vers les montagnes
d’éléments sylvicoles. On peut aussi admettre la migration en Europe de quel-
ques éléments angariens anciens, car, suivant les botanistes, des éléments
floristiques analogues ont émigré des le Crétacé, sans doute au cours de re-
froidissements passagers de climat, qui n’ont pas toujours pu laisser de traces
paléogéographiques certaines. Parmi ces émigrants ont di se trouver des Nebria,
Harpales, Amara, Trechus ete.

Le rythme de peuplement des massifs montagneux par des éléments de la
forét subtropicale a dit étre comparable & celui que 'on observe actuellement
dans ’Himalaya ou en Afrique tropicale et, en conséquence, trés lent. Les

DOI: 10.21248/contrib.entomol.18.1-2.177-211


http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/

Beitrige zur Entomologie, Band 18, Nr. 1/2; 1968 199

genres alpins endémiques actuels ont dli se former au dépens des premiers
émigrants orophiles. Leur pauvreté en espéces et le caractére relicte de leur
habitat prouve qu’ils ont passé par des périodes de dépression intenses, dues
sans doute & de nombreuses modifications du climat, relief etc. et plus tard &
la concurrence des éléments boréaux. A I’élément ancien, nous rattachons les
sept genres monotypiques signalés plus haut, les Nastonycha, Dichotrachelus,
sous-genres Oreocys, Atlantosphodrus, Hutroctes. Il est remarquable, que dans
aucun de ces taxas on n’observe des cas de morphogenése récente ou méme
de variations intraspécifiques, tant soit peu accusées. Méme les sous-espéces,
lorsqu’elles existent (Dichotrachelus) laissent I'impression de formes anciennes.

Tableau de répartition des espéces alpines de gquelques genres de Coléoptéres
sur certains massifs montagneux

XN Genre Atlas Pyrénées | Alpes | Apennins Corse Carpathes | Caucase | Himalaya
E
1 Cychrus - X X - — — —_ s
2 Carabus - X X - — - % | b
3 Nebria X bs x X - X % X
4 Leistus & = = X e X % -
5 Bembidion — X X X ? %
@ Trechus = X bl X X X - X -
7 Duvalius = = < == - X - —
8 Ocys X - = s — — — -
9 Deltomerus x - - = = X % —
10 Horpalus X = X = = - %
11 Amare X x X - X - ¥ ; %
12 Pterostichus - X X et - E b —
13 Agonum = = b4 - — == N —
14 Cymindis X — 2 — - —~ X 5%
15 Hydroporus - X X = - = X ¢
16 Moannerheimia - - X X — - X s
17 Aphodius o X X = - ¥ % -
18 Chrysochloa — X X X o 4 - —
19 Otiorrhynchus s x 5 - X bS > <
20 Dichotrachelus X X % X % i - - —

A D'élément paléoangarien on peut attribuer les Broscosoma & distribution
trés remarquable, les Nebria, Trechus, Harpalus, dont la répartition démontre
une pénétration ancienne en Rurope, ainsi que nous 'avons déja exposé (1961),
Amara etc. La répartition actuelle de ces genres a travers la zone alpine différe
de celle des autres genres par sa répartition beaucoup plus homogeéne avec de
nombreux représentants sur des massifs isolés. Ainsi on trouve sur I’Atlas des
Nebria, Ocys, Iblania, Harpalus, Dichotrachelus; sur la Sierra Nevada — Ocys,
Dichotrachelus; sur les Pyrénées — Nebria, Trechus, Arctapila, Dichotrachelus
en Corse — Trechus, Paraleirides, Dichotrachelus; sur les Carpathes et dans les
Balcans — Nebria; sur les Apennins — Nebria, Trechus; au Caucase — Nebria,
Trechus, Derostichus, Butroctes. Dans les Alpes seul le genre Nebria est réparti
largement, les autres — Broscosoma, Trechus, Chelonitis, Trachylomorphus,
Dichotrachelus sont localigés, surtout sur les contreforts méridionaux constituant
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I’élément le plus ancien des massifs alpins. La plupart des autres éléments alpins
sont, au contraire, bien plus abondants sur les massifs européens nordiques —
Carpathes, Alpes, Pyrénées, partie occidentale de la chaine principale cau-
casienne et beaucoup plus rares plus au Sud.

Sur le tableau ci-contre on a figuré la répartition de quelques éléments alpins
sur certains massifs montagneux.

La provenance du genre Deltomerus est moins claire. Conformément aux
données récentes (Kournarov, 1960, 1963), ce genre fait partie de la vieille tribu
des Deltomerini, caractérisée entre autres par son aédéage trés primitif. Cette
tribu comprend en outre deux Platydiolus CEAUDOIR de la Sibérie orientale et
de "Amérique du Nord, tous deux rhéophiles; huit Adpenetretus Kurx. de la
Chine et du Japon; trois Penetretus MoTscHULSKY de la Méditerranée occiden-
tale; les Paradeliomerus APFELBECK, que nous considérons comme un sous-genre
des Deltomerus. Tous les Deltomerus sont orophiles, deux (D. carpathicus MILLER
et kaszabi SzekEssY) sont des rhéophiles de la zone subalpine des Carpathes,
D. corax PryuriMBOFF habite les zones alpine et subalpine de 1’Atlas, toutes
les autres espéces sont alpines — nivicoles ou rhéophiles. Le genre est représenté
dans I’Afrique Nord-Ouest, la Sierra Nevada (1 espéce), les Apennins (1 espéce),
les Carpathes (3 espéces), les Balcans (3 espéces) et le Caucase, prés de 15 espéces,
dont trois de Transcaucasie; enfin une espéce est décrite de la Turquie Nord-Est.
L aire de répartition du genre n’a pas d’analogues parmi les Coléoptéres, mais
on peut la comparer & celle des Duvalius, avec cette différence essentielle que
ce dernier est connu également de I’Asie Centrale, des Alpes méridionales, y
compris la zone alpine des Alpes orientales, des Cévennes, de la Sardaigne et de
la Sicile. Les Duvalius appartiennent & une lignée angarienne sylvicole, leurs
espéces sont des crénophiles, se développant prés des sources. D’aprés JEANNEL
(1929), le genre s’est propagé en Europe au miocéne et de 13, a pénétré en Afrique
Nord-QOuest, & travers la Sicile. Ainsi que nous 'avons déja indiqué (1961), ce
genre peuple actuellement la zone des foréts sarmatiennes, au Pliocene, en raison
de Paridisation du climat, il g’est réfugié dans les coins humides, les bords des
ruisseaux, les grottes et les fentes du sol. Les Deltomerus ont du suivre la voie
de migration des Duvalius, mais, n’ayant pu s’adapter au changement du climat
méditerranéen au Pliocene, ont été exterminés ou se sont réfugiés dans la mon-
tagne jusqu’sd la zone alpine. En conséquence, on peut expliquer leur répartition
suivant le schéma suivant.

Cet ancien genre angarien rhéophile et orophile s’est propagé vers le Caucase
avec le refroidissement du climat, sans doute au Pliocéne, & travers les montagnes
de I’ Asie Centrale et de I'ITran. Son absence dans le Talysch peut étre expliqué,
comme pour les T'rechus, par le manque d’habitats convenables, mais le nombre
d’espéces nouvelles décrites récemment du Caucase, de I'Atlas et méme des
Carpathes prouve que nous sommes loin de connaitre ni la composition du
genre ni sa chorologie réelle. Comme au Caucase n’ont pénétré que des espéces
orophiles, elles sont toutes devenues alpines, mais leur aire de répartition s’étend
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bien plus & I’Est que pour la plupart des autres formes alpines caractéristiques
puisqu’on les trouve jusqu’au Daghestan et I’Arménie centrale, oti elles se pren-
nent en compagnie de Nebria et Trechus. Il n’est pas impossible que les Delto-
merus aient pu se propager en Europe & travers le Caucase et I’Asie Mineure,
mais il semble plus probable de leur consigner une voie plus nordique qui, en
principe, correspond & ,,I'Egéide septentrionale’ de JEanneL. Cette Egéide est
cengée avoir constitué un pont entre le Caucase et les Balcans a travers la mer
Noire. Mais, comme un pont pareil, suivant les données paléogéographiques
modernes, n’a jamais pu exister, force est de chercher une voie plus nordique
& travers les foréts du plateau russe vers les Carpathes et de 13 plus au Sud. Des
Balcans jusq’a UAfrique du Nord, on connalt une voie directe & travers I’Italie
et la Sicile, qui semble avoir été suivie par beaucoup de migrations sarmatiques
dans les deux gens. Cette voie a dii étre utilisée aussi par les Deltomerus. Leur
absence actuelle en Sicile et dans les Alpes peut étre attribuée & leur grande
hygrophilie qui devait fortement limiter leur possibilités d’expansion et de survie
dans les pays a climat trop sec.

En Afrique du Nord la présence de vastes foréts subtropicales humides a dft
favoriser leur peuplement par les Deltomerus jusqu’au littoral ot semble g’étre
formé le genre Penetretus. En effet, ce genre ne se distingue des Deltomerus
que par ses tarses glabres. Le Deltomerus corax PEYERIMHOFF de la zone alpine
et subalpine de I’Atlas (2300—3200 m) a des tarses densement pubescents, le
Penetretus redoni ANTOINE, habitant moins haut (400—1200 m) n’a conservé
qu’une pubescence tarsale réduite, et le Penetretus temporalis BEDEL du littoral a
les tarses glabres. On trouve donc encore aujourd’hui les formes intermédiaires
entre les deux genres, prouvant que les Penetrefus ont dii s’isoler récemment
et au Maroc, apparemment en raison du changement du substrat (sable fin des
ruisseaux de basse altitude au lieu du gravillon). Du Maroce, le genre Penetretus
a pu se répandre longeant le littoral & travers 'Espagne jusqu’au Roussillon,
suivant la voie, utilisée en sens inverse par de nombreuses espéces europdennes
vers le Maroc (Carabus, Dorcadion ete.). 1l résulte de ces considérations que les
Penetretus sont récents et mériteraient d’étre considérés comme un sous-genre
des Deltomerus. Chez le genre oriental Apenetretus, on observe une évolution
analogue de la structure tarsale, due probablement aux mémes raisons. Avec
I’extention de la zone alpine au Pléistocéne, les Deltomerus ont trouvé de nouvel-
les possibilités d’extension, ce qui a amené la formation d’espéces nouvelles,
nombreuses surtout sur la Chaine Principale du Caucase, qui sont souvent
vicariantes et & peine distinctes les unes des autres.

Les Leistus semblent également appartenir & une ancienne lignée angarienne
sylvicole. Il est fort possible qu’ils se soient dispersés en méme temps que les
Deliomerus et suivant les mémes voies, mais, étant bien moins hygrophiles, ils
ont pu se disséminer bien plus largement et s’adapter par place & des milieux
& climat sec.

On situe auPliocéne une vaste migration d’éléments faunistiques et floristiques
angariens, qui a constitué 'essentiel de la faune et flore actuelle de I'Europe
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tempérée. A cet élément doivent appartenir les ancétres de la plupart des es-
péees alpines actuelles, ainsi qu’en temoignent leurs rapports phylogénétiques.
Mais la faune alpine comprend aussi un élément autochtone. A cet élément,
outre les genres signalés ci-dessus on peut rattacher les quelques sous-genres
suivants.

Les Oreonebria comprennent quelques espéces alpines des Alpes. Les ca-
ractéres distinetifs du sous-genre sont liés a son faciés grele et & quelques parti-
cularités de la chétotaxie, qui chez les Nebria est remarquablement instable.
L’édéage ne présente aucune particularité intéressante, ni par comparaison
aux autres Nebria, ni entre les différentes espéces de ce sous-genre. Les espéces
hantent les ruisselets descendant des névés surtout dans la zone subnivale, ol
ils se substituent aux autres espéces de ce genre. Tout ce groupe semble étre
trés récent et a da se former sur place au cours du Pléistocéne dans des conditions
de climat trés rigoureux.

Les sous-genres alping des Amara semblent s’8tre formés également sur place,
mais bien avant les Oreonebrig, car ils sont bien mieux différenciés. La formation
des autres sous-genres alpins est moins claire.

Un cas particuliérement intéressant est présenté par certains groupes de
Carabus orophiles largement répandus & travers la zone paléarctique. Comment
peut-on se représenter la genése de cette faune ?

Ainsi que nous le signalions plus haut, au début du Tertiaire en Eurasie, des
formes orophiles ne pouvaient exister que sur quelques chaines. Cela a dt étre
le cas, en particulier, pour les Carabus dont l'origine angarienne est bien établie.
11 est logique d’admettre que ces Carabus, quelle que soit leur provenance, ont
pu se propager le long de ces chalnes de I’ Asie orientale jusqu’en Scandinavie.
Au Pliocéne, le refroidissement du climat a conduit ces formes orophiles &
émigrer vers I’Est et le Sud.

Quoique depuis longtemps on étudie le genre Carabus avec assiduité, sa
phylogénie n’est guére comprise, ainsi que nous Pavons déja signalé (1963).
Quant & leur chorologie, elle n’est bien connue qu’en Europe occidentale. C’est
pourquoi nous nous limiterons ici & quelques remarques générales.

Depuis longtemps on a établi ’étroite parenté entre certains Carabus d’Europe
et d’Asie orientale. Cest ainsi que dans la section des Orinocarabus KRAATZ sensu
BrreunIinG (1932 —1935) nous trouvons en Chine quatre espéces orophiles, dans
la zone alpine des Alpes sept espéces et dans la zone alpine et sylvatique de
PEurope centrale, deux espéces. BREUNING réunit dans cette section encore
deux espéces arctiques, qui sont cependant assez distinctes des autres. Ces
données prouvent l’existence d’une migration des montagnes de la Chine vers
PEurope, qui a di contourner le Caucase et les Balcans. Mais au Caucase on
trouve la section voisine des Pachycarabus GEHIN avec six espéces alpines de la
chaine principale et une espéce alpine et subalpine en Transcaucasie (chaine
Adjarienne). Quoique cette section appartienne certainement 4 une lignée
angarienne, sa provenance est problématique,
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On ne peut admettre sa provenance d’une migration angarienne ancienne,
d’abord, parce que I’on nes’explique pas’absence de formessylvicoles ancestrales
dans les foréts caucasiennes, dont la faune et la flore sont tellement saturées
de relictes qu’elles ont été depuis longtemps nommées des foréts tertiaires.
Ensuite, parce que le Caucase, dés le début du Tertiaire, fut isolé du nord par
un large bras de la Téthys, ce qui exclut la possibilité d’échanges faunistiques
anciens soit avec le nord, soit avec 'est. Par contre, si nous admettons, que
cette section ait émigré de ’Oural, ol elle s’est isolée au Paléogéne, tandis que
les Orinocarabus se sont constitués, sans doute, vers la méme époque, en Asie
Centrale, Pexistence de ces deux sections et leur chorologie deviennent com-
préhensibles. Ajoutons que les espéces des deux sections sont communes et
souvent vicariantes, ce qui prouve qu’elles ont dfi se former sur place et récem-
ment, car sans cela les glaciations suceéssives auraient d0 enchevétrer leurs
aires de répartition.

On peut expliquer de méme fagon la provenance des Uechenus FISCHER, qui
comptent six espéces alpines, réparties presque de la méme facon que les Pachy-
carabus, et que on rencontre avec eux sur la chaine Principale, mais ils man-
quent en Transcauecasie, ce qui semble indiquer un type de peuplement récent.
De nombreuses sections voisines habitent la Chine, le Tibet, 1’Asie Centrale,
mais les congéneéres les plus proches sont apparemment les Iniopachys SorLrer
des Pyrénées et monts Cantabriques. On a cherché & expliquer la répartition
actuelle de ces deux sections par une migration au Paléogene et un isolement
ultérieur pendant la transgression de la mer Nummulitique, mais cette sup-
position n’explique pas pourquoi toutes les espéces sont alpines (au Paléogéne,
la zone alpine ne pouvait exister ni au Caucase, ni sur les Pyrénées), comment
ces egpéces cryophiles ont pu franchir des foréts subtropicales, pourquoi elles
ne se sont pas réparties plus tard plus largement, notamment en Transcaucasie,
comment elles ont pu franchir le bras de la Téthys séparant le Caucase de I’Asie
ete. Au contraire, en admettant que les sections actuelles se soient isolées sur
différents massifs montagneux anciens et aient émigré au Pliocéne, leur choro-
logie devient facile & comprendre. En particulier, les Iniopachys pourraient
&tre originaires de la Scandinavie, d’ott ils ont pu émigrer vers le Sud-Ouest &
travers des prairies et en évitant les massifs forestiers, dont le milieu ne leur
convenait pas, ce qui pourrait expliquer leur absence dans les Alpes; les Cechenus
ont pu de méme émigrer au Caucase de I’Oural.

11 existe au Caucase un autre groupe, dont la répartition est tout & fait com-
parable & celle des Cechenus, ce sont les Lindrothius. Suivant la révision de
Kournaxov (1961), ce sous-genre compte 11 espéces, peuplant la chaine prinei-
pale du Caucase & 'ouest du col de la Croix jusqu’a la limite ouest de la zone
alpine. KOURNAKOV considére ce sous-genre comme un genre propre, mais,
notre point de vue, sans raisons suffisantes. Toutes les espéces sont alpines,
vers U'est elles sont peu nombreuses et ont, comme leurs sous-espéces, des aires
bien délimitées, vers Pouest les espéces deviennent plus nombreuses et leurs

aires tendent & s’enchevétrer de plus en plus si bien qu’a la limite ouest de
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leur répartition plusieurs espéces cohabitent. Toutes les espéces sont lapidicoles,
recherchent les stations les plus séches des prés alpins, par place descendent
vers la lisiére supérieure des foréts, ou elles grimpent volontiers sur les herbes
hautes, se prennent généralement en nombre, souvent en masse sous la méme
pierre. On trouve souvent en leur compagnie la Nebria bonellis Apams, dont
Paire de répartiton s’étend cependant plus au Sud, jusque dans 1’Adjarie, ol
les Lindrothius font défaut.

Les Lindrothius constituent un groupe trés homogéne, leurs espéces ne se
distinguent que difficilement, mais par quelques caractéres stables, surtout par
leur édéage, donnent I'impression de formes récentes, comptent quelques sous-
espéces. Aux point de vue phylogénétique, 'espéce la plus proche semble étre
le Calathus femoralis CEAUDOIR de I’Adjarie et de la région de Kars. Kourna-
KOV suppose, que les Lindrothius dérivent d’une rélicte ancienne, qui s’est
réfugiée dansla zone alpine de la Chaline Principale et s’est plus tard disséminée
vers 'ouest. Mais cette supposition n’explique pas I'absence de formes ance-
strales sylvatiques, I'abondance des espéces dans la région ouest, le chevauche-
ment de leurs aires de répartition vers 'ouest, appartenance & la zone alpine,
qui, comme nous ’avons vu, est toute récente etc. Au contraire, si nous admet-
tons, que les Lindrothius se soient formés sur les prés alpins secs de l'oural et
alent émigré récemment vers le Caucase, 'explication de leurs traits spéeifiques
devient facile. Suivant ce schéma, les premiers arrivants ont dfi peupler pendant
une époque glaciaire de vastes étendues de prairies au nord-ouest de la Chaine
principale. Le réchauffement du climat les a relegués plus tard dans la zone
actuelle, qu’ils ont peuplée progressivement de Pouest vers Dest, ou la limite
actuelle de leur répartition est détérminée non pas par 'existence d’une barriére
éthologique mythique, mais par le caractére récent de leur invasion. En effet,
tout cheminement le long d’une créte néeessite le franchissements de dépressions
et de points hauts, qui ne peuvent g'opérer qu’au cours de variations de climat
adéquats et d’autant plus importants que le sont les dénivellements. Le rythme
d’une migration semblable et son extension sont donc déterminés par les varia-
tions climatiques au cours de sa durée. D’autre part, le fait que vers l'est
toutes les espéces sont vicariantes et confinées sur des massifs récents bien isolés
confirme qu’il ’agit bien d'une migration récente. A louest, les Lindrothius
ont di exister depuis plus longtemps, en conséquence ils ont di émigrer plusieurs
fois au cours des glaciations, ce qui explique l'enchevétrement des aires de ré-
partition spécifiques. Quant aux considérations phylogénétiques, évoquées par
Kourxarov, elles nous paraissent trés discutables,

Il est probable qu’avec les Lindrothius ont émigré des Nebria-la N. bonellis et
la N.schlegelmilchi ADAMS, qui constituent un petit groupe particulier, bien dif-
férent de tous ses congéneres. Ces deux espéces sont alpines, mais descendent
facilement dans la zone subalpine et méme en forét. Cela peut expliquer leur
vaste aire de répartition. En particulier, la N. schlegelmilchi a peuplé presque
tout le Caucase et est méme signalée de Perse.
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Il semble que I'on puisse attribuer une origine ouralienne & beaucoup d’autres
groupes de Coléoptéres caucasiens, par exemple aux Tribax FrscEsr, Glypto-
pterus CHAUDOIR (Myosodes auct.), Haplomaseus REITTER, certains groupes des
Trechus, Meleus, Otiorrhynchus etc. En faveur de cette supposition plaide le
type de répartition de ces groupes, avec concentration vers le Caucase Nord-—
Ouest et Pabsence de représentants dans la forét refuge du Talysch. Mais la
disparition totale de I'ancienne faune ouralienne sur place rend le contréle
impossible.

Si nos considérations sont justes, des espéces orophiles ont dii se former éga-
lement en Scandinavie, d’ou ils ont pu peupler VEurope centrale, mais non le
Caucase. Nous serions enclins d’attribuer une origine scandinave aux Chryso-
chloa que U'on considére tantdt comme un genre propre et tantdt comme un sous-
genre des Chrysomela. Les Chrysochloa comprennent deux douzaines d’espéces,
dont deux sibériennes, atteignant & I'Est I’Altai, et les autres européennes, ot
elles sont connues des Alpes (19), Pyrénées (9), Carpathes (8) et d’Espagne
(monts Cantabriques, Sierra Nevada). Une espéce existe sur les Apennins, une
autre sur I’Oural. Vers le nord, la frontiére générique passe par le nord de
’Allemagne et la Finlande (1 espéce). En Asie Mineure et au Caucase, les
Chrysochloa manguent totalement. La plupart des espéces sont réparties large-
ment, des Pyrénées aux Carpathes et Balcans, beaucoup sont communes. Mais
une espéce rare n’est connue que des Pyrénées centrales, une autre, commune et
alpine-de la Sierra Nevada, une troisieme est commune aux Pyrénées et au
Massif Central, quatre, dont deux espéces alpines, sont confinées aux Alpes, une
espéce est commune aux Alpes et aux Apennins. Toutes les espéces sont proches,
plusieurs ne peuvent &tre déterminédes exactement qu’ & Vaide de I'édéage.
La plupart habitent les foréts de coniféres humides, d’olt certaines espéces péné-
trent dans la zone alpine qui compte trois especes endémiques. Au moins une
espéce peut habiter les foréts de feuillus & basse altitude. On ne connait pas de
formes vicariantes. Toutes sont diurnes, se nourrissent, adultes et larves, de
feuilles de certaines composées et ombelliféres. Les espéces sont ovo vivipares,
déposent des oeufs contenant de jeunes larves ou méme des larves néonates.
I’ovoviviparité semble étre une adaptation & la réduction de la durée de la
belle saison (printemps froid). Contrairement & la plupart des autres espéces
orophiles, les Chrysochloa n’ont pas de congénéres dans la faune des régions bas-
ses et manquent dans les refuges montagneux anciens ou y sont réprésentées par
des espéces & large répartition. Le nombre d’espéces le plus élevé s’observe dans
les Alpes du Nord, alors que la faune orophile est en général beaucoup plus riche
dans les massifs méridionaux.

La genése des Chrysochloa est énigmatique. Weise cherchait leur origine dans
les Alpes. Mais cette supposition n’explique pas, ni leur prédominance dans les
massifs nordiques, ni, surtout, 'absence de congéneéres dans les foréts de feuillus,
d’otr elles auraient db provenir. Considérant que leur biotope principal est la
forét de coniféres du type de la taiga, il eut été logique de leur attribuer une
origine nordique, mais dans la taiga elles n’existent pas. (Pest pourquoi nous les
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considérions volontiers comme une lignée scandinave, qui a eu jadis tout le
temps nécessaire pour s’adapter a son biotope préféré et acquérir Povoviviparité
au cours du refroidissement du climat au Miocéne. Au Pliocéne, cette lignée a
émigré vers le Sud avec la forét de coniféres, gu’elle habitait. L’enchevétrement
des aires de répartition spécifiques prouve, & notre avis, que cette lignée a peuplé
I’Europe centrale avant les glaciations et a émigré dans des directions diverses
plusieurs fois pendant leur cours. Son absence en Scandinavie actuellement s’ex-
plique, comme dans les cas précédents, par les ravages des glaciations.

On peut attribuer une origine scandinave & d’autres groupes, mais avec moins
de probabilité. Cela pourrait &tre le cas pour les Niphetodes et Brachyodonius,
dont les espéces sont assez voisines et ne semblent pas trés anciennes et dont
laire générique est trés restreinte, ce que 'on pourrait attribuer & un peuplement
récent. On peut aussi & cet égard invoquer le caractére général de la faune alpine
carpathique, qui semble dépourvue d’élément autochtone ancien. En effet, des
20 espeéces de cette faune quatre ont dii venir de I'Est au plus t6t pendant le
Miocene; ce sont le Leistus gracilis FOssLy, L. banningeri ROUBAL, Duvalius
proceroides JEANNEL, Deltomerus tatricus MiLLer. Blitophaga alpicola Kraatz,
Atheta carpathica MILLER, Coryphiodes deubeli BErNH., sont d’origine boréale
plus ou moins récente. Rybinskiella magnifica RyB. provient d’Asie Centrale.
Quatre Otiorrhynchus sont d’origine angarienne et, suivant notre point de vue
(1961), des émigrants de 'Est au Pliocéne. Les cing autres espéces (2 Nebria,
1 Choleva, 1 Chrysomela s. str. et 1 Aphodius) ne ressemblent guére & d’ancien-
nes relictes. Il semble donc Plausible, que les Niphetodes et Brachyodontus
soient, eux aussi, des émigrants récents, mais de Scandinavie.

Quoiqu’il en soit, il semble, que la majorité des espéces alpines d’Europe se
soient formées au dépens des émigrants du Nord et de ’Est au Pliocene. Au
Pléistocéne les migrations continuent, mais beaucoup d’espéces n’ont pas eu le
temps de se diversifier — ce sont les boréo-alpins. D’autres ont formées des
espéces distinctes, mais tellement proches de leurs congéneres bobéaux qgue leur
parenté ne souléve aucun doute. C’est le cas des espéces alpines des Manner-
heimia, Olophrum, Notaris, que nous avons déja étudiées ailleurs (1961).

Mais les glaciations ont entrainé également la formation sur place de formes
locales cryophiles, qui se sont réfugiées dans la zone alpine pendant les périodes
postglaciaires. Ces espéces sont surtout abondantes sur les massifs méridionaux,
sans doute parce que la, l'effet des glaciations a été moing brutal. C’est ainsi
quon en trouve sur l'Atlas (Atemeles, Attalus, Psylothriz, Dasytes, Meloe,
COripticus, Opatrum, Labidostomis, Timarcha, Luperus, Apion, Cyclobaris,
Cathormiocerus), les Balcans (Catops, Catopomorphus), le Caucase méridional
(Heterothops, Olibrus, Longitarsus, Psylliodes, Phytonomus, Ceutorrhynchus),
PHimalaya. Toutes ces espéces n’ont aucune affinité avec la faune boréale, elles
appartiennent & des genres largement répandus, mais n’ayant formé des espéces
alpines que par places. Nous nous contenterons ici d’étudier un seul exemple de
cette faune, le genre Timarcha.
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Ce genre comprend guatre sous-genres, dont la phylogénie s’établit facilement
compte tenu de la structure édéagienne. Leur édéage, relativement primitif,
comporte un tegmen annulaire surmonté d’un manubrium. On sait que ce
manubrium, présent chez tous les Chrysomelidae primitifs, se résorbe peu &
peu et disparait chez les formes plus évoludes, constituant I' écrasante majorité
de cette famille. Chez le sous-genre Americanotimarcha JoLIvVET, comptant
trois espéces de I’ Amérique du Nord occidentale, le manubrium, & en juger par le
dessin de JoLIVET (1948) est encore trés long avec deux touffes de cils apicaux,
caractére primitif évident. La structure des élytres, non ou & peine soudés le
long de la souture est encore un caractére primitif, faisant défaut chez les autres
sous-genres, chez lesquels le manubrium se raccourcit et ne porte qu’une touffe
de cils unique. Parmi les sous-genres européens, la manubrium le plus long se
rencontre chez le sous-genre Metallotimarcha MoTscHULSKY, qui est donc le plus
primitif, puis chez les Timarchostoma MorscruLsky. Chez les Timarcha s. str.,
le manubrium est réduit presque complétement. Les Metallotimarcha comptent
quatre espéces orophiles, mais non alpines, répandues dans les foréts de I’Europe
centrale, les Balcans et le Caucase. Les deux autres sous-genres manquent en
Transcaucasie, mais sont largement répandus en Hurope, surtout sur le pourtour
méditerranéen, et aussi en Afrique du Nord. Le genre existe également au
Japon.

Compte tenu de la phylogénie on peut voir dans les Timarcha une lignée lau-
rentienne sylvicole, qui a immigré en Europe, sans doute & travers 1’Asie et
a pénétré au miocéne en Méditerranée. Cette migration est facile & dater, parce-
que jusqu’ & P'oligocéne supérieur, un bras de mer isolait I’Europe de I’Asie, par
ailleurs on a trouvé des restes fossiles de Temarcha sur les bords de la Méditerra-
née datant du miocéne. Les immigrés devaient appartenir au sous-genve
Metallotimarcha et hanter les foréts humides. La xérophilisation du climat mé-
diterranéen a di entrainer la formation des Timarchostome mésophiles et des
Timarcha s. str. encore mieux adaptées aux régions semi-arides. Ces sous-genres
ont dii suivre les voies d’invagions sarmatiennes. Les espéces alpines, qui sem-
blent trés jeunes, n’ont pu se former que parmi les Temarche s. str., sans doute
aux dépens d’espéces subalpines xérophiles, et seulement sur la Sierra Nevada
et]’Atlas (7. lugens RosENH. de la Sierra Nevada descend dans la zone subalpine),
apparemment parce que les biotopes alpins de ces montagnes sont moins spéci-
figues qu’ailleurs.

E. Conclusion

Quoique ce petit travail n’elit pas la prétention d’étudier toute la faune des
Coléoptéres alpins, il nous a permis d’élucider certains points de sa constitution
et de sa genése. Le fait le plus remarquable résultant des données énoncées est,
& notre sens, I'extréme lenteur avec laquelle une espéce plus ou moins thermo-
phile réussit & s’adapter aux biotopes alpins. Ainsi, sur les hautes montagnes
de I’Afrique tropicale, quoiqu’elles datent du Pliocéne, I'élément autochtone
est trés pauvre et il semble manquer sur Himalaya d’origine plus récente. Par
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contre, les migrations de Coléoptéres peuvent g’effectuer sur d’immenses éten-
dues et dans un temps relativement court. Ajoutons que ces migrations, & en
juger par nos données, s’effectuent essentiellement par voie active.

Dans la geneése de la faune alpine, la role de I’élément autochtone est done tou-
jours secondaire, celui des éléments boréaux, dominant. Aussi, la richesse de
cette faune dépendra-t-elle avant tout des facilités d’accés que leur offre chaque
massif montagneux.

La longue durée nécessaire & la formation de formes alpines, mise également en
évidence par I’étude des geunres alpins endémiques, semble exclure la possibilité
de formation sur place de plusieurs groupes caractéristiques de la faune alpine
actuelle. Cela nous a incité & chercher leur origine sur des massifs septentrionaux
anciens, ol leur absence actuelle peut é&tre attribuée aux ravages de I'époque
glaciaire. Cette supposition nous a permis d’expliquer certains détailg choro-
logiques qui paraissaient paradoxaux. KEn sa faveur plaident aussi certaines
données floristiques. Ainsi, la flore alpine de 1’Asie Centrale semble provenir en
grande partie des montagnes de la Sibérie nordique (Korovin, 1962). Mais notre
solution souffre des exceptions, Ainsi, nous avons vu plus haut, que certains
éléments alpins semblent provenir de lignées angariennes sylvicoles, ayant
pénétré en Europe suivant les voies des migrations sarmatiennes étudiées par
M. le prof. JEANNEL.

Les données faunistiques permettent aussi de se faire une idée sur 'importance
de certains facteurs sur la morphogenése. C’est ainsi, que I’abaissement de la
pression atmosphérique ou de la pression parcellaire de Poxygéne, l'intensifica-
tion du rayonnement ultraviolet et les autres facteurs physiques propres aux
hautes altitudes, ne semblent pas avoir joué un réle important dans la formation
de la faune alpine. Par contre, I'existence de niches éthologiques spéciales a
pu favoriser la formation d’une faunule appropriée et Paptérisme, si répandu
parmi les espéce alpines, résulte de l'action des conditions défavorables du
milieun alpin sur le développement de ces insectes.

Nous avons vu que la faune alpine a dii se créer grice & une intense sélection
naturelle qui a éliminé une énorme quantité de genres au bénéfice de quelques
rares privilégiés. Ces faits prouvent que le genre est une entité taxonomique
bien plus tranchée que ne 'admettent certains systématiciens, mais dont I'étude
est & peine commencée.

Enfin, il résulte de Panalyse de la faune alpine que c¢’est 1& un élément extré-
mement récent, probablement le plus récent de toute la faune terrestre, quoiqu’il
contient quelques rares éléments anciens.

Resumé

Le travail comporte une révision de la faune alpine des Coléoptéres, principalement de
IEurope, Afrique et Asie, établie sur des données personnelles et celles puisées dans la litté-
rature, sans vouloir prétendre toutefois a leur étude intégrale. Il a été également tenu comp-
te de quelques communications personnelles (de K. Arwim, G. Baun, P. BASevsxl,
A, Boaarsuev, L. Kocwer). On a signalé quelques particularités éthologiques de cette
faune, le role, joué probablement dans sa formation par certains facteurs du milieu, notam-
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ment par les rayons ultraviolets, et on a tenté d’expliquer la cause de Vaptérisme, si fréquent
chez les espéces alpines. Le dernier chapitre présente un essai sur la genése de la faune
alpine dans laquelle on distingue les éléments autochtones, anciens et récents, et migrateurs.
Parmi ces derniers dominent les éléments nordiques, mais quelques genres sylvestres anga-
riens sont de provenance orientale. Dans tous les cas étudiés I'élément migratenr est pré-
pondérant, Pautochtone — bien moins important. II semble, que le peuplement des hautes
montagnes par la faune locale nécessite un temps trés long et que la majorité des espéces
alpines est d’époque fort récente. Ces constatations ont entrainé Iattribution d’une origine
nordique & certains groupes alpins, qui semblent provenir en partie de la Scandinavie et en
partie de I’Oural.

Zusammenfassung

Die Arbeit enthélt eine Revision der Alpinfauna der Kéfer, hauptsichlich von Europa,
Afrika und Asien, die auf Grund persdnlicher Beobachtungen und Literaturangaben zusam-
mengestellt wurde, jedoch ohne vollstindige Auswertung aller diesbeziiglichen Literatur.
Es wurden auch persoénliche Mitteilungen von K. ArmiN, G. Bars, P. BasiLevski, A. Bo-
aarsuev und L. KocEER beriicksichtigh. Einige Besonderheiten der Okologie der Alpin-
fauna sind hervorgehoben, wie die mégliche Bedeutung gewisser Faktoren der Umwelt auf
ihre Entstehung, ndmlich der Ultraviolettstrahlen. s wird der Versuch gemacht, die Fliigel-
losigkeit zu erkliren, die bei Alpenbewohnern so verbreitet ist. Weiterhin werden die Mog-
lichkeiten gepriift, die Genesis der Alpinfauna zu erkennen und die autochtonen Elemente,
alte und junge, von den migratorischen zu trennen. Unter letzteren herrschen die nérdlichen
Migranten vor, aber es sind einige angarische Waldgattungen von Osten dazugekommen.
In allen untersuchten Féllen ist das migratorische Element dominant, das autochtone viel
weniger bedeutend. Die Besiedlung der hohen Berge scheint bei der Lokalfauna eine sehr
lange Zeit in Anspruch zu nehmen und die Mehrzahl der Alpinarten diirfte sehr jung sein.
Diese Feststellungen gaben Anlaf, den Ursprung gewisser Alpingruppen im Norden zu
suchen, teilweise in Skandinavien und teilweise im Ural.

Peswowme

B crarbe paercsa o0zop anpnuiickolt GayHbel, B OCHOBHOM EBpombl, Apuxu u
Aswmu, HA OCHOBAHWY JIWYHEIX HabaloneHuil aBTOPA, IIIAaBHKM 06pasoM B AJabIax u
Ha Hasrase, a TakmKe IUTePATYPHBIX JaHHBIX, He HPETeHIYH, OIHAKO, HA ucYep-
THIBAKINY MoAHOTY. VICTIoNb30BaHB TaKme HEROTOpPHe JWYHEE Ccoobmenus
K. Arnmv, . Barn, L. KocuEer, P. BasiLEwsky u A. B. Boraues. B »Komoarayec-
®oM o630pe oTMeuaeTca psan ocoGeHHocTel TOH PayHbl, BOBMOMHOS 3HAYEHHE B €6
00pasoBaHUM HEKOTODPHX (HU3ndecknX (GaKTOPOB CpPembl, B JaCTHOCTH YJbTpa-
GUONEeTOBHK Jiyuell, HECKOAbKUX XaPaKTEeDHBIX 3KOJOTUYECHUX HUM, ¥ CcHelaHa
HOTBITHA O0BACHNTE IPUINHY OCCKPBIIOCTH, CTOAb OCBHIYHON cpenut adbluiiCKuX
BUXOB. B mocnepme#l raase mupemiaraercs o0bBACHEHWE TeHE3NCAa aNbIMiicKol
(ayHpl, B KOTOPOM PasHAYaOTCS [ABa 3JIEMEHTA-MECTHLIM, ApeBHUMA ¥ MOJOMIO,
¥ murpanuoHabii. B 2ToM mocienHeMm UpeoOiajanT NPHINENbIH ¢ CeBepa, HO
HECKOMBKO POJIOB JIECHOTO AHIMAPDCHKOTO IPOUCXOMIEHUA, IPUIIEILIBI ¢ BOCTOKA.
VI3 mpuBefeHHBIX AaHHBIX CHENYeTr, YT0 OCHOBHOW dIleMenT albiuiicKofl gayunt
NPUNIIIGI, 4 MECTHBI Hrpaer MOJUYHHEHHYIO POJb. Y CTaHOBIeHa Takike 0obmuas
IUIUTEeIbHOCTh 3ACEeNeHUs MecTHOU (ayHOI anpnuiicKofl 30mBI W GOJUHAH MOXO-
MOCTHL 9TO¥ TmochemHell, 4ro mo0yQuio IPUIKCATH CEBEPHOE NPOUCXOMIEHUE
HeKOTOPBIM 000CO0IeHHEM TIPYNIaM albliiilleB, MCXONHYI0 DONUHY KOTODBIX
aBTOP WieT YacTuyHo B CRAHNUHABUM U YaCTUYHO HA Ypaje. IT0 NPEAIoIoKeHne
1103BoJser O0BSICHUTE HEKOTODPHEEe O0COOEHHOCTH DAaCCeNeHHA ¥ DKOJOTUH DTHX
rpynn. B Baxprouesne, OTMeYaercs, 4To B HEJIOM ajbnuiickas (ayHa odYeHb
MOJIOHAs, XOTA B Hell COXPAHII0Ch HECKOILKO NPEBHUX PEJTMKTOBEIX HOpM.

14 Beitr. Ent. 18. H. 1/2
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