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Résumeé — L’'analyse d’'un gene mitochondriaC®I) confirme I'hypothése d’une tres proche parentglgsh
génétigue entre les sous-gen@wysocarabusrThomson, 1875, dhiopachusSolier, 1848, dans le genre
CarabuslL., 1758. Quelques indications et commentaired somnés sur I'hypothétique processus de
spéciation dans le complexghrysocarabuset sur les relations de ce dernier avec les senseg affins
IniopachusMacrothoraxetMegodontus

Summary. —On the close phylogenetical relationships betweehe subgeneraChrysocarabus and I niopachus
in the genusCarabus L., 1758 (Coleoptera, Carabidae)The analysis of a mitochondrial gene(l)
confirms the hypothesis of very close phylogenétiemtionships between the subgen€taysocarabus
Thomson, 1875, andiopachusSolier, 1848, in the gen@arabusL., 1758. Some indications and comments
are given on the hypothetical speciation procesisinvtheChrysocarabugsomplex and on its relationships
with the closely allied subgeneir@opachus, MacrothoraandMegodontus
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Au sein du genr€arabusL., 1758, le sous-gent€hrysocarabusThomson, 1875,
rassemble sept especes toutes localisées en Eagcaidentale et centraleC. (C.) olympiae
Sella, 1855¢C. (C.) solieri Dejean, 1826C. (C.) hispanud-., 1787 C. (C.) rutilans Dejean,
1826,C. (C.) auronitensF., 1792C. (C.) lineatusDejean, 1826, &F. (C.) splenden®livier,
1790. On distingue aussi parf@isnctatoauratusGermar, 1824, comme une espece separée
plutdt que comme une sous-espec€dE.) auronitens etlateralis Chevrolat, 1840, comme
une neuvieme espece plutbt que comme une souseedpEc(C.) lineatus

L’ensemble est sans doute monophylétique — enaereegla reste a démontrer formel-
lement — et forme un complexe d’espéces dont tdatesomposantes peuvent s’hybrider
entre elles, soiin naturadans des cas de sympatrie, soit lors de tentagixgedrimentales
de croisements. Une abondante littérature dé@ihombreux hybrides, tandis que Puisségur
a méme obtenu en élevage un hybride d’origine lp@édsque, c’est-a-dire faisant intervenir
pour son obtention six especes parentales difEsatdéChrysocarabusians des hybridations
successives. Tous ces croisements, plus ou maifesfat plus ou moins spontanés, indiquent
une compatibilité génétique élevée qui elle-mémepigne de tres proches parentés phylo-
génétiques.

D’aprés des critéres morphologiques, il semblelgaespece€. (C.) olympiaeet C.

(C.) solieri soient relativement proches parentes (elles afvipaété placées respectivement
dans les "sous-genreSellaecarabugt Dysmictocarabus de méme qué€. (C.) hispanus
et C. (C.) rutilans d’'une part Chrysotribay et les especes restantes d’autre patryso-
carabus s. stf). Dans I'ensemble, les facilités ou au contralificultés de croisements
interspécifiqgues confirment plus ou moins ces questgegroupements.

La phylogénie de€hrysocarabuselativement aux autres sous-genre€dmbusa été
I'objet d’hypothéses qui elles-mémes découlentatendes morphologiques et de I'obtention
d’hybrides.
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LAPOUGE (1930) a rapproché les sous-gen@dsysocarabuset Megodontussur des
bases morphologiques, tandis que cing hybridessimpéeifiquesC. (C.) auronitensX C.
(M.) violaceusont été trouvés dans la natureo(lRge, 1913 ;MANDL, 1963 ;DARNAUD &
PoussiIN 1982 ;DeuvE & BoOsSQUET, 1987 ;DEUVE, 2008). Expérimentalement, un hybride
C. (C.) hispanusX C. (M.) bonvouloiria aussi été obtenu (#&RAY & MACHARD, 1995).
Cependant, ces hybridations sont rares pour ndigasxceptionnelles, en partie du fait que
les Chrysocarabusse reproduisent au printemps, Megodontusen automne. Il en résulte
néanmoins que les deux sous-genres sont phylogéadtent assez proches.

Plus récemment, ont été obtenus avec une relacilitd de trés nombreux hybrides
d'élevage entre les sous-gen@wysocarabugt Macrothorax le second vivant dans la région
Méditerranéenne occidentale. En accord avec lamotwgie, on peut aussi en déduire une
proche parenté phylogénétique entre ces deux susgyqui sont sensiblement vicariants,
se "remplacant”, I'un au nord, l'autre au sud, auae zone de cohabitation relativement
localisée et étroite dans la péninsule Ibérique.

En 1995 seulement a été découvert dans les Pyrénégsque spécimen hybride (C.)
auronitensX C. (Iniopachug pyrenaeugCAMARD, 1995). Les deux sous-genr€x)ryso-
carabuset Iniopachus étaient alors considérés comme tres éloignésoglgktiquement,
BREUNING (1932) placait le premier comme "sectio" du soesrgCoptolabrusSolier, 1848,
et le second comme "sectio" du sous-ger@echenug-ischer, 1822" (=Cechenochilus
Motschulsky, 1846) qui rassemblait des groupedigais a forte hypertrophie céphalique.
De méme pourERNNEL (1941), leslniopachusétaient a rapprocher d€echenochilus
macrocéphales du Caucase, la distribution géographile cet ensemble discontinu dans
les chaines Pyrénéo-Cantabrigueiopachud et CaucasienneCgechenochilus étant un
témoignage relictuel de la faune ancienne du Nuntionué qui peuplait jadis la "chaine
primitive de la Mésogéide" dont ne subsisteraieawrd’hui que les deux extrémités.

A la suite de la découverte de cet hybride, jaipmsé I'hypothese {Euve, 1997) que
le sous-genréiopachus rassemblant deux esped@s(l.) pyrenaeusiudinet-Serville, 1821,
et C. (I.) auriculatus Putzeys, 1872, était en réalité phylogénétiquememthe du sous-
genreChrysocarabusCette hypothese a été citée sans prendre paBigqs®UET, MOLLARD
& MEYER (2000), mais franchement rejetée paQDESNEL (2006, 2008).

Pourtant, outre I'existence d’'un hybride, ce rappmment s’appuie sur des arguments
morphologiques appréciables. D’'une part, les carastinvoqués pour associeiopachus
et Cechenochilugparaissent adaptatifs et liés aux conditions €iglees particulieres des
Carabes des hautes altitudes : taille réduiteedsjan élytrale, macrocéphalie et renforcement
molaire des mandibules pour broyer les coquilles pketits escargots, etc. D’autre part,
d’'importantes différences distinguent les deux gmrges (palpes labiaux dichetes/polychétes,
submentum acheéte/sétulé) qui semblent bien detcapi@artenir a deux lignées distinctes.

A contrarig ces caracteres particuliers de®pachusvis-a-vis deCechenochiluges
rapprochent de€hrysocarabus les palpes labiaux sont dichétes et le submertcimete
(sétulé cependant chez la plupart @eshispanuset C. rutilang. Surtout,C. (Iniopachu$
pyrenaeugprésente une sculpture élytrale du type diploédat de caractere exceptionnel
dans tout le genr€arabus qui se retrouve seulement chez deux especesas@ment des
Chrysocarabus C. hispanust C. rutilans J'ajouterai a cela un autre caractéere qui m’était
apparu a I'époque mais que je n'avais pas publiél édait faible : certaines populations
d’Iniopachus en particulier cheZ. (l.) auriculatus (fig. 4), présentent un revétement
bicolore, avec pronotum rouge et élytres vertsp@aésa une prédominance des intervalles
élytraux primaires, qui est assez typique de aestahrysocarabus

Quoi gu’il en soit, ce rapprochement delrysocarabuset deslniopachusétait une
hypothése nouvelle qui nécessitait d’étre corroboré
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Fig. 1-4. — Représentants des sous-ger@hsysocarabusThomson etlniopachus Audinet-Serville
montrant d’est en ouest des patterns de coloratioitaires et une évolution quelgue peu compardbl&a
sculpture élytrale. — 1Carabus (Chrysocarabuk solieri bonnetianusColas, des Adrets. — Z;. (C.)
auronitens costellatu&éhin, des monts du Forez. —@, (Iniopachu$ pyrenaeus costuluséhin, du mont
Canigou. — 4C. (1.) auriculatus auriculatusPutzeys, de la Pefia Vieja. On remarque aussiefdaation
d’est en ouest de la macrocéphalie chemliepachus
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SEQUENCAGES DADN

Depuis quelques années existe un grand programemational de "barcoding” des
animaux et des végétaux, c’est-a-dire de séquerntage bréve portion de leur ADN pour
définir pour chaque espéce en quelque sorte ste"dagentité génétique”. Le but affiché
est d’ensuite pouvoir identifier chacune par soprimte séquentielle aprés avoir pris en
compte la variabilité intraspécifique (polymorph&mAinsi des non-spécialistes pourront
théoriquement pratiquer ces identifications suedeain ou en laboratoire, a I'aide d’analyseurs
simplifiés qui compareront les séquences obtenuesllas des espéces répertoriées. On
comprend aussi I'intérét de cette technique poentifler des larves ou des fragments de
tissus inidentifiables par d’autres moyens.

Pour diverses raisons (universalité dans le mondant; facilité d’isolement et de
séquencage, variabilité suffisante au niveau dpéces, etc.), la séquence choisie est une
portion du gene mitochondri@lOI (qui code pour la sous-unité 1 de la cytochromgdase,
enzyme intervenant dans la chaine respiratoirgde@tant, d’autres génes peuvent éventuel-
lement étre utilisés dans les cas ou le ge@és’avere inadéquat.

Ce programme international brassant de grands rsdymamciers, de nombreux cher-
cheurs ont saisi cette opportunité pour séquercgeheCOl des especes qu’ils étudient
afin de répondre aux objectifs propres du projetisraussi a quelques questions scientifiques
qui les intéressent plus particulierement. Notammiérest toujours tentant d’utiliser des
séquences d’ADN pour des recherches phylogénétiques

Malheureusement, le ge@I n’est pas un bon choix pour de telles recherdmsyre
gue cela puisse étre différent pour un groupe cautne. En effet, ce gene varie trop rapidement
dans le temps, de sorte gu'il est rapidement "éattrne porte plus — ou plus suffisamment
— d’information sur les événements évolutifs un paciens. Il en résulte, en analysant les
séquences, que I'on peut grac€@l regrouper des especes plus ou moins proches figgou
d’especes”) avec une bonne probabilité de véagdhdes obtenus sont alors assez "solides™),
mais que les nceuds plus profonds (clades plusre@ent peu "soutenus”, c’est-a-dire qu'il
n'y a pas — ou insuffisamment — de résultats abliss aux rangs plus élevés de la classification
(selon les cas : sous-genres, genres, tribus, lé&smétc.). En schématisant : on définit des
groupes d’espéeces, mais il est difficile de leerantre eux par affinités phylogénétiques. De
plus, n'est prise en compte dandblrcodingqu’une portion du gen€Ol (528 bases dans
la présente étude), ce qui limite aussi la quadiidormation phylogénétique contenue. Toute-
fois, les résultats peuvent étre différents d'uouge zoologigue ou botanique a I'autre et dans
certains cas l'utilisation de ce gene peut doneendilleurs résultats que dans d’autres.

Un inconvénient majeur deOl pour les analyses phylogénétiques est qu'il s@gib
gene mitochondrial. Il est donc transmis d’'une gétnén a I'autre avec les mitochondries,
c’est-a-dire essentiellement par le cytoplasme mmgltpour les animaux a reproduction sexueée.
Au niveau intraspécifique et dans le cas d’hybrafet interspécifiques, il peut y avoir des
transferts horizontaux et cela peut introduire iaislyéographique important dans les résultats.
C’est alors un probleme majeur poubkrcoding(recherche d’empreintes identificatoires),
lequel peut devenir inopérant, mais aussi pourdesnstructions phylogénétiques, rendues
impossibles ou faussées.

Dans le cas du geni@arabus d’'autres genes mitochondriaux ont déja été aslis
notammeniND?5, et plusieurs auteurs ont déja insisté sur l'igrare des transferts horizontaux
liés a leur mode de transmissio(& et al, 2001 ; Fuve, 20044, b ; BANG & SOTA, 2007).

On retrouvera donc exactement le méme probléemeaurrajecCOI, avec en plus une difficulté
accrue : ce gene est encore plus variable daesigstqueND5 et la portion utilisée dans le
programme déarcodingest plus courte donc porteuse de moins d’'infolonatiEn d’autres
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termes, il ne faut pas attendre de I'étude du gg@equ’il résolve seul la phylogénie du
genreCarabusni qu’il permette de bien définir ou délimiter lespeces.

Ce geneCOl étant ce qu'il est, son séquencage peut ceperddianutile dans les
études phylogénétiques en apportant des inforngtpmarfois tres "solides", sur des groupes
naturels d’espéeces, c’est-a-dire des clades (etsemionophylétiques) plus ou moins récents
rassemblant des espéces relativement proches. r@ergaependant a I'esprit le probleme
des transferts horizontaux, de sorte que le digaibranchements ne devra pas étre considéré
comme bien établi, si soutenu semble-t-il étrel@mindices de robustesse de I'arbre.

RESULTATS

Grace au programme de barcoding et a l'aide bidante du CBGP de Montpellier,
j'ai pu faire séquencer plus d’'une centaineGdgabusappartenant aux principales lignées
connues (voir liste dans I'annexe ci-apres), pdesguels un exemplaire @& (I.) pyrenaeus
du pic d’Orrhy qui m'a été donné par M. Pascal &tefLes résultats de cette étude seront
publiés prochainement, en prenant en compte latenmhérentes a l'utilisation du géne
COl, mais pour ce qui concerne le groupe qui nouses$e ici, les résultats obtenus sont
ceux des figures 5 et 6.

rutilans ———————— auronitens

30
. 63 .
5 95 | lineatus 6 ——— lateralis
lateralis 85 100 — lineatus
*8 I L auronitens SlL— rutilans
45
81 . .
hispanus hispanus
841 L— pyrenaeus 67 pyrenaeus
planatus —— morbillosus
73 L— morbillosus 88L— planatus

Fig. 5-6. — Arbres du clade MI®/acrothorax-Iniopachus-Chrysocarabusbtenus aprés analyse du g&@
pour 86 échantillons du gerBarabuscorrespondant a 74 taxons différents (liste eex)n— 5, Traitement en
Neighbor-Joining : le clade MIC est soutenu par wadeur de bootstrap de 94%. — 6, Traitement erimMmanr
de vraisemblance : le clade MIC est soutenu pawvateir de-boetstrap-y%.

A noter en passant la position @erutilansplus proche d€. lineatus(et donc deC. splendensabsent
de I'étude) que d€. hispanuscomme peut-étre le résultat d’'un transfert hariabd’ ADN mitochondrial.

Quel que soit le traitement des résultats (disnoaximum de parcimonie, maximum
de vraisemblance) I'espe€k (I.) pyrenaeuse place prés dé€hrysocarabusle plus souvent
comme groupe frére des seGlsrysocarabusmais parfois comme groupe frére de 'ensemble
Chrysocarabust Macrothorax Sur ce dernier point, des études complémentaiesnt
nécessaires pour préciser la nature exacte dé®mnslghylogénétiqgues. Mais une chose est
slre : on peut déduire de ces résultats la treahprparenté phylogénétique des sous-genres
Macrothorax, Iniopachuset Chrysocarabug"Clade MIC"), en accord avec I'hypothese
récemment proposée EDVE, 1997).

SPECIATION DESCHRYSOCARABUET DESINIOPACHUS

Les modalités de spéciation du "Grouplerysocarabussont encore mal connues et
sujettes a conjectures. Tant les caractéristiquephmlogiques que les compatibilités géné-
tigues (possibilités d’hybridations) et les preregmphylogénies moléculaires indiquent
néanmoins que les sous-genfawysocarabusiniopachus Macrothorax et peut-étre dans
une mesure moindidegodontusforment un ensemble naturel actuellement répamdune
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"nappe de peuplement” sur 'Europe de I'Ouest eé¢pon méditerranéenne occidentale. A
cette nappe correspondent des caractéristiqueshoiogiques et géographiques qui peuvent
donner des arguments en faveur de plusieurs soéréamlutifs, plus ou moins conjecturaux.

Il n'est pas interdit de les exposer, afin d’or@ntes hypotheses qui sous-tendront les
recherches dans les prochaines années.

La premiére constatation est que la nappe actesleomposée d’espéces dont les aires
géographiquegrosso modpoforment des éléments de mosaique qui "s’embbivéen. Il y a
la le signe de spéciations allopatriques plus omsr@nciennes, successives ou concomitantes,
par fragmentation de la nappe de peuplement aate¢hu espece ancestrale).

Pour ce qui concerne le sous-ge@Gteysocarabusl'espéceC. (C.) olympiaeest bien
isolée dans le Piémont italien, mais I'espéce mei6i. (C.) solieri a une distribution dans le
sud-est de la France et les confins italiens wegptementaire de celle d& (C.) auronitens
dans les Alpes. Dans les Alpes-de-Haute-Proveseeldux especes existent et sont vicariantes,
'une et l'autre habitant parfois a quelques kilbrag seulement de distance sans jamais étre
sympatrigues.

Les aires de répartition d& (C.) auronitens(inclusfestivuset punctatoauratuget C.

(C)) lineatus(incluslateralis) sont également complémentaires dans le sud-dedstFrance et

le nord-ouest de la péninsule Ibérique, avec unhidans les Pyrénées centrales occupées par
C.(C) splendensJai déja émis I'hypothése EDVE, 1986) qu'’il s'agissait la d’'un ensemble
qui s’est morcelé apres différenciation des pomatles plus centrales, tandis que ces
dernieres se sont ensuite répandues de part @tel@elleur aire initiale aprés achevement
de leur spéciation en tant q@e (C.) splendensOn observe encore de part et d’autre les
traces de la variation géographique de I'especestrade sous la forme de morphoclines
qui marquent les états du tégument, moins bicabpdus lisse au fur et a mesure que I'on
s’éloigne des périphéries occidentale et oriergtlgue I'on se rapproche de ces anciennes
localisations centrales pyrénéennes. A cela s@sateat sans doute des introgressions géniques
plus récentes, dans des proportions qui resterfiaird On notera en particulier que les
populations de&C. (C.) lineatusqui sont sympatriques ave€x (C.) splendensont phénoty-
piquement tres proches de ce dernier. On notesa que pour le gen€Oll ont été mis en
évidence cheZ. (C.) splendengleux haplotypes distincts qui témoigneraient ceégjes
introgressifs (dans un sens ou dans l'autre) &/g€.) auronitens punctatoauratust/ou

C. (C) rutilans (DURING et al.,, 2000).

Si I'extrémité orientale des Pyrénées n’est paddoient occupée par des représentants
de cet ensembliéneatus/splendens/auronitensn remarquera que c’est la précisément un
autre hiatus géographique comblé par l'aire dertdjpa des especes "complémentaires”
C.(C) hispanustC. (C) rutilans, dont 'une, aprés spéciation, s’est ensuite unrppandue
vers le nord, dans le Massif Central, sous la fadiaae distribution secondaire. De la méme
facon que pour le groupeatus/splendens/ auronitersge sont différenciées des populations
au tégument plus lisse et plus monochrome. Or gpslations — nomméasitilans s. str.—
sont situées au centre de l'aire de répafigpanugutilans, sans que I'on sache s’il s’agit
encore du témoignage de I'ancienne variabilité gggugque de I'espece ancestrale ou bien
du résultat de fortes introgressions secondaiketls deC. (C.) splendensu d’un"proto-
splendens'plus ancien. On remarque en effet que l'aire gantéion deC. (C.) rutilans
apparait en partie complémentaire de cell€ d€.) splendensqu’il "remplace"” dans I'extré-
mité sud-orientale des Pyrénées.

Dans ce contexte de la fragmentation dynamiqueediaippe de peuplement ancestrale, le
sous-genréniopachus— avec actuellement deux espéc€s(l.) auriculatusdans les monts
Cantabriques €t. (I.) pyrenaeuslans les Pyrénées — apparait localisé sur ladrand de
I'aire de répartition du complexehrysocarabus
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La chaine Pyrénéo-Cantabrique a peut-étre un tmoigdes sous-genr€hrysocarabus
(au nord) eMacrothorax(au sud), mais elle est surtout le lieu de difiération du sous-
genrelniopachus Dans les cas de refroidissement lent du clineatpbpulations du versant
septentrional de cette chaine montagneuse oriestésuest n'ont d’autre possibilité pour
subsister que de s’adapter, donc de se différenCeeipeut étre une cause de spéciation a
I'origine deslIniopachus Au contraire, dans les mémes circonstances lpslaions du
versant méridional peuvent se déplacer largemeastleesud et on peut ainsi imaginer une
déconnexion des populations a I'origine de I'acaels-genrdacrothorax avec finalement
C. (M.) rugosusdans la péninsule Ibérique.

Pour prolonger a plus grande échelle ce modélgéeation allopatrique, on peut se
demander si un parallele existe entre les morphexlide I'altération de la sculpture élytrale
d’une part et de la coloration du bleu-noir au dslémétallique” bicolore rouge et vert d’autre
part, orientés d’est en ouest, avec le coupleatiiamtsC. solieri bonnetianus»> C. auronitens-
splendens-lineatust C. pyrenaeus costulus> C. auriculatus(voir fig. 1 a 4). Bien qu'il
s’agisse d’'une hypothése un peu hasardeuse, lawvdéte permet d’apprécier ce que pouvaient
étre les caractéristiques des populations ancestral

Finalement, des analyses moléculaires, en padrcdlADN nucléaire, portant sur de
nombreuses populations de chaque espéce devraanefire dans un avenir proche de
préciser ces scénarios évolutifs qui pourront érreoborés ou non. En particulier, les spé-
ciations pourront étre plus ou moins datées airigines géographiques de nombreux champs
de différenciation pourront étre définies. Toutdamaine d’études s’ouvre aujourd’hui, mais
beaucoup reste encore a faire pour passer dedéréypotheses — plus ou moins étayées —
a celle des faits et des mesures concretes dedioas génétiques dans leurs dimensions
historiques. |l faut aussi garder a I'esprit qus oggions d’Europe ont été marquées au
Quaternaire par des événements glaciaires successibnt a chaque fois entrainé de trés
importants déplacements des populations. La spa@tidésChrysocarabugst évidemment
tributaire de ces phénomenes complexes et ne pactétre réduite a de simples épisodes
de fragmentation "statique" d’'une nappe de peuphkme

ANNEXE

Les arbres obtenus a l'issue de 'analyse de lagmoétudiée (528 nucléotides) du géb@l ont
été construits en utilisant les taxons suivar@gchrus attenuatus, caraboide§alosoma inquisitor,
sycophanta,Carabus abbreviatus, alpinus, arvensis, auratus, aurorstebarcelecoanus, baudii,
caelatus, cancellatus, cateniger, catenulatusywegrgensis, clatratus, convexus, cristoforii, depuss
deyrollei, fairmairei, famini, fenestrelleanus, teeculus, galicianus, gansuensis, gansuicus, gkaisra
gracilicollis, heteromorphus, hispanus, hortensifluangi, impressus, intricatus, irregularis,
jingzhongensis, kouanping, ladygini, lateralisrdgteanus, lefebvrei, lineatus, linnaei, lucenssitanicus,
meissonnieri, melancholicus, merlini, mikhaili, niien morbillosus, nanschanicus, nemoralis,
nitididorsus, olafi, phoenix, planatus, problemasic przewalskii, pseudomonticola, purpurascens,
pyrenaeus, quinlani, reitterianus, roborowskil, ifams, seishinensis, semiopacus, skyaphilus, syrus,
tamang, titanus, violaceus, xiei, yak, yuae.

Le traitement en Neighbor-Joining (fig. 5) a é@lis& avec le logicieVlegaen utilisant les seules
transversions, les trois sites des codons et leela@t: Tamura-Nei.

Le traitement en maximum de vraisemblance (figa &}é réalisé avec le logiciehym| avec le
ratio ts/tv estime, la proportion de sites invaeabestimée, les catégories de taux de substitutindes
a 4, et avec optimisation de la topologie de l'arbr

REMERCIEMENTS — Je tiens & remercier tout spécialement MM. sfian Cocquempot et Henri-Pierre
Aberlenc, Franck Dorkeld et Mme Gwenaélle Gensanpqt bien voulu intégrer mon lot dearabusdans leur
programme ddarcodingau CBGP de Montpellier, avec I'accord bienveilldet M. Jean-Yves Rasplus. Mes
remerciements s'adressent aussi chaleureusemergspérant n'oublier personne — a tous mes anisnahbgistes



338 DEUVE. — Relations de parenté entre sous-genres de €arab

qgui m’ont procuré des échantillons conservés eachldont certains correspondent parfois a desnsxes
rares : MM. H.-P. Aberlenc, E. Busato, A. CasaleC&vazzuti, G. Charet, Ph. Deliot, G. DubaultHdharoux,

A. Faille, J. Hon, O. Jaffrézic, E. Jiroux, G. Kergoat, J. LepfatMachado, J. Marcilhac, J.-J. Menier, J. Pham,
D. Prunier, P. Reisdorf, Ph. Roux, J. Schmidt, tefa®i, P. Tripotin et E. Vives. Enfin je remerdie Thierry
Wirth qui a bien voulu prendre de son temps pounitiér a I'utilisation du logiciePhyml

AUTEURS CITES

AUVRAY C.& MACHARD P.,1995—Faune carabologique de Turquie. Description deguates nouvelles.
Résultats d’élevages (Coleoptera : CarabiddE&ntomologiste51: 273-278.

BOSQUETJ.-C.,MOLLARD A. & MEYER P., 2000. — Monographie du sous-gdniepachysSolier, 1848.
Rutilans Supplément] : 1-20, + 11 pls h. t.

BREUNING S. von, 1932-1937. — Monographie der Gatti®®grabusL. Bestimmungs-Tabellen der
europaischen Coleoptereh04-107: 1-1610. Troppau : E. Reitter éd.

CAMARD A., 1995.— Un nouvel hybride natureRevue de I’Association roussillonnaise d’Entomapgi
4 :86-89.

DARNAUD J. & RoussINJ.-P., 1982. — Capture dans la nature d’'un hylemtieeChrysocarabu§ homson
et MegodontusSolier.Miscellanea entomologicd49: 7-11.

DEUVE Th., 1986— Réflexions sur la spéciation d€frysocarabusiu groupe de€. auronitengCol.
Carabidae)L.’Entomologiste42: 1-3.

0 0 1997.- Etude d’'un hybride exceptionnel entre d€lerabusdes sous-genréshrysocarabust
IniopachygColeoptera, Carabida®ulletin de la Société entomologique de Frad€2(2) : 255-263.

[J 00 2004a. — Phylogénie et classification du gebaeabusLinné, 1758. Le point des connaissances
actuelles (Coleoptera, Carabida@&)lletin de la Société entomologique de Frarid€®9(1) : 5-39.

00O 2004b. —lllustrated catalogue of the genus Carabus of theldv(Coleoptera : Carabidae).
Sofia, Moscou: Pensoft éd., x + 461 p.

[0 0 2008. — Le premier hybride male enBlrysocarabugt Megodontusians le genr€arabusL., 1758
(Coleoptera, Carabidad) Entomologiste64 : 41-44.

DEUVE Th. & BosSQUETJ.-C., 1987~ Un hybride natureCarabus auroniten§. X Carabus violaceus
mixtusGeéhin (Col. Carabidael)’Entomologiste43: 83-86.

DUQUESNEL P., 2006. — A propos du rapprochement propos&alesgenre€hrysocarabusrhomson,
1875 etiniopachysSolier, 1848 (Coleoptera Carabidaetilans 9 : 14-16.

OO 2008. — A propos de la phylogénie des sous-gdmiepachysSolier, 1848 etCechenochilus
Motschulsky, 1846 (Coleoptera, Carabid&tilans 11 : 8-9.

DURING A., BRUCKNER M., ZIMMERMANN M., BOBENHAUSENI., EICKE N. & MossAakowskID., 2000. —
Geographic distribution of two highly different nf¥A haplotypes inCarabus (Chrysocarabus)
splendenlivier. —In : Brandmayr P., Lovei G., Brandmayr T.Z., Casal&A/igna Taglianti A.
(eds),Natural history and applied ecology of carabid begt Proceedings of the IX European
Carabidologists Meeting., Cosenza, Italy, 26-31,JaB98 Sofia, Moscou : Pensoft Publ., 45-52.

JEANNEL, R., 1941. — Coléopteres Carabiquésaline de France89. Paris : Paul Lechevalier éd., 571 p.

KoLBE H., 1913. — Ueber einen Hybridé€arabus (violaceo-auronitenspeutsche entomologische
Zeitschrift 1913: 692-696.

LAPOUGE G. VACHER de, 1930. — Coleoptera Adephaga, Fam. Carabidédar8. Carabinae. Deuxieme
partie.Genera Insectorun,92: 155-291. Bruxelles : Wytsman éd.

MANDL K., 1963, 1964. — Neu€arabusFormen aus Oesterreidoleopterologische Rundschat0/41.:
51-54,42: 1 pl. h. t., fig. 5.

SOTA T., ISHIKAWA R., UJIE M., KUSUMOTOF. & VOGLER A. P., 2001. — Extensive trans-species mito-
chondrial polymorphisms in the carabid bee@esabussubgenu®homopterusaused by repeated
introgressive hybridizatiorMolecular Ecology10: 2833-2847.

ZHANG A.-B. & SOTA T., 2007. — Nuclear gene sequences resolve spatysgeny and mitochondrial
introgression irLeptocarabusdeetles showing trans-species polymorphidviidecular Phylogenetics
and Evolution45: 534-546.




