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DE LA PHYLOGENIE DES CHOLEVIDAE
ET DES FAMILLES APPARENTEES

(COLEOPTERA, CHOLEVIDAE)

par

Michel PERREAU *

ABSTRACT

The phylogeny of the Cholevidae is discussed, and a revised classification is proposed using two
characters of the female genitalia (spermatheca and spiculum ventrale). The Agyrtodinae, Eucatopinae,
Anemadinae and Eocatopini are redefined, one tribe is elevated to subfamily rank, and one subfamily is

synonymized

INTRODUCTION

La premiere etude generale de la phylogenie des Cholevidae est celle de Jeannel

(1936), travail dans lequel l'auteur donne une premiere definition precise de cette

famille qu'il nomme alors Catopidae Thomson, 1862. La classification qu'il en don-
nait etait presque exclusivement fondee sur revolution de l'edeage et du segment genital

des males. Elle comprenait ainsi les sous-families suivantes:

— Les Eucatopinae caracterises par un edeage ä tegmen sans lame basale, les styles
directement inseres sur le lobe median. Cette sous-famille contenait deux tribus:
Ptomaphagini et Eucatopini.

— Les Nemadinae avec un edeage complet, un segment genital non reduit, une lame
basale du tegmen non reduite, sans suture clypeo-frontale et avec un seul article
dilate aux tarses anterieurs males. Elle contenait trois tribus: Nemadini, Agyrto-
dini, Oritocatopini.

— Les Anemadinae avec un edeage complet, un segment genital non reduit, mais

avec une lame basale du tegmen reduite, une suture clypeo-frontale, et deux
articles dilates aux tarses anterieurs des males. Elle comprenait la tribu des

Anemadini et celle des Paracatopini.

* 12, rue Le Regrattier, 75004 Pans, France
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— Les Catopinae avec un edeage complet, mais avec un segment genital male reduit
et des tarses anterieurs de einq articles dans les deux sexes. Elle contenait la tribu
des Cholevini et celle des Catopini.

— Les Bathysciinae avec un edeage complet, un segment genital male reduit, et les

tarses anterieurs de quatre articles chez la femelle. Elle comprenait la tribu des

Antroherponini et celle des Bathysciini.

II faut noter des ä present pour eviter les confusions que certains auteurs
(Crowson, 1967; Peck, 1983; Newton, 1985) considerent la famille des Cholevidae
comme une sous-famille des Leiodidae Leach, 1817 sensu lato qui comprend aussi
les sous-families des Coloninae Horn, 1880, Camiarinae Jeannel, 1911, Leiodinae,
et parfois suivant les auteurs: Leptininae Leconte, 1866, Catopocerinae Hatch, 1927,

et Glacicavicolinae Westcott, 1968. Nous pensons que ces differences ne sont pas

fondamentales, l'important etant de s'accorder sur les relations phylogenetiques entre
ces groupes. Tant que ces families (ou sous-families) ne representent pas avcc certitude
des groupes monophyletiques, il est possible que la prudence conduise ä les regrouper;
toutefois, pour des raisons de commodite, nous les conserverons dans cet article sous
forme de families independantes. D'ailleurs le monophyletisme de l'ensemble des

Leiodidae sensu lato n'est pas etabli avec certitude.

En 1964, Szymczakowski isole la tribu des Ptomaphaginini de celle des Ptoma-
phagini et la sous-famille des Ptomaphaginae pour contenir ces deux tribus.

En 1979 Zwick montre que la famille doit s'appeler Cholevidae Kirby, 1837 et

non Catopidae Thomson, 1862, il emet un doute sur la separation des Nemadinae
et des Anemadinae et exhibe certains caracteres primitifs chez les Agyrtodini.

En 1985 Newton eleve la tribu des Oritocatopini (qu'il considere comme sous-

tribu) au rang de sous-famille (ou de tribu selon lui) et transfert la tribu des Agyrtodini
dans la famille des Camiaridae. Newton n'explique pas ces changements dans son
article mais nous allons voir par la suite que des changements dans la position de

ces groupes sont justifies.
Les edeages complets et les segments genitaux non reduits du type des Nemadinae

et des Anemadinae, sont evidemment des caracteres primitifs et la conception de

Jeannel souffre de les avoir regroupes ä defaut de pouvoir reconnaitre les souches

primitives de chacune des lignees evoluees. En retirant des Nemadinae les Oritocatopini

et les Agyrtodini, Newton accroit l'homogeneite de cette sous-famille, mais la

position de ces deux derniers groupes n'en est pas clarifiee pour autant. Nous etablis-
sons dans cet article la position des Oritocatopini, mais celle des Agyrtodini reste

encore imprecise.

Deux caracteres sont utilises dans cette etude: une structure specialisee de la sper-
matheque, et la presence ou l'absence d'un spiculum ventrale soude au ventrite VIII
des femelles.
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STRUCTURE DE LA SPERMATHEQUE

La structure de la spermatheque des femelies apporte quelques renseignements

sur les liens de parente unissant certains groupes.
Deux principaux types de specialisation de la spermatheque sont facilement

reconnaissables chez les Cholevidae:

— Le premier est caracterise par une tres forte scerification des deux extremites,
la partie centrale, plus ou moins etendue restant membraneuse. Le spermiducte
est tres etroit et la transition entre le spermiducte et la spermatheque est tranchee.
Nous le noterons par la suite type 1 (figure 6).

— Le second est caracterise par une legere sclerification uniforme qui lui donne une
certaine rigidite et done une forme constante, souvent caracteristique de l'espece.
Le spermiducte s'elargit progressivement de telle maniere que la transition avec
la spermatheque est souvent difficile ä localiser sans une coloration adaptee (voir
plus loin). Nous l'appellerons par la suite type 2 (figures 1 ä 3).

Spermatheque de: — 1: Plomaphagus nepalensis Perreau. — 2: Ptomaphagmus palpaloides Perreau.
— 3: Plomaphaginus oribates Szymczakowski. — 4: Eocatops incisipennis Saulcy. — 5: Catops nigricans

Spence. — 6: Antrocharis querilhaci (ssp. dispar) Abeille.

Figures 1 ä 6.
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— Les autres especes ont une spermatheque atypique (ä quelques exceptions pres:
Paranetnadus striatopunctatus Zwick, 1979), le plus souvent membraneuse, et

ayant rarement une forme definie (figures 4 et 5).

Ces formes sont tres faciles ä distinguer sur une preparation coloree au noir
chlorazole qui donne aux membranes une teinte bleu-noir et laisse aux parties
sclerifiees leur coloration brune (Carayon, 1969).

Le type 1 ne se rencontre que chez les Bathysciinae dont il est un caractere distinc-
tif. Ce type est remarquablement constant, les variations ne portent que sur l'etendue
des deux zones sclerifiees et sur l'allongement. C'est evidemment un caractere apo-
morphe qui, combine ä la reduction des tarses anterieurs ä quatre articles chez les

femelies fait de la sous-famille des Bathysciinae un groupe monophyletique.
Le type 2 est aussi un caractere evolue. Une etude histologique serait interessante

pour savoir ä quelle structure cellulaire il correspond. 11 est tres probablement apo-
morphe, et l'ensemble des especes qui presente ce type de spermatheque a une tres
forte probability d'etre monophyletique. Ce groupe comprend les sous-familles des

Ptomaphaginae, celle des Eucatopinae, et la tribu des Oritocatopini.
L'ensemble des autres groupes: Nemadinae, Anemadinae et Cholevinae est

evidemment paraphyletique.
D'autres specialisations de la spermatheque se rencontrent dans les families des

Leiodidae et des Camiaridae, mais elles sont de natures differentes et leur importance
phylogenetique sera etudiee dans un travail ulterieur.

Figures 7 a 20.

Ventrite VIII femelle et spiculum ventrale de — 7: Neocamiarus Kuscheli Jeannel (Camiaridae). — 8:
Scotocryptini sp. (Leiodidae). — 9: Neopelalops edwarsu Jeannel (Leiodidae Neopelatopini). — 10: Aga-
thidium (Neoceble) vanans Beck (Leiodidae Agathidnni). — 11: Letodes sp. (Leiodidae Leiodint) —
12: Colon (Myloechus) brunneus Latreille (Colonidae). — 13: Micronemadus pusdlimus Kraatz. — 14:
Nemadus arunensis Perreau. — 15: Namadeus aciculans Kraatz. — 16: Atlaephdus arenanus Hampe.
— 17: AttumbrajosephmaeSauky. — 18: Catopsimorphusrougeti Saulcy. — 19: Nargus wilkmi Spence.

— 20: Nargus amsotomoides Spence.

Figures 21 a 31

Ventrite VIII femelle et spiculum ventrale dans le genre Choleva: — 21 • Choleva (Cholevopstsj major
Fairmaire — 22' Choleva (s. str nivalis Kraatz. — 23: Choleva (s. str.) redten Petri. — 24: Choleva
(s. str.) agihs Iiiiger. — 25: Choleva (s. str.) kochen Henrot. — 26: Choleva (s. str bicolor Jeannel.
— 27: Choleva(s. str glauca Britten —28: Choleva (s. str.) ctsleloides Frölich. —29: Choleva (s. str.)
anguslala Fabricius — 30: Choleva (s. str.) jeannelt Britten. — 31: Choleva (s. str.) elongala Paykull.
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SPICULUM VENTRALE

La plupart des Cholevidae presentent un spiculum ventrale soude au ventrite
du segment VIII commechez de nombreux Coleopteres Polyphaga, mais ce caractere
est absent chez certaines especes. Les groupes de Cholevinae qui le possede sont:
les Bathysciinae (figures 46 ä 58), les Cholevinae (figures 16 ä 45), les Anemadinae
(figure 15), les Agyrtodini et les Nemadini ä l'exception du genre Eocatops (figures
13 et 14). II est absent chez les Eocatops, les Oritocatopini, les Ptomaphaginae et

les Eucatopinae. Exceptes les Eocatops (seulement 16 especes), il correspond done
ä l'ensemble des groupes dont la spermatheque n'est pas de type 2.

Cet organe a dejä ete represents par Zwick (1979) chez Catoposchema tastnaniae
Jeannel (il l'attribue au segment 6 en ne comptant que les segments visibles), mais
cet auteur n'en a pas tire toutes les consequences qui s'imposaient.

Rappelons que cet organe sert de point d'insertion nrusculaire et est originaire
du segment VII (la membrane intcrsegmentaire VII-VIII passe en arriere du spiculum
ventrale) et serait constitue des vestiges de l'entonnoir du gonopore primaire (Deuve,
1987). II est done difficile sans autre information de decider si son absence est primitive

ou secondaire, cependant, le grand nombre d'especes qui le possede dans les

groupes apparentes renforce l'hypothese que son absence soit un caractere evolue.
En dehors des Cholevidae mentionnes, cette apophyse se retrouve dans d'autres

groupes apparentes: de nombreux Leiodidae (figures 8 ä 11) et certains Camiaridae
(figure 7), les Colonidae (figure 12). II est absent chez les Leptinus.

Par ailleurs, la forme du spiculum ventrale peut souvent servir ä reconnaitre
les especes sur les femelles: les figures 21 ä 31 en donnent des exemples dans le genre
Choleva, les figures 32 ä 45 dans le genre Catops.

Figures 32 a 45.

Ventrite VIII t'emelle et spiculum ventrale dans le genre Calops: — 32: Catopssubfuscus Kellner — 33:
Catops spetuncaruni Reitter — 34: Calops zariqitievi Jeannel. — 35: Catops hvbrtdus Renter. — 36:
Calops negteclus Kraatz. — 37: Catops tristis Panzer — 38: Catops nigriclavts Gerhardt. — 39: Catops
rugita Erichson. — 40' Catopsfuhgtnosus Ertchson. — 41: Catops ntgricansSpence. — 42: Calopsfttscus
Panzer — 43 Catops loebh Perreau. — 44. Calops ptcipes Fabrtctus. — 45: Catops kulzeri Jeannel.

Figures 46 a 58.

Ventrite VIII femelle et spiculum ventrale chez les Bathysciinae: — 46: Neobathyscta fabiant Dodero.
— 47 Neobathyscta mancittii Jeannel — 48: Boldorta ghidinn Lona — 49: Botdorta aculeata Jeannel
— 50: Bathvsaola schiodtei Kiesen welter. — 51: Speonomus ochst Coiffait. — 52' Speonomus stygius
Dieck — 53: Speonomusdteckt Saulcy. — 54: Royerella tarissam Bedel. — 55: Pangaeniola casalei Etonti
& Etonti. — 56: Pholeuon (Paraphoteuon)gracitePxwaXdzky (ssp bokorianus). — 57: Leptodtrus hohen-
warti Schmidt — 58: Antroherpon hoermannt Apfelbeck. — 59: Gesaella delioti Giachmo et Gueorgiev
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NOUVELLE DEFINITION DES SOUS-FAMILLES

Comme consequence des remarques precedentes, nous proposons de nouvelles
definitions de certaines sous-familles de Cholevidae dont nous allons passer en revue
succintement le contenu.

Eucatopinae Jeannel, 1921 sensu novo

Comme nous l'avons vu, l'ensemble des especes presentant une spermatheque
du second type est tres certainement monophyletique, c'est ce qui nous amene ici
ä les reunir dans une seule sous-famille qui prend done le nom de Eucatopinae Jeannel,

1921 sensu novo. Ce groupe ne presente pas de spiculum ventrale.
Jeannel avait dejä remarque que «Chez les Oritocatops, les episternes mesotho-

raciques sont fusionnes aux epimeres et les episternes metathoraciques sont tres

etroits, cette structure rappellant celle des Eucatops» (Jeannel, 1936: 97). Mais il
conclut plus loin: «cette ressemblance est le fait d'une convergence et non l'indice
d'une parente». II semble que cette ressemblance soit plus profonde que Jeannel ne
le supposait et traduise reellement un lien de parente.

Cette sous-famille comprend trois tribus: Ptomaphagini Hatch, 1928 (avec
2 sous-tribus: Ptomaphagina Hatch, 1928, Ptomaphaginina Szymczakowski, 1964),

Eucatopini Jeannel, 1921, et Oritocatopini Jeannel, 1936.

— Les Eucatopini sont tres individualises, ils presentent un edeage de forme tres

particuliere (Jeannel, 1936) et toujours un style assez long dans le sac interne,
c'est assurement un groupe monophyletique.

— Les Ptomaphagini presentent une structure d'edeage tres homogene, avec egale-

ment un style dans le sac interne. L'homologie des styles du sac interne chez les

Eucatopini et les Ptomaphagini est difficile ä etablir avec certitude tant la structure
interne de l'edeage est complexe dans ces groupes, mais la reponse ä ce probleme
apporterait quelques elements sur les liens de parente entre les trois tribus qui
composent la sous-famille des Eucatopinae ainsi definie.

— Les Oritocatopini ont un edeage complet. Cette tribu comprend les formes les

plus primitives de la sous-famille.

Agyrtodinae Jeannel, 1936 stat nov.

Les Agyrtodini presentent un certain nombre de caracteres primitifs qui rendent
la sous-famille des Nemadinae particulierement inhomogene meme lorsque l'on en

a retire les Oritocatopini. A l'absence de carene frontale et la forme grele des palpes
maxillaires dont le dernier article est allonge, caracteres utilises par Jeannel, s'ajoutent
plusieurs autres caracteres remarques par Zwick (1979):

— Cavites mesocoxales separees.

— Larves avec cinq ommatidies isolees.
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Ces raisons nous conduisent ä considerer ce groupe comme une sous-famille ä

part entiere. II faut noter que Newton (1985) le place parmi les Camiaridae sans
explication, mais la famille des Camiaridae est insuffisamment caracterisee pour le

moment.

Anemadinae Hatch, 1928 sensu novo

Anemadinae Hatch, 1928; sensu Jeannel, 1936

Nemadinae Jeannel, 1936. Syn. n.
Une fois retires les Oritocatopini et les Agyrtodini, les Nemadinae partagent de

nombreux caracteres avec les Anemadinae, meme si ces caracteres sont primitifs. Les

seules distinctions invoquees par Jeannel (1936) sont: la reduction de la lame ventrale
du tegmen, la presence d'une suture clypeo-frontale, le nombre d'articles dilates des

mesotarses chez le male. Or, la reduction de la lame ventrale du tegmen s'observe
aussi dans le genre Micronemadus Kraatz, qui presente par ailleurs les deux autres
caracteres des Nemadini. De meme la suture clypeo-frontale est visible, quoique nette-
ment moins forte et moins arquee, chez plusieurs especes de Nemadus: entre autres,
Nemadus colonoides Kraatz, Nemadus arunensis Perreau. Zwick (1979) a Signale
d'autres especes presentant des caracteres intermediaires. La separation au niveau
de la sous-famille n'est done pas justifiee, et nous considerons ces groupes comme
synonymes.

Par ailleurs, l'importance de la presence ou de l'absence de spiculum ventrale
nous conduit ä elever le genre Eocatops qui ne le possede pas au rang de tribu. Dans

ce cas encore l'hypothese d'une disparition secondaire est probable, mais il y a tout
lieu de penser qu'elle s'est faite independamment chez les Eucatopinae et chez les

Eocatopini.
Les Nemadinae ainsi definis comprennent done quatre tribus: Eocatopini Jeannel,

1936, stat. nov., Nemadini Jeannel, 1936, Anemadini Hatch, 1928, Paracatopini
Jeannel, 1936. Mis ä part les Agyrtodinae, les Anemadinae regroupent les formes
les plus primitives de Cholevidae, au moins pour ce qui est de la structure de l'edeage,
du segment genital et de la spermatheque.

Cholevinae Kirby, 1837

Cette sous-famille etait divisee en deux tribus par Jeannel (1936): Cholevini
Kirby, 1837, Catopini Chaudoir, 1845. Ce point de vue a ete conteste par Iablokoff-
Khnzorian (1975) qui les a reunies. En effet, peu de caracteres permettant de les dis-

tinguer ne sont sans exception. Pourtant, ces caracteres sont nombreux et parfois
importants:

— Styles greles (Catopini) ou epais (Cholevini).

— Premier article des tarses intermediaires dilate chez le male (Catopini), ou non
dilate (Cholevini).
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— Suture clypeo-frontale absente (Catopini) ou presente (Cholevini).

— Eperons des tibias lisses (Catopini) ou denticules (Cholevini).

— A ces caracteres dejä mentionnes dans la litterature, il convient d'ajouter chez
les Catopini la presence d'une fossette sur le ventrite VIII des femelles, juste en

arriere du spiculum ventrale, et son absence chez les Cholevini. Mais une exception
doit aussi etre signalee pour ce caractere: le Catoptrichus frankenhauseri Mannerheim

ne possede pas cette fossette.

Seule la presence d'epines sur les eperons des tibias semble ne pas presenter
d'exception. Cependant, devant l'accumulation, on ne peut pas douter que la separation

des deux tribus est bien justifiee, probablement, la tribu des Catopini est meme
monophyletique. La complexite des mecanismes d'expression et de repression des

genes suffit pour expliquer des exceptions rencontrees sur des caracteres evolues.

Bathysciinae Horn, 1880

Cette sous-famille a de loin fait l'objet du plus grand nombre de travaux. Pour-
tant, les conceptions sur sa phylogenie n'ont guere evolue depuis les deux ouvrages
initiaux de Jeannel (1911, 1924). Deux tribus sont reconnues: Antroherponini Jean-

nel, 1910 et Bathysciini Horn, 1880. La premiere est definie par deux apomorphies
qui en font un groupe monophyletique:

— Ongles dilates en palettes.

— Partie anterieure de la tete allongee, l'insertion antennaire se trouvant pour cette

raison au quart posterieur de la tete et non au milieu comme chez les Bathysciini.

La tribu des Bathysciini est paraphyletique et a donne bien du fil ä retordre ä

tout ceux qui se sont attaches ä en debrouiller la phylogenie.
Jeannel (1924) reconnaissait 5 divisions fondees sur la reduction du nombre

d'articles des tarses anterieurs males, la presence ou l'absence de corbeilles d'epines
ä l'apex des tibias et la longueur du premier article antennaire.

En 1967, Laneyrie reprenant une idee de Jeannel (1955) utilise uniquement
revolution de la structure du sac interne de l'edeage, et aboutit ä une classification
completement differente de celle de Jeannel de 1924. La conception de Laneyrie a

ete amplement critiquee par la suite (Racovitza, 1974, Gueorguiev, 1976) et nous n'y
reviendrons pas ici.

En 1976 Georguiev revient aux conceptions de Jeannel de 1924, et montre que
l'allongement des antennes n'a pas l'importance supposee par ce dernier. Ceci le

conduit ä reunir deux des cinq divisions. Par ailleurs, il eleve ces divisions au rang
de sous-tribu et cree la sous-tribu des Ghidiniina pour y inclure deux genres qui ne

«rentrent pas» dans les autres sous-tribus. De plus cet auteur interprete la structure
ä cinq articles aux tarses anterieurs des males comme l'acquisition d'un article supple-
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mentaire par rapport ä la structure ä quatre articles. Pourtant de nombreuses especes
ä nombre reduit d'articles tarsaux s'observent chez les families apparentees (Leiodidae)
et il est bien plus logique de considerer la forme ä quatre articles comme plus evoluee

par reduction du nombre de tarsomeres.
Depuis, Vailati (1988) a montre que les deux genres formant les Ghidiniina sont

en fait etroitement apparentes au genre Boldoria ce qui invalide d'une part la sous-
tribu des Ghidiniina, et d'autre part la definition de celle des Pholeuonina qui contient
le genre Boldoria.

La difficulte d'etablir des lignees homogenes vient en partie du fait que les

Bathysciini sont un groupe paraphyletique. La situation est paradoxale, car on
dispose d'un certain nombre de caracteres dont on pourrait penser qu'ils sont impor-
tants:

— Reduction du nombre d'articles des tarses anterieurs males de cinq ä quatre.

— Presence ou absence de corbeilles d'epines ä l'apex des tibias.

— Structure basale du sac interne dorsale (Supraflagelles de Jeannel (1955) et Laneyrie
(1967)) ou ventrale (Infraflagelles).

Nous avons vu que les tarses ä quatre articles venaient d'une reduction. II est

probable que l'absence de corbeilles soit aussi la consequence d'une disparition, car
ce phenomene s'observe parallelement dans d'autres sous-familles de Cholevidae.
Done ces caracteres ne peuvent etre utilises avec certitude pour definir des groupes
monophyletiques. La decouverte d'autres caracteres sera necessaire pour progresser.
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