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Abstract. The extant insects witnessing the pasts of Africa: essay on the origin and singularity
of the Afrotropical entomofauna. This essay on the evolutionary history of the Afrotropical insects
puts together the systematic and the evolution of many groups of insects with the large features of the
geological, palaeobiogeographic and palaeoenvironmental history of the African continent. It is carried
out starting from a synthetic approach, which endeavours to analyse some broad outlines of the origin
of the diversity of entomological faunas of this area.

The general history of the insects on a world scale is rather well-known thanks to the fossils and
began around 400 Myr ago with the first recognized insect fossils. On the African continent, fossil
insects remain relatively rare, or little studied, outside several deposits in Southern Africa, which show
a high entomological diversity. The first known fossil traces in Africa go back to the Permian (250-
290 Myr) from Madagascar (Orthoptera) and South Africa, with the Whitehill Formation (Coleoptera:
Permocupedidae). The first African record of a modern-like fauna is Triassic (Molteno site: 200-250
Myr). Modern lineages truly diversified during the Cretaceous (Orapa site: 89-93 Myr). Despite the
importance of these sites they are not truly representatives of the evolution of African insect faunas, in
particular during the Tertiary period, when the African fauna acquired its originality. The Coleoptera:
Scarabaeoidea came from Jurassic lineages but they mainly evolved during the Cenozoic with a crucial
phase during the lower Oligocene for the coprophagous species due to the rapid radiation of the
herbivorous mammals. Infortunatly, very few fossil Scarabaeoidea have been described from Africa.
Africa draws its specificity, as a biogeographic area, from the breakup of the Gondwanaland at
the Cretaceous times. Did the old geographical continuity between the continents of the southern
hemisphere have an influence on the extant faunas of these areas and in particular of the Afrotropical
region? The taxa that present disjunct distributions on several parts of the southern continents are
generally qualified Gondwanian. They have remarkable rates of endemicity and one does not know
a current representative to them out of the southern areas of the Southern hemisphere continents.
However, the fossils suggest that these disjunct distributions could have been the results of
processes of post-gondwanian extinctions rather than of the maintenance of original endemisms. The
Mantophasmatodea, which are today endemics to Southern Africa, are known from the Eocene Baltic
amber and the Middle Jurassic of China. It would be thus more judicious to use for these organisms
the epithet of Mesozoic instead of Gondwanian taxa. Trans-Thethys exchanges between Africa and the
Laurasian continent are well documented for the Vertebrates and for some insect taxa.

One of the key periods of the splitting of Gondwana is the final separation of the African and South
American continents at the beginning of the late Cretaceous at about 95 Myr ago. However Africa
shares few living taxa with the American continent and the origin of these common elements seems
very diverse. It is first of all necessary to draw aside the species which profited from human transport.
It is the case of various pests and some of their antagonists. Then, some genera common to Africa and
Americas could be recognized, like Schistocerca (Orthoptera) or Mallodon (Coleoptera). The origin
of the genus Schistocerca took place in the Old World and it strongly diversified in South and Central
America after a recent event of transatlantic migration, fortuitous and doubtless single. The most
attended way of passage was the strait of Behring, but it imposed on taxa a capacity with adaptation
to the cool or cold climates which reigned in this area after the Miocene. It did not allow the migration
of number of warm intertropical taxa. The disjunctions in the chorologies of the genera or the families
illustrate the oldness of some taxa. Examples are observed particularly in the Orthoptera: Charilaidae,
some Diptera: Bombyliidae and the tribe Fideliini (Hymenoptera: Megachilidae).

The great biogeographic areas of the Afrotropical region where set up during the great biological
events that modelled the floras and faunas from the Cretaceous to the Neogene. The end of the
Cretaceous is supposed to be marked by a major biological crisis but this did not affect the insect
families to a significant degree. The great changes at the family level in insects and the angiosperms
occurred much earlier, at the beginning of the late Cretaceous (Cenomanian-Turonian). Many plant
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or animal taxa disappear, while a new angiosperm flora and its associated fauna developed. Later,
during the Neogene, the African continent was the theatre of an explosion of biological forms adapted
to graminaceous environments in relation with climate changes.

Another key period for the Afrotropical insect fauna is the restoration of the contact between the African
tectonic plate and the Eurasiatic plate in Miocene at about 17 Myr, or earlier at the end of the Oligocene.
Three biogeographic regions of the Old world, the Palaearctic, Oriental and Afrotropical regions shared
many taxa at various times of their history. The setting in physical contact of the Eurasiatic and African
plates reinforced the interchanges between these areas. The high level of exchange did not prohibit the
maintenance of a strong endemicity. Southern Africa is characterised by a remarkable endemic fauna.
If some of these endemic taxa correspond perfectly to the so-called Gondwanian relicts, geographical
isolation contributed to the originality of the local evolutionary processes, processes which could have
been accelerated by particular ecological conditions, viz. the cases of the Tenebrionidae and some
Scarabaeidae endemic to the Namib Desert.

The intertropical area of the continent was the melting pot of the evolution of forest faunas. The more or
less continuous forest belt of the Paleogene experienced a long story of fragmentation and rebuilding
from the Miocene until today which, by-effect, contributed to divide the forest phylla into multiple
species and populations. The systematic of the recent forest insect genera is the result of this chaotic
history. The mountains of the Afrotropical region also played a determining role in the structuring of
insects faunas. The entomofaunas of sub-Saharan mountains appear less diversified than the one
observed in the Eastern and Neotropical regions, but it clearly indicates complex affinities and old
migrations between the large current faunistic blocks like the East African and the Guineo-Congolese
areas. The sub-mountain forests of the Miocene volcanoes of the Volcanic Line of Cameroon, as the
pre-Miocene granitic mountains of the Eastern Arc in Tanzania functioned like “continental islands”
during at least 10 million years. They generated a great number of endemic forms. The Volcanic Line
of Cameroon played a very important role in the structuring, the circulation, and in the isolation of the
faunistic components, not only the mountainous one, but especially of the species adapted to mid-
altitudes which especially developed in Eastern Africa following the raising of the East and the Centre
of Africa.

The role of the African Rift is still difficult to appreciate. The faunistic studies are very generally restricted
to sub-regional analyses or remain simply descriptive. Except the analyses of the mountain faunas, few
syntheses compare the Western and Eastern African regions. The complexity of the evolutionary forces
at work, global rising of the Eastern Region, recent volcanicity, presence of old mountainous chains,
drying of the climate in the East and maintenance of large forests blocks in the West, complicates the
analysis of the message contained in today faunas. This is a research field full with promises on the
condition that it will be extended beyond the single role of the Rift.

All the elements presented here show that the entomofauna of the Afrotropical region is a composite
assemblage of old, young, and incipient species that illustrate the diversity of the evolutionary stories
which proceeded in this area. Through their diversity, the insects are an incomparable model for the
study of the terrestrial ecosystems and the knowledge accumulated by taxonomic and faunistic work
offers a vast field of investigation to be explored thanks to the modern tools of biology.

Résumé. Cet essai sur I'histoire évolutive des insectes dans la région afrotropicale met en rapport
la systématique et I'évolution de nombreux groupes d'insectes avec les grands traits de I'histoire
géologique, paléobiogéographique et paléoclimatique du continent africain. Il est réalisé a partir d’'une
approche synthétique qui s'efforce d’analyser quelques grandes lignes de l'origine de la diversité des
faunes entomologiques de cette région.

Si I'histoire générale des insectes a I'échelle du globe est assez bien connue grace aux fossiles,
ces derniers restent relativement rares, ou peu étudiés, sur le continent africain malgré la richesse
entomologique de plusieurs gisements d’Afrique australe. Les premieres traces fossiles connues
en Afrique remontent au Permien (Madagascar et Afrique du sud, Formation de Whitehill : 250-290
Ma), une faune de type plus moderne est connu du Trias supérieur (gisement de Molteno : 200-250
Ma) et se diversifie véritablement au Crétacé (gisement d’Orapa : 89-93 Ma). Limportance de ces
gisements ne permet cependant pas de se représenter I'évolution des faunes d'insectes africains, en
particulier entre le Trias et le Crétacé et au long du Cénozoique. Or, c'est a cette époque que la faune
africaine acquiert I'essentiel de son originalité actuelle. Le point originel de la région afrotropicale se
situe a I'éclatement du Gondwana, qui se traduit entre autres par la séparation définitive des continents
africain et sud-américain au début du Crétacé supérieur vers 95 Ma. Mais si I'Afrique tire sa spécificité,
comme région biogéographique, de I'éclatement du Gondwana, la question se pose de savoir quelle a
pu étre l'influence de I'ancienne continuité géographique entre les continents de I'hémisphere sud sur
les faunes actuelles de ces régions et notamment de la région afrotropicale. Les taxons qui présentent
des répartitions disjointes sur plusieurs éléments des continents austraux sont ainsi généralement
qualifiés de gondwaniens. lls présentent des taux remarquables d’endémisme. On ne leur connait pas
de représentant actuel hors des régions australes des continents de 'hémisphere Sud. Pourtant, les
fossiles suggérent que ces distributions disjointes seraient le résultat d'un processus d’extinction post-
gondwanien plutdét que du maintien d’'un endémisme originel. Il serait alors plus judicieux d'utiliser a
leur propos la dénomination de taxons mésozoiques en lieu et place de taxons gondwaniens.

L’Amérique du Sud et I'Afrique constituent deux ensembles comparables et ayant partagé une histoire
commune avant la scission du Gondwana. L'Afrique partage peu de taxons actuels avec le continent
ameéricain et l'origine des éléments communs apparait comme tres diverse. |l faut tout d'abord écarter
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les espéces qui ont bénéficié d’un transport humain. C’est le cas de divers insectes ravageurs et
de certains de leurs antagonistes. On reconnait aussi quelques genres communs a I'Afrique et aux
Ameériques, comme Schistocerca (Orthopteres) ou Mallodon (Coléopteres). Le genre Schistocerca
originaire de I'’Ancien Monde s’est fortement développé en Amérique du Sud et en Amérique centrale
suite a un événement de migration trans-atlantique récent, fortuit et tres certainement unique. La voie
de passage la plus fréquentée a été le détroit de Behring, mais elle a imposé aux taxons une capacité
d’adaptation aux climats tempérés a froids qui régnaient dans cette région a partir du Miocéne et n'a
pas permis le passage a nombre de taxons de climats chauds intertropicaux. Lancienneté de certains
taxons s'illustre par I'existence de disjonctions dans les chorologies des genres ou des familles. Des
exemples s'observent tout particulierement chez les Orthoptera: Charilaidae, chez certainsDiptera:
Bombyliidae et des Hymenoptera: Megachilidae de la tribu des Fideliini.

Les grands ensembles biogéographiques de la région afrotropicale se sont mis en place au cours
d'évenements biologiques catastrophiques ou non (crises de la diversité, etc.) qui ont modelé les
flores et les faunes du Crétacé au Néogene. La fin du Crétacé est supposée marquée par une crise
biologique majeure, mais celle-ci n'a apparemment pas affectés les familles d'insectes de fagon
significative. Les grands changements au niveau familial chez ceux-ci et chez les angiospermes se
sont produits bien plus t6t, au milieu du Crétacé (Albien-Turonien). De nombreux groupes végétaux
ou animaux disparaissent, tandis que se développe une nouvelle flore dominée par les Angiospermes
et les faunes associées. Au Néogene le continent africain est le théatre d’'une explosion des formes
biologiques adaptées aux environnements dominés par les graminées liés aux changements
climatiques qui interviennent a cette époque.

Une autre période clé pour la faune entomologique éthiopienne est la restauration du contact entre la
plaque tectonique africaine et la plaque eurasiatique au Miocene vers 17 Ma, voire avant, vers la fin
de I'Oligocene. Trois régions biogéographiques de I’Ancien Monde, les régions paléarctique, orientale
et éthiopienne partagent a divers moments de leur histoire de nombreux taxons. La mise en contact
physique des plaques eurasiatique et africaine renforce les passages entre ces régions.

Les échanges, nombreux, n’interdisent pas le maintien d’'un fort endémisme. L'‘Afrique australe se
caractérise ainsi par une faune d’insectes endémiques tres remarquable. Si quelques-uns de ces
rameaux correspondent parfaitement a ce que l'on peut appeler des reliques gondwaniennes,
I'isolement géographique a contribué a l'originalité des processus évolutifs locaux, processus qui
auraient pu étre accélérés par les conditions écologiques particulieres comme cela a été démontré
pour les Tenebrionidae et certains Scarabaeidae du désert du Namib.

La région intertropicale du continent a été le creuset de I'évolution des faunes forestiéres. Limmense
massif forestier supposé plus ou moins continu au Paléogéene a connu dés le Miocéne et jusqu'a
aujourd’hui une longue histoire de morcellement et de reconstruction qui, par contrecoup, a contribué
a diviser les nombreuses lignées forestieres en espéces et populations multiples. La systématique des
genres actuels d'insectes forestiers est le reflet de cette histoire chaotique.

Les montagnes de la région éthiopienne ont aussi joué un réle déterminant dans la structuration des
faunes d’insectes. Comparée aux faunes d’altitude des régions orientale et néotropicale, 'entomofaune
d’altitude est relativement pauvre en Afrique sub-saharienne, mais elle indique clairement des affinités
complexes et des migrations anciennes entre les grands blocs faunistiques actuels. Les foréts
submontagnardes volcans miocénes de la Ligne Volcanique du Cameroun, comme les montagnes
granitiques pré-miocenes de I'Arc Oriental, chaine de montagne qui s'étire des collines de Taita
(Kenya) au Makambako Gap en Tanzanie, ont fonctionné comme des « iles continentales » pendant
au moins 10 millions d’années. Elles ont généré un grand nombre de formes endémiques. La Ligne
Volcanique du Cameroun a joué un rble structurant tres important aussi bien dans la circulation que
dans l'isolement des éléments faunistiques, non seulement montagnards, mais surtout des especes
adaptées aux altitudes moyennes qui se sont particulierement développées en Afrique orientale a la
suite du relévement de I'Est et du Centre de I'Afrique.

Le role du Rift africain est encore difficile a apprécier. Les études faunistiques sont trés généralement
restreintes a des analyses sous-régionales ou restent simplement descriptives. Hormis I'analyse des
faunes montagnardes, peu de syntheses comparent les régions ouest et est africaines. La complexité
des forces évolutives a l'ceuvre, soulevement global de la région orientale, volcanisme récent, présence
de chaines montagneuses anciens, assechements du climat a I'Est et maintien de grands massifs
forestiers a I'Ouest, complique I'analyse du message contenu dans les faunes actuelles. On dispose
la d’'un chantier de recherches plein de promesses a condition de I'étendre au-dela du simple réle du
Rift.

Tous les éléments présentés ici démontrent que I'entomofaune de la région éthiopienne est un
assemblage composite d’especes anciennes, d’especes jeunes et d’especes naissantes qui illustrent
la diversité des histoires évolutives qui se sont déroulées dans cette région. A travers leur diversité, les
insectes sont un modele incomparable pour I'étude des écosystemes terrestres et les connaissances
accumulées par les travaux taxonomiques et faunistiques offrent un vaste champ d’investigation a
explorer grace aux outils modernes de la biologie.

Keywords: Biogeography, Insecta, Africa, fossil, Gondwana, Mesozoic.
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Introduction

Dans la durée évolutive, une espéce n'est jamais
«acquise ». Provenant de [Iévolution d’especes
« ancestrales », les espéces d'un temps donné
sadaptent constamment aux transfromations de leur
environnement. Aussi, chaque peuplement d’insectes
d’une région biogéographique peut en théorie étre
composé d’un assemblage d’especes d’ages différents
issues de rameaux plus ou moins anciens. Si cest le cas, a
Iéchelle d’une région biogéographique, un peuplement
d’insectes refléte une cascade d’évenements passés plus
ou moins éloignés dans le temps.

De son coté, la classification reflete, ou devrait
logiquement refléter, les grands événements évolutifs.
Les nceuds des arbres phylogénétiques ne sont pas
que des artifices des reconstructions moléculaires ou
morphologiques. Si les phylogénies sont congruentes
et reposent, au-dela des homoplasies, sur une diversité
suffisante de marqueurs ou de données morphologiques,
elles devraient traduire lhistoire évolutive des
populations et pas seulement lhistoire particuliere
de tel ou tel géne ou de tout autre jeu de caracteres.
Elles devraient refléter des événements biologiques
qui trouvent souvent eux-mémes leur origine dans
des événements géologiques ou climatiques. Nous
cherchons a comprendre ici ce dont témoigne
arborescence des clades monophylétiques en termes
de biogéographie historique. Nous voulons insister sur
le fait que la classification des insectes afrotropicaux
est intrinséquement liée a lhistoire de I'Afrique. La
fragmentation du Gondwana, la continuité et la
discontinuité des foréts submontagnardes de la Ligne
Volcanique du Cameroun ou de I'’Arc Oriental ou
encore laridification du Namib ou du Rift sont en
arriere plan de tel ou tel nceud d’arbres phylogénétiques
consensus.

Lidée directrice de notre approche est de démontrer
que la singularité de I'entomofaune éthiopienne vient
de ce que la cascade des éveénements historiques dont
elle résulte n'a pas été complétement estompée, et I'a
été moins encore que dans les régions holarctiques.
La différence fondamentale entre cette entomofaune
éthiopienneet, parexemple, 'entomofaune paléarctique
tient précisément, nous semble-t-il, dans le fait que la
premiere rassemble des espeéces issues de spéciations
d’ages extrémement dissemblables, alors que la seconde
est composée d’espéces qui ont probablement des ages
relativement peu différents, méme si de nombreuses
lignées holarctiques peuvent étre trés anciennes
(souvent Miocene, Oligocene, voire Eocene inférieur,
50 Ma). Ainsi, de nombreux genres de Chironomidae
européens sont connus de I'ambre éocene basal de
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France (Doitteau & Nel 2007). En effet, 'expansion
glaciaire et les séveres oscillations paléoclimatiques
du Plistocene ont fortement réduit les peuplements
d’insectes de la région paléarctique ne laissant subsister
que de petits ilots refuges (Ashworth 1997 ; Hewitt
2001), tout en favorisant l'expansion de groupes
particuliers déja présents dans le Nord de I'Europe. Une
grande partie de sa biodiversité actuelle est ainsi issue
de spéciations qui remontent aux derni¢res périodes
glaciaires et a la période de recolonisation postglaciaire
qui s'est ensuivie a partir de refuges glaciaires (Butlin
& Hewitt 1985 ; Hewitt 1999 ; Gomez-Zurita ez al.
2000 ; Ritchie ez al. 2001). La récente emprise glaciaire
a été un phénomene intense, étendu dans I'espace, mais
relativement délimité dans le temps évolutif. Disons,
d’une fagon schématique, quelle a eu pour conséquence
un effet de synchronisation de 'age moyen des especes
paléarctiques qui ont survécu. Le continent africain
n’a pas été épargné par les phases glaciaires, mais leur
impact a été tamponné et circonscrit. Les régressions et
les transgressions de la forét dense humide éthiopienne
ont certes eu lieu (Maley 1996) ; les foréts de montagne
ont de toute évidence vu leurs limites d’altitude osciller
tout au long du Pléistocene (Coetzee 1964 ; Maley
1987), mais le « fond » de I'entomofaune éthiopienne
ne semble pas avoir été menacé de la méme fagon que
dans I'hémisphere nord. Les refuges intertropicaux
(Livingstone 1982 ; Mayr & O’Hara 1986 ; Maley
1989 ; Colyn 1987, 1991 ; Quérouil et al. 2003) ne
sont pas analogues aux refuges glaciaires. Ils sont plus
vastes et ont fonctionné beaucoup plus longtemps
et de fagon plus récurrente. Par ailleurs, les zones
inter-refuges étaient infiniment moins inhospitalieres
dans la zone intertropicale que dans la zone glaciaire
paléarctique. Si nombre des témoins du passé ont été
balayés par 'immensité glaciaire en zone paléarctique,
ceux de la zone éthiopienne ont pour I'essentiel traversé
le temps. Plus que cela, le Pléistocene africain n'a cessé
d’étre le théatre de vagues de spéciation. Il en a résulté
un mélange d’especes d’ages différents.

Malgré cela, la région éthiopienne est considérée
comme la moins riche en espéce des zones
intertropicales (Amadon 1973 ; Thorne 1973;
Robbins & Opler 1997). Cette situation résulterait
d’une histoire géographique moins diverse au plan
topographique (Mc Key & Davidson 1993) et a des
taux d’extinction plus importants (Raven & Axelrod
1974 ; Goldblatt 1993a ; Livinsgtone 1993) que ce qui
est obervé dans d’autres régions intertropicales, comme
la région néotropicale. Toutefois, 'Afrique est peuplée
par une faune entomologique originale et riche en
formes : plus de 100.000 especes ont été décrites de ce
continent (Miller & Rongo 2001). La chorologie de
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la plupart des familles africaines d’insectes est encore
trés mal connue. Seuls quelques groupes intensément
collectés et intéressant de nombreux entomologistes
(essentiellement des familles de Lepidoptera et de
Coleoptera, dans une moindre mesure quelques
familles de Diptera) ou qui ont un intérét économique
certain  (Orthoptera:  Acridoidea, Hymenoptera:
Myrmecoidea) fournissent matiére a réflexion sur
la distribution actuelle des insectes africains. A cette
disparité des collectes s'ajoute la faiblesse des moyens
humains disponibles pour étudier la systématique des
insectes comparée a I'extréme diversité de cette classe.
Pour un grand nombre de groupes, les récoltes restent
anecdotiques ou localisées 2 quelques sites d’études.
La faune entomologique de la station d’écologie de
Lamto (fig. 1) est particuli¢rement bien connue par
les collectes des nombreux chercheurs qui s’y sont

succédé de 1961 a nos jours et qui ont publié une
masse considérable de données sur la composition et
Iécologie des peuplements végétaux et animaux (voir
le site Internet http://lamto.free.fr). Cette observation
se répete pour quelques localités ou régions a travers
I'Afrique, comme, Iensemble Rwanda-Burundi
(MRAC 1955a, 1955b, 1956, 1957), les parcs
nationaux de la République Démocratique du Congo
(publications des périodes 1954-1968, 1953-1968,
1937-1959, 1937-1952, 1951-1967 : liste in IRSN
2006), I’Arc Oriental en Tanzanie (Lovett & Wasser
1993), ou le Mont Nimba (fig. 1) aux confins de la
Guinée, du Libéria et de la Cote d’Ivoire (Lamotte &
Roy 2003). Lapproche biogéographique des insectes a
Iéchelle du continent africain n'est pas facilitée par ces
lacunes et par la grande dispersion des publications.
La grande majorité des auteurs a surtout privilégié la

Figure 1
Localisation de localités d’Afrique de 'Ouest citées dans le texte.
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description des types de répartition (Le Gall 1986 ;
Nonveiller 1996 ; Pesenko & Pauly 2005). Carcasson
(1964) fut 'un des premiers chercheurs a décrire et
expliquer la distribution d’insectes, des Lepidoptera
Rhopalocera, en référence aux données disponibles sur
les paléoenvironnements. Cette approche a été ensuite
rarement utilisée de fagon aussi compléte, la majorité
des auteurs suggérant seulement de telles relations
entre les distributions et I'histoire des environnements.
Depuis cet auteur, les connaissances sur les
paléoenvironnements ont considérablement progressé,
méme si de nombreuses inconnues persistent.

Quelle peut étre 'ampleur de la variation de la
durée de vie évolutive de différentes especes d’insectes
contemporaines d'une région  biogéographique
donnée ? Existe-t-il dans le présent des especes
anciennes par opposition a des espéces jeunes, cest-
a-dire des especes n'ayant pas ou ayant tres peu évolué
depuis leur origine opposée a des especes ayant pour
origine un événement tres récent? Existe-t-il des especes
trés jeunes ? Jusqu'a quel point ? Ce sont la plusieurs

des questions auxquelles il convient de répondre.
Comprendre 'état présent de la faune des insectes
dans une région biogéographique donnée, ici la
région éthiopienne, a la lumiére de Ihistoire passée,
cest donner une dimension historique a la diversité
biologique et donc comprendre sa genese. Lhistoire de
I'environnement africain est une histoire de pulsations
: transgressions et régressions des foréts, expansion et
confinement des faunes. Et, plus que pour toute autre
région biogéographique, la région éthiopienne se préte
remarquablement bien & tester certaines hypothéses
relatives & la dynamique de la biodiversité dans le temps
et dans espace. A la lumiére de quelques exemples
notoires et représentatifs de la biogéographie historique
de taxons choisis au sein de certaines familles d’insectes
dans des ordres différents, nous voulons souligner le
fait que la biodiversité doit étre appréhendée comme
fondamentalement dynamique. La biodiversité n’est
pas un « état stable » mais un processus permanent de
remise en cause. Notre démarche vise & comprendre la
dynamique de la diversification et de la circulation des

n,‘\\._

Figure 2
Carte du Rift africain (d’aprés Chorowicz 2005).

Limite de plaque
tectonique
Vallée du Grand Rift
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faunes et des flores dans le contexte changeant de la
fragmentation ou de la coalescence des régions et des
milieux de 'Afrique subsaharienne.

Dans cette perspective, nous avons retenu
grossierement quatre échelles de temps (quatre séries de
pas évolutifs), a savoir: 1. Les témoins du Gondwana ;
2. La mise en place des grandes composantes de la
faune entomologique au Crétacé supérieur/Tertiaire ;
3. Les corridors montagneux Plio-Pléistocenes ;
4. Les spéciations récentes du Pléistocene tardif.
Nous avons sélectionné aussi un certain nombre
de questions, notamment les suivantes : Existe-t-il
dans la faune actuelle des descendants de rameaux
incontestablement gondwaniens ? Cette faune partage-
t-elle davantage d’éléments avec la faune orientale ou
avec la faune néotropicale ? Qu’elle est 'importance
et la signification des genres endémiques d’insectes
dans la région éthiopienne ? Les taxons a distribution
géographique morcelée, quil sagisse de familles, de
genres ou d’especes, sont-ils nécessairement des taxons
paléoendémiques anciens ? Pourquoi I'entomofaune
de [PAfrique australe renferme-t-elle autant de
taxons endémiques ? A quand remonte la mise en
place des communautés d’insectes afrotropicaux
liés aux environnements riches en graminées? La
faune entomologique actuelle plaide-t-elle en faveur
de la continuité¢ ou de la discontinuité de la foréc
intertropicale au Miocene et au Pliocene ? Un corridor
montagneux transafricain est-ouest grossi¢rement
parallele aux latitudes a-t-il joué un rdle de pont a
certaines périodes du Pléistocene ? Les montagnes du
Rift (fig. 2) et de I'Asir dans le sud-ouest de la péninsule
Arabique ont-elles joué le role de corridor froid mettant
en connexion les régions afrotropicale et paléarctique
? Laridification extréme de la zone saharienne et de
I'Afrique de I'Est vers 17 ka BP a-t-elle affecté la faune
entomologique de fagon appréciable ?

La présente étude exclut la faune entomologique
de Madagascar qui, du fait de ses affinités multiples,
indo-australiennes et afrotropicales, a une histoire
propre laquelle a été longuement traité au cours de
colloques (Lourengo 1996 ; Vachon 1953), a travers
les trées nombreuses faunes publiées dans la collection
« Faunes de Madagascar » et dans de trés nombreuses
publications (Noyes & Prinsloo 1998 ; Jamet ez
al. 1999; Betsch er al. 2000 ; Lecoq 2000 ; Gibon
2006 ; Gibon & Randriamasimanana 2007 ; Le Goff
et al. 2007).

Les Fossiles

Lapproche biogéographique peut s’adosser aussi
bien a I'étude des taxons fossiles qu'a celle des taxons

récents et de leurs relations phylogénétiques. Les
fossiles d’insectes permettent de tracer les trés grandes
lignes de I'évolution des insectes (tab.1), mais leur
rareté sur une grande partie du continent africain
limite leur utilisation en biogéographie. Lhistoire
passée des Hexapodes, et plus spécifiquement des
insectes, est dans ses grandes lignes relativement bien
connue (Grimaldi 2001 ; Nel 2002 ; Grimaldi & Engel
2005). Rappelons que le plus ancien fossile d’insecte
connu a 'échelle du globe remonte au Dévonien entre
396 et 407 Ma (Engel & Grimaldi 2004) et que les
inférences moléculaires situent 'origine des Hexapodes
dans le Silurien entre 408 et 438 Ma (Deuve 2001).
La chronologie des périodes géologiques citées dans
le texte est précisée dans le tableaul. En Afrique, les
plus anciens fossiles actuellement connus sont datés du
Permien autour de 250-290 Ma, soit quelque 100 a
150 millions d’années plus tard. Il s'agit essentiellement
de fossiles d’Orthopteres malgaches (Paulian 1965) et
de Coléopteres Permocupedidae de la Formation de
Whitehill dans la province du Natal, en Afrique du Sud
(Riek 1973, 1974a, 1976a,b ; Visser 1992 ; Geertsema
& van den Heever 1996 ; Ponomarenko 2004).

Cest pourtant au Trias que la faune entomologique
moderne aurait véritablement commencé a se diversifier
en Afrique comme ailleurs (Gall ez 2/ 1998 ; Grimaldi
& Engel 2005). Lentomofaune africaine du Trias
supérieur est partiellement connue grice a I'analyse des
dépdts du Carnien de la formation de Molteno dans le
bassin du Karoo de la province du Cap (Cairncross ez al.
1995), ot quelque 300 especes d’insectes fossiles ont été
recensées (Riek 1974b, 1976¢ ; Scott et al. 2004). Les
insectes fossiles sont essentiellement conservés dans des
roches déposées en milieu lacustre, principalement des
sédiments argilo-calcaires ou de cinérites, mais aussi de
diatomites a partir du Cénozoique, des résines (ambres
et copals) a partir du Crétacé inférieur (Nel 1991 ;
Harrison et al. 2001 ; Jacobs & Herendeen 2004). Sur
la base de ces restes fossiles, les paléoentomologistes
et les phylogénéticiens saccordent a admettre au
niveau mondial que les faunes d’insectes ont connu
un renouvellement au Jurassique puis principalement
au Crétacé. Au milieu de cette derniére période, on
observe des extinctions massives et un important
remplacement des faunes d’insectes parallelement a la
radiation des Angiospermes. C’est en effet au Crétacé
entre 115 et 90 Ma que se rencontrent les plus anciens
fossiles connus de la majorité des familles actuelles
d’insectes (Grimaldi & Engel 2005 ; Nel 2005 ; Nel
et al. 2005). Malheureusement, les données publiées
sur les insectes fossiles de ces périodes critiques sont
trés rares et peu représentées sur le continent africain,
sauf en de tres rares gisements (Schliiter & Kohring
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2008). Le gisement d’Orapa au Botswana (fig. 3), daté
du Crétacé supérieur (Turonien, circa 90 Ma) (McKay
& Rayner 1986) fait figure d’exception. Il a livré, en
particulier, une grande diversit¢ d’Hyménopteres
(Brother & Rasnitsyn 2003) dont le plus ancien fossile
connu de fourmi pouvant appartenir a la sous-famille
des Myrmicinae (Dlussky ez /. 2004 ; Archibald ez
al. 2006). Rappelons que les plus anciennes fourmis
connues proviennent des ambres de Birmanie et de
France, datés de I’Albien terminal (100 Ma) (Nel et
al. 2004 ; Engel & Grimaldi 2005). Lépanouissement
des groupes issus de cette phase évolutive importante
se déroule pour l'essentiel au Crétacé supérieur et au
Cénozoique. Ainsi, les Coleoptera: Scarabaeoidea
dérivent d’anciennes lignées qui remontent au
Jurassique inférieur vers 180-200 Ma (Cambefort
1991 ; Krell 2006). Ils ont évolué pour Iessentiel
durant le Cénozoique, avec peut-étre une phase
essentielle pour ces bousiers a 'Oligocéne inférieur
vers 35 Ma consécutive 2 la radiation des mammiferes
herbivores, méme si le registre fossile des Scarabacoidea
demeure bien incomplet pour le début du Cénozoique
(Cambefort 1991). Chez les Thysanura: Lepismatidae,
certains rameaux remonteraient a un proto-désert du

Namib a la fin du Crétacé (Irish 1990), bien que le
désert du Namib, tel qu’on le connait aujourd’hui, ne
serait pas plus vieux que le Miocene moyen ce qui le
situerait vers 15 Ma (Pickford & Senut 1999).

Ajoutons que de nombreux autres gisements existent
sur le continent africain (Permien, Trias, Jurassique
supérieur de Madagascar ; Crétacé de Tunisie, d’Angola
et d’Egypte (Teixeira 1975; Schliiter & Hartung
1982 ; Nel er al. 1998) ; Oligocene de Libye et du
Maroc ; Mioceéne du Kenya (Pickford comm. pers.) ;
ambre Crétacé terminal du Nigéria, copals pléistocene
et pliocene malgaches, d’Afrique de I'est (Abdullah
1964 ; Krinsky 1985 ; Schliiter & Gnielinski 1986 ;
Sands 1987 ; Verschuren 1997), du Togo, du Gabon,
du Congo (Colette 1936), mais ils ne sont encore que
trés peu étudiés.

Les reconstructions phylogénétiques, utilisant
des caracteres morphologiques ou moléculaires, nous
permettent de retracer I'évolution de différents groupes
d’insectes sur une échelle de temps trés étendue. Mais,
12 encore des fossiles bien datés afin de calibrer ces
arbres phylogénétiques font souvent défaut ou nont
pas encore été étudiés. Les études phylogéographiques
nous permettent, quant a elles, de retracer I'histoire

L 10°S

— 20°S

Figure 3

Localisation des gisements fossiliferes riches en insectes en Afrique australe : a, Orapa, Crétacé supérieur du Botswana ; b, Formation de Molteno, Trias
supérieur (Carnien) d’Afrique du Sud ol quelque 300 espéces d’insectes fossiles ont été recensés.
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des populations d’especes particuliéres selon les
marqueurs moléculaires (Emerson ez a/. 1999 ; Kliman
et al. 2000 ; Lachaise ez 2/ 2000 ; Cariou ez a/. 2001 ;
Maczkowiak & Da Lage 2006 ; Sezonlin ez al. 20006).
Malheureusement, tres peu d’études concernent
IAfrique, surtout ses invertébrés. Seuls 10 articles
parmi les 246 publiés dans la revue Molecular Ecology
dans la section « Phylogeography, speciation and
hybridization » entre janvier 2001 et juin 2004 traitent
de la faune africaine, et aucun ne concerne les insectes
afrotropicaux (Sezonlin ez al. 2006). Depuis, quelques
travaux, centrés sur ou incluant des taxons africains,
ont montré 'intérét des marqueurs moléculaires pour
améliorer nos connaisance en taxonomie, avec par
exemple les analyse phylogénétiques concernant les
genres Chrysoritis (Lepidoptera: Lycaenidae) (Rand ez
al. 2000), Lepropilina (Allemand et al. 2004), Danaus
(Lépidoptera: Nymphalidae) (Smith ezal. 2005), Manga
(Lepidoptera: Noctuidae) (Moyal & Le Ru 2006), mais
aussi pour retracer 'origine des lignées, dans le cas, par
exemple, des Papilio du groupe demodocus (Zakharov et
al. 2004). Quelques rares études sont consacrées a des
analyses phylogénétiques de groupes de niveau familial
(Ribeira et al. 2007).

Lorigine : les traces du gondwana sont-elles
perceptibles a travers les insectes ?

Le continent africain trouve son origine dans la
scission du supercontinent Gondwana vers le milieu
du Crétacé (Smith er 4l 1994 ; Grunow 1999 ;
Sereno et al. 2004). Lexistence de cet ensemble
unique, qui rassemblait les masses continentales qui
constituent actuellement ’Amérique du Sud, ’Afrique,
I’Antarctique, I'Inde, Madagascar et I'’Australie, et son
éclatementa partir dela fin du Jurassique (170-145 Ma)
ont marqué durablementles faunes de ’hémispheére Sud
(Halffter 1974). La distribution actuelle des groupes
endémiques de cette région, comme les Marsupiaux
ou les Ratites, est généralement considérée comme
I'aboutissement d’événements de vicariance qui ont
fait suite a cette désagrégation qui s'est achevée avec la
séparation compléte de Australie et de 'Antarctique il
y a 40 Ma. Cette hypothése et le role d’événements de
dispersion postérieurs a I'isolement de 'Afrique sont
largement discutés par Sanmartin & Ronquist (2004).
Il apparait que l'originalité de la faune africaine provient
pour ses grandes composantes de son évolution tout
au long du Cénozoique. Cette période est marquée
par une succession de phases de transgressions et
de régressions marines qui ont laissé de nombreux
dépdts sédimentaires A travers le monde. En Afrique,
ces dépdts, bien que moins abondants quen Europe,

par exemple, existent toutefois dans différents bassins,
comme le bassin Maastrichtien-Eocéne du Togo
(Johnson et al. 2000) ou Miocéne-Holocéne du bassin
de Congo (Wiewiora et al. 1996). Malheureusement
aucun effort de recherche et de collecte d’insectes
fossiles n'a été entrepris a ce jour dans ces gisements
potentiels. Ensuite, le Quaternaire voit se différencier
les complexes d’especes proches avec notamment des
radiations adaptatives et de nombreux exemples de
spéciation insulaire.

Les clades a vaste dispersion dans la zone
intertropicale : lignées gondwaniennes versus
lignées mésozoiques 2

Les taxons gondwaniens

Jusqu'a la fin du Jurassique et le début du Crétacé,
les terres émergées se regroupent en deux grands
ensembles séparés par la Théthys : le Gondwana au sud
etla Laurasie au nord. L Afrique est le premier continent
a s'individualiser totalement dés le milieu du Crétacé, il
y a pres de 100 Ma (Maisey 2000, Sereno ez al. 2004).
S’agissant des Vertébrés, les échanges restent possibles
entre I'Afrique et la Laurasie, au niveau de I'actuelle
Europe, dés le Crétacé puis tout au long du Paléocene
et de 'Eocene 2 travers des voies de migrations trans-
Théthys (Gheerbrant & Rage 2000).

Les insectes, dont la majorité des ordres existaient
déja au Jurassique avant la scission du Gondwana, sont
des candidats de choix pour discuter de la validité et des
limites de ce qu’il est généralement convenu d’appeler
« les especes gondwaniennes ». Par ce qualificatif, nous
entendons des taxons actuels dont lhistoire évolutive
est strictement liée a la fragmentation de l'ancien
continent du Gondwana au Crétacé-Cénozoique.
Cela signifie que Thistoire évolutive de ces rameaux
conservateurs a pu étre totalement autochtone et
s'étaler sur plus de 100 millions d’années.

Le cosmopolitisme des especes ou des genres
varie beaucoup suivant les taxons. Certaines familles
présentent une forte différenciation entre les régions
biogéographiques et les genres cosmopolites y sont
peu ou pas représentés. Clest le cas des Coleoptera:
Scarabaeoidea (Krajcik 1998, 1999, Scholtz &
Endrody-Younga 1994) ou des Orthoptera: Acridoidea
(Dirsh 1965). D’autres ont contraire se caractérisent
par le caractere cosmopolite de nombreux genres.
Ainsi, 16,7 % des genres de Diptera: Sciaroidea sont
présents sur tous les continents (Bechev 1999). Le cas
du genre Zorotypus, riche de 32 especes qui constituent
I'ordre des Zoraptera, reste trés particulier. Ce genre se
trouve en effet dans toutes les zones intertropicales du
monde et méme sur de nombreuses iles, comme les iles
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Samoa (Engel & Grimaldi 2002a ; Engel 2003). Cette
distribution refléte une origine tres ancienne illustrée
par les fossiles de 'ambre de Myanmar datant de la
fin du Crétacé inférieur (Albien supérieur) (Engel &
Grimaldi 2002b). Les Zoraptera se sont maintenus en
conservant nombres de leurs caractéres « ancestraux ».

Les témoins potentiels d’une origine typiquement
gondwanienne sont les insectes appartenant a des
familles ou taxons sub-familiaux distribuésactuellement
de manicre disjointe uniquement sur les continents
austraux ou les grandes iles australes: Amérique du
sud, Afrique australe, Australie, Nouvelle Zélande,
Nouvelle Calédonie, etc. (Sequeira & Farrell 2001).
Parmi ceux-ci, on trouve des Diptera: Drosophilidae.
Sept genres obéissent a ce critere (Lachaise comm. pers.):
deux ne sont connus que des régions éthiopienne et
orientale (Dichaetophora et Paraleucophenga) (Lachaise
et al. 1996 ; Tsacas 2000), cinq autres (Dettopsomyia,
Hypselothyrea, Lissocephala, Microdrosophila,
Neotanygastrella) ne sont rapportés que de ces deux
régions et de la région Australasienne (Harry ef al.
1996). Chez les Diptera, d’autres exemples sont fournis
par les Mycetophiloidea: Keroplatidae (Matile 1990)
ou les Coleoptera: Cetoniinae Schizorrhini (Krajcik
1999) lesquels vivent en Afrique Australe, 8 Madagascar
et dans la région australienne. Les Lepidoptera:
Micropterigidae de la lignée des Sabatinca ont une aire
de répartition trés vaste mais divisée en petits territoires
: Est et Ouest de 'Amérique du Nord, Equateur,
Amérique du Sud tempérée, Afrique du Sud (Holloway
& Nielsen 1999). Les Cecidosidae sont répartis en
Afrique du Sud, Nouvelle-Zélande et Amérique du
Sud (Holloway & Nielsen 1999). Des Hymenoptera
peuvent aussi présenter ce type de distribution et il
est probable que le nombre d’exemples augmentera
avec 'étude des milieux des régions australes (Valerio
et al. 2005). Lanalyse en biogéographie historique
des Scarabaeinae coprophages réalisée par Davis er
al. (2002) décrit précisément les caractéristiques d’un
groupe gondwanien composé par les Dichotomiini et
les Canthoniini.

Les taxons mésozoiques

Mais il peut se produire que certains de ces groupes,
anciennement considérés comme gondwaniens,
saverent étre, a la lumitre des découvertes
paléontologiques, des reliques de clades ayant eu une
aire de distribution beaucoup plus large dans le passé.
La notion de clade gondwanien fait alors place a celle
de lignée mésozoique, car des fossiles de plus en plus
nombreux illustrent 'étendue de la distribution 4 la fin
du Mésozoique de ces lignées anciennement supposées
gondwaniennes. Ainsi, la famille des Isoptera:
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Mastotermitidae dont la distribution actuelle est
restreinte au Nord de 'Australie était répandue sur un
beaucoup plus vaste territoire qui englobait au Crétacé
et au Paléogene les continents européens et asiatiques
actuels avec en plus les Amériques au Cénozoique
(Nel & Paicheler 1993). De méme, les Hymenoptera:
Scolebythidae dont les espéces actuelles habitent
I'Afrique du Sud, Madagascar, le Brésil et 'Australie
ont été découverts dans les ambres du Crétacé inférieur
au Liban, et de 'Eocéne balte et francais (Lacau ez a/.
2000). Les Chiasognathinae (Coleoptera: Lucanidae)
sont tres généralement considérés comme des insectes
a distribution gondwanienne, avec des especes
présentes dans I'extréme sud du continent américain
et en Australie. Pourtant, un fossile décrit des calcaires
lacustres de '’Eocene moyen de Messel (Allemagne)
a pu éure rapporté a cette famille (Chalumeau &
Brochier 2001). Si des représentants des grandes
familles de Coleoptera aquatiques Hydradephaga
comme les Dytiscidae (4000 especes), ou les Gyrinidae
(1000 especes) peuvent se trouver dans la plupart des
cours d’eau ou des eaux stagnantes sur 'ensemble du
monde, ce nest pas le cas d’'une nouvelle famille, les
Aspidytidae, décrite récemment sur la base de criteres
morphologiques et moléculaires (Ribera ez a/. 2002).
Elle constitue le groupe sceur de I'ensemble Dytiscidae
+ Hygrobiidae. Elle est représentée par deux especes
d’un méme genre, Aspidytes, trouvées dans des régions
aussi éloignées et disjointes que la Province du Cap en
Afrique du Sud et dans la Province de Shaanxi en Chine
(Ribera et al. 2002 ; Balke et /. 2003). Or, une forte
similitude existe entre ces représentants de la famille des
Aspidytidae et une famille de Coléopteres dytiscoides
fossiles, les Liadytidae Ponomarenko 1977, connus du
Jurassique (Toarcien, 187 Ma) et du Crétacé (Albien,
97 Ma) (Labandeira 1994 ; Ribera et a/. 2002).

Les fossiles ne sont pas seuls 2 modifier notre vision
souvent restrictive des domaines de distribution. La
description récente du nouvel ordre Mantophasmatodea
(Klass ez al. 2002 ; Zompro et al 2002) apporte un
éclairage complémentaire 4 ce probléme, méme si
la réalité de ce taxon en tant quordre inédit a été
contreversée. Les Mantophasmatodea étaient tout
d’abord connus de 'ambre Eocéne de la Baltique (Arillo
etal. 1997 ; Zompro 2001). Plusieurs especes actuelles,
distribuées au Sud du continent africain (Namibie,
Afrique du Sud, Tanzanie) ont été récemment décrites
(Picker et al. 2002 ; Klass ez al. 2003, Zompro et
al. 2003). Enfin cet ordre vient d’étre reconnu dans
le Jurassique moyen de Chine (Huang er al. 2008).
Lendémisme observé, actuellement, chez des insectes
des continents méridionaux, peut aussi bien étre le
résultat d’une origine gondwanienne, ou bien d’'un
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processus d’extinction ayant affecté le reste de I'aire
de répartition d’un clade mésozoique et méme tout
simplement, d’un biais d’échantillonnage.

Quels liens entre les faunes d’Afrique et
d’Amérique intertropicale ?

La parenté entre les insectes de I'Ancien et du
Nouveau Monde, et plus particuliérement entre les
especes éthiopiennes et néotropicales, est un sujet qui
est resté relativement peu abordé comparativement
aux plantes et aux vertébrés (voir la couverture de ces
sujets dans Goldblatt 1993b) jusqu’a 'avénement des
analyses phylogénétiques moléculaires qui ouvre de
nouvelles perspectives sur la datation des taxons et des
clades. Mais, si les faunes des deux régions sont bien
différentes, quelques genres d’insectes se partagent entre
I’Ancien et le Nouveau Monde, tandis que d’autres ont
une répartition pantropicale.

Les anthropiques

Il convient tout d’abord de distinguer les espéces
disséminées par '’homme, de celles dont la distribution
correspond a des événements antérieurs a la dispersion
des populations humaines et de leurs corteges de
« commensaux ». L'introduction en Afrique de plantes
originaires du continent américain, manioc, mais, etc.
(Chastanet 1998) sest traduite par le déplacement
géographique d’un certain nombre d’insectes. Certaines
especes introduites ont acquis sur le continent africain
un statut de ravageurs de premiére importance
(Herren & Neuenschwander 1991) : cochenille du
manioc, Phenacoccus manihoti, Grand Capucin du
mais, Prostephanus truncatus. Suite A l'introduction
accidentelle des insectes ravageurs, on a assisté a
Iintroduction volontaire d’insectes parasitoides en vue

delimiterlespopulationsdespremiers(Neuenschwander
& Markham 2001). Certaines introductions d’insectes
phytophages n'ont pas débouché sur l'invasion des
cultures ou des milieux par les especes introduites, mais
par installation trés localisée de populations africaines
des especes transportées. Ainsi, quelques espeéces de
Cerambycidae ont été introduites dans les iles du
Golfe de Guinée (Tavakilian & Teocchi 1997), trés
probablement avec les boutures de manioc transportées
par les marchands portugais en vue de I'introduction
de cette plante dans les iles. Ces espéces sont restées
confinées jusquaujourd’hui dans ces iles ou elles font
partie de I'entomofaune locale. Les échanges dans le
sens Afrique vers 'Amérique ont aussi existé, bien
qu’ils soient plus rares. Il faut dire que les transports
de matériel végétal, support des insectes transportés, se
sont effectués presque uniquement de ’Amérique vers
I'Afrique. Le cas du Cerambycidae Phryneta verrucosa
(Drury) a été récemment mis en évidence par Sudre
et Teocchi (2003). Cet insecte, originaire de [ile
d’Annobon a été introduit a la Barbade, d’ott 'espéce a
été décrite (fig. 4). Lauteur de I'espece signale d’ailleurs
a 'époque son origine africaine probable et la situe en
Afrique méridionale.

Les non anthropiques

Pour les taxons non disséminés par 'homme, deux
hypotheses concurrentes décrivant 'origine des lignées
simposent a Uesprit : - la distribution actuelle peut
refléter une origine gondwanienne, les taxons actuels
dérivent alors d’une évolution locale sur chacun des
deux continents. Ces lignées ont alors divergé avant
ou apres la scission des grands blocs actuels; - la
distribution actuelle peut au contraire résulter de

Figure 4

Habitus et distribution de Phryneta verrucosa, espece africaine de Cerambycidae originaire de I'tle ’Annobon, introduite 4 la Barbade avant le 17™ siecle.
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I'expansion récente intercontinentale d’un taxon dont
I'histoire préalable était cantonnée a un des deux
continents.

Chez les insectes, les taxons d’origine gondwanienne
partagés par les régions néo- et paléotropicales
sont peu étudiés sur I'ensemble des ordres. Il existe
cependant quelques exceptions notoires. Ainsi, chez
les Diptera: Keroplatidae, Matile (1990) a montré que
les représentants des principales lignées de Keroplatini
étaient largement en place sur les éléments du
Gondwana, voire pour certains également sur certains
éléments de la Laurasie. Parmi ces lignées, certaines
sont qualifiées d’afro-néotropicales (Matile 1990).
Parmi elles on compte des lignées du genre Keroplatus
dont la distribution sétend sur une grande partie
des continents africain et sud-américain. Le groupe
Heteropterna, qui rassemble les genres Heteropterna et
Ctenoceridion, est purement gondwanien au Crétacé
moyen. Cest aussi 'époque ot par exemple le genre
Hikanoptilon se trouve d’ores et déja confiné a la seule
Afrique et les genres Neoceroplatus et Placoceratias a la
seule Amérique du Sud.

Un autre exemple remarquable est fourni par les
Scarabaeoidea: Cetoniinae, la tribu des Gymnetini a
une répartition couvrant toutes les zones intertropicales
de 'Ancien et du Nouveau Monde (Krajcik 1998).
Elle est particulierement bien diversifiée en région
néotropicale et au Sud des Etats-Unis avec 27 genres,
alors que la région indo-australienne ne possede
qu'un seul genre et 'Afrique quatre. Le genre africain
Stethodesma est suffisamment proche des genres
américains Gymnetis et Gymnetosoma pour que certains
auteurs les aient mis en synonymie (Antoine 2001).
Les Gymnetini trouvent trés probablement leur origine
sur le Gondwana, certains éléments ayant colonisé
I'Australie et 'Afrique quand ces masses continentales
étaient encore en connexion. Les genres américains
ont connu une plus forte diversification, car ils ont été
soumis a une concurrence/compétition moins forte que
les espéces ayant colonisé les régions indo-australienne

et africaine.

D’autres  exemples de taxons  d’origine
gondwanienne, partagés entre I'’Amérique du Sud et
I'Afrique sont connus dans divers ordres. Les Fidelinii,
Hymenoptera commentés plus loin, ont ainsi deux
espéces américaines et 10 en Afrique ((Whitehead &
Eardley 2003). La voie de migration récente la plus
efficace a résulté de I'émersion du détroit de Behring
qui a permis le passage de nombreuses lignées entre
les régions est-paléarctique et orientale et le Nouveau
Monde. Ce passage est largement documenté et discuté
de I'Asie vers '’Amérique. Ces invasions successives ont
modeléles faunes néarctique et néotropicale (Repenning
1967 ; Lindroth 1971 ; Halffter 1987 ; Webb et 4l
1995 ; Gaimari & Erwin 2000 ; Stone & Cook 2002
: Dohlen et al. 2003 ; Barker er al. 2004 ; Cook et al.
2004). Chez certains Hymenoptera, ce scénario est
corroboré par des analyses phylogéniques. Ainsi, on
pense actuellement que le passage vers 'Amérique du
genre Halictus (Hymenoptera: Halictidae), originaire
de ’Ancien Monde, est le résultat de deux invasions
distinctes (Michener 1979 ; Danforth et 2l 1999). Le
genre Xylocopa (Hymenoptera: Apidae) est répandu
sur tous les continents et plus particulierement dans
les régions intertropicales et subtropicales. Lanalyse
phylogénétique moléculaire de Leys ez al. (2000)
privilégie un scénario basé sur des événements récents
au détriment d’une vicariance ancienne de type
Gondwana. Lanalyse des Pseudomyrmecinae révele
de méme une séparation de deux clades, le clade
Pseudomyrmex/Myrcidris dans le Nouveau Monde et le
clade Tétraponera endémique a I’Ancien Monde (Ward
& Donnie 2005). Cette situation résulterait d’une
diversification au Paléocéne dans I'’Ancien Monde
préliminaire a la dispersion vers le Nouveau Monde.
Dans cet exemple, les analyses phylogénétiques et les
datations, méme si elles restent imprécises, rejettent
I'hypothese de diversification des taxons avant la
scission du Gondwana. A T'opposé, Ball & Sphelley
(2005) proposent un scénario mettant en jeu une

Figure 5

Habitus de Schistocerca americana espéce du Nouveau Monde (Orthoptera, Acrididae).
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diversification pré-Cénozoique pour expliquer la
distribution actuelle (régions orientale, éthiopienne et
néotropicale) des Carabidae: Melaenini.

Dans quelques genres présents en Amérique du Sud
et en Afrique, on ne dispose d’aucune espece faisant le
lien dans la région orientale. C’est le cas, par exemple
du genre Schistocerca chez les Orthoptera: Acrididae
(Amedegnato 1993). Ce genre comprend une seule
espéce dans I'’Ancien Monde, S. gregaria (Forskal
1775), appelée communément Criquet pelerin
(fig. 5). Ce criquet habite, a I'état solitaire, les zones
désertiques africaines et eurasiatiques de 'hémisphere
Nord et envahit une bonne partie de la région
intertropicale nord a Iétat grégaire. En revanche, le
genre est représenté dans le Nouveau Monde par
un nombre élevé d’especes dont certaines, qui sont
aussi des ravageurs importants, possedent le méme
polymorphisme phasaire que S. gregaria (Dirsh 1974).
Malgré les capacités migratoires trés importantes de ces
insectes, S. gregaria reste confinée a I’Ancien Monde,
alors que des individus atteignent les cotes atlantiques

du cotéaméricainlors des grandes invasions. Schistocerca
fait partie d’'un ensemble trés diversifié dans I’Ancien
Monde (Dirsh 1965) et les especes américaines ont
des caracteres évolués qui n'apparaissent pas chez S.
gregaria. Les espéces du Nouveau Monde, qui inclut
le genre Halmenus, endémique au Galapagos, forment
un groupe monophylétique apparenté a S. gregaria.
Lhypothese d’'une migration, en un événement unique,
de I'Afrique vers le continent américain, suivie d’'une
grande diversification du genre est soutenue par une
étude de phylogénie moléculaire récente (Lovejoy er
al. 2006). Le genre Mallodon (fig. 6) (Cerambycidae:
Prioninae) posséde de méme une espece africaine
subsaharienne, M. downesii Hope 1843 (Gilmour
1956) et 7 ou 11 especes, suivant les auteurs, dans la
zone néotropicale (Monné & Hovore 2002 ; Tavakilian
2000). Lespece M. downesii est tres largement répandue
en Afrique sub-saharienne et elle est fréquente dans la
plupart des milieux arborés. Sa présence en Afrique
est trés vraisemblablement antérieure aux transferts
d’especes générés par les échanges entre les deux

Figure 6

Exemples d’especes du genre Mallodon (Cerambycidae : Prioninae). A : M. downesii Hope 1843, espéce africaine, ici un exemplaire du Bénin ; B: M.

spinibarbis, espéce néotropicale, ici un exemplaire de Guyane.
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continents. Peu d’espéces de Cerambycidae ont été
transférées par ’homme en Afrique, 4 I'encontre de ce
qui se passe sur d’autres continents en particulier depuis
les années 1990 avec I'introduction en Amérique et en
Europe d’Anoplophora glabripennis (Cavey et al. 1998 ;
Mc Leod et al. 2002 ; Delvare et al. 2004 ; Townsend
et al. 2004). Les quelques exemples se limitent a des
especes introduites dans les iles du golfe de Guinée et
les espeéces impliquées n'ont pas essaimé hors de ces
iles. De plus, si les adultes de Schistocerca sont capables
de se déplacer sur de longues distances, il n'en est pas
de méme pour ceux de Mallodon, beaucoup moins
bons volateurs. Dans ce cas, 'hypothése d’un transfert
postérieur a la scission des continents africains et sud-
américains est peu probable. Chypothése selon laquelle
I'émergence du genre Mallodon serait antérieure a la
division entre 'Amérique du Sud et I'Afrique est
donc 2 explorer tout particulierement, bien que celle
alternative de la présence au Cénozoique de ce genre
dans les régions néarctiques et paléarctiques ne soit pas
a exclure. Les Cerambycidae fossiles de ces z6nes sont
particulierement sous-étudiés.

Ces deux exemples sont trés troublants. Dans
les deux cas, il sagit d’espéces appartenant a des
taxons relativement anciens, mais leurs histoires
sont probablement trés différentes. Le passage direct
de I'Afrique vers 'Amérique ou vice-versa, apres la
séparation des deux continents, a été un événement

rare jusqua l'avénement du commerce maritime
transatlantique.

Quelle est origine des distributions disjointes ?

Ce que nous avons vu a Iéchelle intercontinentale
est aussi observable sur le continent africain. Un
certain nombre de familles ou de genres posseédent des
especes réparties dans des régions séparées par un large
hiatus. Ces familles sont des taxons anciens dont la
vaste distribution originelle s'est trouvée morcelée par
les évenements géologiques, climatiques et biologiques
en des ensembles disparates. La famille des Diptera:
Mythicomyiidae (Zaitzev 1991), souvent considérée
comme une sous-famille des Bombyliidae (Yeates
1994), en est un excellent exemple. Cette famille est
ancienne et a une répartition actuelle trés éclatée.
Une espece fossile est connue du Jurassique (Evenhuis
1994), d’autres de I'Eocéne basal de France (Nel
2006). En Afrique, elle est représentée par des especes
distribuées: 1) sur le pourtour méditerranéen et dans
les iles Canaries et du Cap-Vert, 2) En Afrique Australe
(Hull 1973) (fig. 7). On ne connait pas d’espéce vivant
dans les régions intermédiaires. Une telle distribution
disjointe comprenant des especes présentes au Nord
du Sahara et un ensemble austral souvent confiné a
la zone climatique afro-tempérée australe, n'est pas
une exception chez les Bombyliidae. On la retrouve
chez les Heterotropinae, les Phthiriinae, les Usiinae,

Figure 7

Distribution disjointe des espéces actuelles de Bombyliidae Mythicomyiinae (Diptéres : Brachyceres).
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les Platypyginae. Ce type de distribution est aussi
connu chez certains Lepidoptera. Les Lasiocampidae:
Chondrosteginae sont ainsi localisés en Afrique du
Nord, dans les Péninsules ibérique et arabique, et
aussi en Afrique du Sud (Lemaire & Minet 1999).
On notera, enfin, le cas remarquable des Charilaidae,
petite famille d’Orthoptera Acridomorpha regroupant
cing espéces appartenant a quatre genres, trois
répartis en Afrique du Sud et un genre monotypique
Pamphagodes en Afrique du Nord, au Maroc (Dirsh
1965). Les Fideliini (Hymenoptera: Megachilidae)
présentent une distribution disjointe intéressante
(hg. 8). Cette tribu est représentée en Afrique par
le genre Fidelia (Whitehead & Eardley, 2003) avec
neuf especes en Afrique australe et une au Maroc,
et sur le continent américain par le genre Neofidelia
avec deux especes au Chili. Une phylogénie basée sur
des caractéres morphologiques (Engel 2002, 2004)
confirme la monophylie de cette tribu. Lespéce nord-
africaine, Fidelia (Fideliana) ulrikei Warncke 1980 est
trés proche de 'espece australe £ braunsiana Friese
1905. La distance considérable qui sépare aujourd’hui
ces deux especes, plus de 4500 km, sexpliquerait
par une rétraction trés importante de laire de
distribution originelle de la tribu, accompagnée
d’une phase d’extinction qui a touché 'ensemble de
la région éthiopienne subsaharienne en dehors de
la zone australe. Cette hypothese peut étre étendue

4 lensemble des taxons a distribution disjointe
éclatée entre 'Afrique du Nord et UAfrique australe.
Lextinction des taxons intermédiaires dans la zone
intertropicale pourrait étre la conséquence: 1) d’un
changement climatique important auquel ces taxons
nauraient pas pu sadapter; 2) du développement
dans cette région d’un vaste ensemble de nouveaux
taxons trés compétitifs issus d’une évolution intra-
africaine ou de l'invasion de cette région par des
taxons d’origine extra-africaine, notamment orientale.
Lensemble de ces phénomenes a certainement agi
de fagon concomitante, le résultat est que beaucoup
de taxons anciens se sont maintenus dans des niches
spécialisées ou ils ont résisté a la compétition et ont
poursuivi leur propre évolution.

Au nord du Sahara, le Maroc a joué un réle de
refuge important pour les éléments faunistiques
anciennement distribués en Afrique et aujourd’hui
limités aux extrémes Nord et Sud de ce continent.
En effet, que ce soit chez les Charilaidae, ou chez
les Fideliini, les taxons nord-africains sont présents
uniquement dans ce pays, en particulier dans le
Souss et I'’Anti-Atlas (aire de I'Arganier, Argania
spinosa). Le statut de refuge de cette zone est du a
Pexistence de chaines montagneuses comme I’Atlas et
a sa position a 'extréme ouest de 'Afrique du Nord,
a la limite occidentale de la progression de la faune
méditerranéenne.

Figure 8

Distribution disjointe des représentants de la tribu des Fideliini (Hymenoptera : Megachilidae) 4 vaste répartition originelle.
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La mise en place des grands ensembles
biogeographiques

Les crises biologiques du Crétacé au Néogene en
Afrique

Le Cénozoique et ses bouleversements géologiques
modelent les faunes africaines et président a la mise
en place des ensembles de taxons que I'on observe
actuellement. Les tribus ou genres qui ont perduré
depuis I'époque du paléo-continent du Gondwana
sont peu nombreux. Cependant, le haut degré
d’endémisme régional aux niveaux du genre ou de la
tribu de certains rameaux de bousiers Scarabacinae
révele des types de distribution qui pourraient trouver
leur origine dans la vicariance causée au Mésozoique
final par la fragmentation, déja bien avancée, du
Gondwana autour de 94 Ma (Montreuil 1998 ; Davis
et al. 2002). La limite Crétacé/Paléocene correspond
a une période d’extinction qui touche de nombreux
groupes d’organismes mais pas tous. Limpact de cet
évenement sur la diversité des insectes est diversement
apprécié. La diversité au niveau familial ne semble pas
avoir été affectée par cet événement (Whalley 1988 ;
Jarzembowski 1989 ; Labandeira & Sepkoski 1993 ;
Nel 2005). La forte diversité des espéces au sein d‘une
méme famille a peut-étre permis la survie de quelques
taxons (plus résistants, généralistes ?) qui ont ainsi assuré
la permanence de ces familles pendant ces événements
drastiques (Nel comm. pers.). Selon Labandeira ez al.
(2002), la diversité des traces d’insectes herbivores
sur les végétaux, observables sur les fossiles, aurait tres
fortement diminué autour de cette époque, mais ces
résultats sont encore tres partiels puisque limités a une
série géologique du centre de 'Amérique du Nord et
basés sur des traces dont 'origine peut étre discutée.

La diversification des flores actuelles et les insectes

Le premier Angiosperme fossile connu est agé de
135 millions d’années. Les Angiospermes se diversi-
fient dés le Créracé inférieur (Friis & Crepet 1987 ;
Crane et al. 1995, Crepet 1995, 2000 ; Judd ez al.
2002). En Afrique, le passage Maastrichtien-Paléo-
ceéne correspond a la disparition quasi-compléte des
Gymnospermes (Maley 1996). Seules quelques especes
ont survécu jusqu'a aujourd’hui parmi lesquelles des
plantes trés particulieres comme Welwithschia mirabi-
lis ou les Podocarpus. La flore actuelle se met en place
graduellement au cours du Cénozoique (Boltenhagen
et al. 1985). Sur le continent africain, la flore tertiaire
est encore mal connue du fait du petit nombre de gi-
sements fossiles découverts et étudiés (Herendeen &
Jacobs 2000). Au Nord du continent, des gisements
de bois (Dupéron-Laudoueneix & Dupéron 1995), et
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d’empreintes de feuilles fossiles en Libye, en Egypte,
en Tanzanie (Herendeen & Jacobs 2000) ont permis
de mieux l'appréhender. Ces gisements documentent
des flores depuis 'Eocéne inférieur (- 50 Ma) jusqu'au
Miocene inférieur (- 20 Ma). A ceux-ci s'ajoutent des
analyses sporopolliniques issus de sondages pétroliers
(El Sabrouty 1984 ; Guinet et /. 1987) de la méme
période dans la méme région. Les éléments décrits de
ces gisements appartiennent a des corteges floristiques
caractéristiques des foréts denses humides. Au Ter-
tiaire, les milieux du Nord de '’Afrique devaient donc
s'étager de la forét dense preés des cotes a des savanes
humides a lintérieur des terres. Durant le Paléocene
et 'Eocene inférieur et moyen, les assemblages polli-
niques contiennent de nombreux taxons fort différents
des actuels (Salard-Cheboldaeff 1981). Puis, a 'Eocéne
supérieur, des genres actuels commencent a apparai-
tre. Cest le cas de nombreux genres de plantes encore
importants actuellement, comme Acacia, Pentaclethra,
Calpocalyx, chez les Mimosaceae (Guinet & Sallard-
Cheboldaeff 1975). Des pollens d’espéces typiques des
foréts sempervirentes apparaissent, en particulier les
Caesalpiniaceae a pollen strié (Afzelia, Brachystegia), de
méme que des genres tels que Combretum ou Termina-
lia. Ce renouvellement floristique s'accompagne d’un
profond remaniement des faunes entomologiques. De
nombreux groupes d’insectes apparaissent, ou se diver-
sifient, a la suite de ces taxons végétaux. Lévolution des
insectes phytophages modernes apparait intimement
liée a celle des plantes qu’ils utilisent, notamment a
travers la pollinisation (Faegri & van der Pijl 1979 ;
Crepet 1983 ; Crepet & Friis 1987 ; Barth 1991 ; Cre-
pet et al.. 1991 ; Crepet & Nixon 1998). Le concept
de co-évolution entre les plantes et les insectes est a
lorigine de nombreuses discussions (Ehrlich & Raven
1964 ; Janzen 1980 ; Berenbaum & Zangerl 1998 ;
Farrell & Mitter 1998 ; Farrell 2001 ; Tchuengem ez
al. 2004). La diversification conjointe des plantes et
de leurs consommateurs semble pouvoir expliquer le
succes des grands groupes d’endoptérygotes phytopha-
ges (Farrell 1998 ; Grimaldi 1999). Les endoptérygotes
sont apparus au carbonifére moyen et ont mis tout le
Permien et jusquau début du Trias pour s'imposer. Il
semble qu’il a fallu que s’éteignent les groupes concur-
rents plus anciens pour que les endoptérygotes saffir-
ment et se diversifient (Nel ez 2/ 2007). A la faveur des
changements globaux d’écosystemes du milieu du Cré-
tacé, Les groupes d’insectes phytophages « modernes »
simposent et remplacent les groupes plus anciens a tra-
vers la concurrence et les interactions avec les plantes.
Ces changements considérables dans les communautés
vivantes expliquent en partie la rareté et la localisation
des taxons reliques du Gondwana.
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La mise en place des écosystemes de type savane

Une partie importante du continent africain est
couverte de «savanes» (Riou 1995), écosystémes ouverts
qui abritent une faune spécialisée trés importante. Ces
savanes sont constituées en grande partie de Poacées.
Ces plantes ont probablement émergé en Asie du Sud-
est. Les plus anciennes graminées connues a I'état fossile
proviennent de I'albien supérieur de Myanmar (Poinar
2004). Les communautés savanicoles, telles quon les
connait aujourd’hui, ont probablement commencé a
se constituer au Paléocene et étaient bien établies deés
le milieu de I'Oligocene (Clayton 1981). Durant cette
période, le climat s'est globalement refroidi depuis la
phase chaude de la période Crétacé-Paléogene vers
le climat froid du Néogene (Frakes er al. 1992). Ces
changements climatiques ont favorisé 'épanouissement
des Angiospermes herbacées modernes (Wolfe
1978 ; Wing & Tiffney 1987 ; Graham 1999). Les
événements majeurs qui ont remanié profondément les
milieux de 'Hémisphére Nord sont la fermeture de la
Méditerranée et la collision entre la plaque indienne et
la plaque eurasiatique. Ce dernier événement a entrainé
la surrection de la chaine himalayenne. Des conditions
climatiques favorables, liées au refroidissement global
du climat, ont favorisé l'extension de ces milieux,
extension qui a débouché, en Afrique, sur les vastes
ensembles faunistiques de mammiféres herbivores
qui caractérisent communément les savanes africaines
(Kingdon 1997). De méme, un nombre important
d’insectes a colonisé ces milieux savanicoles, tout
particulicrement en Afrique. Le systeme défensif
développé par les graminées contre les herbivores et
la relative homogénéité morphologique de ce groupe
botanique ne se préte guére a priori a la spécialisation
trophique de ces herbivores (Le Gall 1989 ; Iserrn-
Vallverdu  1995). Malgré tout, d’importantes
radiations évolutives ont suivi 'adaptation des insectes
au milieu graminicole, radiations liées a la spéciation
géographique et aux modes de vie et de camouflage
des consommateurs, comme chez les acridiens et les
Lepidoptera: Noctuidae. Ceci est particulierement
visible chez les Orthoptera: Acroidoidea (Le Gall
1989 ; Popov & Fishpool 1992), les Lepidoptera:
Satyrinae (Miller 1968 ; Condamin 1973 ; Monteiro
& Pierce 2001). Les savanes n'ont pas modelé que les
consommateurs de graminées, car elles sont constituées
autant de Dicotylédones, dont de nombreux arbres,
que de Poacées. Nombre d’insectes phytophages
non graminivores, prédateurs (Lecordier & Pollet
1971 ; Lecordier 1972 ; Lamotte & Lecordier 1980),
parasitoides, floricoles (Tchuenguem ez 2l 2002,

2004), ont colonisé ces savanes. Mitchell ez /. (20006)
lient 'origine des «Noctuidae trifines» a leur passage sur
les Angiospermes herbacées au début du Tertiaire. Les
Trifines auraient ensuite profité du succes écologique
considérable des herbacées pour se diversifier et
connaitre une forte expansion géographique.

La radiation évolutive des mammiferes herbivores,
si remarquable en Afrique, sest accompagnée d’une
explosion des formes d’insectes consommateurs de
leurs déjections faisant de la zone afrotropicale la région
la plus riche en genres de Scarabaeinae coprophages
(Davis et al. 2002). Ces auteurs considérent que
la diversification des Coleoptera coprophages est
probablement contemporaine de l'accroissement de
taille des mammiferes de la tribu des Bovini a la fin du
Miocene (Maglio 1978).

Le refroidissement du climat se poursuit au
Miocene. Son impact remarquable sur les faunes
marines du Sud de 'Europe s’observe aussi dans la mise
en place du systéme forestier & Podocarpus en Afrique.
Ce refroidissement intervient a partir de -17 Ma, au
moment de la fermeture de la Tethys (Axelrod & Raven
1978 ; Lovett 1993). Le Pliocéne marque encore plus
cette évolution aprés une phase de réchauffement
au Pliocene Moyen (Marlow ez a/. 2000). La fin du
Tertiaire et le début du Quaternaire correspondent
a une phase d’extension importante des calottes
glaciaires de 'hémisphére nord vers -2,9 a -2 Ma.
Deux hypotheses tentent d’expliquer ce changement
global du climat. Elles n'ont pas exactement les mémes
implications pour le continent africain. La premicre
fait intervenir la fermeture de I'isthme de Panama qui
aurait entrainé des changements importants de courants
marins dans ’Atlantique Nord. Lautre, plus récente
(Cane & Molnar 2001), s'appuie sur le mouvement
de la Nouvelle-Guinée qui aurait eu pour conséquence
de favoriser des courants marins en provenance du
Pacifique Nord au détriment des courants préexistants
originaires du Pacifique Sud et donc plus chauds. Cela
aurait entrainé un refroidissement de 'Océan Indien et
donc un assechement de la partie Est de 'Afrique.

Tous ces évenements qui tendent vers des climats
plus froids et plus secs induisent une forte modification
des flores et des faunes. Les éléments anciens changent
ou disparaissent dans les processus d’adaptation aux
nouveaux climats et aux nouvelles ressources. Le
Tertiaire et ses changements apparaissent comme
une formidable machine évolutive qui va favoriser
I'émergence de genres d’insectes qui vont se répandre a
travers le continent.
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La rupture d’isolement : le contact entre les
plaques eurasiatiques et africaines

Ancienneté de I'isolement africain

Lancienneté et la continuité de [lisolement
expliquent en partie 'endémisme de certaines régions
biogéographiques (Myers ez al. 2000). Les grandes iles
isolées depuis longtemps montrent des taux importants
d’endémisme, ceci est particulierement bien illustré par
Madagascar (Wilmé ezal. 2006), la Nouvelle-Calédonie
(Najt & Grandcolas 2002), la Nouvelle-Zélande
(Parsons 2006). LAfrique qui s'est individualisée a la
fin du Crétacé demeure relativement isolée des autres
continents jusquau Miocene moyen. Elle entre de
nouveau en contact avec une autre masse continentale
a la fin de 'Oligocene et au Néogene a 'aboutissement
d’une lente dérive de la plaque africaine tout au long
du Cénozoique (McKenzie 1972 ; McQuarrie et al.
2003, Gheerbrant & Rage 2006).

Echanges entre les faunes africaines et
eurasiatiques

A partir du Miocene, un lien physique unit donc
I'Afrique et I'Asie (Potts & Behrensmeyer 1993). Les
échanges de faunes ont été nombreux dans les deux
sens. Cette vaste zone de contact aurait permis le
passage de trés nombreux éléments faunistiques, en
particulier de Mammiferes, de I'Asie vers I'Afrique
(Thomas 1985 ; Cox & Moore, 1993 ; Javier et al.
1999) ou encore de I'Eurasie vers '’Afrique. Des
échanges se sont sans doute effectués par le Moyen-
Orient mais aussi par 'Espagne et I'Italie. Chez les
insectes, un cas remarquable est fourni par les Isoptera:
Macrotermitinae, actuellement africains et indiens, et
qui étaient répandus en France au Miocéne supérieur
(Nel & Paicheler 1993). On connait des mammiféres
proches des oryctéropes, dont les descendants actuels
sont des consommateurs exclusifs de termites africains,
qui sont connus du Miocéne de Turquie (De Bonis
et al. 1994). Clest aussi probablement & cette époque
que les Zygoptera: Calopterygidae du genre Sapho,
connus de la faune actuelle du Togo, ont pu passer de
I'Eurasie a 'Afrique ; la présence de ce genre est en effet
attestée dés 'Oligocene terminal d’Aix-en-Provence et
d’Armissan dans 'Aude (Nel 1987 ; Nel & Paicheler
1992 ; Dumont ez al. 2005). Cest aussi 'époque ot
le rameau oriental de drosophiles pénétre en Afrique.
Il donne naissance une quinzaine de millions d’années
plus tard a Drosophila melanogaster et a ses huit especes
affines (Lachaise ez 2/ 1988, 2004 ; Lachaise & Silvain
2004).
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Dans la direction opposée (de I'Afrique a I'Eurasie),
Cest 'époque olt nombre de mammiferes placentaires
et notamment les singes Catarhiniens Cercopithécoides
et Hominoides se répandent en Eurasie depuis 'Afrique
(Gheerbrant 1990 ; Thomas & Senut 1999). Clest
encore le moment ou, chez les insectes, se produit
une vaste radiation des bousiers scarabéinés (Davis ez
al. 2002), radiation qui débute vraisemblablement en
Afrique d’ou seraient originaires de nombreux genres
a répartition intertropicale afro-asiatique (Scholtz &
Chown 1995 ; Forgie et al. 2005 ; Forgie et al. 20006).

Lorigine des lignées des régions tempérées et
intertropicales en Afrique et dans la région Eurasiatique
est probablement plus diverse et 'Europe actuelle a pu
jouer un rdle important. Ainsi, les plus anciennes Apis
(Hymenoptera: Apidae) proviennent de I'Oligoceéne de
France et d’Allemagne, alors que les espéces actuelles
vivent presque toutes en Asie du Sud-Est, tandis que
la seule Apis mellifera existe en Europe et en Afrique
(Engel 1999 ; Nel ez al. 1999). Lexistence d’échanges
faunistiques majeurs est attestée par le partage
important, en dehors des groupes présents avant la
cassure du Gondwana, de taxons, en particulier du
rang « genre », entre la région éthiopienne et la région
orientale. Ce passage est bien documenté par I'analyse
du genre Braunsapis (Xylocopinae), dont les especes
asiatiques et australiennes seraient issues d’un ancétre
commun originaire d’Afrique (Schwarz ez al. 2004).

Lenvironnement écologique de cette vaste zone de
contact a fortement influencé les échanges. Les genres
4 extension éthiopienne et eurasiatique sont ainsi
généralement liés aux milieux ouverts. Ce processus
d’échange faunistique a joué un grand rdle dans
Iévolution des groupes adaptés au régime graminicole.
De nombreux taxons graminicoles se répartissent entre
les milieux intertropicaux d’Afrique et d’Asie. Clest
ce que I'on observe chez les genres d’acridiens comme
Gastrimargus (Ritchie 1982), Heteracris (Grunshaw
1991), Oxya (Hollis 1971) ou chez certains genres de
Noctuidae foreurs de tiges de graminées, commele genre
Sesamia (Poole 1989 ; Moyal 2006) Cette distribution
partagée ne sobserve pas chez les genres forestiers.
Ainsi, les quelques genres graminicoles étroitement
adaptés aux foréts tropicales africaines restent confinés a
ce continent. Leur répartition est généralement centrée
autour du bloc forestier guinéo-congolais. Le genre
Bicyclus (Nymphalidae) (fig. 9), genre graminicole
forestier a connu une spéciation intense en Afrique
(Condamin 1973 ; Monteiro & Pierce 2001), mais
y est resté localisé. Ces papillons ont des capacités de
dispersion limitées en grande partie par leur étroite
adaptation aux milieux forestiers. Leur dispersion s’est
donc limitée au continent africain, contrairement a
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celle de nombreux autres genres de Nymphalidae tres
bien représentés en Afrique et en Asie, comme les genres
Junonia, Charaxes et Neptis, les deux derniers genres
aussi présents en Europe actuellement, et connus dans
le registre fossile (un Nepris non décrit de I'Oligocene
du Bassin de Marseille, Bigot, comm. pers.). Chez les
Lepidoptera, 'abondance et la diversité des taxons
partagés entre '’Asie et 'Afrique est certainement due
aux capacités de dispersion élevées de ces insectes.
Mais, les échanges entre les deux régions concernent
la majeure partie des ordres d’insectes. Les exemples
sont nombreux chez les Coleoptera. Ainsi, chez les
Scarabaeoidea: Melolonthinae, la majorité des especes
de Schizonichini sont endémiques a I'Afrique sub-
saharienne, tandis que quelques-unes sont présentes
dans la Péninsule arabe et 'extréme ouest de la région
orientale. La famille des Lygacidae (Hemiptera) illustre
bien ce lien fort entre les faunes afrotropicales et les
faunes orientales. Ceci est tout particuli¢rement vrai
pour les Lygacidae d’Afrique de I'Ouest (Slatter 1964 ;
Hamid & Slater 1978) dont certains sont fortement
apparentés avec des especes indo-asiatiques.

Radiations adaptatives des insectes des Ficus

Les multiples radiations adaptatives  des
entomofaunes sycophiles sur les Ficus afrotropicaux
représentent un autre exemple trés particulier de
spéciations en cascade (Kerdelhué er al 2000 ;
Kjellberg ez al. 2005). 1l existe plus d’une centaine de
tels systemes mutualistes dans la région éthiopienne,
Madagascar non compris (Rasplus ez 2. 1993) Si la
plupart des familles (Agaonidae et Eurytomidae)
et des sous-familles (Pteromalidae: Otitesellinae et
Sycoryctinae, Torymidae: Sycophaginae) de chalcidiens
sycophiles ont une distribution pantropicale,
certaines  autres  (Pteromalidae:  Sycoecinae et
Torymidae: Epichrysomallinae) ont une distribution
paléotropicale et australasienne (Rasplus ez /. 1993 ;
van Noort & Rasplus 1997). Lige des systemes
mutualistes Agaonidae-Ficus est estimé a quelque 80-
100 Ma (Machado et al. 2001) et les échanges des
entomofaunes sycophiles nont cessé depuis d’étre le
reflet de lhistoire des connexions continentales entre
ces régions biogéographiques. Comme la plupart de
ces chalcidiens sycophiles sont spécifiques d’un figuier
donné (Cook & Rasplus 2003), l'endémisme de ces
espéces est a I'image du haut degré d’endémisme de
leurs figuiers hotes.

Chez les Drosophilidae, un genre comme
Hypselothyrea, bien différencié dans la région orientale
et relativement peu différencié, mais présent, dans la
région éthiopienne, illustrerait le passage d’'un genre
de Diptere de la premicre région biogéographique a

la seconde (Chassagnard ez al. 1998). Cependant, le
genre paléotropical Lissocephala, dont les affinités avec
d’autres genres orientaux portent a croire qu’il est
d’origine orientale, s'est davantage différencié dans la
région éthiopienne, a la faveur la encore d’une radiation
adaprative sur les sycones des Moracées du genre Ficus,
que dans la région d’origine (Lachaise er al. 1982 ;
Harry et al. 1996, 1998). Ainsi, suivant leur plasticité
écologique et leur compétitivité, les taxons orientaux
se disséminent vers I’Afrique et vice-versa ou bien sont
fortement concurrencés par de nouveaux arrivants. Cet
échange 4 double sens va modifier profondément les
faunes des deux ensembles.

Lendémisme en Afrique

Lendémisme en région éthiopienne

Si, comme on l'a vu précédemment, la région
éthiopienne partage un certain nombre de taxons
avec les autres régions biogéographiques, une part
trés importante de sa faune y est endémique. Le
taux d’endémisme au sein d’'un ordre est fonction de
I'ancienneté et des capacités physiques (aptitude au
vol, par exemple) et écologiques de dispersion de ses
especes.

Les Hemimerina, sous-ordre trés particulier des
Dermaptera (Giles 1963 ; Popham 1985) offrent
un exemple remarquable d’endémisme. Ils ne
comprennent quun seul genre, Hemimera constitué
de 10 especes, toutes endémiques a I'Afrique. Ces
especes sont toutes des ectoparasites exclusifs des
rongeurs du genre Cricetomys. La spécificité parasitaire

Figure 9

Habitus de Bicyclus (verso), genre de Lépidopteres Nymphalidae, spécialisé
sur les graminées foresti¢res et fortement différencié dans le massif forestier
guinéo-congolais.
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stricte accompagnée d’une tres forte différenciation
morphologique est certainement a lorigine de cet
endémisme trés particulier.

Chez les Lepidoptera, I'endémisme des genres est
généralement réduit sauf chez quelques sous-familles.
On observe un nombre important de genres présents
sur 'ensemble de ’Ancien Monde, ou de la zone
intertropicale de cette région: Charaxes, Kallima,
Acherontia, Cyrestis Neptis (Ackery et al. 1995).
Quelques genres ont méme une distribution tres
étendue dans la plupart des régions biogéographiques :
Papilio, Danaus, ainsi que de tres nombreux Noctuidae
comme Spodoptera. Au contraire, dans certaines familles
ou sous-familles, tous ou presque tous les genres sont
endémiques au continent africain. Ainsi, chez les
Drepanidae, Lepidoptera a fortes affinités forestiéres,
tous les genres d’Oretinae sont endémiques a 'Afrique
(Watson 1965 ; 1967). Parmi celles-ci, seules deux
espéces, proches parentes d’espéces malgaches, sont
représentées en Afrique Australe. Par ailleurs, les
Drepaninae ne sont représentés en Afrique que par
trois especes du genre Cuallidrepana, genre présent
aussi en Asie. Les trois especes de Callidrepana sont
toutes localisées au massif forestier congolais. Chez les
Lépidopteres, en particulier dans les groupes ayant une
biologie tres liée au milieu forestier dense (Cymothoe,
Bebearia, Amauris, Temnora, Phylloxiphia, Amauris,
Cymothoe) les genres sont endémiques a I'Afrique,
voire au bloc forestier guinéo-congolais et a ses marges
orientales : genre Euphaedra (Hecq 1976a, b). Chez les
Drosophilidae, il n’existe qu'un seul genre, Jeannelopsis,
endémique a la région éthiopienne, en 'occurrence
a I'Afrique orientale et australe (Séguy 1938 ; Tsacas
1990 ; Lachaise comm. pers.). Avec seulement trois ou
peut-étre quatre espéces, ce genre Jeannelopsis, pauvre
en espéces et unique genre endémique, laisserait penser
que les Drosophilidae ne s’est implantée en Afrique que
bien plus tard que nombre de familles de Coléopteres
et Lépidopteres. Cependant, l'argument pourrait
savérer fallacieux si lors d’une révision globale de la
famille des drosophiles les taxons considérés jusqua
présent par exemple comme des groupes d’especes
devaient étre rehaussés au niveau du genre, ce qui est
envisageable. Uimpossibilité théorique de reconnaitre
une quelconque homologie de la notion de genre
d’une famille a 'autre ou d’un ordre a l'autre, conduit
a considérer l'analyse comparative de I'endémisme
des niveaux supra-spécifique des différentes familles
d’insectes avec beaucoup de prudence.

Lendémisme en Afrique australe

La partie australe du continent renferme un nombre
important de taxons endémiques. La faune australe,
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qui a occupé une aire beaucoup plus importante que
celle qu’elle habite aujourd’hui, s'est donc adaptée a
des climats arides ou semi-arides. Cette aridité des
milieux au sud de 'Equateur a probablement limité
la pénétration des taxons d’origine est africaine ce qui
a autorisé le maintien de faunes trés anciennes dont
les descendants se rencontrent encore actuellement en
Afrique du Sud. Chez les Acridomorpha, la famille
des Lathiceridae et la sous-famille des Acrididae:
Lithidiinae y sont endémiques. On peut citer, parmi
de nombreux autres Coléopteres, les genres Colophon
et Oonotus chez les Lucanidae (Scholtz & Endrody-
Younga 1994), Prototrupes et Namibiotrupes, chez
les Geotrupidae (Endrédy-Younga 1985 ; Endrody-
Younga 1993 ; Bartolozzi & Werner 2004), Manticora
chez les Cicindelidae (Werner 2000a), Ichnestoma,
Meridioclita, Xiphoscelis, Ichnostomiella, Protoclita,
Odontorrhina,  Trichostetha, chez les Cetoniidae
(Holm & Marais 1992). Les plus remarquables de
ces endémiques vivent actuellement dans les régions
désertiques ou steppiques ou encore en altitude
comme les Colophon, Coléoptéres Lucanidae de
Pextréme Sud africain (Endrody-Younga 1988). Mais,
la faune sud-africaine est aussi riche en endémiques,
répandus dans I'ensemble de ses biotopes. Ces taxons
endémiques a ’Afrique australe se remarquent souvent
par le nombre élevé des especes qui les composent :
12 chez les Ichnestoma (fig. 10), 120 chez les Dromica
(Cicindelidae).

Loriginalit¢ de la faune australe africaine pose
le probléme de son origine : reliques d’une faune
gondwanienne ancestrale ayant survécu la grice
a lisolement ? évolution locale protégée par une
barriere biogéographique forte ? évolution accélérée
liée aux conditions écologiques tres particulieres ? Les
recherches sur la géologie et les paléoenvironnements
de cette région apportent des éléments de réponse,
méme si les conditions géologiques, et en particulier
le manque de gisements lacustres, rendent difficiles les
approches paléoenvironementales (Meadows 2001).
Au Tertiaire, le déséquilibre climatique entre les deux
hémisphéres crée des situations trés contrastées entre
le Nord de I’Afrique, ou s'installe dés I'Oligocéne un
climat chaud humide, et le Sud du continent qui subit
des climats souvent trés secs. De la fin du Crétacé a
la fin du Néogene, 'Afrique Australe est marquée par
le dépot d’un vaste ensemble sableux centré sur le
Kalahari. Ces sables se déposent jusque dans le bassin
du Congo, surtout durant le Néogene, ot ils forment
I'horizon des sables Batékés (De Ploey ez al. 1968 ;
Wright 1978). Ce dépot important de sables traduit
Pexistence de climats de types arides a semi-arides qui
persistent tout au long du Tertiaire et donc surtout au
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cours du Néogene. Les paléoclimats de 'Holocene sont
présentés dans diverses syntheses régionales (Deacon
& Lancaster, 1988 ; Shaw & Thomas 1996 ; Partridge
et al. 1997 ; Meadows & Baxter 1999 ; Partridge ez al.
1999 ; Thomas & Shaw 2002). Le sud du continent
n’a pas connu les phases d’extension des foréts humides
décrites pour ’hémisphere Nord, méme si des périodes
plus humides sont intervenues entre 50 000 et 20 000
BP etde nouveau entre 17 000 et 12 000 BP. Lextension
importante des climats arides et semi-arides et leur
persistance jusqu’a aujourd’hui expliquent en grande
partie le fort endémisme et le maintien d’éléments
floristiques et faunistiques trés anciens dans la Province
Australe. Ces observations confortent I’hypothese d’un
fort apport d’éléments d’origine gondwanienne dans la
diversité des taxons d’Afrique Australe.

Le désert du Namib

Lhistoire du désert du Namib apporte un peu
plus de complexité. Longtemps considéré comme
prenant son origine au Crétacé, des recherches récentes
suggerent que le Namib daterait du Miocene (Pickford
& Senut 1999). Cette nouvelle datation modifie la
perception des phénomenes évolutifs dans la région. Il
semblerait alors que 'adaptation & cet environnement
trés particulier et hostile ait été un événement récent
suivi d’une forte radiation évolutive favorisée par
une pression de sélection tres sévere et une variabilité
génétique accrue dans cet environnement désertique
(Pickford & Senut 1999 ; Sole et al. 2005). La faune
de Lepismatidae (Thysanura) du Namib est associée a
la phase post-Miocéne, alors que cette lignée ancienne
date du Crétacé terminal (Ward & Corbett 1990).
Chez les Coléopteres, les Scarabaeus du sous-genre
Pachysoma sont probablement apparus dans le désert
du Namib il y a moins de trois millions d’années, et les
différentes especes de ce sous-genre se sont diversifiées
entre 2,65 et deux millions d’années. Certaines
especes, «tres jeunes», auraient moins de 600 000 ans
(Sole ez al. 2005). La spéciation intense observée dans
le désert du Namib a probablement été favorisée par la
dynamique du syst¢éme dunaire. De nombreuses dunes
se trouvent isolées du systeme principal depuis le Sud
de la Namibie jusquau Nord du Cap (Koch 1962).
Ces dunes sont soumises a des mouvements de l'ordre
de 10 2 100 m par an (Penrith 1979 ; Prendini 2001).
Endrédy-Younga (1982) a montré que le déplacement
concernait non seulement les dunes, mais aussi les
faunes de ténébrions associées. Cette particularité est
certainement a l'origine de phénomenes de vicariance
chez les taxons apteres que sont les Scarabaeus
(Pachysoma), de méme que chez de nombreux
Tenebrionidae  (Penrith  1979). Endrody-Younga

(1978) nomme ce phénomene «Pocket speciationy.

Les foréts barrieres entre Afrique australe et zone
intertropicale

A la fin du Tertiaire, les foréts occupent trés
probablement une large bande au nord du continent.
Elles sont bordées dans I'actuelle région saharienne par
des foréts seches et des savanes et, au sud, par une région
seche, savanicole ou steppique. Avec le début des cycles
glaciaires, la forét se recentre sur les ensembles guinéens
et congolais, la région saharienne s'asséche. La mise en
place de I'actuel équateur climatique entraine aussi un
repli des milieux arides vers le sud. La continuité¢ du
massif forestier A la fin du Tertiaire crée les conditions
d’existence de deux ensembles bien différents de types
d’insectes des milieux arides ou savanicoles. C’est ainsi
quon observe des genres dont la diversité spécifique est
centrée sur le bassin congolais et le nord et le nord-est
de ce bassin, sopposant a des genres largement centrés
sur la région australe. Ceci s'observe particuli¢rement

Figure 10
Habitus d’Ichnestoma cuspidata (Fabricius 1787).
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chez les Cicindelidae (Werner 2000a, 2000 b), ot on
distingue : - des genres a diversification congolaise
ou péri-congolaise: Ropaloteres, Hipparidium (les
espéces de ce genre sont adaptées a la vie forestiére),
Oylindera, Cratohaera, Myriochile, Euryarthron ; - des
genres A diversification australe: Mantichora, Dromica.
Ces genres, surtout Dromica, qui compte 129 especes,
ont connu une spéciation tres intense lie a leur
aptérisme.

Les voies de passage entre les deux régions
congolaise et australe existent, tout particulicrement le
long de la cote de 'Océan Indien. Du c6té occidental,
la barriere importante formée par les zones forestieres
denses, le fleuve Congo, les zones d’altitude d’Angola
puis les régions désertiques du Kalahari ont empéché
tout transfert. Les genres de la région australe se sont
peu étendus vers le nord-ouest, a 'inverse des genres a
répartition péri-forestiere de la cuvette congolaise qui
pénetrent dans la région australe. En effet, ces genres
présentent trés généralement quelques espéces a vaste
répartition qui atteignent le sud du continent, ou bien
des especes endémiques a la région australe.

Par contre la distribution géographique de certains
taxons marquants de la faune australe s'étend parfois
jusquen Afrique de ’Est. Les Orthoptera: Pneumoridae
sont constitués de 17 especes vivant en Afrique australe
dont trois remontent vers la région des Grands lacs
(Dirsh 1965). Chez les Melolonthinae, on observe des
genres endémiques a la distribution restreinte, comme
les Rhabdophilis localisés a la partie Est de la république
d’Afrique du Sud et au Sud du Mozambique (Harrison
2004), mais aussi des genres plus largement distribués
dans la région. Clest le cas du genre Schizonicha riche
de plus de 300 espeéces dont 117 sont endémiques a
I'Afrique australe (Pope 1960).

Unicité et dislocation des foréts africaines

Les foréts africaines : une histoire complexe
d’extensions et de rétractions

Pendant le Paléogene et jusquau début du Miocene,
on considére généralement que le centre du continent
était couvert par une forét dense humide continue de
I’OuestversI’Est (Axelrod & Raven 1978).Lobservation
de formations herbeuses fossiles sur le Mont Elgon a -
17,5 Ma relativise cette vision d’'un ensemble tout a fait
continu (Pickford 2002). De Jong et Congdon (1993)
estiment que la distribution actuelle des Lépidopteres
montagnards d’Afrique orientale ne fournit aucune
preuve d’un tel massif forestier continu. La continuité
ou la quasi-continuité des foréts du Tertiaire explique
en grande partie la relative homogénéité des taxons
forestiers de rang supérieur (famille).
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On assiste 34 la fin du Miocéne (5 Ma) A une
expansion des savanes, concomitantes de I'apparition
du Sahara. Lextension de ces savanes correspond 4 un
phénomene tres général d’aridité accrue qui touche
aussi 'Asie et '’Amérique du Nord (Cerling ez al. 1997).
Cet assechement est bien documenté par I'analyse des
gastéropodes fossiles du Miocene du Kenya (Pickford
1995). Pendant les quatre derniers millions d’années le
climat de 'Afrique intertropicale oscille entre périodes
humides et séches déterminées par I'évolution du
climat global (Gasse 20006).

Lassechement du climat a la fin du Mioceéne
correspond a une phase de rétraction des foréts. Des
rétractions foresti¢res analogues marquent les phases
glaciaires au Quaternaire, tandis que les périodes
entre les phases de poussée des calottes glaciaires
correspondent & des moments de reconquéte forestiere
(Maley 1996 ; Dupont ez al. 2000). Un cycle complexe
de phases humides et chaudes, o les foréts atteignent
leur expansion maximale, alternant avec des phases
seches et plus ou moins froides modele la distribution
des especes, aussi bien foresti¢res que savanicoles, par
un jeu d’expansion et de rétraction des populations.

Limpact des cycles glaciaires reste encore assez peu
documenté pour le Quaternaire ancien, mais de trés
nombreux travaux, issus de l'analyse des sédiments
lacustres, ou des carottes sédimentaires océaniques
obtenues lors des recherches pétrolieres, analysent les
paléoclimats entre aujourd’hui et il y a 150 000 ans
en Afrique de 'Ouest (Maley & Brenac 1987 ; Maley
19875 1989, 1991 ; Maley et al. 1990 ; Giresse et
al. 1994 ; Jahns et al. 1998 ; Dupont ez al. 2000) et
en Afrique de I'Est et centrale (Beuning ez al. 1997 ;
Bonnefille & Chalié 2000 ; Abel & Holzmann 2000 ;
Pachur & Hoelzmann 2000 ; Russel ez 2/ 2003). La
dynamique contrastée des foréts et des milieux herbacés
explique partiellement la grande diversité des especes
présentes et le fort endémisme des taxons forestiers
non seulement au niveau des grandes sous-régions
afrotropicales, mais aussi au sein des ensembles comme
le massif guinéo-congolais ou I'arc forestier oriental.
Les refuges forestiers (Aubréville 1949 ; Hamilton
1976) ont été plus divers que ce que retient 'hypothése
classique. Et, pour les insectes (Le Gall ez al. 2002),
comme pour les mammiferes (Colyn 1987, 1991 ;
Deleporte & Colyn 1999 ; Quérouil ez al. 2003), il
faut certainement retenir le réle important des zones
refuges liées au réseau hydrique dans la spéciation des
especes des foréts planitiaires. Les tentatives de datation
des évenements a I'aide d’horloges moléculaires sont
encore rares et soumises a la relative imprécision de
ce type de datation. Toutefois, des études, comme
le travail de Monteiro et 2/ (2001) concernant les
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Bicyclus, accréditent Uhypothese d’une émergence des
grands genres d’insectes pendant le Miocene (il y a 10
a 20 Ma), émergence suivie d'une premicre vague de
spéciations qui aboutit aux groupes d’especes actuels.
Ces groupes d’especes se seraient alors diversifiés
au Pliocéne et durant le Quaternaire, de -5 Ma a
aujourd’hui. Les cycles de changements climatiques
du Quaternaire auraient donc morcelé des ensembles
préexistants. La couverture taxonomique des études
moléculaires, tout particulierement en Afrique, reste
toutefois trop restreinte pour permettre de tirer des
conclusions générales. La séquence d’événements
décrite ci-dessus est certainement assez répandue
dans la diversification des espéces africaines, elle n’est
certainement pas le seul exemple possible.

Les insectes communs aux foréts de 'Ouest et de
PEst

Bon nombre de taxons du niveau supra-générique
sont largement répandus dans le massif guinéo-
congolais et dans les foréts de I'’Arc Oriental. Deux
hypotheses concurrentes expliquent cette situation: 1)
une présence continue du taxon originel dans le massif
forestier panafricain cénozoique; 2) une expansion
récente saccompagnant souvent d’une diversification
spécifique marquée.

Par contre, aux niveaux génériques et spécifiques, il
y a souvent peu d’éléments communs entre les foréts
de I'Est africain et celles du massif guinéo-congolais.
Les genres de Nymphalidae forestiers Euphaedra
(Hecq 1976a, 1976b, 2000), Bebearia (Hecq 2000)
et Euryphene (Hecq 2002) sont tres diversifiés dans les
foréts du massif congolais, le sont beaucoup moins dans
la région guinéenne et sont peu représentés dans I'Est
de 'Afrique (Tabl.2). La diffusion des taxons forestiers
est beaucoup plus efficace quand ces taxons sont
capables de coloniser des milieux comme les ripisylves,
les foréts semi-décidues, voire les foréts seches. Ces
types forestiers permettent le passage entre les cceurs
des massifs 4 travers un vaste réseau réticulé de milieux
boisés de taille parfois tres réduite.

Lendémisme dans les foréts d’Afrique de ’Est

Les foréts intertropicales d’Afrique de I'Est sont
marquées par un endémisme trés important (Myers
et al. 2000), allié 2 une grande diversité d’origine
et de composition de ces foréts qui se traduit par la

complexité des écorégions décrites dans cette partie
de ’Afrique. Trois grands types de foréts peuvent étre
caractérisés dans cette partie de I'Afrique. D’ouest
en est, on distingue les foréts montagneuses de 1‘Est
africain qui sont constituées de plus de 25 unités
disséminées depuis le Sud Soudan jusqu'au Nord de
la Tanzanie ; la région des foréts des montagnes de
I’Arc Oriental qui va des Taita Hills au Kenya jusqu’au
Sud Est de la Tanzanie ; la mosaique foresti¢re cotiere
dite du Nord Zanzibar-Inhambane, qui a été incluse
par Clarke (1998) dans une région plus importante,
le centre d’endémisme Swahili ou du Sawahili-
Maputuland. Le premier ensemble héberge un nombre
d’endémiques peu élevé par rapport aux autres régions
de la ceinture équatoriale africaine (Stattersfield ez al.
1998 ; Schipper & Burgess 2001). La composition des
faunes et I'origine de ces endémiques est du plus grand
intérét pour comprendre la biogéographie de la région
dans son ensemble (Pocs 1998).

Les foréts de’Arc Oriental sontbeaucoup plus riches
en endémiques (Rogers & Homewood 1982), parmi
les plantes (Lovett & Wasser 1993 ; Lovett 1998) et les
animaux (Roy 1997 ; Roy er al. 1997 ; Burgess ez al.
1998b ; Burgess ez al. 2000 ; Burgess & Clarke 2000).
Cette situation est tres probablement le résultat d’'une
grande stabilité climatique (Hamilton 1982 ; Lovett
& Wasser 1993 ; Fjeldsa & Lovett 1997 ; Fjeldsa. et
al. 1997). Les foréts cotieres, trés menacées par les
activités humaines, comptent parmi les régions les plus
riches en endémiques au monde (Mittermeier. et al.
1998 ; Myers et al. 2000), endémiques qui ne sont pas
seulement concentrés dans les zones forestiéres, mais
se trouvent aussi dans les milieux herbacés et arbustifs
environnants. Ce sont d’ailleurs les foréts seches qui
abritent les plantes endémiques les plus remarquables
(Burgess ¢t al. 1998a). Lendémisme observé dans cette
zone releverait plus de la conservation de taxons reliques
que d’une évolution rapide, ce qui entraine toute une
série de pics localisés d’endémisme (Hawthorne 1993 ;
Burgess ez al. 1998 ; Stattersfield ez al. 1998 ; Burgess
& Clarke 2000).

Lendémisme dans les foréts d’Afrique de 'ouest

A Touest de I'Afrique, le massif guinéo-congolais
apparait, a premiére vue, plus unitaire. Mais une
analyse fine de la végétation (WWEF 2001) et, en ce qui

Tableau 2. Répartition du nombre d’especes d Euphaedra dans les différentes régions forestiéres africaines. D’aprés la révision de Hecq (1976a, b).

Régions Guinéo-Congolaise Guinéenne

Orientale Total

Congolaise

53 (31%) 42 (25%)

Nombre d’espéces

60 (35,5%) 14 (8,5%) 169
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concerne les insectes, les études taxonomiques récentes
relativisent cette unité. La révision des Lucanidae
du groupe Prosopocoilus swanzianus (Desfontaine &
Moretto 2003) révele une diversification importante
qui suggere I'existence d’une multiplicité des refuges
forestiers au Quaternaire (fig. 11). Chez les Cetoniidae,
la révision récente de Clastocnemis quadripunctatus
(Afzelius 1817) démontre l'existence de deux taxons
(Antoine 2005), C. quadrimaculatus avec une
distribution guinéenne et C. distinctus Antoine, 2005 a
distribution congolaise (fig. 12). La frontiére entre ces
deux vicariants se situe aux environs de la Plaine d’Accra
au Ghana, limite ouest de la région du Dahomey
Gap (Le Gall ez 4l 2002). Notons, toutefois, que C.
quadrimaculatus est représenté, sur les iles du Golfe
de Guinée, par deux sous-especes C. quadrimaculatus
oremansi Antoine 2005 et C. quadrimaculatus principis

Antoine 2005. La majorité des taxons présents sur ces
iles a de fortes aflinités avec les formes continentales de
la région congolaise. Clastocnemis serait le seul genre,
a notre connaissance, dont les populations présentes
sur ces iles appartiennent au taxon guinéen et non au
taxon congolais, géographiquement le plus proche
aujourd’hui (Antoine 2005).

Origine des faunes afro-montagnardes

Dans la région éthiopienne, les altitudes élevées,
supérieures 4 2000 m, ne s’observent communément
quen Afrique de I'Est, jusqu'a la corne de I'Afrique,
dans le sud-ouest de la Péninsule Arabe, avec le massif
de I'Asir (Hegazy er al. 1998); puis, a ouest du
continent, dans la Ligne Volcanique du Cameroun
(Fitton & Dunlop 1985) (fig. 1) et en Angola dans
le massif du Bihé (fig. 1). LC4ge et lorigine de ces

Figure 11
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Distribution des espeéces du groupe de Prosopocoilus swanzianus. 1, R perbeti Desfontaine & Moretto ; 2, P felschei (Méllenkamp) 5 3, P kasaiensis Maes ; 4,
P planeti (Boileau) ; 5, Pswanzianus (Parry) ; 6, P alexandrae Desfontaine & Moretto ; 7, R boucheri Desfontaine & Moretto ; 8, P dallastei Desfontaine &
Moretto ; 9, P demeyeri Desfontaine & Moretto ; 10, P estellae Desfontaine & Moretto ; 11, P girardi Desfontaine & Moretto 5 12, P huguesi Desfontaine

& Moretto.
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montagnes africaines sont variables et I'on peut
distinguer les massifs anciens d’4ge Paléozoique des
massifs volcaniques bien plus récents datant de la fin
du Cénozoique.

La faune d’altitude reste relativement pauvre en
Afrique, mais la diversité de ses origines reflete la
multiplicité d’origine des massifs montagneux et de
leurs peuplements. Lorigine des flores et des faunes
orophiles africaines a fait 'objet de diverses hypothéses.
Schnell (1952), en botanique, distingue trois types de
lignées orophiles forestiéres qu’il nomme «souches».
Un premier ensemble aurait une origine antérieure a
la scission du Gondwana, ce sont les souches archaeo-
aequinoctiales. Un second ensemble de lignées se serait
développé lors de I'érection des massifs montagneux
tertiaires. Enfin, un dernier ensemble de lignées aurait

une origine foresti¢re récente et correspondrait a une
adaptation secondaire de taxons de plaine. Concernant
les insectes, Jeannel (1961) distingue quatre origines
différentes pour les taxons orophiles actuels: a) des
lignées gondwaniennes a répartition afro-brésilienne ;
b) des lignées gondwaniennes orientales ; c) des lignées
sudamadienne et d) des lignées d’origine paléarctique.
De nombreux exemples illustrent I'origine paléarctique
de lignées d’insectes répandus dans les montagnes
d’Afrique. Chezles Apoidea, les genres Nomada (Eardley
& Schwarz 1991) et Andrena (Eardley 2006) illustrent
bien cette tendance. La majorité des genres d’insectes
aptéres seraient dorigine paléarctique (Iablokoff-
Khnzorian 1968 ; Brithl 1997). Bernardi (1980),
étudiant le genre de Nymphalidae Issoria, propose a
contrario une origine gondwanienne pour ce genre dont

Clastocnemis
quadrimaculatus
(Afzelius, 1817)

Figure 12

Clastocnemis &
distinctus Antoine, 2005
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Habitus et distribution des espéces sceurs vicariantes de Coléopteres Cetoniidae Clastocnemis quadripunctatus (Afzelius 1817) et C. distinctus Antoine 2005

au sein de la région guinéo-congolaise.
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Iexpansion dans la région paléarctique serait récente,
la seule espéce largement répandue en Europe, en Asie
et en Afrique du Nord ayant des caractéres évolués au
contraire des espéces africaines. Chez les Carabidae:
Calosomini, les especes d’altitudes se recrutent parmi
les genres aptéres Orinodromus, Carabomorphus et
Carabops (Jeannel 1940 ; Rougemont 1976). Les deux
premiers sont propres a la partie orientale de I'Afrique,
Ethiopie, Kenya, Tanzanie, tandis que le troisi¢me,
présent dans la méme région, comprend curieusement
une espece en Angola, Carabops oberthueri (Vuillet
1910) (fig. 13). Cette espece est localisée au massif
montagneux situé dans la région de Benguela, massif
qui abrite le point culminant de ce pays. Lexistence
d’un vaste espace vide de toute autre espece du méme
genre est treés étonnante. On ne trouve en effet pas
d’insectes de ce genre dans les massifs montagneux
du Cameroun plus élevés en altitude, mais d’origine
beaucoup plus récente, 13 4 15 Ma (age isotopique des
laves de la phase de volcanisme majeur sur 'ensemble
de la chaine montagneuse, Grunau ez al. 1975 ; Lee ez
al. 1994 ; Meyers et al. 1998), que les massifs angolais

datés eux du Crétacé supérieur-Paléogene. Lexpansion

du genre Carabops est donc relativement ancienne et a
été suivie de la disparition des espéces intermédiaires a
des périodes plus récentes.

Lorigine et 'ancienneté des taxons ne sont pas les
seuls criteres qui définissent leur distribution actuelle.
Lexistence de milieuxd’altitude moyenne, en particulier
de régions de plateaux, reliant ces hautes montagnes
de fagon plus ou moins discontinue a rendu possible
le transfert d’espéces lors d’épisodes climatiques
favorables. Les espéces ou populations de la zone
afrotropicale au nord de I'équateur se structurent ainsi
selon un axe reliant I’Afrique orientale au Cameroun et
in fine a la région guinéenne. Un corridor montagneux
transafricain est-ouest grossi¢rement paralléle aux
latitudes pourrait donc avoir joué un rdle de corridor
a certaines périodes du Pléistocene, une hypothése qui
reste a démontrer.

La Ligne Volcanique du Cameroun (LVC)

Il sSagit d'une barriere géographique séparant
I'Afrique de l'ouest et la partie guinéo-congolaise de
I'Afrique équatoriale. Ce chapelet de volcans orienté du
nord-est au sud-ouest s’étire sur plus de 2000 km depuis

Carabops

Figure 13

Carabomorphus
Orinodromus

Distribution afro-montagnarde ancienne des Coléoptéres Carabidae Calosomini du genre aptere orophile Carabomorphus en Afrique orientale.
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le plateau de ’Adamaoua au nord-ouest du Cameroun
jusqua la plus reculée des quatre iles du Golfe de
Guinée (Bioko, Principe, Sao Tomé, Annobon). Bien
que les roches les plus anciennes trouvées sur Sao Tomé
soient des gres et des argiles d’Age vraisemblablement
Crétacé, les 4ges isotopiques de la plupart des roches
volcaniques sur Sao Tomé, et d’une fagon plus générale
tout au long de la LVC, tombent dans la tranche 13-
15 millions d’années (Grunau ez al. 1975 ; Meyers ez
al. 1998). La phase de volcanisme paroxysmique aurait
été plus ou moins synchrone sur 'ensemble de la LVC.
Les foréts submontagnardes qui coiffent, en auréole ou
en totalité, ces volcans constituent une remarquable
succession d’iles « continentales » et océaniques. Ces
foréts montagnardes fragmentées ont vu leur ceinture
de végération fluctuer en altitude au gré des vicissitudes
climatiques tout au long du Pléistocene.

Cette LVC croise dans le Golfe de Guinée,
tres précisément a Sao Tomé, une autre « ligne »
remarquable, cette fois virtuelle, 'Equateur. Les plus
grands volcans se situent dans la zone continentale,
comme les monts Cameroun (4095 m), Koupé,
Manengouba, Lefo, Bamboutos et Okou dont les
foréts submontagnardes recelent encore, malgré la
dégradation du milieu, un potentiel exceptionnel en
termes de biodiversité. Or, a bien des égards, les iles
du Golfe de Guinée associées aux volcans de la dorsale
camerounaise évoquent par leur situation I'archipel des
Hawai qui s’est avéré un remarquable « observatoire
» qui permettent d’appréhender les mécanismes
générateurs de biodiversité (Cryan ez /. 2001 , Daly
& Magnacca 2003). A Hawai, pourtant, il n’y a pas
de continent voisin et la différenciation d’especes
apparentées ne permet pas d’étudier les situations
ol une « propagule » génére par effet de fondation
sur une ile une nouvelle espéce a partir d’'une grande
population continentale fortement polymorphe.
Lensemble géographique formé par les iles du Golfe
de Guinée (iles continentales se prolongeant par des
iles océaniques) est exceptionnelle au niveau mondial
et offre l'occasion de tester certaines hypothéses
concernant les scénarios de spéciation et lorigine de
la biodiversité. De la méme facon, les «iles» de la
LVC abritent une flore et une faune endémiques (voir
la bibliographie dans Gascoigne 1993, 1996 et Viette
2001) d’un tres grand intérét scientifique (Lachaise
et al. 2000). Clest, en particulier, un lieu idéal pour
mesurer les apports respectifs de I'histoire géologique,
de la paléobiogéographie et de la paléoclimatologie
dans les processus de différenciation des especes.

Curieusement, les insectes montagnards apteres sont
quasi absents de la région camerounaise (Brithl 1997).
En revanche, 12 espéces de Lépidopteres Rhopaloceres

sont communes au Mont Cameroun et aux montagnes
del'Estdel’Afrique (Carcasson 1964). De méme chezles
Carabidae, les genres Hystrichopus et Promegalonychus,
qui sont représentés dans les montagnes d’Afrique de
I’Est par des especes aptéres, ont des espéces ailées sur le
Mont Cameroun (Basilewsky 1984, 1985). De méme,
le genre de Coléopteres, Compsocephalus, est commun
entre les régions d’altitudes orientales et camerounaises,
(fig.14).

Parmi les Drosophilidae, les Drosophila du groupe
dentissima (Tsacas 1980 ; Lachaise & Chassagnard
2001) et les Scaptomyza du sous-genre Euscaptomyza
(Tsacas 1972) recelent des especes proches, quelquefois
étroitement apparentées, entre d’'un c6té les montagnes
du Rift occidental (Ruwenzori notamment) et autres
montagnes de ’Afrique orientale dont le Mont Elgon
et les montagnes de I'Arc Oriental, de lautre les
montagnes de la Ligne Volcanique du Cameroun. un
nouveau complexe d’especes de drosophiles orophiles,
le complexe Drosophila megapyga, décrit récemment,
révéle une connexion ancienne entre Arc Oriental,
ChaineduRuwenzorietLigne VolcaniqueduCameroun
(Lachaise & Chassagnard 2001). Drosophila baucipyga,
endémique a ’Arc Oriental, est un élément parmi les
plus remarquables des représentants afrotropicaux du
groupe oriental Drosophila montium (sensu Da Lage et
al. 20006) : paléoendémique et témoin de I'époque ol
les foréts submontagnardes des anciennes montagnes
cristallines de I'arc oriental ont dii étre interconnectées
les unes aux autres et isolées de blocs forestiers distants.
Il est intéressant de noter a cet égard l'affinité étroite
qui lie D. baucipyga, de 'Arc Oriental, & D. megapyga,
du Ruwenzori et de la Ligne Volcanique du Cameroun,
ainsi qua D. eupyga des montagnes du Cameroun,
mais aussi de plus basses altitudes au Gabon (Lachaise
& Chassagnard 2001).

Le peuplement de ce point culminant de 'Ouest de
I'Afrique sest probablement réalisé assez récemment,
peut-étre au Plio-Pléistocéne, soit par larrivée
d’éléments montagnards mobiles depuis les zones
élevées d’Afrique Orientale, soit par la fragmentation
des aires de distributions d’éléments plus anciens déja
présents. Ces migrations ou subdivisions et isolement
de populations ont pu avoir lieu, notamment, lors
des phases glaciaires extrémes. Ces périodes furent
en effet accompagnées de phases climatiques non
seulement seches mais relativement froides au cours
desquelles les espéces botaniques foresti¢res d’altitude
auraient étendu leurs aires de répartitions vers les
régions de plaine (Dupont ez al. 2000). Ce processus
migratoire a pu étre mis en évidence récemment grice
a lanalyse phylogéographique des populations du
Noctuidae Busseola fusca. Cette espéce africaine est
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largement répandue dans les cultures de mais et de
sorgho (Polasezk & Kahn 1998) et est trés rare sur
les plantes hotes sauvages (le Ru ez /. 2006). Elle est
morphologiquement trés homogene sur I'ensemble de
son aire de répartition. Par contre, grace aux études
phylogéographiques réalisées a partir de I'analyse de
marqueurs moléculaires, trois clades génétiquement
distincts ont pu étre définis. Deux de ces clades
sont répandus en Afrique de I'Est et un en Afrique
de I'Ouest. Ces trois clades ont divergé au cours du
Pléistocene, suite aux bouleversements climatiques
de cette époque. Au Cameroun, on retrouve une
population issue de 'un des clades est africain. Létude
phylogéographique a montré dans ce cas, 'expansion
vers 'Ouest des populations orientales, tandis que les
populations occidentales restaient confinées a 'Ouest
du Cameroun (Sezonlin et 2/. 2006a, 2006b).

Conclusion sur les faunes de montagne

La faune montagnarde d’Afrique a été largement

alimentée par l'arrivée de lignées d’origine paléractiques
qui ont d’abord peuplé les massifs de I'Est africain.
La diversité d’age, d’origine et d’altitudes maximales
des différents massifs présents en Afrique de I'Est,
leur importance en superficie par rapport aux régions
de plaine, ont permis a cette région d’étre le berceau
de la faune montagnarde qui s'est différenciée sur le
continent africain. Lapparition des massifs volcaniques
a la fin du Tertiaire et tout au long du Quaternaire
dans la région camerounaise ainsi que la continuité des
milieux écologiques entre lAfrique de I'Est et la région
camerounaise au cours des périodes glaciaires les plus
intenses ont favorisé la migration des éléments les plus
mobiles entre ces deux zones.

Le rift africain, quel impact sur les faunes
d’insectes ?

Le rift africain est un ensemble de grabens (élément
tectonique d’effondrement composé de compartiments
limités par des failles) qui court depuis la Mer Rouge

Compsocephalus dimitriewi Olsufiew, 1902

Figure 14

Distribution afro-montagnarde du genre de Coléoptére Cetoniidae Compsocephalus dans les montagnes d’Afrique orientale et celles de la Ligne volcanique

du Cameroun.
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jusquau Mozambique et qui concourt a séparer la
corne Est du reste du continent africain. Ces vallées
profondes bordées par de grandes falaises sont le
berceau des Grands Lacs africains: Albert, Edouard,
Kivu, Victoria, Tanganyika, Malawi. Cet ensemble
a constitué ce qui est souvent considéré comme une
barri¢re biogéographique majeure, mais dont le
role est encore peu documenté en ce qui concerne
les invertébrés et notamment les insectes, car si des
gisements fossiliferes avec des insectes existent, ces
derniers sont encore trés peu étudiés (Paulian 1976 ;
Thackray 1994). Le Rift n'est pas seulement une
césure, Cest aussi un habitat possédant des montagnes
d’une richesse biologique exceptionnelle, méme si elle
reste peu étudiée en dehors des travaux anciens (cf.
introduction). Les foréts de montagne de I« Albertine
Rift » (Blom & Bowie 2001) hébergent quelques-uns
des endémiques les plus emblématiques de I’Afrique tel
que le gorille de montagne et des peuplements animaux
extrémement riches (Prigogine 1985). Cest aussi le
lien entre les peuplements des montagnes d’Afrique
Orientale, du Cameroun et de I'Angola (Dowsett
1986 ; Kingdon 1989).

Comprendre le role du Rift est délicat dans la
mesure ol ce phénomeéne a débuté il y a pas moins de
30 Ma environ et se poursuit actuellement (Chorowycz
2005). Louverture du Rift s'est opérée au Nord, depuis
les plateaux de I’Afar et d’Ethiopie, il y a 30 Ma, plus au
sud, au Kenya, il y a environ 20 Ma, puis en Tanzanie
au Pliocéne vers 2-4 Ma (Grifhiths 1993). Les Grands
Lacs eux-mémes n'ont pas commencé a se former au
méme moment, tant sen faut (Martens 1997) : Le
lac Tanganyika aurait 9-12, voire 20 Ma (Tiercelin &
Mondeguer 1991 ; Cohen ez al. 1993), le lac Malawi
(Nyasa) se serait mis en place entre 8,6 et 4,5 Ma.
Quant au lac Victoria, il n'aurait pas plus de 750000
ans. Par ailleurs, outre I'aspect purement tectonique,
le processus d’aridification a été lui aussi progressif et
étalé dans le temps. Il aurait déja été en cours, il y a 3-4
Ma (Cane & Molnar 2001) pour atteindre une phase
maximale il ya2,5 Masur les Hauts Plateaux éthiopiens
(Bonnefille 1983). Le Lac Victoria aurait méme subi
une dessiccation quasi compléte, il y a seulement
12400 ans (Johnson ez al. 1996). Cette longue histoire
géologique et climatique du Rift amene & raisonner cas
par cas et avec prudence. De quel « Rift » parle-t-on
lorsque I'on évoque une barri¢re géographique ? Selon
les époques, le Rift en formation a été une barriére plus
ou moins perméable et contournable.

Le Rift: une barri¢re discontinue et perméable

Le Rift est en effet une barriere qui non seulement
s'est mise en place graduellement mais n’a probablement

jamais été véritablement continue ni absolue. Clest
aussi une barriere qui s'interrompt au sud (Griffiths
1993). On doit donc pouvoir observer la migration
et le mouvement de certaines lignées autour de cet
obstacle, certaines espéces pouvant le contourner par
le sud. Ceci pourrait expliquer les liens originaux entre
certains taxons montagnards camerounais et la faune
du sud-est de I'Afrique. Lanalyse phylogéographique
des rongeurs de la famille des Bathyergidae révele un
schéma de ce type (Faulkes ez a/. 2004). Leur évolution
se réalise, dans un premier temps, lors de la descente
le long de I'Afrique orientale, avant de connaitre
une diversification au sud-est de I'Afrique qui est
suivie d’'une progression tardive en Afrique australe
et centrale. Les insectes fournissent, eux aussi, des
exemples de cheminement évolutif comparable. Ainsi,
le genre Capys (Lepidoptera: Lycaenidae) comprend
11 especes principalement répandues & I'Est et au
Sud de I'Afrique. Sept de ces especes sont présentes
au Kenya. Pourtant C. bamendanus Schultze, 1909,
endémique au Cameroun a longtemps été considéré
comme une sous-espece de C. disjunctus Trimen 1895,
espéce d’Afrique australe (Henning & Henning 1988).
Lespeéce camerounaise est morphologiquement plus
proche de I'espéce australe que des nombreuses especes
du Kenya, géographiquement plus proches. Chez
les Diptera: Drosophilidae, bien que le cceur de la
distribution du groupe orophile Drosophila dentissima,
endémique 2 la région éthiopienne, soit les montagnes
d’Afrique de I'Est (Virunga, Ruwenzori, montagnes du
Kenya et de Tanzanie), on connait encore quelques rares
especes dans le sud du Rift aussi loin que les Plateaux
du Nyika et de Viphya au nord du Malawi, et une
ultime espece plus au sud encore dans les escarpements
orientaux du Zimbabwe et ceux du Drakensberg en
Afrique du Sud, et jusquaux altitudes moins élevées
de la péninsule du Cap (Chassagnard ez al. 1997 ;
Lachaise & Chassagnard 2001). Les montagnes du Rift
ont ainsi fonctionné comme un corridor multiple, vers
le sud, mais aussi le sud-ouest via le massif du Rungwe
et le sud du lac Tanganyika. Nous avons vu dans le
paragraphe précédent quelques exemples qui attestent
de ces connexions avec les montagnes du Cameroun
avec un passage éventuel par des zones de moindre
altitude.

§’il est incontestable que cette immense structure
géologique complexe a probablement, et de tout temps,
laissé des possibilités de passage, lesquelles ont di varier
au cours du temps, le Rift n’en a pas moins joué un rdle
moteur majeur dans les processus de différenciation
des populations et de spéciation. Loriginalité et le fort
endémisme des régions est africaines se sont construits
et maintenus en partie grice a I'isolement produit par
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cette cassure associée au relévement des altitudes de 'Est
africain. Les faunes foresti¢res d’Afrique orientale se
démarquent de leurs équivalents d’Afrique centrale ou
occidentale par des taxons originaux et réciproquement.
La complexité de I'histoire géologique de I'Est africain
rend difficile toute relation directe de cause 4 effet d’un
événement géologique avec la différenciation des taxons
et I'évolution des peuplements du continent africain.
Limportance de I'élévation de Ialtitude de I'ensemble
de la région a joué un réle sinon plus important tout
au moins égal A Pouverture de la vallée du Rift. Les
études moléculaires indiquent clairement que le role
de la vallée du Rift dans la structuration des especes
animales s'est amplifié au cours du Quaternaire et que
sa présence explique sans ambiguité le morcellement
des populations de certains insectes en deux blocs
distribués de part et d’autre de ce Rift.

Un exemple remarquable suggérant un role de la
vallée du Rift comme véritable barri¢re géographique
(climatique) est fourni par des drosophiles du groupe
Drosophila obscura. Ce groupe de Drosophila a été
rendu célebre par les tres nombreuses études pionniéres
consacrées au polymorphisme chromosomique qui ont
été a lorigine de I'essor de la biologie de I'évolution.
Fondamentalement holarctique, le groupe D. obscura a
vu se développer un rameau afrotropical indépendant,
le complexe D. microlabis (Tsacas et al. 1985 ; Cariou
et al. 1988). Les données suivantes (Lachaise comm.
pers.) suggérent que ce rameau propre s'est développé
a la faveur d’un « corridor froid arabe ». En effet, cinq
especes de ce groupe, dont quatre décrites, ont été
trouvées sur les flancs des monts Elgon et Kenya au
Kenya (expédition Lachaise-Cariou-Ashburner 1984).
Deux d’entre-elles ont été trouvées sur le versant
oriental du mont Elgon, 4 2500 m d’altitude dans la
forét submontagnarde a Diospyros abyssinica sous la
zone A Podocarpus (avec D. kitumensis) et de 2500 a
2200 m et jusqu'a I'escarpement de I'Elgeyo (avec D.
microlabis) ; deux autres especes ont été découvertes sur
le flanc occidental du mont Kenya, 2 2470 m dans la
partie inférieure de la forét de Podocarpus et de bambou
(avec D. carioue, D. krimbasi). On est donc en présence
de deux especes de ce complexe a 'ouest de la vallée du
Rift et deux autres a 'est. Les analyses morphologiques
montrent que les espéces localisées d’'un coté de la
vallée du Rift sont plus apparentées entre elles que
chacune ne lest des autres espéces affines décrites
situées de 'autre coté du Rift. Les analyses génétiques
confirment I'étroite parenté des especes D. microlabis
et D. kitumensis (Cariou et al. 1988, Brehm et al.
1991, Bachmann ez al. 1992). Elles n'ont pu étre faites
pour les autres especes. Ces données suggerent que la
spéciation des ancétres de chacun des deux couples
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d’especes affines décrites a pu résulter d’un événement
de vicariance éventuellement lié a laridification de
la vallée du Rift, mais sans I'intervention de la vallée
du Rift en tant que barriere géographique (Cariou
et al. 1988 ; Lachaise comm.pers.). Au niveau intra-
spécifique, I'étude des populations d’Anopheles, A.
gambiae et A. funestus, montre une fracture entre
les populations kenyanes vivant a I'Est du Rift et
les populations kenyanes de 'Ouest du Rift qui se
rattachent a4 un ensemble combinant I'Afrique de
I'Ouest et une partie de I'Afrique centrale (Lehman ez
al. 2003 ; Michel ez al. 2005).

Quel 4ge attribuer aux espéces africaines
actuelles ?

Pour les biologistes de I'évolution, vouloir diviser
une lignée en continuelle évolution en espéces dotées
de noms différents est sans doute un exercice purement
subjectif (Mayr 1963 ; Coyne & Orr 2004 ; Lherminier
& Solignac 2005). Il n'en reste pas moins que chacun
saccorde a reconnaitre I'existence 4 une époque donnée
de discontinuités entre groupes sympatriques, méme
si I'isolement reproductif entre eux n'est pas toujours
accompli (exemple de la zone d’altitude isolée ou
Drosophila santomea et D. yakuba shybrident, Lachaise
et al. 2000), et méme si la question reste ouverte de
savoir pourquoi les organismes sexués se répartissent
en entités discretes séparées par des lacunes (Coyne &
Orr 2004). Le geéne ou le génome se modifient, mais
ne « vieillissent pas »: « ... Lespéce est une séquence de la
lignée germinale immortelle qui peut sinterrompre mais
qui ne vieillit jamais » (Lherminier & Solignac 2005).
S’il semble encore difficile de comprendre linstant
précis de | ‘apparition des espéces, on peut tenter
d’estimer leur 4ge et retrouver les conditions initiales
de cette émergence.

Les espéces « jeunes »

Certains bousiers Scarabacidae du désert du Na-
mib constituent une parfaite illustration d’especes jeu-
nes dans des rameaux anciens, comme celui des Sca-
rabaeini. Des études de phylogéographie des especes
du genre Scarabaeus et du sous-genre Neopachysoma
apparu il y a environ 2,9 Ma montrent que les espe-
ces actuelles qui le composent se sont différenciées a
différentes époques entre 2 Ma et 600.000 ans (Sole
et al. 2005). Nombre d’especes actuelles endémiques
des iles afrotropicales pourraient aussi résulter d’éve-
nements de spéciation récents a I'échelle géologique,
Cest-a-dire dans une échelle de temps de l'ordre de 1
Ma d’années, voire de 400-500 milliers d’années. C’est
tout au moins ce que suggérent plusieurs travaux mo-
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léculaires dont les conclusions arrivent rigoureusement
a la méme conclusion: les especes de Drosophila in-
sulaires endémiques se seraient différenciées de fagon
contemporaine, probablement a la faveur d’effets de
fondation, dans les iles de 'Océan Indien occidental
(Kliman et /. 2000) comme aussi bien dans celles du
Golfe de Guinée (Lachaise ez 2/ 2000 ; Cariou ez al.
2001 ; Coyne et al. 2002) il n’y a guére plus de 400-
450 milliers d’années. Les especes en question seraient
donc des espéces « jeunes ». Leffet du Gondwana est
loin. Selon les travaux, les marqueurs moléculaires uti-
lisés sont différents et multiples, ce qui élimine le biais
d’une histoire lié a un seul géne. Quel événement ou
quel processus a pu générer cette différenciation rela-
tivement synchrone d’espéces afrotropicales d’insecte
géographiquement éloignées ? La question se pose de
savoir quel est le temps le plus court dans Ihistoire des
insectes pour la différenciation d’une vraie espéce. Il est
clair depuis longtemps que ce n'est pas nécessairement
I'ampleur de la divergence génétique qui fait deux espe-
ces a partir d’'une population ancestrale, la divergence
génétique entre espéces morphologiquement identifia-
bles est parfois extrémement faible et 'événement de
spéciation concerné peut ne remonter qua un passé
trés récent. Chez des drosophiles, cet événement pour-
rait se situer vers 283-385 milliers d’années (Kopp &
Barmina 2005) ou méme 260.000 ans (Kliman et 4.
1993). Notre propre espece Homo sapiens, ne se serait-
elle pas différenciée dans la méme région éthiopienne
en moins de temps encore que les plus jeunes especes
de drosophiles afrotropicales, il y a quelque 200.000
ans seulement et le temps de spéciation des cichlides
du genre Tropheops du lac Malawi aurait au maximum
17.000 ans et au minimum 1000 ans seulement (Won
et al. 2005). A Hawai, de nombreuses espéces de Dro-
sophila sont non seulement endémiques a la Grande ile
d’Hawai apparue il y a 700.000 ans, mais, pour cer-
taines, a seulement quelques kipukas, ilots forestiers
laissés indemnes par les coulées de lave, individualisés
il a quelques milliers d’années seulement (Fontdevila
& Carson 1978). Certaines espéces peuvent donc étre
extrémement jeunes et cest bien 1a la difficulté, la dia-
gnose des especes devient d’autant plus difficile que le
temps depuis leur isolement reproductif est réduit. La
modification des milieux par 'homme offre 'occasion
d’observer ces mécanismes en pleine action. En Afrique
de I'Ouest, la bruche de I'arachide, Caryedon serratus
(Olivier, 1790), présente plusieurs races d’hotes distinc-
tes suivant des criteres morphologiques (Sembéne &
Delobel 1976), génétiques (Sembene ez 2/ 1998 ; Sem-
béne & Delobel 1998) et comportementaux (Sembene
& Delobel 2004). Cette capacité a produire des lignées
adaptées tres rapidement a un nouvel hote démontre

laptitude des populations d’insectes & répondre aux
changements de leur environnement. Une situation
telle que celle de C. serratus est propice a I'éclatement
de lespece originelle. Tout nouvel événement ayant
pour effet 'accroissement des barriéres entre les po-
pulations d’hétes, comme un changement climatique
qui disjoint les aires de distributions des plantes hotes
pourrait enclencher un processus de spéciation. Que
devient dans ces conditions I'estimation de la richesse
spécifique, des taux d’endémisme et comment appré-
cier en termes de biodiversité 'impact d’événements
climatiques géologiques récents ? Quel impact ont pu
avoir par exemple la phase hyperaride de 18 000 ans
au nord et nord-est de ’Afrique, ou la période humide
de la fin du Pléistocéne dans le Kalahari (Lancaster
1979) ? A ce niveau la typologie s’estompe et la biodi-
versité s’exprime en termes de divergence phylogéogra-
phique. Quelques études pionnieres ont montré tout
intérét des faunes africaines d’insectes dans I'étude de
la spéciation. Lanalyse phylogéographique des Scara-
baeus (Pachysoma) du désert du Namib en est un trés
bel exemple ot se mélent les barriéres géographiques,
comme le fleuve Orange, (Sole ez al. 2005) et la mobi-

lité des microhabitats représentés ici par les dunes de
sable (Endrody-Younga 1982 ; Prendini 2001).

Les especes « anciennes »

S’il est logique d’admettre que la majorité des espe-
ces actuelles sont issues des événements de spéciation
les plus récents, disons Pléistocene ou Plio-Pléistocene,
quelle proportion d’espéces de la faune entomologi-
que afrotropicale actuelle reléve de cladogeneses plus
anciennes. Ici, se pose une question fondamentale :
Comment reconnait-on une espéce «ancienne » et
une espece « jeune » ? Existe-t-il seulement des espe-
ces « anciennes » et qu'entend-t-on par 1a ? Une espece
nest pas « gondwanienne » ou « mésozoique », elle
appartient a un groupe « gondwanien » ou « mésozoi-
que ». Lespéce peut donc étre récente bien que le clade
auquel elle se rattache est lui tres ancien. Linverse peut
tout aussi bien étre vrai : une spéciation basale dans
un rameau relativement récent peut générer une espece
dite « ancienne ». Autrement dit la faune afrotropicale
comprend-t-elle aujourd’hui des especes d’insectes
qui existeraient en tant que telles depuis par exemple
5 ou 10 Ma, voire plus de 20 Ma ? Par exemple, les
especes actuelles du vieux genre Zorotypus du vieil or-
dre des Zorapteres (Engel & Grimaldi 2002a ; Engel
2003) sont-elles pour autant des especes anciennes ?
La réponse n'est pas simple car méme si on dispose de
reconstructions phylogénétiques robustes et congruen-
tes basées sur un ensemble de marqueurs moléculaires
fiables, ces reconstructions ne reflétent que I'apparen-
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tement des especes découvertes, pas nécessairement
celle des espéces existantes. Ainsi, il y a fort & parier
qu’une série de reconstructions phylogénétiques des es-
péces de Mantophasmatodea donnerait probablement
des spéciations, donc des especes, de moins en moins
anciennes 2 mesure que les découvertes de nouveaux
taxons viendraient s'ajouter aux précédentes. En fait,
Clest peut-étre a ce niveau que sexplique la caractere
contemporain des spéciations insulaires récentes des
Drosophila afrotropicales du sous-groupe melanogaster :
c’est un sous-groupe d’espéces parmi les plus étudiés au
monde et il y a peu de chance que I'on soit passé a coté
de spéciations plus récentes encore. Tandis que plus on
recule dans le temps, plus le risque d’étre passé a coté
d’une espéce augmente et avec lui celui de fabriquer de
faux couples d’especes sceurs.

Un exemple crédible d’espece ancienne existe
cependant chez les Drosophilidae, il sagit de Drosophila
lachaisei Tsacas, 1984 (Tsacas 1984). Cette espece
afrotropicale rare a typiquement la distribution d’un
paléoendémique. On la retrouve au coeur de la forét
dense humide de Tai en Cote d’Ivoire, dans la forét de
brouillard d’altitude de I'tle de S0 Tomé dans le Golfe
de Guinée, dans la forét dense humide de Kibale dans
Iouest de 'Ouganda et dans la forét submontagnarde
de I'Est-Usambara en Tanzanie (Lachaise comm.
pers.). Sa distribution géographique est donc a la
fois ancienne, vaste et fragmentée. D’immenses
lacunes existent dans son aire de distribution. Or, les
reconstructions phylogénétiques la place tout a fait a la
base du groupe ananassae auquel elle provisoirement
rattaché, car elle pourrait constituer un rameau
indépendant en soi (Da Lage ez al. 2006). C’est une
des especes actuelles de Drosophila afrotropicales les
plus anciennement enracinées que 'on connaisse. Elle
est par ailleurs incontestablement trés originale sur le
plan morphologique par rapport a toutes les especes
afrotropicales du groupe ananassae. Sachant que ce
groupe est incontestablement d’origine orientale, on a
la peut-étre affaire 2 'un des rares témoins véritables
d’une époque reculée, héritier des immigrantsqui ont
pénétré en Afrique au moment de la restauration du
contact entre les plaques africaine et eurasiatique, il y
a 17 Ma. Notons cependant qu’aussi ancienne qu’elle
soit, elle n'en a pas cessé d’évoluer pour autant.

Les faunes fossiles d’insectes du Cénozoique
européen apportent des éléments de réflexion
supplémentaires. Dans ces faunes, on trouve des taxons
actuels qui sont donc présents dés le Miocene supérieur
(5-10 Ma), mais pas avant. La durée de vie d’une espece
ne dépasserait pas 10 Ma. On observe, toutefois, des
taxons tres proches des actuels des 'Eocene basal, en
particulier dans la faune du sol et de la litiere, milieu
qui est resté relativement stable (Nel ez /. 2005).
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Conclusion

Les fossiles et la reconstruction de histoire des
insectes africains

Les données fossiles sont actuellement peu abon-
dantes et la majorité des especes publiées proviennent
de deux grands gisements (Orapa et Molteno, fig. 3)
situés en Afrique australe. Pourtant, de nombreux gise-
ments ont été signalés et il est probable que le potentiel
est tres important sur le continent africain qui reste
sous-étudié de ce point de vue. Le gisement de Mol-
teno apporte heureusement des données sur la faune
africaine du Trias qui est une période clé dans I'évolu-
tion des insectes.

Des programmes de plus en plus nombreux cher-
chent & combler les lacunes des données fossiles par
une approche phylogénétique basée sur 'analyse des
caracteres moléculaires. Treés peu de ces travaux sont
consacrés a '’Afrique malgré les quelques résultats inté-
ressants déja obtenus.

Lorigine gondwanienne ou mézozoique

La scission du Gondwana en ses différents éléments
a ouvert la voie A une différenciation profonde de la
faune afrotropicale. UAfrique est le premier continent
a se retrouver complétement isolé. Et il le reste pendant
prés de 75 Ma jusqua I'émergence d’un couloir
terrestre continu avec I'Eurasie. Cet isolement et sa
durée expliquent I'endémisme marqué de nombreux
groupes africains et la diversité des taxons partagés
entre ’Afrique et 'Eurasie en regard du faible nombre
de taxons partagés en '’Afrique et le Nouveau-Monde.
En effet, cCest avec la future région européenne que
les échanges de faune se révelent les plus nombreux
et les plus étendus dans le temps. Ces échanges se
poursuivent en effet de la fin du Jurassique a La faune
africaine actuelle se met en place a la fin du Tertiaire,
au moment de profonds bouleversements géologiques
et climatiques (Tableau 1). Un nombre important de
taxons actuels prend son origine dans ces événements.
Ils ont complété, voire supplanté, une faune ancienne
dont les éléments épars sont bien illustrés par les taxons
a distribution disjointe, taxons bien souvent relégués
dans des niches peu accessibles comme les déserts ou
les montagnes.

La mise en place du biome des savanes a initié un
processus d’adaptation et de diversification qui a abou-
ti & Pexistence d’une riche faune adaptée aux grami-
nées ou aux environnements ouverts. Uadaptation a la
ressource exceptionnelle que sont les graminées et les
cypéracées a débouché sur des processus de radiation
adaptative qui sont a l'origine de lignées phylogéné-
tiques homogenes riches en especes: Acrididae Gom-
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phocerinae, Acridinae chez les Orthopteres, Satyrinae,
Noctuidae foreurs de graminées chez les Lépidopteres.
De méme que chez les Vertébrés, 'Ancien Monde et
plus particuli¢rement les grands biomes de savanes de
I'Afrique ont été tres propices a I'établissement et la
diversification de ces lignées adaptées aux ressources
offertes par les graminées.

Lendémisme des familles et des genres

Lendémisme, trés marqué dans les rangs espéces
et genres, est beaucoup plus faible au niveau familial.
De nombreux échanges de faune ont eu lieu entre les
populations africaines et eurasiatiques, tandis que les
connexions Amérique-Asie ont permis des échanges
entre ’Ancien et le Nouveau Monde. Il existe pourtant
peu d’exemples de taxons de rang générique communs
entre U'Afrique et 'Amérique, une fois écartées les
espéces transportées par I‘homme. A la fin du Tertiaire,
au Pliocene, la majeure partie des genres d’insectes
devait étre individualisés. Le refroidissement du climat
a partir du Pliocéne, qui va se poursuit durant le
Quaternaire par une succession de phases glaciaires,
froides et seches et de phases interglaciaires chaudes et
humides, mod¢le cette faune par un jeu de contraction/
extension d’aires, peut-étre aussi par des extinctions,
qui générent une spéciation intense et la structuration
actuelle des peuplements. A ce mécanisme, sajoute
une diversification des espéces par adaptations a des
environnements différents, tout particuli¢rement
le long de la succession forét humide - forét seche -
savane.

Lage des especes africaines

Tous les éléments présentés ici démontrent que
I'entomofaune de la région éthiopienne est composée
d’especes d’dges extrémement différents. Clest un
assemblage composite d’especes anciennes, d’especes
jeunes et d’especes trés récemment individualisées qui
illustre la diversité des histoires évolutives qui se sont
déroulées dans cette région. En termes de biologie de la
conservation I'entomofaune afrotropicale a, sans doute,
plus de mémoire que la faune paléarctique, méme si
celle-ci n’en est pas dépourvue.

Lhistoire biogéographique de la région éthiopienne
reste encore a écrire. La description du cadre
paléoenvironnemental a beaucoup progressé et
lattention accordée acteullement aux conditions des
changements climatiques globaux peut accéler encore
I'évolution de nos connaissances dans ce domaine.
Par contre, les connaissances faunistiques sont encore
fragmentaires et distribuées de fagon tres inégale a
travers les diffrérents groupes d’insectes. Pourtant, a
travers leur diversité et leurs capacités d’adaptation

trés élevée, les insectes sont un modele incomparable
pour I'étude des écosystemes terrestres. Malgré leurs
insuffisances actuelles, les connaissances accumulées
par les travaux taxonomiques et faunistiques offrent un
vaste champ d’investigation a explorer grice aux outils
modernes de la biologie.
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Annexe

Liste et index des taxons cités

Acherontia Lepidoptera: Ditrysia: Bombycoidea: Sphingidae 37
Acrididae Orthoptera: Acridoidea 24

Acridinae Orthoptera: Acridoidea: Acrididae 66

Acridoidea Orthoptera: Caelifera 17, 31

Agaonidae Hymenoptera: Apocrita: Chalcidoidea 36

Amauris Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Nymphalidae 38
Andrena Hymenoptera: Aculeata: Apoidea 49

Anopbheles funestus Diptera: Culicomorpha: Culicidae 60

Anopheles gambiae Diptera: Culicomorpha: Culicidae 60
Anoplophora glabripennis Coleoptera: Polyphaga: Cermabycidae 25
Apis Hymenoptera: Aculeata: Apoidea: Apidae 34

Apis mellifera Hymenoptera: Aculeata: Apoidea: Apidae 34
Aspidytes Coleoptera: Adephaga: Aspidytidae 20

Aspidytidae Coleoptera: Adephaga 20

Bebearia Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Nymphalidae 38, 45
Bicyclus Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Nymphalidae 35, 48
Bombyliidae Diptera: Brachycera: Bombyliidae 26

Braunsapis Hymenoptera: Aculeata: Apoidea: Apidae 35

Busseola fusca Lepidoptera: Ditrysia: Noctuoidea: Noctuidae 55
Callidrepana Lepidoptera: Ditrysia: Drepanoidea: Drepanidae 37
Calopterygidae Odonata: Zygoptera 33

Canthoniini Coleoptera: Scarabaeoidea: Scarabaeidae 19

Capys Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Lycaenidae 57

Capys bamendanus Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Lycaenidae 58
Capys disjunctus Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Lycaenidae 58
Carabidae Coleoptera: Adephaga 24

Carabomorphus Coleoptera: Adephaga: Carabidae 49

Carabops Coleoptera: Adephaga: Carabidae 49, 50

Carabops oberthueri Coleoptera: Adephaga: Carabidae 50

Caryedon serratus Coleoptera: Polyphaga: Bruchidae 61, 62
Cecidosidae Lepidoptera: Incurvarioidea 19

Cerambycidae Coleoptera: Polyphaga: Chrysomeloidea 25
Cetoniidae Coleoptera: Scarabacoidea 47

Cetoniinae Coleoptera: Scarabaeoidea: Cetoniidae 19

Charaxes Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Nymphalidae 35, 37
Charilaidae Orthoptera: Acridoidea 27, 28

Chiasognathiinae Coleoptera: Scarabaeoidea: Lucanidae 19, 20
Chrysoritis Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Lycaenidae 15
Clastocnemis distinctus Coleoptera: Scarabaeoidea: Cetoniidae 47

C. quadrimaculatus oremansi Coleoptera: Scarabacoidea: Cetoniidae 47
C. quadrimaculatus principis Coleoptera: Scarabaeoidea: Cetoniidae 47
Clastocnemis quadripunctatus Coleoptera: Scarabacoidea: Cetoniidae 47
Clastocnemis Coleoptera: Scarabacoidea: Cetoniidae 47

Colophon Coleoptera: Polyphaga: Scarabaeoidea: Lucanidae 39
Compsocephalus Coleoptera: Scarabaeoidea: Cetoniidae 54
Cratohaera Coleoptera: Adephaga: Cicindelidae 42

Ctenoceridion Diptera: Mycetophiloidea: Keroplatidae 23

Cylindera Coleoptera: Adephaga: Cicindelidae 42

Cymothoe Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Nymphalidae 38
Cymothoe Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Nymphalidae 38
Cyrestis Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Nymphalidae 37
Danaus Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Nymphalidae 15, 37
Desicasta Coleoptera: Scarabacoidea: Cetoniidae 23

Detropsomyia Diptera: Brachycera: Drosophilidae 18

Dichaetophora Diptera: Brachycera: Drosophilidae 18
Dichotomiini Scarabacinae Coleoptera: Scarabacoidea: Scarabaeidae 19
Drepanidae Lepidoptera: Ditrysia: Drepanoidea 37

Drepaninae Lepidoptera: Ditrysia: Drepanoidea: Drepanidae 37
Dromica Coleoptera: Adephaga: Cicindelidae 39, 42

Drosophila Diptera: Brachycera: Drosophilidae 18, 59, 60, 61
Drosophila (Sophophora) Diptera: Brachycera: Drosophilidae 18
Drosophila ananassae Diptera: Brachycera: Drosophilidae 64
Drosophila baucipyga Diptera: Brachycera: Drosophilidae 54
Drosophila carioue Diptera: Brachycera: Drosophilidae 59
Drosophila dentissima Diptera: Brachycera: Drosophilidae 54, 59
Drosophila eupyga Diptera: Brachycera: Drosophilidae 54
Drosophila kitumensis Diptera: Brachycera: Drosophilidae 59
Drosophila krimbasi Diptera: Brachycera: Drosophilidae 59, 60
Drosophila lachaisei Diptera: Brachycera: Drosophilidae 63
Drosophila megapyga Diptera: Brachycera: Drosophilidae 54
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Drosophila melanogaster Diptera: Brachycera: Drosophilidae 34, 63
Drosophila microlabis Diptera: Brachycera: Drosophilidae 59, 60
Drosophila montium Diptera: Brachycera: Drosophilidae 54
Drosophila obscura Diptera: Brachycera: Drosophilidae 59
Drosophilidae Diptera: Brachycera 18, 36, 38, 58, 63
Drosophilinae Diptera: Brachycera: Drosophilidae 18

Dytiscidae Coleoptera: Adephaga 20

Epichrysomallinac Hymenoptera: Apocrita: Torymidae 36
Euphaedra Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Nymphalidae 38, 45
Euryarthron Coleoptera: Adephaga: Cicindelidae 42

Euryphene Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Nymphalidae 45
Eurytomidae Hymenoptera: Apocrita 36

Euscaptomyza Diptera: Brachycera: Drosophilidae 54

Fidelia Hymenoptera: Aculeata: Apoidea: Megachilidae 27
Fideliini Hymenoptera: Aculeata: Apoidea: Megachilidae 23, 27, 28
Fideliopsis braunsiana Hymenoptera: Aculeata: Apoidea: Megachilidae 27
Fideliopsis ulrikei Hymenoptera: Aculeata: Apoidea: Megachilidae 27
Gastrimargus Orthoptera: Acridoidea: Acrididae 35

Geotrupidae Coleoptera: Polyphaga: Scarabaeoidea 39
Gomphocerinae Orthoptera: Acridoidea: Acrididae 66

Gymnetini Coleoptera: Scarabacoidea: Cetoniidae 23

Gymnetis Coleoptera: Scarabacoidea: Cetoniidae 23

Gymnetosoma Coleoptera: Scarabacoidea: Cetoniidae 23
Gyrinidae Coleoptera: Adephaga 20

Halictidae Hymenoptera: Aculeata: Apoidea: 24

Halictus Hymenoptera: Aculeata: Apoidea: Halictidae 24
Hemimera Dermaptera: Hemimerina 37

Hemimerina Dermaptera 37

Heteropterna Diptera: Mycetophiloidea: Keroplatidae 23
Heterotropinae Diptera: Brachycera: Bombyliidae 26
Hikanoptilon Diptera: Mycetophiloidea: Keroplatidae 23
Hipparidium Coleoptera: Adephaga: Cicindelidae 42
Hypselothyrea Diptera: Brachycera: Drosophilidae 18, 36
Hystrichopus Coleoptera: Adephaga: Carabidae 54

Ichnestoma Coleoptera: Scarabaeoidea: Cetoniidae 39
Ichnostomiella Coleoptera: Scarabaeoidea: Cetoniidae 39

Issoria Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Nymphalidae 49
Jeannelopsis Diptera: Brachycera: Drosophilidae 38

Junonia Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Nymphalidae 35
Kallima Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Nymphalidae 37
Keroplatidae Diptera: Mycetophiloidea 19, 22

Keroplatini Diptera: Mycetophiloidea: Keroplatidae 23

Keroplatus Diptera: Mycetophiloidea: Keroplatidae 23
Lasiocampidae Lepidoptera: Ditrysia: Lasiocampoidea 27
Lathiceridae Orthoptera: Acridoidea 39

Lepismatidae Thysanura 40

Leucophenga (Leucophenga) Diptera: Brachycera: Drosophilidae 18
Leucophenga Diptera: Diptera: Brachycera: Drosophilidae 18
Liadytidae Coleoptera: Adephaga 20

Lissocephala Diptera: Brachycera: Drosophilidae 18, 36
Lithidiinaec Orthoptera: Acridoidea: Acrididae 39

Lucanidae Coleoptera: Scarabaeoidea: Cetoniidae 19

Lygacidae Hemiptera: Heteroptera: Pentatomorpha: Lygacoidea 36
Macrotermitinae Isoptera: Termitidae 33

Mallodon downesii Coleoptera: Polyphaga: Cermabycidae 25
Mallodon Coleoptera: Polyphaga: Cermabycidae 25

Manga Lepidoptera: Ditrysia: Noctuoidea: Noctuidae 15, 35
Manticora Coleoptera: Adephaga: Cicindelidae 39, 42
Mantophasmatodea 20

Mastotermitidae Isoptera 19

Melaenini Coleoptera: Adephaga: Carabidae 24

Melolonthinae Coleoptera: Polyphaga: Scarabacoidea 35, 42
Meridioclita Coleoptera: Scarabaeoidea: Cetoniidae 39
Microdrosophila Diptera: Brachycera: Drosophilidae 18
Micropterigidae Lepidoptera: Zeugloptera 19

Mycetophiloidea Diptera 19

Mycodrosophila Diptera: Brachycera: Drosophilidae 18

Myrcidris Hymenoptera: Aculeata: Formicoidea: Formicidae 24
Myriochile Coleoptera: Adephaga: Cicindelidae 42
Mythicomyiidae Diptera: Brachycera: Bombyliidae 26
Namibiotrupes Coleoptera: Polyphaga: Scarabaeoidea: Geotrupidae 39
Neoceroplatus Diptera: Mycetophiloidea: Keroplatidae 23
Neofidelia Hymenoptera: Aculeata: Apoidea: Megachilidae 27
Neotanygastrella Diptera: Brachycera: Drosophilidae 18

Neptis Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Nymphalidae 35, 37
Noctuidae Lepidoptera: Ditrysia: Noctuoidea 31, 35, 66

Nomada Hymenoptera: Aculeata: Apoidea 49

Nymphalidae Lepidoptera: Ditrysia 35, 45, 49

Odontorrhina Coleoptera: Scarabacoidea: Cetoniidae 39

Oonotus Coleoptera: Polyphaga: Scarabaeoidea: Lucanidae 39
Orinodromus Coleoptera: Adephaga: Carabidae 49

Ortitesellinae Hymenoptera: Apocrita: Pteromalidae 36

Oxya Orthoptera: Acridoidea: Acrididae 35

Pamphagodes Orthoptera: Acridoidea: Charilaidae 27

Papilio demodocus Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Papilionidae 15
Papilio Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Papilionidae 15, 37
Paraleucophenga Diptera: Brachycera: Drosophilidae 18

Phenacoccus manihoti Hemiptera: Sternorryncha: Pseudococcidae 21
Phryneta verrucosa Coleoptera: Polyphaga: Cerambycidae 22
Phthiriinae Diptera: Brachycera: Bombyliidae 26

Phylloxiphia Lepidoptera: Ditrysia: Bombycoidea: Sphingidae 40
Placoceratias Diptera: Mycetophiloidea: Keroplatidae 23
Platypyginae Diptera: Brachycera: Bombyliidae 26

Pneumoridae orthoptera: Caelifera: Acridoidea 42

Promegalonychus Coleoptera: Adephaga: Carabidae 54

Prosopocoilus swanzianus Coleoptera: Scarabacoidea: Lucanidae 46
Prostephanus truncatus Coleoptera: Polyphaga: Bostrichidae 21
Protoclita Coleoptera: Scarabaeoidea: Cetoniidae 39

Prototrupes Coleoptera: Polyphaga: Scarabacoidea: Geotrupidae 39
Pseudomyrmecinac Hymenoptera: Aculeata: Formicoidea: Formicidae 24
Pseudomyrmex Hymenoptera: Aculeata: Formicoidea: Formicidae 24
Pteromalidae Hymenoptera: Apocrita 36

Rhabdophilis Coleoptera: Polyphaga: Scarabacoidea 42

Ropaloteres Coleoptera: Adephaga: Cicindelidae 42

Sabatinca Lepidoptera: Zeugloptera Micropterigidae 19

Sapho Odonata: Zygoptera: Calopterygidae 33

Satyrinae Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Nymphalidae 66
Satyrinae Lepidoptera: Ditrysia: Papilionoidea: Nymphalidae 31
Scapromyza Diptera: Brachycera: Drosophilidae 18

Scaptomyza Diptera: Brachycera: Drosophilidae 54

Scaptomyza (Scaptomyza) Diptera: Brachycera: Drosophilidac 18
Scarabacinae Coleoptera: Polyphaga: Scarabacoidea: Scarabaceidae 19, 32
Scarabaeoidea Coleoptera: Polyphaga 17

Scarabaeus Coleoptera: Scarabacoidea: Scarabacidae 40, 60
Scarabaeus (Neopachysoma) Coleoptera: Scarabacoidea: Scarabaeidae 60
Scarabaeus (Pachysoma) Coleoptera: Scarabaeoidea: Scarabaeidae 40, 62
Sehistocerca Orthoptera: Acridoidea: Acrididae 24, 25

Schistocerca (Halmenus) Orthoptera: Acridoidea: Acrididae 25
Schistocerca gregaria Orthoptera: Acridoidea: Acrididac 24,25
Schizonicha Coleoptera: Polyphaga: Scarabacoidea 42

Schizonichini Coleoptera: Polyphaga: Scarabaeoidea: Melolonthidae 35
Schizorrhini Coleoptera: Polyphaga: Scarabaeoidea: Cetoniidae 19
Sciaroidea Diptera: Bibionomorpha 17

Scolebythidae Hymenoptera: Chrysidoidea 19

Sesamia Lepidoptera: Ditrysia: Noctuoidea: Noctuidae 35
Spodoptera Lepidoptera: Ditrysia: Noctuoidea: Noctuidae 37
Stegana Diptera: Brachycera: Drosophilidae 18

Steganinae Diptera: Brachycera: Drosophilidae 18

Stethodesma Coleoptera: Scarabaeoidea: Cetoniidae 23

Sycoecinae Hymenoptera: Apocrita: Pteromalidae 36

Sycophaginae Hymenoptera: Apocrita: Torymidae 36

Sycoryctinae Hymenoptera: Apocrita: Pteromalidae 36

Temnora Lepidoptera: Ditrysia: Bombycoidea: Sphingidae 40
Tetraponera Hymenoptera: Aculeata: Formicoidea: Formicidae 24
Torymidae Hymenoptera: Apocrita 36

Trichostetha Coleoptera: Scarabaeoidea: Cetoniidae 39

Trifines Lepidoptera: Ditrysia: Noctuoidea: Noctuidae 32

Usiinae Diptera: Brachycera: Bombyliidae 26

Xiphoscelis Coleoptera: Scarabacoidea: Cetoniidae 39

Xylocopa Hymenoptera: Aculeata: Apoidea: Apidae 24

Zorapteres 17, 63

Zorotypus Zorapteres 17, 63

Zygopteres Odonata: Zygoptera 33
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