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presque droit et cette galerie s’enfonce dans la montagne, dans une
obscurité totale.

Une deuxiéme et une troisiéme exploration eurent lieu le 29 mai
1951.

Une premiére équipe (Dupras et BEzaubIN) s’enfonce dans le conduit
qui part du fond du puits (5). Nuit totale. Parois hérissées d’aspérités.
Le plus souvent ce conduit ne dépasse pas 1 m2 de section; parfois il
s’élargit et le plafond s’éléve. Le point atteint est de 25 m horizontale-
ment, & partir de I’aplomb de la falaise et de 25 m par rapport 4 la
surface de la vasque.

Une deuxiéme équipe (CousTEAU et ProvannNo) pousse l'exploration
jusqu’a 60 m horizontalement et une profondeur de 30 m. Le conduit
s’enfonce toujours sans qu’on puisse espérer en atteindre la fin et le
voir remonter a l’air libre.

En examinant le puits vertical de I’entrée, on avait découvert l'ori-
gine d’un autre couloir s’enfonc¢ant dans une direction légérement sud.
C’est a4 l'exploration de ce couloir qu’ont été consacrées les plongées
du 30 mai 1951 (plongée Huot et Provanno) : aspect voisin de celui
du couloir nord. Il plonge sous un angle de 45°; il est coupé de « seuils

qui rompent la pente, suivis de chutes presque verticales de plusieurs
metres de haut. »

Signalons encore les plongées CousTEau, ERTAUD et Dupas, puis
Huor et Piovanno, qui atteignent 45 m de fond. Ce sont les derniéres
plongées exécutées.

Sans doute les conduits souterrains se poursuivent-ils dans les
mémes conditions au cceur de la falaise sur de trés longues distances (6).

(5) A l'occasion de I'arrivée a4 Port-Vendres, d’un bateau de recherches
destiné au Laboratoire Arago, le « Professeur Lacaze-Duthiers », 'un de mnous
avait organisé a Banyuls-sur-Mer des « Journées d’Etudes Méditerranéennes ».
C’est la présence 4 Banyuls et 4 Port-Vendres des meilleurs spécialistes de la
plongée sous-marine que I'on doit, avec des moyens plus importants, de nou-
velles investigations sur la résurgence de Font-Estramer. Y participérent : le
Commandant J.Y. Cousteau, le Lieutenant de Vaisseau Huor, commandant
’'aviso Elie MoxNIER, J. Estaup, les Officiers de marine BeEzaupiN et Plovanwno,
le Capitaine de Corvette CHAUVIN, commandant le G.E.R.S., le Lieutenant Dupas.

(6) Au mois d’aoit 1551, une série de plongées furent effectuées & Font-
Estramer par une équipe de parachutistes du Centre d’Instruction amphibie de
Collioure. I1 s’agissait de la recherche d’objets votifs qui avaient pu étre immer-
gés dans la fontaine &4 une époque trés ancienne, protohistorique ou a I'époque
romaine. Elles furent négatives. Si ces objets ont été réellement déposés, ce qui
est trés vraisemblable, étant donné le caractére de la résurgence et sa répu-
tation entourée de mystére, le courant a dfi les entrainer hors de la vasque,
dans la plaine ol s’écoulent aujourd’hui les deux ruisseaux nés de la résurgence.

Une prospection tragique devait, hélas, cofiter la vie &4 un jeune plongeur,
GuiTer (1958). Désormais toute exploration de la résurgence de Font-Estramer
est formellement interdite.
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CHAPITRE 1

TOPOGRAPHIE ET ETUDE CHIMICO-PHYSIQUE DES EAUX

A. TOPOGRAPHIE

En prenant du Nord au Sud les diverses résurgences étudiées,
nous pouvons les localiser comme suit :

1. La Nouvelle. La source, alimentant un ancien lavoir, est située
en bordure de la route La Nouvelle - Lapalme, tout prés de ’embranche-
ment de la route Sigean - La Nouvelle. Source tarissant certaines années;
son débit est toujours faible en été.

2.3.4. Viennent ensuite trois résurgences, situées non loin les unes
des autres, et 4 mi-chemin environ entre La Nouvelle et Lapalme : Rec
Mandil, Cap du Roc et Rec d’As Bans (toutes trois 4 1'0uest de la route).
La premiére est située a environ deux cents métres de la route, a cété
de la propriété « Mon Plaisir »; elle sort de terre au milieu des roseaux
et son débit est trés faible en été. La seconde est dans une propriété
privée, totalement enclose, et n’a jamais pu étre visitée. La troisiéme,
tout a c6té de la route, sort au pied de la falaise, au milieu d’éboulis;
son écoulement est saisonnier. Son nom de « Ruisseau du Bain » évoque
P’ancienne utilisation qu’en faisaient les Romains. Elle est aussi quelque-
fois appelée « Source de la Grille » en raison du portail qui est a ’entrée
du terrain ol coule le ruisseau qu’elle alimente.

5. Lapalme-Pacheiras. En face des salines de Lapalme s’amorce un
chemin rural qui rejoint le village de Lapalme. A deux cent métres envi-
ron de l’embranchement du chemin, entre celui-ci et la route, existe
une importante résurgence dont les bords ont été aménagés autrefois
avec des pierres de taille. Le ruisseau qui prend naissance en cet endroit,
se jette dans I’étang de Lapalme, dans sa partie nord-ouest. Cette source
est dénommée « Lapalme-Pacheiras » (Pacheiras = réserves a poissons).

6.7. Pacheira et El de la Ponso. En poursuivant le petit chemin
rural vers Lapalme, nous arrivons a un petit pont tout prés duquel se
trouvent les deux résurgences de Pacheira (au Nord du chemin) et
d’El de la Ponso (au Sud).

La source de Pacheira faisait marcher autrefois un moulin, aujour-
d’hui transformé en maison d’habitation, mais sous laquelle passe
toujours le cours d’eau. La résurgence et le début du cours d’eau, ont
été aménagés en petit étang avec des pierres de taille (prises sur une
ancienne voie romaine) et le ruisseau rejoint celui de la Ponso. Le
débit de cette résurgence reste assez important en été.
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La deuxiéme résurgence, El de la Ponso (qui signifie « (Eil de la
Ponso »), sort de facon curieuse d’un boyau karstique vertical, au milieu
de gros éboulis; la source a été entourée par son propriétaire d’'un mur
de plus de deux meétres de haut qui 'encercle complétement. Son débit
tombe presque a zéro en été et la vasque est alors complétement recou-
verte d’une épaisse couche d’algues (essentiellement Enteromorpha in-
testinalis) que les premiéres crues d’automne entrainent rapidement avec
elles.

8. La résurgence de Fitou est située derriére la gare de Fitou, tout
a coté de la voie ferrée, qu’il faut traverser pour l'atteindre. Elle donne
naissance a un petit ruisseau long d’environ 400 meétres, qui se jette
dans la partie nord-ouest de I’étang de Leucate.

9. Font-Estramer (voir croquis d’ensemble, Fig. 1) est située au
pied d’une falaise abrupte au lieu dit « La Rigole », en bordure immé-
diate de la route Les Cabanes de Fitou-Salses et environ & mi-chemin
entre ces deux localités (km 18 de la route Perpignan-Narbonne). Les
eaux de la Fontaine s’écoulent sous la route et sous la voie ferrée, vers
I'étang de Salses (appelé Etang de Leucate dans sa partie nord) par
plusieurs canaux qui mesurent environ 500 m chacun jusqu’a leur arrivée
dans le grand bras élargi qui les relie 4 1’étang. Ces divers canaux
traversent une vaste zone marécageuse dénommeée « Sagne d’Opoul » et

CoUPE e .§
ERTICALE VASQUE .

Croquis €lable par
A.Bonneav (FFESSA).

Exploration Juill. 1955,
- Limite péngtration lymidre dy joue.

Galerie Povana. 54

_est

PIAN e SiTUATIoN = -\ -
———— -y -
WIS
RULTA

Vers Perpignan 18kn 2

Fi16. 2. — Coupe verticale du Karst de Font-Estramer.



‘xnea sap anbrunyo uorjisodwon — g o1y

£'8 nE5g STC pmdo tmd Ay 19 p0 6/ mmpd " grodp, p kerbyd  grogoy Ay i hby) wirdfy 9
94| 119 |ss0r| vy w7 3| so T06s T Doy VMEST d.i wr s yve Nxdu...w..m
sd| 607 |ds8 VIMPYST V|9 SV bE . s T ﬂﬂﬁ\qwﬁ e "hospogs PUT Y
S4 | 00F i | vV mvyST L7€| Seh vy 04 JTYIPTYE PIGIC TIPS JMO) TeWIMO)TE
SI'8 | 64 |ORCEIPYVIIVDG JUOT YS9 A0 b/ T TFETIW WY ) H Uzy 0uA FuPLAC) C FvedLRg Juod R

4'g | &% |Ooogs TRRMWLINIPI | “ue;y 2@ &00 ‘a|vaeq) el ..:_-_-..u.agaa WP MY vy
K | #ed (1768 ‘xney XnTE O sJUueiwdAR 90 TIRAI® XOF 5941/ W0 sUeIJPAIREI0
" it \etp -
- ot - o oo o
H.____..ﬂ___u___ 1 e R R | .Ia
[N
3 2omne
Ji » 1111 nnuI 8™
_ 2 -.w Sowmie L
2 *0s bw
o™
_ﬂ ) B
“eN buw

-
. 3
S o
.
& =
b
o e
e L
5y ™
-
) o bw
Q
& sa3uaen ) w
o £.72 o e LT FlrL I et R e B B AL | TRl  Fb R R e b i
Yiisazsss s 3 2 Ss2rsa s 8 3 Samast d 4 d P I 0 A T w2 unauy
SemER ¥ A & » Rede - -



— 251 —

RICHESSE RELATIVE EN PRINCIPAUX IONS : % millivaleaces.

(Diagumm;s de Maucha.
N1

MEDITERRANEE .

Salinité Lotale:
S =231 Y.

Nl
_‘u'—__:ﬁ' 14.

T

0BSERVATION :

Pour les calculs des 9% de Ca**, Mg*™ S0z” el s‘ilya

lieu, CO3~ (carbonates), il est tenu compte de la valence
de ces éléments.

FiG. 3 bis. — Composition chimique des eaux.
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la résurgence avec ses divers exutoires est actuellement propriété privée.
La vasque, située au pied de la falaise, a environ 25 métres de diamétre
et 'eau y est généralement d’une belle couleur bleue. La source garde,
en toutes saisons, un débit assez fort et ce dernier est, de loin, le plus
important parmi les différentes résurgences étudiées ici. LAURENT (1932,
p. 275) donne deux photos de la vasque; les lieux n’ont pas changé
d’aspect depuis cette époque. Le nom catalan de cette source est « Font
Estramar » et la figure 2 donne une coupe verticale de la vasque,
profonde de prés de 9 m. ainsi que des formations karstiques qui I’ali-
mentent en eau par un boyau vertical (indiqué par une fléche; cf.
historique).

10. Font-Dame. Cette résurgence, qui prend naissance au milieu
d’'un grand marais bordant a I’Est la route de Font-Estramer a Salses,
tout prés d’un ancien moulin dont subsistent encore quelques ruines
proches de la route, est en réalité formée de plusieurs sources, voisines
les unes des autres, mais de salinités différentes. Les eaux sont évacuées
par le ruisseau de Font-Dame, long d’environ un kilométre et qui gagne
I’étang de Salses a travers le vaste marais que nous avons déja signalé
a4 Font-Estramer : la Sagne d'Opoul. Comme & Font-Estramer, les sources
donnent de I’eau en toutes saisons, mais I’ensemble de leurs débits est
moins important que celui de cette derniére résurgence.

B. ETUDE CHIMICO-PHYSIQUE DES EAUX (Tabl. 1 4 3 et fig. 3 45 et
3 bis a 4 bis)

a) Composition chimique des eaux : salinité totale, composition et
rapports ioniques, sels productifs, pH.

Les tableaux 1 et 2 relatifs 4 la composition chimique des eaux
donnent les résultats de nos analyses; nous avons voulu comparer
entre elles, dans les figures 3 4 5, 3 bis et 4 bis, les eaux de diverses
provenances. Dans les chiffres groupés dans le tableau 1 (résultats
anciens et analyses, 1965), nous sommes partis de I'une des embou-
chures de I’étang de Salses pour remonter vers les zones plus
dessalées de I'étang et, aprés avoir étudié plus en détail le cas de
Font-Estramer, aux eaux toujours oligohalines, nous avons terminé
notre tableau, par I'analyse de deux cours d’eau de l’arriére pays
(Massif des Corbiéres).

Dans le tableau 2, relatif aux nouvelles analyses faites en 1966,
nous avons étendu nos investigations a d’autres résurgences et
nous en fournissons les résultats pour I’ensemble de la région
Salses - Port La Nouvelle. Dans I'étude qui va suivre, nous allons
étudier, en premier lieu, le cas de Font-Estramer, puis, éventuelle-

ment, donner quelques brefs renseignements sur les autres sources.



TABLEAU I
Composition chimique des eaux.

Analyses anciennes et année 1965 — Région de Salses — Fitou.
Cations Anions
Prove i c B i
ovenance Courbe K Ca Mg Na a 50, HCO, S Rés. pH. Observations
19 oct. 1965. Fortes
Port Barcarés 180 390 800 3.850 8.620 | 1.152 725 | 15.858 56 | 82 luies. Eau du port
ortement dessalée
Pont Barcarés 9 19 oct. 1965. Crue. Courant
Aot o Forty 11/2 160 288 729 3.600 7.310 | 1.112 67,5 | 13.240 49 | 8,15 Bl Toct: Pan dessalic.
500 m en face sortie Font-
Etang Salses 690 12.700 70 | 7,95 | Estramer. Avril 1965
(Pas de crue)
L 19 oct. 1965. 500 m en face
Etang Salses 11/5 8,1 92 107 192 500 78,2 98,3 1.083 611 | 7.6 sortie F.E. Voir PL. |
Eau dessalée (crue)
30 janv. 1944, Analgsc
Font-Estramer Iv/2 25 1585 | 156,6 | 1.230 2.300 280 125 4.800 150 | 74 DESTOMBES (1949).
Période d’¢tiage hivernal.
Font-Estramer 35 195 | 1604 | 1350 | 2187 | 2013 [ 186 | 4324 /R % e SN e Ferte
Analyse trouvée dans les:
Font-Estramer 24 137 118 897 1.384 124 1159 2.79¢ 215 | 745 l.rchi{es. Débit habituel.
Font-Estramer 111/3 23 145 164 680 1127 221 1128 2482 300 | 7.5 Mars 1965. Débit habituel
Y Analyse ANGLADA (T887)
Font-Estramer 72,6 | 144 701 1.404 234 36 2985 reproduite par LAURENT
] 7 14 oct. 1965. 1°™ crue.
Font-Estramer 83 100 95 175 450 1024 988 1.038 651 | 7,7 Eau peu minéralisée.
. /4 19 oct. 1965. 2™ crue.
Font-Estramer 1V/4 6,1 94 87,5 127 380 63,2 96,3 857 809 | 7.5 Fau trés peu minéralisée
N 19 oct. 1965. Forte crue.
Font-Dame 1v/3 15,3 118 141 340 860 2209 94,5 1.792 341 77 Résurgence saumitre.
= 19 oct. 1965. Forte crue.
Fitou (Gare) 1v/5 1 66 | a9 155 [ 90 | 283 | s3s | 337 |2343 [7p | puder (005 Perts erue
Z 19 oct. 1965. Fortes
i S el /6 085 | 80 | a9 65 70| 200 | 973 | 35 [2584 | 81 | pluies. Riv. i Poues
2 bty *Opoul (Corbiéres).
Verdouble (Riv. Nov. 1965. Fortes pluies.
prés Tautavel) 47 217 | 3.350 | 78 Massif des Corbiértl:s

Observation : Pour les courbes représentatives

n° de la courbe. Les chiffres indiquant des

de ces eaux, le chiffre en romain indique la planche, le chiffre arabe le

oids sont tous exprimés en milligrammes par litre. La majeure partie des
analyses (en particulier prélévements d’octobre 1965) ont été faites au Laboratoire de Biologie Générale - Ecologie a
Marseille, Faculté des Sciences, par I'un de nous avec la collaboration de M"¢ ILLy.

— k96 —
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TABLEAU 2

Analyses 1966 (1) — Région prospectée plus grande que celle du tableau 1:
Région de Salses — La Nouvelle.

— Prélévements du 2 février 1966.

Courbe] K [Ca |[Mg | Na | Cl |SO,|HCO,| pH |Rés. |Salin.
Font-Estramer V/2 143|155 |142 |1.0502.002]399 | 152 | 7,55| 178]4.179
g;“ts'ol?r:;)ﬂ'““e v/s [13[107| 55| 255| s589|214| 130 |7,65| s526|1.411
Fitou v/ie | 2|1 76| 12| 34| 60| 96| 81 |8,00{1.760| 405
La Nouvelle V/4 |24(131| 88| 640(1.246/266 | 172 | 7,55| 269|2.625
Lapalme V/3 |26(147 | 85| 670(1.331|265 | 158 | 7,7 25012.880
Rec Mandil (propriété Mon Plaisir, prés La Nouvelle) 7,7 | 227]3.330
Rec d’As Bans (ou La Grille, prés de La Nouvelle)
39 mg/K et 1.230 mg/Na 7.6 | 255(2.971
Pacheira (prés du village de Lapalme) 78 | 264|2.862

— Prélévements du 9 aoiit 1966.

Courbe| K |Ca |Mg| Na | Cl |[SO,[HCO, pH | Rés. | Salin.

Pacheira 38 |141(107|880 |1.697|262 | 148 |7,45| 193 | 3.780
Fitou 5,2|105( 19| 70 1121140 | 116 |7,35]1.104 666

Source eau po-
e F B V/7 | 1,6] 62| 11] 14,5] 42| 68| 95 |7,55|1.835 348

Etang de Salses (& 500 m face sortie F.E.) 82 26 | 32.700
Bord étang Salses (Entrée bras étang) 8 41,4 20540
F.E. Extrémité canal (limite avec bras étang) 755| 182 | 4160
Font-Estramer (vasque) 75 | 196 | 3870
Font-Dame (I’'une des sources) 76 | 469 1.616
El De La Ponso 7,65| 193 | 3926
Lapalme 76 145 | 5234
Rec Mandil (eau stagnante, forte évaporation) 74 | 107 | 7476

La Nouvelle 7.6 165 | 4.580
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— Prélévements du 24 novembre 1966.

pH Rés. Salin.

Etang de Salses (i 500 m au large, face F.E.) 79 58,3 | 14.590
Etang de Salses (Bord de I’étang, sortie Font-Estramer) | 7.7 67,6 | 12.580
Font-Estramer (Fontaine, au pied du rocher) 7,65 234 3.240
Font-Estramer (Canal évacuation, station 4) 76 145 5.230
Font-Dame (en réalité plusieurs sources) 7,55 552 1.370
Trois prélévements différents, T3 572 1.326
mais dans des sources trés voisines 7.7 400 1.896
Fitou 78 1.821 393
La Nouvelle 7,55 262 2.895
Lapalme 75 226 3.356
Pacheira 78 234 3.240
FEl De La Ponso ey 234 3.240
Rec d’As Bans (eau stagnante) 78 204 3.718
Rec Mandil 7.8 280 2.710

Observations :

1) Plusieurs de ces analyses ont été faites au Laboratoire d’hydrobiologie
de St-Mandé (Paris). Que MU¢ NisBeT soit remerciée, ici, pour son aima-
ble contribution a ce travail.

2) Remarquons combien les courbes V/3 et V/4 sont voisines entre elles.

3) Par ailleurs la courbe V/2 est trés voisine de son homologue IV/2 (tou-
tes deux F. Estramer).

4) La source d’eau potable de Font-Estramer provient d’un forage fait a
— 30 m (4 coté de la maison).

1. Salinité totale.

L’eau de Font-Estramer est une eau pratiquement toujours
oligohaline et les limites extrémes de la salinité totale constatées
jusqu’ici donnent un maximum de 4 800 mg/l (Etiage hivernal,
janv. 1944. Analyses DESTOMBES) et, en période de pluies excep-
tionnelles (octobre 1965), un minimum de 857 mg/1 seulement (voir
fig. 4, courbes 2 et 4). En période de débit moyen, la salinité totale
varie de 2 000 & 2 500 mg/l. En dehors des périodes de trés fortes
crues, I'on peut dire que les eaux ont une composition qui varie
dans des proportions assez faibles ainsi qu’en témoignent diverses
mesures de chlorinité faites par I'un de nous, il y a quelques

g — 2 novembre 1956 : 2,05 gr/l
— 10 mars 1957 : 2 gr/l
— 25 septembre 1957 : 2,1 gr/l1
-— 16 mai 1958 : 2,1 gr/1
— 9 aofit 1958 : 1,4 gr/l

— 9 décembre 1958 : 1,8 gr/lL
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RICHESSE RELATIVE EN PRINCIPAUX IONS : %% millivaleacss.

(Diagrammaes de Maucha.)
N1

AT 3 g P 758
MEDITERRANEE .

ANIONS .

Salinité totale:
o S=38 Z.
90,7

- N*¢ F Estramer.,
I S senloaigiy

'uw!@""
i -g""' 1

Lok

OBSERVATION :

Pour les calculs des % de Ca*, Mg*™*, SO0z et s‘ilya

liew, CO3™ (carbonates), il est tenu comple de la valence
de ces éléments.

Fic. 4 bis. — Composition chimique des eaux.
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Les diverses courbes qui schématisent les eaux a diverses épo-
ques sont, en gros, comprises entre les deux courbes extrémes 2 et 4
de la figure 4 (Zone en pointillés). Comme nous le verrons, le
débit et la salinité totale de I’eau sont en liaison étroite avec les
chutes d’eau dans l’arriére-pays du Massif des Corbiéres et nous
avons pu constater des variations relativement élevées et rapides
d’'un jour a Pautre suivant le temps. En année normale, la salinité
passe par deux maxima correspondant respectivement & 1’étiage
estival : généralement septembre, et 4 I'étiage hivernal : souvent
février (voir tableau 4).

Parmi les autres résurgences aux eaux oligohalines, mais encore

relativement salées, signalons :

— Font-Dame : 1326 a 1896 mg/l, gardant son gradient de
salinité méme en période de pluies exceptionnelles (oct. 1655,
tableaux 1 et 2).

— L’ensemble des diverses résurgences de la région La Nou-
velle - Lapalme (tabl. 2) aux salinités trés voisines les unes
des autres et allant de 2 625 a 5 234 mg/1 (février, aolt et
novembre 1966). La salinité de Rec Mandil, de 7 476 mg/1
(aofit 1966) est anormale et elle est due & la concentration
par évaporation de I'’eau stagnante.

Enfin, la résurgence de Fitou (gare) doit étre mise & part, car
elle ne comporte que de 'eau douce ou a salinité trés faible et peu
variable avec les conditions atmosphériques : de 337 (période de
pluies exceptionnelles) 4 666 mg/l. La teneur totale en sels miné-
raux de Fitou est d’ailleurs trés voisine de celle des divers cours
d’eau du Massif des Corbiéres dont deux riviéres : le Roboul (prés
d’Opoul) et le Verdouble (prés de Tautavel), tous deux affluents de
I’Agly, ont des teneurs totales en sels minéraux généralement com-
prises entre 200 et 400 mg/l, suivant les saisons.

2. Composition des eaux et rapports ioniques.

La composition chimique des eaux de Font-Estramer varie avec
le débit (fig. 4 bis, graphiques 2 et 4). Nous tenterons d’en expliquer
les causes en recherchant I'origine de ces eaux. Si I'on compare ces
eaux a 'eau de mer (compte tenu bien entendu, des teneurs abso-
lues et des proportions relatives des divers ions et en dehors du
probléme de leur relative richesse en minéraux pour des eaux
continentales), on peut dire q:’elles sont caractérisées par une
haute teneur en calcium (due aux terrains de calcaires fissurés du
massif des Corbiéres dont elles sont issues comme nous le verrons)
et en magnésium.
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Le tableau 3 fait plus particuliérement ressortir ces richesses
relatives par le calcul des coefficients utilisés habituellement :

Ca
et 100 ——. Par sa richesse en Mg, cette eau

Ca
100 ——, 100
Cl Cl Mg

est purgative.

TABLEAU 3
Proportions relatives des ions Ca, Mg, Cl, SO,

Echantillons Cl % 100-(—:?- 100 _l\ig_ 100 & 100 E Observations
Cl Cl Cl Mg

Eaude mer . |215 | 200] 697 | 1381 | 30 |Méditemranée

Courbe I
5 Courbe III-2

Pont Barcarés 7,311 393]| 997 | 15,21 | 39,50 19 oct. 1965. Crue
Courbe IV-2

Font-Estramer 2,301 6,89] 6,80 | 12,17 | 101,92 30 janv. 1944
Courbe III-3

Font-Estramer 1,12| 12,86 | 14,55 | 19,60 | 88,41 10 mars 1965
Courbes 1114 et

Font-Estramer 0,38 24,73 123,02 | 16,63 |107,42 V-4

19 oct. 1965. Crue

Courbe III-5
Etang Salses 0,50| 18,40 [21,40 | 15,64 | 85,98 19 oct. 1965. Crue
(500 m sortie F.E.)

Riv. prés Opoul | 0,07 114,28 |70 41,57 (163,26 fg“;i’f_ ]12665
Font-Dame 086 13,72 (16,30 | 25,68 | 83,68 ?g“;}(:f_ 11\;-35
Fitou (Gare) | 0,09| 73,33 |54,44 | 31,44 [134,69 f;’“i’f_ 112655
Lapalme 1,33| 11,04 | 6,38 | 19,90 172,94 g"f‘;fel;;
Pacheira 1.69] 830] 6,30 | 15,43 131,779 aoat 1966
,S;E::E:ee;urs 0,04 147,61 |26,19 |161,90 |563,63 g":ﬁf 1‘326

Observation : Nous avons reproduit, dans ce tableau 3, les proportions des ions
des eaux re]i:résentées par les graphiques des planches III et IV, ainsi que
par les graphiques 3 et 7 de la planche V. Les chiffres obtenus pour La Nou-
velle sont excessivement voisins de ceux de Lapalme et n’ont donc pas été
reproduits ici.
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Nous ne serons pas étonnés du peu de variations de I'ion HCOj,,
plus ou moins indépendant des autres ions, en nous rappelant I’effet
tampon du CO, sur les bicarbonates. Nous n’avons reproduit, sur
les figures 3, 4 et 5 que quelques-unes des analyses faites & partir
des eaux de Font-Estramer; celles qui n'ont pas été représentées
ont des courbes trés voisines. Il est intéressant de signaler que I’ana-
lyse de J. ANGLADA, reproduite par LAURENT (1932) et précisant les
poids des sels principaux : CINa, Cl.Mg, SO,Na,, SO;Mg, SO,Ca et
COy3Ca, donne par simple calcul des poids des divers ions corres-
pondants, une courbe trés voisine de la courbe 3 de la figure 3 (ana-
lyse d’un prélévement fait en 1883).

Les compositions des autres eaux oligohalines n’appellent pas,
par rapport 4 Font-Estramer, de remarques particuliéres.

Enfin, notons I’analogie (certainement non hasardeuse) des
compositions chimiques de la résurgence de Fitou et des eaux des
rivieres du Massif des Corbiéres, telle que la riviére Roboul, par
exemple (prés d’Opoul). Ici encore nous avons pu constater la
grande richesse de ces eaux en Ca et Mg ainsi que leur relative
pauvreté en K (fig. 3, courbe 6 et fig. 4, courbe 5).

3. Sels productifs : nitrates et phosphates.

Pour ’ensemble des résurgences dont les eaux sont oligohalines,
I'on peut dire que si les analyses ont généralement marqué ’absence
des nitrites (présence exceptionnelle a I’état de traces), elles ont
décelé la présence, en faibles quantités, de nitrates et de phosphates
(0,5 &4 2 mg/1 NO; et 0,01 a 0,03 mg/l1 PO,).

4. pH.

Dans I’ensemble, toutes les résurgences signalées ont des eaux
4 pH nettement basique, avec des chiffres oscillant entre 7,4 et 8,1.

b) Hypothéses sur lorigine des eaux (voir fig. 1).

De longue date les habitants de Salses ont remarqué la coinci-
dence entre les fortes pluies tombées sur I'arriére-pays formé par
le massif des Corbiéres : Opoul, Tautavel, Vingrau, Feuilla ... et
I'augmentation de débit de la fontaine de Font-Estramer. Plusieurs
d’entre eux ont pensé a une alimentation directe de la Fontaine par
les eaux tombées dans la cuvette fermée d’Opoul (qui est.un véri-
table « polje »). C’est sans doute pour cette raison que le marais
alimenté par les canaux de Font-Estramer a été appelé « Sagne
d’Opoul ». Déja en 1819, JALABERT établissait une relation directe
entre les fortes pluies dans la plaine d’Opoul et les eaux de Font-
Estramer devenant rouges en périodes de crues (comme les terrains
de la cuvette). Mais les pluies seules ne peuvent expliquer les trés
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rapides augmentations de débit de la source et les quantités d’eau
susceptibles de venir de la cuvette d’Opoul, par exemple, ne peu-
vent justifier ces variations. Il faut donc recourir a I'idée de la
possibilité d’alimentation plus ou moins directe de la résurgence
par une partie, aii moins, des pertes que I'on connait pour les
rivieres de la région des Corbiéres : Agly, Verdouble et autres
ruisseaux dont les eaux souterraines s’ajouteraient aux multiples
petits filets d’eau qui, & travers les calcaires urgo-aptiens et certaines
formations du trias gypsifére et « salifére» (LAURENT, 1932) se
regroupent dans les canaux aboutissant, entre autres, 4 la Fontaine
de Font-Estramer (voir ci-dessus I'historique).

Deux hypothéses sur la formation des eaux saumétres de Font-
Estramer peuvent étre envisagées.

1) A la page 122 de son étude <« Les sondages de Fitou »,
DEsToMBES (1949) précise : « La présence de sel gemme potassique
au voisinage de Fitou y est prouvée par les sources salées. L’ana-
lyse chimique a, d’autre part, révélé une teneur importante en
KCl dans un échantillon de marnes dolomitiques et on sait que
I’épsomite existe dans la carriére souterraine en filonnets secon-
daires. Nous pouvons donc affirmer que le sel gemme potassique
s’est déposé dans la région, mais que les plissements pyrénéens,
suivis d’érosions et de dissolutions jusqu’a un niveau qui peut étre
inférieur au niveau de la mer, I'ont fait disparaitre 4 la verticale
des sondages; le gypse provenant de l'altération de l'anhydrite est
encore fréquent a la profondeur de 250 m, soit 4 110 m sous le
niveau de la mer ».

Dans les formations triasiques qui existent & 3 km au Nord
de Font-Estramer, nous avons des calcaires dolomitiques, de la
dolomie et, en particulier, un Keuper salifére avec marnes irisées,
gypse et sel gemme. Il existe, par endroits, dans ces terrains, une
curieuse présence simultanée d’anhydrite (SO, Ca) et de dolomie :
CaMg (COy),, dont la formation a pu s’effectuer dans les lagunes
d’évaporation déja riches en sulfate de Mg et recevant des saumures
de bicarbonates. Par la présence de ces divers sels, il est relative-
ment facile d’expliquer la salinité de I'eau de Font-Estramer, en
admettant que cette fontaine soit alimentée, partiellement au moins,
par des eaux ayant traversé ces couches. La carte géologique
donnée par DESTOMBES, ainsi que la carte géologique de la région
(feuille de Perpignan N° 255 au 1/80 000), indiquent une domi-
nante de terrains urgo-aptiens et relativement trés peu de forma-
tions triasiques qui affleurent, mais celles-ci peuvent étre plus
importantes en profondeur au milieu de terrains qui ont subi
plusieurs remaniements au cours de 'histoire. Les eaux de la Fon-
taine peuvent aussi partiellement provenir d’autres zones triasiques
saliféres des Corbiéres.
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Pour contrdéler I'origine d'une partie, tout au moins, des eaux
de Font-Estramer, le Directeur géologique du Service du Génie
rural, M. LAKSHMANAN (1964), a procédé & des expériences fort inté-
ressantes, & la fois sur maquette et sur le terrain. Elles avaient
pour but, précisément, de tenter de déceler le sens de I'écoulement
de la circulation karstique. Il fut donc réalisé, au préalable, une
magquette dans laquelle le plateau calcaire était représenté par une
surcharge d’alluvions sur substratum alluvionnaire et la circula-
tion karstique présumée, par un bambou fendu rempli de sel et
dans lequel était injecté périodiquement de I'eau. La méthode
employée fut celle de la « mise a4 la masse » classique en prospec-

TABLEAU 4

Débits de la fontaine Font-Estramer pour les années 1963-1965
(Débits approximatifs exprimés en m3/sec.)

I. Moyennes mensuelles et annuelles.

Moyen.

Année | Janv. | Fév. |Mars | Avril | Mai | Juin |Juil. [Aoit|Sept.| Oct. | Nov. | Déc. s

1963 | 3,7215,4011,98|2,42|2,07|2,15( 2,09 |1,52|5,67 |1,72| 1,36 | 1,94 | 2,646
1964 | 1,14 {1,88|2,18| 2,90 | 3,76 2,97 2,06 |1,76 | 1,56 | 1,11 | 6,20 | 5,12 | 2,720
1965 | 2,84 (2,27 |3,06|2,35 1,94 1,76| 1,68 | 1,19 | 1,04 | 24,3 | 5,36 | 2,69 | 4,204

Observations : Les chiffres indiqués en italique représentent les moyennes men-
suelles maximum et minimum ou les moyennes générales de l’année.

II. Débits journaliers extrémes enregistrés au cours des années 1963-1965.

Année | Janv. | Fév. | Mars | Avril | Mai | Juin |Juil. [Aoat|Sept.| Oct. | Nov.|Déc.| Jour
1,24 11 sept.
1963 27,5 14 sept.
0915 14 fév.
1964 29 7 nov.
081 24 sept.
4965 43,1 26 oct.

Observations : Les débits maxima (en italique) sont généralement dus a des trés
fortes pluies d’orage en fin d’été.

III. Crues exceptionnelles d’octobre 1965.

Les débits constatés ont porté sur les chiffres suivants :
— 1,18 a 1,31 pour la période du 1¢r au 5 octobre;

— 4,53 et 11,3 pour les 6 et 7 octobre;

— 20,3 a 43,1 pour la période du 8 ou 31 octobre.

En novembre, les débits sont encore élevés pendant les deux premiers
jours du mois : 18,1 et 16,1, mais ils baissent ensuite trés réguliérement
jusqu’a la fin du mois : 12,3 le 3 nov., 7,8 le 6 nov., 4,4 le 12 nov., 3,4 le
18 nov. et chiffres compris entre 3,19 et 2,46 du 19 au 30 nov.



— 264 —

tions miniéres, avec utilisation d’une électrode de potentiel fixe et
d’'une deuxiéme électrode se déplacant sur la maquette (ou sur
le terrain dans la deuxiéme série d’expériences). Les cartes des
courbes équipotentielles étant établies, celles-ci montrérent une
analogie entre les résultats obtenus sur maquette et ceux obtenus
sur le terrain. Leur interprétation détermina, I’axe d’écoulement
repéré par une anomalie positive (pratiquement a I'aplomb du
bambou) comprise entre deux anomalies négatives et symétriques,
en gros, par rapport a4 cet axe (Fig. 1 : petites courbes A, B et B’
au Nord de Font-Estramer). La circulation souterraine, en direction
de Font-Estramer, a pu étre ainsi suivie sur une longueur de
1,6 km et ces essais montrent qu'une partie, au moins, des eaux
de la source provient de la région de Fitou.

H. ScHOELLER (1956) nous donne, par ailleurs, quelques ana-
lyses de sources salées d’origine triasique (p. 184 et 185, graphiques
p. 180) et il montre bien que les courbes des diverses sources sont
loin d’étre paralléles a celle de I’eau de mer; chaque source ayant
ses caractéristiques propres. Ces eaux ont toujours des rapports
K/Na bien inférieurs 4 celui de I'’eau de mer.

Or, si nous examinons sur les Figures 3 4 5 les diverses
courbes relatives 4 une partie des sources saumétres que nous
avons étudiées : Font-Estramer, Font-Dame, Lapalme, La Nouvelle
(les autres sources salées ayant des courbes trés voisines), nous
voyons au contraire que, dans leur ensemble, ces courbes sont a
peu prés paralléles 4 celle de 'eau de mer (courbe 1 sur toutes
les figures) compte tenu d’un enrichissement relatif en ions Ca et
Mg, lequel est dii, comme nous le verrons, 4 la nature des eaux
douces en provenance des Corbiéres (courbe 6 de la Fig. 3).

Nous pouvons donc nous rallier 4 une deuxiéme hypothése
que H. GoT (1965) a formulée dans une importante thése récente :
4 savoir, le mélange d’eau douce et d’eau de mer correspondant &
I’élaboration des eaux saumétres des diverses résurgences.

2) Les diverses eaux (infiltrations et pertes importantes), en
provenance du massif des Corbiéres, sont drainées vers la région
cotiere on elles se rassemblent dans des conduits karstiques. Cer-
tains de ces derniers, nettement au-dessous du niveau de la mer
(conduits d’époque préflandrienne en région méditerranéenne),
recoivent, soit de I'’eau de mer directement, soit, hypothése plus
vraisemblable, des eaux d’infiltration de I’étang de Salses, lui-méme
toujours salé et reposant sur des fonds perméables. Les canaux
jouant le role de « conduites forcées », le mélange eau douce et
eau salée est acheminé vers certaines résurgences, dont Font-
Estramer. Les explorations faites ces derniéres anndes dans les
boyaux karstiques alimentant cette derniére source (Fig. 2) ont
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permis aux hommes grenouilles de descendre 4 50 métres au-dessous
du niveau d’eau de la vasque.

Des analyses faites par H. Got (1965) pour des eaux recueillies
dans la platriére de Fitou, ainsi que dans un puits voisin situé
dans le Keuper, montrent combien ces derniéres sont différentes
des eaux de nos diverses résurgences. L’examen de nos graphiques,
permet de penser qu’il s’agit d’'un réel mélange entre eau douce
et eau de mer. Si nous ne tenons pas compte des deux ions Ca et
Mg, nous remarquons combien les branches des graphiques qui
relient directement les coordonnées relatives aux ions Na, Cl et
SO, sont généralement paralléles entre elles et il en est de méme
des branches fictives qui relieraient directement les chiffres de
I'ion K a I'ion Na (rapport K/Na a peu prés constant) ou aux ions
Cl et SO,.

Il est vraisemblable de penser que les diverses résurgences
saumaitres évoquées dans ce travail ont toutes pour origine des
eaux d’infiltration auxquelles s’ajoutent, suivant les cas, des pertes
importantes telles que celles de I’Agly, du Verdouble, ainsi que de
nombreuses petites pertes disséminées a travers les Corbiéres ol
elles sont bien connues sous le nom de « barranes ». Il est alors
aisé de comprendre les variations de la composition chimique des
eaux au cours de I’année (Font-Estramer, par exemple )en pensant
que celles-ci sont le mélange d’eaux de plusieurs provenances et
que suivant les débits respectifs des divers émissaires permanents
ou sporadiques (en périodes de crues), ces mélanges connaissent
forcément des rapports ioniques variant avec les saisons et les
phénoménes climatiques.

Avec I'apport important des ions Ca et Mg par les eaux douces,
nous ne serons pas étonnés de constater dans le tableau 3 et pour
les eaux saumatres, bien entendu, d’une part, les grandes variations
des chiffres relatifs & tous les rapports. comportant I'un de ces
ions (rapports s’écartant généralement d’autant plus de ceux de
I'eau de mer que les eaux sont peu salées) et, d’autre part, la
relative constance des rapports qui ne comprennent pas 'un de
ces deux ions. C’est ainsi que le rapport 100 Ca/Cl varie de 2,09
(mer) a 24,73 (F.E), le rapport 100 Mg/Cl de 6,97 (mer) a 23,02
(F.E), alors que le rapport 100 SO,/Cl reste compris entre 13,81
(mer) et 25,68 (Font-Dame, peu salée). Les chiffres relatifs aux
rapports 100 K/Na ou 100 K/Cl ou 100 K/SO, ne varient également
que peu et n'ont pas été indiqués afin de ne pas surcharger les
tableaux de chiffres.

Pour vérifier, par une autre méthode, I’hypothése de mélange
<« eau douce et eau de mer », nous avons établi les diagrammes de
MaucHA (7) telles qu’en témoignent les figures 3 bis et 4 bis.

(7) Die Binnengewdsser, 12, 1932, pp. 79-89.
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TABLEAU 5

Tableau comparatif des caractéristiques essentielles
des diverses zones choisies pour Font-Estramer

Zones Flore Faune
Abondance Potamogeton spp., | Abondance gammares, sphéromes,
Enteromorpha i., Vaucheria d.| Theodoxus fl. et insectes aqua-
aux bords de la vasque. tiques dans végétation immergée
1 | Abondance Helosciadium n. aux bords de la vasque.
sur fonds des canaux qui sor- | Qq. Pseudamnicola c., Physa a.
tent de la vasque. et Bithinia t. Potamopyrgus
rares.
Fonds des canaux avec tapis | Abondance gammares et sphéro-
presqu’exclusif d’Helosciadium | mes dans lacis formés par tiges
2 |n. (qui ne craint pas le cou- | et racines d’Helosciadium.
rant rapide). Abondance Theodoxus fl. sur
rochers.
Abondance Helosciadium n., | Faune particuliérement abondante
Ranunculus b., Potamogeton | dans les bras morts a végétation
spp., Enteromorpha i., Vau- | touffue. Abondance gammares,
3 cheria d., diminution Heloscia-| sphéromes, Potamopyrgus j.,
dium n. en allant vers zone 4. | Theodoxus fl. et insectes aqua-
tiques.
Qq. Physa a. et Pseudamnicola
e. Limnaea sp. rares.
Abondance Cyperus longus, Abondance gammares, Theodoxus
Potamogeton spp., Enteromor-| fl. et Pseudamnicola c.
pha i., Myriophyllum s. et Qq. Potamopyrgus j. et Physa a.
4 | Vaucheria d. Qq. Syngnatus abaster.
Disparition presque totale de | Apparition certaines espéces dont
Helosciadium n. et Ranuncu- | présence est due au voisinage
lus b. étang plus salé.

Observation :

Au point de vue ichthyologique, les zones 1. 3 et 4 sont les plus
oissonneuses avec des anguilles, diverses espéces de muges et Atherina

goyen‘ comme espéces dominantes. L’épinoche, Gastferosteus aculeatus, a été
capturée dans toutes les zones, mais est également peu abondante en zone 2
par suite de la force du courant.

Il est frappant de noter que plus une eau considérée est salée,
plus son diagramme est voisin de celui de '’eau de mer et plus
une eau est dessalée, plus son diagramme se rapproche de celui
obtenu pour la riviére Roboul (prés d’Opoul). Nous nous trouvons
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en présence d’'une véritable gamme qui se modifie réguliérement
en passant des eaux douces vers I'’eau de mer; la transformation
progressive des % des millivalences ne peut plus laisser de doute
sur la réalité du mélange eau douce eau de mer. Remarquons aussi
la grande similitude entre les eaux de la riviere Roboul et celles
de Fitou dont nous connaissons bien l'origine : léger enrichisse-
ment en Ca et Mg lors du passage de I'eau dans les terrains
fendillés.

c) Débit et conséquences des crues exceptionnelles d’octobre 1965.

Le débit de Font-Estramer est en relation avec plusieurs fac-
teurs : localisations des chutes d’eau, infiltration plus ou moins
rapide des eaux dans le calcaire fendillé suivant les zones, impor-
tance des pertes (Verdouble, par exemple) et proportion des quan-
tités d’ean qui sont réellement drainées par les canaux souterrains
a gros débits, complexité du systéme karstique qui agit différem-
ment suivant qu’il est plus ou moins saturé d’eau, etc. Certains
débits minima sont constatés en plein hiver (notamment en février),
car les chutes importantes de neige ne jouent aucun réle immédiat
sur le débit de la fontaine. Le tableau 4 résume les principaux
renseignements aimablement communiqués par le Service du Génie
rural de Perpignan pour les années 1963 a 1965.

En fin d’hiver ou aprés une période estivale séche exception-
nellement longue, le débit d’étiage de Font-Estramer peut descendre
au-dessous d’'un meétre cube par seconde, mais il est assez fréquent
de constater des débits de 2 4 3 m3. Lors des pluies exceptionnelles
d’octobre 1965, plusieurs débits étaient voisins de 30 m?/sec. et
la source a été en forte crue pendant plus de vingt jours. Les chutes
de pluies en octobre 1965 ont permis d’enregistrer les chiffres sui-
vants : zone cotiére : 560 mm, Opoul : 852 mm, Vingrau : 774 mm,
Rivesaltes : 848 mm et Fitou : 674 mm. La source a débité, pen-
dant cette période de crue, prés de quarante millions de m® d’eau,
soit prés d’un tiers environ du volume d’eau de 1’étang. C’est dire
I'importance que les divers cours d’eau et résurgences échelonnés
le long de I’étang de Leucate-Salses ont eu sur I’abaissement de
sa salinité. C’est pourquoi nous avons opéré, le 19 octobre, en
pleine époque de crues (1 crue), un prélévement au Grau St-Ange,
au pont du Barcarés, sous lequel les eaux de I’étang de Salses
passent depuis peu, pour se jeter a la mer en traversant le petit
port du Barcareés. Les travaux, encore en cours en 1965, ont en effet
ouvert un 2° passage de I'étang vers la mer et c’est ce qui nous
explique que la carte donnée par P. ARNAUD (1961) ne comporte
que l'exutoire de Leucate. Le 19 octobre, le courant était particu-
lierement violent sous le pont et les eaux situées en arriére de



TABLEAU 6

Tableau comparatif des caractéristiques essentielles de la flore
et de la faune des principales résurgences

Résur-
gences

Flore

Faune

F.
Estramer

Abondance Helosciadium n.,
Enteromorpha i., Ranunculus
b., Potamogeton spp. et Vau-
cheria d. Résurgence la plus
importante, voir tableau 5.

Abondance gammares, sphéro-
mes et insectes aquatiques.
Abondance Theodoxus fl.,
Potamopyrgus j. et Pseudamni-
cola c. suivant les zones, voir
tableau 5.

Pacheira

Tapis presque continu de
Chara fragilis sur fonds résur-
gence aménagée.

Abondance Helosciadium n.,
Enteromorpha i. et Potamo-
geton pectinatus.

Abondance gammares, Potamo-
pyrgus j. et Theodoxus fl.
(certains de couleur rouge
aussi observés 4 Lapalme).

Lapalme

Abondance Helosciadium

n., Enteromorpha i., Potamo-
geton pect., Ruppia maritima
et Nasturtium of. (cresson).

Abondance gammares, sphéro-
mes, Theodoxus fl. (certains
rouges), mais Potamopyrgus j.
moins fréquents.

Qq. Pseudamnicola c. Trés
nombreux insectes aquatiques

(nb. espéces)

La
Nouvelle

Abondance Helosciadium n.,
Enteromorpha i., Zanichellia
pal. et Nasturtiom of.
(cresson).

Abondance Potamopyrgus j.,
mais Theodoxus fl. relative-
ment rare et sporadique.

Qq. sphéromes. Présence d’une
caridine : Atyaephyra desm.
Abondance de Corixa g. et
Notonecta gl.

Fitou

Abondance Helosciadium n.

et Zanichellia pal. dans vasque
en ciment. Abondance mousse
Apparition Enteromorpha i. et
Lemna minor dans canal.

Abondance gammares, Pota-
mopyrgus j. et Theodoxus fl.
Qq. Pseudamnicola c. Présence
Limnaea sp. (eau douce).
Nombreux Gerris p. dans
canal.

Observation :

aussi

Au point de vue poissons sédentaires, I’on trouve dans toutes ces
résurgences Gasterosteus aculeatus et Gambusia affinis holbrooki. Notons
la présence relativement fréquente de tétards
(la rainette verte) et de la couleuvre vipérine Nafrix viperinus Latr. que

I’on peut facilement observer en train de chasser sous l'eau.

de Hyla arborea
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I’embouchure avaient perdu, en huit jours, une dizaine de grammes
de sel par litre (salinité totale constatée : 13,250 gr/1). Toute la
zone ouest de 1’étang (Salses & Fitou) était, de son coté, particu-
litrement dessalée sur une largeur d’environ 1km et & 500 m en
face de la sortie des canaux de Font-Estramer les eaux de I'étang
comportaient une salinité exceptionnellement basse d’un peu plus
de 1 gr/l1 contre 10 & 12 auparavant. Ces crues exceptionnelles nous
ont permis d’observer deux phénoménes importants : d’'une part
I’entrainement massif et spectaculaire a la mer des Méduses (en
particulier Rhizostoma pulmo Macri) ne supportant pas de dessa-
lure trop poussée dans des eaux de I’étang; d’autre part, la remontée,
en véritables « cordons », d’alevins de Muges. Il s’agissait de Mugil
cephalus L. (Cf. PERLMUTTER, BoGRAD et PRUGININ. F.A.O. Pisci-
culture en étang de poissons de mer ou d’estuaire de la famille des
Mugilidés en Israél. Rome, 1957, Doc. n° 4).

Pendant plusieurs heures consécutives de la journée du 19 oc-
tobre 1965, ces alevins se sont littéralement « rués », en remontant
le courant, le long des deux berges en ciment du passage existant
sous le pont du Barcarés et en moins d’une dizaine de secondes,
il était facile d’en capturer, a I’épuisette, plus d'un kilogramme.
On peut s’imaginer le nombre extraordinaire de jeunes Muges ayant
pénétré pendant cette journée dans I'étang (4 000 alevins de 2,6 cm
au kg). Il est rare de pouvoir observer de tels cordons de jeunes
Muges attirés par la dessalure progressive des eaux et cherchant
a remonter les forts courants.

d) Température.

La température habituelle de Font-Estramer est 4 peu prés
constante et voisine de 17° tout au long de l’année, sauf en cas
de fortes crues ol la température descend chaque fois de quelques
dixiémes de degrés. Lors des trés fortes crues d’octobre 1965, la
température est descendue exceptionnellement a 15,5° dans 'apreés-
midi du 19 octobre. Nous verrons toute I'importance que joue, en
hiver, la température des eaux de Font-Estramer sur la remontée
des poissons en provenance de I’étang dont les eaux sont alors
beaucoup plus froides. Les températures des eaux des autres résur-
gences ont des valeurs trés voisines de celle de Font-Estramer et
plusieurs relevés ont donné des chiffres toujours compris entre 15,5
et 17,5°.

L. LaurenT (1932) donne pour Font-Estramer une température
moyenne de 21°, mais ce chiffre semble trop élevé et provient sans
doute de mesures erronées, d’autant plus qu’il s’agit de tempéra-
tures prises par « divers observateurs ».
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CHAPITRE II

FLORE ET FAUNE - POPULATIONS ICHTHYOLOGIQUES

Nous ne donnerons ici, qu'un rapide apercu de la flore et de
la faune des résurgences étudiées.

A. FLORE

La flore de Font-Estramer comporte essentiellement deux types
de végétation : I'une semi-aquatique située sur les bords de la résur-
gence, en eau peu profonde ou dans les zones marécageuses que
traversent les canaux évacuant les eaux vers I’étang de Salses,
l'autre totalement submergée.

1) La flore semi-aquatique comporte, entre autres, les espéces
suivantes :

— Thypha angustifolia L. (Typhacée);

— Phragmites communis (Trin. Graminée) et Phragmites

gigantea Gay (= Arundo maxima Forsk);

— Scirpus triqueter L. et S. holoschoenus L. (Cyperacées);

— Cyperus distachyos All. (Cypéracée) et C. longus L.;

— Carex distans L. (Cyperacée);

— Juncus obtusiflorus Ehrh., J. acutus L. et J. maritimus

Lam. (Joncacées);

— Helosciadium nodiflorum Koch (Ombellifére);

— Ranunculus baudotii Godron (Renonculacée).

Il est intéressant de signaler ici, la présence de Phragmites
gigantea et de Ranunculus baudotii qui sont deux formes quelque-
fois rencontrées en eaux saumitres et qui y occupent, en partie,
la place que détiennent Phragmites communis et Ranunculus aqua-
tilis L. dans les terrains humides et les eaux douces.

Helosciadium nodiflorum mérite, parmi les plantes semi-sub-
mergées, une mention particuliére, en raison de son abondance.
Elle tapisse littéralement la majeure partie des canaux aux eaux
bien oxygénées et ses tiges rampantes portent, ¢a et 13, de véri-
tables chevelures de racines longues et blanchitres. Nous avons
classé cette espéce dans le groupe <« semi-aquatique » en raison de
I'importance de la partie de la plante souvent en dehors de 1’eau,
en particulier a4 I'époque de la floraison.
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Cyperus longus, trés abondant dans le canal d’évacuation de
Font-Estramer vers I'étang (station 4, en particulier), présente
deux formes : I'une nettement semi-aquatique ou méme terrestre
(toujours aux endroits trés humides) et qui présente sa tige trian-
gulaire et ses inflorescences caractéristiques, l'autre totalement
submergée, aux longues feuilles ondulant au milieu du courant et
sur laquelle nous n’avons repéré que trés exceptionnellement des
tiges et jamais d'inflorescences.

Sur les berges signalons encore, dans les zones plus séches :

— Plantago crassifolia Forsk (Plantaginacée);

— Erodium chium Willd. (Géraniacée, forme d’Erodium mala-

coides Willd.);

— Frankenia pulverulenta L. (Frankéniacée);

— Tamarix africana Poir. (Tamaricacée).

Dans les vastes marais bordant I'étang, citons, entre autres,
les espéces dominantes :

— Juncus maritimus Lam.;

— Thypha angustifolia L.;

— Phragmites communis (Trin.).

2) Parmi les plantes submergées signalons :

— Potamogeton pectinatus L., crispus L. et natans L. (Potamo-
getonacées) ;

— Myriophyllum spicatum L. (Halorrhagidacée, forme de M.
verticillatum L.);

— Ceratophyllum submersum L. (Ceratophyllacée).

3) Enfin, parmi les algues, citons entre autres :

— Vaucheria dichotoma L. (Chlorophycée géante formant
d’importants tapis verts foncés);

— Enteromorpha intestinalis Link (Chlorophycée irés abon-
dante);

— Cladophora sp. (Chlorophycée);

— Biddulphia levis Ehrm. (Diatomée) qui constitue, sur les
rochers ou en bordure des canaux, de véritables tapis bruns
en <« peau d’ours »;

— Zygnema sp., algue aux longs filaments, abondante sous le
pont de la route nationale et fixée a d’autres algues.

L’on sait que Enteromorpha intestinalis présente des aspects
trés divers, suivant la salinité du milieu et suivant la nature des
biotopes ou elle vit. A Font-Estramer elle présente apparemment
deux formes : I'une, en eau courante, généralement fixée sur les
rochers ou sur les fonds, et I'autre flottante, de forme plus ou
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moins bulbeuse, essentiellement localisée dans les zones calmes et
dans les petits bassins situés a I'Ouest de la maison Conte (Fig. 1)
et dans lesquels des algues flottantes sont retenues par les grilles.
Nous ne pensons pas que nous ayons a faire a4 une forme naturelle
réellement flottante, mais a4 des algues arrachées par le courant ou
par des prédateurs et qui continuent 4 fort bien végéter une fois
séparées de leur support.

Dans une étude relative & la flore algale de Font-Estramer, A.
ALEEM (1953) nous donne une liste de 22 espéces de Diatomées
(dont une nouvelle : Achnantes petiti Aleem) qui font partie d'une
communauté de Diatomées épiphytes sur tiges et racines de Phrag-
mites.

Les répartitions des principaux composants de la flore suivant
les diverses stations choisies pour Font-Estramer, d’une part, et
pour diverses résurgences, d’autre part, sont résumées dans les
tableaux 5 et 6. Notons, en particulier, 4 la résurgence de Pacheira,
I’abondance toute particuliére de Chara fragilis Desv., Charaphycée
dulcicole, probablement a la limite supérieure de sa tolérance vis-
a-vis de la salinité.

Enfin, en raison de la nature de ses eaux, Fitou comporte une
flore dulcicole et la Lemna minor L. (Lemnacée) y est abondante
dans la zone totalement douce du canal qui évacue les eaux de la
résurgence vers I'étang de Leucate. C’est également dans cette zone
douce (début du canal), que l'on rencontre en abondance Entero-
morpha intestinalis que nous n’avons cependant pas pu inventorier
dans le bassin cimenté d’ou1 s’écoule la source. C. BLipING (1963 :
A critical survey of european taxa in Ulvales. Opera botanica,
8 (3) : 160 p.) donne a la page 141 de son ouvrage des localisations
d’Enteromorpha intestinalis en eau douce : « fresh-water speci-
mens » de Yougoslavie et d’Italie, mais il semble bien que I’existence
de cette espéce soit toujours liée, chez nous du moins, a4 I'influence
au moins passagére d’'un milien sauméitre et dans le cas de Fitou
le canal ol se trouve cette espéce est de temps en temps soumis
a l'influence des eaux salées de I’étang par remontée des eaux en
période de grand vent d’Est (vent marin). Avec I’Enteromorpha
coexiste aussi Ulva lactuca. Enfin, c’est a Fitou que nous avons
rencontré en abondance une mousse d’eau douce : Leptlodictyum
riparium (Hedw.) Warnst. Nous I’avons retrouvée du reste en assez
grande quantité dans les eaux peu salées de Font-Dame.
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B. FAUNE (principaux Invertébrés) (8).

1) Mollusques.

Parmi les Mollusques, tous de petite taille, citons :
— Pseudamnicola compacta (Pal.);

— Bythinia tentaculata L.;

— Ancylus lacustris (L.);

— Physa acuta (Drap.).

Potamopyrgus jenkinsi (E.A. Smith). — L'un de nous a signalé
pour la premiére fois, en 1950, la présence de cette espéce dans le
Midi de la France (étang de Canet). Cette espéce comporte deux
formes, I'une a coquille lisse, 'autre & coquille carénée. On estime
généralement que les formes lisses se trouvent en eau douce et
les formes carénées en eau saumétre.

En 1961, G. PeTiT et P. VEUILLEZ, indiquent 23 stations des Pyrénées-
Orientales et de I’Aude, en indiquant, pour chacune, le caractére de
P’eau (chlorinité, eau douce) et le pourcentage des individus carénés et
lisses. Ces auteurs estiment que le milieu proprement littoral saumaétre
ou légérement sauméatre induit chez les jeunes l’apparition d’'une caréne
en raison de la présence du sel, mais peut-étre aussi sous I'influence
d’un certain rapport ionique (Cl/Mg, par exemple).

On a cru que la présence de Potamopyrgus jenkinsi était liée a
Pabondance de l'ion Ca (BERNER, 1963). Cependant, des recherches ré-
centes faites en Corse (DoBY et coll,, 1965), ont montré que I’espéce pré-
sente une grande tolérance vis-i-vis des conditions du milieu et pouvait
tout aussi bien vivre dans des eaux pauvres en Ca (8 mg/L).

Quoi qu’il en soit, les diverses récoltes en vue de ce travail nous ont
donné les résultats suivants :

— Font-Estramer et La Nouvelle : dominance des formes carénées;
a La Nouvelle certaines récoltes comportent jusqu'a 98 % de formes
carénées.

— Lapalme : formes lisses.

— Rec Mandil : formes carénées.

— Pacheira : dominance des formes lisses; quelques formes caré-
nées.

— Fitou (eau douce) : presque uniquement des formes lisses; quel-
ques formes carénées.

Theodozxus fluvialilis L. est une espéce intéressante 4 signaler
ici, car sa présence est généralement liée 4 ’abondance de l’ion
Ca (PETIT et SCHACHTER, 1959) et dans sa vaste aire de répartition

(8) Nous tenons & remercier particuliérement P. Mars et B. SoYErR qui ont
bien voulu revoir nos déterminations en ce qui concerne les Mollusques et les
Insectes.
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géographique, qui va de la Baltique & la Méditerranée, on la trouve
toujours dans des milieux riches en calcium (avec rapport Ca/Cl
élevé). On la rencontre fréquemment dans les résurgences oligo-
halines de la céte méditerranéenne francaise et elle existe en abon-
dance 4 Font-Estramer, Font-Dame, Lapalme, Pacheira et Fitou.
A La Nouvelle elle disparait 4 certaines saisons aprés ’asséchement
total de la source.

Enfin, signalons la présence a Font-Estramer de : Hydrobia
acuta (Drap.) et Ascemania littorea (Delle Chiaje) dans les extrémités
des canaux évacuant les eaux vers I'étang (station 4, zone soumise
a l'influence d’eaux plus salées).

Ces divers Mollusques vivent, en majorité, sauf Theodozxus,
dans les zones & eaux calmes et i végétation abondante dont ils se
nourrissent. C’est ce qui explique leur relative rareté, plusieurs
fois constatée, aprés les trés fortes crues, comme celles d’octobre
1965 4 Font-Estramer, qui entrainent la presque totalité des inver-
tébrés généralement peu armés pour lutter contre le courant excep-
tionnel. Par contre, Theodoxus fluviatilis se fixe trés fortement sur
les rochers et résiste & n’importe quel courant; il est toujours abon-
dant. C’est 4 Fitou que nous avons pu observer, en novembre 1966,
une abondance tout a fait exceptionnelle de trés jeunes Theodoxia
4 la coquille encore translucide et fixés en majeure partie sur les
coquilles des adultes.

Notons que Theodoxus fluviatilis, Potamopyrgus jenkinsi et
Pseudamnicola compacta sont souvent récoltés ensemble dans les
mémes zones.

2) Crustacés.

Parmi les principaux crustacés signalons :

— Sphaeroma hookeri Leach (Isopode), particuliérement abon-
dant.

— Idothea viridis Stebb. (Isopode).
— Orchestia gammarella (Pallas), Amphipode.

— Gammarus locusta L. (Amphipode), particuliérement abon-
dant. L’on sait que le G. locusta de nos lagunes méditerranéennes
doit étre rapporté a G. aequicauda (MARTYNOV, 1931; cf. J.H. STOCK,
1966, 1967).

— Gammarus pungens Milne-Edw. Cette espéce est surtout
abondante dans les eaux douces et beaucoup plus rare dans les
eaux oligohalines. A Font-Estramer les récoltes importantes de
Gammares 4 la station 2 ont mis en évidence I’abondance de G.
locusta (15 fois plus nombreux dans les récoltes faites, que G.
pungens en novembre 1966), mais cette résurgence constitue néan-
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moins une station fort intéressante et importante pour la sous-
espéce G. pugens catalaunicus Margalef (MARGALEF, 1955, p. 198).
En partant de la fontaine de Font-Estramer proprement dite et en
allant vers I’étang, nous avons pu constater en novembre, les chiffres
suivants :

— Fontaine, station 1 : 6 locusta pour 1 pungens;

— station 2 : 21 locusta pour 1 pungens;

— stations 3 et 4 : uniquement G. locusta.

Par contre & Fitou (eau douce), 'on ne rencontire que G. pun-
gens.

Les Gammares et les Sphéromes sont trés abondants dans les
résurgences qui ont de I'eau tout au cours de I'année et ils pullulent
littéralement dans la végétation des zones calmes. Sphaeroma hoo-
keri présente de nombreux phénotypes par la variété de la répar-
tition des bandes sombres et claires sur ’ensemble du corps.

Eucyclops agilis Koch (Copépode).

La présence 4 Font-Estramer, station 2, d'un Copépode harpac-
ticoide : Schizopera stephanidesi Pesta_ est particuliérement inté-
ressante A signaler, car cette espéce, signalée par K. Lanc (Mono-
graphie der Harpacticiden, 1948) dans la lagune d’Antiniotissa &
Corfou (Gréce), a été récoltée dans une eau a 59/, de salinité totale
et n’a plus été signalée depuis 1937.

Il y a lieu aussi de mentionner & Font-Estramer un Ostracode
dulcicole ou d’eau oligohaline, du genre Ilyocypris Brady et Norm.,
bien reconnaissable aux caractéristiques de sa coquille, mais dont
I'espéce n’a pu étre précisée, car les diverses valves recueillies
étaient toutes vides (novembre 1966).

Dans la source de La Nouvelle, nous avons trouvé a plusieurs
reprises une Caridine d’eau douce et d’eau oligohaline : Afyaephyra
desmaresti Millet (Atyiidae). Dans cette méme source ont été récol-
tés : Idothea viridis Stebb (Isopode) et Jaera nordmanni Rathke,
var. massiliensis, Asellidé, Isopode, ce dernier également récolté a
la résurgence de Lapalme.

Enfin, 4 la source du Rec Mandil nous avons récolté Asellus
coxalis banyulensis (Isopode. Racovitza. 1819. Arch. Zool. Exp.
Gen., 58 : 49-115).

3) Insectes.

Les ordres les plus abondamment représentés sont les Hémip-
téres, les Coléoptéres et les Odonates. Les larves aquatiques sont
surtout fréquentes dans les zones riches en végétation, les unes
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fixées sur les plantes, les autres benthiques. Dans son ensemble,
la faune des insectes de ces diverses résurgences ne semble pas
présenter de particularités et elle comporte des espéces dulcicoles
banales (I'on connait la tolérance de nombreux insectes vis-a-vis
du facteur « salinité »).

Les insectes les plus fréquemment récoltés sont :

— Parmi les Hémiptéres (Hétéroptéres aquatiques) :
Naucoris maculatus maculatus Fabr. (Naucoridae).
Notonecta glauca L. (Notonectidae).

Notonecta obliqua meridionalis Poisson.
Hesperocorixa linnei Fieben (Coriridae).
Corixa affinis affinis Leach.

Corixa panzeri (Fieben).

Hydrometra stagnorum L. (Hydrometridae).
Gerris paludum Fabr. (Gerridae).

— Parmi les Coléoptéres (Coléoptéres hydrocanthares) :
Neohaliplus lineaticollis Marsh. (Haliplidae).
Haliplus immaculatus Gerh.
Gyrinus substriatus Steph. (= G. natator Ahr., Gyrinidae).
Gyrinus urinator Illig.

— Parmi les Odonates et dans les familles des Coenagrionidae,
des Agrionidae et des Aeschnidae, signalons la présence de larves
des genres Platycnemis, Agrion et Brachytron. Les nymphes sont
facilement capturées au milien de la végétation et les libellules
(au sens large du mot) sont particuliérement abondantes 4 Font-
Estramer au-dessus de la « fontaine » et des zones calmes des bras
reliant entre eux les canaux (zone 2).

Signalons encore le Collembole, du reste trés commun, Podura
aquatica L.

Bien entendu, aux espéces citées s’ajoutent des formes cou-
rantes des autres ordres, notamment des Diptéres.

En étudiant les biocénoses de la vasque proprement dite de
Font-Estramer et des divers canaux alimentés par la méme eau,
I'on constate qu’il n’y a pas de différence trés importante entre les
diverses zones échelonnées le long du plan d’eau, 4 part la station 4
déja trés influencée par le voisinage de I'étang. Le tableau 5 indique
les principales caractéristiques des biocénoses des quatre zones
choisies et localisées sur la figure 1.

En fait, la nature des biocénoses est essentiellement influencée
par la nature des fonds (et des berges) et la rapidité du courant.

C’est ainsi, par exemple, que la zone n°® 2 comporte, cote a cote,
deux biotopes nettement définis : d’'une part des fonds sablonneux,
entiérement tapissés d’Helosciadium nodiflorum et, d’autre part,
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des parois rocheuses (dont les pierres du ponceau sous lequel passe
le canal). Si les feuilles d’Helosciadium ondulant au milieu du
courant ne retiennent que peu de faune, les lacis inextricables de
leurs tiges et des racines chevelues renferment beaucoup de Gam-
mares, quelques Sphéromes et quelques rares Theodoxus. Les parois
rocheuses ne comportent, elles, qu'une faune de Theodoxus (trés
nombreux), solidement fixés sur la roche nue et seuls capables de
résister au courant.

La station 3, voisine de la maison d’habitation, comporte des
canaux a courant rapide, aux fonds tapissés d’Helosciadium et de
Ranunculus, et, par ailleurs, quelques bras morts reliant ces canaux
et beaucoup plus riches en faune que ces derniers par suite de
I’abondance de végétation trés dense et I’absence de fort courant.
Les gammares, sphéromes et insectes aquatiques y pullulent litté-
ralement.

Enfin, il y a lieu de ne pas oublier la présence dans plusieurs
de nos sources, de planaires : Polycelis nigra Schmidt (Font-Estra-
mer et Font-Dame), Dugesia (Euplanaria) subtentaculata Drap.
(Fitou, en eau douce).

Nous avons encore récolté les sangsues, a Font-Dame : Glosso-
siphonia complanata (Clepsines. Glossosiphoniidae).

Un probléme particulier s’est posé lors de I'étude des populations
de Polycelis de Font-Estramer. Nos récoltes et leurs élevages en aqua-
rium révélaient deux formes nettes : la forme typique P. nigra O. Schmidt,
bien pigmentée et foncée, et d’autre part une forme décolorée et grise,
ayant les bords du corps translucides, alors que ceux de P. nigra typique
restent trés sombres. La taille maxima des individus décolorés est plus
faible : 8 mm au lieu de 11 pour les individus foncés. Ces deux formes
habitent cote 4 cote 4 Font-Estramer, notamment sous les pierres situées
sous le pont de la route Salses-Fitou. La forme claire est plus fréquente
que la forme foncée et quelle que soit I’époque de la récolte.

On pouvait se demander si on n’avait pas & faire a4 une espéce
différente de P. nigra. R. VANDEL avait signalé la grande variété des
espéces de planaires dans le Sud de la France et dans des biotopes ana-
logues (9).

En réalité nos formes peu colorées de Polycelis ne sont qu'une
variante de P. nigra typique (10), et elles sont bien rattachées a cette
espéce d'une part par la forme du pénis (11), et d’autre part par la
nature de la pigmentation noire et ’absence de pigment jaune qui existe
seulement chez P. tenuis.

(9) R. Vanper. Note biologique sur les Planaires des environs de Mont-
pellier. Bull. Biol. France-Belgique, 55, 1921.

(10) Nous tenons a remercier M. le Professeur P. de BEaAucHamp, M"¢ R, CHAN-
DEBOIS, Professeur 4 la Faculté des Sciences (Marseille-Saint-Charles) et M.A.
LE Moigse (Faculté des Sciences, Orsay) qui ont bien voulu examiner de prés
les formes peu colorées de nos Polycelis.

(11) Th. LexpEr et A. LE MoiGNeE. Les organes musculo-glandulaires de
Polycelis tenuis Oijima. Bull. Soc. Zool. France, 85, 1960.

4 bis
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Les deux formes de Font-Estramer ont pu étre élevées en eau douce
par adaptation progressive. Les élevages ont été poursuivis sans diffi-
culté 4 une température voisine de 17° (température des eaux d’origine).
Cependant, nos individus se sont montrés trés sensibles aux variations
rapides de température : mortalité élevée au cours de certains transports
par journées trés chaudes et aussi en aquarium dont la température était
passée de 17° 4 22°. C’est le transport des planaires vivantes en bouteille
thermos qui a donné les meilleurs résultats.

En temps normal, par suite du débit toujours assez fort dans
les canaux, la salinité des eaux est pratiquement la méme de la
fontaine jusqu’a 'entrée des canaux dans les bras de I'étang (entre
la zone 4 et I’étang proprement dit). Cependant, par vent fort d’Est
ou du Sud-Est, les eaux salées de I’étang s’engouffrent dans le bras
de Font-Estamer et remontent alors plus ou moins les canaux. Par
vents particuliérement violents, les eaux de I'étang sont amenées
jusque dans la zone 3 entourant la maison. C’est ce qui explique
que l'on peut trouver, par exemple, en zone 4 et, plus exception-
nellement en zone 3, des coquilles de Rissoa lineoala Mich., qui y
sont apportées par les eaux de I'étang, mais cette espéce ne peut s’y
maintenir. On y trouve aussi quelques os de Seiches. Le voisinage
de I’étang nous explique également la présence de quelques Syn-
gnathes : Syngnathus abaster Risso, dans la zone 4, mais ceux-ci
deviennent trés rares dans la zone 3. Dans la zone 2, la forece du
courant, beaucoup plus forte qu’en zone 4, élimine toutes possibi-
lités de maintien sur place des sujets de cette espéce qui voudraient
s’y instaler ou remonter les canaux vers la vasque. Sur plusieurs
péches effectuées en station 4, nous avons également capturé, mais
une seule fois, un Gobius minutus gracilis (Cabrera) trés probable-
ment « égaré » dans le canal et venant des zones salées de I’étang.

Dés la sortie des canaux de Font-Estramer les biocénoses se
modifient trés rapidement et déja dans le bras de I'étang de Salses
(dans lequel se jettent ces canaux) la faune est, dans son ensemble,
différente de celle que nous venons de voir. Parmi cette faune d’une
eau déja assez salée (en nov. 1966 : 10-12 gr/l) nous pouvons citer :
parmi les amphipodes constructeurs : Corophium insidiosum
Crawford, Microdeutopus gryllotalpa Costa et Ericthonius brasi-
liensis (Dana); des Idothées, des Mysis, des Caprelles; des anémones
de mer de petite taille; un polychéte : Phyllodoce mucosa Oersted.,
des Foraminiféres : Rotalia beccarri (L.) et R. beccarii var. tepida
Cushmann, etc...

C. APERCU DES POPULATIONS ICHTHYOLOGIQUES DES CANAUX ET DE LA
VASQUE DE FoONT-ESTRAMER

L’Anguille, Anguilla anguilla (L.), se trouve en relative abon-
dance 4 Font-Estramer, ce qui n’a rien de surprenant. Il est facile
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d’en capturer (de petites tailles) sur les bords de la vasque, au
milieu des rochers ou de la végétation. Les grosses sont en général
a laffiit, au milieu des pierres, leur téte seule sortant des anfrac-
tuosités qui les abritent.

Parmi les espéces euryhalines qui remontent les canaux, en
venant de I’étang de Salses, signalons : quatre Mugilidés fréquents
dans les lagunes de la cote méditerranéenne : Mugil cephalus L.,
Liza aurata (Risso), Liza capito (Cuv.) et Grenimugil chelo (Cuv.),
dont les noms locaux les plus usités sont respectivement : cabot,
gaouto rousso, calusse et batarde. Si le Mugil cephalus est souvent
dominant, 'on ne peut affirmer la dominance nette et pérenne de
I'une des quatre espéces qui, suivant les années, sont dominantes
a tour de role. En été, les remontées des Muges dans les canaux et
dans la vasque supérieure sont relativement limitées (tout en étant
assez importantes), mais c’est surtout en hiver, dés que la tempé-
rature de I'étang descend au-dessous de celle de la source, que les
remontées deviennent particuliérement importantes. En plein hiver
la <« fontaine » devient un véritable aquarium « grouillant » de
Muges. Il y a la un phénoméne de tropisme vers des eaux plus
chaudes et facile a4 observer; ce phénomene est, & un moindre degré,
également a signaler pour d’autres espéces : les Loups (ou bars),
Dicentrarchus labrax (L.) de petite taille seulement; mais il en
existe dans I’étang de Salses pesant 8 a 10 kg; les Athérines (Joél,
Atherina boyeri Risso), surtout & I’état de sujets jeunes; les Dorades
ou Sparus auratus (L.), sujets de deux ans au maximum et de moins
de 20 cm; les Flets ou Platichtys flesus L.; la Sardine ou Sardina
pilchardus Walb.

Ajoutons a ces espéces euryhalines, I’épinoche, Gasterosteus
aculeatus L. (forme gymnura) et une espéce dulcicole : Barbus
meridionalis Risso, supportant les salinités faibles des milieux oli-
gohalins. Si la présence de cette espéce peut nous étonner, a pre-
miére vue, 4 Font-Estramer, il est facile d’en concevoir la coloni-
sation & partir des riviéres se jetant dans I’étang de Leucate-Salses
4 des époques de crues exceptionnelles pendant lesquelles les bords
de I'étang sont trés fortement dessalés et oll ’étang ne joue plus,
pour certaines espéces dulcicoles, le role de barriére biologique.
A ces espéces il y a également lieu d’ajouter une espéce introduite :
Gambusia affinis holbrooki (Agassiz), trés fréquente dans toutes les
eaux oligohalines du littoral méditerranéen.

Par des temps trés froids, les poissons semblent vouloir se
réchauffer au plus vite en venant de I’étang et il arrive qu’ils soient
alors «choqués » par la grande différence de température : ils
flottent pendant quelques minutes, le ventre en I’air, puis repren-
nent une nage normale.
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Il est intéressant de signaler, par ailleurs, que les Muges, et
quelquefois aussi les Flets, portent assez couramment des Isopodes
parasites de la famille des Cymothoidés (en particulier Nerocila
orbignyi Sch. et Mein.), & la base de la caudale; ces parasites quit-
tent leurs hotes en eau douce.

Ce dernier phénomeéne fait dire aux pécheurs que les poissons
viennent précisément en eau douce pour se débarrasser de leurs
parasites.

Nous n’insisterons pas sur les péches faites de longue date par le
propriétaire de Font-Estramer, sur ses péches récentes a I’électricité
(220 volts, avec installation d’une ligne - prise de courant tout au long
du canal menant a I'étang), ni sur sa pisciculture menée dans plusieurs
petits étangs artificiels avec mélange de plusieurs espéces: brochet,
muge, barbeau, perche, tanche, carpe, gardon, rotengle, athérine..., aux-
quels il vient d’ajouter récemment du sandre... I nous semble cepen-
dant intéressant de signaler, en particulier, I’élevage hivernal de truites,
poursuivi les années trés froides a Font-Estramer. Il est certes surpre-
nant d’apprendre que cette pisciculture est tenue par un établissement
installé 4 Sahorre, dans les Pyrénées-Orientales, au Sud de Prades, a
environ 56 km de Perpignan et a plus de 90 km de Font-Estramer. Les
petites truites de 7 4 8 cm sont amenées en novembre de Sahorre a Font-
Estramer et leur propriétaire, qui vient les nourrir chaque jour, les y
laisse jusqu’en avril, en emportant, au fur et &4 mesure, les truites ayant
atteint environ 20 cm. Celles qu’il emporte en avril, a la fin de leur
séjour d’ « engraissement accéléré », ont entre 15 et 20 cm.

Une telle opération, a priori fort onéreuse, et non sans dangers
(pertes au transport, quelquefois épidémies), est cependant poursuivie
depuis plusieurs années et mériterait une étude approfondie sur le plan
physiologique, dans le cadre de I’étude de la croissance des poissons en
eaux saumatres. Si la température constante et relativement élevée de
Peau (17°) favorise cette croissance, qui serait de toutes facons a peu
prés nulle en hiver a Sahorre, on peut dire que cette derniére est parti-
culiérement accélérée en eau oligohaline.

L’ouverture d’'un deuxiéme passage de I'étang de Leucate vers
la mer, connu sous le nom de « Grau de St-Ange », prés du village
de Barcarés, a favorisé la rentrée de poissons dans la partie Sud
de I'étang dont elle a aussi permis d’augmenter la salinité (voir
tableau 2 : par ex. salinité de I’étang a 500 m en face de la sortie
de Font-Estramer : 32,700 gr/l, chiffre beaucoup plus élevé que les
chiffres donnés par ARNAUD, 1961). Si cette nouvelle ouverture mul-
tiplie les possibilités de déplacements des poissons et favorise, en
particulier, les remontées 4 Font-Estramer, il faut cependant noter
que les péches dans I’étang n’en semblent pas, pour autant, amé-
liorées, car en automne et en hiver, principales saisons de captures,
les poissons peuvent sortir de I’étang beaucoup plus facilement
qu’autrefois.
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Des remontées fort importantes de poissons sont également
réguliéerement constatées, d’une part a partir du méme étang vers
les résurgences de Font-Dame et de Fitou et, d’autre part, 4 partir
de I’étang de Lapalme vers les résurgences de Lapalme, Pacheira
et El de la Ponso. A Lapalme et & Pacheira, cependant, les poissons
ne peuvent remonter totalement jusqu’aux sources elles-mémes, par
suite du passage mal entretenu d’une part, et I'existence d’'un petit
barrage artificiel d’autre part.

D. DUREE DES PERIODES D’ACTIVITE BIOLOGIQUE DANS CES SOURCES

Les températures, & peu prés constantes tout au long de ’année
et voisines de 17°, ont une influence trés nette sur la durée de la
période d’activité de ces eaux. Il est tout a4 fait remarquable, & ce
point de vue, de constater combien la végétation submergée y est
verte beaucoup plus longtemps que dans les cours d’eau voisins,
soumis naturellement & de fortes variations de température au gré
des saisons, et 4 Font-Estramer comme a4 Font-Dame, ’Helosciadium
nodiflorum constitue tout au long de I'année un épais tapis d’un
vert trés spectaculaire au fond de certains canaux. Ranunculus
baudotii, en station 2 de Font-Estramer fleurit pendant une période
beaucoup plus longue que la normale et, en novembre 1966, nous
avons pu la voir encore fleurir trés abondamment.

I est certain que les végétaux sont, ici, soumis comme ailleurs,
a I'influence du photopériodisme (« jours longs » et « jours courts »)
pour la détermination des principales phases de leur cycle biolo-
gique; mais le facteur « température », qui est ici trés favorable,
permet de prolonger la durée respective de chaque phase active.
Nous avons pu observer des phénomeénes semblables dans d’autres
sources de résurgence, la Durancole (Bouches-du-Rhone), par exem-
ple, dont la température est voisine de 18° tout au long de I’année.
Mais dans la source du Gapeau (Var), dont la température, & peu
prés constante, oscille généralement entre 13°5 et 14°, ce phéno-
meéne est beaucoup plus atténué et en période hivernale la végéta-
tion n’est que légérement plus abondante que dans les sources voi-
sines a4 température variable.

Il y a done, semble-t-il, I’existence d’un seuil d’activité biolo-
gique entre 13°5 et 17° qu’il serait intéressant d’étudier de plus prés.

Au point de vue faunistique, la température permet également
des récoltes trés abondantes d’invertébrés en période hivernale et
nous avons vu combien intenses étaient les remontées de poissons
vers ces sources a des époques oll ceux-ci retournent généralement
4 la mer et, précisément, pour des questions de température.
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CONCLUSION

La composition chimique des eaux de plusieurs sources & débits
importants de la région de Salses - La Nouvelle pourrait traduire
la présence dans le sous-sol de formations triasiques appartenant
a la région des Corbiéres dont ces eaux sont, en partie, originaires.

En effet, la carte géologique de la région de Perpignan (n°® 225
au 1/80 000°) indique quelques affleurements triasiques, dont celui
de Fitou, voisin de la Fontaine de Font-Estramer. Mais la propor-
tion des principaux ions des résurgences révéle en réalité un mélange
d’eaux douces particuliérement riches en Ca et en Mg, qui provien-
nent de l'arriére-pays, avec de I'’eau de mer dont la pénétration
souterraine s’effectue griace a d’anciens conduits karstiques du Pré-
flandrien, actuellement noyés. Le mélange sous pression de ces deux
eaux apparait sous forme de résurgences saumatres.

La température de ces sources varie peu au cours de 'année
(15°5 a 17°5) et il est intéressant de constater qu’elles sont des
points d’attraction, particuliérement en hiver, pour un grand nom-
bre de poissons qui remontent des étangs de Salses-Leucate et de
La Palme, vers les résurgences de Font-Estramer, Font-Dame,
Fitou, Pacheira et El de la Ponso.

Enfin, une étude plus exhaustive des biocoenoses de ces diffé-
rentes sources pourrait sans doute mettre en relief quelques
différences, sans grande importance certes, mais qui permettraient
de saisir des fluctuations de facteurs écologiques conditionnant la
présence de quelques espéces et leur distribution.

RESUME

La région de Salses-La Nouvelle, située en bordure Est du
Massif des Corbiéres et a cheval entre les deux départements des
Pyrénées-Orientales et de ’Aude, comporte un grand nombre de
sources de résurgence dont quelques-unes sont étudiées ici sous
leur aspect a la fois écologique et faunistique. Une attention parti-
culiére est réservée a I’étude chimique de ces eaux en majeure
partie oligohalines, afin d’en expliquer l'origine et de mieux com-
prendre la nature de leur flore et de leur faune. Cette étude se
termine par un apercu de la faune ichthyologique dont la majeure
partie comprend des espéces euryhalines opérant des déplacements
vers les sources & partir des deux étangs de Salses-Leucate et de
Lapalme.
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SUMMARY

The region of Salses - La Nouvelle, on the East border of the
Corbiéres mountains and astride the two departments of Pyrénées-
Orientales and Aude, contains a great number of resurgence-springs
some of which are studied here under both their ecological and
faunistical aspects. A special attention is reserved for the chemical
study of these mostly oligohaline waters, in order to explain their
origin and to better understand the nature of their flora and of their
fauna. This study is ended by an overlook on the ichtyological fauna
the most part of which is composed of euryhaline species moving
about from the two natural ponds of Salses-Leucate and Lapalme
towards the springs.

ZUSAMMENFASSUNG

Die Gegend von Salses - La Nouvelle, die am o6stliche Rand der
Gebirgskette des Corbiéres zwischen den beiden Bezirken Pyrénées-
Orientales und Aude liegt, enthilt zahlreiche Resurgenzquellen,
deren 6kologische und faunistiche Natur hier bearbeitet wird. Die
chemische Zusammensetzung des meist oligohalinen Wassers ist,
um dessen Ursprung zu erklaren und anderseits das Wesen seiner
Fauna und Flora zu verstehen, ganz besonders beachtet worden.
Diese Arbeit endet mit einem Uberblick iiber die ichtyologische
Fauna, die zum grossten Teil aus euryhalinen Arten, welche von
den beiden Seen Salses-Leucate und Lapalme aus nach den Quellen
streben, besteht.
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LES PRAIRIES A FETUQUE
DANS LA BASSE-PLAINE DU ROUSSILLON
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pour la Démoustication du Littoral méditrranéen

INTRODUCTION

Dans la basse-plaine du Roussillon, au Sud de la Tét, les sols
alluvionnaires, limono-argileux, 4 texture fine ou trés fine et & nappe
phréatique douce ou légérement saumatre voisine de la surface, sont
occupés par le groupement 4 Festuca arundinacea, qui constitue des
prairies de fauche ou des patures appréciées des ovins.

En raison de leur situation, immédiatement & I’arriére du cor-
don dunaire littoral, les prairies 4 fétuque, qui régressent en amont
devant l'extension des cultures (vignobles, vergers de pommiers),
sont en voie de disparition, car elles sont de plus en plus utilisées
comme terrains de camping, aprés avoir été complantées de peu-
pliers (Populus robusta Schneider).

Il importe donc d’étudier ce groupement végétal caractéristique
des sols cotiers du Roussillon, qui traduit des conditions écologi-
ques se rapprochant davantage de celles de I’habitat de I’Association
4 Festuca arundinacea d’Algérie que de celles du Gaudinieto-Arrhe-
natheretum Br. Bl. du Bas-Languedoc.
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LOCALISATION GEOGRAPHIQUE

Caractérisée par un haut degré de recouvrement (800 a 100 %), la
prairie a fétuque du Bas-Roussillon est confinée sur des sols basiques,
a altitude moyenne inférieure 4 10 m au-dessus du niveau de la mer.

Presque tous les peuplements se trouvent 4 I’Est de la R.N. 114,
dans les basses vallées ou la partie inférieure des aires d’épandage des
torrents cétiers suivants, énumérés du Sud vers le Nord :

— La Massane, jusqu’a la cote 4 7,50 m; soit 4 I’Est d’Argelés-sur-
Mer.

— La Ribérette, jusqu’a la cote de 4 10 m. Dans cette région, six
parcelles (4 ha envrion), occupées par le groupement a4 Festuca arundi-
nacea, se maintiennent encore a 1’Quest de la R.N. 114,

— Le Tech, jusqu’a la cote + 3,50 m.

— Le Ruisseau de Saint-Cyprien, jusqu’a la cote 5 m.

— Le Fosseille, jusqu’a la cote 4 7,50 m, soit 4 I’Est du Mas Llense.

— Le Cargarell, jusqu’a la céte + 5 m. Dans cette vallée, trés étroite
la route Canet-Village - Mas Llaro constitue la limite orientale de leur
extension.

Au Nord de la Tét, la mise en culture intensive de la basse plaine de
la Salanque a provoqué la disparition presque totale du groupement.

Quelques témoins, trés dégradés, existent encore en bordure Est de
la partie aval du canal de la Salanque, au-dessous de la cote 4+ 1,50 m.

Enfin, dans les dépressions fermées de l'intérieur du Roussillon
(Villeneuve-de-la-Raho, Canohés, Nyls, Bages, Montescot), toutes situées
au Sud de la Tét et & I’'Est de la R.N. n°® 114, le groupement a4 Fesfuca
arundinacea occupe des surfaces appréciables ol il subit souvent des
modifications dues aux variations des conditions du milieu : générale-
ment accentuation de I’halophilie ou de la xérophilie, par suite de I’im-
portance des oscillations du niveau de la nappe phréatique.

LA FETUQUE ROSEAU

CARACTERES BOTANIQUES SOMMAIRES

La Fétuque roseau: Festuca arundinacea Schreib. (synonymes :
F. interrupta Desf., F. litloralis Wahnb) a été considérée par HACKEL
comme une sous-espéce de la Fétuque élevée, et, si I'on adopte son point
de vue, son nom scientifique serait : Festuca elatior L. ssp. arundinacea
(Schreb.) Hack.
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C’est une plante vivace a souche rampante briévement stolonifére
dont les chaumes robustes, érigés de couleur vert foncé, peuvent dépasser
1,50 m de hauteur. Les feuilles planes, larges de 5 a 10 millimétres, a
bords rudes, ont une longueur variant de 15 4 35 centimétres; elles sont
munies d’une ligule trés courte, parfois presqu’inexistante et de deux
bréves oreillettes.

L’inflorescence est une panicule lache, étalée a la floraison, mesu-
rant de 20 4 40 centimétres. Les rameaux de la panicule portent des
épillets briévement pédonculés plus ou moins elliptiques ou oblongs lan-
céolés, longs de 11 4 15 millimétres et renfermant de 4 a4 8 fleurs. Les
glumes sont légérement inégales, la supérieure étant plus large; la lemme
ou glumelle inférieure est acérée, parfois aristée.

Elle différe de la Fétuque élevée proprement dite par sa souche
rampante et non cespiteuse, par ses anciennes gaines foliaires coriaces,
non fibreuses, et ses limbes plus nettement auriculés a la base, ainsi que
par sa panicule plus grande dont les ramifications inférieures portent
toutes plusieurs épillets, ces derniers étant plus comprimés que dans la
Fétuque élevée. La floraison de la Fétuque roseau a lieu de mai 4 juillet.
A I’épiaison le chaume devient ligneux mais cela n’empéche pas la con-
sommation sur place des feuilles séches par les herbivores.

BIOLOGIE ET COMPORTEMENT DANS LE BAS-ROUSSILLON

Festuca elalior ssp. arundinacea est une plante a4 grand déve-
loppement, résistante au froid et 4 une sécheresse temporaire, peu
exigeante en chaleur, qui tolére des teneurs élevées en Sodium
échangeable.

Elle croit dans les prairies naturelles permanentes et dans les
stations fraiches.

La fétuque élevée appartient au cortége de la végétation maré-
cageuse oli sa présence peut indiquer l'existence d’un sol salé a
alcali, généralement a4 mouvement oblique de la nappe phréatique
superficielle.

Dans la basse plaine du Roussillon, le groupement a Festuca
arundinacea, qui occupe actuellement 120 ha environ, n’est certai-
nement pas spontané.

Son installation et surtout son extension, qui fut beaucoup plus
importante au début du siécle, sont le fait de ’homme qui trouvait
dans la prairie & fétuque le fourrage nécessaire 4 I’alimentation de
ses troupeaux.

En effet, dés que le colmatage naturel des lagunes littorales
par les crues des torrents cotiers a été suffisant, les sols salins
cotiers hydromorphes ont été d’abord protégés contre les hautes
eaux de la mer ou de I’étang et drainés superficiellement.
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Ensuite, ils ont été arrosés réguliérement avec des eaux douces
afin d’accélérer le processus de désalinisation de I'horizon supérieur
que les eaux pluviales avaient amorcé lorsque les submersions
salines ne se sont plus produites.

Les arrosages ont permis aux thérophytes de se développer a
lintérieur de la végétation primitive & base de Salsolacées buisson-
nantes (Salicornietum fruticosae Br. Bl., principalement).

Celles-ci ont regressé au fur et &4 mesure que la salinité dimi-
nuait et que I’hydromorphie augmentait.

La désalinisation s’accentuant, le groupement a Festuca arun-
dinacea a pu s’implanter et se développer chaque fois que :
1°) La nappe phréatique superficielle douce ou légérement sau-
métre a conservé un niveau élevé assurant i I'horizon supérieur
du sol une humidité favorable a ’évolution de la graminée.
2°) sous les alluvions limono-argileuses, s’est trouvée une cou-
che perméable a4 une profondeur inférieure ou voisine de 1 m.
Il s’agit, en général, de sable gris laguno-marin 4 Cardium edule,
qui est gorgé d’eau.
3°) des arrosages copieux et fréquents, effectués avec des eaux
douces, ont pu étre donnés pour :
— enrayer les phénoménes saisonniers de salinisation causés
— par la chaleur ou par les vents desséchants (tramontane),
qui accélérent 'ascension capillaire,
— diluer les sels de la nappe phréatique et maintenir son
niveau élevé.

La prairie a fétuque est devenue exploitable, lorsque le systéme
d’arrosage fonctionnant, les buissons de salsolacées pérennantes ont
été arrachés.

Par la suite, au cours des siécles, les amendements, le fauchage
et le paturage ont déterminé, en combinaison avec la pratique
réguliére d’irrigations par submersion, la formation de ce type de
prairie a4 grande homogénéité floristique et écologique.

Actuellement, 80 ha de prairies 4 fétuque sont encore exploités dans
la région d’Argelés-sur-Mer.

En 1966, 4 arrosages par submersion et 2 coupes ont été effectués

aux dates suivantes :
1™ irrigation : 15 mars

2* jrrigation : fin avril - début mai
1 coupe : fin juin - début juillet
3° irrigation :  fin juillet

4° irrigation : fin aoit

2* coupe : fin octobre - novembre,
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En année pluvieuse, il n’est donné qu’un seul arrosage avant chaque
coupe.

Dans les parcours extensifs, qui ne sont pas arrosés, la fétuque éle-
vée est paturée dés la reprise de la végétation automnale.

Dans les prairies irriguées, le paturage se prolonge pendant tout
I’été. 1I est arrété dés janvier, lorsque la production du foin est recher-
chée.

Le fauchage est effectué au début de I'épiaison, en mai-juin, avant
que les feuilles ne se lignifient. Plus tard, on obtient un fourrage grossier,
peu prisé des animaux.

La production parait étre de I'ordre de 40 a4 50 gx de foin a I'ha.

ETUDE PHYTOSOCIOLOGIQUE
DU GROUPEMENT A FESTUCA ARUNDINACEA

En 1966, 25 relevés (surface : 50 m2) ont été effectués de mai a
juillet inclus, selon la méthode Zuricho-montpelliéraine, dans de nom-
breuses parcelles occupées par des prairies 4 fétuque encore exploitées :

Relevé n° 1. — Situation : prairie au Nord de la route de Saint-
Cyprien. — Sol : limono-argileux, a texture trés fine, humide. — Expo-
sition : terrain plat. — Degré de couevrture de la végétation : 100 %.

Relevé n° 2. — Situation : prairie 4 I’Est de la route de Saint-
Cyprien-Plage a Saint-Cyprien. — Sol : limono-argileux, a texture fine,
trés humide, avec débris végétaux en surface. — Exposition : légére
dépression. — Degré de couverture de la végétation : 90 %.

Relevé n° 3. — Situation : Prairie a I'Ouest de R.N. 114 et au Sud
de la Riberette. — Sol : limono-argileux a texture fine, trés fine. — Expo-

sition : Est. — Degré de couverture de la végétation : 100 %.
Relevé n° 4. — Situation : prairie a I'Est du camping « La Siréne »

a Argelés-sur-Mer. — Sol : limono-argileux, a texture trés fine. — Expo-
sition : Ouest. — Degré de couverture de la végétation : 100 %.

Relevé n° 5. — Situation : Prairie 4 I'Est de la route du Mas Lar-
rieu. — Sol : limoneux, a texture fine, frais. — Exposition : Est. —
Degré de couverture de la végétation : 100 %.

Relevé n° 6. — Situation : prairie 2 600 m au Nord--Est de la pré-
cédente. — Sol : limono-argileux, a texture trés fine, mouillé. — Degré
de couverture de la végétation : 100 %.

Relevé n° 7. — Situation : Prairie a I’Est du carrefour de la route
du Mas Larreiu (région Argelés-sur-Mer). — Sol : limono-argileux, frais.
— Exposition : Est. — Degré de couverture de la végétation : 100 %.

Relevé n° 8. — Situation : Prairie située 4 100 m au Sud de la pré-
cédente. — Sol : limono-argileux, a texture trés fine, mouillé. — Expo-

sition : Sud-Est. — Degré de couverture de la végétation : 90 %.
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Relevé n° 9. — Situation : Prairie Bouix a4 Argelés-sur-Mer. — Sol :
limono-argileux, a texture fine, frais. — Exposition : Sud-Est. Degré
de couverture de la végétation : 90 %.

Relevé n° 10. — Situation : Prairie située en rive gauche du Cagarell
et a ’Est de la route de Canet-Village a Cabestany. — Sol : limono-argi-
leux, a texture fine, frais. — Exposition : Est; pente trés faible vers le
marais de ’Esparrou. — Degré de couverture de la végétation : 100 %.

Relevé n° 11. Situation : Prairie située en rive gauche du Caga-
rell et au Nord-Ouest de la route de Canet-Village a Saint-Nazaire. —
Sol : limono-argileux, frais. — Exposition : Est; pente trés faible vers
le marais de I’Esparrou. — Degré de couverture de la végétation : 90 %.

Relevé n° 12. — Situation : Prairie située a 100 m au Sud-Est de la
précédente. — Sol : limono-argileux, frais. — Exposition : Est; pente
faible vers le marais de I’Esparrou. — Degré de couverture de la végé-
tation : 90 %.

Relevé n° 13. — Situation : Prairie au Sud-Ouest de la route de
Canet-Village a Saint-Nazaire. — Sol : limono-argileux, raviné et longue-
ment submergé en octobre 1965. — Exposition : Est; pente vers le marais
de I’Esparrou. — Degré de couverture de la végétation : 90 %.

Relevé n° 14. — Situation : Prairie située en rive gauche du Cagarell
et a I'Est de la route de Canet-Village a4 Saint-Nazaire. — Sol : limono-
argileux, trés raviné par les crues d’octobre 1965. — Exposition : Est;
pente vers le marais de I’Esparrou. — Degré de couverture de la végé-
tation : 100 %.

Relevé n° 15. — Situation : Prairie située en rive droite du Cagarell
et a ’Est de la route de Canet-Village 4 Saint-Nazaire. — Sol limoneux,
a texture trés fine. — Exposition : Est; pente vers le marais de I’Esparrou.
— Degré de couverture de la végétation : 100 %.

Relevé n° 16. — Situation : Prairie du Mas Comte, a I'Ouest de la
route de Canet-Village a Saint-Nazaire. — Sol : argilo-limoneux a texture
trés fine, mouillé. — Exposition : Est; pente assez forte vers 'étang de
Saint-Nazaire. — Degré de couverture de la végétation : 85 %.

Relevé n° 17. — Situation : Prairie située en rive droite de la Fos-
seille et a 1'Ouest de la butte pliocéne de Saint-Nazaire. — Sol : limo-
neux, a texture fine, frais. — Exposition : Nord-Est. — Degré de couver-
ture de la végétation : 100 %.

Relevé n° 18. — Situation : Prairie située au Nord du chemin d’Ale-
nya a I’Etang de Saint-Nazaire. — Sol : limono-argileux, a texture fine,
trés frais. — Exposition : Est. — Degré de couverture de la végétation :
100 %.

Relevé n* 19. — Situation : Prairie située au Sud de la route d’Arge-
lés-sur-Mer a Argelés-Plage. — Sol : limoneux, a texture fine, frais. —
Exposition : Sud-Est. — Degré de couverture de la végétation : 100 %.

Relevé n° 20. — Situation : Bassin fermé de Llupia : partie Nord de
la Prade. — Sol : limono-argileux, a texture trés fine. — Exposition :
Sud. — Degré de couverture de la végétation : 100 %.



TaBLEAU N° 1
Groupement ¢ Festuca arundinacea Schreb.
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Relevé n° 21. — Situation : Bassin fermé de Llupia; partie centrale
de la Prade. — Sol : argilo-limoneux, a texture fine, frais . — Exposi-
tion : Sud-Ouest. — Degré de couverture de la végétation : 90 %.

Relevé n° 22. — Situation : Bassin fermé de Llupia, partie Sud de
la Prade. — Sol : argilo-limoneux, a texture trés fine, frais. — Exposi-
tion : Nord-Ouset. — Degré de couverture de la végétation : 90 %.

Relevé n° 23. — Situation : Prairie située a I’Est de la route de
Saint-Cyprien a Uston. — Sol : argilo-limoneux, a texture fine, humide.
— Exposition : Est; pente vers I’Aygual. — Degré de couverture de la
végétation : 100 %.

TABLEAU N° 2

L’examen du diagramme des présences montre que le groupement

Festuca arundinacea Schreb. est homogéne, abondamment pourvu en

plantes sociales. Dans sa phase optimale, en fin de printemps, il recouvre
donc totalement son aire d'habitat.

N

:///%

Relevé n° 24. — Situation : Prairie située au Sud de la route de Saint-

Cyprien a Uston. — Sol : limono-argileux, a texture fine, humide. —

Exposition : Sud. — Degré de couverture de la végétation : 100 %.
Relevé n°® 25. — Situation : Prairie situé au Nord de la route d’Alenya

a Uston. — Sol : limono-argileux, a texture trés fine, humide. — Exposi-

tion : Sud-Est. — Degré de couverture de la végétation : 90 %.
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En plus des espéces énumérées dans le tableau n° 1, on ren-
contrait une fois dans le relevé :
n® 1: Juncus acutus L. et Carex vulpina L.

n® 2: Mentha aquatica L., Galium palusire 1. ssp. constrictum
(Chaub.), Juncus glaucus Ehrh. et Bromus racemosus L.

n® 3 : Plantago lagopus L.

n® 4 : Aristolochia clematitis L.

n°® 6 : Bellis annua L.

n® 7 : Cirsium lanceolatum (L.) Hill. ssp. crinitum (Boiss.).

n® 8 : Chrysantaemum leucanthemum L.

n® 9 : Ranunculus sardous Crantz, Melilotus indicus (L.) All.,, Ana-

gallis arvensis L., Medicago hispida Gaertn var. denticu-
lata Willd, Alopecurus agrestis L., Lepturus incurvatus (L.)
Trin et Spergularia bocconei (Soleirol) Stued.

n°® 12 : Cynodon dactylon (L.) Pers., Anthemis mixta L. et Oenan-
the silaifolia M. Bieb. ssp. media Griseb.

n® 13 : Sinchus oleraceus L., Lathyrus cicera L. et Avena sterilis L.

n® 14 : Equisetum arvense L. et Oenanthe fistulosa L.

n® 15: Ne;;'c(iissus tazzetta L., Chlora perfoliata L. et Ophrys apifera

uds.

n°® 16 : Glyceria festucaeformis (Host.) Heynth., Inula crithmoides L.
et Obione portulacoides (L.) Moq.

n® 17 : Brachypodium phoenicoides R. et Sch. et Equisifum palus-
tre L.

n® 19 : Vicia sativa L. ssp. cordata (Wulf) et Carex histal.

n® 21 : Agropyrum repens (L.) P.B. var. littoreum (Schum) Ry.

L’étude des relevés montre que :

1°) Lorsque I'Association atteint son développement optimal,
elle ne renferme plus qu'un trés petit nombre d’espéces en raison
de la prolifération végétative de la fétuque. Elle a alors un haut
degré de recouvrement (95 a 100 %) et la hauteur moyenne, en fin
d’évolution de la graminée, est voisine ou supérieure 4 un meétre.

2°) Les variations de la constitution physico-chimique du sol
provoquent des variations importantes dans la composition floris-
tique du groupement :

A) La présence de limons sableux, a texture fine, faiblement
halophiles, permet le maintien d’'un certain nombre d’espéces de
Pancienne végétation littorale.

Ce sont :

Tetragonolobus siliquosus (L.) Roth, Lotus corniculatus L.,
Althaea officinalis L., Plantago crassifolia Forsk; etc...

Toutes tolérent des sols humides et légérement salés.
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B) L’augmentation du taux d’argile favorise extension des
espéces suivantes :

Melilotus sulcatus Desf ssp. segetalis (Brot), Melilotus indicus
(L.) All, Plantago coronopus L., etc...

3°) La persistance d’une certaine salinité, entretenue par
I’évapo-transpiration de la nappe phréatique saumatre, voisine de
la surface du sol, assure le maintien de quelques témoins de la
végétation halophile, qui occupaient primitivement les sols salins
cotiers.

A) Une salinité trés faible, relativement généralisée, se traduit
par la présence de Limonium vulgare (L.) Miller. Bien que presque
toujours dispersés dans toute la prairie, les individus ont tendanec
4 se concentrer dans les taches salées saisonniéres ol les accumu-
lations superficielles de sel se produisent pendant la saison chaude
ou les périodes de vent desséchant (tramontane).

Aprés la fauche de juillet-aott, la prairie a fétuque peut alors
prendre une belle couleur violine due aux inflorescences de la plom-
baginacée.

B) Une salinité, plus accentuée, en taches circulaires ou plus
souvent linéaires, localisées dans de légéres dépressions ou sur des
lentilles d’éléments fins ou trés fins (argiles - limons) permet Iéta-
blissement des espéces suivantes : Obione portulacoides (L.) Mogq.
Atriplex hastatus L. var., salinus Wallr, Hordeum maritimum With,
Plantago coronopus L.

Pendant 1'été, aprés la coupe de juillet, la teneur en sel de
I'’horizon superficiel du sol, peut alors étre trés élevée, comme le
montre le profil suivant, relevé dans une prairie a fétuque, située
4 PEst d’Alénya, et 4 800 m de ’Etang de Saint-Nazaire.

0 -0,05m : Limons fins argileux avec efflorescences salines
14,85 g/CINa par kg de terre séche
pH : 8,10.
0,05-0,50 m : Limon fin argileux jaunatre
6,270 g/CINa par kg de terre séche
pH : §,10.
0,50 - 1,00 m : Limon sableux jaunéatre
4,290 g/CINa par kg de terre séche
pH : 8,10.
1,00 - 1,20 m : Sable limono-argileux
2,550 g/CINa par kg de terre séche
pH : 8.
La nappe phréatique saumatre (4,680 g/1/CINa) se stabilise a 0.65 m
de la surface du sol.

Lorsque I'’humidité augmente (dépressions limono-argileuses
superficielles), il peut s’installer les espéces suivantes : Suaeda
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maritima (L.), Dumort, Inula crithmoides L.; Spergularia boconei
(Soleirol) Steud, Glyceria festucaeformis (Host) Heynh, Sonchus
maritimus L., Aster tripolium L., Plantago crassifolia Forsk, Atri-
plex hastatus L. var. salinus Wallr,

Les salsolacées annuelles occupent toujours le centre des
dépressions.

Le profil suivant, relevé aprés la coupe de juillet, dans une
prairie située dans la méme région que la précédente, montre que :
— la salinité de I’horizon superficiel du sol est importante, aprés
évaporation de la totalité des eaux sauvages qui s’étaient accumulées
dans la dégression;
— I'humidité du sol reste grande, en raison de la hauteur du niveau
phréatique.
0 -0,00m: Limon fin argileux avec début de destructuration
22,400 g/CINa par kg de terre séche
pH : 8,10.
0.05-0,85m : Limon argileux gris, humide
3,510 g/CIlNa par kg de terre séche
pH
0,85-1,20 m : sable gris-bleu fluvio-marin, gorgé d’eau
2,925 g/CINa par kg de terre séche
pH : 8,10.
La nappe phréatique saumétre (5,265 g/1/CINa) se stabilise a 0,50
de la surface du sol.

4°) L’hydromorphie douce superficielle joue un réle impor-
tant.

A) Une humidité, prolongée mais faible détermine 1'installa-
tion :
a) en sols limoneux ou limono-argileux de : Rumex crispus L.,
Rumex acetosa L., Linum angustifolium Huds.
Les individus sont dispersés dans l’ensemble de la prairie :

b) en sols limono-argileux, a texture moyenne, de Rumex ace-
tosella L., Linum angustifolium Huds, Linum maritimum
L.
Les sujets ont tendance a se grouper dans les stations ou le
sable d’origine marine, parfois légérement plus salé et plus sec
que le terrain voisin, domine.

B) Une humidité généralisée, moyenne, se traduisant par des
flaques persistantes pendant I'automne et I'hiver, fait apparaitre :

Equisetum arvense L. (Sols sablo-limoneux), Potentilla rep-
tans L., Ranunculus acer L., Ranunculus sardous Crantz, Ranun-
culus bulbosus L., Carex divisa Huds, Aster tripolium L.
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C) Une humidité généralisée et forte (la prairie est inondée
fréquemment) est indiquée par les espéces hygrophiles suivantes :

Cyperus badius Desf., Scirpus holoschoenus L., Juncus mari-
timus Lamk., Juncus subulatus Forsk, Sonchus maritimus L.,
Scirpus maritimus L., Juncus acutus L., Juncus gerardi Lois, Phrag-
mites communis Trin.

La plupart de ces espéces constituent alors des colonies, qui
deviennent de plus en plus denses et étendues, si la prairie est
mal entretenue.

LA DEGRADATION DE LA PRAIRIE A FETUQUE

Dans le bas-Roussillon, les prairies a fétuque irriguées métho-
diquement ne se rencontrent plus maintenant que dans la région
d’Argelés et au Nord-Ouest de Saint-Cyprien.

L’abandon de ce mode d’exploitation des sols salins cotiers
estdaa:

— La disparition totale de la traction animale. Dans presque
toutes les fermes, le tracteur a remplacé le cheval.

— La régression de I'élevage ovin. Ne trouvant que trés diffi-
cilement des bergers, les agriculteurs pratiquent I’élevage
de I’agnean en stabulation.

— L’extension des cultures riches (vergers, vignobles, marai-
chages) qui se fait sur les prairies d’amont, depuis long-
temps assainies ou parfois sont enregistrés des échecs, car
les aménagements n’avaient pas été concus pour la réali-
sation des cultures irriguées.

— L’importance de plus en plus grande prise par le camping,
qui permet d’utiliser pendant les mois d’été, les prairies les
plus basses, souvent inondées longuement en hiver, aprés
les avoir complantées en peupliers.

Les prairies abandonnées, en attendant d’éire aménagées en
terrain de camping ou de cultures, sont de plus en plus étendues.
Il est donc intéressant d’observer leur évolution.

Le défrichement peut aboutir rapidement 4 un échec, si les
travaux primitifs d’assainissement ne sont pas suffisants.

Dans ce cas, aprés deux ans environ, la mise en culture cesse
et des peuplements denses de Lolium rigidum Gaud. occupent le
terrain. Ils peuvent se maintenir pendant plusieurs années, évo-
luant peu & peu vers un groupement post-cultural, légérement

6 bis
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halophile, caractérisé par :
Beta maritima L., Spergularia marginata Kittel, Plantago coro-
nopus L.

Cette évolution est fréquente dans les sols limono-sableux, a
texture fine, qui, relativement secs, présentent des traces de salinité.

L’abandon de la prairie détermine une régression de la gra-
minée au profit d’espéces mieux adaptées aux conditions du milieu
qui ne sont plus celles d’origine. En effet, les aménagements réalisés
pour implanter et maintenir la prairie sur les sols salins coétiers
ont toujours modifié le biotope, réduisant l'action des facteurs
dominants; I’halophilie et ’hydromorphie.

a) L’arrét de lirrigation entraine une diminution de I’hydro-
morphie, qui permet par suite de la sécheresse relative du sol,
I'installation des espéces plus xérophiles suivantes :

— en sols limono-argileux : Lolium rigidum Gaud,

— en sols limono-argileux, légérement salés : divers Agro-
pyrum, particulierement X A. acutum R. et Sch., qui consti-
tuent des colonies, trés denses, généralement séparées les
unes des autres par des peuplements d’Agrotis alba L. ssp.
maritima (Lamk.),

— en sols argilo-limoneux ou limono-argileux secs : Brachy-
podium phoenicoides R. et Sch.

b) La constance d’une forte humidité entre les périodes de
submersion causée soit par les débordements des torrents cotiers,
dont les lits sont toujours mal définis dans la partie inférieure,
soit par les précipitations, dont les eaux s’accumulent & la surface
des terres « battantes », se produit dans les prairies d’aval, chaque
fois que le réseau de collatures n’est plus entretenu.

Il s’installe alors les espéces hygrophiles suivantes :

— Scirpus holoshoenus L.; en touffes isolées,

— Juncus acutus L., en touffes isolées,

— Matricaria chamomilla L., en individus dispersés,

— Samolus valerandi L., en individus dispersés,

— Rumex acetosa L., en individus répartis sur I'’ensemble de

la prairie,

— Juncus gerardi Lois, en colonies trés denses,

— Phalaris arundicaaea L.,

— Phragmites communis Trin.

Dans ces prairies humides, le niveau de la nappe souterraine,
qui renferme toujours moins de 0,250 g/1/CINa, est trés voisin de
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la surface du sol; il oscille, en effet, entre 0 et 0,45 m pendant
la saison séche.

C) L’augmentation de halophilie, consécutive & la suspension
des arrosages en milieu sec, pendant I'été, fait apparaitre : Sper-
gularia marginata Kittel; Atriplex hastatus L. var. salinus Wallr;
Polygonum maritimum L.; Obione portulacoides (L.) Mogq.; Inula
crithmoides L,; Lepturus incurvatus (L.) Trin; Frankenia pulveru-
lenta L.; Lepidium draba L.; Suaeda maritima (L.) Dumort, qui
est souvent associée dans les dépression a Astfer fripolium L.

La nappe phréatique, trés voisine de la surface, titre alors
plus de 2,5 g/1/CINa, méme pendant les périodes hivernales plu-
vieuses.

La végétation halophile, d’abord localisée dans les dépressions
limoneuses relativement humides et sur les reliefs constitués par
des éléments argilo-limoneux trés fins, fonctionnent comme méches
aspirantes vis-a-vis de la nappe phréatique superficielle saumatre
en périodes séches et chaudes ou ventées, prend rapidement de
Iextension dés que le salant, dont le développement n’est plus
freiné par les arrosages, envahit les terrains. Les touffes de Festuca
arundinacea ont tendance a s’individualiser, car seules, les plus
vigoureuses, résistent aux effets du sel. Le peuplement devient

.

diffus et il peut méme disparaitre pour faire place a un pré salé.

CONCLUSION

Dans la basse-plaine du Roussillon, le groupement a Fesluca
arundinacea, qui évolue sous un des climats les plus arides de
France, différe nettement de la sous-association Narcissefosum
Br-Bl, du Gaudinieto-Arrhenatheretum Br-Bl.

Les deux groupements, exploités par I'homme de la méme
maniére, sont établis sur des sols hydromorphes, basiques et a
nappe phréatique élevée.

La différenciation provient :

1) De la situation topographique. Le Narcisselosum se main-
tient jusqu’a une altitude de 150 m, tandis que le groupement a
Festuca arundinacea ne se rencontre guére actuellement au-dessus
de 10 m.

2) Des conditions climatiques. Le groupement a Festuca arun-
dinacea est adapté a un climat plus chaud, a pluviométrie voisine
de 500 mm/an,
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3) De leur origine. Pour BRAUN-BLANQUET (1952), le Narcisse-
tosum occuperait la place des anciennes foréts de feuillus : Popu-
letum albae (Br. BL) Tchou. Il est a peu prés certain que le
groupement & Festuca arundinacea peuple I’habitat des salsolacées
pérennantes que des apports alluvionnaires et surtout des submer-
sions d’eau douce ont assaini lentement au cours des siécles.

Le groupement a Fesfuca arundinacea est, par contre, trés
voisin de l’association & Festuca arundinacea, reconnue dans la
plaine des Bordjias, en Algérie, ou elle occupait, en 1960, prés de
3 000 ha.

Dans cette région, son extension était également la conséquence
du travail de 'homme, qui utilisait les prairies a fétuque comme
paturages d’embouche ou pour la production de fourrages naturels.

L’Association est installée sur des terrains alluvionnaires ren-
fermant 2 a 4 g/CINa par kg de terre séche dans I’horizon 0 - 0,50,
visité par l'enracinement de la graminée, et 4 sous-sol perméable :

sable jaune < boulant » titrant de 1 a4 2 g/CiNa par kg de terre
séche, localisé & 1 m de profondeur au maximum.

A Tlorigine, ces sols étaient des solontchaks vivants apparte-
nant au type prairies 4 soudes. Ils étaient alors occupés par I’asso-
ciation a Suaeda fruticosa et Sphenopus divaricatus Guinochet, qui
constituait un paturage extensif chaque fois que le tapis interstitiel
de thérophytes était riche en graminées ou légumineuses.

Pour augmenter sa valeur fourragére, des arrosages étaient
donnés chaque hiver, afin de favoriser le développement de la végé-
tation intercalaire.

La multiplication des irrigations, effectuées avec des eaux peun
minéralisées (moins de 1 g/CINa), déterminait peu & peu la régres-
sion des salsolacées buissonnantes, dont les derniers témoins étaient
arrachés au début de la mise en exploitation, et P'installation de
I'association 4 Fesfuca arundinacea, dont le degré de recouvrement
était toujours voisin de 100 %.

Une hydromorphie trop prolongée pouvait provoquer en un ou
deux ans 'implantation d’un peuplement pur de Juncus (J. mari-
timus Lamk et J. subulafus Forsk.). La durée de la submersion
demeurait toutefois insuffisante pour que le degré de couverture
puisse dépasser des valeurs comprises entre 10 et 30 %. Cette fai-
blesse permettait au sol de prendre un aspect estival rappelant
celui des takyrs de I’Asie centrale.

Une évolution comparable n’a jamais été observée dans les

groupements a4 Festuca arundinacea de la basse-plaine du Rous-
sillon, en raison des conditions climatiques trés différentes.
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Enfin, les taches salées, qui sont toujours de faible surface,
ne sont. faciles & repérer qu’aprés la deuxiéme coupe, en octobre-
novembre, lorsque Aster fripolium L. est fleuri. Elles constituent
toujours des gites larvaires actifs a culicidés halophiles (Aedes
caspius). La fréquence des irrigations (tous les 5 jours) a permis
d’enregistrer jusqu’a 17 fonctionnements en une seule campagne
estivale. L’observation a été faite sur une quarantaine d’hectares
de prairies a fétuque, tous situés a proximité de la station balnéaire
d’Argelés-sur-Mer.

Il est donc trés important pour les Services de la Démoustica-
tion de controler soigneusement les peuplements & Festuca arun-
dinacea, qui sont exploités, et de repérer aussi exactement que
possible les taches de végétation halophile, afin de pouvoir orga-
niser une lutte pratiquement ponctuelle.

SUMMARY

The Meadow Fescue (Festuca arundinacea Schreb.), which
formerly were spreading on the most important part of the littoral
zone in the low plain of Roussillon (south of the river Tet), are in
process of disappearing on account of breeding repression and
camping extent.

In 1967 they were only occupying 50 ha, mainly in the region
of Argelés-sur-Mer, where the permanent meadows were still well
kept and regularly irrigated. The area habitat of the Festuca arun-
dinacea group, specified by a range of phytosociologic surveys
carried out during the optimal vegetation period, shows the upper
limit of the saline coastal grounds where the presence of salt may
interfere with an intensive culture. Nevertheless, the irrigation prac-
tice accelerates the desalting process.

This group differs from the sub-grouping Narcissotosum Br.-Bl.,
1931, known in the Bas-Languedoc by its localisation on fine or
very fine slightly salted deposits situated einther in the low plain,
on a level lower than - 10 meters, or inland in closed ponds. Il
also differs in the presence of a slightly brackish ground water
level, close to the ground surface in each season, and particularly
with a warmer climate of low pluviometry (less than 500 mm).

These peculiar environment conditions bring the Festuca arun-
dinacea group of Bas-Roussillon very close to the association of
F. arundinacea from the low plains of Oranie in Algeria (Macta,
Mina, Bas-Cheliff) (P. SiMONNEAU, 1952) where its extension was due
to man’s action.
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ANALYSE D'UNE STRUCTURE REGIONALE
DE MODELES BIO-GEOGRAPHIQUES ®

par Michel Puirps

Laboratoire d’Agronomie, Ecole Nationale Supérieure Agronomique
Faculté des Sciences de Toulouse, France

SOMMAIRE

L’auteur procéde a Vanalyse multivariable de 35 paysages du Razés
(France) représentés par autant de modéles biogéographiques locaux.
L’analyse montre la structure de la distribution géographique de I'uti-
lisation du sol, s’organisant autour de 3 tendances biogéographiques
principales.

Principe et méthode de I'analyse de structure d’un paysage
local ont été exposés dans deux publications antérieures (PHIPPS,
1966 et 1968). Ces considérations préliminaires conduisent au
concept de modéle biogéographique qui résulte de I’extension de
Pij; probabilité d’observer le mode d’utilisation du sol j dans le
type de station i, a

m étant le nombre total des modes (ou états) d’utilisation du sol
distingués et n le nombre total des types de stations différenciés.

(1) Ce travail constitue, avec les travaux de l’auteur cités en référence,
I’essentiel d’une thése de Doctorat d’Etat (Sc. Nat.) présentée a la Faculté des
Sciences de Toulouse en 1969, et enregistrée au Centre National de la Recher-
che Scientifique sous le n° A.O. 2401.
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I1 prend donc la forme matricielle suivante :

pll IIIIIIIIII plj llllllllll le
Pia +eocvevenns pg .......... Pim
Pri coceveenns Pnj +ovoveenns Pnm

Chaque ligne représente le profil d’utilisation du sol attaché a un
type de station. L’ensemble des types de stations différenciés constitue
le schéma stationnel du paysage.

Ce schéma est établi en fonction de la structure du paysage local.
Selon la nature et le nombre des facteurs déterminant celui-ci, des ensem-
bles sont formés de telle sorte qu’a I’intérieur de chacun d’eux, les sites
subissent de la part des facteurs des contraintes identiques. Cela revient
a dire qu’au sein de chaque type, le déterminisme de I'utilisation du sol
est uniforme, et que, par voie de conséquence, la probabilité d’y observer
un certain mode d’utilisation est, au caractére aléatoire prés, une cons-
tante du paysage.

En résumé, on peut dire : Connaissant les facteurs qui régis-
sent localement la distribution des modes d’utilisation du sol, on
peut différencier un nombre restreint de types de stations a Pinté-
rieur desquels, tout site aura les mémes probabilités d’éire affecté
des différents modes d’utilisation distingués.

La matrice [p;;] est une reconstitution a4 la fois compléte,
simple, numérique et synthétique du paysage local, méritant ainsi
le nom de modéle biogéographique (1) (CHORLEY, 1964).

11 découle de ces notions que deux paysages possédant des
structures identiques, auront des schémas stationnels eux-mémes
identiques. Cela veut dire que tout type de station de I'un d’eux,
aura son homologue dans I'autre.

Malgré cela, ils pourront éventuellement étre dissemblables si
leurs profils d’utilisation du sol homologues se révélent différents.

La similitude des profils homologues apparait donc comme le
critére véritable de I'analogie entre les paysages.

La comparaison des modéles biogéographiques revient a une
comparaison numérique multiple. La nature des phénoménes en
jeu, a savoir les forces déterminantes de la distribution géogra-
phique de l'utilisation du sol, implique que les distributions de
chacun des états ne sont généralement pas indépendantes. Elles
sont liées et les états d’utilisation du sol forment des groupements
définissant des systémes d’utilisation du sol.

(1) Le terme de modéle est pris ici dans son sens le plus général. Il contient
diverses notions comme celle de la reconstitution simplifiée, parfois abstraite
d’une chose ou objet réels, mais, également, celle de prévision possible des pro-
priétés de cette chose a partir du modéle. On retrouve la méme acception dans
des expressions telles que : modéle mathématique, modéle économétrique, ete...

Dans ce sens, par contre, il n’implique aucune notion de jugement de
valeur comme c’est le cas, par exemple, dans I’expression « un modéle d’éléve ».
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Le phénoméne global se présente donc comme un systéme
multi-variable, covariant, justiciable des méthodes d’analyse facto-
rielle. Celles-ci permettront de classer les modéles, de définir quan-
titativement des régions, non pas directement en fonction des profils
d’utilisation du sol, mais plutét des systémes que ces derniers
représentent.

Tels sont les principes sur lesquels vont reposer la compa-
raison, la classification et, finalement, la cartfographie des modéles
biogéographiques locaux, deuxiéme étape de la recherche du déter-
minisme de cet élément du paysage.

Dans ce travail, I'analyse d’une structure régionale de modéles
biogéographiques est prise comme exemple. On verra successive-
ment apparaitre des notions telles que celles de tendance biogéo-
graphique, de stabilité ou fidélité géographique d’'un modéle, de
famille de modéles, qui sont les éléments fondamentaux de la taxi-
nomie des modéles biogéographiques.

1. — METHODES

Ce type d’analyse a été réalisé dans une région limitée (cf. Carte,
planche 1) :

— au N par le paralléle de Carcassonne,

— a I'E par le cours de I’Aude,

— au S par le paralléle de Limoux,

— a I'W par le méridien de Mirepoix.

Pour l'instant, un seul type de station a été considéré : il s’agit du
type 1 (+), a forte saturation positive 4 I'égard du facteur 1, identifié
dans toutes nos analyses locales et interprété comme un syndrome hérité
des phénomeénes d’érosion (PHipps, 1968).

Ce type stationnel est défini, conjointement, par les caractéristiques
topographiques suivantes :

— Altitude relative ........ 1 (zones dominées)
— Pentes faibles .......... 0 a 10 %
— Microreliefs légérement concaves ou plats.

35 sondages, représentant autant de modéles biogéographiques lo-
caux, sont répartis régulierement sur ’ensemble du territoire étudié (cf.
Carte, planche 1). Pour chacun d’eux, est délimitée sur clichés aériens
(I.G.N., 1962, 1/15 000, infra-rouge) une zone appartenant en totalité au
type stationnel défini précédemment, et dont la surface représente au
moins 1/10 de I’étendue couverte localement par ce type de station.

Dans cette zone, sont relevés les modes d’utilisation du sol corres-
pondant 4 chaque point d’une grille de sondage (maille de 4 mm). Les
9 modes d’utilisation du sol distingués (stades physionomiques de la
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végétation, grands types de culture) sont notés dans le tableau 1. Chacun
d’eux constitue une entité que nous désignerons par le terme état
d’utilisation du sol qui sera défini par la série des valeurs p:; pour
k=1, 2..35 ou fréquences relatives de I'état j dans les 35 modéles
locaux.

Le modéle local de rang k sera caractérisé par les fréquences rela-
tives p, pour j=1,2,...9 qui forment le profil d’utilisation du sol de
ce modéle. :

Deux méthodes d’analyse factorielle ont été appliquées paralléle-
ment (1) :

* Analyse des composantes principales (THoMsoN, 1948; REUCHLIN,
1964; STEINER, 1965a).

Aprés centrage et réduction des fréquences relatives, les corrélations
sont calculées entre :

— les états d’utilisation du sol,

— les profils d’utilisation du sol.

Les deux matrices ainsi.formées sont soumises a l’analyse facto-
rielle des composantes principales.

* Analyse factorielle des correspondances (BENZECRI, 1964; CORDIER,
1965). Les fréquences f.; servent a calculer une matrice des proximités
sur laquelle est fondée la reconstitution du phénoméne dans un espace
de dimension réduite.

2. — RESULTATS

Le tableau 1 rassemble les coefficients de saturation des états
d’utilisation du sol :

a) a l'égard des composantes,
b) a I'égard des facteurs.

Les premiers sont issus directement de I’analyse. Les seconds
sont déduits des précédents par une rotation des axes. Ils détermi-
nent la position des vecteurs-états dans l'espace des facteurs. La
Figure 1 montre diverses projections de cet espace dans des plans
bifactoriels.

Le tableau 2 et la Figure 2 sont les homologues du tableau 1
et de la Figure 1 pour les modéles locaux,

(1) Les différents calculs ont été effectués sur I’ordinateur IBM 7044 de
P’Institut de Calcul Numérique de la Faculté des Sciences de Toulouse. Les pro-
grammes correspondants ont été rédigés en FORTRAN IV.



— 307 —

TaBLEAU 1
Coefficients de saturation des états d’utilisation du sol a Uégard :
a) des composantes principales, données par l'analyse;
b) des facteurs, déduits des précédentes par rotation des axes.

Coefficients de saturation
Etats d’utilisation du sol a. Composantes b. Facteurs
I 11 111 v ) 1 2 3 4 +5
1 - Foréts — 0.600]— 0.536|— 0.178 |— 0.050 |— 0.178 |[ — 0.313 |- 0.756 |— 0.254|— 0.054 | + 0.002
2. Landes = 0.674]| - 0.356| — 0.212 |- 0.227 |+ 0.485 || — 0.433 |- 0.508 |- 0.176 |- 0.052 | + 0.621
3 - Pelouses — 0.774]| - 0.454|+ 0.038 |- 0.234 |+ 0,078 || — 0.553 |- 0.649 |- 0.084 |- 0.210| + 0.196
4 - EIS boisés linéaires — 0.498|+ 0.031|— 0.209 [+ 0.810 |+ 0,184 || — 0.408 [— 0.154 |— 0.101 | + 0.856 | + 0.035
5 - Prairies naturelles — 0.789|— 0.140(+ 0.360 |+ 0.028 |- 0,380 || — 0.756 |— 0.385 |+ 0.043 |— 0.142|— 0.435
6 - Prairies artificielles — 0.226]+ 0.826|— 0.041 |— 0.280 |+ 0.179 || — 0.478 [+ 0.687 |- 0.266|— 0.213 | + 0.091
7 - Labours — 0.630]+ 0.819|+ 0.091 [+ 0.023 |- 0.018 || — 0.874 [+ 0.536 |— 0.248 |— 0.002 |- 0.198
8 - Vignes + 0.905]|— 0.334|— 0.246 |- 0.018 |+ 0.022 |[+ 0.995 [— 0.040 |+ 0.080 |+ 0.040 | + 0.160
9 - Vergers + 0.269|— 0.245|+ 0.856 |+ 0.108 |+ 0.301 ||+ 0.111 |+ 0.110 |+ 0.979 |- 0.020 | + 0.028
Part de la variance (%) 40,25| 22,36]| 11,71 9,52| 6,38 36,49| 24,18| 1347| 944 7,64
Part cumulée de la variance| 40,25| 62,71| 74,42] 8394 90,32 36,49| 60,67| 74,14| 83,58 91,22

2.1. STRUCTURE DE L'ESPACE DES ETATS D’UTILISATION DU SOL.

L’analyse des corrélations entre états dans le groupe des
35 modeéles locaux montre une structure a 5 facteurs indépendants,
Cela signifie que 5 axes, orthogonaux entre eux, rendent compte
de l'arrangement particulier des vecteurs-états dans l’espace.

2.1.1. Facteur 1 (F1).
Il exprime un antagonisme général entre I'état 8 (vignes) et

I’ensemble des autres états a I’exception de E9, pratiquement indé-
pendant (r = 0,111) de ce facteur (Fig. 1, a).

2.1.2. Facteur 2 (F2).
Il traduit, au sein de I'’ensemble a saturations négatives du
facteur 1, une opposition entre E6, E7 (prairies art., labours) d’une

part et E1, E2, E3, Eb (foréts, landes, pelouses, prairies nat.) d’autre
part (Fig. 1, a).

2.1.3. Facteur 8 (F3).

Facteur spécifique concernant E9 (vergers) (Fig. 1,b).
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TABLEAU 2
Coefficients de saturation des modéles locaux a I'égard :
a) des composantes principales, données par lUanalyse;
b) des facteurs, déduits des précédentes par rotation des axes.

Coefficients de saturation

Modeéles locaux a. Composantes b. Facteurs
N® Noms  |Altitude| I i 1 v v 1 2 3 4 5
1 | Ribouisse 290 |- 0.641 [+ 0.499 [+ 0.544 [+ 0.007|— 0.173 || — 0.561 |+ 0,707 |+ 0,403 |+ 0.220| - 0.070
2 | Plavilla 320 |- 0.649(— 0.089 [+ 0.625 |+ 0.031|+ 0.029 || — 0.697 |+ 0.124 |+ 0,562 [+ 0.145|+ 0.015
3 | Mirepoix 320 |- 0,066(— 0,239 [~ 0.311 [+ 0.873|—- 0.111 || + 0.051 |- 0.339 |- 0,322 [+ 0.826]|— 0.027
4 | Lagarde 340 |- 0.298(— 0.662 [ 0.236 |+ 0.039|— 0.437 || — 0.397 |- 0.516 |- 0.172 [+ 0.053| — 0.547
5 | Piquemoure 310 |- 0.841|+ 0.026 |- 0.346 |+ 0.115|— 0.014 || — 0.751 |+ 0.141 |- 0.432|+ 0.230 + 0.008
6 |Orsans 330 |- 0.627|- 0.349 |+ 0.544 |- 0.103|+ 0.182 || — 0.744 |- 0.149|+ 0.527 |- 0.047| + 0.094
7 | Lignairolles 345 |- 0.728(- 0.264 [+ 0.199 [+ 0.259(+ 0.388 || — 0.734 |- 0,177 |+ 0.148 [+ 0.284| + 0.363
8 | Corbiéres 440 |- 0.155|— 0.809 |+ 0.030 |- 0.434|+ 0.042 || — 0.389 |- 0.681 [+ 0.147 |- 0.503|— 0.180
9 [Prouille 220 |- 0.465(+ 0.735 [— 0.246 (- 0.043 [+ 0.014 || — 0.274 |+ 0.760 |- 0.387 [+ 0.109|+ 0.150
10 | Mazerolles 240 |- 0.453|+ 0.754 |+ 0.428|- 0.063|+ 0.090 || — 0.327 [+ 0.852 |+ 0.276 |+ 0.112]+ 0.224
11 | Montgradail 280 |- 0.575|+ 0.417 |+ 0.417 |- 0.064|— 0.167 || — 0.689 |+ 0.644 |+ 0.282 |+ 0.152]|— 0.090
12 | St Just Belleng.| 350 |- 0.312|— 0.623 |+ 0.513|— 0.090(— 0.370 | — 0.494 [— 0.374 |+ 0.565 [— 0.039|— 0.493
13 | Peyrefitte Raz. | 400 |- 0.542|- 0.570 |- 0.169 |+ 0.157|— 0.177 || — 0.600 |- 0.433 |- 0.148 [+ 0.182] - 0.259
14 | Montréal-W 180 |- 0.482|+ 0.621 |+ 0.308|— 0.047|— 0.329 || — 0.368 [+ 0.794 |+ 0.172 |+ 0.170]| - 0.206
15 | Cailhau 220 |- 0.539|+ 0.730 |- 0.350 |- 0.125[+ 0.045 || — 0.349 [+ 0.761 |- 0.492 [+ 0.031|+ 0.167
16 | Donazac 260 |+ 0.666|+ 0.063 [— 0.282|— 0.359]|— 0.259 || + 0.624 [~ 0.023 |- 0.203 |- 0.419|- 0.291
17 | Loupia 280 |+ 0.832|+ 0.130 [+ 0.485|— 0.071]|— 0.037 || + 0.769 [+ 0.030 [+ 0.544 |- 0.153|— 0.021
18 | Alzonne 120 |- 0.287|+ 0.825|— 0.419|— 0.177|— 0.049 || — 0.088 |+ 0.813 |- 0.546 |- 0.036|+ 0.087
19 | Montréal-E 220 |- 0.781(+ 0.231 [- 0.204 |- 0.208|+ 0.435 )| — 0.713 |+ 0.296 |- 0.299 [— 0.124|+ 0.436
20 | Sanchés (Mont)| 320 |- 0.504|— 0,086 |- 0.323|— 0.265|+ 0.560 || — 0.512|— 0.093 |- 0.342 |- 0.286)+ 0.488
21 | Villarzel-Raz. 300 |- 0.152|— 0.807 [— 0.459 [+ 0.059|+ 0.153 || — 0.263 |— 0.826 |- 0.358 |- 0.065|+ 0.000
22 | Brugairolles 190 |+ 0.454|+ 0.046 |+ 0.494 |+ 0.009|+ 0.569 || + 0.400 |- 0.094 [+ 0.524 |- 0.115|+ 0.562
23 | Lauraguel 170 |+ 0.805|+ 0.210 |+ 0.366 |- 0.173| - 0.250 || + 0.755|+ 0.148 |+ 0.419 |- 0.212| - 0.227
24 | Ladigne d’av. 210 [+ 0.816(+ 0.114 [+ 0.492|- 0.075[+ 0.064 )| + 0.749 |+ 0.001 |+ 0.552 |— 0.170|+ 0.073
25 | Villesequelande| 120 |+ 0.127|+ 0.854 [— 0.131 (- 0.214|— 0.221 || + 0.282 [+ 0.830|— 0.224 |- 0.093( - 0.080
26 | Alairac 160 |+ 0.569|+ 0.267 |- 0.021 |+ 0.099|+ 0.461 || + 0.620 |+ 0.032|— 0.007 |- 0.027|+ 0.513
27 | La Valette 150 |+ 0.936|+ 0.003 |+ 0.261 |- 0.098|+ 0.003 || + 0.859 |- 0.145 |+ 0.353 |- 0.227]|— 0.011
28 | Roullens 200 |+ 0.713|- 0.556 |- 0.085]|— 0.393|— 0.049 || + 0.515|— 0.626 |+ 0.082 |- 0.558| - 0.213
29 | Preixan 220 |+ 0.532|— 0.434 |- 0.379 |- 0.548|— 0.094 || + 0.371 |- 0.484 |— 0.234 |- 0.672| - 0.255
30 |Pieusse 150 |+ 0.911 |+ 0.226 |- 0.019|+ 0.153|+ 0.251 || + 0.948 |- 0.044 [+ 0.032 |- 0.002]|+ 0.310
31 |Pennautiers 110 [+ 0.075|+ 0.812 |- 0.548]— 0.055|— 0.130 || + 0.287 [+ 0.709 |— 0.641 [+ 0.030]|+ 0.023
32 | Villalbe 100 |+ 0.576|+ 0.145 |+ 0.046|+ 0.636|— 0.178 || + 0.677 |- 0.021 |+ 0.051 |+ 0.573)|— 0.052
33 | Couffoulens 120 |+ 0.952|+ 0.156 |— 0.096 |+ 0.088|+ 0.159 || + 0.970|— 0.104 |- 0.027 |— 0.070|+ 0.197
34 | Rouffiac d’A. 130 [+ 0.960|+ 0.165|— 0.017 |+ 0.147|+ 0.107 || + 0.981 |- 0.084 |+ 0.047 |- 0.002| + 0.157
35 | Pomas 130 |+ 0.924]+ 0.249 |- 0.164 |+ 0.192|— 0.056 || + 0.985 |+ 0.009 |- 0.115 |+ 0.074| + 0.022
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F16. 1. — Projection de I'espace des états d’utilisation du sol dans différents

plans.

2.14. Facteur 4 (F4).

Facteur spécifique caractérisant E4 (éléments boisés linéaires)
(Fig. 1, ¢).

2.1.5. Facteurs 5 (F5).

Facteur de groupe indiquant une opposition entre E2 (landes)
et E5 (prairies nat.) (Fig. 1, d).
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2.2, STRUCTURE DE L’ESPACE DES MODELES LOCAUX.

Elle comporte, elle aussi, 5 facteurs qui rendent compte de
I'agencement des 35 vecteurs-modéles.
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Fig. 2. — Projections de ’espace des modéles locaux dans différents plans.
Dans la fig. 2a, les différents groupes contiennent les modéles suivants :
PR : 9. 10. 14. 15.

AU 1 : 30. 33. 34. 35.
AU 2: 17. 23. 24,

AU 3 : 16. 26.
iz 25, 31.
AM T :011, 1.
AM 2: 2. 5.19.
AM 3: 7. 20.

6.
AM 4: 12. 13.
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2.2.1. Facteur 1 (f1).

Il individualise vers son pdle + un groupement dense de
modéles au sein duquel apparaissent des sous-groupes (Fig. 2, a)
comme (30, 33, 34, 35) et (16, 26), (17, 23, 24) par exemple. Les
profils d’utilisation du sol de ces modéles ont en commun une trés
forte participation de E8 (vignes), fait qui montre une correspon-
dance entre ce facteur et le facteur de I’analyse des états (F1).

L’ensemble des modéles liés au pole négatif de f1 est trés
diversifié par le facteur 2.

2.2.2. Facteur 2 (f2).

Il fait apparaitre des groupements caractéristiques parmi les
modeles faiblement ou moyennement saturés en facteur 1 (f1),
comme (25, 31), (9, 10, 14, 15), (2, 5, 19), (4, 12, 13), (28, 29) par
exemple (Fig. 2, a). Cette différenciation coincide avec la significa-
tion du facteur 2 de l'analyse des états (F2). Les modéles liés au
pole + montrent a4 la fois une forte participation des états E6 et E7
tandis que les formes spontanées d’utilisation du sol (E1, E2, E3)
et les paturages (E5) y sont peu représentées. Dans les modéles liés
au pole — c’est le rapport inverse qui existe. L’étalement des groupes
le long de l’'axe 2 signifie que dans cette succession de modéles
il y a substitution progressive du systéme d’utilisation du sol pas-
toral et dégradé, au systéme céréalier.

2.2.3. Facteur 3 (f3).

Ce facteur discrimine les modéles o1t I'on remarque le plus
d’éléments boisés linéaires (E3) (pdle 4) de ceux qui en ont le
moins.

L’ordre des facteurs homologues est inversé dans les deux
analyses puisqu’en f3 on reconnait le facteur F4 spécifique de E4
(éléments boisés linéaires) (Fig. 2, ¢).

2.2.4. Facteur 4 (f4).

Il dissocie de l’ensemble, les modéles ol les vergers sont le
plus fréquemment représentés (3, 32).

Il y a donc correspondance avec F3 de l'analyse des popula-
tions (Fig. 2, ¢).

2.2.5. Facteur 5 (f5).

On retrouve ici 'antagonisme lié¢ 4 F5 entre les modéles riches
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en landes mais pauvres en prairies (19, 20, 22, 26) et les milieux
comme 4, 12) ol le rapport inverse existe (Fig. 2, d).

2.3. SUPERPOSITION DES 2 ESPACES.

Nous venons de voir dans le paragraphe 2.2, qu'a chaque fac-
teur F de l'analyse des états d’utilisation du sol correspond un
facteur homologue f de ’analyse des modéles. Cette correspondance
est évidente, mais la méthode des composantes principales ne
donne aucun moyen d’effectuer une superposition exacte des deux
espaces.

L’analyse factorielle des correspondances permet au contraire
cette opération (Fig. 3). En dehors du fait qu’elle confirme parfai-
tement les structures précédentes, elle montre que les facteurs des
deux espaces se superposent exactement. Nous pouvons donc parler
d’un seul espace des facteurs dans lequel sont disposés a la fois les
vecteurs-états et les vecteurs-modeles.
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2.4. SIGNIFICATION BIOGEOGRAPHIQUE DE LA STRUCTURE.

L’ensemble des facteurs indépendants constituant cette struc-
ture étant mis en évidence, il est important d’en souligner, main-
tenant, la signification sur le plan biogéographique.

Comme on I’'a vu dans I'exposé des méthodes, ces facteurs ont
pour origine les corrélations calculées systématiquement, a partir
des fréquences observées, soit entre les états pris 2 a4 2, soit entre
les modeéles pris 2 4 2 également.

Sur le plan géométrique ils rendent compte, avons-nous dit, de
I’agencement particulier des vecteurs dans I’espace. Ce sont les axes
privilégiés de la configuration vectorielle.

Sur le plan biogéographique, dans le cas des états, ils traduisent
le fait que les parts respectives de ceux-ci dans les 35 modéles
étudiés ne varient pas de maniére indépendante, mais simultané-
ment, montrant tantoét des synergies, tantot des antagonismes. Ils
définissent donc des ensembles d’états toujours liés sur le terrain
qui représentent, en fait, des systémes d’utilisation du sol.

Ainsi un systéme d’utilisation exclusivement viticole (pdle
de F1) s’oppose-t-il & la fois & un systéme céréalier (poéle — de F1
et pole 4 de F2) et a un systéme d’utilisation a faible pression
humaine et 4 tendance pastorale nette (pole — de F1 et pole —
de F2). Ces deux derniers sont eux-mémes opposés (Fig. 1, a).

Les vergers et les éléments linéaires boisés se surimposent a
ce schéma, indépendamment des formes décrites précédemment.
Enfin, landes et prairies s’opposent par F5, nous verrons plus loin
la signification géographique de ce fait.

Dans le cas des modéles, les facteurs expriment le fait que les
profils d’utilisation du sol des 35 modéles locaux considérés, varient
selon un schéma assez simple. Il repose sur I'existence d’'un nombre
réduit de types caractérisés par le degré de participation de tel
ou tel groupe d’états (on retrouve, ici, la notion de systéme d’utili-
sation du sol).

Chacun de ces types représente un noyau d’affinité et les fac-
teurs traduisent les relations mutuelles entre ces noyaux sous la
forme de liaisons (ressemblance), d’antagonismes (dissemblance)
ou simplement d’indépendance. Les groupements de modéles dans
I’espace des facteurs expriment donc leur similitude et, par consé-
quent, I'affinité des milieux correspondants.

Nous ajouterons qu’ils ne signifient rien d’autre, au regard de
I’analyse mathématique.

Cependant, il est évident qu’ils détiennent, en outre, la propriété
de constituer, trés souvent, des groupements géographiques.
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Cartes des situations. Les taches noires indiquent les zones utilisées pour
les sondages. Leur numérotation de 1 & 35 correspond & celle du tableau II.
Les 6 zones carrées indiquées, représentent Tes clichés aériens ayant fait I’objet
d’analyses de structure locale du paysage, effectuées préalablement a ce travail.
Les traits forts indiquent les axes principaux du relief :
— passant par Fanjeaux, orientée grosso modo N-S, la cuseta ludienne
séparant les bassins versants de I’Aude 4 I’E et de la Garonne 4 I'W;
— axe secondaire reliant les points 13, 22, 26; c’est-a-dire : au SW, le
Kercorb (13), le seuil de Brugairolles (22), et traversant la Malepére
de SW en NE.

Ainsi (30, 33, 34, 35) constituent a la fois un groupe de formes
affines d'utilisation du sol et un groupe géographique de modeéles
attachés a la vallée de I’Aude (Fig. 2, a et carte, planche 1). Il en
va de méme pour (9, 10, 14, 15), (16, 17, 23, 24) (25, 31), (2, 5),
(6, 7), etec..., attachés a différentes régions. Ce fait prend une valeur
biogéographique importante et offre un intérét taximonique qui
sera mis en lumiére dans le chapitre suivant.

2.5. CONCLUSIONS.

A la suite de ces remarques, nous pouvons, en conclusion de
ce chapitre, dégager diverses notions importantes :

a) On a vu qu’aux facteurs définissant les systémes d’utilisation
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du sol se superposent des facteurs qui définissent & la fois des
groupes de modeles et aussi des régions.

Nous interpréterons ce fait en disant que la cohérence entre un
systéme d’utilisatoin du sol et une région indique une tendance bio-
géographique.

Ainsi 3 tendances se manifestent dans ce groupe de milieux
et permettent d’esquisser une synthése régionale (Fig. 4) :

— tendance méditerranéenne liée 4 la valléee de I’Aude et au
systéme viticole;

— tendance aquitaine liée & la partie NW du territoire et au
systéme céréalier;

— tendance montagnarde liée & la partie S de l'aire et au
systéme de polyculture dégradée et pastorale.

I

MEDITERRANEENNE

Fic. 4. — Interprétation du plan I, II. Notion de tendance biogéographique.
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Elles peuvent étre matérialisées dans le plan des facteurs 1 et 2
(Fig. 2, a) par des axes non orthogonaux tels que ceux représentés
dans la figure 4.

Pour un bon usage de cette notion, il faut souligner son carac-
tére relatif. Lorsque nous parlons de tendance montagnarde, de
tendance méditerranéenne, il faudra bien entendre qu’il s’agit, en
fait, des manifestations les plus affirmées, au sein de I’ensemble
géographique analysé, de tendances montagnardes ou meéditerra-
néennes effectives.

b) Les groupes de modéles définis par les facteurs ont donc
une double signification : dans chacun d’eux, P’affinité des profils
de milieux traduit ’adhésion de ceux-ci & un méme modéle régional,
tandis que le groupement géographique prouve la stabilité géogra-
phique de ce dernier.

Le caractére répétitif des profils dans plusieurs sondages réa-
lisés au sein d’'une méme région montre, en outre, ’homogénéité
du type de station défini par le modeéle résultant de I’analyse de la
structure locale du paysage. Ce fait permet de penser que les fac-
teurs de cette structure (PHipps, 1968) rendent bien compte de la
distribution locale de I'utilisation du sol.

3. — ELEMENTS D'UNE TAXINOMIE
DES MODELES BIOGEOGRAPHIQUES

Nous remarquerons tout d’abord que les facteurs 1 et 2 four-
nissent a eux seuls les critéres essentiels de la classification des
modeéles, car ils représentent les tendances générales commandant
les systémes d’utilisation du sol.

Chaque modeéle occupant dans l’espace des facteurs, et parti-
culiéerement dans le plan de ces deux facteurs une position numéri-
quement définie, il devient possible d’étudier quantitativement leurs
rapports mutuels.

Ce chapitre conduira 4 de nouvelles notions intéressant tantot
la taxinomie des modéles, tantét I'aspect biogéographique de la
distribution des tendances.

3.1. LA FIDELITE GEOGRAPHIQUE DES MODELES.

Cette notion, déja évoquée, découle des remarques du chapitre
précédent. Son intérét taxinomique est évident et deux exemples
caractéristiques suffiront &4 le mettre en lumiére.
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3.1.1. Le modéle régional de Prouille.

Les modéles (9, 10, 14, 15) forment dans I’espace des facteurs
(Fig. 2, a) un groupement compact exprimant la similitude de leurs
profils d’utilisation du sol. Ils peuvent étre considérés comme
4 échantillons différents d’'un méme modéle régional. Son aire
d’extension qui couvre la totalité du bassin creusé entre la cuesta
reliant Fanjeaux 4 Hounoux et le massif isolé de la Malepére (cf.
carte, planche 1).

Ce modéle de Prouille (du nom d’une localité voisine de Fan-
jeaux) se présente comme un systéme encore essentiellement céréa-
lier, 4 trés forte pression humaine mais ol la participation de la
vigne atteint déja un niveau notable (25 % des surfaces environ),

3.1.2. Le modéle régional de la Vallée de 'Aude.

Comme dans le cas précédent, le groupement (30, 33, 34, 35)
définit 4 la fois un modéle régional et son aire d’extension géogra-
phique. Ce modéle de la vallée de ’Aude représente, dans le cadre
de cette étude, la forme la plus affirmée d’'une tendance a la mono-
culture de la vigne. Celle-ci participe au profil d’utilisation du sol
pour 80 % des surfaces environ. Le reste se partage entre les diffé-
rentes cultures, avec une participation notable des vergers tradi-
tionnels. La pression humaine y est forte. Son extension suit la
vallée de I’Aude, pratiquement de Limoux a Villalbe (32), bien que
ce modéle local ne figure pas dans le groupe, en raison d'une forte
saturation en facteur 4 (vergers) (1).

3.1.3. Signification des modéles régionaux.

De tels modéles, a valeur régionale étendue, constituent I'unité
taxinomique fondamentale. Ils représentent, dans la variation géo-
graphique de l'utilisation du sol, des moments privilégiés, ou cer-
tains équilibres entre les populations se répetent fidélement sur une
aire d’extension géographique importante. Un tel fait suggeére évi-
demment que, parallélement, le déterminisme de I'utilisation du sol
montre la méme stabilité. Il prouve indubitablement I'unité biogéo-
graphique de telles régions.

(1) On peut d’ailleurs calculer la saturation en facteur 1 qu'aurait ce
milieu en supposant que les vergers aient pris la place de vignes.

Cette saturation calculée (0,887) place ce mxﬁeu au vmsmage immeédiat
du groupe précédent.
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3.2. LA NOTION DE FAMILLE DE MODELES.

Dans certains cas, dont nous donnerons également 2 exemples,
des modéles locaux géographiquement voisins ne forment pas, dans
I’espace des facteurs, un groupement, indicatif d’une affinité des
milieux. Par contre, leur position dans le plan des facteurs 1 et 2
(Fig. 2, a) suggére une évolution progressive au sein de la région
considérée.

On peut alors se demander si cette évolution n’est pas une
fonction simple d’une variable comme l’altitude ou la position
géographique par exemple.

3.2.1. Famille des modéles aquitains - montagnards.

Les modeéles locaux attachés aux milieux situés a I'W de la
ligne de partage des eaux méditerranéennes et atlantiques ont en
commun des saturations trés négatives du facteur 1. Ils forment un
certain nombre de sous-groupes (2-5), (6-7), (13-4) dispersés le long
du facteur 2 (Fig. 2, a).
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Chaque milieu correspondant a une altitude différente, on est
conduit 4 se demander si celle-ci ne commande pas la dégradation
du facteur.

La figure 5 montre la relation entre ces deux éléments. Elle
prend une forme simple, englobant tous les modéeles, exceptés 3
et 4, eux-mémes groupés et qui ont par ailleurs de fortes satura-
tions (facteurs 3 et 5).

Nous pouvons donc considérer ces milieux comme un ensemble
homogéne au sein duquel le modéle évolue de maniére continue en
fonction d’une variable connue. Cet ensemble ou familles de modéles
est un continuum, ou, en raison de I'altitude, la tendance monta-
gnarde caractérisée par une polyculture pastorale et dégradée, se
substitue peu a peu a la tendance aquitaine caractérisée au contraire
par un systéme céréalier a forte pression humaine.

3.2.2. La famille des modéles méditerranéens - montagnards.

Nous avons vu précédemment l'existence d'un modéle régional
de la Vallée de I’Aude bien individualisée. Nous devons maintenant
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chercher 4 connaitre I’évolution de ce modéle dans le versant SE
de la Malepére, en fonction de I’altitude (21, 27, 28, 29, 30, 33, 34, 35).
La figure 6 montre a ce sujet la dégradation simultanée des fac-
teurs 1 et 2.

La relation est évidente, elle implique, la encore, I'existence
d'une famille de modéles, o I’altitude, & elle seule, rend compte de
I’évolution des modéles dans cet ensemble.

Partant d’un systéme d’utilisation du sol viticole lié a la
tendance méditerranéenne, cette dynamique conduit & un systéme
de polyculture pastorale et dégradée, typiquement montagnard.

3.2.3. Signification de la notion de famille de modéles.

Ces deux exemples montrent clairement qu'une famille de
modéles constitue une entité taxinomique d’un genre nouveau.
L’unité, ici, ne repose plus sur la stabilité des caractéres individuels
(en l'occurrence, il s’agit du modele), mais sur leur évolution confor-
mément a une loi unique et simple. Lorsque la variable engendrant
la fonction d’évolution est contenue dans I’ensemble régional consi-
déré — comme c’est le cas pour 'altitude — I’évolution du modéle
apparait comme une fonction endogéne du groupe.

Ils vont permettre, dans des domaines différents, de dégager
une conclusion biogéographique importante. Dans ces deux familles
de modéles on P'altitude est génératrice de I’évolution, on aboutit
4 des modeéles tels que 8 et 21 dont le voisinage dans le plan des
facteurs 1 et 2 souligne l'affinité trés nette.

Ainsi, a4 partir des modéles rigoureusement antagoniques 1 et
(30-33, 34, 35) l'altitude engendre au sein de ces 2 familles des évo-
lutions tout a fait convergentes.

On peut d’ailleurs- étayer cette conclusion de remarques tout
a fait similaires 4 propos des milieux 12 et 20 par exemple. Il ressort
donc de ce fait que les modéles d’altitude montrent une convergence
de forme, quelle que soit, par ailleurs, les régions ou familles aux-
quelles ils appartiennent et les tendances biogéographiques que
celles-ci représentent.

3.3. LES DISCONTINUITES BIOGEOGRAPHIQUES.

Les modéles régionaux, les familles de modéles vont constituer
des régions d’extension plus ou moins grande qui entreront en
contact le long de lignes de discontinuité.

Souvent ces lignes correspondent a4 des axes principaux du
relief, dont le role dans la distribution géographique des tendances
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se trouve ainsi mis en évidence. Ce role appelle les quelques remar-
ques qui suivent.

3.3.1. La cuesta ludienne.

La cuesta ludienne séparant le bassin versant de la Garonne
de celui de ’Aude, sépare, en outre, les modéles aquitains - monta-
gnards 4 I'W et le modéle de Prouille a4 I’E. Deux faits indépendants
justifient toutefois une restriction a ce propos :

— la figure 7 montre que, en ce qui concerne sa valeur de
saturation en facteur 1, le modéle 11 se distingue du groupe (9, 10,
12, 14, 15);

— par ailleurs, une analyse locale du paysage, effectuée dans
une zone située a la méme latitude que le modéle 10, met en évi-
dence un facteur purement géographique (indépendant notamment
de l'altitude) responsable d’une différenciation du paysage en deux
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faciés, I'un plus viticole a I'E, I'autre plus céréalier 4 I'W (PHIPPS,
1968).

Chacun de leur c6té, ces deux faits démontrent qu’'une dégra-
dation de la tendance méditerranéenne affecte la bordure occiden-
tale de I'aire du modéle de Prouille. Ce n’est qu’a I'E de cette zone,
manifestement liée & la cuesta, et dont on peut estimer la largeur
4 2 km environ, que se manifeste cette tendance avec I'apparition
du modéle de Prouille dans sa forme normale.

L’indépendance de ce phénoméne de dégradation & I'égard de
Paltitude conduit a différencier cette bordure de I’ensemble territo-
rial couvert par la famille des modéles de Prouille, et implique une
discontinuité biogéographique.

3.3.2. La limite vraie de la tendance méditerranéenne.

Compte tenu de la réserve faite précédemment, la cuesta
ludienne limite donc & I'W I’aire du modéle de Prouille ol se mani-
feste déja une tendance méditerranéenne notable. Toutefois, celle-ci
ne se développe pleinement qu’au SE de I’axe orographique secon-
daire SW-NE qui relie le Haut Razés au sommet de la Malepére
par le seuil de Brugairolles.

Cette tendance s’amplifie donc de NW en SE, dans une pro-
gression coincidant avec la succession des lignes principales SW-
NE du relief, auxquelles il devient logique de reconnaitre un role
déterminant dans sa genése.

3.3.3. La diagonale SW-NE de la Malepére.

Cette diagonale, qui forme le deuxiéme trongon de I'axe pré-
cédent, limite dans la Malepére deux versants profondément anta-
goniques. L’opposition se manifeste particulierement par les carac-
téres suivants :

— Le versant SE est le support géographique de la famille des
modeles méditerranéens - montagnards. Il tire de ce fait deux pro-
priétés majeures : son unité qui englobe également la vallée de
IAude et sa position transitoire entre les tendances méditerra-
néennes et montagnardes.

— Le versant NW se présente différemment. La position des
points 19 et 20 dans la figure 2, a montre bien le caractére aquitain
des milieux correspondants. En outre, comme l'atteste la figure 7,
la dégradation du facteur 2 n’obéit pas simplement a Paltitude.
Elle est plus profonde en 19 que ne le laisserait supposer cette
variable, ce qui implique I’existence d'une discontinuité biogéogra-
phique entre 'aire du modéle de Prouille et le versant lui-méme.
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Dans ce cas, 'augmentation de I’altitude détermine une modifica-
tion si radicale des modéles, qu’elle suggére un changement brusque
et profond des conditions de I'utilisation du sol, dans le sens d’une
recrudescence de l'influence aquitaine. Ce changement différencie
dés sa base, le versant de la région ou il s’enracine. Sur le versant
SE une telle différenciation n’existe pas.

4. — DISCUSSION

Ce travail suscite quelques remarques.

4.1. SYNTHESE CARTOGRAPHIQUE.

La mise en évidence :

— d’unités géographiques recouvrant les notions de modéles
et de familles de modéles,

— du réle des axes orographiques en tant que limites,
conduit 4 une synthése cartographique ol se trouveront intégrés
ces divers éléments (Planche 2) — la légende annexée a cette carte
indique les principes de sa rédaction. Elle reprend les résultats de
Panalyse factorielle, et comme les cartes présentées par BERRY
(1961) et STEINER (1965b), elle en tire son caractére global et quan-
titatif.

En effet, elle traduit ’ensemble des relations mutuelles qui
lient les modes d’utilisation du sol dans leurs variations géogra-
phiques et en donne une expression numérique. A ce titre, elle
représente un potentiel notable d’investigations quantitatives, dont
les quelques exemples présentés ne fournissent qu’une premiére
indication.

4.2, LES FACTEURS BIOGEOGRAPHIQUES REGIONAUX.

Se placent ici deux remarques biogéographiques importantes.
Hormis au niveau des analyses de structure de paysages locaux
(PHipPs, 1968), ce travail ne comporte pas véritablement d’analyse
du déterminisme du phénomeéne a I’échelle régionale. Cette recher-
che sera précisément le but de la phase sunivante du processus
méthodologique conc¢u dans le cadre général de notre travail.

Néanmoins la carte apporte déja des indications précises sur
les facteurs esentiels de cette distribution.
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4.2.1. Le réle de laltitude.

Ce role a déja été démontré. Il fait apparaitre que des modéles
de nature trés antagoniques évoluent sous la contrainte de I’altitude
vers des formes convergentes, signe évident d’une uniformisation
des facteurs déterminants de l'utilisation du sol, et en premier lieu
des facteurs écologiques.

L’altitude a donc valeur de facteur de la distribution régionale
des modeles d’utilisation du sol.

4.2.2. Le role du facteur <« vent d'W ».

De toute évidence, cette distribution est en outre dominée par
un facteur lié a la trajectoire WE ou NW-SE des vents humides
dominants.

Deux faits militent en faveur de cette hypothése :

— l'antagonisme profond existant entre les versants NW-SE
du massif de la Malepére.

— l'affirmation croissante de la tendance méditerranéenne,
coincidant avec la succession des barriéres orographiques N-S ou
NW-SE.

Ces faits suggérent des contraintes créées par le cheminement
WE de masses d’air d’origine atlantique. Cette idée repose sur une
analogie et doit donc rester, en toute rigueur, une hypothese.

Conjugant leur action puisque I'une efface les disparités engen-
drées par l'autre, «altitude» et «vent d'W » apparaissent donc
comme deux facteurs essentiels du déterminisme de cette distri-
bution.

Celui-ci laisse-t-il une place a4 d’autres facteurs, d’ordre anthro-
pique par exemple ? La réponse, pour étre donnée, exige une nou-
velle analyse, a4 plus petite échelle encore, intégrant de nombreuses
variables, écologiques, économiques, etc.

PraxcHE II

Carte des modéles biogéographiques de l'utilisation du sol dans le Razes.
Cette carte comporte deux types d’information :

— la nature des modéles, fonction de leur position dans le plan des fac-
teurs I-IT de I'espace des modéles (fig. 2a) et indiquée par la combi-
naison de quatre couleurs, selon le schéma de la légende comprise dans
la carte;

— les relations entre modéles et, particuliérement, leur appartenance a des
familles définies. L’orientation des barres traduit cette information.
Ainsi, les barres horizontales indiquent la famille des modéles méditer-
ranéens-montagnards, qui s’étend a4 la vallée de I’Aude et au versant SE
de la Malepére;

— les discontinuités biogéographiques sont indiquées par des traits pleins.
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4.3. DISCUSSION GENERALE.

4.3.1. Valeur de la fidélité géographique en tant que vérifica-
tion de ’hypothése de modéle.

Cette hypothése, exposée dans I'introduction, tient dans la pro-
position suivante :

La probabilité p; est une constante géographique du paysage.

La notion de fidélité géographique d’'un modéle, déja rencon-
trée, constitue la vérification par les faits de cette hypothése. Le fait
que plusieurs sondages voisins fournissent des profils assez analo-
gues pour former un groupe d’affinité dans l'espace des facteurs,
équivaut a la répétition des mémes probabilités sur plusieurs échan-
tillons différemment localisés, d’une méme population de sites géo-
graphiques. Ceci démontre la constance de p;;.

Ce fait prouve en outre I’homogénéité du type de station consi-
déré, justifiant ainsi la validité de la structure locale dont découle
le schéma stationnel des paysages locaux.

4.3.2. Valeur de la division régionale.

Les entités territoriales définies recouvrent deux modalités de
la notion d’unité géographique.

Tantdt elle exprime la constance, dans le cadre d’une région
et pour un type stationnel déterminé, des probabilités des différentes
utilisations du sol. C’est le cas des modéles régionaux. Le paysage
résultant est une mosaique ol chaque mode d’utilisation du sol a
une probabilité constante d’aparaitre, dés que sont réalisées des
conditions de station définies (particulierement topographiques).
Cette modalité se rattache a la notion de zone homogéne dans le sens
que lui donne PoissoNET (1966).

Tantot, 'unité exprime la permanence au sein de la région,
d’une loi d’évolution de ces probabilités. La variable génératrice de
cette fonction est continue et peut éire par exemple I’altitude : c’est
le cas des familles de modéles. Le paysage est toujours une mosai-
que, mais l'importance des différents éléments évolue cette fois en
fonction de la variable.

Nous pouvons penser que ces deux modalités traduisent en fait,
4 deux degrés différents, la stabilité des facteurs déterminants de
l'utilisation du sol.

Le parallélisme entre la notion d’égale probabilité découlant
d’un constat des faits actuels, et la notion d’égale potentialité de
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caractére plus prospectif, militerait en faveur d’une identité entre
les régions que nous définissons et les zones équipotentielles intro-
duites par Revy (1962). Modéles régionaux, familles de modéles
pourraient étre ainsi les supports de zones équipotentielles.

5. — CONCLUSION

L’objet de ce travail était de proposer une classification régio-
nale objective de l'utilisation du sol, s’inserivant dans une recherche
du déterminisme du paysage.

Nous avions déja montré (Puipps, 1966 et 1968) qu’a I’échelle
locale, le paysage pouvait étre synthétisé sous une forme numéri-
que intégrant les facteurs déterminants essentiels (structure) liés
a cette échelle. Cette synthése, ou modéle biogéographique local,
joue un roéle évident de charniére entre la phase locale et la phase

régionale du processus méthodologique.

Dans cette deuxiéme partie, des paysages locaux ayant méme
structure sont comparés et classés.

La classification met en lumiére diverses notions originales et
aboutit & une carte régionale des modéles, qui suggeére déja I'essen-
tiel du déterminisme de leur distribution a cette échelle. Toutefois
le diagnostic ne peut découler objectivement que d’une nouvelle
analyse réalisée 4 un niveau d’échelle inférieur, et intégrant de
nouvelles variables. La comparaison porte sur le seul critére de
Iaffinité entre profils d’utilisation du sol, exprimée par un coeffi-
cient de corrélation. L’analyse factorielle dont découle la taxinomie
repose donc directement sur les faits biogéographiques constatés
in situ.

Les principaux apports de ce travail se situent sur trois plans.

e Sur le plan biogéographique, il introduit des concepts nou-
veaux comme ceux de :

— modéle biogéographique établi sur la structure locale du

paysage;

— modele régional;

— famille de modéles,
qui sont autant d’unités taxinomiques.

e Sur le plan géographique régional, il permet de préciser de
maniére quantitative divers aspects biogéographiques et notamment
la transition aquitaine-méditerranéenne dans la région charniére
de Razés, avec les interférences montagnardes qu’elle comporte.
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e Sur le plan de la méthodologie enfin, il démontre la validité
de deux notions capitales :

— celle d’'une synthése progressive, hiérarchisant en fonction
d’échelles décroissantes, I'introduction des variables dans ’analyse,
et cherchant & ces divers niveaux de I’échelle les structures fonda-
mentales correspondantes du phénoméne;

— fondée a chaque niveau sur I’analyse in situ des faits bio-
géographiques dans toute la complexité de leurs multiples états et
de leurs relations mutuelles, la méthode évite I'écueil d’'une géné-
ralisation de résultats acquis, d’'un niveau d’échelle a I'autre.

Dans l’analyse des systémes complexes ainsi renconirés au
cours de cette démarche, les méthodes multivariables fournissent
I'outil d'une investigation objective, conduisant 4 une connaissance
structurelle du phénoméne.

RESUME

Au cours d’'une analyse régionale de la distribution de I'utisa-
tion du sol, 35 paysages locaux, observés dans le Razeés sont com-
parés, classés et cartographiés.

Chacun d’eux est représenté par un modéle biogéographique
qui en constitue la synthése, sous la forme matricielle. La compa-
raison est effectuée aprés analyse multivariable (analyse des compo-
santes principales) qui met en évidence des systémes d’utilisation
du sol, stables du point de vue géographique et fondamentaux
pour la région. Ces systémes définissent des tendances biogéogra-
phiques autour desquelles s’organise la distribution des paysages
locaux.

Diverses notions sont mises successivement en évidence et
discutées, comme celles de modéle biogéographique régional, de
famille de modéles, de tendance biogéographique. Elles constituent
les fondements d’une taximonie régionale qui s’exprime finale-
ment dans une carte 4 5 couleurs.

SUMMARY

Regional analysis of a land use pattern is carried out on the
basis of the comparison, the classification and the cartography of
35 local landscapes of the Razes region (France). Each of them
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is summarized by a biogeographical model which is a matrix.
Multivariate analysis (Principal component analysis) points out
the main land use systems in this region involving tendencies
upon which is based the regional structure of land use pattern.
Several concepts such as regional model, group of models, biogeo-
graphical tendencies are successively pointed out and discussed.
They are basic concepts of landseape delimitation resulting in the
five colours map presented in this paper.

ZUSAMMENFASSUNG

Im Verlauf einer regionale Analyse der Bodenniitzung Ver-
urteilung, werden fiinfunddreizig (35) im Razes (France) beo-
bachteten ortlichen Landschaften, vergleichen, geordnet und auf
einer Karte gezeigt.

Jede wird durch einem biogeographischen matrix-formigen
Modell der die Landschaftsynthese bildet, dargestellt. Die Ver-
gleichung wird nach einer Faktoreanalyse (Hauptkomponentana-
lyse) gemacht, die die geographisch bestindigen und fiir das
Gegendgriindlichen Bodenniitzunggefiige an den Tag legt. Diese
bestimmen biogeographischen Tendenzen (Richtungen) herum
welche die Verteilung den ortlichen landschaften geordnet wird.

Verschiedene Begriffe werden nacheinander im Licht gestellt
und erdrtert, zum Beispiel : regionale biogeographisch Modell,
Modellgruppe, biogeographisch Richtung. Sie bilden die Grunde
einer regionale Taxinomie das, endlich durch einer fiinffarbigen
Karte ausgedriickt wird.
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DONNEES
ECOLOGIQUES ET ECOPHYSIOLOGIQUES
SUR CERTAINES FOUGERES
DE LA REGION DE BANYULS

par Y. BOYER
Laboratoire de Physiologie végétale, Paris

SOMMAIRE

Quatre Fougéres de la région de Banyuls, dont deux chasmophytes
strictes : Notochlaena vellea et Celerach officinarum, et deux chasmo-
phytes facultatives : Polypodium vulgare et Grammitis leptophylla ont
été retenues., Les deux premiéres sont connues pour leur reviviscence,
Apreés quelques données écologiques, une étude de I'écophysiologie de
I’eau permet de déterminer le degré de résistance a la sécheresse des
feuilles de ces Fougéres.

Dans le cadre de I'étude du phénomeéne de reviviscence que
nous avons entreprise, nous avons été amenée a faire une étude
écologique et écophysiologique de 4 Fougéres européennes afin
d’en déterminer le degré de résistance a la sécheresse et éventuelle-
ment le degré de reviviscence.

I. — REPARTITION GEOGRAPHIQUE ET STATIONNELLE

Les Fougéres étudiées appartiennent toutes a la famille des
Polypodiacées.
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Il s’agit de deux chasmophytes strictes, réputées reviviscentes,
et de deux chasmophytes facultatives.

a) Chasmophytes strictes :

Notochlaena vellea R.Br., dont la seule station connue en France
se trouve dans une vallée de la région de Banyuls;

Ceterach officinarum Willd., assez commun dans I’Ouest, le Sud-Est
et la région méditerranéenne de la France.

Ce sont des plantes vivaces, a tige souterraine courte portant une
touffe dense de feuilles lobées. La tige et les feuilles sont recouvertes
de nombreuses soies : soies allongées monocellulaires dans le cas du
Notochlaena, pluricellulaires en forme d’écailles dans le cas du Ceterach.

b) Chasmophytes facullatives :

Polypodium vulgare L., commun en France. C’est aussi une plante
vivace a tige souterraine tracante, couverte de nombreuses soies. Les
feuilles lobées sont disposées en deux rangées sur cette tige. Ces feuilles
sont dépourvues de soies.

Grammitis leptophylla Sw., assez commun dans la région méditer-
ranéenne, assez rare par ailleurs en France. Contrairement aux trois pré-
cédentes, c’est une espéce annuelle, a tige souterraine trés réduite, cou-
verte de soies, portant 4 a 5 feuilles seulement. Ces feuilles sont dépour-
vues de soies.

Dans la région de Banyuls, ces 4 espéces poussent en des sta-
tions trés proches les unes des autres, sur des rochers el des
murettes en micaschistes, mais avec une exposition différente selon
I’espéce.

Les récoltes ont eu lieu dans une oliveraie abandonnée, dont
les murettes, construites par '’homme pour retenir la terre, n’avaient
pas été remaniées depuis de nombreuses années.

Le Notochlaene occupe trés souvent des diaclases dans les
rochers ou des interstices de murettes exposées au Sud-Est, au
Sud et au Sud-Ouest uniquement. Il est associé a4 une autre Fougére,
plus commune dans la région méditerranéenne : Cheilanthes odora
Sw. :

Tout a coté de cette station, mais sur des rochers et des
vieux murs exposés a ’Est et au Nord-Est, parfois au Sud-Est, on
trouve le Polypode vulgaire et le Cétérach dans les endroits relati-
vement secs (haut de pente, sommet de vieux murs), et le Grammitis
dans les endroits plus humides (bas de pente, base des vieux murs
et méme éboulis de terre en bas de pente).

La répartition géographique et stationnelle de ces Fougéres
laisse donc & penser que leurs exigences sont trés différentes.

Le Notochlaene, par sa localisation trés stricte, paraitrait le
plus exigeant sur les conditions du milieu. Il supporte cependant
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de fortes sécheresses : il est connu pour étre reviviscent. Le Cété-
rach, également réputé reviviscent, semble moins exigeant que le
Notochlaene (répartition géographique et stationnelle plus large).
Le Polypode vulgaire, résistant a la sécheresse, parait peu exigeant
sur les conditions climatiques et microclimatiques, si I'on considére
sa répartition trés large. Le Grammitis exige une température
moyenne élevée et accomplit son cycle biologique annuel pendant
les quelques mois pluvieux.

II. — DONNEES CLIMATOLOGIQUES (*)

Les mesures de pluviométrie, d’évaporation, de température et
d’énergie solaire ont été effectuées en un lieu distant de quelques cen-
taines de métres du lieu de nos récoltes.

La pluviométrie annuelle (moyenne pour les quatre derniéres années)
est de 1 145 mm. Les mois les plus pluvieux sont février et mars (environ
100 mm par mois), novembre et décembre (environ 300 mm par mois).
La saison pluvieuse a donc lieu approximativement de novembre 4 mars.
A l'inverse, les mois les plus secs sont juin et juillet (10 mm de pluie au
maximum par mois).

La température (prise 4 7 heures le matin) est de 15 a 16 °C (moyenne
annuelle). On note les moyennes mensuelles les plus élevées en juillet-
aolt (24 a 25 °C), les plus basses en janvier (6 a 8 °C).

L’évaporation (mesurée par la méthode de Piche) est la plus forte
en juillet-aoiit (140 4 200 mm); la plus faible pendant la saison pluvieuse
(2 4 3 mm).

L’énergie solaire (mesurée par un solarigraphe J. Richard) est la

plus élevée en juin et en juillet (en moyenne 0,50 cal/cm2/mn), la plus
faible en décembre et en janvier (em moyenne 0,15 cal/cm2/mn).

Ces renseignements météorologiques n’ont toutefois qu’une
valeur indicative en raison de la complexité du milieu. La topo-
graphie et le substrat géologique permettent un drainage des eaux
rapide, aggravé par I’absence de sol sensu sfricto n’assurant pas
de rétention de I'eau. De méme, le relief accidenté implique des
expositions trés tranchées.

On peut dire cependant qu’il s’agit d’un climat trés contrasté
avec une saisorr ou la pluviométrie et une température élevée
assurent la pleine croissance des plantes, et une saison presque
aride ol les conditions édaphiques I’emportent sur les conditions

(*) Ces renseignements nous ont été communiqués par MM. BOUTIERE et
JacqQues, du Laboratoire Arago & Banyuls.
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climatiques. Ainsi, 4 la fin du mois de mars, on trouve parmi les
plantes a4 enracinement relativement peu profond, 4 quelques déci-
meétres de distance, des sujets complétement fanés et des sujets
turgescents.

Les teneurs en eau du « sol interstitiel » exploré par les racines
des Fougéres étudiées fournissent également un exemple de la
diversité des micromilieux.

Les valeurs trouvées pour des prélévements opérés le méme
jour a4 la méme heure, 4 des niveaux différents dans les rochers,
figurent dans le tableau suivant. Nous y indiquons également le
déficit en eau atteint par les feuilles des Fougéres récoltées sur
ces « sols ».

TaBLEAU 1

Teneurs en eau de différents « sols » et déficit hydrique des feuilles de

Fougéres poussant sur ces sols. (Le déficit hydrique est exprimé par la

quantité d’eau perdue % de la teneur en eau au maxrimum de turges-

cence). Chaque valeur correspond @ la moyenne de 3 mesures. Pour le

déficit hydrique, il s’agit de mesures effectuées sur une méme feuille :
nous donnons dans ce tableau les valeurs limites trouvées.

teneur.en.eat 4., |3 onsit hydrigue des
sol % du sol sec foe st Tt
4 100 °C euilles adultes
Récolte du 22 Avril 1966
Notochlaena vellea % 2 i 78-79
3.1 40-56
Ceterach officinarum 3 14 94
3,6 § 40-63
Grammitis leptophylla g 0.9 81-86
3,6 i 70-74
Récolte du 27 avril 1966
Polypodium vulgare 5 4,6 89-93
8,3 22-23

Il faut noter les valeurs trés faibles de la teneur en eau de ces
¢« sols ». A I’époque ou les prélévements ont été effectués, il était
tombé seulement 3 mm d’eau pendant le mois précédent. D’un lieu
de prélévement a l'autre, les valeurs peuvent varier du simple au
double, voire au triple.

Pour une espéce donnée, les différences de déficit hydrique
sont également grandes que ce soit pour un méme lieu de préléve-
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ment ou d’un prélévement a I’autre. Ainsi, pour une teneur en eau
du sol de 1,4 %, les feuilles adultes du Cétérach atteignent un déficit
proche de leur déficit 1étal; leurs lobes sont faiblement enroulés
quand le sol contient 3,1 % d’eau. Les différences sont plus mar-
quées encore entre le déficit hydrique des feuilles du Polypode
vulgaire quand la teneur en eau du sol passe de 4,6 a 8,3 %.

L’examen de ces résultats suggére cette autre remarque : pour
une méme teneur en eau du sol, le Grammitis a atteint un déficit
nettement plus élevé que celui du Cétérach.

III. — PROPRIETES DE RETENTION
DE L’EAU DES SOLS INTERSTITIELS

Les propriétés de rétention de l'eau de ces « sols» étaient
intéressantes a étudier.

Nous avons mesuré la capacité de rétention (field capacity)
par la méthode de succion (de Bouyoucos).

Nous avons obtenu des valeurs qui varient de 29 4 30 % (teneur
en eau rapportée au poids de sol sec a 100 °C). Elles correspondent
a la capacité de rétention d’un sol limoneux & limono-argileux.
Ces valeurs paraissent faibles relativement 4 un sol argileux ou
organique. Mais la marge d’eau disponible (capacité de rétention
moins point de fanaison temporaire) est élevée : 28 % en moyenne.

Il aurait été plus intéressant du point de vue écophysiologique
de connaitre la quantité d’eau disponible en valeur absolue. Il est
trés difficile de recueillir intégralement le sol exploré par des
racines qui s’insinuent trés profondément entre les fissures de
rochers.

IV. — ETUDE ECOPHYSIOLOGIQUE DE L’EAU

Nous avons étudié la vitesse de déshydratation, mesuré la
capacité hydrique et déterminé le déficit l1étal des feuilles.

a) DESHYDRATATION DES FEUILLES.

1. Etude expérimentale.

Nous avons déterminé expérimentalement la perte de poids
de feuilles détachées, en fonction du temps.
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Fic. 1. — Etude comparée de la vitesse de déshydratation des feuilles.

En ordonnées : le temps en heures; en abscisses : le déficit hydrique (eau
perdue % de I’eau au maximum de turgescence).
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Aprés la récolte, les plantes entiéres sont placées en atmosphére
saturée en eau, les racines plongeant dans ’eau. Aprés 24 h, temps
généralement suffisant pour permettre aux feuilles de reprendre
turgescence, on préléve des feuilles ayant achevé leur complet
développement que I'on pése immédiatement. On les laisse se faner
dans une enceinte a4 22 °C et 65 % d’humidité relative et on les
pése périodiquement. Chaque série de mesures a porté sur des lots
de 10 feuilles de chaque espéce. Deux séries consécutives ont été
réalisées.

Nous avons exprimé les résultats d’une part, en quantité d’eau
perdue rapportée a la teneur en eau au maximum de turgescence
ou déficit hydrique, d’autre part, en milligrammes d’eau trans-
pirée pendant une heure et rapportée au milligramme de matiére
séche ou intensité de transpiration.

La moyenne des résultats apparait dans la Figure 1 et le
tableau suivants :

TasLesv II
Intensité de transpiration comparée (mg eau/h/mg de matiére séche).

aprés 1h. 2 h. 3 h. 5 h. 24 h. 48 h. 120 h.
de fanaison

N.v. 0,94 0,39 | 0,30 0,18 | 0,035 | 0,01

G.L 0,74 0,30 | 0,24 0,21 | 0,12 0,035
C.o. 0,52 043 | 0,36 0,18 | 0,025 | 0,005
P.v. 0,40 0,10 | 0,075 | 0,05 | 0,015 | 0,01 0,005

N.v. pour Notochlaena vellea, G.l. pour Grammitis leptophylla,
C.o. pour Ceterach officinarum, P.v. pour Polypodium vulgare.

2 Déshydratation dans les conditions naturelles.

Nous avons calculé, au moment des récoltes, le déficit hydrique
des feuilles, donc le degré de flétrissement atteint dans les condi-
tions naturelles aprés une période de sécheresse plus ou moins
longue.

Nous avons séparé pour quelques sujets les feuilles en voie
de croissance (encore enroulées en crosse) des feuilles adultes,
c’est-a-dire complétement développées, et éventuellement parmi elles,
deux Ages différents représentés par une position plus ou moins
externe dans la touffe : les plus externes étant les plus dgées.
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Nous donnons les résultats dans le tableau suivant :

TaBLeau III

Déficit hydrique atteint par les feuilles dans les conditions naturelles
(les récoltes du 22 avril 1966 et du 27 avril 1966
ont eu lieu aprés une période d'un mois exceptionnellement séche).

feuilles en voie | feuilles | feuilles les
de croissance adultes | plus dgées
Récolte du 22 avril 1966
Notochlaena vellea 70 78 79
27 40 56
Ceterach officinarum 45 63
83 84 90
Récolte du 27 avril 1966
Polypodium vulgare 7 23
Récolte du 22 mars 1967
Grammitis leptophylla 22 18 11
25 12 19
21 15 12

Aprés la méme période de sécheresse, les valeurs du déficit
hydrique différent d’'une espéce a l'autre et d’'un sujet a lautre.

Pour un sujet d'une méme espéce, le déficit hydrique atteint
varie selon I'dge et le rang de la feuille. Chez les sujets du Noto-
chlaene, du Cétérach et peut-étre du Polypode, les feuilles en voie
de croissance ont atteint un déficit hydrique inférieur a celui des
feuilles adultes. Au contraire, chez le Grammitis, les feuilles en voie
de croissance sont plus déshydratées que les feuilles adultes. C'est
un point important a signaler.

b) DEFICIT LETAL.

Sa détermination permet d’apprécier la résistance a la dessic-
cation (selon la terminologie de LEviTT). La technique est la
suivante : les feuilles détachées sont déshydratées jusqu’au moment
oll, remises en atmosphére saturée en eau, la base plongeant dans
Peau, elles ne reprennent pas turgescence sur toute leur surface.
Le déficit létal est celui pour lequel la moitié de la surface est
nécrosée (ILJiN). Ce déficit s’exprime par rapport 4 la teneur en
eau au maximum de turgescence.
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Les résultats figurent dans le tableau suivant :

TaBLEAU IV
Valeurs du déficit létal (eau perdue % eau au maxrimum de turgescence)

déficit 1étal
Ceterach officinarum 96
Polypodium vulgare 95
Notochlaena vellea 90
Grammitis leptophylla 70

Ils sont la moyenne de 2 séries consécutives pour le Cétérach,
le Notochlaene et le Polypode, 3 séries pour le Grammitis. Chaque
série comportait 20 feuilles de Cétérach ou de Notochlaene ou de
Polypode, 25 a 30 feuilles de Grammitis.

c¢) CAPACITE HYDRIQUE.

Elle nous renseigne sur la quantité d’eau totale contenue dans
les feuilles (aprés dessiccation a4 105 °C). Il est bien évident qu’a
intensité transpiratoire égale et a4 déficit l1étal égal, plus une feuille
contient d’eau, plus elle atteindra tardivement ce déficit. Elle
pourra ainsi supporter avec des dommages moindres une période
de sécheresse qui pourrait étre fatale si sa durée se prolongeait.

Dans le tableau suivant, nous donnons les valeurs respectives
de la capacité hydrique des feuilles des 4 Fougtres étudiées. Les
mesures ont porté sur les feuilles étudiées précédemment pour la
détermination du déficit 1étal. Les résultats sont exprimés en
quantité d’eau maximum % du poids de mati¢re séche au maximum
de turgescence.

TABLEAU V
Capacité hydrique.

capacité hydrique
Grammitis leptophylla 85
Notochlaena vellea 78
Polypodium vulgare 7
Ceterach officinarum _ 76
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V. — CONCLUSIONS

A l'examen des courbes de déshydratation, on constate qu’au
cours des 2 premiéres heures, dans les conditions de I'expérience,
le Cétérach se déshydrate plus lentement que le Notochlaene. Mais
aprés 3 heures, le Cétérach et le Notochlaene ont atteint sensible-
ment le méme déficit hydrique. Pour les deux espéces, aprés 29 h
de déshydratation, la perte de poids devient trés faible.

Le Polypode et le Grammitis ont la méme vitesse de déshy-
dratation, intermédiaire entre celle du Cétérach et celle du Noto-
chlaene, pendant la premiére demi-heure. Aprés trois heures, la
vitesse de déshydratation des feuilles du Grammitis devient sensi-
blement 3 fois plus élevée que celle des feuilles du Polypode, mais
reste plus faible que celle des deux premiéres espéces.

Si I'en considére les valeurs de l'intensité de transpiration,
il apparait que le Notochlaene reste la Fougeére dont les feuilles
ont la plus forte intensité de transpiration pendant les deux pre-
miéres heures. Dans l'ordre décroissant de ces valeurs, ce sont
celles du Grammitis qui viennent en deuxiéme position, puis celles
du Cétérach. Par contre, dés la cinquiéme heure, c’est le Grammitis
qui transpire le plus a I'unité de temps. Le Cétérach et le Noto-
chlaene ont alors la méme intensité de transpiration. Le Polypode
est la Fougére dont les feuilles ont la plus faible intensité de
transpiration pendant toute la durée des mesures.

Du point de vue physiologique, les feuilles du Notochlaene sont
susceptibles de résister moins bien 4 la sécheresse que celles du
Cétérach : A capacité hydrique égale, elles se déshydratent plus
rapidement. Leur déficit 1étal est plus bas : 90 % au lieu de 95 %
pour le Cétérach. Aprés 50 heures, les feunilles du Notochlaene ont
atteint un déficit trés proche de leur déficit 1étal (89 %), celles du
Cétérach en sont encore éloignées de 3 %.

Le Grammitis, malgré une vitesse de déshydratation intermé-
diaire, présente une forte intensité de transpiration plus longtemps
que les autres Fougéres étudiées. Il atteint ainsi son déficit 1étal
25 heures aprés le début de la fanaison, alors qu’il faut 120 heures
au Polypode pour atteindre la méme valeur de déficit (70 %), son
déficit létal étant de 95 %.

Des 4 Fougéres étudiées, le Polypode présente en effet la plus
grande potentialité de résistance a la sécheresse : intensité de trans-
piration la plus faible, déficit 1étal aussi élevé que celui du Cétérach.
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L’étude écophysiologique de I'eau rend également compte, au
moins en partie, de la répartition et des exigences des 4 Fougéres
étudiées. La plus exigeante quant aux besoins en eau, Grammitis,
a les feuilles les moins résistantes a4 la sécheresse. Les feuilles de
I'ubiquiste Polypode se révélent avoir une grande résistance poten-
tielle. Le Cétérach est largement répandu. Il posséde des feuilles
résistantes 4 la sécheresse. Le Notochlaene pose un probléme : il
est strictement localisé dans une région de France. Ses feuilles
résistent un peu moins bien que celles du Cétérach, mais ce n’est
certainement pas le facteur limitant. Les observations et les mesures
préliminaires montrent que le pouvoir de survie a la sécheresse de
la plante entiére est grand, autant chez le Notochlaene que chez
le Cétérach et le Polypode. Nous chercherons & préciser ce pouvoir
de survie chez ces 3 Fougéres notamment au stade de prothalle,
le Grammitis nous servant de plante témoin.

RESUME

Quatre Fougéres chasmophytes de la région de Banyuls sont
étudiées du point de vue écophysiologique afin d’en déterminer le
degré de résistance a la sécheresse. Il s’agit de Nofochlaena vellea
et Ceterach officinarum, toutes deux connues pour leur reviviscence,
et de Polypodium vulgare et Grammitis leptophylla.

Elles supportent une saison presque aride ol les conditions
édaphiques I'emportent sur les conditions climatiques. Le «sol»
exploré par les racines a une capacité de rétention moyennement
élevée, un point de fanaison particuliérement faible : la marge
d’eau disponible est done, de ce fait, relativement importante.

L’étude comparée de la vitesse de transpiration, de la capacité
hydrique et du déficit 1étal indique que les feuilles du Ceferach
résistent mieux a la sécheresse que celles du Notochlaena. Les
feuilles du Polypode semblent les plus résistantes a la sécheresse.
Le Grammitis, Fougére annuelle, posséde les feuilles les moins
résistantes.

SUMMARY

An ecophysiological study has been made on four chasmophyte
ferns of the region of Banyuls-sur-Mer, in order to determine their
degree of drought resistance. These ferns are Notochlaena vellea,
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Ceterach officinarum (both are reviviscent), Polypodium vulgare
and Grammitis leptophylla.

They endure an almost arid season where edaphic conditions
are preponderant on climatic conditions. The “ soil ” explored by
roots has a high field capacity, a particularly slight point of wilting :
the quantity of middingly available water is consequently very
important.

The comparative study of transpiration rate, water potential
and lethal water loss shows that Ceterach leaves resist more than
Notochlaena leaves: Polypodium leaves seem to be the more drought
resistant ones. The annual fern Grammitis has the least resistant
leaves to drought.

ZUSAMMENFASSUNG

Vier Arten von chasmophytischen Farnen aus der Umgebung
von Banyuls wurden vom okophysiologischen Standpunkt unter-
sucht. Zweck der Untersuchung war die Bestimmung des Wieder-
stands gegeniiber Trockenheit. Es handelt sich um Notochlaena
vellea und Ceterach officinarum; beide fiir ihre Wiederbelebung
Wl?hl bekannt, sowie Polypodium vulgare und Grammitis lepto-
phylla.

Sie ertragen eine fast trockene Jahrszeit, wobei die edaphischen
Verhiltisse den Klimatischen iiberlegen sind. Der von den Wurzeln
explorierte “ Boden ” besitzt eine mittlere Retentionkapazitit und
einen besonders niedrigen Welkungspunkt : Die zu Verfiigung
stehende Wasser menge ist deshalb relativ gross.

Die vergleichende Untersuchung der Transpirationsgeschwin-
digkeit, der hydrischen Kapazitit und des letalen Defizits zeigen
eine griossere Wiederstandskraft gegeniiber Trockenheit der Blitter
von Ceterach im Vergleich zu Notochlaena. Die Bléatter von Poly-
podium scheinen die wiederstandsfahigsten gegeniiber Trocken-
heit zu sein. Grammilis, einjéhriger Farn, besitzt die empfinlichsten
Blatter.
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OBSERVATIONS SUR L’ECOLOGIE
DE TYLOS LATREILLEI AUDOUIN
(ISOPODE TYLIDAE) ET SUR SON COMPORTEMENT
EN MILIEU NATUREL

par Francoise MEAD
Institut de Neurophysiologie et Psychophysiologie
(C.N.R.S., Marseille)
Département de Psychophysiologie Comparée

Récoltant des Tylos sur la cote méditerranéenne en vue d’ana-
lyser leur comportement sexuel, j’ai pu étudier certains éléments
de leur biotope, ainsi que la répartition des individus sur la plage
et faire quelques observations sur leur comportement dans les con-
ditions naturelles (activité locomotrice, comportement alimentaire,
orientation).

Tylos latreillei Audouin est une espéce halophile. Les deux
sous-espéces que nous rencontrons sur les codtes francaises, T.
latreillei sardous Arcangeli et T. latreillei europaeus Arcangeli,
vivent dans des biotopes distincts (Soika, 1954) : europaeus se ren-
contre sur les plages de sable fin, sardous sur les plages de sable
grossier. L'une et I'autre, sur ces plages, sont caractéristiques de
I'étage supralittoral, situé un peu au-dessus du niveau moyen des
hautes marées (PEREs et Picarp, 1955).
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I. — DESCRIPTION DES DEUX PRINCIPALES
STATIONS PROSPECTEES

1. Marseillan-Plage (Hérault).

Cette plage de sable fin, qui abrite la sous-espéce europaeus, fait
partie de la longue gréve qui s’étend sur une vingtaine de kilométres
entre Séte et Agde.

Large d’une trentaine de métres environ, elle est limitée & sa partie
supérieure par un cordon de dunes. On distingue sur la plage deux
laisses : une laisse inférieure située au niveau de la mer et une laisse
supérieure située plus loin, 4 une distance variable suivant les saisons :
environ 10 métres en avril, 8 meétres en juillet et septembre. Ces deux
laisses, clairsemées, sont formées principalement par des coquilles de
Mollusques, des restes de Crabes, d’Oursins et de Poissons ainsi que
par des Algues et d’autres débris végétaux. La laisse supérieure marque
la limite supérieure d'une zone ol le sable reste humide en surface.
Plus haut, pendant les heures d’ensoleillement, le sable est sec en surface;
I’épaisseur de sable sec est d’autant plus grande qu’on s’éloigne de la
laisse supérieure; au pied de la dune elle atteint 20 a 30 cm. Par sa
zonation nette, cette plage permet une étude de la répartition des
individus selon les niveaux.

2. Ile de Porquerolles (Var), petite crique située au voisinage de
la Pointe du Grand Langoustier.

Il s’agit d’une plage de sable grossier peuplée par la sous-espéce
sardous; sa largeur est de 3 4 6 m suivant les points. A un niveau qui
peut changer beaucoup d’une saison a4 l’autre, et aussi d’un jour a
I'autre (tempétes), s’étend une laisse de Posidonies et d’Algues qui abrite
des Tylos et des Amphipodes. Au-dessus de la laisse, entre les cailloux,
on trouve aussi beaucoup de Tylos.

L’existence, 4 proximité immeédiate, d’une autre petite crique a
orientation exactement opposée fait de ce lieu un site intéressant pour
T’étude de lorientation des déplacements.
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II. — QUELQUES DONNEES MICROCLIMATIQUES
CONCERNANT LE BIOTOPE
DE TYLOS LATREILLEI EUROPAEUS
(Station de Marseillan-Plage)

1. LA TEMPERATURE.

Les relevés de juiliet ou de septembre (Fig. 1) effectués 4 quel-
ques centimétres au-dessus de la surface du sable 4 Marseillan-
Plage indiquent, en comparaison avec ceux d’avril, une élévation
des maximum et des minimum de P'ordre de 5 4 10°. La période
de reproduction, qui se situe en juin et juillet, coincide avec ce
réchauffement.

TEMP. (2C)
30
o Juillet
25
Septembre
20}
15
10
5 i A e i i i A i i i i i A A i A i i i A i
16 18 20 r 3 24 26 4 6 8 10 12 14 16 h.
HEURES
Fi1e. 1. — Variations saisonniéres de la température. Température relevée a

la surface du sol & Marseillan-Plage (Hérault) au cours de trois journées d’avril,
juillet et septembre.

L’amplitude des variations journaliéres diminue lorsque la
profondeur augmente (Fig. 2). Mais, comme les Tylos se déplacent,
les variations enregistrées a une profondeur déterminée ne corres-
pondent pas a celles que subissent les animaux. Les Tylos font
en effet des migrations verticales qui les aménent en surface pen-
dant la journée. Il sera donc plus intéressant de considérer la
température nocturne a la surface du sable et la température diurne
en profondeur (Fig. 2).
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TEMP. (2c)
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25 +
20 ¢
15 F
(a) A la surface du sable
(b) A 20 cm de profondeur
10 (¢) A 25 cm de profondeur
cs. LS.
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16 18 20 22 24 26 4 6 8 10 12 14 16 h,
HEURES
Fig. 2. — Variations de la temnérature relevée a4 la surface du sol et en

profondeur & Marseillan-Plage, le 3 et le 4 septembre. En trait plein : tempé-
rature subie réellement par les Tylos au cours des 24 heures, c’est-a-dire tem-
pérature de profondeur pendant le jour et température de surface pendant la
nuit. C.S. = coucher du soleil; L.S. = lever du soleil.

La température nocturne en surface baisse réguliérement au
cours de la nuit; elle est la méme pour tous les animaux en activité
a la surface de la plage. Mais tous les individus ne sont pas soumis
au minimum de température qui précéde le lever du soleil. A 4h
du matin, beaucoup sont déja enfouis; seuls les petits individus
de la laisse inférieure poursuivent leur activité au-dela de 6 h.

La température diurne en profondeur. Au niveau de la laisse
inférieure qui abrite surtout des individus de petite taille, les ani-
maux s’enfouissent dans les trois premiers centimeétres de sable
oll la température est & peu prés la méme qu’a la surface; 4 la
profondeur de 5 a 25 centimetres qu’atteignent les Tylos (la plu-
part adultes) au niveau de la laisse supérieure, le maximum diurne
est légérement inférieur a celui de la surface; il est atteint avec
un retard d’autant plus grand que la profondeur est plus impor-
tante.

L’amplitude des variations thermiques journaliéres subies réel-
lement par les Tylos n’est donc pas exactement la méme pour tous
les animaux de la plage; elle varie avec la profondeur de I’enfouis-
sement diurne et aussi avec 'heure de rentrée des T'ylos dans le
sable. Sur les relevés de septembre a4 Marseillan-Plage (Fig. 2) cette
amplitude est de 10 a 12°; en avril elle est de 10 & 13°; c’est pour
les plus petits Tylos de la laisse inférieure qu’elle est la plus forte.
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2. L’HUMIDITE RELATIVE.

Mesurée au ras du sol avec un psychrométre a aspiration, elle
s’éléve au cours de la nuit jusqu’a atteindre un maximum vers 6 h;
celui-ci est variable : 85 % H.R. les 28 juillet et 3 septembre 1966,
prés de 100 % H.R. le 3 avril 1966 (Fig. 3). Pendant la nuit, 'humi-
dité du sol gagne les couches superficielles; la surface du sable
est alors humide jusque sur la dune.

H.R.%

100

80

Septembre

60 | = y
. \ Avril /
40 kit ety “‘-.A\ L
T Juillet
20 t

AR 0 R Rk i 6 8P W e
HEURES

Fic. 3. — Variations de I’humidité relative mesurée au ras du sol & Mar-
seillan-Plage (Hérault) au cours des trois journées d’avril, juillet et septembre.

L’activité des Tylos en surface se situe donc 4 un moment ol
I’humidité relative de I'air croit progressivement. Par ailleurs I'hu-
midification de la couche superficielle du sable dans les parties
supérieures de la plage favorise probablement la migration verti-
cale ascendante des Tylos.

3. LA LUMIERE.

L’éclairement a la surface du sable a été mesuré au coucher
du soleil et au lever du jour, c’est-a-dire au début et a la fin de
Pactivité des Tylos (tableau I).

On constate que I'activité des Tylos adultes ne débute qu’aprés
la tombée de la nuit. Mais, comme I’a déja signalé MaTsakis (1957),
les jeunes Tylos paraissent moins sensibles 4 la lumiére; ils sup-
portent, le matin en particulier, un éclairement relativement consi-
dérable.
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TABLEAU [

Eclairement (en lux) relevé le 27 juillet entre 19 et 21 h
et le 28 juillet entre 5 et 8 h, et activité des animaux.

Présence du | Eclairement Observations sur
Blate «3dalour solédl (lux) Pactivité des Tylos
27.VII | 19h 00 2 6.000 non visibles
19 h 30 & 4.000
19 h 50 coucher S
20 h 00 - 1.000
20 h 30 - 50 sortie des jeunes
20 h 45 - 5
21 h 00 - 0,25 | sortie des adultes
28.VII 5h 00 lever 10 la plupart des adultes
sont déja enfouis
5h 30 aF 1.100
6h 00 i 4.000
7h 00 it plus de
6.000
8h 00 + 2 les jeunes s’enterrent
9h 00 % i progressivement.

III. — LA REPARTITION DES TYLOS LATREILLEI
(SOUS-ESPECE EUROPAEUS) A MARSEILLAN-PLAGE

Sur une plage de sable fin, la présence des Tylos est révélée
par les nombreux trous que les animaux ont laissés a la surface
du sable en sortant ou en s’enfouissant. Les orifices de rentrée
déja décrits par -Soika (1954) se distinguent nettement des orifices
de sortie par la présence d’'une margelle de sable.

Au milieu de la journée les trous sont seulement visibles dans
la moitié inférieure de la plage; ils sont nombreux en particulier
au niveau des laisses. Mais aux premiéres heures du jour on voit
aussi des trous au-dessus de la laisse supérieure, parfois méme
jusqu’au pied de la dune. Lorsque dans la matinée le sable de la
moitié supérieure séche, les margelles s’effondrent et les trous
s’effacent.
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La simple observation des trous en surface montre que les
Tylos ne se répartissent pas au hasard sur toute la largeur de la
plage. Bien qu’il y ait a tous les niveaux des orifices de toutes
dimensions, les plus petits dominent au niveau de la laisse infé-
rieure, alors qu’au-dessus de la laisse supérieure les trous sont
creusés en majorité par de gros Tylos.

Des récoltes (tamisage ou récolte manuelle) ont été faites pen-
dant la phase de repos en profondeur des Tylos et pendant la phase
d’activité nocturne des animaux en surface dans trois zones de la
plage :

— au niveau de la laisse inférieure (niveau A de la Fig. 4),

— dans une zone moyenne de la plage, entre les laisses infé-

rieure et supérieure (niveau B de la Fig. 4),
— au-dessus de la laisse supérieure (niveau C de la Fig. 4).

Pour l’étude de la distribution des animaux sur la plage, il
s’est avéré plus pratique d’exprimer la taille des individus par
une mesure de largeur : la longueur d’un Cloporte volvationnel
dépend trop de son degré d’étirement.

Les diagrammes de la Figure 4 et les histogrammes de la
Figure 5 permettent de comparer la composition des relevés effec-
tués en juillet et septembre aux trois niveaux indiqués.

Répartition en juillet. La sécheresse des parties supérieures de la
plage en limite beaucoup l'accés aux Tylos, et presque toute la popu-
lation se répartit entre le niveau de la mer et la laisse supérieure. Au
niveau de la laisse inférieure (A juillet, Fig. 4) les petits individus de
2 4 4mm de large sont trés nombreux : ils représentent les 2/3 du
relevé; le tiers restant est constitué principalement par des femelles de
4 4 6 mm. Dans la zone moyenne de la plage (B juillet, Fig. 4) les petits
Tylos ne représentent plus qu'l/3 du relevé. Les deux autres tiers ren-
ferment des femelles de 4 4 6 mm et des males de 4 4 8 mm de large.

Répartition en septembre. Les Tylos sont présents sur toute la lar-
geur de la plage. Au niveau de la laisse inférieure (A septembre, Fig. 4),
les petits individus de 2 4 4 mm de large constituent, comme en juillet,
au moins les deux tiers de la population & ce niveau. La zone moyenne
de la plage, par contre, s’est appauvrie en gros individus de plus de
6 mm : leur proportion, qui était en juillet de 18 % (relevé diurne)
ou de 27 % (relevé nocturne), tombe a4 7 % en septembre (B septembre,
Fig. 4). Ces gros individus, qui en septembre quittent la partie moyenne
de la plage, se retrouvent dans le relevé établi au-dessus de la laisse
supérieure, oll ils représentent prés du tiers de la population a ce
niveau (C, Fig. 4). Les individus de 4 4 6 mm se répandent aussi au dela
de la laisse supérieure; leur proportion est 4 peu prés la méme dans
la zone moyenne (64 %) et dans la zone supérieure (58 %). Les petits
individus de 2 a 4mm, dont la proportion au niveau moyen de la
plage est (comme en juillet) d’environ 1/3, ne dépassent guére la laisse
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Fia. 4. — Répartition des Tylos europaeus mailes et femelles aux différents

niveaux de la plage en fonction de leur taille, aux mois de juillet et septembre.
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supérieure; ils représentent seulement 10 % de la population présente
en septembre dans la partie supérieure de la plage.

Ces données indiquent bien une répartition des Tylos en fonc-
tion de leur taille. Les petits, largement représentés au niveau de
la laisse inférieure, ne constituent plus qu’une trés petite partie
de la population présente au-dessus de la laisse supérieure. A
l'opposé, les trés gros individus (6 &4 8 mm de large), quasi absents
de la laisse inférieure sont en proportion importante au-dessus
de la laisse supérieure.

Comment expliquer ces différences dans la répartition des gros
et des petits individus ? Les gros Tylos peuvent trouver en pro-
fondeur des conditions convenables méme dans la partie supérieure
de la plage, grace A leurs possibilités d’enfouissement trés supé-
rieures a celles des petits. Leur transpiration est aussi proportion-
nellement plus faible. Ils ne manifestent donc pas, comme les petits,
un comportement locomoteur qui les attache & la zone la plus
humide.

L’examen des relevés montre aussi une distribution différente
des males et des femelles sur la plage.

Les histogrammes de septembre (Fig. 5) indiquent une nette prédo-
minance des femelles au niveau de la laisse inférieure (72 % du relevé).
Dans la zone moyenne de la plage elles représentent encore 61 % du
relevé. Au-dessus de la laisse supérieure elles sont moins nombreuses
que les males; leur pourcentage est de 38,6 %.

Ces différences dans le rapport des sexes ne correspondent pas
a une différence sexuelle du comportement locomoteur, mais sont
simplement liées a4 des différences de taille. Chez Tylos les femelles
sont plus petites que les males; dans la sous-espéce europaeus,
elles dépassent rarement 6 mm de large, alors que les méles attei-
gnent 7 4 8 mm de large. Un taux d’accroissement par mue plus
élevé chez les miles que chez les femelles a déja été signalé dans
le genre voisin Helleria (F. MEAD, 1963). Il est probable qu’il en
est de méme ici; les males d’'une génération donnée acquiérent
rapidement une taille supérieure a4 celle des femelles de la méme
génération. Ainsi s’explique le fort pourcentage de femelles au
niveau de la laisse inférieure qui abrite les individus de petite
taille; la zone supérieure de la plage, qui héberge les plus gros
individus, renferme par contre davantage de madles.

La plupart des relevés analysés dans I’étude qui précéde ont
été effectués la nuit, pendant la phase d’activité en surface des
Tylos. Les deux relevés diurnes présentés sur la Figure 4 ne diffé-
rent pas beaucoup des relevés nocturnes correspondants. On note
cependant sur le relevé diurne de septembre effectué a4 la laisse
inférieure I'absence des plus gros individus de 6 4 8 mm de large.
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Fia. 5. — Relevés de population effectués la nuit en septembre, 4 Mar-
seillan-Plage & la surface du sable :

A = au niveau de la laisse inférieure (140 individus);

B = entre la laisse inférieure et la laisse supérieure (88 individus);

C = au-dessus de la laisse supérieure (172 individus).

Les plus gros Tylos logent en effet pendant le jour dans les parties
moyennes et supérieures de la plage comme j’ai pu le constater au
cours de plusieurs récoltes; mais au cours de leurs déplacements
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nocturnes un petit nombre d’entre eux parvient a4 la laisse infé-
rieure.

Les individus de 1,6 mm de large qui appartiennent tous a
la génération de 'année (produite au début de I’été), n’ont pas été
représentés sur ces diagrammes. Ils sont en nombre considérable.
Présents du niveau de la mer jusqu’a la laisse supérieure, ils étaient
trés nombreux en particulier dans la laisse inférieure.

IV. — OBSERVATIONS SUR L’ACTIVITE LOCOMOTRICE
ET ALIMENTAIRE DES TYLOS

MATsakis (1957) a décrit les meeurs nocturnes des Tylos du
Roussillon, en particulier pour la sous-espéce sardous de I'ile Daus
(située dans I'étang de Salses). J’ai moi-méme observé a plusieurs
reprises l'activité des Tylos, celle d’europaeus a Marseillan-Plage,
et de sardous a Porquerolles et Bonifacio (Corse). J’ai pu ainsi
recueillir quelques précisions sur la phase d’activité (apparition
et durée), le comportement alimentaire, les déplacements des ani-
maux et leur orientation éventuelle au cours des déplacements.

1. APPARITION ET DUREE DE LA PHASE D’ACTIVITE.

A Marseillan-Plage (sous-espéce europaeus) les trés jeunes individus
de la laisse inférieure sortent toujours les premiers; ils apparaissent en
grand nombre avant la tombée de la nuit, alors que l'éclairement est
encore de 35 4 75 lux (tableau 1); leur activité débute parfois méme
peu de temps aprés le coucher du soleil sous un éclairement de plusieurs
centaines de lux. Les adultes, par contre ne deviennent actifs en surface
qu’'a la tombée de la nuit (24 21 h le 27 juillet, sous un éclairement de
0,25 lux). Ils apparaissent d’abord dans la moitié¢ inférieure de la plage;
ceux de la zone supérieure ne sortent que plus tard (vers 21 h 30 et
22h). A 1h du matin les animaux sont encore trés actifs sur toute la
plage, mais a 4h (en juillet du moins) beaucoup de Tylos sont déja
rentrés. Seule la laisse inférieure reste le siége d’'une activité impor-
tante. De 6 h 4 8 h, en juillet également et par conséquent bien apreés
le lever du soleil, les petits Tylos de la laisse inférieure restent seuls
actifs, A 9h on n’observe plus de Tylos en surface. Cette plus faible
sensibilité des petits individus a la lumiére, je 1’ai observée également
dans une autre station : au Port de Bonifacio, ot de jeunes Tylos de
la sous-espéce sardous se déplacaient encore a 9h 30, en été sur la
gréve,

En conclusion, les Tylos ont évidemment une activité nocturne,
Cependant la phase d’activité en surface peut étre beaucoup plus
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longue chez le jeune que chez I'adulte. Elle débute souvent pour
les petits Tylos avant la tombée de la nuit et cesse bien apreés le
lever du soleil. Pour beaucoup d’adultes, au contraire, 'activité
ne commence qu’aprés la tombée de la nuit et cesse bien avant
I’aube. Avant la nuit, j’ai pu observer de gros Tylos, déja remontés
4 la surface du sable, qui se tenaient immobiles dans I'ombre de
leur galerie de sortie. Cette observation incite & penser que la sortie
peut étre déclenchée, chez des animaux déja actifs, par le passage
de I'éclairement au-dessous d’un certain seuil, qui serait plus élevé
chez le jeune que chez 1’adulte.

L’humidité intervient aussi dans le déclenchement de la phase
d’activité; les Tylos, de taille moyenne ou grande, sortent en effet
plus tard (22 h en juillet) dans la partie supérieure de la plage
que dans la moitié inférieure. Ils n’apparaissent en surface qu’au
moment on1 le sable superficiel s’est humidifié.

La phase d’activité des Tylos parait ainsi commandée par les
conditions extérieures de lumiére et d’humidité. Des expériences
d’actographie réalisées au laboratoire (MEap, M. 1967, 1968) mon-
trent que les Tylos placés dans 1’obscurité, a4 température constante
et dans des conditions d’humidité n’offrant pas de variations pério-
diques journaliéres, perdent tout rythme d’activité et ne mani-
festent plus cette longue phase de repos diurne qui caractérise leur
rythme naturel; I'activité des animaux se répartit alors par <« bouf-
fées » au cours du nycthémeére. Le cycle de 24 heures des condi-
tions externes parait donc indispensable 4 la manifestation d’'un
rythme dans P’activité locomotrice des Tylos.

2. COMPORTEMENT ALIMENTAIRE DES TyLOS.

C’est au cours de leur activité nocturne que les Tylos se nour-
rissent; ils sont habituellement considérés comme carnassiers.
MaTsakis (1957) a déerit la capture par les Tylos de I'ile Daus
(étang de Salses) de Gammares vivants, nageant au milieu du
matelas de Zostéres. Comme P’a déja précisé VANDEL (1960), les
Tylos s’attaquent aussi aux cadavres de Poissons rejetés par la
mer. J’ai moi-méme observé des rassemblements trophiques de
Tylos 4 Marseillan-Plage (sous-espéce europaeus) et 4 Porquerolles
(sous-espéce sardous), a 'intérieur de cadavres de Crabes ou d’Our-
sins et sur des restes de Poissons. Beaucoup de Tylos broutent
aussi, dans ces deux stations, les Bryozoaires fixés sur des débris
végétaux. Mais les végétaux constituent également un aliment
important, en particulier les terminaisons fertiles de certaines
Algues (Cystoseires) rejetées par la mer. A Bonifacio, les Tylos (sous-
espéce sardous) délaissent le bord de l'eau, grimpent vers le haut
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de la plage et mangent des feuilles vertes d’Ecballium et d’Atriplex.
Enfin, & Porquerolles, des fragments de poulet cuit et de melon,
que j’avais disposés intentionnellement sur la plage, ont attiré de
nombreux Tylos; toutes les parties tendres ont été rongées.

Les Tylos ne sont donc pas exclusivement carnassiers. Ils ont
un régime plus large et paraissent s’alimenter en fonction de ce
qu’ils trouvent sur les plages, en particulier & partir de débris
animaux ou végétaux. L’élevage des Tylos n’est pas cependant
aussi simple qu’on pourrait le penser : il est difficile, en effet, de
trouver un aliment qui soit accepté réguliérement par eux pendant
plusieurs mois. Peut-étre est-ce la seulement la conséquence d’un
mauvais état général dii a d’autres causes.

3. DEPLACEMENTS EFFECTUES PAR LES TyLos.

a) Observations des empreintes laissées par les Tylos (sous-
espéce europaeus) au cours de leur activité nocturne. J’ai suivi a
Marseillan-Plage le déplacement des T'ylos sur le sable fin. Dans
la zone supérieure de la plage, ol le sable est moins mouillé qu’a
la partie inférieure et par conséquent moins lourd, les animaux
laissent sur le sable I'empreinte de leurs pattes. Cette zone se
couvre ainsi de pistes de 10 &4 20 m de long, qui restent visibles
jusqu’au lendemain, tant que le sable est humide.

Les empreintes laissées par les pattes de Tylos sont souvent
assez nettes pour qu’'on puisse distinguer dans quel sens I’animal
s’est déplacé. On constate ainsi que certains Tylos s’enterrent au
cours d’'une montée vers la dune et d’autres au cours d'une des-
cente vers la mer. L’entrecroisement des itinéraires individuels
apporte toutefois beaucoup de confusion.

Les pistes qu'on peut suivre présentent sur de grandes lon-
gueurs des segments rectilignes. Leur orientation est diverse; il
n’a pas été possible de distinguer une direction prédominante. Mais
Pallure approximativement rectiligne des trajets parcourus montre
que chaque individu suit au cours de son déplacement une direc-
tion définie. Cette orientation se manifeste en particulier dans les
nombreuses dépressions rencontrées par les Tylos a la surface
du sable : ils basculent au fond de ces cuvettes, puis en remontent
les bords en conservant avec une assez bonne approximation la
direction primitive.

b) Orientation. L’orientation du déplacement est particuliére-
ment évidente en plein jour, lorsque la mer (vagues, marées) envahit
Ihabitat des T'ylos. PArD1 (1954b) a décrit les déplacements massifs
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de Tylos fuyant la marée montante, orientés en direction de la
terre. J’ai vu moi-méme, en effet, a Porquerolles, des centaines de
Tylos (jeunes et adultes) apparaitre en surface et gagner des zones
plus élevées en suivant une trajectoire rectiligne perpendiculaire
au rivage. Certains Tylos (les plus gros) atteignent la zone séche,
s’y déplacent sur une cinquantaine de centimétres puis font un
demi-tour et s’enfouissent en dessous de la limite des deux zones
séche et humide. Les autres (les plus petits) s’enterrent avant d’avoir
atteint cette limite.

PARrDI (1954a et b) a montré que les Tylos, pendant le jour,
s’orientent d’aprés le soleil; quel que soit le lieu de I'expérience,
la direction prise par 'animal est celle de la mer sur la plage
d’origine si I’animal mis en expérience est placé sur un substrat
sec, et la direction opposée s’il est placé sur un substrat humide. La
photoménotaxie présentée par I'animal s’accompagne donc d’une
correction angulaire qui compense le mouvement apparent du soleil
et permet au T'ylos de s’orienter correctement.

Les expériences conduites par PArp1 hors de la plage d’origine
sont toutes réalisées dans un récipient expérimental (cloche en
verre retournée ou assiette) onl le substrat et les conditions d’humi-
dité sont homogénes. J'ai préféré expérimenter en conditions natu-
relles. Le site de Porquerolles mentionné dans ce travail offre deux
plages adjacentes d’exposition strictement opposée (I'une S-O et
I’autre N-E); il a paru intéressant d’étudier le comportement des
T'ylos transportés d’une plage a 'autre et soumis ensuite aux condi-
tions naturelles de cette nouvelle plage. Des Tylos inondés par les
vagues et se déplacant vers le N-E en direction de la terre, ont été
transportés dans un peu d’eau de mer sur la plage voisine et placés
dans la zone de balancement des vagues. Les uns conservent alors
la direction primitive (N-E) en descendant vers la mer, les autres
suivent une direction approximativement paralléle a la cote, soit
vers la droite, soit vers la gauche. Mais, dans tous les cas, aprés
avoir subi sur la nouvelle plage deux ou trois inondations succes-
sives (1), ’'animal modifie sa direction primitive et se déplace vers
la terre suivant une nouvelle orientation (S-O). Le changement
d’azimut ne se fait pas au hasard mais toujours dans le sens favo-
rable & la survie de ’animal. Les Tylos paraissent ainsi capables
de modifier Porientation qu’ils présentent sur leur plage d’origine
et de s’adapter rapidement & des conditions nouvelles. Ce probléme
est actuellement a I’étude; il est déja probable que la ménotaxie
doublée d'une correction angulaire n’est pas le seul mécanisme qui
intervienne dans I'orientation des Tylos.

(1) Les Tylos qui, descendant vers la mer, arrivent dans la zone constam-
ment balayée par le flot, sont projetés par la vague en direction de la plage,
et sont rarement entrainés par le ressac.
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V. — CONCLUSIONS

Cette étude limitée & quelques facteurs climatiques propres
au biotope de Tylos latreillei, 4 la répartition des individus sur la
plage et a leur activité, compléte ce qu’on savait déja de la biologie
de cette espéce. Les quelques observations relatives a l'orientation
des Tylos dans leurs déplacements suggérent ’existence d’un méca-
nisme complémentaire qui s’ajoute a la ménotaxie avec correction
angulaire mise en évidence par les auteurs. Ce probléme mérite
une étude approfondie, qui est en cours.

RESUME

Une étude des principaux éléments microclimatiques du bio-
tope de Tylos latreillei, sous-espéce europaeus, a été effectuée a
la station de Marseillan-Plage (Hérault). Elle montre en particulier
que 'amplitude thermique journaliére que subissent ces animaux
A activité nocturne peut étre considérable : 10 a 13°.

L’humidité du sable de la plage, avec ses variations tant sai-
sonniéres que journaliéres, détermine des déplacements de I'en-
semble de la population sur la plage (observation valable aussi
pour la sous-espéce sardous). Par ailleurs, I’humidification pro-
gressive de la couche superficielle du sable, dans la partie supé-
rieure de la plage, aprés la tombée de la nuit, coincide avec la sortie
des Tylos a ce niveau.

Les relevés de population effectués a trois niveaux de la plage
montrent une répartition des individus en fonction de la taille. Les
gros individus (presque tous des maéles) sont surtout représentés
dans la partie supérieure de la plage et les petits individus (parmi
lesquels on trouve la plupart des femelles) dans la partie inférieure.

Quelques éléments du comportement des deux sous-espéces
francaises de Tylos latreillei (europaeus et sardous) ont été
observés. Pendant la nuit, les Tylos se nourrissent de débris ani-
maux ou végétaux variés. Au cours des déplacements nocturnes
réguliers et des migrations diurnes éventuelles, ils manifestent une
orientation. Mais la ménotaxie doublée d’'une correction angulaire
en fonction de I’heure, mise en évidence par PaArpi, ne suffit pas
a expliquer certains faits : il en est ainsi en particulier pour le
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changement d’azimut a caractére adaptatif que manifestent en
certains cas des individus transportés d’une plage sur une autre
plage d’orientation opposée.

SUMMARY

Chief microclimatic factors of the biotope of Tylos latreillei,
subspecies europaeus, have been studied on the beach of Marseillan-
Plage (Hérault). The daily temperature amplitude experienced by
these dark active animals may reach 10° to 13 °C.

Sand moisture with its seasonal and daily change determines
migrations of the whole population on the beach (same effect was
observed on subspecies sardous). Creeping out of Tylos on the
higher parts of the beach occurs concurrently with moistening of
the upper layers of the sand at this level after nightfall.

Population samples at three levels of the beach display an
individual distribution according to size. Larger individuals (almost
exclusively males) live especially in the higher part of the beach
and smaller ones (most females are among these) in the lower part.

Some behavior elements of both french subspecies of Tylos
latreillei (europaeus and sardous) have been observed. At night
Tylos feed upon various animal or vegetal remains. During normal
nocturnal and eventual diurnal migrations, they orient themselves.
But menotaxy completed with angular correction according to time
discovered by PARDI cannot explain some facts: for instance
adaptative azimuth change displayed under certain conditions by
individuals which are carried from a beach to another one of
opposite lie.

ZUSAMMENFASSUNG

Die Hauptmikroklimafaktoren des Biotops von Tylos latreillei
subspecies europaeus wurden im Marseillan-Plage standort (Hérault)
untersucht. Die tégliche Temperaturschwingungsweite, die von
diesen nachtitigen Tieren ertragen wird, erreicht 10 oder 13 °C.

Die Feuchtigkeit des Strandsands, mit ihren Jahreszeit- oder
Tagesverinderungen veranldsst Wanderungen der ganzen Popula-
tion durch die Strand (diese Feststellung gilt auch fiir die Unterart
sardous). Sonst fallt der Austritt der Tylos auf den Strandoberteilen



— 362 —

zusammen mit dem Feuchtmachen der Sandoberlagen auf jener
Hoéhe, nach Dunkelheiteinbruch.

Populationverzeichnisse auf drei Strandhéhen lassen ein Ein-
teilen nach der Grosse erkennen. Die grossere Individuen (fast alle
sind Mannchen) leben besonders in dem Strandoberteil und die
kleinere Individuen (unter denen meiste Weibchen) in dem Strand-
unterteil.

Einige Verhaltenforschungen auf den beiden franzosischen
Unterarten von Tylos latreillei (europaeus und sardous) wurden
angestellt. Bei Nacht, nahren sich Tylos mit allerlei Tier- oder
Pflanzeniiberbleibseln. Wihrend der regelmissigen Nachtwander-
ungen und der mdogliche Tageswanderungen, orientieren sie sich.
Aber die Menotaxie zusammen mit einer Winkelabinderung nach
der Tageszeit, von PARDpI festgestellt, kann nicht gewisse Sachen
erkliren, z.B. der Azimutwechsel mit dem die Individuen sich an-
passen, wenn man sie von einem zu einem anderen entgegen lie-
genden Strand wegbringt.
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INTRODUCTION

Les différentes biocénoses que nous avons dégagées chez les
Orthoptéres des Pyrénées (MarTy, 1961, 1969), obéissent a divers
facteurs qui conditionnent leur répartition, leur équilibre et leur
dynamique.

Aprés avoir briévement rappelé 'incidence d’ensemble de ces
paramétres, dont le détail écologique apparait dans l’analyse bio-
cénotique des groupements (MARTY, 1968¢, 1969), nous dégageons
les particularités biologiques des espéces dans leur milieu. Nous
envisageons linfluence des stimuli externes dans le déterminisme
et l'expression des phénomeénes tels que: la diapause (MARTY,
1968a), les différents types de cycle des Orthoptéres de montagne,
les phénoménes de pigmentogénése, ’accélération des cycles ova-
riens, le dimorphisme sexuel protéique, la biosynthése des protéines
de I’hémolymphe.

Nous avons toujours tenté de considérer simultanément trois
ensembles : le génome, le milieu intérieur et le milieu extérieur d’ott
Uapproche moléculaire des problémes écologiques envisagés.

I. — PARTICULARITES BIOLOGIQUES
ET FACTEURS DE REPARTITION

1.1. IMPORTANCE ECOLOGIQUE DES DIFFERENTS FACTEURS.

Nous analyserons, d’abord, les facteurs intervenant sur les
paramétres biocénotiques et spécifiques (MArTY, 1969) avant d’exa-



— 366 —

miner les particularités écologiques les espéces de montagne et les
incidences internes de ces facteurs (1).

1.1.1. Facteurs de répartition.

Trois facteurs essentiels, intimement liés, déterminent en mon-
tagne, la répartition des Orthoptéres : la température, I’ensoleille-
ment et I'humidité (MarTy, 1961; DREUX, 1962). Influent, également,
la nature et I’évolution du sol, ainsi que la composition et I’aspect
physionomique du substratum végétal.

Température-altitude.

Etudier l'influence de la température sur la répartition des
Orthoptéres conduit, surtout en montagne, a étudier la répartition
en fonction de I’altitude (ALEXANDER, 1933, 1951, 1960, 1962;
ASAHINA, 1966; ANDREWARTHA, 1954, 1961; Downes, 1962, 1964,
1965; GaLvani, 1959). Ceci est valable, au niveau de la chaine, &
condition que I’on fasse intervenir les gradients atlantiques et médi-
terranéens, dont nous avons montré 'influence (MARTY, 1969).

Dans tous les cas, on doit éviter de confondre les parameétres
du cycle total de l'insecte et les parametres, observés au moment
de la capture, lesquels correspondent 4 une partie seulement du
cycle.

Les oscillations thermiques, par exemple, celles subies par les
ceufs sous 50 cm de neige, vers 2 400 m, en avril-mai, sont décisives,
pour la rupture de diapause. Les conditions d’enneigement et les
conditions thermiques subies, peuvent conditionner les cycles (cas
des Tétrigidés; MarTY, 1961, 1968a, 1969).

Réle de Paltitude. Aspect général.

La température diminue en moyenne de 0,5 °C pour une aug-
mentation d’altitude de 100 m. L’amplitude de variation altitudinale
des espéces (MARTY, 1969) fournit déja une premiére indication sur
les variations thermiques spécifiques supportées (CLoUDSLEY-THOMP-
SoN, 1953, 1959, 1961, 1956b; PROSER, 1964).

Aspect microclimatique et écoclimatique.

En dehors des variations thermiques liées a I’altitude, on
peut trouver microclimatiquement des vallées plus chaudes (vallée
d’Aure) dans les Pyrénées centrales. Les biocénoses voisines de
B,.C(2) dans cette vallée, sont riches en Glyptobothrus et Euchor-

(1) Les définitions des espéces sont celles données par la Faune de France.
CHoPARD, 1951 et MarTy, 1961, 1968¢c, 1

(2) Pour les définitions des groupements Pyrénéens d’Orthoptéres, voir :
MarTy, 1961, 1968e, 1969, 1969a.
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thippus pulvinatus. Cette derniére espéce, 4 tendance thermophile,
peut atteindre localement 28 & 30 % de la population.

A lintérieur du climat régional, ou du microclimat d’une por-
tion de vallée, les influences écoclimatiques peuvent parfois influer
sur le peuplement (Kromp, 1960, 1962, 1966; KULLENBERG, 1962,
1964, 1965; KoPENEVA, 1962; VARLEY, 1958, 1960). C’est ainsi que
Pezotettix giornai dépasse 1 000 m dans les Pyrénées centrales, si le
biotope présente des surfaces oil la roche mére apparait. Ces faciés
de lithosols offrent, ainsi, des biotopes chauds, 4 I'humidité atmos-
phérique et édaphique faible.

Du point de vue thermique, il faut souligner le fait que des
espéces comme A. sibiricus, C. Pyrenaea, P. pedestris, A. fusca ne
sont nullement caractérisées et ne peuvent étre caractérisées par
par une isotherme de 0 °C ou 5 °C ou par une température moyenne
de juillet de 10°. De tels paramétres ne sont que des repéres trop
vagues. La comparaison Alpes, Pyrénées, montre qu’il faut étre
trés prudent sur ces valeurs. Des espéces d’altitude, comme les
Podisma et Cophopodisma, supportent, le jour, des températures
de 30 °C et, la nuit, des températures de 2 4 3 °C, au niveau de la
pelouse. L’élément, peut-étre le plus caractéristique, que nous ana-
lyserons ultérieurement, est la longueur du cycle (MATHUR, 1963;
LeAa et ARDEN, 1963). Ces espéces ont la possibilité de subir de
grandes variations thermiques et d’effectuer un développement lar-
vaire et imaginal trés rapide.

La température reste cependant un facteur général fondamental
(CuAuvin, 1965). Trés souvent le caractere eurytherme apparent
d’une espéce, est lié 4 une compensation écologique extréme.

Ensoleillement.

Les variations de rayonnement dépendent de I’exposition (sou-
lanes et ombrées). Elles sont apparues (MARTY, 1968¢, 1969) comme
des facteurs déterminants, dans la répartition horizontale des
Orthoptéres, ainsi que dans les modifications d’amplitude écologique
verticale (RicHARDS, 1954; MARTY, 1969).

L’humidité.

Des analyses écologiques et biocénotiques, il apparait que I'hu-
midité doit étre considérée, a trois niveaux différents : régional,
local et écoclimatique (MARTY, 1961, 1968e, 1969).

Evolution du sol et aspect physionomique.

Nous citons ces paramétres, pour insister sur leur réle, comme
facteurs dominants locaux.
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Il est apparu, progressivement, dans ’analyse des groupements
des Pyrénées-Orientales, surtout au niveau de la garrigue méditer-
ranéenne, que des espéces, comme les différents, Oedipoda, Callip-
tamus, Uaracaloptenus, Pezotietirix, étaient liées 4 des sols peu évo-
lués, o1 la roche mére apparaissait localement (voir faciés de litho-
sols, F;.M notamment (MARrRTY, 1969).

1.1.2. Principaux types écologiques spécifiques.

En relation avec les trois principaux facteurs précédemment
définis, il est possible d’obtenir une classification des espéces en
fonction de la température, de I’humidité et de l’ensoleillement
(Echelle hygroécologique, MarTY, 1961, 1968e).

1.2. INFLUENCE DES FACTEURS EXTERNES ET PARTICULARITES BIOLO-
GIQUES.

1.2.1. Cycle des Orthoptéres de montagne.

Cas des Tétrigidés.
Cycle des Tetrigidae (MARTY, 1968a).
Déterminisme du cycle.

Nous avons donné (MARrTY, 1968a) une corrélation possible avec
la thermopériode. Cette hypothése parait pouvoir étre retenue, étant
donné les résultats récents obtenus dans ce domaine, notamment par
Fuzeau-BragescH (1965, 1966), Norriss (1957, 1959b). En effet, les
conditions thermiques, entre les deux types de stations sont diffé-
rentes, alors que la photopériode reste la méme. Les seules variantes
photiques dépendent de l'intensité, laquelle varie en fonction de
Paltitude. Etant donné que, les Telrix vivent relativement enfouis
et protégés dans la strate herbacée, I'intensité du rayonnement doit
jouer un role assez faible. C’est sans doute la température qui set
I’élément actif.

Dans les stations de type B, en altitude, les Telfrix subissent pen-
dant les quatre premiers stades, des conditions thermiques trés contras-
tées. Le jour, la température dépasse 25 °C 4 leur niveau, alors que la
nuit, toujours au niveau du biotope, la température peut osciller entre
2°C a 6 °C, en fonction de la position verticale dans la strate végétale.
Les tourbiéres évoluées offrent une possibilité de migration verticale,
supérieure a la prairie.

Dans les stations B, en novembre, le dernier stade larvaire est
bloqué par la neige. Les conditions, au-dela de 50 cm de neige d’épais-
seur, deviennent pratiquement constantes. La température oscille entre
+1°C et + 2°C. 11 semble done, que l'arrét de développement soit
lié 4 la thermopériode subie pendant les stades larvaires. De telles
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conditions utilisées dans des élevages au laboratoire, devraient aboutir
a des résultats voisins, 4 condition de travailler toujours avec une humi-
dité 4 saturation et en utilisant, peut-étre, comme nourriture des sphai-
gnes. Ces derniéres correspondant, sur le terrain, aux plus fortes popu-
lations de Tetrix.

Des individus des stations A et B descendus a l’état larvaire en
plaine, avec photopériode naturelle et température constante, comprise
entre 18° et 22 °C, donnent des adultes sans arrét de développement.
Mais la ponte n’a pu étre obtenue, & partir de ces adultes, sans doute
4 cause de I’hygrométrie qui n’a pas été maintenue & saturation.

On peut émettre I’hypothése d'une diapause facultative chez
Tetriz bipunctata (L.) avec arrét de développement variable dans
le cycle situé au niveau des premiers ou des derniers stades lar-
vaires. Ces modifications facultatives sont sous la dépendance, soit
des conditions thermiques subies par les stades larvaires antérieurs,
soit sous la dépendance des conditions thermiques, du stade dont
le développement est bloqué.

Les deux possibilités doivent sans doute se combiner; peut-étre
les premiéres ont-elles une importance dominante ? (Fuzeau-
BRAESCH, 1966). Dans tous les cas il n’existe pas de diapause em-
bryonnaire.

Autres espéces. Influence de Paltitude.
Aspect général.

A Topposé des Tetrigidés, les autres espéces présentent une
diapause embryonnaire dont la rupture est liée 4 la température
(Fuzeau-BragescH, 1961; Hocan, 1959, 1960, 1964; PENER, 1965;
Apiyopl, 1966a; CAssiEr, 1967). Les conditions biologiques de la
haute montagne, déja évoquées, sont caractérisées pour les Orthop-
téres par une diapause embryonnaire extrémement longue, de 8 a
10 mois pour les espéces de haute altitude comme P. pedestris, C.
pyrenaea (ENGELMAN, 1965a, 1965b).

Influence de Ualtitude et de la phase enneigée.

Pour les espéces de haute montagne, comme celles des groupe-
ments, B;. A, F;.A, F,.A, B;.A et Bg.A, le fait essentiel est I’extréme
raccourcissement du cycle dont la phase active se trouve réduite a
3 4 4 mois (SarT, 1949, 1950, 1961, 1963, 1966a, 1966b; RIEGERT,
1967).

Cette diminution de la durée de la phase active est caractéris-
tique des populations de I’étage montagnard et, surtout, des espéces
sténothermes cryophiles, comme les C. pyrenaea, P. pedestris, G. bre-
vipennis.

L’analyse du cycle, dans le tableau ci-dessous, montre que ce
sont les différents stades larvaires qui sont accélérés, peut-étre
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beaucoup plus que la phase de maturation imaginale. Si I'on com-
pare les pourcentages de larves au niveau alpin et subalpin le phé-
noméne apparait nettement.

% Larves 15 juillet 15 aoiit 15 sept.
B,.A 2200 m 92 26 1
Etage B,.A 2300 m 89 24 2
Algin B,. A 2400 m 92 26 0
F,.A 2800 m 97 18 0
F,.A 2800 m 100 25 0
B,.SA 1900 m 73 41 3
Etage B,.SA 1900 m 66 31 2
Subalpin B;.SA 2000 m 91 47 3
F,.SA 1800 m 69 20 3

Alors qu’en juillet, dans I’étage alpin, le pourcentage de larves
est plus fort que dans I’étage subalpin, en aofit le phénoméne
s’inverse, le pourcnetage est supérieur au niveau alpin. Il y a donc
bien accélération des phases larvaires, pour les espéces de haute
altitude.

L’observation de terrain permet de découvrir, dés la fonte des
neiges, alors que le sol en juin vers 2300 m est encore recouvert par
les névés, des larves qui ont déja effectué plusieurs stades (SaLt, 1966 b;
SomMmE, 1964, 1965a, 1965b; CroupesLEy THomPsoN, 1953; MATHUR,
1963). Ce phénoméne ne se produit pas en dessous de 2000m ou il
faut attendre 1 mois avant ’apparition des larves. Autrement dit, la
rupture de diapause des espéces d’altitude est beaucoup plus sensible
que celle des espéces subalpines ou montagnardes.

Des mesures de température par sonde effectuées en avril a 2 400 m
sous la neige, montrent que les oscillations thermiques dépassent locale-
ment 1 4 2° entre le jour et la nuit au voisinage de rochers, sous un
névé de 50 cm d’épaisseur. Pour une épaisseur de 25 cm de neige, la
différence de température entre le jour et la nuit dépasse 4 °C. Ces
variations thermiques pourraient donc avoir une action en induisant la
rupture de diapause, pour des espéces comme P. pedesiris, P. alpina,
G. brevipennis, A. sibiricus et surtout C. pyrenaea, qui est l'espéce la
plus avancée du point de vue stade, au contact du névé (ANDREWARTHA,
1952; Fuzeau-BraescH, 1961, 1966; WiccLEswoRTH, 1965; LEEs, 1954;
WiLriam, 1952; BEaAMEN (1967). I1 doit exister, pour ces espéces, des sys-
témes enzymatiques qui entrent en activité pour des températures infé-
rieures a 5 °C. Alors que le front du névé recouvre encore partiellement
la pelouse, la rupture de diapause intervient. Certaines larves parvien-
nent, en 1 mois, 4 1’état adulte, sous 1’effet d’une température au sol
qui atteint localement 35 °C a proximité des rochers. L’évolution des
pelouses, présentant des blocs de pierre apparents, est, au niveau alpin,
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plus rapide, a exposition identique que les pelouses a strate herbacée
continue.

Au niveau subalpin et montagnard, on trouve localement, fin aoft,
des biotopes & pourcentage de larves élevé, par rapport aux altitudes
supérieures : B, M. 31 %, Fy.M. 32 %, F, M. 23 %, FoM. 51 %. De plus,
bien que le névé ait disparu, il faut attendre plus de 30 jours, pour que
les larves apparaissent méme par conditions écoclimatiques favorables.
Il s’agit donc bien d’une différence génétique fondamentale, entre les
espéces.

Différents types de cycles.
Deux types d’espéces peuvent donc étre distingués.

1) Espéces a cycle court.

Elles sont caractérisées par les éléments suivants :

— Forte sensibilité embryonnaire aux variations thermiques,
lesquelles induisent peut-étre ultérieurement la rupture de diapause.

— Phénomeéne de rupture de diapause, 4 déclenchement immé-
diat, dés que la température dépasse 20 °C le jour. La durée néces-
saire d’induction ne doit pas dépasser 6 a 8 jours.

— Diminution de la durée des stades larvaires (la mue ima-

ginale est atteinte en 1 mois chez C. pyrenaea (Pickrorp, 1966a,
1966b).

— Accélération de la maturation imaginale (ENGELMAN, 1965b).

— Seuil thermique inférieur de déplacement, voisin de 5 °C
pour I'adulte de C. pyrenaea et P. pedestris.

— En général sténotopes et cryophiles peu résistantes a des
thermopériodes plus élevées, c’est ainsi que C. pyrenaea adulte, qui
vit au-dela de 2 000 m, ne résiste pas plus de 10 jours aux condi-
tions thermiques régnant a 800 m d’altitude dans les Pyrénées
centrales (expérience sur 43 individus, 31 sont morts au bout de
8 jours, la survie par contre est correcte s’ils sont placés la nuit
a 3°0).

— Aucune modification de la protéinémie n’apparait et la
survie est facile a obtenir, s’ils sont placés en permanence entre
2°C et 5 °C dans l'obscurité et éclairés aux conditions naturelles
de plaine pendant 2 heures toutes les 24 ou 48 h. La stabilité pro-
téique dure au moins 10 jours.

Dans ce premier groupe, nous trouvons : P. pedestris, P. alpina,
C. pyrenaea, G. brevipennis, A. sibiricus, A. fusca avec a la limite
E. brachyptera, qui résiste trés bien au froid, 4 cycles larvaires
courts, mais dont I’induction de rupture de diapause est lente et
n’apparait que plus tardivement aprés la fonte des neiges.
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2) Espéces a cycle long.

Différents parameétres, souvent opposés aux précédents, per-
mettent de les caractériser.

— Faible sensibilité embryonnaire aux variations thermiques;

si elle existe, celle-ci n’a aucun effet immédiat sur la rupture de
diapause.

— Déclenchement lent du phénomeéne de rupture de diapause
embryonnaire, celui-ci peut demander 2 4 3 mois.

— Durée de la vie larvaire en moyenne supérieure 4 60 jours.

— Maturation imaginale plus longue, supérieure de 30 & 50
jours en moyenne.

— La vitesse de maturation des ovaires est variable et parait
lice a la protéinémie.

— Seuil thermique inférieur de déplacement supérieur a 10 °C
en moyenne.

— Répartition plus vaste, c’est le cas du groupe des G. bicolor-
biguttulus-mollis, ce sont les ubiquistes ainsi que les espéces de
moyenne altitude.

— La thermorésistance est plus élevée, ces espéces supportent
un déplacement d’altitude expérimental de 1 500 m.

— Inversement, la cryorésistance est faible; les températures
constantes inférieures au voisinage de 5 °C, entrainent la mort en
5 4 10 jours, ce qui n’est pas le cas du premier groupe.

3) Cas particuliers.

I1 est évident que ce classement n’est pas d’une rigueur absolue
et qu’il existe des espéces intermédiaires. Néanmoins, il refléte les deux
tendances majeures du peuplement orthoptérologique pyrénéen. Les
espéces du premier groupe, 4 cycles courts, caractérisent 1’étage alpin
au-dela de 2 200 m.

Celles du deuxiéme groupe caractérisent la zone collinéenne et la
premiére partie de I’étage montagnard jusqu’a 1500 m.

Entre 1500 et 2200 m, soit sensiblement dans la zone subalpine,
se mélent des espéces des deux groupes, avec des intermédiaires, comme
St. scalaris, dont I'induction de rupture de diapause est lente mais les
stades larvaires raccourcis.

Inversement, on trouve des espéces dont la plus significative est
peut-étre Omocestus ventralis, qui se trouve en plaine, peut atteindre
2 000 m et présente en montagne, aussi bien 4 800 m qu’a 1500 m, une
rupture de diapause trés précoce avec une accélération des différents
stades larvaires, mais une maturation imaginale trés lente. 11 est possible
de trouver des adultes d’0. venfralis entre 700 et 900 m, dans les Pyré-
nées, a partir du 20 mai, 'accouplement et la ponte n’ayant lieu qu’en
aont.
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1.2.2. Particularités morphologiques et cytologiques.

Aptérisme et brachyptérisme.

Si l'on considére les peuplements de haute altitudes : Bj.A,
F,.A, F;. A, Bg. A, surtout formés par P. pedestris, G. brevipennis,
C. pyrenaea, la proportion des espéces brachyptéres ou aptéres,
dépasse en moyenne 70 & 80 % et atteint 100 % en F;.A alors qu’elle
est inférieure 4 10 % au niveau collinéen.

Il existe donc une tendance au brachyptérisme et a I'aptérisme
dans les Pyrénées, liée a4 I'augmentation de I'altitude. Celle-ci en-
traine une diminution de la température et la formation de popu-
lations isolées, facteurs qui agissent peut-étre sur ces phénoménes.

Pour les Orthoptéres des Alpes, DrEuX (1962), fait la méme
constatation et démontre par I’établissement d’un coefficient de
brachyptérisme, basé sur la longueur de 1’élytre et du corps, la
netteté du phénomeéne a partir de 1200 a 1 500 m.

La corrélation entre les deux phénoménes est donc indiscu-
table au niveau alpin et pyrénéen (ScamipT, 1965).

Les analyses portant sur ce probléme (SELLIER, 1954), ne per-
mettent pas encore d’en saisir le sens. Peut-étre, comme le pense
Dreux, faut-il voir dans ces phénoménes, une conséquence de la
rapidité du développement ? Dans ce cas, étant donné que la forme
macroptére peut exceptionnellement exister pour certaines espéces,
il faut admettre un blocage du ou des génes de structures, ou une
modificatoin de I’expression génique.

Ces blocages pouvant devenir héréditaires, il n’est pas encore
possible de dire, s’il s’agit d’une action externe ou interne, comme
une dérive génétique, consécutive 4 I'isolement de ces populations.

Nombre de chromosomes.

Résultats.

Nous avons abordé I’analyse cytogénétique d’un certain nombre
d’Orthoptéres des Pyrénées, significatifs du point de vue de 1’éco-
logie ou de la génétique des populations, dans le but de comparer
les différentes populations intraspécifiques, en fonction du compor-
tement chromosomique ainsi que du nombre de chromosomes, chro-
mosomes surnumeéraires éventuellement (BARKER, 1966; HENDERSON,
1961; HewitT, 1963, 1964; Jou~n and HewiITt, 1963, 1965; NOLTE,
1967; OrTiz, 1951; SaEz, 1955, 1956, 1965).

Plus de 1 200 individus, appartenant surtout & la faune de haute
altitude, ont été examinés selon les techniques indiquées. L’analyse
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a porté sur les espéces suivantes :

P. pedestris M. grossus
C. pyrenaea 0. viridulus
G. brevipennis 0. ventralis
A. sibiricus St. lineatus.

La plupart des espéces, de moyenne altitude, ont été examinées
extemporanément, du point de vue de I'appareil génital, afin de
préciser ou compléter les données précédemment indiquées concer-
nant la longueur des cycles.

Les espéces analysées chromosomiquement, ont montré une

stabilité chromosomique infraspécifique au niveau des Pyrénées.
Les caryotypes seront analysés dans un travail ultérieur.

Nous donnerons pour le moment le nombre de chromosomes
que nous avons déterminés ou retrouvés.

A. sibiricus 2n =23 type X0
M. grossus 2n =23 P 3
0. viridulus 2n=23 P
0. ventralis 2n=17 -5
St. lineatus 2n=-171 Bl
P. pedestris 2n=23 > »
C. pyrenaea 2n =23 > >
G. brevipennis 2n =17 35y

Pour ces trois derniéres espéces le nombre de chromosomes
n’était pas connu. On voit donc que le Catantopidae C. pyrenaea
s’inscrit dans la série 2n = 23.

Les chromosomes de C. pyrenaea et P. pedestris sont compa-
rables, ce qui parait en accord avec leur parenté morphologique,
écologique, physiologique et surtout biochimique. Un genre nouveau
ne se justifie pas pour 'espéce pyrénéenne, qui devrait entrer dans
le groupe des Podisma, dont elle doit dériver.

Il aurait peut-étre été intéressant d’analyser un plus grand
nombre d’individus, ainsi que d’autres espéces, mais la stabilité
chromosomique intraspécifique qui nous est alors apparue en oppo-
sition avec la notion de race biochimique, que nous mettions paral-
lélement en évidence (MARTY et ZALTA, 1966, 1967, 1968b), nous a
obligatoirement engagé dans cette deuxiéme voie.

Nous appuyons le fait que la stabilité chromosomique intra-
spécifique ne démontre absolument pas ’homogénéité d’'une popu-
lation. L’analyse des protéines de I’hémolymphe, par des techniques
sensibles, nous a permis d’approcher l'expression du génome de
facon précise, étant donné les relations connues entre les génes
et les protéines.
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Des populations comme celles de C. pyrenaea, chromosomique-
ment homogénes, sont en fait formées de plusieurs races (MARTY
et ZarTa, 1967).

1.2.3. Dimorphisme sexuel protéinique.

L’interdépendance, quantitative et qualitative, entre les pro-
téines de 'hémolymphe et I’expression des génes de structure, nous
a amené, étant donné les posibilités analytiques de séparation, a
comparer les protéines du maéle et de la femelle (MARTY et ZALTA,
1966, 1967b).

Techniques (MARTY et ZALTA, 1966, 1967a, 1697b).
Mise en évidence du phénoméne.
Cas de Gryllus campestris (Fig. 1).

Le prélévement de I’hémolymphe s’effectue par un volet trian-
gulaire pratiqué, en position dorsale et postérieure, sur le pronotum
de l'insecte. Cette partie est ensuite lavée, 4 I’aide de papier filtre
imbibé de la solution tampon utilisée. Une piqlire, dans cette zone,
est effectuée tangentiellement & 1’aide d’une aiguille de verre ou
d’une aiguille lancéolée. Une micropipette graduée est immédiate-
ment placée au niveau de la piqlire. L’hémolymphe (30 pl) est pré-
levée rapidement et diluée dans un égal volume d’une solution de
saccharose 4 40 % afin d’éviter la coagulation. L’hémolymphe ainsi
diluée est déposée dans la solution tampon au contact du gel.

Les gryllides utilisés ont été prélevés a 900 m d’altitude dans
la vallée conduisant a la Station Biologique du lac d’Orédon située
dans les Pyrénées-centrales.

Les individus étudiés sont au dernier stade larvaire (S. Fuzeavu-
BraEgscH, 1965), 2° année du cycle (fin du mois d’avril), le passage
a I’état adulte s’effectue dans les 15 jours suivants.

(e

Fic. 1. — Analyse du dimorphisme sexuel protéique dans I’hémolymphe
de Gryllus campestris adulte.
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Résultats.

Faisant suite aux travaux de STEPHEN et STEINHAUER (1957)
chez les Blattes et insectes voisins, des différences plus significatives,
particuliérement lors du passage a I'état adulte et entre les sexes,
ont été mises en évidence. Les protéines considérées sont différentes
des protéines sexuelles de la femelle, étudiées notamment par
WiLLiams (1952), TELFER (1953-1963).

Chez le mdle. Les analyses ont porté sur 30 pul d’hémolymphe,
10 jours aprés la mue imaginale pour la femelle et le male adulte :

Plus de quatre fractions migrent vers la cathode;

— Au moins 15 fractions protéiques se déplacent vers I’anode.
Nous numérotons les fractions de 1 4 15 dans le sens de la migration
et prenons le male comme référence;

— Les plus importantes aprés coloration par le noir amide,
en fonction de leur densité optique sont les fractions 1, 3-4, 8-9,
12-13 et 14.

Chez la femelle. Egalement plus de quatre fractions en partie
différentes de celles du méle migrent vers la cathode. Ces fractions
représentent les protéines basiques qui appartiennent probable-
ment au groupe des histones. Elles sont abondantes au moment de
la mue imaginale, elles diminuent ensuite (KRISH-NAHUMARAN, 1962).
On doit noter une migration faible vers I'anode des différents pig-
ments qui colorent ’hémolymphe. Ces pigments migrent différen-
tielelment chez le male et la femelle.

— 12 fractions protéiques anodiques apparaissent. Les bandes
5, 7 et 8 sont absentes alors que les fractions 3 et 9 sont plus impor-
tantes. Il apparait un dimorphisme sexuel biochimique au niveau
des protéines circulantes de I'hémolymphe a rapprocher du dimor-
phisme sexuel du corps gras (MArRTOJA et LAUVERJAT, 1964). Ce
dimorphisme des protéines circulantes est dominé quantitativement
par I'inégalité chez la femelle des fractions 3-4, alors qu’elles sont
identiques chez le male. Qualitativement la fraction S est absente
dans tous les électrophorégrammes de femelles adultes et s’observe
toujours chez les males adultes. Il s’agit peut-étre d’une fraction
protéique caractéristique du male adulte.

Larves du dernier stade. Les prélévements sont effectués environ
10 jours avant la mue imaginale. Au cours de la mue et dans les jours
qui suivent, les dosages des protéines de I’hémolymphe révélent classi-
quement des variations importantes (LowRy, RoseBrouceH, 1951; Nowo-
SIELSKI, PATTON, 1965).

Les protéinogrammes des larves du dernier stade différent par quel-
ques points des protéinogrammes des adultes, néanmoins le dimorphisme
sexuel protéique est déja présent chez la larve. Il existe avec moins de
netteté pour les bandes indiquées précédemment, mais avec une plus
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grande précision au niveau de la fraction 13 qui existe chez la larve
femelle et manque chez la larve male.

Au cours de la derniére mue, les protéinogrammes ont tendance a
se différencier, a partir d’'un type moyen, représenté par la larve femelle
qui perd la fraction S alors que la larve male acquiert la fraction13.
Cette différenciation des protéines circulantes de ’hémolymphe, en rap-
port avec la différenciation de l'individu, peut s’expliquer par I’ensemble
des phénoménes endocriniens (Hirr, 1963) de la derniére mue, et est
a4 rapprocher notamment de la maturation des gonades (Lamy, 1964) et
de I’évolution du corps gras (MARTOJA et LAUVERJAT, 1964).

Il existe donc, chez Gryllus campestris un dimorphisme sexuel
(Cousin, 1940b, 1940c, 1941, 1947a, 1961) protéique, au niveau des
protéines circulantes, avec une différenciation progressive de celles-
ci, au cours de la derniére mue (MARTY et ZaLTA, 1966). Il serait
intéressant 4 la suite des travaux de G. CousiN d’envisager ce pro-
bléme au niveau des différents Gryllus et de leurs hybrides.

Cas de Locusta migratoria (Fig. 2).

Ce dimorphisme sexuel protéique, au niveau des protéines cir-
culantes, s’il présente des variations dans I’espace et dans le temps,
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Fiac. 2, — Analyse comparée des protéines de I’hémolymphe de Locustu
migratoria (L.m.). Normal (N) et albinos (A).
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existe également, bien que plus discret, chez L. migratoria normal
et mutant albinos (MARTY et ZALTaA, 1967). Nous résumerons les
points essentiels des résultats acquis.

Individus normauzx.

Les fractions sont numérotées dans l'ordre de migration, en
prenant les femelles normales comme référence.

Chez la femelle :

Au moins 23 fractions protéiques se déplacent vers I’anode.
Les plus importantes, en fonction de leur densité aprés coloration,
sont les fractions 3, 4, 5, 6, 8, 10, 13, 19, 20 et 23. Entre les frac-
tions 9 et 15, des fractions intermédiaires plus diffuses sont déce-
lables, correspondant peut-étre 4 un gradient de charges.

Chez le midle :

: Plus de 21 fractions peuvent étre décelées. Les fractions 12

et 16 sont absentes, la fraction 10 est en général absente ou a4 peine
marquée. Par contre, la fraction 13 a tendance 4 se dédoubler en
13! et 132 dans la plupart des électrophoréses, ce qui est trés rare
pour ’hémolymphe de la femelle analysée dans les mémes condi-
tions.

On note également, entre les fractions 13 et 15, un gradient
de charge pour certaines fractions protéiques, siirement de poids
moléculaire voisin, non séparable par l'effet frictionnel des mailles
du gel, ce qui donne une coloration diffuse entre les fractions, méme
pour des quantités d’hémolymphe inférieures a 5 pl.

Les fractions 9 et 11 sont plus importantes chez le maéle par
rapport 4 la femelle; par contre, la fraction 19 est de densité plus
faible.

La différence essentielle porte donc sur la fraction 10, en
général absente ou a4 peine décelable et sur la fraction 13 dédoublée
pour la plupart des hémolymphes examinées.

Individus mutants - Femelle albinos.

Il est possible de déceler au moins 20 fractions; les plus impor-
tantes quantitativement ne sont pas affectées, semble-t-il, par la
mutation. Dans les 11 premieres fractions, seule la 7°, extrémement
fine chez la femelle normale, ne se retrouve pas chez la femelle
albinos. I1 manque également, en général, les fractions 12 et 16.
Des différences quantitatives, trés faibles a4 notre avis, séparent
ensuite les autres fractions et se situent 4 la limite de I’analyse.
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Midle albinos.

L’électrophorégramme révéle 22 fractions correspondant aux
fractions quantitativement les plus importantes de I’espéce. Le maéle
albinos se distingue de la femelle albinos par I’extension des frac-
tions 9 et 11, la tendance au dédoublement de la fraction 15 et la
présence de la fraction 16. Une différence quantitative entre les
fractions 19 se retrouve chez les albinos comme chez les normaux.

Discussion.
Le dimorphisme sexuel des protéines de I'hémolymphe.

Individus normaux : Un dimorphisme sexuel protéique est
décelable. Il est caractérisé par ’absence chez le male des fractions
12 et 16, par la différence quantitative trés nette des fractions 10
et 19 plus importantes chez la femelle et enfin par la tendance
plus fréquente chez le male au dédoublement de la fraction 13 en
13! et 132

Individus mutants (1) : Les fractions 10 et 13 sont identiques
chez le male et la femelle albinos. La fraction 15 du méle albinos se
dédouble souvent, et la fraction 16 est présente.

A la suite des travaux de STEPHEN et STEINHAUER cités, des
résultats antérieurement publiés par nous (MARTY et ZALTA, 1966,
1967) et précédemment résumés, le dimorphisme sexuel protéique,
lié 4 l'influence des génes sexuels sur I’hémolymphe, parait se
confirmer. Il restera ultérieurement & en voir la généralité ainsi
qu'a en préciser les variaiions possibles, dans le temps, soit au
cours de 'ontogénése et dans I’espace en relation avec les facteurs
écologiques. Certains protéines, sexuellement dimorphiques, parais-
sent en effet écosensibles, tout comme elles peuvent étre affectées
par certaines mutations (MARTY et ZaLTA, 1967 b).

1.2.4. Pigmentation : coniribution a Uétude du déterminisme et
de lexpression génique.

1.2.4.1. Modifications homochromiques.

Les phénoménes homochromiques sont décrits depuis long-
temps chez les insectes. L’observation et 1’analyse précise des phé-
noménes chromatiques, en général, commence a peine (RAABE, 1956,
1956 a, 1957, 1959; FuzeEAu-BRAESCH, 1960; PASSAMA-VUILLAUME,
1967; Levita, 1966 a, 1966 b).

(1) Nous devons remercier M™¢ S, Fuzeavu-BraescH et M. F. VERDIER, de la
Faculté des Sciences de Paris, pour le conseils et encouragements fournis, ainsi
que pour 'aide matérielle apportée.
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Parmi les formes pyrénéennes qui présentent ce phénoméne, nous
citerons les Oedipoda, qui sont les plus typiques. Dans les Pyrénées
centrales, sur les schistes, la plupart des individus (0. germanica) sont
de teinte gris clair 4 gris foncé, en fonction des biotopes. Exceptionnel-
lement, certains sont intermédiaires entre le gris et le rose, sans que
dans ce cas, nous ayons pu déceler une relation entre la teinte de
I'insecte et le biotope.

Dans la zone orientale des Pyrénées, au niveau du massif des Cor-
biéres, il est assez fréquent de trouver dans les zones arides, des Oedi-
podiens, comme O. coerulescens, qui présentent un pronotum et des
élytres de teinte rougeétre, en corrélation avec la présence de faciés
pédologiques argileux de teinte rouge.

A I’Quest de Quillan, et d’une maniére générale de la vallée de
I’Aude, le phénoméne est moins intense, bien qu’il soit possible égale-
ment de trouver des argiles de méme coloration, sinon de méme nature
géologique. Etant donné l’atténuation du gradient méditerranéen, trés
nette, I'augmentation de la pluviosité a altitude égale, au-dela de la
vallée de I’Aude, il serait intéressant d’examiner, s’il n’existe pas une
corrélation, entre I'intensité du virage pigmentaire et la tendance xéro-
phile du milieu (ALBREcHT, 1954; Fuzeau-BraescH, 1860). Ces observa-
tions et hypothéses, effectuées sur les Oedipoda, vont dans le sens des
travaux effectués par S. Fuzeau-BRAESCH sur le noircissement de Locusta
migratoria (phase solitaire). Ces derniers noircissent rapidement et
totalement s’ils sont élevés sur fond noir, en atmosphére séche.

En rapport avec I'hygrométrie, il serait intéressant d’analyser égale-
ment le comportement pigmentaire de Ch. montanus ou longicornis
espéce verte, trés hygrophile (humidité des biotopes toujours supérieure
a4 90 %). Peut-étre les différentes formes signalées, correspondent, tout
au moins pour certaines, a4 des réponses aux facteurs externes. Chez
L. migratoria, les conditions hygrométriques de I'élevage, déterminent
une réponse pigmentaire (Fuzeauv-BraescH, 1960) 'humidité élevée favo-
risant une teinte verte.

Pour les Chorthippus, le probléme n’est pas identique. Du point
de vue phénotypique, les différentes races, doivent se superposer a I'effet
de ’hygrométrie, si celui-ci existe. Au niveau de I'hémolymphe de Chor-
thippus longicornis, il existe, parallélement aux variations de colora-
tions entre individus d’'une méme station ou de stations voisines, des
variations dans les fractions protéiniques de l’espéce pour une méme
couleur.

Inversement, chez L. migratoria, des analyses électrophoréti-
ques en gel de polyacrylamide que nous avons effectuées en colla-
boration avec J.P. ZALTA et sur la demande de S. Fuzeau-BRAESCH
(résultats non publiés) sur L. migratoria, pour différents stades et
différentes teintes ne donnent pas de variations protéiques qualita-
tives (les différences de teinte correspondaient a des différences de
degrés hygrométriques dans les conditions d’élevage). Il existe
seulement des différences dans le volume d’hémolymphe et dans
la protéinémie totale.
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Il semble donec que des variations de coloration, acquises secon-
dairement, ne donnent pas, ou donnent peu de variations protéi-
niques, tout au moins 4 I'aide de nos techniques actuelles. En ce
qui concerne Ch. longicornis ou montanus, les différences constatées
sont peut-étre beaucoup plus génotypiques, que phénotypiques.

1.2.4.2. Modifications pigmentaires non homochromiques.

Dans certaines tourbiéres des Pyrénées centrales, lesquelles
constituent pour les orthoptéres un milieu extréme, peuplées exclu-
sivement par 1 ou 2 espéces (MARTY, 1961), nous avons constaté,
pour une espéce, Mecostethus grossus, des phénoménes de modi-
fications pigmentaires.

Observations - Résultats.

1) Sur les tourbiéres situées au voisinage du lac d’Orédon,
alt. 1800 m, Pyrénées centrales (rive sud-ouest), le peuplement
comprend une densité de M. grossus, qui peut dépasser certaines
années 10 individus au m2. De plus, 20 4 30 % des individus pré-
sentent une coloration, rose-violet, sur les bords latéraux du pro-
notum, ainsi que sur les élytres. Certains ont uniformément cette
teinte. Cette tendance ne se retrouve pas aussi intensément au
niveau des différentes tourbiéres prospectées. C'est ainsi, qu’a la
tourbiére de la station VI, alt. 2200 m (MarTy, 1961), seulement
14 2 % de la population présentent ce phénoméne. Le méme pour-
centage existe en d’autres points de la chaine (Col Puymorens).

2) Les M. grossus, surtout pour les années out la densité
dépasse 6 a 7 individus au m?, présentent une pigmentation plus
vive, le dessous des fémurs postérieurs est d’un rouge plus vif,
le jaune des tibias est également trés vif. Enfin, les élytres posseé-
dent une bande jaunatre plus intense, fortement contrastée par
rapport a la bande noire qui la limite postérieurement.

La densité varie périodiquement et inversement, d’'une année
a l'autre, ainsi 4 une année a forte densité et a forte coloration
peut succéder une année a faible densité et a coloration moins
intense, sans que l'on puisse trouver une corrélation significative
avec les variations du climat général.

Discussion.

Il n’est pas question, de voir obligatoirement dans ces quel-
ques observations in situ, mesurées seulement sur 6 années, des
traces de manifestations phasaires. Néanmoins, les variations de
densité, de coloration, ainsi que de comportement (augmentation
de l'activité avec la densité), chez M. grossus, mériteraient une
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étude ultérieure. Il n’est pas exclu d’autre part, que la température,
plus exactement les contrastes de température, jouent favorable-
ment sur cette espéce, qui est fortemeni représentée a 2 200 m dans
dans les Pyrénées centrales, alors qu’il s’agit d’une espéce de
plaine, dont la densité est faible vers 1 800 m et augmente ensuite.

DreEux (1962) signale que pour les Alpes il a remarqué égale-
ment pour quelques espéces de montagne, des densités locales trés
fortes, alors que quelques métres plus loin, sans qu’il puisse détecter
aucune différence microclimatique, la densité est nulle. Ces den-
sités locales extrémes font évidlemment penser a des rassemble-
ments grégaires locaux. Pour M. grossus les individus se rassem-
blent parfois par 3 a4 4 sur des surfaces trés réduites, I'influence
réciproque de stimuli externe est incontestable dans ces cas; mais
il est actuellement difficile de détecter les conséquences de ces
densités locales trés fortes sur M. grossus.

Les variations cycliques correspondent peut éire a des facteurs
non appréciés : variations microclimatiques, trophiques, parasi-
taires (MArTOJA, 1961, 1963, 1964, 1966).

Enfin, il reste a4 expliquer la teinte, rose-violet, en rapport
avec les tourbiéres. S’agit-il de races locales ? Nous ne le pensons
pas, étant donné que ce caractére se retrouve en plusieurs points
de la chaine et que I'aire n’est pas disjointe. Les tourbiéres en
évolution présentent, certes, des teintes qui se rapprochent de celles
observées, mais l’interprétation homochromique, parait délicate,
car elle n’affecte qu’une partie de la population.

S’agit-il d’un facteur trophique lié a la tourbiére ? Cette possi-
bilité ne peut étre écartée a priori; mais, dans ce cas, il faudrait
y associer une action combinée de la température (par variations
altitudinales) et peut-étre aussi de I’acidité de la tourbiére. Enfin,
I’hygrophilie a certainement un réle dans cette modification pig-
mentaire a4 tendance violette, car chez Ch. longicornis, il n’est pas
rare de rencontrer des individus 4 pronotum et élytres rose-violet
(Col de Puymorens).

Nous signalerons le cas de Pezotettix giornai, vivant en plaine et
en altitude. Les individus de montagne, surtout ceux des Pyrénées cen-
trales, sont d’un gris plus foncé et plus sombre que ceux de la plaine
(région de Toulouse).

S’il existe des relations homochromiques avec le substratum, elles
sont sans doute faibles et dépendent plutét de la température ou de

I'humidité, le phénoméne ayant en effet tendance a augmenter avec
I'altitude.

1.2.4.3. Différences protéiniques internes en corrélation avec les
variations pigmentaires.

Pour un certain nombre d’espéces, nous donnons les protéino-
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grammes de I’hémolymphe, en corrélation avec les variations de
pigmentation de I'hémolymphe (Fig. 2, 11, 17).

Régulation mrrr——— Protéines de
1 de
I'expression  pénique |"hémolymphe

S I'

A 4

Phénomenes de

pigmentogenese

3
S.E : Stimuli externes

§.1 : Stimuli internes (Differentes hormones et
leurs effecteurs cellulaires )

Fiec. 3. — Position écologique, physiologique et moléculaire des phéno-
meénes de pigmentogenése par rapport aux systemes géniques et aux protéines
de I'hémolymphe.

1.2.4.4. Role possible des génes sexuels dans la pigmentogenése.

Aspect général.

Il existe des rapports précis entre les génes et les protéines
(BREZNER et Enns, 1958; StepHEN, 1958; WRIGHT et Ross, 1965;
GASSER, 1964, 1965; DENUCE, 1958; MANWELL, 1966, 1966 a). Une
grande partie des protéines de I’hémolymphe des Orthoptéres
adultes est stable (MARTY, ZALTA, 1968 b) et permet de caractériser
une partie de I’expression génique.
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Les résultats évoqués pour les Chorthippus et pour Locusta
précédemment cités et pour le groupe G. bicolor-biguttulus-mollis,
nous permettent de conclure que la présence de certaines fractions
protéiques de I'hnémolymphe et les phénoménes de pigmentation,
dépendent de I'expression de génes liés ou en interrelation. Les
relations entre ces phénomeénes peuvent étre groupées schématique-
ment (Fig. 3). Ces phénomeénes ne sont pas isolés et se trouvent
en relation directe ou indirecte avec tous les stimuli venant des
différents récepteurs externes et internes (JorLy P., 1945, 1962 a,
1966; JorLy L., 1960, 1964; GIRARDIE, A., 1965, 1967 a, 1967 b; HiLL,
1962; RousseL, 1967; Cassier, 1965 d; Cassier, 1966b), ainsi
qu’avec les productions endocrines et neuroendocrines sur lesquelles
ils doivent jouer, cette action étant d’ailleurs réciproque (Fig. 5)
(CASSIER, 1964 b, 1964 ¢; HiLL/Luntz and STEEPLE, 1968; HiLL,
1965; VERDIER, 1962, 1964, 1964 a; Noriss, 1957, 1959 b, 1952;
CHANGEUX, 1961).

Les actions des systémes hormoniques peuvent se situer direc-
tement au niveau des génes, comme c’est sans doute le cas pour
I’ecdysone, ou bien au niveau cellulaire, par I'intermédiaire d’effec-
teurs, tels que I’A.M.P. cyclique 3’5’, pour l'adrénaline chez les
vertébrés supérieurs.

Les changements de couleurs, liés aux différentes races écolo-
giques ou biochimiques, changements non dépendants du milieu,
semblent donner, comme nous.’avons vu pour les Chorthippus, les
Decticus (Fig. 17), et le mutant albinos de Locusta (Fig. 2), des
variations protéiniques corrélatives de I'’hémolymphe.

Des changements, comme ceux induits chez L. migratoria, par
des variations hygrométriques (S. Fuzeau-BRAESCH) ne semblent
pas donner de variations corrélatives, significatives de 1’hémo-
Iymphe.

Il y aurait un dualisme dans les phénoménes de pigmento-
genése. On pourrait distinguer :

1) Une expression génique agissant corrélativement, sur la
coloration du tégument et sur certaines protéines stables de I’hémo-
lymphe (Fig. 4).

2) Une expression génique donnant la possibilité d’un virage
pigmentaire homochromique ou non, sans modifications nettement
décelables, des protéines de I’hémolymphe (cas des variations de
teintes liées a4 I’hygrométrie chez L. migraforia, ne donnant pas
de variations protéiques significatives).

Relations génes sexuels-protéines internes-pigmentogenése.

Mise en évidence.
Les résultats reposent sur I’analyse comparée de I’hémolymphe
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de L. migratoria, et du mutant correspondant (MARTY et ZALTA,
1967 b). Nous rappellerons les principaux points comparatifs. Les
différentes fractions ont été précédemment analysées chez I'indi-
vidu normal et chez le mutant (Fig. 2).

Conséquences de la mutation sur les protéines de I'hémo-
lymphe - Comparaison des femelles :

La mutation porte sur les fractions 7, 12 et 16 absentes chez
les femelles albinos, avec également des différences quantitatives
au niveau, notamment de la fraction 5.

Comparaison des mdles :

Le maile mutant se caractérise par la fusion fréquente des
fractions protéiques 13! et 132 qui se dissocient dans la plupart
des cas chez le male normal. La fraction 10 est constante et impor-
tante chez le male albinos alors qu’elle est généralement faible
et quelquefois 4 peine marquée chez certains males normaux. On
note également la régularité de la fraction 16 chez ’albinos. Enfin,
il y a inversion quantitative entre les deux types de mailes pour
les fractions 6 et 7. La fraction 6 domine chez le mAile normal,
la fraction 7 est 4 peine marquée. Chez I'albinos, le phénoméne
est exactement inverse.
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Rapport de ces modifications protéiques avec la pigmentoge-

nése.

Le trait le plus apparent de la mutation se situe au niveau
des phénoménes de pigmentation cuticulaire. Le mutant incorpore
une quantité plus faible de tyrosine pigmentogéne (S. Fuzeau -
BrAESCH) au moment de la mue; de plus, il y a blocage des
réponses homochromes chez I’albinos adulte.

2) Conclusion.

Cette mutation, qui touche la pigmentogenése, affecte égale-
ment les protéines de I'hémolymphe et particuliérement celles a
tendance dimorphiques.

GENES  SEXUELS

PIGMENTOGENESE | Phénoménes
(cuticule ) sexuels

(Phénoménes  phasaires)

PROTEINES ~ HEMOLYMPHE

Protéines sexuellement dimorphigues
Protéines liées 4 la pigmentopénése

Fic. 5. — Interrelations possibles entre les génes sexuels, la pigmento-
genése, les phénoménes phasaires et les protéines de I’hémolymphe.
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Sauf s’il s’agit de mutations multiples non corrélatives, il est
permis d’émettre I’hypothése, d’une relation possible, entre les
phénoménes de pigmentation et I'expression directe ou indirecte
des systémes géniques sexuels. Nous résumons, dans la Figure 5,
les différentes relations possibles, entre ces phénomeénes.

Variation de Uexpression génique.
Cas de Gryllus campestris.

Résultats

Si ’on suit 'expression du dimorphisme sexuel protéique chez
G. campestris adulte, en fonction des différentes stations, on voit
qu'il a tendance & diminuer en plaine (région Toulouse), par
rapport aux stations des Pyrénées. La fraction 8 (MARTY et ZALTa,
1966) devient trés faible et fusionne parfois avec la fraction 9
(3 cas dans une série de 13 animaux). Dans tous les cas, le dimor-
phisme est plus atténué et s’accompagne, chez le male et la femelle,
d’une augmentation du nombre de fractions entre 1-5 et 13-15.

En plaine, par rapport aux individus de montagne, quelle que
soit la période considérée, un mois aprés la mue imaginale, deux
faits apparaissent :

— l'expression des génes sexuels s’atténue,

— les protéines sont plus diversifiées, ce qui conduit & la
distinction entre Ecoprotéines et protéines Ecostables, dis-
tinction que nous analyserons dans les derniers chapitres.

Discussion et hypotheéses

En premiére analyse, il apparait que le facteur écologique qui
doit agir est la température. Cette hypothése parait s’imposer actuel-
lement chez les insectes, si ’on considére les travaux de BERGERARD
(1961, 1967), LavGe (1964). Chez G. campestris, la fraction 8 s’atté-
nue en plaine, le protéinogramme se rapproche de celui de la
femelle. Normalement les protéinogrammes méles et femelles de
I'imago, dérivent d’un type moyen, représenté par celui de la larve
femelle du dernier stade (MARTY et ZALTA, 1966). Il semble donc
que la température modifie 'expression des génes sexuels, dans
le sens d’'une «féminisation » des protéines « circulantes ». Plus
exactement, elle doit modifier I’équilibre du systéme polygénique
méle et femelle.

Il est difficile de dire, s’il s’agit d’'une augmentation d’expres-
sion des systémes géniques femelles, ou d’une diminution d’expres-
sion des systémes géniques méles. Il y a variation de I’expression
des génes sexuels en fonction de facteurs externes.
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Certes, chez la plupart des Orthoptéres, le sexe est parfaite-
ment déterminé, en ce qui concerne la morphologie interne et
externe. Cette instabilité des caractéres sexuels endophénotypiques
correspond, peut-étre, 4 Iinstabilité phylétique antérieure, telle
qu’elle apparait encore chez les Isopodes ? Chez ces derniers, le
déséquilibre entre génes masculinisants et génes féminisants ne
parait pas toujours tranché.

Pour les Orthoptéres, les données précédentes sur les protéines
circulantes de I’hémolymphe, faisant suite 4 ceux de LAUGE sur
la Drosophile et BERGERARD chez les Phasmes, concernant des carac-
téres morphologiques, semblent favorables, a I'idée du « balance-
ment génique > dans la détermination du sexe.

Le fait que chez les adultes de Gryllus campestris, les facteurs
externes soient susceptibles de modifier dimorphiquement certaines
protéines, alors que l'individu est morphologiquement normal,
implique :

1) qu'outre la sensibilité des génes sexuels aux facteurs
externes, il existe de nombreux sites géniques sexuels, soit un
systéme multifactoriel de détermination;

2) que ces différents sites géniques, ont une sensibilité diffé-
rentielle aux facteurs physiques et peuvent avoir une action disso-
ciée dans ’enibryogenése et 'ontogenése. Certains, déterminant des
neurosécrétions ou des différenciations morphologiques, sont stables,
chez G. campestris, alors que d’autres, comme ceux donnant chez
cette espéce le dimorphisme sexuel protéique, peuvent étre sensibles
aux facteurs externes et représentent peut étre phylétiquement les
restes géniques de systémes multifactoriels instables d’arthropodes
primitifs.

D’ol1 la distinction qui devrait étre faite entre systémes géni-
ques sexuels écostables et systémes géniques sexuels écosensibles.
(Isopodes, Phasmes, certains Orthoptéres). L’'importance des seconds
a certainement diminué au cours de I’évolution, elle est encore forte
dans certains groupes. Les génes sexuels du deuxiéme type, ne sont
peut-étre que des groupes géniques régulateurs de ceux du premier

type.

Cas de Locusta migratoria.

Résultats

Ils ont été précédemment exposés (MARTY, ZALTA, 1967 b) et
nous ont conduit & établir une corrélation possible entre les génes
sexuels et les phénoménes de pigmentogenése chez cette espéce,
voire chez les Acridiens.
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Corrélations possibles : génes sexuels-pigmentogenése. Manifes-
tations phasaires.

Les résultats précédents ont attiré notre attention, sur les
corrélations possibles entre I’expression des génes sexuels, la pig-
mentogenése et les phénomenes phasaires chez les différents cri-
quets.

Si 'on rapproche nos constatations (MARTY et ZaLTa, 1967 b)
sur les rapports possibles entre la pigmentogenése et les génes
sexuels, de ceux de R.E. BrackiTH (1962), qui associe la capacité
de virer, entre des phases différentes, aux chromosomes sexuels. Il
est possible que les systémes phasaires chez les acridiens (CASSIER,
1964 ¢, 1965 a, 19656 b, 1965 ¢, 1965 d, 1966 a, 1966 b), se raménent
en totalité ou en partie 4 une variation dans U'expression des génes
sexuels.

II. — L’HEMOLYMPHE DES ORTHOPTERES :
ASPECTS BIOCHIMIQUES

Les remarques exposées en introduction, concernant les inter-
relations : Génotype - Milieu extérieur - Milieu intérieur, nous ont
conduit & analyser chez un certain nombre d’espéces d’Orthoptéres,
I’hémolymphe.

Cette derniére représente pour I'insecte un véritable milieu
intérieur.

Si nous tenons a grouper les résultats obtenus en ce domaine
dans un chapitre isolé, c’est seulement dans le but d’une consul-
tation rapide, car ces résultats s’intégrent directement, aussi bien
a la systématique, qu'a la hiogéographie, 1'écologie génétique, la
biologie, dont ils permettent une approche moléculaire laquelle
sera considérée dans le dernier chapitre.

2.1. TECHNIQUES UTILISEES.

Electrophorése.

Les références utilisées sont signalées dans des publications
antérieures (MARTY et ZaLTta, 1966, 1967 a, 1967 b).

Les gels de séparation sont des gels a 7 % d’acrylamide (Davis,
1964; ORNSTEIN, 1964).

La plus grande reproductibilité est obtenue en utilisant deux
gels superposés. L’échantillon n’est pas mélangé dans un troisiéme
gel comme dans la méthode de Davis et ORNSTEIN mais mélangé,
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avec une solution de saccharose a4 40 % dans le but d’éviter la
coagulation (MARTY et ZaLTa, 1966, 1967 a).

Le tampon utilisé est un tampon Tris-glycine & pH 8,4. La
fixation et la coloration sont assurées par une solution d’acide
acétique a 7 % saturée de noir amide.

Dosage des protéines.

Les protéines totales de I’hémolymphe ont été dosées par la
méthode de Lowry (1951).

L’albumine de sérum de heeuf a été utilisée comme témoin.

Réaction a la diphénylamine.

La recherche des acides nucléiques (BurTON, 1956) de I’hémo-
lymphe est en cours. Seuls sont signalés ici les résultats concernant
les substances diphénylamine positives dans I’hémolymphe totale,
chiffres calculés par référence a de I'’A.D.N. de thymus de veau.
Parallélement au désoxyribose plusieurs substances peuvent inter-
férer dans le dosage colorimétrique (BurTON, 1956).

Isoenzyme (L.D.H.).

La L.D.H. a été recherchée aprés électrophorése de I’hémo-
lymphe (GOLDBERG, 1963; WILKINSON, 1965).

Les gels sont incubés a ’obscurité, pendant 20 minutes a 37 °C
en présence de lactate de sodium, de bleu de Tétrozolium, de N.A.D.
et de phénazine méthosulfate, &4 pH 8,3 (Tris-HCI).

2.2. RESULTATS.

2.2.1. Protéinémie (aspect quantitatif).

Les chiffres cités sont relatifs aux femelles. Pour des espéces ubi-
quistes, comme St. lineatus, les dosages effectués aprés la mue imaginale
(30 a 40 jours aprés) ont donné les chiffres suivants (moyenne sur
10 individus prélevés au hasard).

Taux protéines

Stations en % (Chiffres) Moyenne
extrémes)
Femelles alt. 1.900 m 3,5-4,8 4,3
St. lineatus alt. 700 m 22-29 2,8

alt. 200 m 2,1-28 2,6
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Des dosages effectués au-deld de 40 jours de vie imaginale ne
montrent pas de diminution de la protéinémie en altitude. Au contraire,
dans le cas de C. pyrenaea et de G. brevipennis, la protéinémie dépasse
6 % (C. pyrenaea 6,1 %; G. brevipennis 6,3 %) un mois aprés la mue
imaginale.

Pour C. pyrenaea, nous disposons de chiffres situés 8 4 10 jours
apreés la mue (étant donné qu’il s’agit d’animaux capturés dans la nature,
il est difficile d’obtenir des espaces de temps réguliers), puis a4 30 jours
et 60 jours aprés (moyenne sur 7 individus).

FEMELLE DE C. pyrenaea

Temps aprés la
mue imaginale ; 10 jours 30 jours 60 jours
Taux protéique 4.2 % 6,1 % 5,9 %

Des résultats analogues s’observent chez G. brevipennis, P. pedestris.

Pour des espéces hygrophiles, dans une méme région, la protéinémie
diminue si I’humidité diminue, cas de Ch. longicornis (variation de
de 3 % de la tourbiére en prairie séche).

Les points significatifs pour I'écologie et la biologie sont :

1) Augmentation de la protéinémie avec l'altitude pour les
ubiquistes comme St. lineatus, et G. bicolor-biguttulus-mollis.

2) Taux protéique élevé des espéces de montagne, par rapport
4 la plaine. La protéinémie dépasse fréquemment 5 % pour I’adulte
d’espéces de faune froide, elle est inférieure, 2 4 3 % de moins,
pour les espéces de plaine (ces résultats correspondent 4 un méme
protocole expérimental et & une méme série de manipulations).

3) Augmentation de la protéinémie chez I’adulte de C. pyre-
naea (passage de 4,2 4 6,1 %). Nous verrons I'importance possible
de ces hyperprotéinémies, pour les espéces de haute altitude.

4) Augmentation de la protéinémie, pour des ubiquistes hygro-
philes, comme Ch. longicornis, en fonction de I'augmentation de
I’humidité.

2.2.2. Isoenzymes - acides nucléiques - protéines basiques.

Parallélement 4 1’étude qualitative et quantitative des pro-
téines, nous avons recherché la présence d’isoenzymes en relation
avec les variations écologiques, étant donné que beaucoup de pro-
téines de I’hémolymphe des insectes ont un role enzymatique et
que ces protéines, tout au moins certaines, varient écologiquement
ou génétiquement. Il s’agit, pour le moment, de problémes a I'étude,
dont nous donnerons briévement les lignes directrices.
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Isoenzymes.

L’hétérogénéité des molécules enzymatiques (WILKINSON, 1965;
URSPRUNG, 1965, 1967) a été recherchée a titre préliminaire pour
la lacticodeshydrogénase (L.D.H.) de I’hémolymphe.

On procéde tout d’abord &4 une séparation électrophorétique sur
gel de polyacrylamide en opérant & une température inférieure a
10 °C (WILKINSON, 1965).

La L.D.H. est ensuite mise en évidence selon la technique précé-
demment indiquée par incubation du gel a4 I'obscurité a 37 °C, en pré-
sence de lactate de sodium, de bleu de Tétrazolium, de N.A.D. et de
phénazine méthosulfate a pH 8,3 (Tris-HCI). Au bout de 20 minutes chez
G. campestris femelle adulte depuis 25 jours (individus de montagne),
4 fractions apparaissent (fractions voisines des bandes protéiques 1 a 5,
MARTY et Zarta, 1966).

I1 semble exister une hétérogénéité moléculaire de la L.D.H. Pour
la femelle du dernier stade, 5 fractions plus importantes apparaissent.
Dans les 2 cas au pH de 8,3, ces fractions migrent peu. De plus, des
réactions parasites peuvent apparaitre au-dela de 30 minutes d’incuba-
tion. Pour éviter les artéfacts, nous ne considérons que les fractions
obtenues aprés 20 minutes d’incubation. Les autres fractions de I’hémo-
lymphe ayant en effet tendance a se colorer, mais elles prennent alors
une teinte plus brune, différente du violet foncé observé pour la protéine
enzymatique.

I1 n’est pas certain que I’hétérogénéité moléculaire détectée corres-
pondent & une hétérogénéité liée a une structure tétramérique formée a
partir de deux monomeéres différents comme chez les vertébrés. En effet,
il peut exister des phénoménes de liaison avec d’autres protéines de
IPhémolymphe, indépendamment de D’activité lacticodeshydrogénasique,
si bien qu’électrophorétiquement, c’est une hétérogénéité secondaire que
I'on détecte. Cette hypothése s’appuie sur le nombre de fractions de
L.D.H. supérieur a 5 cité par certains auteurs et sur le fait, d’aprés nos
observations, que les L.D.H. peuvent se lier facilement i d’autres pro-
tdines. La fraction la plus rapide de la L.D.H. de muscle de veau a
pH 8,3 est susceptible de migrer vers I'’anode en s’accrochant a la frac-
tion 9 de G. campestris femelle, qui n’a pas d’activité lacticodéshydro-
génasique. Normalement, seule, la L.D.H. de veau ne migra pas vers
I’'anode a ce pH.

On doit donc étre prudent dans l'interprétation moléculaire
en valeur absolue des enzymes, en fonction de résultats électropho-
rétiques obtenus a partir de substances contenant, outre ’enzyme,
d’autres fractions protéiques. Ces derniéres peuvent accrocher une
ou plusieurs molécules d’enzymes correspondants.

Quoi qu’il en soit, chez G. campestris de montagne (alt. 900 m)
les systémes lacticodeshydrogénasiques de la larve du dernier stade,
sont plus développés que ceux de I’adulte pour les mémes stations.
La comparaison avec des individus de plaine, ne donne pas pour
les L.D.H. de résultat significatif, pour les états considérés.
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Acides nucléiques : recherche du D.N.A. de 'hémolymphe.

La recherche a été effectuée conformément 4 la méthode indiquée,
sur I’hémolymphe totale (réaction de BurronN & la diphénylamine aprés
hydrolyse afin de doser le désoxyribose). Malgré I'absence de corps gras,
lequel contient de nombreux éléments parasites, les chiffres trouvés nous
paraissent actuellement élevés en valeur absolue, pour représenter exclu-
sivement du D-N-A (Ces valeurs seront discutées dans une publication
ultérieure, par comparaison avec les dosages obtenus sur le précipité et
sur le surnageant, aprés action de HCIO, a 0,5 N).

En valeur relative, les premiers résultats pour G. campestris
et D. verrucivorus de montagne sont (moyennes de 5 individus,
2 prélévements par insecte) :

1) Concentration en « matériel diphénylamine positif » dans
I’hémolymphe de la femelle, supérieure a celle de I'hémolymphe du
méle.

Pour un méme volume d’hémolymphe chez G. campestris, on
passe de 175 unités pour le méle a 210 pour la femelle, avec une
précision de 5 % en valeur relative.

Cependant, cette différence est faible chez D. verrucivorus :
132 unités pour le méle, 145 unités pour la femelle. Ces observations
sont a rapprocher des résultats de PiNaMoNTI, PETRIS et CoLoMBO
(1966) pour les A-D-N du corps gras du male et de la femelle de
Schistocerca gregaria : la femelle ayant, selon ces auteurs, un corps
gras plus riche en D.N.A. que le mile; cette différence ayant ten-
dance 4 augmenter chez le criquet aprés la mue imaginale, durant
la maturation.

2) Pour I’hémolymphe de la larve méile du dernier stade de
D. verrucivorus, on trouve a la réaction de BURTON, une réponse
supérieure 4 l'adulte (225 unités pour la larve, 132 unités pour
I’adulte).

3) Le transfert en plaine (alt. 200 m) de G. campestris (alt.
900 m) entraine une chute du <« matériel diphénylamine positif »
comme l'indique les valeurs du tableau suivant :

Femelle G. campestris Montagne Plaine Montagne
(unités caractérisées + 8 jours + 63 jours
a la diphénylamine)
(matériel diphénylamine
positif)

précision 5 %

212 146 85

L’augmentation de température qui est le facteur dominant
dans la baisse d’altitude, entraine peut-étre une maturation ova-
rienne plus rapide. Ce probléme est actuellement a I'étude.
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Les composés « diphénylamine positif » de ’hémolymphe des
Orthoptéres représentent un paramétre écosensible dont il serait
intéressant de poursuivre I'étude.

Protéines basiques.

A pH 8,4 par électrophorése sur gel de polyacrylamide ou sur
bande de polyacétate, 4 fractions protéiniques migrent vers la
cathode chez G. campestris (MARTY et ZarLTa, 1966). I1 s’agit de
protéines basiques circulantes dont I’étude est en cours en vue de
rechercher leur appartenance éventuelle au groupe des histones (1).

11 est significatif de constater, qu’aprés la mue imaginale, chez
Cophopodisma pyrenaea et Stenobothrus nigromaculatus (Station
de Pymorens) ces protéines augmentent quantitativement et surtout
qualitativement. Pour la derniére espéce citée 4 fractions apparais-
sent dans les 15 jours qui suivent la mue.

2.2.3. Les différentes fractions protéiniques de Ihémolymphe :
leurs variations écologiques et génétiques.

Les protéinogrammes donnés se rapportent a des males ou a
des femelles adultes depuis 20 & 30 jours en moyenne. Cette période
nous a paru la plus stable, pour '’ensemble des espéces, en vue de
comparer les protéinogrammes entre eux.

Decticus verrucivorus (Fig. 6).

Le type est défini d’aprés la femelle de teinte verte (Pyrénées
centrales, alt. 2 200 m, St. B, Tourmalet).

verle
st B

Fm 6. — Electroprotéinogrammes de Decticus verrucivorus adulte, de
teinte verte, Pyrénées centrales, Tourmalet, alt. 2000 m St. B.
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Les fractions fondamentales quantitativement sont 1, 2, 9, 12,
13, 21-22 et 23. Les fractions comprises entre 2 et 8 varient quanti-
tativement; 23 fractions sont mises en évidence chez la femelle.

Un dimorphisme sexuel protéique est décelable, ainsi que des
différences dues a la coloration.

(1) Travail effectué en collaboration avec le Professeur ZarTa.
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Metrioptera abbreviata (Fig. 7).

Le protéinogramme correspond & la souche des Pyrénées cen-
trales (vallée d’Aure, Espiaube), qui pose certains problémes systé-
matiques (1). 18 fractions au moins sont détectables, chez la femelle
adulte. Plusieurs fractions, notamment celles comprises entre 1
et 10, sont polymorphiques.
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F1e. 7. — Electroprotéinogrammes de Metrioptera abbrzviata (M.a), Chor-

thippus longicornis (C.l.), Omocestus viridulus (0.m.).

Chorthippus longicornis (Fig. 7).

Les différentes protéines sont trés polymorphes, ce qui parait
traduire la présence d’un grand nombre de races locales. 18 fractions
sont décelables chez la femelle des Pyrénées centrales (Station Bio-
logique lac d’Orédon).

Omocestus viridulus (Fig. 7).

Type provenant du Canigou (1 800 m), Pyrénées-Orientales.

Protéinogramme a 18 types protéiques, dont certains varient
avec l'altitude. En effet, au-dessous de 800 m, 2 fractions appa-
raissent entre les bandes 2 et 3. Il semblerait que le nombre de frac-
tions augmente, lorsque la température diminue. Par contre, la frac-
tion 10 diminue quantitativement de 1 800 a 800 m (3 stations uti-
lisées : 1 800 m; 1500 m, 800 m).

(1) Probléme & 1’étude en collaboration avec nos collégues KRUSEMAN et
JEEREL du Zoologisch Museum d’Amsterdam.
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Euthystira brachyptera (Fig. 8).

Type des Pyrénées centrales (Réserve du Néouvielle, station
biologique du lac d’Oléron), 4 18 fractions, dont les plus impor-
tantes sont : 1, 3-4-5, 10-11 15 et 18. La fraction 15 augmente avec
Paltitude. 1l existe une fraction variable entre 2 et 3, selon des fac-
teurs qu’il ne nous a pas été possible d’apprécier.

La fraction 10 est quantitativement plus faible dans un tiers
des électrophoréses, étant donné que cette fraction disparait chez
les méles analysés (9 électrophoréses au hasard, sur 30 maéles cap-
turés), un probléme se pose concernant les femelles, a fraction 10
réduite. La bande protéinique 15, doit représenter un hétéroprotéide
(chromoprotéide vert qui colore I’hémolymphe). En effet, avant
fixation et coloration il est possible dans plus de la moitié des cas,
de détecter une coloration verte. Aprés coloration au noir amide,
cette fraction prend rapidement une teinte brunéatre, différente de
la teinte bleue caractéristique. Nous avons déja constaté cette réac-
tion, pour les fractions 19 et 20 chez Locusta migratoria, normal et
mutant albinos (références de numérotation, MARTY et ZALTa,
1967b). L’étude enzymatique et structurale de ces différentes frac-
tions de I'hémolymphe devrait étre poursuivie, surtout a la suite
des travaux de LEvITA, 1966 et PASSAMA-VUILLAUME, 1967.

Etant donné 'augmentation quantitative de la fraction 15 avec
Ialtitude, chez les Euthystira, il serait peut étre possible, comme le
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Fic. 8. — Electroprotéinogrammes d’Euthystira brachyptera (E.b.), Arcyp-
tera fusca (A.f.), Aeropus sibiricus (A.s.).
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suggére PASSAMA-VUILLAUME, que le groupement prosthétique tétra-
pyrrolique de certains insectes, posséde un roéle dans les phéno-
menes respiratoires. Dans le cas ol la coloration de la bande 15
n’apparait pas, peut-étre s’agit-il d’'un décrochement du groupe-
ment chromogéne pigmentogéne de I'hémolymphe ? La fraction 15
représenterait de toute maniére, I’enchainement polypeptidique
auquel se fixe le groupement chromogéne.

L’électrophorese, effectuée sur des gels de polyacrylamide,
conduite a 'obscurité et & une température inférieure & 5 °C, doit
permettire de compléter certaines notions déja acquises en ce do-
maine (PAsSAMA-VUILLAUME, 1967).

Pour un certain nombre d’espéces comme Euthystira brachyp-
tera, Stenobothrus lineatus, Platycleis denticulata, les fractions pig-
mentées apparaissent séparées dans les gels, avant toute coloration
et il est possible de distinguer un ou plusieurs chromoprotéides
verts et un ou plusieurs chromoprotéides jaunes.

Le comportement électrophorétique de ces hétéroprotéides
colorés, varie d’'une espece a I'autre. Ils paraissent spécifiques, avec
toutefois une architecture moléculaire de base voisine (PAssAMA-
VUILLAUME, 1967).

Arcyptera fusca (Fig. 8).

Il est possible de distinguer 22 fractions (type : station col du
Puymorens et Pyrénées-Orientales). 5 fractions dominent quanti-
tativement : 1, 12, 13, 17 et 19.

Aeropus sibiricus (Fig. 8).

Vingt fractions dans le type des Pyrénées centrales (station
biologique lac d’Orédon, alt. 2 000 m).

Les fractions fondamentales sont : 1, 7, 8, 13, 14 et 20. Entre
8 et 13, présence de fractions diffuses.

La fraction 6 est quantitativement variable en fonction des
années, sans que nous ayons pu séparer les facteurs. Peut-étre
s’agit-il d'un phénoméne de parasitisme ? (protozoaires, virus, ...).
Par contre, chez le male, cette fraction est quantitativement moins
importante, dans deux tiers des cas. De plus, la fraction 10 est plus
lente électrophorétiquement chez le méile que chez la femelle.

Podisma pedestris (Fig. 9).

La figure 9 correspond au type des Pyrénées centrales, alt.
2 000 m, Massif du Néouvielle. 20 fractions sont décelables. Les ban-
des 1, 6, 10, 12, 15 sont les plus fortement représentées. Il existe
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Fic. 9. — Electroprotéinogrammes de Podisma pedestris (P.p.), Cophopo-

disma pyrenaea (C.p.), Clyptobothrus binotatus-sauleyi (G.b.).

pour cette espéce, des variations génétiques stables, en fonction des
stations.

Cophopodisma pyrenaea (Fig. 9).

Le type est défini dans la méme station que précédemment;
18 fractions sont décelables, avec des variations génétiques (MARTY,
Zavta, 1967b). La comparaison entre les protéinogrammes de cette
espéce et de la précédente est significative (Fig. 20).

Glyptobothrus binotatus (Fig. 9).

Le type est défini a4 partir d’individus de la région du col de
Puymorens (alt. 2 000 m). Il s’agit d’'une séquence a 18 fractions,

Les éléments fondamentaux sont : 1, 2-3-4, 9, 11, 13, 15.

La comparaison avec les protéines de I’ceuf, montre plusieurs
points communs (Fig. 11).

Comphoceridius brevipennis (Fig. 10).

Type venant du Col de Puymorens, 4 tégument vert; séquence
a 18 fractions, avec variations génétiques stables, entre les formes
4 coloration verte et celles 4 coloration grise (Fig. 11).
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Stenobothrus lineatus et Stenobothrus nigromaculatus (Fig. 10).

La premiére de ces deux espéces a déja fait I'objet de recher-
ches antérieures (MARTY et ZALTA, 1968b). Pour la seconde (Fig. 10,
St. n. 1), 18 fractions sont également présentes dans le type du
Puymorens (station A, identique 4 la station A de Sf. lineatus,
Hg e l0ast n 2):
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Fie. 10. — Electroprotéinogrammes de Glyptobothrus brevipennis (G.b.),
Stenobothrus nigromaculatus (S.n.), St. lineatus (S.1.).

St. A = Pyrénées Orientales (Puymorens, alt, 2000 m).
St. B = Pyrénées centrales (Tourmalet, alt. 2 000 m).
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Fie. 11. — Relation entre la coloration du tégument et les protéines inter-
nes de Gomphoceridius brevipennis (G.b.).
1. forme verte; 2. forme grise, méme station.
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Ephippiger cunii (Fig. 12) et Ephippiger cruciger (Fig. 12).

Le type de la premiére espéce est défini a partir d’individus des
Pyrénées centrales (1 800 m, Station Biologique lac d’Orédon). La
séquence est 4 23 fractions, dont la numérotation est utilisée pour

1415

Ecu

SRR L

FiG. 12, -— Electroprotéinogrammes d’Ephippiger cunii (E.c.) et d’Ephippiger
cruciger (E.cr.)

la 2° espéce, qui ne posséde pas la bande 2, d’ailleurs inconstante
chez E. cunii. La comparaison entre les deux espéces, révéle des
inversions quantitatives analysées dans le chapitre VI (Fig. 19). Les
sons produits par les Ephippiger ont fait I'objet d’études antérieures,
parallélement a [Iisolement spécifique, interspécifique (BuUSNEL,
1956, 1963; DumoRTIER, 1963). Il serait intéressant d’analyser pa-
rallélement les différentes races biochimiques.

Gryllus campestris (Fig. 1) MARTY et ZaLTa, 1966.
Lacusta migratoria normal et mutant albinos (Fig. 2).

III. — L’HEMOLYMPHE DES ORTHOPTERES
APPROCHE MOLECULAIRE ET GENETIQUE DE L’ECOLOGIE
PERSPECTIVES EVOLUTIVES

Les électroprotéinogrammes effectués sur l’adulte présentent
une certaine stabilité, tout au moins pour la plupart de leurs frac-
tions; les grands courants métaboliques et hormoniques de la mue
étant dépassés. Les variations ne portent en général que sur quel-
ques fractions liées a la maturation imaginale.
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De plus, dans la plupart des cas, il s’agit surtout de variations
quantitatives et non plus qualitatives. Etant donné les résultats
obtenus par d’autres auteurs et par nous (MARTY et ZALTA, 1968b),
concernant les relations entre les génes et les protéines, il est
actuellement possible d’obtenir des cartes protéiques, correspondant
aux différentes protéines circulantes. Celles-ci sont en grande partie
stables pour une espéce et varient entre les espéces, avec possibilité
d’apprécier des races biochimiques comme dans le cas de C. pyre-
naea (MARTY et ZALTA, 1967a) ou de St. lineatus (MARTY et ZALTA,
1968b).

Le milieu intérieur des insectes représente la résultante des
conditions :

— physiologiques, car il subit, au cours des différents stades
larvaires et des mues, des remaniements internes, liés aux différents
systémes hormoniques et neurosécrétoires (Buck, 1953; HiLw, 1962;
CHEN et LEVEN Book, 1966; Mc CorMICK et ScorT, 1966a, b; LAaMy,
1964; Lamy, LAHARGUE et BounHIOL, 1964a).

écologiques, car, en fonction des facteurs externes, comme
nous I'avons déja signalé dans le chapitre précédent, les types molé-
culaires protéiques, c’est-a-dire, dans le cas de I’hémolymphe, pres-
qu’'exclusivement enzymatiques, peuvent varier, quantitativement
et qualitativement (PROSER, 1964; FLORKIN, 1965, 1966).

— génétiques, car le génome varie interspécifiquement et méme
intraspécifiquement, donnant des types protéiques différents, qui,
réciproquement, permettent d’approcher les génes et les mécanis-
mes de leur expression.

Nous avons suivi dans I’espace et le temps I’évolution protéique
de I'hémolymphe des espéces précédemment signalées, en vue de
nous attacher aux deux derniers aspects, écologiques et génétiques
qui seront discutés dans ce chapitre.

3.1. L’HEMOLYMPHE : MILIEU INTERIEUR DES INSECTES, ASPECTS ECO-
LOGIQUES ET GENETIQUES.

3.1.1. Action des facteurs externes : ECOPROTEINES.

Des variations de la protéinémie en fonction de I'altitude, ont
été mises en évidence aprés dosage de la protéinémie totale.

Des variations électrophorétiques qualitatives et quantitatives,
dans les rapports des différents types protéiques, ont été également
dégagées.
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Variations quantitatives : signification possible.

D’aprés les résultats signalés dans le chapitre précédent, il appa-
rait que la protéinémie post-imaginale est plus élevée pour les espé-
ces vivant en altitude, que pour les espéces vivant en plaine.

Une espéce ubiquiste, comme Si. lineatus, voit sa protéinémie
dépasser 4,3 % en moyenne, & 1 900 m d’altitude, alors qu’elle est
de 2,6 % en moyenne en plaine. Le fait que les espéces froides de
haute altitude soient caractérisées par une maturation ovarienne
rapide est 4 rapprocher de I’hyperprotéinémie, d’autant plus que
les espéces ubiquistes présentent ce phénoméne.

D’aprés les travaux de HiLL (1962, 1965, 1966, 1968), il semble
que la maturation ovarienne dépende en partie de la protéinémie
de ’hémolymphe. Cette derniére représenterait un réservoir pour
certains types protéiques. Il est d’ailleurs significatif de suivre, par
électrophorése, la diminution quantitative de certaines fractions de
Iéhmolymphe. L’étude écologique et biochimique des orthoptéres de
montagne permet d’apporter les arguments a cette hypothése
(ENGELMAN, 196556, 1966; JoLy P., 1958; JoLy L., 1960).

Si 'on compare le protéinogramme de la femelle de C. longi-
cornis (race 4 tégument de teinte verte homogéne, Pyrénées cen-
trales, alt. 2 100 m, Station biologique du lac d’Orédon-Estaranhe)
au protéinogramme des ceufs prélevés avant la ponte, 30 & 40 jours
aprés la mue imaginale (Fig. 13), il apparait de nombreux points
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Fic. 13. — Electroprotéinogramme de Chorthippus longicornis (C.l.).
(1) femelle adulte, (2) ceufs avant la ponte, prélevés dans la femelle I.

communs : notamment les fractions 6-7, 8, 10, 17, de la femelle,
qui peuvent étre comparées aux protéines : e, f, h-i, j, 1-m de I'ceuf.
Un prélévement avec analyse, effectué 15 jours plus tard, dans la
méme station, révélait un appauvrissement quantitatif de la frac-
tion 13 a rapprocher des protéines sexuelles de la femelle (TELFER,
1953, 1954, 1960), alors que les fractions 1 et m des ceufs, préts a
étre pondus, augmentaient quantitativement, avec fusion des frac-
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tions 1 et m. Ces deux protéinogrammes (Fig. 13) montrent, outre

la parenté génique de ces fractions, un enrichissement de I'ceuf en

fractions protéiques équivalentes a certaines protéines circulantes

de I’hémolymphe. Ces résultats rejoignent ceux obtenus par
BounHIOL (1964) et ses collaborateurs (LaMy, LAHARGUE, 1964).
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Fic. 14. — Electroprotéinogramme d’Ephippiger cunii (E.cu.I), femelle
adulte et d’ceufs (E.cu.Oe.) prélevés dans la femelle (I) avant la ponte.

Remarque sur les relations : protéines de I'hémolymphe pro-
téines ovarienne (ceufs).

Pour Glyptobothrus binotatus (Fig. 15) on retrouve des résultats
voisins : les fractions 1, 2 et 15 diminuent quantitativement au
cours de la maturation ovarienne, alors que des bandes électropho-
rétiques voisines (a, b et g) augmentent dans les ceufs. Les méca-
nismes représentent, peut-étre, une forme de passage de « I'infor-
mation » au niveau de quelques générations (1). On notera l'intérét
de la fraction 12 (Fig. 15), qui n’apparait qu’en fin de maturation

5
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Fic. 15. — Electroprotéinogramme de Clyptobothrus-binotatus-sauleyi, fe-
melle adulte (G.b.I) et des ceufs correspondants (Oe) prélevés dans la femelle I
avant la ponte.

(1) Travaux en cours (S. Fuzeau-BraescH et Mamrty) sur Schistocerca gre-
garia.
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ovarienne alors qu'un type protéinique voisin est fortement repré-
senté dans I'ceuf (Fig. 15) (HiLL, 1962; Apivobi, 1966, 1967; MENON,
1963; CoLEs, 1965; AGRELL, 1964; LAUFER, 1960, 1964; Boyp, 1966;
CHEN and LEVENBOOK, 1966).

Dans le cas d’Ephippiger cunii et d’E. cruciger (Fig. 14), I’ana-
lyse des protéines des ceufs de la premeére espéce révele une plus
grande vitesse de migration des protéines comprises entre 9 et 17;
lesquelles sont & comparer aux protéines situées entre (f) et (j) des
ceufs. La succession 9, 12-13, 14-15 (souvent fusionnées chez les
jeunes imago), 16 et 17 pourrait se comparer a la séquence f, g,
h, i, j. On peut également admettre qu’il s’agit de modéles protéi-
niques tout a fait différents, bien que la différence dans les vitesses
de migration n’implique pas obligatoirement des architectures
moléculaires trés éloignées et inversement.

Il n’existe rien au niveau de I’ceuf correspondant aux fractions
a tendance sexuellement dimorphiques comme 9 et 17-18. Cela
correspond peut-étre, sous I’angle protéique, 4 un état sexuel molé-
culaire non différencié, conséquence éventuelle de la persistance du
blocage des génes sexuels.

Actuellement, pour les Orthoptéres de montagne, parallélement
4 la diminution écologique des cycles( espéces a cycle court), un fait
semble se confirmer : c'est I’hyperprotéinémie alfitudinale de
I’adulte, en corrélation avec une maturation ovarienne accélérée.

Si l'on rapproche ces résultats de ceux de HiLL (1962, 1965) et
de ceux de PinaMonTI, PETRIS et CoLoMBO (1966) concernant 1I’évo-
lution des acides nucléiques du corps gras, au cours de la matura-
tion ovarienne chez Schistocerca gregaria, il est possible de sché-
matiser le déterminisme de la maturation ovarienne selon la
figure 16.

Le corps gras participerait 4 la synthése des protéines que I'on
retrouverait dans ’hémolymphe, d’oti elles passeraient dans I'ovaire.

Si l'on confronte nos résultats concernant les corrélations
maturation ovarienne - protéines de ’hémolymphe, avec les résultats
récemment acquis (JoLy P., 1966; HirLr, 1965; PiNamonTI, 1966;
CASSIER, 1967); il apparait que les Orthoptéres de montagne doivent
se caractériser par une hyperactivité des corpora allata.

Les résultats de THoMsEN, 1948, 1959, cités par JoLy (1966)
peuvent s’expliquer en considérant que les corpora allata ont une
action positive sur le métabolisme (I’ablation des c. allata, diminue
la consommation d’oxygéne de 24 % selon THOMSEN).

En derniére analyse, en fonction des conditions écologiques
externes, il existerait pour les Orthoptéres de haute montagne, une
hyperactivité des corpora cardiaca et des corpora allata. Ces der-
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Corpora cardiaca

Corpora allata Cerveau
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CORPS GRAS
( Augmentation des D-N-A STIMULI
et R-N-A aprés la EXTERNES

mue imaginale )
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F1c. 16. — Interrelation entre les protéines de I’hémolymphe et la matura-
tion ovarienne par rapport aux systémes neurosécrétoires et aux stimuli exter-
nes.

niers auraient une action stimulante (JorLy L., 1960; CassiEr, 1967),
sur le métabolisme des protéines, par I'intermédiaire du corps gras
dont le fonctionnement en « feed-back » avec ’hémolymphe ne peut
plus étre écarté actuellement. De cette stimulation du métabolisme
protéique imaginal, découlerait une accélération de la maturation
imaginale et particuliérement de la maturation ovarienne. Cette
derniére représente un élément écologique fondamental, comme
I’étude des différents types de cycle chez les Orthoptéres a pu le
laisser entendre. La possibilité génétique, concernant cette accélé-
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ration métabolique, établit la classification entre les espéces de
plaine et celles de monlagne.

Une incertitude demeure, il reste 4 préciser les « cellules cibles »
des stimuli externes. Il serait intéressant de les rechercher au niveau
du cerveau (Cassier, 1966b; HiLr, 1966, 1968; JorLy L., 1960;
JoLy P., 1962a, 1966; CASSIER, 1966).

Remarque : Nous soulignerons l'intérét physiologique des mi-
lieux extrémes naturels : dans le cas présent, la haute montagne
pour les Orthopteres.

Les individus se trouvent dans des conditions écologiques telles
(températures basses, cycles courts), que les réactions mise en évi-
dence (Hyperprotéinémie, parallélement a I’accélération de la matu-
ration) permettent d’apporter des directions de recherches pour
I’analyse des corrélations fonctionnelles internes et des corrélations

moléculaires.
Variations qualitatives et quantitatives spécifiques.

Nous les examinerons chez les femelles des espéces ou elles
nous paraissent les plus significatives, et surtout chez celles pour
lesquelles nous avons séparé, en partie, les facteurs responsables.

Decticus verrucivorus (Fig. 17).

Au-dela de 1800 m, pour cette espéce, la séparation entre les
fractions 3-4, 12-13, 15-16, 21-22 est nette (Fig. 17), alors qu’elle
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Fic. 17. — Electroprotéinogrammes comparés de Decticus verrucivorus a

tégument de teinte verte (1) et grise (2). Station B, altitude 2 000 m, Pyrénées
centrales, et de la méme espéce, teinte verte, & 800 m d’altitude (3).
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disparait, surtout pour 12-13 et 21-22 en dessous de 1 000 m. L’aug-
mentation d’altitude entraine une diversification protéique. Sans
doute, les facteurs écologiques agissent-ils sur ces fractions.

Pour les fractions 12-13 (sexuellement dimorphiques, car
fusionnées chez la femelle) 2 individus du dernier stade larvaire
transportés e nplaine, en condition naturelle, présentent un protéi-
nogramme 4 bande 12 et 13 fusionnées.

Il semble que ce soit la température qui agisse, le facteur tro-
phique est éliminé, car les individus ont conservé une nourriture
identique et la saturation en eau de la pelouse a été maintenue.
Plusieurs autres tentatives ayant échoué dans le transfert en plaine,
nous ne disposons que de ce résultat, a interpréter avec prudence,
mais que nous avons cru devoir signaler.

La nature du facteur (température, oxygénation, variation dans
la vitesse de maturation, sollicitation différente des systémes neuro-
sécrétoires) reste 4 étayer. Néanmoins, ces observations sont a
rapprocher des résultats obtenus par BERGERARD (1961, 1961a, 1967)
et ses collaborateurs qui ont étudié I'action de la température sur
I'expression génique sexuelle. Dans le cas de Gryllus campestris nos
observations indiquent une atténuation du dimorphisme protéique
avec l'altitude.

Une partie de I'expression des génes sexuels serait donec trés
sensible a la température.

Omocestus viridulus (Fig. 7).

Les variations entre la plaine et les stations d’altitude (1 800 m),
se situent entre les fractions 1 et 8. Entre les bandes 2 et 3, il appa-
rait, en dessous de 800 m, 2 fractions supplémentaires, alors que la
fraction 10 diminue quantitativement.

Il sera intéressant de rechercher si ces variations ne correspon-
dent pas a des corrections et 4 des adaptations enzymatiques.

Arcyptera fusca (Fig. 8).

Pour cette espéce, les fractions 2, 7, 16 et 20 sont écologique-
ment sensibles. La vitesse de migration électrophorétique de la frac-
tion 20 diminue avec l'altitude.

Aeropus sibiricus (Fig. 8).

Si les fractions 17 et 18 varient en fonction de la maturation
imaginale (augmentation de la vitesse de migration de la bande 17
et diminution quantitative de 18) la fraction 6 est écologiquement
sensible. Cette fraction est plus intense dans les Pyrénées-Orientales
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(Canigou) que dans les Pyrénées céntrales (massif du Néouvielle)
pour des situations physiologiques et écologiques voisines. Il est
trés difficile de considérer I'incidence génique directe sur cette frac-
tion, car on trouve des intermédiaires dans l'espace, ce qui fait
penser a4 un gradient Est-Ouest que nous ne pouvons préciser
actuellement. Le probléme est d’autant plus délicat a interpréter
que la fraction 6 est sexuellement dimorphique (quantitativement
moins intense chez le méle). Autrement dit, le sexe sérologique est
moins apparent dans les Pyrénées centrales que dans la zone orien-
tale de la chaine.

Les fractions 3, 4, 5 ont souvent des vitesses de migration
différentes, mais aucune corrélation ne peut étre fixée. D’autre part,
il faut étre trés prudent sur les premiéres fractions, c’est-a-dire
celles qui migrent le moins vers I’anode 4 pH 8,4. En effet, pour un
méme individu, des différences ont pu étre relevées sur ces pre-
miéres fractions, alors qu’au-dela, la reproductibilité pour un indi-
vidu est trés satisfaisante.

Cophopodisma pyrenaea (Fig. 9).

Nous avons déja signalé pour cette espéce (MARTY et ZALTA,
1967, 1968b) des variations qui se rapprochent de mutations pro-
téiniques. Il sera intéressant d’étudier ultérieurement les fractions
des hybrides.

Pour cette espéce, des protéines écologiquement sensibles sont
a signaler : diminution d’Est en Ouest de la fraction 13 (Station du
Canigou, Puymorens-Envalira, Massif du Néouvielle, Haute-Vallée
d’Aspe).

Nous eproposons le terme d’ECOPROTEINES pour ces frac-
tions protéiques qui subissent Pinfuence des facteurs écologiques,
nous conduisant ainsi vers une approche moléculaire de 1'écologie.

3.1.2. Action du génome : PROTEINES ECOSTABLES.

Toutes les protéines dépendent du génome; néanmoins, I’étude
menée parallélement sur le plan écologique et biochimique, nous
oblige 4 distinguer deuxr niveaux dans lexpression génique des
protéines circulantes de ’hémolymphe :

— un premier niveau, variable, qui marque & la fois I’hété-
rogénéité de l'expression génique, en méme temps que l'incidence
des stimuli externes sur cette expression;

— un deuxiéme niveau, plus stable, qui aboutit, quelles que
soient les conditions externes, au méme type moléculaire électro-
phorétique ou tout au moins, 4 un type trés voisin.
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L’utilisation des protéines sériques dans de nombreux groupes
zoologiques y compris ’homme (BERNARD et RUFFIE, 1966), en vue
de rechercher les variations interspécifiques et intraspécifiques,
parait actuellement se généraliser.

La difficulté réside dans la reconnaissance des ECOPROTEI-
NES et des protéines plus stables. La séparation entre les deux
types est loin d’étre absolue et ’on peut passer d’une protéine stable
a une écoprotéine.

3.1.2.1. Séparations interspécifiques et intraspécifiques.
Variations interspécifiques.

Entre les groupes d’espéces voisins, la sérologie permet de
définir des types génétiques (BERNARD et RUFFIE, 1966) dont la vali-
dité est peut-étre, dans certains cas, supérieure aux données mor-
phologiques (MANWELL, 1966). C’est ainsi que dans le groupe des
G. bicolor-biguttulus-mollis, dont nous poursuivons I'étude protéi-
que, il semble que deux types génétiques de base doivent se dégager
(voir chapitre II).

Sur le plan phylétique, il serait intéressant d’analyser compa-
rativement les différents protéinogrammes (KriEG, 1956) en consi-
dérant la vitesse de migration des différentes fractions ainsi que
leur nature.

C’est au niveau de la génétique des populations et au niveau
intraspécifique que la séparation protéinique des fractions de
I’hémolymphe est peut-étre la plus significative.

Variations intraspécifiques (Différences sexuelles).

Le dimorphisme sexuel protéique se retrouve pour la plupart
des espéces. Nous signalerons & titre d’exemple :

Decticus verrucivorus (Fig. 4), souche des Pyrénées centrales
(Pic du Midi de Bigorre). Les femelles présentent, dans la plupart
des cas, une séparation nette entre les fractions 12-13 et 21-22.
Cette séparation n’apparait pas chez les males, bien que, dans une
série d’analyses, nous ayons trouvé 2 méles sur 14 qui présentaient
2 fractions 12-13 identiques & la femelle. L’interprétation est peut-
étre a rattacher 4 des phénoménes de parasitisme. L’'incidence bio-
chimique des parasites n’est pas connue chez les Orthoptéres (Cor-
BEL, 1967).

Les Dectiques sont d’une grande sensibilité aux parasites. Nous
donnons a titre d’exemple (Fig. 4) le diagramme protéinique d’'une femelle
adulte de D. verrucivorus (alt. 2 000 m) adulte, tégument vert, parasitée
par un Mermis. Les fractions 6, 7, 8 ont disparu; les fractions 21-22 sont
appauvries et fusionnées comme chez le male normal. Une analyse pro-
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téinique liée au cycle parasitaire, avec étude comparée des protéines de
I’héte et du parasite en immunoélectrophorése, pourrait étre positive.

Aeropus sibiricus (Fig. 18).

La fraction 6 est faiblement représentée chez le méle. Entre
les fractions 8 et 13, le comportement électrophorétique des bandes
de cette zone est différent chez le male.

13 17 18

Fi1g. 18. — Analyse du dimorphisme sexuel protéique dans I’hémolymphe
d’dAeropus sibiricus (A.s.).

Ephippiger cunii (Fig. 19).

Chez le maile, les fractions 17 et 18 se rapprochent, fusionnent
dans la moitié des cas, alors que, dans les autres cas, il se produit
une inversion quantitative, entre les fractions 17 et 18. La frac-
tion 18, faible chez la femelle, devient forte chez le maile et inver-
sement pour la bande 17. De ce fait, le méle d’E. cunii ressemble a
la femelle d’E. cruciger (Fig. 19).

Nous envisagerons, dans la deuxiéme partie de ce chapitre,
la signification possible de cette inversion quantitative interspéci-

m
2

Fia. 19. — Comparaison des fractions protéiques d’Ephippiger cunii et
ctl_‘Ephiipfrgqucruciger adulte. Phénoméne d’inversion quantitative pour les frac-
ions e 5
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fique de protéines sexuellement dimorphiques, pour des espéces
affines et voisines dans la spéciation.

Variations intraspécifiques (sexes identiques).
Decticus verrucivorus (Fig. 4).

Si I'on compare les protéines d’individus venant de stations
éloignées : station B (Tourmalet) et station A (Col du Puymorens),
il se produit une inversion quantitative intraspécifique, pour les
fractions 2 et 5 (Fig. 4, diagrammes 1 et 3). Les fractions 6, 7, 8
sont différentes. Morphologiquement, les individus de la station B
sont de plus petite taille que ceux de la station A.

La comparaison entre les individus de teinte grise et ceux de
teinte verte (Fig. 17) révele une disparition de la fraction 21, pour
les formes grises. On peut admettre également qu’il y a diminution
de cette fraction dans I’hémolymphe et fusion avec la fraction 22.

Cophopodisma pyrenaea (Fig. 20).

Variations antérieurement signalées (MARTY et ZALTA, 1967a).
Des fractions supplémentaires S, et S, ont été mises en évidence
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F1a. 20. — Comparaison des protéines de Podisma pedestris (P.p.) et Cophopo-
disma pyrenaea, Station A, limite Pyrénées-Orientales (Puymorens, alt. 2000 m),
Station B, Pyrénées centrales (Tourmalet, alt. 2 000 m).
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pour les individus des stations B (Pyrénées centrales), par rapport
a ceux de la zone orientale A.

Podisma pedestris (Fig. 20).

La comparaison des protéinogrammes, entre individus des
2 stations A et B, montre des vitesses de migrations différentes pour
les fractions 17 et 18. La différence fondamentale réside dans la
présence d’'une protéine supplémentaire 82 (Fig. 20) pour les indi-
vidus de la station A.

Stenobothrus lineatus. Relations évolutives avec St. nigroma-
culatus (Fig. 10, diagramme 2 et 3).

Présence, chez la femelle de station B, d’une fraction supplé-
mentaire S, par rapport a la station A. Lors de nos premiéres études
sur St. lineatus de la station A (MaARTY et ZavLTA, 1967a), nous ne
disposions pas des résultats sur I'espéce voisine (identique sauf
élytres plus courts) Stenobothrus nigromaculatus (Fig. 10, dia-
gramme 1).

Les protéinogrammes sont trés voisins et il apparait parfois, chez
St. nigromaculatus, une fraction identique a celle de St. lienatus. La
parenté entre les deux espéces est remarquable sur le plan sérologique.
Par leurs fractions (S), les St. lineatus de la station B (fig. 10, dia-
gramme 3) ressemblent aux St. nigromaculatus (fig. 10, diagramme 1) de
la station A. La fraction S de Si. lineafus ne représente donc pas une
mutation isolée, mais, peut-étre, un reste phylétique dans la dérive spé-
cifique entre ces trois formes dont le « pool génique » est voisin. Il serait
intéressant de rechercher les corrélations qui peuvent exister entre la
fraction S de St. nigromaculatus et la longueur des organes de vol.
L’hybridation n’est pas signalée entre St. nigromaculatus et St. lineatus,
mais elle ne parait pas écologiquement impossible. St. lineatus est I'espéce
la plus fréquente.

3.1.2.2. Conclusion : protéines écostables el écoprotéines.

Il est permis de penser que ce deuxiéme type de variations
protéiniques intraspécifiques que nous venons d’examiner est lié
a4 une expression du génotype non dépendante du milieu. Elles
représentent des Protéines écostables sensu stricto, par opposition
aux Ecoprotéines, labiles, sensibles aux stimuli externes. La figure
21, marque 'opposition entre ces deux groupes.

Dans le cas de la biosynthése des écoprotéines, I'analogie avec
les systémes de biosynthése des bactéries doit étre menée avec pru-
dence. Il est toutefois actuellement impossible d’admettre chez
les étres vivants une biosynthése de fractions moléculaires sans
le recours aux systémes voisins de ceux découverts chez les
bactéries (Jacos, Monop, 1961). On doit remarquer que chez les
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étres supérieurs ces systémes ne sont pas isolés et sont intégrés
dans un ensemble dont le niveau d’organisation est supérieur et
oli les corrélations nerveuses, humorales, éthologiques ont intro-
duit une dimension nouvelle dans I’échelle évolutive (VANDEL,
1967).

Le dualisme de comportement des protéines de ’hémolymphe
peut étre interprété (Fig. 21) comme la résultante entre des méca-
nismes de base, dont le fonctionnement des étres supérieurs nous
donne une image, et des interrelations nerveuses et hormoniques
avec de nombreuses rétroactions.

Les difficultés d’interprétation que nous avons rencontrées sont
la conséquence des interrelations entre ces différents éléments,
physiologiques, géniques, écologiques.

3.2. LE MILIEU INTERIEUR DES INSECTES - ASPECT EVOLUTIF.

3.2.1. Relations géniques entre les espéces.

La comparaison de deux couples d’espéces :
Stenobothrus lineatus .......... St nigromaculatus (fig. 10)
Cophopodisma pyrenaea ........ P. pedestris (fig. 20)

nous a montré des phénoménes analogues. Il apparait, dans des
populations isolées d’une espéce d'un couple, des fractions supplé-
mentaires. Ces fractions se retrouvent de facon constante chez
certaines populations de l’espéce affine du méme couple. Clest
ainsi que pour les C. pyrenaea de station B (fig. 20, diagramme 4)
la fraction S, se retrouve en (8,) dans les populations de Podisma
pedestris (Station A).

Dans le cas de St. lineatus (Fig. 10, diagramme 3), la fraction S
correspond &4 la fraction 91 souvent plus intense (Fig. 10, dia-
gramme I) de Si. nigromaculatus.

Ces fractions ne représentent pas des protéines mutantes nou-
velles, pour l’histoire génétique de I’animal. Au contraire, il est
possible d’interpréter leur présence comme la persistance de frac-
tions disparues chez la plupart des individus de I'espéce affine, la
spéciation ayant porté sur des systémes géniques, commandant en
partie ces protéines. C. pyrenaea ne se trouve que dans les Pyré-
nées; Podisma pedesiris, espéce voisine, se retrouve dans les Pyré-
nées et dans les Alpes. La dispersion protéique est comparable
(Fig. 20). Les diagrammes 2 et 4 (Fig. 20) figurent les deux types
protéiniques les plus proches. P. pedestris, présente le « pool pro-
téique » le plus complet, a 21 fractions (20 + 82) (Fig. 20, dia-
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gramme 2), on serait passé ensuite & C. pyrenaea, avec un type
voisin de la Figure 20, diagramme 4, puis a C. pyrenaea (Fig. 20,
diagramme 3), par perte des deux fractions S; et S., lesquelles
n’apparaissent plus que dans quelques populations isolées des
Pyrénées centrales.

Cette hypothése de la dérive génique (Forp, 1961; PETIT,
1951, 1967) de P. pedesiris vers C. pyrenaea est en accord avec
les résultats acquis sur le plan écologique et biogéographique.

De toute maniére, la présence de ces protéines, existant seule-
ment dans quelques populations, est délicate a interpréter. L’hypo-
thése de la possibilité d’un blocage reversible, portant sur des
génes régulateurs ou des génes de structure pourrait éire envisagée.

3.2.2. Les inversions protéiques quantitatives interspécifiques : pro-
blémes posés.

La comparaison des protéinogrammes femelles de deux espéces
d’Ephippiger, E. cunii et E. cruciger, la premiére étant surtout une
forme de montagne, montre une similitude de dispersion électro-
phorétique des protéines (Fig. 19). Des différences, surtout d’in-
tensité, sont relevées entre les fractions 10 et 13. Le fait peut-étre
le plus significatif est l'inversion entre les bandes 17 et 18, la
fraction 17, quantitativement forte chez E. cunii, est faible chez
E. cruciger et inversement pour la fraction 18. L’analyse des diffé-
rents protéinogrammes nous a montré que I'on pouvait passer pro-
téiniquement d’une espéce a l'autre.

Piopedestris .. ssitias C. pyrenaea (Fig. 20)
Stlinedtus:)), B 285N St. nigromaculatus (Fig. 10)
IOUEA 7 L S Rl E. cruciger (Fig. 19)

par des variations protéiques, qui sont le plus souvent des varia-
tions quantitatives,

Dans le dernier couple d’espéces cité, le passage porte sur
une inversion quantitative, située de plus, au niveau de protéines
sexuelles dimorphique. Le mile d’E. cunii se rapproche de la
femelle d’E. cruciger.

On peut envisager que, pour ces deux espéces, la spéciation a
porté, soit sur une partie des génes sexuels, soit sur des génes qui
leur sont liés. S’il y a eu simple dérive génétique, le déséquilibre
du «pool génique > détruisant le « polymorphisme génique
balancé » (Forp, 1961, 1964; PeTIT, 1951, 1967; DOBZHANSKY, 1960),
a agi sur le systéme génique relié aux génes sexuels. Il serait inté-
ressant dans ce cas d’analyser la part du phénomeéne » d’isolement
sexuel ».
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Etant donné les parentés morphologiques et protéiniques et
le fait que E. cunii est une espéce localisée 4 I’Espagne, au Sud
de la France et aux Pyrénées, il n’est pas impossible qu’elle dérive
d’E. cruciger, espéce largement répartie dans le midi de la France.
Si tel est le cas, la dérive se serait effectuée, en totalité ou en partie,
sur des systémes géniques, liés directement ou indirectement aux
génes sexruels. La question n’est pas entiérement résolue. Ce sont
des problémes de génétique moléculaire et de génétique de popu-
lation qui se posent; il s’agit :

1°) de rendre compte de différences protéiques interspécifiques
au niveau des protéines sexuellement dimorphiques.

2°) d’expliquer le passage entre espéces affines par « inversion
quantitative > de fractions protéiques non obligatoirement liées au
sexe.

3°) de préciser plus généraleenmt, compte tenu du fait que
les protéines de ’hémolymphe donnent une image du génome, les
ressemblances sérologiques interspécifiques, portant surtout sur des
variations quantitatives, localement qualitatives.

4°) d’approfondir la signification, dans une espéce, de frac-
tions qui se rapportent par certaines propriétés a des protéines de
I’espéce présumée origine, du moins fortement affine.

Le fait que des espéces trés voisines montrent des différences
protéiniques souvent de nature quantitative, le fait que ces protéines
refletent le génome et que I'on peut passer d’une espéce a I'autre
par ce processus; tous ces éléments, ainsi que les remarques expo-
sées dans ce chapitre, nous conduisent a ne pas rejeter ’hypothése,
selon laquelle la spéciation a pu se faire par modification des
systémes géniques régulateurs, beaucoup plus que par modification
des génes de structure.

CONCLUSION

Etant donné les problémes soulevés par I’étude des Orthop-
teres d’altitudes élevées nous avons été conduits & envisager des
particularités biologiques, physiologiques et génétiques résultant
de 'action combinée dans I'espace et dans le temps de I’expression
génique et des facteurs écologiques. Nous donnons dans le résumé
qui fait suite les principaux résultats obtenus concernant les rela-
tions entre le génome, le milieu intérieur et extérieur.

Ces corrélations mettent en évidence la difficulté d’interpréta-
tion d’analyses biologiques, écologiques ou génétiques menées sépa-
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rément et, inversement la nécessité d’intégrer a 1’étude écologique
Panalyse du génome et de son expression en relation avec les
stimuli internes et externes. Elles montrent également l'intérét
prospectif de telles analyses écologiques pour la physiologie — cor-
rélations endocrines, hyperprotéinémie altitudinale —, et la bio-
logie générale — problémes d’expression génique, action de la
température qui ont été soulevés.

Il est évidemment nécessaire de ne pas oublier la relativité des
techniques et le fait qu'une protéine, par exemple, n’est qu'un
élément d'un tout, qu’elle se rattache 4 un ensemble cellulaire,
tissulaire, morphogénétique, correspondant & différents niveaux
d’organisation. En décomposant les phénoménes écologiques et en
considérant & la fois un état interne en corrélation avec un état
externe, 1'approche biologique que nous tentons, nous parait étre
relativement plus compléte au niveau spécifique, biocénotique et
évolutif,

RESUME

Précédant I'étude biochimique, ’analyse de I'influence des fac-
teurs écologiques sur le développement et la biologie des Orthoptéres
fait apparaitre les points suivants :

1. Les Tétrigidés ne disposent pas de diapause embryonnaire.
Il existe un arrét de développement variable dans le cycle. Cet arrét
est situé au niveau des premiers, ou des derniers stades larvaires.
L’influence des conditions thermiques est envisagée.

2. A lexclusion des Tétrigidés, deux grands types d’espéces sont
mis en évidence dans les Orthoptéres de montagne :

1er type biologique, espéces & cycle court, caractérisées par
différents éléments :

— forte sensibilité embryonnaire aux variations thermiques
lesquelles induisent la rupture de diapause;

— une rupture de diapause a déclenchement immeédiat (6 a
8 jours) dés que la température dépasse 20 °C le jour;

— diminution de la durée des stades larvaires (mue imaginale
atteinte en moins d’un mois chez C. pyrenaea);

— accélération de la maturation imaginale en relation avec une
protéinémie de ’hémolymphe en permanence élevée (L’origine endo-
crine est discutée);

— seuil thermique inférieur de déplacement voisin de 5 °C (cas
de I’adulte de C. pyrenaea et Podisma pedestris);
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— en général, sténotopes et cryophiles, peu résistantes, & des
thermopériodes élevées (résistance inférieure a 10 jours).

2me type biologique : Espéces a cycle long, ayant des paramétres
opposés aux précédents :

— faible sensibilité embryonnaire aux variations thermiques;

— déclenchement lent du phénoméne de rupture de diapause.

Les cas particuliers sont envisagés.

La variation éventuelle du nombre de chromosomes en fonction
des facteurs écologiques a été recherchée. Le nombre de chromo-
somes n’était pas connu pour les espéces suivantes : P. pedesiris,
2n = 23, C. pyrenaea 2n = 23, G. brevipennis 2n = 17. En dehors
des espéces déja connues comme présentant des chromosomes sur-
numéraires aucun résultat positif n’a été actuellement obtenu en
ce domaine.

L’incidence des facteurs externes a été envisagée par I’étude
biochimique du milieu inférieur, considéré comme la résultante de
facteurs génétiques physiologiques et écologiques. Les protéines de
I’hémolymphe séparées par électrophorése présentent des fractions
sensibles. Leur analyse est suivie en fonction de I'altitude. Leur
signification est envisagée.

L’analyse écologique constituant une préhension intégrée de
I’étre vivant, I'étude des conditions externes et internes s’est imposée
et nous a conduit aux problémes et résultats suivants :

1. Mise en évidence d’'un dimorphisme sexuel protéique, au
niveau des protéines circulantes de ’hémolymphe d’un certain nom-
bre d’espéces d’Orthoptéres de montagne : Decticus verrucivorus,
Aeropus sibiricus, Ephippiger cunii, Ephippiger cruciger. Ce phé-
noméne peut varier en fonction des facteurs écologiques.

2. Les modifications pigmentaires sont considérées sous ’angle
écologique et génétique pour Mecostethus grossus, Pezotettix gior-
nai, Chorthippus, Decticus.

3. L’expression des génes sexuels est envisagée en fonction des
facteurs écologiques (cas de Gryllus campestris).

4. Une relation possible entre les génes sexuels et la pigmen-
togéneése est évoquée (MARTY, ZALTA, 1967). Les relations éventuelles
entre les génes sexuels et les phénoménes phasaires chez les Acri-
diens sont discutées.

5. Une hyperprotéinémie a été mise en évidence dans I’hémo-
lymphe des Orthoptéres adultes de montagne (Espéces a cycle court:
1er type biologique). Elle parait liée & une accélération de la matu-
ration ovarienne dont elle représente peut-étre un élément déter-
minant.
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6. Les protéines des ceufs sont considérées parallélement aux
protéines de I'hémolymphe pour les femelles de Chorthippus longi-
cornis, Glyptobothrus binotatus-saulcyi, Ephippiger cunii. L’ceuf
d’Ephippiger ne présente pas de protéines sexuellement dimorphi-
ques.

7. Dans l'analyse des isoenzymes, le polymorphisme de la
lactidodeshydrogénése de I’hémolymphe est signalé chez G. cam-
pestris. Aucune différence pour cette espéce, entre les stations de
plaines et les stations d’altitude, n’a été détectée. Les fractions
lacticodeshydrogénasiques paraissent plus développées chez la larve
de Gryllus campestris en deutostade que chez I’adulte. Ces probleé-
mes sont actuellement a I’étude.

8. Lhémo]ymphe de G. campestris adulte, presente une réac-
tion plus intense a la dlphenylamme en montagne qu’en plaine.
Le transfert en plaine entraine en 8 jours une chute de Pintensité
de la réaction. L’hémolymphe de la femelle de G. campestris adulte
présente, par rapport au male & dge identique, une réaction supé-
rieure a4 la diphénylamine.

9. Concernant les protéines basiques circulantes de I’hémolym-
phe, détectables par électrophorése, déja signalée (MARTY, ZALTA,
1966) une remarque est faite, sur les augmentations dans les 15
jours qui suivent la mue chez C. pyrenaea et St. nigromaculatus.

10. Les diagrammes protéiques électrophorétiques sont pré-
sentés et leurs variations écologiques signalées pour les espéces les
plus caractéristiques.

11. Des résultats significatifs permettant d’établir des parentés
géniques ont été obtenus pour les couples d’espéces suivants :

Stenobothrus lienatus

Podisma pedestris

Ephippiger cunii

St. nigromaculatus

C. pyrenaea

Ephippiger cruciger. :

12. Les électroprotéinogrammes d’espéces affines révélent sur-
tout des différences quantitatives. Ce phénoméne parait traduire
des intensités différentes dans 'expression génique, aboutissant a
la biosynthése de ces protéines.

13. Dans certains cas — notamment pour les espéces d’Ephip-
piger — il se produit entre fractions comparables des inversions
quantitatives qui atteignent des protéines sexuellement dimorphi-

ques. L’éventualité d’une spéciation ayant porté sur les systémes
géniques sexuels ou sur des génes qui leur sont liés est envisagée.
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Au niveau de I’hémolymphe, deux types protéiniques peuvent
étre distingués :

— un premier groupe susceptible de varier phénotypiquement,
représenté par ce que nous appelons: les ECOPROTEINES, permettant
d’'une part d’étudier certains aspects de la physiologie de l'insecte,
et, d’autre part, d’apprécier I'influence des facteurs écologiques;

— enfin, un deuxiéme groupe, représentant des PROTEINES
ECOSTABLES qui permettent d’approcher une expression génétique
indépendante du milieu extérieur, d’oi leur grande valeur compa-
rative, intraspécifique dans l’espace, au niveau de la génétique et
de I’évolution des populations.

Ces résultats nous semblent donner la possibilité d’ouvrir une
voie vers linterprétation en termes moléculaires de problémes
d’écologie.

SUMMARY

Before the biochemical study, the analysis of the influence of
ecological factors upon the development and the biology of the
Orthoptera reveals the following points :

1. Tetrigidae have no embryonic diapause. There is a pause in
their development which varies in their life-cycle. This pause is
sitnated during the first or the last larval stages. The influence of
thermic conditions is considered.

2. Besides the Tetrigidae, two important types of species are
shown among mountain Orthoptera. First biological type, species
with a short life-cycle characterized by different elements :

— strong embryonic sensibility to thermic variations, which
induce the breaking of the diapause;

— breaking of diapause which starts almost immediately (6 or
8 days) after the temperature is more than 20 °C in the day;

— larval stage duration reduced (imaginal maulting in less
than one month for C. pyrenaea);

— imaginal maturation accelerated in relation to permanently
high protein concentration in the haemolymph (endocrinal origin
is discussed in Chapter 1V);

— inferior thermic threshold of activity at about 5 °C (adult
C. pyrenaea and Podisma pedestris);

— Usually stenotopes and cryophiles, not much resisting when
the thermoperiods are high (resistance inferior to 10 days).
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Second biological type : species with a long life-cycle, having
parameters opposed to the preceding ones :

— weak embryonic sensibility to thermic variations;

— slow starting of the breaking of diapause;

— particular cases are considered.

— The possible variation of the number of chromosomes in
relation to ecological factors has been studied. The number of
chromosomes was not known in the following species : P. pedestris,
2n = 23, C. pyrenaea 2n = 23, G. brevipennis 2n = 17. Except for
species already known as having supernumerary chromosomes, no
positive results have been obtained in this field.

The influence of external factors has been considered thanks
to the biochemical study of internal conditions regarded as resulting
from genetic, physiological and ecological factors.

The haemolymph proteins separated by electrophoresis present
sensible fractions.

Their analysis is done in relation to altitude. Their significance
is considered.

The study of both external and internal conditions was neces-
sary. It led us to the following problems and results :

1) Proteinal sexual dimorphism was shown in the circulating
proteins of haemolymph for a certain number of mountain Orthop-
tera : Decticus verrucivorus, Aeropus sibericus, Ephippiger cunii,
Ephippiger cruciger.

This phenomenon can vary in relation to ecological factors.

2) Pigmentary modifications are studied in the ecological and
genetic light for Mecostethus grossus, Pezotettix giornai, Chorthip-
pus, Decticus.

3) The sexual genes are studied in relation to ecological factors
(Gryllus campestris).

4) A possible relation between sexual genes and pigmento-
genesis — previously reported — is studied (MARTY, ZALTA, 1961).
The possible relations between sexual genes and phases in the
Acridicus are discussed.

5) A higher rate of proteins has been shown in the haemo-
lymph of adult mountain Orthoptera, species with a short life-cycle :
I st. biological type. It seems to be linked, to an acceleration of
ovarian maturation for which it may be a determining element.

6) Egg proteins are considered in relation to haemolymph
proteins for the females of Chorthippus longicornis, Glyptobothrus
binotatus saulcyi, Ephippiger cunii, The egg of Ephippiger does
not present sexually dimorphic proteins.
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7) In the Analysis of izoenzymes, the polymorphism of haemo-
lymph lacticodeshydrogenase is shown for G. campestris. No dif-
ferences — for this species — between plain and altitude have
been seen. Lacticodeshydrogenasical fractions seem to be more
developed in the larvae of Gryllus campestris in the period of deuto-
stade than in the adult. These problems are now being studied.

8) The haemolymph of adult G. campestris offers a more
intense reaction to diphenylamine in the mountains than in plains.
When transferred to plain, the intensity of the reaction drops in
8 days. The haemolymph of female adult G. campestris presents,
in comparison with the male having the same age, a superior
reaction to diphenylamine.

9) As for the basic circulating proteins of haemolymph which
can be found by electrophoresis (already reported MARTY, ZALTA,
1966), a remark is made about their increase in the 15 days which
follow the moulting for C. pyrenaea and St. nigromaculatus.

10) Proteinal electrophoretical diagrammes are presented.
Their ecological variations are given for the characteristic species.

11) Significant results permitting to establish genic relation-
ships have been obtained for the following couples of species :

Stenobothrus lineatus

Podisma pedestris

Ephippiger cunii

St. nigromaculatus

C. pyrenaea

Ephippiger cruciger

12) The electroproteinogrammes of closely connected species
mainly reveal quantitative differences. This phenomenon seems to
express different intensities in the genic expression, leading to the
biosynthesis of there proteins.

13) In some cases, for instance for Ephippiger — there
occurs — between comparable fractions — quantitative inversions
which affect sexually dimorphic proteins. The possibility of a spe-
ciation, having touched the sexual genic system or the genes which
are linked to them is considered.

In haemolymph, two proteinal types can be distinguished :

— One which is likely to vary phenotypically represented by
what we call : the Ecoproteins permitting, on the one hand, to
study some aspects of insect physiology and, on the other one,
to appreciate the influence of ecological factors;

— Another representing Ecostable proteins which permit an
approach to genic expression independant from the environment;
so, their comparative, intraspecific value in space is important as
far as genetics and the evolution of populations are concerned.

16
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Such results appear to us as giving the possibility to open a
way towards the interpretation of ecological problems in molecular
terms.

ZUSAMMENFASSUNG

Vor der biochemischen Analyse lidsst die Analyse des Ein-
flusses der oekologischen Faktoren auf die Entwicklung und die
Biologie der Orthopteren folgende Punkte deutlich werden :

1) Die T. besitzen keine embryonale Diapause. Es gibt eine
variable Entwicklungspause im Zyklus. Diese Pause liegt im Bereich
des ersten oder des letzten Larvenstadiums. Die Einwirkung ther-
mischer Bedingungen wird in Betracht gezogen.

2) Mit Ausschluss der T. werden zwei grosse Typen von Arten
unter den im Gebirge lebenden Orthopteren herausgestellt :

Erster biologischer Typ : Arten mit kurzem Zyklus, charak-
terisiert durch folgende Elemente :

— starke embryonale Empfindlichkeit gegeniiber thermischen
Verinderungen, die zur Unterbrechung der Diapause fiihren;

— eine plotzlich ausgeloste Unterbrechung der Diapause (in
6 bis 8 Tagen), sobald die Tagestemperatur 20 °C iibersteigt;

— Verminderung der Dauer der Larvenstadien (imaginale Ent-
puppung in weniger als einem Monat erreicht bei C. pyrenaea);

— Akzeleration der imaginalen Reifung in Verbindung mit
einer Proteinaemie der Haemolymphe, die dauernd aufgebaut wird.
(Der endokrine Ursprung wird im 6. Kapitel besprochen);

— Untere thermische Schwelle fiir Fortbewegung bei 5 °C
(Das ist der Fall beim vollentwickelten C. pyrenaea, P. pedestris;

— Im allgemeinen stenotop und kryophil, wenig widerstands-
fihig gegeniiber hoheren Temperaturen (untere Widerstandsfihig-
keit 10 Tage).

Zweiter biologischer Typ : Arten mit langem Zyklus, deren
Parameter den vorangehenden entgegengesetzt sind :

— Geringe embryonale Empfindlichkeit gegeniiber thermischen
Verinderungen.

— Langsameres Auftreten der Erscheinung der Diapausen —
unterbrechung. Die besonderen Fille werden betrachtet.

— Die eventuelle Veridnderung der Chromosomenzahl ent-
sprechend den oekologischen Faktoren ist untersucht worden. Die
Zahl der Chromosomen war fiir folgende Arten unbekannt (P.
pedestris 2 n = 23, C. pyrenaea 2 n = 23, G. brevipennis 2n = 17) :
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Abgesehen von den Arten, von denen bekannt ist; dass sie iiber-
zdhlige Chromosomen aufweisen, ist bisher kein positives Ergebnis
auf diesem Gebiet gewonnen worden.

— Die Einwirkung der Aussenfaktoren ist in der bioche-
mischen Untersuchung der Innensphire betrachtet worden, welch
letztere als die Resultante genetischer, physiologischer und oeko-
logischer Faktoren angesehen wird.

— Die Proteine der Haemolymphe, durch Elektrophorese
getrennt, zeigen wahrnehmbare Teile, die wir *“ Oekoproteine ”
nennen. IThre Untersuchung wird unter Beriicksichtigung der Hohen-
lage durchgefiibrt. Thre Bedeutung wird betrachtet.

Von der Tatsache her, dass die oekologische Untersuchung ein
integriertes Erfassen des lebendigen Wesens begriindet, driangte sich
die Untersuchung der inneren und fusseren Bedingungen auf, die
uns zu folgenden Problemen und Resultaten fiihrte :

1) Klarstellung eines geschlechtlichen Dimorphismus des Pro-
teins, in der Ebene der zirkulierenden Proteine der Haemolymphe,
bei einer gewissen Zahl von Orthopterenarten im Gebirge. Dieses
Phiinomen kann sich entsprechend den oekologischen Faktoren
verdndern.

2) Die pigmentiren Verinderungen werden unter oekologi-
schen und genetischen Gesichtspunkten fiir M. grossus, P. giornai,
Chorthippus, Decticus, betrachtet.

3) Die Formel der Geschlechtsgene wird in Beziehung zu oeko-
logischen Faktoren betrachtet. (Fall des Gryllus campestris).

4) Eine mogliche Beziehung zwischen den Geschlechtsgenen und
der Pigmentogenese, auf die frither schon hingewiesen wurde, wird
vor Augen gefithrt (MaRTY, ZALTA, 1967). Die eventuellen Bezie-
hungen zwischen den Geschlechtsgenen und den Phasenphinomenen
bei den Akridiern werden diskutiert.

5) Eine Hyperproteinaemie in der Haemolymphe der vollent-
wickelten O. im Gebirge wird herausgestellt. Arten mit kurzem
Zyklus : erster biologischer Typ. Sie scheint verbunden zu sein
mit einer Akzeleration der Reifung der Eierstocke, fiir die sie
vielleicht ein bestimmtes Element darstellt.

6) Die Proteine der Eier werden betrachtet parallel mit den
Proteinen der Haemolymphe fiir die Weibchen der C. longicornis,
G. binotatus, E. cunii. Das Ei des Ephippiger weist keine zwei-
geschlechtlichen Proteine auf.

7) In der Analyse der Is. wird beim Gryllus campestris auf
die Vielgestaltigkeit der L. der Haemolymphe hingewiesen. Kein
Unterschied zwischen Arten in der Ebene und denen im Gebirge
ist fiir diese Art entdeckt worden. Die lacticodeshydrogenen Teile
scheinen bei der Larve des Gryllus im zweiten Stadium weiter ent-
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wickelt als bei den vollentwickelten. Diese Probleme werden gegen-
wiartig untersucht.

8) Die Haemolymphe des vollentwickelten Gryllus campestris
zeigt im Gebirge eine intensivere Reaktion auf die Diphenylamine
als in der Ebene. Die Uberfithrung in die Ebene fiihrt innerhalb
von 8 Tagen zu einem Abfall in der Intensitit der Reaktion. Die
H. des Weibchens des G. campestris weist im Verhaltnis zum Ménn-
chen gleichen Alters eine griossere Reaktion auf die D. auf.

9) Was die zirkulierenden basischen Proteine der Haemo-
lymphe angeht, die man durch Electrophorese entdecken kann
(MARTY, ZALTA, 1966), habenauf sie schon hingewiesen), so werden
Feststellungen iiber ihre Vermehrung in den 15 Tagen nach der
Entpuppung bei den C. pyrenaea, St. nigromaculatus, gemacht.

10) Die elektrophoretischen Diagramme der Proteine und ihre
schon angezeigten oekologischen Veridnderungen werden fiir die
wichtigsten Arten vorgefiihrt :

Stenobothrus lineatus

Podisma pedestris

Ephippiger cunii

St. nigromaculatus

C. pyrenaea

Ephippiger cruciger

11) Bedeutende Resultate, die Genverwandtschaften aufzu-
stellen erlauben, sind fiir die folgende Artenpaare gefunden worden.

12) Die Elektroproteinogramme verwandter Arten enthiillen
besonders die quantitativen Unterschiede. Dieses Phiinomen iiber-
tragt deutlich die verschiedenen Intensititen in die Formel der
Gene, was zur Biosynthese dieser Proteine fiihrt.

13) In gewissen Fillen, namentlich in den Arten des Ephip-
piger, zeigen sich zwischen vergleichbaren Teilen quantitative
Umkehrungen, die zu zweigeschlechtlichen Proteinen fithren. Die
Moglichkeit einer Speziation, die sich hauptsédchlich auf die ge-
schlechtlichen Gensysteme oder auf die mit ihnen verbundenen Gene
erstreckt, wird in Betracht gezogen.

Gleich mit der H. konnen zwei Proteintypen unterschieden
werden :

— eine erste Gruppe, die phinotypisch varieren kann, dar-
gestellt durch die von uns sogennanten “ Oekoproteine ”; damit
lassen sich einerseits bestimmte Aspekte der Physiologie des Insekts
untersuchen : anderseits lidsst sich damit der Einfluss der oeko-
logischen Faktoren einschétzen.

— schliesslich eine zweite Gruppe, die die oekostable Proteine
bilden, die es ermoglichen, zu einer genetischen Formel zu kommen,
die unabhéngig ist vom &dusseren Milieu; von dorther erklirt sich
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ihr grosser intraspezifischer Vergeichwert, in gleicher Ebene mit
der Genetik und der Entwicklung der Arten.

Diese Resultate scheinen uns die Moglichkeit zu geben, einen
Weg zur Interpretation oekologischer Probleme mit molekularen
Begriffen zu erdiffnen.
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VARIABILITE, EXTENSION ET SYNECOLOGIE
DE L’ENTOMOCENOSE
A ABAX ATER CONTRACTUS
(ABACETUM CONTRACTI)
DANS LES ALPES-MARITIMES

par J.-L. AMIET
Laboratoire de Zoologie, Faculté des Sciences de Yaoundé

Le groupement a4 Abax ater contractus (Abacetum contracti)
a été décrit & partir d’'une quinzaine de relevés provenant de la
haute vallée de la Vésubie (AMIET, 1967 a).

Des recherches effectuées en 1965, 1966 et 1967 ont permis de
retrouver cette entomocénose dans la vallée de la Roya et aux
environs de Peira-Cava (A.-Mmes). L’existence de I’A bacetum con-
tracti en des points distants de plusieurs dizaines de kilométres
constitue, dans un territoire au relief si morcelé, un bon critére
de la validité du groupement (carte, Fig. 1).

De plus, I'exécution de relevés supplémentaires permet d’en
améliorer la définition, en faisant la part de certains phénoménes
locaux.

Mais I'un des résultats les plus intéressants est apporté par
la découverte de 1’association dans une phytocénose forestiére assez
différente des chataigneraies ou des corylaies qui en constituent
le domaine classique en Vésubie : dans la région de La Brigue,
I’Abacetum confracti occupe en effet, sous une forme légérement
différente du groupement typique, des formations pures d’Abies
pectinata établies dans I'étage tempéré.

Le but de cette note sera donc de préciser les caractéres géné-
raux de ’Abacetum contracti, d’en délimiter les sous-associations,
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Fic. 1. — Carte des Alpes-Maritimes sud-orientales. En pointillé, territoires

ol a été observé I’Abacetum contracti. S.M.V. : St-Martin-Vésubie, P.C. : Peira-
Cava, S.D.T. : St-Dalmas-de-Tende, L.B. : La Brigue. Seules ont été figurées les
lignes de créte au-dessus de 1 000 m. Le Nord est en haut de la carte.
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puis de dégager la signification écologique de la localisation du
groupement.

On s’appuiera pour cela sur un ensemble de 28 relevés : 24
relevés standard de 50 individus (1) et 4 relevés quantitatifs non
standard.

Certains de ces relevés ont déja été publiés dans le mémoire
cité, mais, ici, j’ai substitué aux tableaux numériques une repré-
sentation graphique, qui parait plus parlante (Fig. 2).

L’A bacetum contracti s. lato.
COMPOSITION DE L’ENSEMBLE CARACTERISTIQUE

La définition de l’ensemble caractéristique du groupement,
telle que je 'avais donnée auparavant (op. cit.), doit subir quelques
retouches : si elle reste valable pour la sous-association type des
foréts caducifoliées, elle ne s’applique pas entiérement aux deux
autres sous-associations.

Il reste néanmoins facile de citer un complexe d’espéces carac-
téristiques de 1’Abacetum contracti sensu lato.

Le fait le plus remarquable est la coexistence, dans tout le domaine
de I'association, de deux Carabiques largement dominants, Abax afer
contractus et Pterostichus moestus. Cette coexistence est d’autant plus
significative que les deux espéces n’ont pas tout a fait la méme écologie :

— Pterostichus moestus, relativement euryécique, participe a4 plu-
sieurs entomocénoses forestiéres (Pterostichetum moesto-truncati, Pla-
tynetum silvaticum) ou semi-forestiéres (Oreophileto-Dendaretum, faciés
prairial de I’Oreophiletum bicoloris); son maximum d’abondance parait
bien, toutefois, se situer dans ’Abacetum contracti (cf. tab. 1).

— Abax ater contractus est beaucoup moins éclectique : dans la
région considérée, il est pratiquement lié au groupement. De ce fait,
son extension altitudinale est plus restreinte que celle de Pterostichus
moestus (tab. 1).

TABLEAU 1
Abondance (en pourcentage du nombre de Coléoptéres terricoles récoltés
dans chaque groupement) de Pterostichus moectus et Abax aber contractus
dans I’Abacetum contracti, le Pterostichetum moesto-truncati et 1’Oreo-
philetum bicoloris.

Abacetum Pterostichetum | Oreophiletum
contracti m.-truncati bicoloris
750-1300 m | 1200-1600 m | 1600 - 1850 m
Pterostichus moestus 46,59 37,46 1,93
Abax ater contractus 20,31 €

(1) Pour la technique d’exécution de ces relevés, voir AMIET, 1967a.
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Trichotichnus nitens -— dont j’ai évoqué ailleurs I'écologie si parti-
culiére dans les Alpes méridionales (1967b) — a un indice de présence
plus faible que les deux espéces précédentes (20/28); ses populations ne
sont jamais aussi abondantes : rarement plus d’une demi-douzaine par
relevé de 50 individus.

Tr. nitens existe dans d’autres entomocénoses des étages tempéreé et
montagnard, mais ne pénétre guére dans le subalpin.

1007
974
014
02

5§

F556 33888858388

Pt. moestus

Ab. at. contractus

RN
Ll
cheerbitboeb el tessd
s L E Ry

Trich. nitens

C. attenuatus

——

-
sy
=
-
-

-

M. medius

[

e

Apt. alpinus

Ch. intricatus

Q. lateralis -1

Ceut. obtusus

Ocyp. solarii —-

Ph. decorus -1

Ot. salicicola -
V. myops

Not. rufipes

Q. solarii

X. jarrigei
O. punctulatus —

Paed. baudii s
Tr. obtusus

Ocyp. compressus ————

Q. picipes

Chrys. solieri
Z. humeralis

Syn. nivalis
H. atratus

Ocyp. chevrolati

Fia. 2.

Suite et légende page suivante.



N. hoffmannseggi
Neop. tigratus

Cym. coadunata
C. italicus >
B.lunulatus + +
Perc. villai :
Q. ochropterus ; : :
Cymindis sp. : LA IR il B e S e A sl e
B. affinis ; ;
Parab. fossor

H. problematicus

elpice. présente. mais
non dénombrée
1 -] 10%ex

Fi. 2. — Tableau des relevés de I’Aabacetum contracti. Le nombre d’indi-
vidus récoltés dans chaque relevé est figuré par un trait vertical (voir échelle),
la présence seule — pour les espéces non dénombrées — par un cercle.

17 colonne : ss.-ass. abieticolum, 2° colonne : ss.-ass. typique, 3* colonne :
ss.-ass. pineticolum. Les espéces de présence 1/28 n’ont pas été mentionnées.

On doit inclure aussi dans l'ensemble caractéristique Cychrus atte-
nuatus liguricus, largement répandu en altitude mais assez fréquent dans
I’Abacetum contracti (15/28), et Molops medius qui, lui, est au contraire
étroitement lié a I’association.

Enfin, la cohabitation des espéces suivantes, plus sporadiques, est
encore susceptible de caractériser le groupement : Ceutosphodrus obtu-
sus, Neorescius hoffmannsegii, Ocypus solarii, Quedius picipes, Vulda
myops.

LA SOUS-ASSOCIATION TYPIQUE
DES FORETS CADUCIFOLIEES MESOPHILES

Quelques différences dans la composition du peuplement per-
mettent de reconnaitre 3 sous-associations a I’intérieur de 1’Aba-
cetum contracti.

On considérera comme typique la sous-association des chétai-
gneraies et des corylaies fraiches, décrite dans mon travail sur la
haute Vésubie.

Sur les 16 relevés qui en sont rapportés ici, 13 proviennent
des environs de St Martin-Vésubie, et 3 de la basse vallée de la
Miniére, prés de St Dalmas-de-Tende, donc de stations distantes
d’une trentaine de kilométres et séparées par la haute ligne de
créte qui relie le Mt Clapier au massif de Peira-Cava.

Plusieurs Coléoptéres, si I'on en juge par les relevés des autres sous-
associations, paraissent ne fréquenter que 1’Abacetum contracti s. str.
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Il convient cependant d’étre prudent au sujet de ces espéces différen-
tielles, d’abord parce que les relevés de sapiniére et de pinéde sont moins
nombreux que les relevés de forét caducifoliée, ensuite parce qu'il faut
tenir compte de variations locales dans la densité des populations de
certaines espéces, variations qui ne semblent pas forcément liées a des
facteurs écologiques majeurs. C’est ainsi que, « 4 biotope égal », Cychrus
italicus, Molops medius, Ceutosphodrus obtusus, Paederus baudii, par
exemple, sont plus fréquents en haute Roya qu’en haute Vésubie; inver-
sement, je n’ai recueilli Trechus obtusus et Philonthus decorus qu’en
haute Vésubie, bien qu’ils doivent exister aussi, mais avec une abondance
moindre, en haute Roya.

Ceci admis, il semble qu'on puisse tenir pour significative 1’absence
dans les deux autres sous-associations des espéces suivantes : Chaeto-
carabus intricatus, Quedius lateralis, Ocypus compressus et, moins siire-
ment, Trechus obtusus, Harpalus atratus, Philonthus decorus, Othius
punctatulus et Otiorrhynchus salicicola.

De plus, par rapport a la sous-ass. abieticolum, la sous-ass. typique
présente quelques caractéres négatifs : je n’y ai trouvé ni Neoplinthus
tigratus, ni les Staphylinides orophiles Quedius ochropterus et Ocypus
chevrolati, ni, surtout, Chrysocarabus solieri. L’absence de cette derniére
espéce, pourtant trés eurycéne, dans les chitaigneraies de la Vésubie —
auxquelles on peut ajouter celles de la Roya — a d’ailleurs été soulignée
plusieurs fois (Ocnus, 1965; AmIET, 1967b) et reste difficilement explicable.

L’Abacetum contracti s. str. occupe des chataigneraies et des cory-
laies sur sol frais, généralement en ubac, entre 750 et 1300 m environ.
Ces formations, dont la description a déja été donnée (AmieET, 1967a),
sont écologiquement intermédiaires entre les sapiniéres ou les pessiéres
tempérées, un peu plus froides et humides, et les pinédes mésophiles,
sujettes a de plus fortes variations de température et d’humidité.

Le groupement est connu pour le moment des vallées du Riou de
Venanson, de la Vésubie et du Boréon inférieur, ainsi que de la basse
vallée de la Miniére. Des chéataigneraies peu étendues existent aussi a
I’Est de La Brigue, dans la vallée de Bens : elles mériteraient plus que
la prospection trés sommaire que j’y ai faite car elles ont le grand intérét
d’étre proches de sapiniéres tempérées, donc d’étre susceptibles de mon-
trer la juxtaposition de deux sous-associations du méme groupement.

LA SOUS-ASSOCIATION DES SAPINIERES
DE LA REGION DE LA BRIGUE :

Abacetum contracti, ss-ass. abieticolum

Le Sapin (Abies pectinata), absent dans la région de Tende,
rare sur 'ubac de la vallée de La Miniére, est au contraire assez
répandu dans divers vallons situés au Sud et 4 ’Est de La Brigue.

Sur des versants exposés au Nord, il peut apparaitre a des alti-
tudes relativement basses, dés 900 m parfois. Dans une zone ou
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I'ensemble de la végétation témoigne de conditions tempérées, il
forme alors des bois serrés et obscurs, a tapis herbacé trés clair-
semé. Ces sapiniéres sont établies sur des sols argilo-calcaires. De
toute évidence, elles occupent la place de la chataigneraie, exclue
par des conditions édaphiques défavorables. Le Chataignier appa-
rait d’ailleurs, par individus isolés, dans les endroits décalcifiés.

En dehors de la limite géographique du Sapin, dans la vallée
de Morignole par exemple, la sapiniére est remplacée par une
pinéde mésophile surmontant un tapis graminéen trés fourni.

Vers le haut (1200-1250m) ces sapiniéres « tempérées »
passent 4 des sapiniéres montagnardes, puis subalpines, dont la
physionomie est bien différente : au Bois de Sanson, dan sle sub-
alpin inférieur, le Sapin donne de hautes fiitaies, au sous-bois riche
en herbacées diverses et surtout en Vaceinium.

Le peuplement entomolgique terricole des sapiniéres tempérées de
la région brigasque est, pour 'essentiel, identique a celui des formations
caducifoliées. On y reléve, en particulier, la méme codominance de
Pterostichus moestus et Abax ater contractus. Les différences portent sur
les points suivants :

1. — Quelques espéces recueillies assez fréquemment dans la sous-
association abieticolum paraissent manquer dans la sous-association typi-
que.

Deux sont des espéces orophiles descendant dans les sapiniéres tem-
pérées grace, peut-étre, a un écoclimat un peu plus froid que celui des
foréts caducifoliées : Ocypus chevrolati et Quedius ochropterus.

Deux autres ont une large extension altitudinale, débutant locale-
ment dans 1’étage méditerranéen, le Curculionide Neoplinthus tigratus
et le Carabique Chrysocarabus solieri, qui remplace Chaetocarabus intri-
catus dans les sapiniéres (et aussi les pinédes).

De méme, Notiophilus rufipes laisse ici la place a Notiophilus bigut-
tatus (contrairement 4 ce qui a été indiqué dans la fig. 2, ot des deux
espéces ont été réunies par erreur sous le nom de rufipes).

2. — D’autres espéces existent dans la sous-ass. typique et la sous-
ass. abieticolum, tout en étant plus abondantes dans la seconde.

C’est le cas de Quedius solarii et aussi, peut-étre, de Ceutosphodrus
obtusus,

Quant a4 Molops medius, recueilli dans 7 relevés sur 8, c’est une
espéce fouisseuse, manifestement favorisée par le sol argileux des sapi-
niéres et qui, de toute facon, est plus commune en Roya qu’en Vésubie.

3. — Des caractéres négatifs sont enfin fournis par I’absence des
espéces citées plus haut comme différentielles de la sous-association
typique.

Dans 1’état actuel des connaissances la sous-association abieti-
colum est localisée dans les vallons qui rayonnent a I’Est et au
Sud de La Brigue, donc dans une partie trés restreinte des Alpes-
Maritimes.
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Il est toutefois possible que le groupement se retrouve en
Vésubie, prés de Venanson. J’ai en effet signalé (1967 a) I’existence
dans cette région de quelques petites pessiéres situées dans la zone
de la chataigneraie, sur des affleurements de schistes argilo-cal-
caires, et qui pourraient abriter la méme entomocénose que les
sapiniéres brigasques.

LLA SOUS-ASSOCIATION DES PINEDES TEMPEREES :
Abacetum contracti, ss-ass. pineticolum

J’avais décrit cette sous-association 4 partir de 4 relevés pro-
venant de pinédes proches de St Martin-Vésubie (1967 a). L'un
d’eux (n° 391), effectué entre 1400 et 1450 m, donc & une altitude
supérieure aux autres, ne montre pas d’espéces propres a I’étage
tempéré — pas plus d’ailleurs que d’orobiontes — et j'ai jugé
préférable de I’écarter ici (1).

En revanche, je peux ajouter un relevé réalisé 4 environ 35 km
des précédents, dans le bassin de La Brigue (Morignole). Il dénote
I'existence d’un peuplement identique a celui des pinédes vésu-
biennes.

Je me contenterai donc de rappeler les caractéres les plus marquants
du groupement, caractéres surtout négatifs :

1. — Trés faible densité du peuplement, constitué d’individus dissé-
minés.
2. — Pauvreté faunistique due a I’absence de diverses espéces des

chataigneraies, des corylaies ou des sapiniéres (Chaetocarabus intricatus,
Philonthus decorus, Ocypus compressus, Trechus obtusus, Aptinus alpi-
nus, Ceutosphodrus obtusus, Quedius solarii, etc.).

3. — Caractére sporadique de certaines espéces de I’ensemble carac-
téristique (Quedius lateralis, Xantholinus jarrigei, Quedius picipes par
exemple).

4., — Présence d’espéces a tendances thermophiles, absentes dans
les deux autres sous-associations : Hadrocarabus problematicus, Orino-
carabus monticola.

5. — Présence enfin de Chrysocarabus solieri, aussi bien en Roya
qu’en Vésubie.
Malgré ces caractéres assez particuliers la sous-association se ratta-

che nettement & 'Abacetum contracti : le fond de la faune est semblable,
comme le montre la coexistence de Pterostichus moestrus (espéce domi-

(1) Quelques indices me laissent & penser qu’il existe, dans 1I’étage monta-
gnard, une entomocénose de pinéde & faune encore appauvrie par rapport 4 celle
de I’Abacetum contracti, ss-ass. pineticolum, et dépourvue d’espéces orophiles :
ce relevé pourrait s’y rattacher.
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nante), Abax ater contractus (assez disséminé), Cychrus attenuatus, Mo-
lops medius, Trichotichnus nitens, Ocypus solarii, etc...

La diminution du nombre des espéces est probablement le
résultat d’une sélection opérée par les conditions écoclimatiques
propres aux pinédes : leur couvert amortit moins les variations de
température et d’humidité que celui des autres formations fores-
tieres. Ceci expliquerait que certaines espéces silvicoles exigeant
des conditions écologiques particulierement stables soient élimi-
nées, tandis que des espéces plutét thermophiles participent au
groupement. Quant aux espéces fouisseuses comme Molops medius,
ou endogées comme Vulda myops, elles doivent étre peu handi-
capées par ces variations, auxquelles elles peuvent échapper par
des déplacements verticaux.

EXISTENCE DE L’Abacetum contracti
DANS LA HETRAIE DE PEIRA-CAVA

Le Hétre est trés rare dans les Alpes-Maritimes, surtout aux abords
de la chaine axiale. OzeNpA a cependant découvert et décrit (1954) une
trés belle hétraie située dans le massif de Peira-Cava.

J’ai pu effectuer un relevé dans cette hétraie, au lieudit La Caba-
nette, entre 1250 et 1 350 m d’altitude, en exposition W, sous un couvert
de Fagus silvatica mélé de quelques Abies pectinata et Pinus silvestris.
En voici la composition (50 individus) :

+ Chrysocarabus solieri (larve), 3 Cychrus attenuatus, 3 Cychrus
italicus, 1 Trichotichnus nitens, 1 Molops medius, 4 Abax ater contractus,
26 Pterostichus moestus, 5 Xantholinus jarrigei, 7 Quedius lateralis, 1 Que-
dius collaris italicus, 1 Quedius xanthopus, 2 Baptolinus affinis.

Comme on le voit, il s’agit d’'un peuplement qui se rattache sans
conteste 4 I’Abacetum contracti. Une légére nuance montagnarde est
apportée par la présence de deux orobiontes, (. collaris italicus et
Q. xanthopus. Dans le tapis herbacé, Ozenpa (op. cit.) indique de nom-
breuses plantes montagnardes, dont plusieurs se rencontrent en fait dans
les plaines et collines du Nord de la France, et les orophytes stricts sont
en minorité.

A en juger par sa faune, la hétraie de Peira-Cava s’intégre a 1'étage
tempéré, dont elle représenterait un horizon supérieur.

REMARQUES SUR L’ECOLOGIE DE L’Abacetum contracti

J’ai déja (AMIET, 1967 a) envisagé la signification climatique
de I’Abacetum contracti, autrement dit la place a lui attribuer dans
la succession des étages biocénotiques habituellement admise pour
les montagnes frangaises.
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TABLEAU 2

Indice de présence (P) et pourcentage d’abondance (Ab) des espéces

participant aux diverses sous-associations de I’Abacetum contracti.

‘Colonne I : ss.-ass. abieticolum, colonne II : ss.-ass. typique, colonne III :

ss. ass. pineticolum, colonne IV : présence pour I'ensemble des relevés
de I'Abacetum contracti.

1 1 urf v

P/8 Ab% |P/16 Ab% | P/4| P/28

Pterostichus moestus Rey 8 51,55 16 4056| 4 28
Abax ater contractus Heer 8 21,06| 16 25,16 4 | 28
Trichotichnus nitens Heer 5 2,591 13 590 2 20
Cychrus attenuatus F. S 1,29 8 1,87 2 15
Molops medius Chaud. i 2,59 4 1,33 3 14
Aptinus alpinus Dej. & Boisd. 4 4,66 8 0,93 12
Chaetocarabus intricatus L. 5 10 1,60 10
Ocypus solarii G. Mull. 1 0025 |55 ez 3]0
Quedius lateralis Grav. 8 3341 1 9
Ceutosphodrus obtusus Chaud. 6 28| 3 040 9
Philonthus decorus Grav. 9 3,88 9
Otiorrhynchus salicicola Heyd. 9 9
Vulda myops Fauv. 2 0,25 5 040 1 8
Quedius solarii Grid. 5 2,59 2 0,53 T
Xantholinus jarrigei Coiff. 6 1331 7
Othius punctulatus Goeze 7 0,93 #4
Ocypus compressus Marsh 7 0,66 4
Paederus baudii Fairm. 5 1871 1 6
Trechus obtusus FEr. 6 6
Quedius picipes Mannh. 1 0,25 3 0,66 | 1 5
Chrysocarabus solieri Dej. 3 1,03 2 5
Zyras humeralis Grav. 1 0,25 4 0,66 5
Synuchus nivalis Panz. 1 0,25 4 2,27 5
Notiophilus rufipes Curt. 4+ 1 5
Harpalus atratus Lat. 3 0,80 3
Ocypus chevrolati Baudi 5 2,33 5
Neorescius hoffmannseggi Panz. 1 050 2 0401 4
Neoplinthus tigratus Rossi 4 1,03 4
Cymindis coadunata Dej. 3 040 3
Cychrus italicus Bon. 3 080 3
Bolitobius lunulatus L. 3 0,40 3
Percus villai Kraatz 3 1,55 3
Quedius ochropterus Er. 3 077 3
Cymindis sp. 1 625 1 0,13 2
Baptolinus affinis Payk. ) S B 2
Parabemus fossor Scop. 1 0,131 1 2
Notiophilus biguttatus F. 2 2
Hadrocarabus problematicus Hbst 2 2
Baptolinus longiceps Fauv. 1. 013 1
Zyras haworthi Steph. 1 0,13 1
Xantholinus linearis 01. 1 0,13 1
Quedius fuliginosus Grav. 1 0,13 1
Ocypus similis F. 1 0,40 1
ltyobates mech Baudi 1 0,25 1
Pterostichus truncatus Dej. 1 025 1
Oreophilus bicolor Arag. 1 0,25 1
Orinocarabus monticola Dej. 1 0,25 1




— 447 —

Un récent travail de Ozenpa (1966) sur la phytogéographie des
Alpes du Sud apporte des éléments nouveaux qui me conduisent
4 revenir sur cette question.

Il faut rappeler d’abord que I'analyse faunistique de notre groupe-
ment permet de constater les faits suivants :

1. — 11 n’y a pas d’espéces orophiles proprement dites (hormis
quelques infiltrations dans la sous-association abieticolum).

2. — Une fraction notable du groupement est constituée par des
Coléoptéres largement répandus dans les foréts des plaines et collines
tempérées d’Europe occidentale : Chaetocarabus intricatus, Notiophilus
rufipes, Harpalus atratus, Trechus obtusus, Synuchus nivalis, Neorescius
hoffmannseggi, Quedius lateralis et picipes, Xantholinus jarrigei, Othius
punctatulus, etc...

3. — Une autre fraction comprend des formes (espéces ou sous-
espéces) vicariantes d’espéces a vaste répartition planitaire mais man-
quant dans les Alpes méridionales : Pferostichus moestus, Abax ater
contractus, Cychrus attenuatus liguricus, Chrysocarabus solieri, Molops
medius, Ocypus solarii. Ces espéces ont leur optimum au-dessus de 1'étage
méditerranéen, sans pour autant étre des orobiontes. Il faut leur adjoindre
Ceutosphodrus obtusus et Aptinus alpinus, vicariants d’espéces pyrénéen-
nes d’écologie semblable.

On peut ainsi considérer ’Abacetum contracti comme <« une
association écolgiquement équivalente aux entomocénoses des foréts
caducifoliées des régions tempérées » (AMIET, 1967a) et j’ai proposé,
pour cette raison, d’intercaler entre les étages méditerranéen et
montagnard un étage tempéré, dont les chataigneraies et les cory-
laies représenteraient le faciés mésophile. Cet étage n’était pas
reconnu dans le dernier travail d’ensemble de OzENDA dont je dis-
posais a I'époque (OzEnDa, 1954).

On notera donc avec intérét que le méme auteur, dans une
étude ultérieure sur la végétation des Alpes du Sud (1966), distingue
un <« étage collinéen », synonyme de mon étage « tempéré». Il y a
place (op. cit., fig. 15 a, p. 44) :

— la série subméditerranéenne et la série interne du Chéne
pubescent (végétation calcicole et xérophile);

— la série septentrionale du Chéne pubescent, la série du Chéne
sesile avec ses faciés soit 4 Charme, soit 4 Hétre, soit 4 Chataignier,
et le type 4 Pin silvestre de l'ostryaie (végétation mésophile);

— la série acidophile du Chéne pédonculé et la série de I’Aune
blanc (végétation calcifuge ou hygrophile).

Dans I’ensemble, I’acecent est mis surtout sur les chénaies, en
particulier de Quercus pubescens, ce qui se congoit trés bien a
I’échelle des Alpes méridionales (comprises de la région grenobloise
a la Méditerranée).
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A Déchelle du territoire plus restreint qui nous occupe on relé-
vera plutét 'importance, dans la végétation mésophile, des chatai-
gneraies et aussi des corylaies. Il faut de plus insister sur la diver-
sité des faciés forestiers dans cet étage collinéen : de facon certes
trés locale, mais incontestable, des pinédes, des hétraies, des sapi-
niéres, et peut-étre des pessiéres, méritent, par leur entomofaune
typiquement « tempérée », d’y étre incluses.

L’existence de I’Abacetum confracti dans des groupements
forestiers assez différents — au moins en ce qui concerne les
essences dominantes et la physionomie — revét d’autre part un
intérét écologique général.

Les différences entre les sous-associations de 1’Abacetum con-
tracti sont, au fond, minimes : il y a surtout une grande associa-
tion, propre aux foréts mésophiles de I’étage tempéré, et parfaite-
ment individualisée par rapport aux entomocénoses montagnardes
et, trés probablement, méditerranéennes.

Pourvu que le couvert forestier soit assez « fermé », la nature
des essences importe donc peu : Hétre, Chétaignier, Coudrier et,
dans certains cas, Sapin, Epicéa et Pin silvestre sont en quelque
sorte interchangeables. L’Abacefum contracti est beaucoup plus
le groupement d’'un étage que d’une phytocénose forestiére déter-
minée.

Cette conclusion nous rameéne a deux opinions que j’ai déja
eu l'occasion d’exprimer (Amier, 1961-62, 1963).

1) En montagne, la différenciation des entomocénoses —
compte tenu de la dissemblance fondamentale entre les peuplements
praticoles et silvicoles — dépend surtout des conditions climatiques
générales (macroclimat), ce qui détermine le phénoméne d’étage-
ment. La répartition des groupements de Coléoptéres terricoles
devrait donc pouvoir étre reliée & des indices climatiques relative-
ment simples.

2) Contrairement a ce qui a été plusieurs fois écrit, les grou-
pements d’Insectes ne se superposent pas toujours &4 des associa-
tions végétales. Cette coincidence peut se présenter lorsque les
facteurs édaphiques ont un roéle déterminant (milieux salés par
exemple) mais n’a rien d’obligatoire. Ce qui importe, ¢’est surtout
le type de formation, et la distinction entre végétation herbacée
et forestiére est ici essentielle.
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RESUME

Caractéres généraux de I’entomocénose 4 Abax ater contractus
(= Abacetum contracti) et caractéres distinctifs de ses trois sous-
associations. Le groupement est propre aux foréts mésophiles de
I'étage tempéré (= étage collinéen de OzENDA) des Alpes-Maritimes.
La nature des essences forestiéres a peu de répercussions sur sa
composition, le role essentiel revenant aux conditions climatiques.

SUMMARY

General features of entomocenosis with Abax ater contractus
(= Abacetum contracti) and distinctives features of the 3 sub-asso-
ciations.

This association is proper to the mesophile forests of temperate
zones in Alpes-Maritimes (= “ étage collinéen " of OZENDA).

The nature of forests varieties has little incidence on its com-
position, the climatic conditions playing the essential role.

ZUSAMMENFASSUNG

Allgemeine Merkmale der Abax ater contractus (= Abacetum
contracti) Entomocoenose und trennende Merkmale ihrer drei Unter-
Assoziationen.

Die Assoziation ist den mesophilen Wildern der temperierten
Zone (OzENDA’s « étage collinéen ») der Alpes-Maritimes eigen.

Die Art des Baumbestandes scheint wenig Einfluss auf ihre
Zusammensetzung zu haben, die wichtigste Rolle spielen die klima-
tischen Bedingungen.
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UNE NOUVELLE SOUS-ESPECE
D' ENALLAGMA SELYS, 1876
(ODONATA; ZYGOPTERA) DES PYRENKES,
ENALLAGMA CYATHIGERUM POSSOMPESI
NOV. SUBSP.

par Armin HEYMER

Laboratoire d’Ecologie Générale, 91-Brunoy
Laboratoire Arago, 66 - Banyuls-sur-Mer

I. — INTRODUCTION

Il y a quelque temps (HEYMER, 1963), j’ai attiré I'attention
sur le fait que les populations d’Enallagma cyathigerum (Charpen-
tier, 1840) des lacs de monlagne situés entre 1800 et plus de
2 000 m d’altitude dans les Pyrénées-Orientales se distinguent des
individus de plaine et de ceux des lacs situés entre 960 et 1 000 m
d’altitude dans la partie nord du Massif Central. On aurait pu penser
tout d’abord qu’il ne s’agissait 14 que d’un dimorphisme de popu-
lations. Cependant, au cours d’un séjour dans la région lacustre
du Néouvielle dans les Pyrénées-Centrales (HEyMER, 1967 a), ce
phénoméne a de nouveau retenu mon attention. Les animaux de
la région lacustre du Massif du Néouvielle (Réserve Naturelle de
IEstibére) ne sont pas différents de ceux de la région lacustre du
Massif du Carlitte (Les Bouillouses). I1 m’a donc paru intéressant
d’étudier de plus prés les populations pyrénéennes. Le matériel des
Pyrénées, composé de 29 44 et de 6 92, a été comparé avec
28 54 et 16 99 provenant des populations du Massif Central et
des environs de Karlshure, Gifhorn, Kiel et Einbeck/Harz (Alle-
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magne). Je tiens & remercier le Dr. G. Jurzitza, Ettlingen, et le
Dr. Eb. ScumipT, Kiel, qui ont eu ’amabilité de mettre 4 ma dispo-
sition le matériel de comparaison.

II. — DESCRIPTION COMPAREE DES DEUX SOUS-ESPECES

a) g - couleur de base gris clair chez les individus subadultes, bleu
ciel clair chez les adultes; partie supérieure de la téte noire, munie de
grandes taches postoculaires, pointues 4 T'intérieur, largement arrondies
a lextérieur; bord occipital généralement clair. Partie latérale et anté-
rieure du postclypeus claire. Yeux bleus, pourvus d’une petite tache
marginale noire au bord supérieur et d’'une bande transversale bleu foncé
peu nette au milieu. Thorax muni d’une large bande médiane noire et
d’un listeau médian plus ou moins clair. Abdomen avec des taches noires;
face dorsale des 8° et 9° segments abdominaux entiérement bleu clair
sans aucun dessin noir. Ptérostigma noir.

Mensurations : abdomen : 24-27 mm, ailes antérieures : 20-22 mm,
10-13 Pnt, 6-9 CIRS, 6-8 CIRI; ailes postérieures : 19-21 mm, 8-12 Pnt,
5-8 CIRS, 5-8 CIRIL.

ssp. cyathigerum (Charpentier, 1840).

b) & - couleur de base gris bleu chez les individus subadultes, bleu
ciel foncé chez les adultes; partie supérieure de la téte noire, munie de
deux grandes taches postoculaires allongées en ovale; bord occipital
généralement foncé. Yeux bleus, pourvus d’une petite tache marginale
chatain au bord supérieur; partie centrale sans bande transversale.
Abdomen avec des taches noires plus étendues; 8° et 9° segments abdomi-
naux avec deux grandes taches rondes et noires au milieu et deux taches
noires plus petites sur les cotés (Fig. 1 a et b). Ptérostigma noir.

Mensurations : Abdomen : 26-29,5 mm, ailes antérieures : 21-25 mm,
12-16 Pnt, 8-11 CIRS, 8-11 CIRI; ailes postérieures : 20-24 mm, 11-14 Pnt,
6-9 CIRS, 6-9 CIRI; taille considérablement plus grande que la forme
nominale.

n. Ssp. possompesi.

c) Les ¢ ¢ sont trés difficiles a distinguer. C’est surtout leur taille
qui est différente. Les mensurations sont indiquées sur les Tableaux 1 4 6.
Les ¢ @ d’Enallagma c. possompesi se caractérisent par une <« spina vul-
vare » fortement allongée avec une pointe trés fine (Fig. 1 ¢).
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Fic. 1. — Enallagma cyathigerum possompesi n. ssp.
A, Segments 8, 9 et 10 du &, vue dorsale.
B, Segments 9 et 10 du &, vue latérale.
C, Prothorax de la 9, vue dorsale.
D, Prothorax de la 9, vue latérale.
E, Segments abdominaux 8, 9 et 10 de la ¢, vue latérale (SPV = spina vulvare).
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TaBLEAU 1

Mensurations de 28 & 3 d’Enallagma c. cyathigerum
en provenance du Massif Central et de I’Allemagne.

Long. Long. ailes | Nombre Pnt Départ R, Départ IR,

Sexe | abd. | a5t |post. | aile | aile |aile | aile | aile | aile

mm | mm |{mm | ant. | post. | ant. | post. | ant. | post.

Massif Central
3é 26 21.5(19.5 | 12 10 6 5 9 8
<) 26 21 19 11 9 5 5 8 8
d 26 21.5]|20 13 11 6 5 9 9
d A 21 19.5 | 12 11 6 5 9 8
d 25.5 21 19.5 | 11 9 5 5 8 8
Karlsruhe
d o 29121 13 12 6 6 9 9
d 27 21.5| 20 e 10 6 5 8 8
d 26.5 21.5(20 12 11 6 5 9 9
3 26.5 20.5]119 11 10 6 5 9 <
d 26 22 | 20.5 13 11 6 5 9 8
d 25.5 22 |20 11 10 5 < 9 8
d 25.5 20.5119.5 | 10 9 5 4 8 i/
3 25 20.5|19 10 9 5 4 8 i
d 24 20 |19 11 9 5 5 8 8
Gifhorn
d 27 22 |20 12 11 6 3 9 8
3 26.5 g2 121 11 11 6 5 8 8
3 26 21 19 10 8 5 4 8 7
é 26 22 |20 13 11 6 5 9 9
é 26 21 20 12 10 6 5 9 8
d 26 21 1195412 10 6 5 8 8
g 25 2 20 12 | 11 6 6 10 9
dé 25 21.5|19.5 11 10 6 5 9 8
d 25 20 |19 11 10 h 5 8 8
g 25 21 |19.5 11 9 5 T 8 7
Kiel
d 295 oa 19.5 12 11 6 H 9 9
3 25 20.5|19 12 10 5 5 8 8
Einbeck/Harz

3 27 22 |20.5 12 11 6 S5 8 8
é 25 20.5119 11 10 6 5 8 8
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TABLEAU 2

Mensurations de 16 ¢ 2 d’Enallagma c. cyathigerum
en provenance du Massif Central et de I’Allemagne.

Long. Long. ailes | Nombre Pnt | Départ R; | Départ IR,

Sexe | abd.

mm

ant. | post. | aile | aile | aile | aile [ aile [ aile
mm | mm | ant. | post. | ant. | post. | ant. | post.

Massif Central

Q 26 225] 205 12 11 6 6 9 8
? 26 21 19.5| 11 10 6 5 8 7
? 25.5 | 21.5| 20 12 11 6 5 9 8
Q 25.5 | 21 20 12 11 5 5 8 8
Karlsruhe
Q 24 21 20 12 10 5 b 9 8
? 23.5 | 20 185 | 10 10 5 5 8 8
Q 23 20 185 | 10 9 5 4 8 8
Kiel
? 255 | 21.5| 20 11 10 5 5 8 8
Q 25 22 21 12 11 6 5 9 9
Gifhorn
Q A 22 205 | 11 10 6 5 9 8
Q 26 21 20 11 10 6 5 8 8
? 255199 21 13 11 6 a 9 8
Q 29,90 22 i e12 11 6 5 9 9
? 25 20 19 11 9 5 5 9 8
Q 25 22 21 13 11 6 5 9 8
Q 25 21 20 11 11 5 5 8 8
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TaBLEAU 3
Mensurations de 29 8 4 d’Enallagma c. possompesi des Pyrénées.

Long. Long. ailes Nombre Pnt | Départ R; | Départ IR,

Sexe | abd. | anp | post. | aile | aile [aile | aile [ aile | aile

mm | mm | mm | ant. | post. | ant. | post. | ant. | post.

Bouillouses
-] 295 | 24 23 15 13 7 6 9 10
é 29 24 22.5 14 12 6 6 10 9
é 29 25 23 15 13 7 6 11 10
é 28.5 | 25 24 14 12 7 6 10 9
é 28.5 | 24 23 15 13 8 7 10 11
d 285 | 25 235 | 15 13 7y 6 10 9
d 285 | 25 23 13 12 6 6 9 10
o} 28 245 | 23 15 13 6 6 10 10
é 28 23.5 | 21.5 14 11 6 5 9 8
<} 27.5 | 23.5 | 22 13 12 6 5 9 9
é 275 | 24 22 13 11 74 6 10 9
<} 275 | 24 22.5 13 12 6 6 9 9
d 20051 25 23.5 15 13 6 5 10 9
<} 275 | 225 | 21 14 12 6 6 10 10
d 275 | 245 | 23 15 14 74 6 11 10
3 27 23.5 | 22.5 13 11 6 6 9 10
é 27 225 1] 21 13 12 e 6 10 9
d 27 24.5 | 22.5 13 11 i 5 10 9
-} 27 24 22.5 15 12 6 5 10 9
Néouvielle

d 275 | 24 22 12 11 6 6 8 8
<) 27 23.5 | 22 14 12 6 6 8 8
d 27 24 22,5 13 12 6 5 9 8
é 27 23 21.5 14 12 6 5 9 8
3 27 24 22 16 13 (¢ 6 10 9
] 26.5 | 23 22 13 11 5 5 8 8
3 26 225 | 21.5 13 10 6 4 9 i
d 26 23.5 | 22 12 11 6 6 8 8
d 26 23 21 13 12 T 6 9 9
<) 26 21 20 12 10 6 5 9 8
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TABLEAU 4
Mensurations de 6 ¢ ¢ d’Enallagma c. possompesi des Pyrénées.

Long. Long. ailes | Nombre Pnt | Départ R; | Départ IR,
Sexe | abd. | gn¢ post. | aile | aile | aile | aile | aile | aile
MM | mm | mm | ant. | post. | ant. | post. | ant. | post.
Bouillouses
2 28 24.5 23 14 12 ¥ 6 10 9
? 26 23.5 | 22 14 12 6 5 8 8

? 26 24 22 14 12 6 6 9 9

Néouvielle
Q 26.5 | 23.5| 22 11 11 6 5 8 8
4 25 o0 21 11 9 5 5 8 7
9 25 23 21.5 13 11 6 5 8 8
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TABLEAU 5
CIRI
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Aile antérieure

CIRS

dans les ailes d’Enallagma c. cyathigerum.

XXX OO~ X - DLV ORO--DOO-O OO0~ @~RQ

Sexe

000 0 00000 ' ' 0 00 "0 "0 O+ O+ Or O+ O Or Or Or O Or Or Or Or Or O O

Nombre de cellules interradiales supérieures (CIRS) et inférieures (CIRI)
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TABLEAU 6

Nombre de cellules interradiales supérieures (CIRS) et inférieures (CIRI)
dans les ailes d’Enallagma c. possompesi.

Aile antérieure Aile postérieure
Sexe
CIRS CIRI CIRS CIRI

d 11 10 9 8
3 10 4 4 8
d 9 9 9 8
d 10 9 8 8
d 9 8 8 6
d 9 8 9 9
3 10 9 8 8
3 10 8 8 7
3 10 10 8 8
) 10 10 8 9
) 10 10 9 7
d 11 10 8 7
d 9 8 8 4
d 10 9 7 Z
3 9 9 7 T
d 9 9 (i 6
) 10 10 ot 7
dé 9 8 ¥ 7
8 . 8 8 8
g 9 8 8 1
dé 12 11 9 5
d 9 9 6 i
<] 9 9 8 7
dé 10 10 8 8
g 9 9 9 8
d g 0 9 9
d 9 9 7 6
d 8 8 7 6
2 9 8 8 6
? 9 10 9 8
Q 10 10 9 8
Q 10 10 9 9
5 11 10 9 9
Q 11 11 8 8
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III. — ANALYSE

Depuis un certain nombre d’années, les recherches approfon-
dies des systématiciens sur la variabilité des organismes ont parti-
culiérement mis en évidence le lien étroit qui existe entre les
caractéres de race héréditaires, et certains facteurs du milieu. On
est arrivé a la conclusion que le milieu constitue un facteur impor-
tant, directement responsable de certains phénoménes d’évolution
et de transformation. Les systématiciens ont essayé d’éluder la
contradiction avec les lois génétiques qui résulte de cette consta-
tation en considérant les modifications des organismes dues au
milieu et non héréditaires comme une phase préliminaire des trans-
formations héréditaires. Certes, le systématicien dispose actuelle-
ment d’une méthode qui résout en partie les problémes qui lui sont
posés, mais elle est insuffisante pour déterminer la parenté natu-
relle entre les plus petites unités systématiques. Il s’agit du prin-

9 _ e e cyathigerum
possompesi

L
1

1-1Ea : o (o)

N
20 |245] 25 [255] 26 [265] 27 [ 27,5] 28 [ 285] 29 [ 29,5]

F16. 2. — Longueurs des abdomens d’Enallagma cyathigerum cyathigerum
et d’Enallagma cyathigerum possompesi n. ssp.
Ordonnée : nombre des 43, Abscisse : longueur de ’abdomen en mm.
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cipe des « Rassenkreise » géographiques qui a été développé par
RENscH (1929). La question de savoir si une catégorie représente
une unité phylogénétique sera d’autant plus difficile 4 résoudre
que cette unité est importante et ancienne. Il est donc nécessaire
de se limiter, pour I'instant, aux unités systématiques relativement
jeunes (récentes) et petites.

Les petites populations de haute montagne d’Enallagma cyathi-
gerum dans les Pyrénées Orientales et Centrales ont, & mon avis,
une position isolée par rapport aux populations des plaines de
France et d’Allemagne. A I'intérieur du vaste réseau lacustre des
Pyrénées, une relation intrasubspécifique est trés probable. Tou-
tefois, c’est non seulement I'isolement par rapport aux populations
des plaines, mais surtout les facteurs du milieu local qui sont a
Porigine des variations observées chez les populations de haute
montagne. Il est évident que les facteurs climatiques dans la haute
montagne entre 1800 et 2200 m d’altitude ne restent pas sans
influence. Il suffit de regarder de plus prés les chiffres donnés
dans les tableaux 1 a 4 (Fig. 2 et 3)pour se rendre compte des
différences qui existent entre les deux types de populations.

- cyathigerum possompesi
aile post. aile ant.
a.._‘ O—-—O—'—O‘ (o] (o]
7 i ‘.‘ E ?\aile post. aile ant.
\ d = N
64 . :-‘ Y :: " \o___o
5_| gy o ! o
e /
f !
s I
‘. & ,
H| !
ohe 2 ! o——-o’ o
\ /
" !
2 6 o—fo
/
/
1 o, yHeR |
b Y / \
)
19 |19,5I 20 IZO,SI 21 l21,5l 22 |22,5I 23 I23,5l 24 |2d,5 25 l
Fic. 3. — Longueurs des ailes d’Enallagma cyathigerum cyathigerum et

d’Enallagma cyathigerum possompesi n, ssp.
Ordonnée : nombre des 34d; Abscisse : longueur des ailes en mm.
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L’abdomen et les ailes de possompesi sont, en moyenne,
considérablement plus longs et les chevauchements sont peu impor-
tants. Ces caractéres sont, 4 mon avis, plus significatifs que les
différences de la coloration abdominale ou 'augmentation du dessin
noir sur 'abdomen bien que ceux-ci soient relativement constants
chez les deux populations. L’étude biométrique du rapport entre
les ailes antérieures et les ailes postérieures fait ressortir les
différences avec encore plus de netteté (Fig. 4). Ces arguments
a eux seuls suffiraient pour justifier une séparation subspécifique.
Avec un matériel de comparaison relativement important 4 notre
disposition, il serait cependant imprudent de ne pas étudier tous

aile ant.
25 (1] @
24,5 o [ ] ]
) ®
24 e o0 o0
Bl L]
®

235 e o
23 ]
225
x| 0
22 o0
ey | o

o
215 00 ©
ol ae ol g
21 (o) [e]e]
= %o

o]
205 oo o @ possompesi
T O cyathigerum
20 00
19,5
- aile post.
19 l195] 20 1208 21 [215] 22 [22,5] 23 [235] 24 24,5/
F16. 4. — Rapport entre les longueurs des ailes d’Enallagma e¢. eyathigerum

et d’Enallagma c. possompesi n. ssp.

; ée : longueur des ailes antérieures en mm, Abscisse :
ailes postérieures en mm.

Ordonnée

longueur des
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les caractéres distinctifs. L’allongement des ailes est naturellement
accompagné d’'une augmentation du nombre des nervures trans-
verses postnodales (Pnt) auxquelles on a souvent fait appel dans
les distinctions subspécifiques. Dans notre cas, nous trouvons un
léger chevauchement (Fig. 5). Si les nervures transverses postno-
dales et leurs cellules sont plus nombreuses chez possompesi,
les ailes montrent aussi, en général, une tendance trés nette a
Paugmentation et au rétrécissement des cellules. Ce phénoméne

Aile
ant.
16 ®
000
15 ® oo0 ©
G008
g7 @ 'Y
® o0 0ge
13 000 Ogq0
e0
000 o040
12 ®0 O o)
O O
o o}
1 co 00 O
(o] (o] o]
10 (o] 00 @ possompesi
] O cyathigerum
9
8
EleE s el e
8 9 10 1 12 13 14 15 post.
Fic. 5. — Rapport entre les nombres des Pnt d’Enallagma c. cyathigerum

et d’Enallagma c¢. possompesi n. ssp.

Ordonnée : nombre des Pnt dans l'aile antérieure, Abscisse : nombre des
Pnt dans l’aile postérieure.
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apparait encore plus clairement dans les figures 8 et 9. Ces figures
montrent aussi la fréquence différente des épines sur les nervures
longitudinales et tranverses. Dans I'aile antérieure de cyathigerum,
elles manquent presque complétement et dans I'aile postérieure,
on les trouve surtout, bien qu’en petit nombre, sur les nervures
longitudinales. Chez possompesi, les nervures transverses de l’aile
antérieure portent déja plus d’épines que chez cyathigerum. Dans
l'aile postérieure de possompesi enfin, nous remarquons un grand
nombre d’épines longues et fortes sur les nervures longitudinales

Fic. 6. — Partie de l'aile antérieure d’Enallagma cyathigerum ssp.
En haut : cyathigerum (Charpentier, 1840); en bas :possompesi n. ssp.
Photo : A. HEYMER.
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et transverses, en particulier sur les nervures longitudinales IR,,
IR;, M et A. En outre, la dentelure du bord postérieur des ailes
est plus profonde et plus serrée chez possompesi que chez cya-
thigerum.

Il m’a paru utile d’inclure dans la diagnose subspécifique un
caractére qui, jusqu’a présent, n’a guére retenu l'attention des
systématiciens. Dans les deux ailes, le triangle situé entre R, et
R; renferme, en général, trois cellules interradiales (CIR). La

Fie. 7. — Partie de l'aile postérieure d’Enallagma cyathigerum ssp.

En haut : cyathigerum (Charpentier, 1840); en bas : possompesi n. ssp.
A remarquer les épines chez possompesi.

Photo : A. HEYMER.
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présence de quatre cellules & ce niveau est extrémement rare.
En son prolongement jusqu’a I’extrémité alaire, la nervure longi-
tudinale IR, partage les cellules interradiales en <« cellules inter-
radiales supérieures » (CIRS) et en « cellules interradiales infé-
rieures » (CIRI). Ces cellules interradiales supérieures et inférieures
sont soumises 4 une variabilité intraspécifique qui peut trés bien
servir 4 la définition subspécifique (Fig. 8).

Fi1G. 8. — Les cellules interradiales dans les ailes d’Enallagma cyathigerum
ssp.

Aile antérieure : A, cyathigerum (Charpentier, 1840), B, possompesi n. ssp.

Aile postérieure : C, cyathigerum (Charpentier, 1840), D, possompesi n. ssp.
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Nous ne savons pas actuellement si les deux populations
pyrénéennes d’Enallagma cyathigerum possompesi étudiées sont
en communication 'une avec l'autre. Chacune des deux popula-
tions vit dans une région lacustre entourée de chaines de montagne
qui culminent a plus de 3000 m d’altitude. La distance & vol d’oisean
est de plus de 180 km. Jusqu’a présent, la sous-espéce n’a pas
encore été trouvée dans les départements de I’Ariége et de la
Haute-Garonne, qui se situent entre les deux stations. Il est
d’autant plus surprenant que nous n’ayons trouvé aucun dimor-
phisme de populations, comme il en existe par exemple chez
Agrion lindeni (HEYMER, 1967 b).

RESUME

Une nouvelle sous-espéce, Enallagma cyathigerum possompesi
n. ssp., est déerite. Un matériel de 29 3 3 et de 6 9 ¢ des Pyrénées
a été comparé avec 28 32 et 16 99 du centre de la France et
de ’Allemagne. Exceptées des différences de coloration, la nouvelle
sous-espéce se distingue surtout de la forme nominative par I'al-
longement de I'abdomen (Fig. 2) et des ailes (Fig. 3 et 4) et par
un nombre plus élevé de Pnt (Fig. 5). De plus, possompesi se
caractérise par une augmentation et un rétrécissement général
des cellules vers l’extrémité alaire (Fig. 6 et 7). Pour la premiére
fois dans l’étude systématique des Libellules, les cellules inter-
radiales supérieures et inférieures (CIRS et CIRI) ont servi a la
définition subspécifique (Fig. 8). Les deux populations isolées
d’Enallagma cyathigerum possompesi ne montrent pas de dimor-
phisme de populations et sont homogénes entre elles.

ZUSAMMENFASSUNG

Eine neue Unterart, Enallagma cyathigerum possompesi n. ssp.,
wird eingehend beschrieben. Ein Material von 29 23 und 6 ¢¢
aus den Pyrenden konnte mit 28 22 und 16 9¢ aus Zentral-
frankreich und aus Deutschland verglichen werden. Abgesehen von
Farbabweichungen unterscheidet sich die neue Unterart von der
Nominatform insbesondere durch ein lingeres Abdomen (Fig. 2)
aus den Pyrenden konnte mit 28 s und 16 ¢¢ aus Zentral-
und bedeutend lingere Fliigel (Fig. 3 und 4), sowie eine griBere
Anzahl von Pnq (Fig. 5). AuBerdem konnte bei possompesi eine
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allgemeine Zellenzunahme und Zellenverkleinerung zur Fliigelspitze
hin festgestellt werden (Fig. 6 und 7). Erstmalig in der systema-
tischen Forschung bei Libellen wurden die oberen und unteren
Interradialzellen fiir eine subspezifische Definition mit herangezogen
(Fig. 8). Die beiden untersuchten und isoliert liegenden Popula-
tionen von Enallagma cyathigerum possompesi zeigen keinen Popu-
lationsdimorphismus und sind untereinander homogen.

SUMMARY

An extensive description is given of the new subspecies
Enallagma cyathigerum possomposi n.ssp. 29 g2 and 6 ¢¢ from
the Pyrénées were compared with 28 32 and 16 ¢ ¢ from Central
France and Germany. In addition to differences in colour, the new
subspecies differs from the nominate form in possessing a longer
abdomen (Fig. 2), markedly longer wings (Fig. 3 and 4) and a larger
number of postnodal cross-veins (Fig. 5). General increase in cell
density and diminution of cell-size towards the wing-tip (Fig. 6
and 7) was also determined. For the first time in systematic studies
of Odonata, the upper and lower interradial cells were taken into
account for a subspecific definition (Fig. 8). The two isolated
populations of Enallagma cyathigerum possompesi investigated
showed no signs of population dimorphism and were homogenous.
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CONTRIBUTION A L’ETUDE
DU COMPORTEMENT NATUREL ET A L'ECOLOGIE
DE MEGACYTTARUS CRASSIROSTRIS Fallen, 1816

par Paul TREHEN

Laboratoire de Zoologie, Faculté des Sciences,
avenue du Général Leclerc, Rennes

SOMMAIRE

L’influence du milien extérieur sur le comportement naturel des
Diptéres a été prouvée chez un certain nombre d’espéces de Nématocéres.
En particulier des expériences ont montré le réle des repéres, ¢ swarm-
markers », et des conditions microclimatiques dans la localisation des
esdaims et les période de vol.

Les Diptéres Empidides, en raison de l'originalité et la diversité de
leur comportement naturel, forment un matériel trés favorable a4 une
étude comparative. Megacyttarus crassirosiris Fallen, 1816, a cause de
son abondance en Bretagne, est un Insecte qui permet de raisonner sur
un grand monbre d’exemples. En outre, ces Diptéres prédateurs a I'état
larvaire et a I’état d’imagos, jouent un réle important dans I’équilibre des
populations des autres Insectes.

INTRODUCTION

Les premiéres observations de la pariade des Empidinae se rappor-
tent 4 des especes du genre Hilara : dans le filet 4 mailles fines utilisé
pour capturer les Insectes rassemblés au-dessus d’étendues d’eau, OSTEN
SACKEN (1877) remarqua la présence, parmi les individus recueillis, de
petits objets blancs soyeux dans lesquels il crut reconnaitre leurs proies.
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Ultérieurement, TURLEY précisa que ces structures soyeuses sont pro-
duites par I'Insecte, mais ne put préciser les organes responsables de
leur élaboration. Hamm (1909-1927) crut observer que ces objets sont
offerts par le male et la femelle, et 4 la méme époque ELTHRINGHAM (1928)
mit en évidence dans le premier article des tarses antérieurs des mailes
d’Hilara maura Fab. des glandes séricigénes monocellulaires aboutissant
a lextrémité des chétes modifiées et dont il considéra la sécrétion
comme & l'origine du réseau de fils trés fins tissé autour de la proie.

Un comportement semblable a été signalé chez de nombreuses espéces
de la méme sous-famille (CRANE, 1961; KEsseL, 1959; SmitH, 1948; KEs-
seL L.L., KeEsseL B.; LiNDER, 1957; PowegLL, 1964; Tuomikoski, 1939).
L’ensemble de ces séquences est souvent désigné sous le vocable
d’offrande nuptiale et les proies apportées par le mile peuvent étre con-
sommées ou non par la femelle. Dans une précédente publication (TRE-
HEN, 1965), nous avons déja rappelé que le fait de se nourrir pendant
I'accouplement existe aussi chez d’autres Insectes, tels les Asilides (Dip-
téres, Orthorraphes) (SEcuy, 1951), le Mécoptére Panorpa communis L.
(MERCIER, 1951) et I’Hétéroptére Lygéide Stilbocoris natalensis Dist.
(CarayoN, 1965). De telles mceurs sont néanmonis exceptionnelles et la
sous-famille des Empidinae demeure la seule ou elles sont retrouvées
chez chaque espéce étudiée avec toutefois des variations intergénériques
et interspécifiques considérées par certains comme des indications phy-
logénétiques. Trois auteurs ont cherché & classer les diverses variantes
ainsi observées, mais ils se sont basés sur des critéres différents et ont
par suite abouti a des résultats non identiques. PouLTo~n (1913) a distin-
gué trois cas : dans le premier, la proie est indispensable a la réalisation
de la pariade; le deuxiéme est celui ol elle peut étre remplacée par un
leurre; dans le dernier cas, elle est facultative. TuoMikosk1 (1939) a basé
son classement sur l'adaptation alimentaire, il sépare les prédateurs, les
floricoles et les espéces mixtes. KEsseL (1955) a distingué sept degrés
dans la maniere dont se déroule le processus méme de 'offrande; il consi-
dére comme plus archaique le cas ol la proie est dévorée par le couple
et comme plus élaboré celui ol 'objet offert se présente sous la forme
d’un ballonnet constitué de bulles agglomérées dues 4 une sécrétion
glandulaire; dans ce dernier cas, le comportement de capture disparait.

Il n’est pas possible de porter un jugement sur 'une ou l'autre
de ces trois méthodes de classement sans envisager 1’étude plus
précise de la biologie et de I’écologie des Empidides. Les observa-
tions citées concernent une part trop réduite d’un ensemble de
manifestations variées et souvent difficiles & interpréter. Certains
auteurs ont montré l'intérét d’'une étude orientée vers 1’écologie de
ces comportements et qui permettrait de comprendre les homologies
entre les phases de la vie imaginale de plusieurs espéces (GRUHL,
1963; PowEeLL, 1964).
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METHODES ET TECHNIQUES

Les travaux de PoweLL (1964) ont prouvé que les comportements de
Rhamphomyia curvipes Coquillet sont en relation directe avec les condi-
tions du milieu ainsi qu’avec la disposition de la station ou ils se mani-
festent; ils nous ont amené a choisir des méthodes appropriées d’obser-
vation, de mesure de facteurs microclimatiques et de capture.

L’observation directe a permis d’établir les phases de la pariade et
leur succession au cours de la journée. L’importance de I'aire de vol de
Megacyttarus ne permet pas les enregistrements de déplacements mis au
point pour de petits Insectes.

Plusieurs types d’appareils de mesure ont été employés : le thermo-
hygrographe, le psychométre et le luxmétre. La superposition des enre-
gistrements de température et d’hygrométrie dans différents biotopes
nous a été précieuse, les mesures immédiates au psychomeétre fournissant
un étalonnage de ces derniers. L’appréciation de la luminosité fournie
par le luxmetre n’est malheureusement valable que dans le spectre visible.

Une seule technique de capture a été utilisée : celle au filet fin, genre
filet 4 papillons. Cet outil bien que paraissant périmé a été préféré pour
deux raisons a d’autres méthodes plus modernes, en particulier, les piéges
lumineux; ces derniers ne permettent pas la capture des Insectes diurnes
de maniére trés efficace, et I’échantillonnage des prises n’est pas forcé-
ment homogéne car des Insectes, dans un état biologique différent, ne
présentent pas le méme phototropisme. Quant aux piéges a succion, ils
ne permettent pas de connaitre la position exacte des Insectes capturés.
C’est pourquoi, nous avons choisi d’opérer de la maniére suivante :
le rassemblement est d’abord localisé, la nature des comportements notée;
c’est alors que nous balayons horizontalement I’aire de vol. Quatre allers
et retours suffisent car I’essaim se disperse trés rapidement. Les Empi-
dinae localisés dans ces stations sont tous relativement petits, et la vitesse
de vol varie peu d’un individu a I'autre, aussi les chances de capturer une
espéce ou une autre, au niveau de notre prélévement, sont égales si elles
sont en nombre équivalent. L.a hauteur a laquelle nons opérons est notée
dans chaque cas.

STATIONS PROSPECTEES

Megacyttarus crassirostris est abondant dans les environs de
Rennes, et nous avons pu suivre le comportement de ses imagos
dans un grand nombre de stations &4 partir du mois d’avril jusqu’au
mois de juin (Fig. 1 A). Nous limitons nos descriptions 4 quelques-
unes de ces stations qui s’opposent par leur topographie et par la
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nature des comportements observés; pour des raisons de commodité,
nous rassemblons dans différents tableaux ’ensemble de nos obser-
vations effectuées sur le terrain.

Trois stations ont retenu plus particuliérement notre attention :

1) Déversoir de l'étang de la Musse (fig. 1 B).

Nos observations ont été effectuées a I’endroit ol cet étang se déverse
dans la riviére « Le Canut ». Un pont y emjambe le cours d’eau et c’est
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dans la zone située juste en amont que se sont déroulées les différentes
phases décrites ultérieurement. De grands chénes, dont les branches les
plus basses sont a quatre métres environ, limitent cette station au Nord
et a I'Est.

2) La Chéze, prés de Maxent.

La Cheze est un affluent du Meu, et la station choisie sur son cours
présente de nombreuses analogies avec la précédente; elle est trés en-
caissée, bien limitée et par conséquent les vols y sont plus faciles a suivre.
C’est a I'abri d’'un pont que les Insectes ont été observés et la aussi de
trés grands arbres arrétent les rayons directs du soleil.

3) Le Canut, prés de Gowen.

L.e comportement de nos sujets n’a pas donné lieu a des observations
particuliéres dans cette station, bien que nous y ayons observé comme
dans les autres lieux, toutes les séquences, mais c’est dans les prairies
environnantes qu’ont été recherchées et observées leurs larves. La con-

naissance de la répartition des adultes nous a semblé étre une condition
préalable nécessaire avant la recherche des larves.

ANALYSE DES PHASES
DU COMPORTEMENT NATUREL DES IMAGOS

L’ensemble des manifestations visibles du comportement des
imagos n’est pas immuable. Il varie avec la station, ainsi qu’au cours
de la journée. Plusieurs phases successives ont pu étre distinguées,
mais elles n’ont pas la méme importance et il est possible de dégager
une hiérarchie en séparant celles qui sont nécessaires au déroule-
ment du comportement d’accouplement de celles qui ne se mani-
festent que dans certaines conditions liées 4 des facteurs écologiques
particuliers.

1) DESCRIPTION DES PHASES OBLIGATOIRES.

Les males de Megacyttarus volent a4 une dizaine de centimétres
au-dessus de la surface d’'un ruisseau, a la recherche de petits
Insectes, en particulier d’espéces du genre d’Hilara primula. Ils
n’effleurent jamais l’eau comme le font les males d’Hilara. Lors-
qu'un male a réussi la capture d’une proie, son vol devient beaucoup

plus régulier. Il s’éléve lentement 4 une hauteur variable.

Pour que le comportement se poursuive, la présence d’une
femelle est nécessaire, cette derniére vient se placer au-dessus du
mile et 'accouplement se produit a la fin d’une figure extrémement
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rapide au cours de laquelle la femelle s’empare de la proie. Le cou-
ple continue 4 voler et le plus souvent quitte la station et disparait
a notre vue.

Cette séquence est immuable et comprend donc quatre phases;
c’est 'observation de ces quatre phases sur un territoire qui nous
permet de le définir comme « station & Megacyttarus crassirostris ».

2) DESCRIPTION DES PHASES ACCESSOIRES.

Les autres manifestations du comportement sont plus direc-
tement lides aux facteurs externes et différentes pour chaque sexe.
Le vol des femelles peut se manifester de deux maniéres :

— Elles peuvent ne pas former de rassemblements denses, mais
restent dispersées au-dessus de la zone ol évoluent les maéles, en
particulier quand il s’agit d’'un Etang (ex. La Musse), leur altitude
varie au cours de la journée et leurs déplacements sont désordonnés.

— Elles peuvent former aussi des rassemblements beaucoup
mieux structurés, ce qui s’observe dans certaines stations privilé-
giées : les femelles se groupent, a certains moments, en essaims
particuliers dans lesquels leur déplacements sont orientés horizon-
talement et parallélement 4 une seule direction. Dans ce cas, les
limites des trajets sont nettes & chaque extrémité de la zone de vol,
au niveau de laquelle I'Insecte repart en sens opposé.

Plusieurs essaims orientés de ce genre ont été localisés et
observés; on a pu en tirer un certain nombre de caractéristiques;
dans les diverses stations, ils ne se forment pas forcément au méme
moment, et leur disparition n’est pas forcément simultanée mais
leur localisation et leur orientation sont invariables dans une sta-
tion donnée. La localisation et les limites des essaims paraissent
liées a des caractéristiques topographiques, alors que leur détermi-
nisme semble dépendre plus directement des condtions microclima-
tiques.

— Les males cessent parfois de chasser, ils s’élévent alors a
des hauteurs trés variables, mais 4 aucun moment ’essaim qu’ils
forment n’est orienté comme chez les femelles. Leurs déplacements
y sont & dominante verticale et leur ampleur varie d’'un individu
a 'autre. Nous nommons ces essaims dont la localisation est beau-
coup plus fluctuante dans chacune des stations ou ils se manifes-
tent « essaims de dispersion des mdles ».

— Les couples peuvent, dans certains cas, suivre les allées et
venues d'un essaim de femelles et former, quelques dizaines de
centimétres au-dessous, un autre essaim orienté, beaucoup plus
rare et fugace.
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En conclusion, en plus des phases obligatoires, on peut distin-
guer quatre types de rassemblements ou types de vols : la dispersion
des femelles, les essaims orientés de femelles, les essaims de dis-
persion de mdles, les essaims de couples.

Le plus souvent Megacyttarus crassirosiris forme des rassem-
blements de I'un ou I'autre des types décrits, le nombre des parti-
cipants y dépasse la centaine, et les espéces étrangéres, exception
faite de Hilara maura, y sont en général irés rares. Par contre, il
arrive pourtant que des individus de Megacyttarus soient capturés
en trés petit nombre dans les essaims d’autres Diptéres (Tableau 1).

TABLEAU 1
Composition de quelques essaims dans lesquels Megacyttarus
se trouve associé en petit nombre 4 diverses espéces d’Hilara.

M. crassirostris 128
0 0 0
H. primula 338
M. crassirostris 11 38 443 209 4 9
H. maura 178 69 324 109
M. crassirostris 79
0
H. monedula g = 138
M. crassirostris Ty
0 0 0
H. beckeri 34
M. crassirostris réle) 74 0 0
H. interstinca 73 15 ¢

RAPPORT ENTRE LES FACTEURS ECOLOGIQUES
ET LE COMPORTEMENT

Les plus importants de ces facteurs semblent étre la tempéra-
ture, I'hygrométirie et la luminosité.

1) INFLUENCE DE LA TEMPERATURE.

Les températures les plus basses auxquelles s’observent les
comportements de chasse des méales sont voisines de 11°; ils volent
alors 4 un niveau inférieur 4 1 meétre au-dessus de I'’eau. Lorsque
la température s’éléve au cours de la journée, les autres phases
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décrites précédemment apparaissent, mais les males et les femelles
réagissent différemment & la variation des conditions du milieu et
constituent trés souvent des rassemblements localisés de maniére
distincte. Nous avons réuni en un tableau nos observations et les
conditions microclimatiques auxquelles elles correspondent.

5 Nombre| Autres :
Dates | Heure | T |Hygrom.|Hauteur & 9| espiees Observations

11/5/66(10 h 30 |16°8| 76 % 0-lm |18 0 |H. maura|Chasse
10 h 45 (15°5| 70 % 0-1m 5 0 |H. maura|
11h15|16°5| 70% |2,3,50m|15 0 0 Sans signification
11h30|17° | 65% | 450m | 0 4 0 Essaim orienté
12/5/66{10h 30|14°5| 82% | 0,50m | 6 O |H. maura|Chasse
H. pilosa
10h 45(14°5| 82 % 2m 3 1 |H. maura |Accouplements
H. pilosa

13/5/66 |11 h 21°5| 48 % 0-4m |10 1 0 Non orienté
13/5/66 |11 h 21°5| 48 % 4-5m =5 0 Essaim orienté

Les miles peuvent chasser au niveau de 'eau & des tempéra-
tures trés variables; cependant a partir de 14°, ils tendent a se
disperser verticalement en relation avec 'augmentation de la tem-
pérature. La dispersion verticale la plus importante, atteignant
4 4 5 m, a été observée a plus de 21 °C; il s’agit alors des <« vols
de dispersion ».

Les femelles ne constituent pas d’essaim au-dessous de 13°5,
valeur pour laquelle s’observent le plus grand nombre d’accouple-
ments.

La localisation et la hauteur 4 laquelle se forme un essaim
orienté étant déterminées par la station elle-méme, il apparait que
si I’essaim est situé a une faible hauteur, entre 1,50 m et 3 m, il se
formera vers 13°5 ou 14°, alors que s’il est situé plus haut, 4 4 4 6 m,
il n’existera que pour des températures voisines et supérieures a 16°
(Fig. 1 B, D). Le premier cas est réalisé dans les stations de Lassy
et Paimpont, alors que le deuxiéme cas est réalisé a la Musse.

Quand les essaims orientés ne sont pas constitués au sens défini
ci-dessus, alors que la température dépasse 13°, les femelles sont
alors dispersées et les comportements d’accouplements n’ont la
possibilité de s’accomplir que s’il y a un rassemblement de males.

En conclusion, le plus grand nombre des accouplements chez
Megacyttarus crassirostris se produit a des températures voisines
de 13° ou 14° et selon deux processus différents, soit avec des
femelles en dispersion dans les stations ot la localisation de I’essaim
orienté serait trop élevée, soit avec des femelles en essaims orientés
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quand cet essaim est situé entre 1 m et 3,50 m. Les accouplements
sont beaucoup plus rares entre 15° et 18° quand les males sont en
essaims de dispersion et les femelles en essaims orientés éloignés
les uns des autres. Enfin, il peut se produire quelques rares accou-
plements aux températures plus fortes car la dispersion des méles

est maximale et ils atteignent alors les essaims de femelles les plus
élevés (Fig. 2 A).

o
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mm periodes d'accouplement mmm formation d’essaims sépares

Fic. 2. — A : répartition verticale des males et des femelles en fonction de
la température. B : influence de la température et de I’hygrométrie sur le com-
portement. C : variations de température et d’hygrométrie au niveau des essaims
de males (traits pleins) et de femelles (traits pointillés) pendant une semaine.
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2) RELATIONS ENTRE LA TEMPERATURE ET L’'HYGROMETRIE.

L’hygrométrie a été mesurée de deux facons; immédiatement,
au moment méme de l’observation, grice &4 un psychométre et par
enregistrements hebdomadaires au moyen d’un thermohygrographe.

Il n’est pas possible de dissocier les mesures d’hygrométrie des
mesures de température. Nous avons rassemblé en un tableau les
données de I'une ou de I'autre en rapport avec nos observations
(Fig. 2 B). L’hygrométrie a été placée en abscisses et les valeurs de
température en ordonnées. Les symboles différents correspondent a
différents comportements des méles ou des femelles : de chasse des
males, de dispersion, des essaims orientés de femelles et des accou-
plements. Il en ressort que la majorité des accouplements a lieu
pour des hygroméiries voisines de 70 % et des températures de
13 a 15°. On observe aussi, qu’en général, les males semblent plus
fréquents en hygrométrie forte et les femelles en hygrométrie faible,
sauf si la température dépasse 21°; les mailes se dispersent alors
beaucoup plus haut et atteignent les essaims de femelles les plus
élevés. Des accouplements peuvent a4 nouveau étre observés.

Afin de mieux préciser les roles liés de la température et de
I’hygrométrie, des enregistrements thermo-hygrométriques simul-
tanés ont été effectués a la station de la Musse, 'un au niveau des
essaims de méles, I'autre au niveau des essaims de femelles. Leur
superposition illustre le réle régulateur des eaux en atténuant les
écarts nycthéméraux de température et d’hygrométrie. Les varia-
tions constatées sont beaucoup plus importantes dans les enregis-
treurs placés aux niveaux élevés. A titre d’exemple, nous rapportons
les enregistrements obtenus pendant la semaine du 1°r au 7 juin
1965 (Fig. 2 C). La journée du 1° ne montre pas de nettes diffé-
rences entre les deux niveaux, mais les brusques variations de
I’hygrométrie indiquent un brassage de I'air par le vent qui soufflait
ce jour-la. Ces conditions sont favorables aux accouplements, car
les Insectes sont rassemblés par le vent dans les zones abritées et
volent lors de chaque accalmie. Leur forte concentration favorise
les pariades, bien qu’il ne se forme pas d’essaims orientés de
femelles ni d’essaims de dispersion des mailes. A partir du mardi
2 juin, le vent s’est atténué, et certains phénoménes apparaissent
nettement au cours de la journée; il existe, pendant la période de
douze a4 dix-sept heures environ, une nette différence entre I’hygro-
métrie et la température de chacun des niveaux. Les essaims sont
alors séparés et les accouplements rares. Au contraire, pendant la
matinée et 4 la fin de la journée, ’hygrométrie et la température
sont modérés (t° : 13°, H. 70 %) et égales a tous les niveaux; c’est
4 cette heure-la que se produisent la plupart des accouplements
méme si les différentes formes d’essaims ne sont pas constituées.
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Nous interprétons ces résultats comme des argument en faveur de
la distinction faite ci-dessus entre les comportements obligatoires et
les autres manifestations du comportement plus directement liées
aux facteurs externes, mais non indispensables & la perpétuation
de P’espéce.

3) INFLUENCE DE LA LUMINOSITE,

La luminosité a été mesurée en un ou plusieurs points de cha-
que essaim, Il nous a paru intéressant de connaitre la répartition
des intensités suivant la direction de I’espace. Pour cela a partir
d’un centre, nous faisons pivoter la cellule du luxmeétre et relevons
les valeurs indiquées par le galvanomeétre suivant 'orientation prise.
Dans les graphiques illustrant nos résultats, le centre correspond
a la place de la cellule, les vecteurs partant de ce point indiquent
la direction et, par leur longueur, la valeur de I'intensité lumineuse.
En réunissant leurs extrémités, nous obtenons une figure caracté-
ristique de la luminosité de la station au moment de I'observation
(Fig. 3).
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Fia. 3. — Mesures de luminosité au niveau des « essaims de dispersion» a

la station de la Musse. A. B. Ar. : localisation des essaims, voir fig. 2.
Conditions de température et d’hygrométrie: B : T° 15°5, hyg. 70 %;
A : T° 15°5, hyg. 70 %; Ar : T° 21°5, hyg. 50 %.
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Les valeurs maximales sont dans la direction du soleil, et
dépassent 6000 lux, mais l'intensité réfléchie par les nombreux
écrans, arbres, talus, buissons parait la plus significative. Au niveau
ol sont observés les accouplements, le minimum est le plus souvent
voisin de 2 600 lux, mais il peut s’abaisser 4 600 et méme 400 lux.
L’influence parait accentuée ou diminuée suivant les conditions de
température et d’hygrométrie. C’est, en effet, lorsque ’hygrométrie
est faible et la température élevée que les essaims sont localisés aux
zones abritées des rayons solaires directs, alors qu’ils envahissent
les zones plus exposées en cas d’hygrométrie plus forte et de tem-
pérature moyenne; c’est le cas des femelles dispersées ou des
essaims de dispersion des males.

CONCLUSION

Megacyttarus crassirostris présente les comportements de
pariade caractéristiques de tous les Empididae, c’est-a-dire que le
méle capture une proie qu’il transmet 4 la femelle au moment de
l'accouplement. Le comportement de capture en vol rappelle les
descriptions propres & certaines espéces du genre Rhamphomyia
(PowELL et Stace, 1964; GRUHL, 1963; SyrRJAMAKI, 1966); il est
par contre différent de celui de nombreuses espéces d’Hilara ou
d’Empis.

Nous avons fait la distinction entre les phases obligatoires du
comportement: vol de chasse des madles, vol d’approche des males
el des femelles, accouplement, vol du couple, et les phases acces-
soires seulement liées aux conditions climatiques et microclimati-
ques : dispersion des femelles, essaims orientés de femelles, essaims
de dipersion des mdles, essaims de dispersion des mdles, essaims
de couples. 1.’étude des facteurs climatiques intervenant dans le
déterminisme de ces phases montre I'importance simultanée de la
température, ’hygrométrie et la luminosité. Les males et les femelles
réagissent de maniére différente et leur réunion ne se produit que
dans certaines conditions que nous avons tenté de préciser. Ainsi
les miles manifestent leur comportement de chasse a partir de 11°
et tendent 4 se disperser au moment ol la température s’éléeve et
o1 'hygrométrie diminue; quant aux femelles, elles ne volent qu’au-
dessus de 13° et la hauteur a laquelle elles se trouvent est fonction
de la température; la nature de leurs rassemblements dépend alors
des caractéristiques topographiques de la station dans laquelle la
localisation des essaims orientés est en outre définie et immuable.



S

La figure 4 réunit et met en paralléle les formes de comportements
observées dans chacune des deux stations de la Musse et de Lassy.
La différence tient au fait que 'essaim orienté de femelles est situé
4 3 m environ a Lassy et 4 5 m 4 la Musse.
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Fii. 4. — Comparaison des phénoménes observés dans les deux stations

de Lassy et de la Musse.

Nous avons moatré que les pariades se produisent dans toutes
les circonstances qui ameénent les méles au contact des femelles.
Ces circonstances peuvent étre classées en deux types principaux :
le premier correspond a la réponse active des males et des femelles
a certains facteurs du milieu, température, hygrométrie, luminosité;
le deuxiéme est passif puisqu’il s’agit de la concentration des
Insectes en un biotope par une cause mécanique, en particulier le
vent. Cette maniére d’interpréter nos observations nous entraine a
exclure du comportement de pariade les différents types d’essaims
décrits, en particulier les essaims de dispersion des madles, les vols
dispersés ou orientés de femelles qui ne sont que des réponses des
Insectes 4 une somme de stimuli du milieu externe.

Nous avons tenté de montrer I'influence de facteurs topogra-
phiques et microclimatiques sur les diverses phases du comporte-
ment naturel de Megacyttarus crassirostris. Des travaux menés de
facon analogue chez d’autres Diptéres ont également montré I'im-
portance d’une étude écologique de ce type. Cependant les facteurs
dominants sont parfois d’ordre différent; ainsi les <« Swarming-
flights » des males de nombreux Diptéres Nématocéres sont com-
parables aux « essaims de dispersion » des males de M. crassirostris
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par leur sex-ratio et l'orientation du vol de chaque individu; tou-
tefois, ces derniers ne semblent pas exiger un repére particulier
au sol, alors qu'un « Swarm-marker » est nécessaire a4 la formation
de ce genre d’essaim chez les Nématocéres (Down, 1964; SYRJAMAKI,
1966). De plus, une telle comparaison est toujours difficile car pres-
que tous les travaux cités concernent des Insectes piqueurs héma-
tophages, Tabanides (THORSTEINTON, 1966) ou Culicides chez les-
quels I'orientation n’obéit pas au méme critére de base; ils réagissent
en particulier aux formes de certains objets ou a des sources de
chaleur rappelant un animal homéotherme. Les Diptéres Empidides,
prédateurs ou floricoles, ne sont pas influencés par une adaptation
de cette nature.

RESUME

Les divers aspects, inconnus jusqu’alors, des comportements
liés & la pariade de Megacyttarus crassirostris Fallen, 1816 ont été
suivis de facon trés précise. Une discussion souligne le caractére
prématuré de certaines tentaiives de filiation établies entre ces
comportements observés chez diverses espéces de Diptéres Empi-
dinae.

La suite du travail prouve l'influence des conditions topogra-
phiques et microclimatiques sur les phases décrites. A la suite de
nos observations ces phases peuvent étre distinguées par leur impor-
tance : certaines sont « obligatoires », d’autres sont « accessoires »
et disparaissent quand certaines conditions ne sont pas réunies.

Un tableau récapitulatif résume I'influence des différents fac-
teurs définis de facon comparative dans deux stations trés diffé-
rentes.

SUMMARY

The up to now unknown aspects of Megacyttarus crassirostris
Fallen, 1816 behaviour connected to pairing have been followed in
a very precise way. The premature character of some attempt of
filiation established between the behaviour observed in different
species of Diptere Empidinae has been emphasized in a discussion.

The influence of microclimatic and topographic conditions of

the described phases is shown in the pursuit of the work. After
our observations these phases may be characterized according to
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their importance : some are “ obligatory " others are “ accessory”
and disappear when certain conditions are not brought together.

The influence of the different factors determined in a compa-
rative way in two very different stations has been summarized in
a recapitulative table.

ZUSAMMENFASSUNG

Mit der Balz von Megacyttarus crassirostris Fallen, 1816 in
Verbindung stehende Verhaltensformen werden genau untersucht.

Die verfriihte Auslegung der Abstammung einiger diever
Verhaltensformen bei verschiedenen Empidinen Zweifliigler wird
unterstrichen.

Der Einfluss der topografischen- und mikroklimatischen
Verhiltnissen auf die Phasen dieses Verhaltens wird bewiesen.
Es konnen « obligatorische » und « untergeordnete » Phasen un-
terschieden werden.

Die Letzten unterbleiben wenn die notwendigen Bedingungen
nicht eintreffen.

Eine zusammenfassende Tabelle unterstreicht den Einfluss der
verschiedenen Faktoren in zwei grundverschiedenen Stationen.
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EUPROCTUS MONTANUS (SAVI, 1838),
AMPHIBIEN URODELE ENDEMIQUE DE CORSE,
HOTE NOUVEAU POUR UN ACANTHOCEPHALE

ET UN TREMATODE DIGENE

par Claude CoMBES et Louis-Philippe KNOEPFFLER

Collége Scientifique Universitaire, 66-Perpignan
Laboratpire Arago, 66 - Banyuls-sur-Mer

L’Amphibien Urodéle Euproctus montanus (Savi, 1838) est
abondant dans les ruisseaux de I'ile de Corse, dont il est une espéce
endémique (voir Goux, 1953, 1955). Nous avons examiné, au point
de vue parasitologique, 60 exemplaires provenant de la forét d’Aitone
(N-O de I'ile). Ces animaux abritaient, outre le Monogéne Euzetrema
knoepffleri (voir CoMBEs, 1965, 1966), un Acanthocéphale et un
Trématode Digéne.

Les Acanthocéphales recueillis appartiennent, par l’ensemble
de leurs caractéres, au genre Acanthocephalus Koelreuther, 1771.
Ils peuvent étre rapprochés des espéces Acanthocephalus ranae
(ScHRANK, 1788) et Acanthocephalus falcatus (FroHLICH, 1789) qui

ont été bien distingués morphologiquement par GRABDA-KAZUBSKA
(1962).

GrABDA-KAzUBsSKA, d’aprés une série de statistiques portant sur
95 males et 108 femelles d’A. ranae et sur 47 males et 49 femelles
d’A. falcatus, tous recueillis en Pologne, a mis en évidence chez
chacune des espéces la variation de la longueur du corps, du nombre
de rangées longitudinales de crochets, du nombre de crochets par
rangée et de la longueur des crochets. De cette étude, étayée par
une série de diagrammes, il résulte que les deux espéces ne peuvent
étre confondues a I’échelle de la population. Des caractéres acces-
soires (forme des crochets, angle formé par les crochets et la sur-
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face du proboscis, présence d’'un cou a la base du proboscis, taille
et forme des ceufs) permettent de séparer clairement les individus.
Expérimentalement, ’auteur démontre en outre que les caractéres
d’A. falcatus (parasite habituel d’Urodéles) ne résultent pas d’une
écomorphose d’A. ranae (parasite d’Anoures) due au changement
d’héte : une infestation expérimentale de I'Urodéle Triturus vul-
garis par A. ranae a montré que ce parasite y conserve toutes ses
caractéristiques morphologiques.

L’examen des caractéres discriminatifs envisagés par GRABDA-
Kazusska permet d’attribuer sans ambiguité les parasites de I'Eu-
procte de Corse a I'espéce A. falcatus. Ils présentent notamment les
caractéres suivants (d’aprés 8 exemplaires) :

Nombre de rangées longitudinales de
crochets :
g : 12-13 ¢ : 12-14

Nombre de crochets par rangée longi-
tudinale :

SRR 9 : 7-(8)

Si on reporte ces données sur le diagramme de dispersion établi
par GrABDA-KAzZUBSKA, on constate que tous nos exemplaires se
trouvent dans la zone du diagramme correspondant & A. falcatus
(Fig. 1).

Nous ajouterons que nos exemplaires mesurent de 3,5 4 4,1 mm
(males) et de 5,7 & 7,6 mm (femelles). Ils ne présentent pas de cou
4 la base du proboscis, la pointe des crochets est sub-paralléle a la
surface du proboscis et la longueur maximale des crochets varie
de 52 a4 61 p chez les males, de 60 4 65 p chez les femelles. Tous ces
caractéres sont en accord avec I'attribution a A. falcatus.

Le parasite est présent avec une fréquence de 13 % (8 Euproc-
tes parasités sur 60); chaque hote livre de 1 4 5 individus, qui habi-
tent la région moyenne de l'intestin.

La découverte d’A. falcatus chez Euproctus montanus nous
parait intéressante & trois points de vue :

D’une part, elle confirme la vocation de I’espéce comme para-
site d'Urodéles : A. falcatus était connu jusqu'ici de Salamandra
atra Laur., de Triturus alpestris (Laur.), de Triturus montandoni
(Boulenger) et trés accidentellement (un exemplaire cité par GRABDA-
Kazusska) de Bufo viridis Laur.

D’autre part, le biotope montagnard des Euproctes que nous
avons examinés est tout a fait en accord avec les considérations
d’ordre écologique exposées par GRABDA-KAzUuBska. Cet auteur
remarque que A. falcatus a été rencontré uniquement dans les
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F16. 1. — Corrélation entre le nombre de rangées longitudinales et le nom-
bre de crochets par rangées chez A. faleatus et A. ranae (imité de GRABDA-
Kazusska, modifié),

1: A. ranae (exemplaires de Pologne)
2: A. falcatus (exemplaires de Pologne)
3 : A. falcatus (exemplaires de Corse).

régions montagneuses : Alpes, Carpathes, Alpes dinariques. Or, la
forét d’Aitone, ot nous avons capturé les Euproctes, est située a
environ 1200 m d’altitude, dans une région trés montagneuse.

Enfin, sur le plan chorologique, il est remarquable que les
montagnes de Corse se trouvent dans le prolongement naturel de
I’arc montagneux ol1 A. falcatus était déja signalé.

Les Trématodes Digénes recueillis dans le duodénum d’Euproc-
tus montanus ne posent aucun probléme de détermination. Ils appar-
tiennet 4 l’espéce Brachycoelium salamandrae (FrROHLICH, 1789),
parasite habituel d’Urodéles, mais également d’Anoures.

Nous indiquons les mensurations principales de nos exemplai-
res, d’aprés 20 individus 4 maturité sexuelle, montés en prépara-
tions in toto (chiffres moyens entre parenthéses) :

Longueur : 3,0 a 3,5 mm (3,2). Largeur : 0,8 a 1,1 mm (1,0).
Ventouse orale : 250 a 300 (280). Ventouse ventrale : 210 & 240
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(230). Distance entre centres des ventouses : 810 a 970 (880).
Pharynx : 70 4 103 p (85). Ovaire : 190 a 230 u (210). Testicule coté
ovaire : 230 a4 290 p. (270). Testicule coté opposé : 230 a 290 w (260).
(Eufs : 40 4 48 p. (43) sur 22 a 28 . (26).

Le rapport VO/VV est égal en moyenne a 1,2.

Ces Trématodes ont été rencontrés dans 15 des 60 Euproctes
examinés, soit avec une fréquence de 25 %. Le nombre de parasites
par hote variait de 1 a 36. Brachycoelium salamandrae a été ren-
contré quatre fois en un méme temps qu’Acanthocephalus falcatus.

La mention de B. salamandrae chez Euproctus montanus en
Corse élargit le spectre d’hotes de ce parasite et étend son aire de
répartition, aire déja trés importante puisque cette espéce est
connue d’Amérique du Nord (voir CHENG, 1958), de Grande-Breta-
gne et d’Europe continentale.

RESUME

Des Euproctus montanus capturés a 1200 meétres d’altitude
dans l'ile de Corse sont parasités par Acanthocephalus falcatus et
par Brachycoelium salamandrae. La découverte d’A. falcatus con-
firme sa vocation comme parasite d’Amphibiens Urodéles, sa pré-
dilection pour des hotes vivant dans des biotopes d’altitude, et étend
sa distribution géographique dans le prolongement naturel de 1'arc
montagneux des Alpes et des Karpathes ot I’espéce est actuellement
connue.

SUMMARY

Euproctus montanus captured at an altitude of 1 200 m meters
in the island of Corsica are parasitised by Acanthocephalus falcatus
and by Brachycoelium salamandrae. The discovery of A. falcatus
confirms its vocation as a parasite of Amphibians Urodeles, its
predilection for hosts living in altitude biotopes, and spreads its
geographical distribution in the natural extension of the montanous
arch of Alps and Karpathes where the species is actually known.
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ZUSAMMENFASSUNG

Euproctus montanus aus Korsika (1 200 m. Hohe) beherbergt
Acanthocephalus falcatus und Brachycoelium salamandrae.

Die Entdeckung von A. falcatus in dieser Art bestitigt ihre
Berufung als Schanzlurchenschmarotzer, ihre Vorliebe fiir Héhen-
lagen und erweitert ihre geographische Verbreitung in der Verlin-
gerung des alpinen und karpatischen Bogens aus welchem sie
bereits bekannt war.
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SUR UN CAS MORTEL DE VIPERA ASPIS
MORDUE A LA TETE PAR UNE AUTRE VIPERE

par Guy NavrLrLeau (C.N.R.S.)

Laboratoire de Psychophysiologie, Faculté des Sciences,
42, av. de la Libération, 54-Nancy

Depuis trés longtemps les chercheurs ont été préoccupés par
le probléme de la résistance des Serpents venimeux & l'action de
leur propre venin.

Selon Fayer (1872), les Serpents venimeux ne sont pas affectés par
leur propre poison; un Cobra peut ainsi se mordre (E.E. GReeNn, 1909)
ou en mordre un autre sans qu’il y ait de conséquences graves (WADDELL,
1889).

Pourtant NicaoLr, DoverLas et PeEck (1933) ont signalé chez Crotalus
molossus et Crotalus atrox des cas de mort aprés morsures au corps par
le Serpent lui-méme ou par un autre de méme espéce.

SwansoN (1946) a montré que chez Crotalus horridus, le venin n’est
généralement pas fatal pour la méme espéce sauf pour de fortes doses.
Par contre, Agkistrodon mokeson mokeson est plus sensible a son venin
qu'a celui d’autres Serpents. Sistrurus catenatus catenatus serait immu-
nisé contre son propre venin.

Les Vipéres sont, elles, beaucoup plus résistantes a leur propre
venin. FonTaNa (1781) écrit : « Le venin de la Vipére n’en est point un
pour son espece». Selon Ducks (1850) «une Vipére qui s’implante
elle-méme ses crochets dans la machoire inférieure n’en meurt pas».
« Si on oblige des Vipéres a se mordre entre elles, ce qu’elles ne font
jamais spontanément, il n’en résulte aucun effet morbide » (PHISALIX,
1949). Pour SainT-GiroNns (1952), la Vipére est immunisée. Selon Kaur-
MANN (1893) «le venin de la Vipére d’Europe n’exerce aucune action
délétére sur le Reptile lui-méme, ni les individus de son espéce... Tout
Serpent venimeux jouit de I'immunité a I'égard de son propre venin.
Si quelques observateurs sont arrivés a des conclusions différentes, c’est
que les Serpents mordus sont morts, non par intoxication mais des
suites des blessures mécaniques faites par les dents».
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C. PHisaLix (1903) a étudié I'immunité naturelle des Vipéres et
des Couleuvres. Il a effectué des injections de venin dissous dans de
I’'eau salée a 1 % dans la cavité péritonéale. L’auteur ne précise pas
le poids des Serpents utilisés. Jusqu’a 40 mg, aucun symptéme ne se
manifeste. Des doses de 45 & 60 mg entrainent des symptémes tempo-
raires pouvant durer 4 4 5 jours. Pour entrainer la mort il faut 100 a
120 mg de venin. La survie est de 20 a 30 heures. Cet auteur a égale-
ment étudié 'action du venin par contact direct avec le systéme nerveux.
Pour cela, il injecte une solution concentrée de venin (la concentration
n’est pas indiquée par l'auteur), par le trou occipital de Couleuvres a
Collier. Les doses de 2 4 4 mg entrainent des accidents caractéristiques
suivis souvent de mort, parfois aprés plusieurs jours. PHISALIX en conclut
qu’ <« une Vipére pourrait donc étre tuée dans un combat avec une de
ses semblables si les crochets venimeux pénétraient dans le crane; mais,
en raison de la dureté des os, cette éventualité doit étre, sinon impos-
sible, du moins extrémement rare ».

De cette revue bibliographique, il ressort que les Vipéres possé-
dent une immunité naturelle importante contre leur venin. Si des
cas de mort par morsures sont signalés chez certains Serpents
comme les Crotales, nous n’en avons pas relevé d’exemples chez
les Vipéres.

Chez Vipera aspis, nous avons observé de nombreux cas de
morsures au cours de combats, a différents endroits de leur corps,
voire méme 4 la téte. Une fois seulement, c’est le cas que nous
allons décrire, la morsure a entrainé la mort.

CONDITIONS DANS LESQUELLES A EU LIEU LA MORSURE.

Une Souris est présentée a des Vipéres en terrarium. Deux
d’entre elles s’approchent aussitot de cette proie et se détendent
simultanément pour la mordre. L’'une qui pése 72 g et mesure
59,5 cm saisit 'autre (84,5 g pour 55 cm) a la téte et commence a
la déglutir. Il faut souligner que ce comportement de cannibalisme
déclenché par la présence d’une proie est assez fréquent. La Vipeére
saisie par la téte ne peut se dégager malgré tous ses efforts. Pen-
dant une dizaine de minutes, 'autre Vipére déglutit ainsi 5 cm de
corps, puis régurgite le Serpent.

REAcTIONS DE LA VIPERE MORDUE.

Cette Vipére présente des symptémes particuliers : la moitié
antérieure du corps est inerte, comme paralysée; le Serpent dont
la bouche est entr’ouverte respire trés faiblement, mais le cceeur
continue 4 battre. La moitié postérieure du corps seule remue et
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réagit au pincement de la queue. Cet état dure environ 1 heure,
aprés quoi, la partie antérieure du corps de la Vipére récupére
peu & peu sa motlilité. Toutefois, on observe des anomalies dans sa
progression : la Vipére déplace sa partie antérieure d’une facon
circulaire en gardant la téte de coté. Elle manifeste ainsi une sorte
de tournis. 4 heures aprés la morsure, la Vipére s’est réanimée, mais
le tournis subsiste. Le lendemain matin, 18 heures apres la mor-
sure, elle est morte.

EXAMEN ET AUTOPSIE DU CADAVRE.

Extérieurement, nous n’avons remarqué aucune trace de la
pénétration des crochets de I'autre Vipére ni enflure. Dés le début
de la dissection nous trouvons 2 hématomes sous-cutanés qui indi-
quent le point d’impact des crochets. L’un au niveau de la michoire
supérieure, du coté gauche, est assez important et bien visible, 'autre
est plus restreint et moins net a4 la base du criane (Photo 1).

Fic. 1. — Téte de Vipére écorchée montrant les hématomes sous-cutanés
(M et V) indiquant la région de pénétration des 2 crochets.

C : Cerveau que 1'on apercoit au travers des os du crane.

La mise 4 nu de I'encéphale révele la présence de 2 hémorragies
sur le bulbe rachidien. La plus importante a la base, en regard de

21
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I’hématome; l'autre se trouve a la partie antérieure (Photo 2).
Un des crochets a ainsi pénétré entre le crane et la 1 vertébre ou
enltre la 1™ et la 2° verteébre injectant le venin directement au niveau
du systéme nerveux central. Celte observation est en accord avec
les expériences réalisées par C. PHisarix (1903) sur la Couleuvre
a Collier, ot le venin est introduit dans la cavité crianienne. Mais
cet auteur, dans ce cas, ne semble avoir examiné que les accidents
survenus au niveau du cerveatu.

Fic. 2. — Le cerveau de la Vipére a été mis 4 nu. On peut remarquer
2 hémorragies (M et H) au niveau du bulbe. La plus importante (M) correspond
4 la région on a été injecté le venin d'un erochet.

L’autopsie générale que nous avons faite sur la Vipére nous
a également montré une exlravasation assez importante de sang,
autour du foie. Cet épanchement de sang a été observé par C. PHI-
sALIX (1903) chez les Vipéres et Couleuvres mortes a la suite d’in-
jection intrapéritonéales de venin. Le sang accumulé au niveau du
foie est surtout liquide; on peut observer cependant quelques petits
caillots (Photo 3). L’importante réserve de graisses contenue dans
la cavité générale de la Vipére tuée témoigne du parfait état dans
lequel se trouvait cette Vipere.
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Fic. 3. — Partie de la cavité abdominale. C : Ceeur; F : Foie; H : Caillots
de sang : S : Extravasation de sang au niveau du foie.

Comme I'ont montré de nombreux auteurs, en particulier C. PHI-
saLIX (1903) I'immunité naturelle de la Vipére est trés élevée. Mais
lorsque le venin est mis directement au contact du cerveau (PHISALIX,
1903) une faible dose (2 4 4 mg) peut entrainer la mort. Si ceci est
facile a réaliser expérimentalement, naturellement, comme dans le
cas que nous venons de relater, le fait est trés exceptionnel.

RESUME

Une Vipére mordue a la téte par une autre est morte 18 h apres.
L’autopsie réveéle qu’'un crochet a pénétré entre le crine et la
1re vertébre ou entre la 1 et la 2° vertébre mettant le venin direc-
tement en contact avec le systéme nerveux. Deux hémorragies ont
eu lieu au niveau du bulbe. Une extravasation assez importante de
sang est également visible au niveau du foie.

ZUSAMMENFASSUNG

Eine, durch ein weiteres Exemplar, am Schiidel gebissene Aspis
Viper, starb achtzehn Stunden nach dem Biss.
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Ein Giftzahn drang zwischen den Schéddel und die erste Wirbel
oder zwischen erste und zweite Wirbel ein und brachte so das Gift
in direkte Beriihrung mit dem Nervensystem, wie die Sezierung
ergab. Zwei Blutergiisse wurden in der Hohe des Bulbus festgestellt.
Ein dritter reichlicher Blutterguss fand in der Nihe der Leber statt.
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RECHERCHES SUR LES VARIATIONS ANNUELLES
DE LA SPERMATOGENESE
CHEZ LE CHAMAELEO PARDALIS CUVIER
DE LILE DE LA REUNION

par Robert BOURGAT
Faculté des Sciences de Tananarive, Madagascar

BUT ET PROCEDE

Dans le cadre de notre étude de la reproduction du Chamaeleo
pardalis Cuv. de I'Ile de la Réunion (1) et dans le but de déterminer
la période d’activité sexuelle du C. pardalis méile, nous avons pré-
levé mensuellement les gonades d’individus de tailles voisines et
suffisantes pour étre certain d’avoir 4 faire 4 des adultes. Le maté-
riel fixé au Bouin alcoolique, conservé dans I'alcool a 70° a été
simplement coloré a ’Hématéine-Erythrosine.

RESULTATS

Le tableau ci-dessous rassemble les différents renseignements
obtenus. Colonne 1 : dates des prélévements. Colonne 2 : longueur
totale de l’animal sacrifié (les C. pardalis peuvent dépasser 40 cm

(1) Voir aussi : Accouplement du Chamaeleo pardalis (Cuv., 1829) de I'Ile
de la Réunion. Rev. Comp. Anim., 4* trim. 68. T. 1I, p. 78-81, et Comportement
de la femelle de Chamaeleo pardahs Cuv., 1829 de I'lle de 1a Réunoin. Bull. Soc.
Zool. Fr., sous presse.

2%
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mais les spécimens mesurant entre 35 et 40 cm sont les plus abon-
dants). Colonne 3 : volume du testicule mesuré par déplacement de
liquide, avant I'inclusion, donec aprés un séjour prolongé dans
I'alcool. Colonne 4 : épaisseur de la paroi du tube évaluée d’aprés
le nombre d’assises cellulaires la constituant. Colonne 5 : densité
des méioses. Colonne 6 : abondance des spermatozoides libres dans
la lumiére des tubes. Colonne 7 : importance de la glande intersti-
tielle évaluée en tenant compte a la fois du nombre des cellules
interstitielles et de leur volume. Pour rendre compte de ces trois
derniéres valeurs, le systéme des croix a été adopté, car bien qu’im-
pliquant un certain degré de subjectivité, il reste d’une utilisation
trés pratique. Le baréme utilisé est le suivant :

0 absent

e trés rare

++ peu abondant
+ 4+ abondant

++++ trés abondant
+++++ pullulement.

Taille (en cm) | Volume en | Epaisseur Spermato-| Cellules
].)?te di du C. pardalis | mldu des [Méioses| zoides |intersti-
e sacrifié testicule tubes libres cielles
Col. 1 Col. 2 Col. 3 Col.4 | Col.5 | Col.6 | Col.7
10 janv. 67 38 0,40 7 tEL b +t +++
12 janv. 65 31 6 e ++++ | ++
13 janv. 67 35 0,30 7 et ++4+ ++
4 fév. 66 23,5 0,20 9 +++ +++++| ++
4 fév. 66 26 0,20 9 |++++ | A+ |+
7 mars 66 41 0,30 10 ++++ | ++++ |+
16 avril 66 34 0,28 10 bt -
10 juin 66 34 0,18 4 Srr TErear ++++
19 juil. 66 37 0,10 2 & 0 ++++
4 aoiit 66 36 0,10 3 0 0 e b rar
24 sept. 66 36 0,20 6 +++ + +++
27 oct. 66 35 0,30 8 Chste i [k +++
3 nov. 66 37 0,20 7 ++++ | ++++ | +++
8 déc. 66 36 0,30 8 =4 ++++ | +++
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— Courbe représentative des variations annuelles de la densité des

méijoses et des spermatozoides libres dans les testicules de Chamaeleo pardalis
Cuv., 1829.

COMMENTAIRES

Précisons tout d’abord que, dans tous les cas, les préparations
montrent une évolution paralléle de tous les tubes séminiféres d’une
méme glande, il n’existe aucun échelonnement dans leur activité.
Les colonnes 5 et 6, illustrées par le graphique ci-dessus, font ressor-
tir un arrét total de I'activité sexuelle du C. pardalis male pendant
les mois de juillet te d’aoiit. Ces deux mois correspondent a la saison
fraiche, « I’hiver » réunionnais (2); durant cette période on note
d’ailleurs une involution de la glande qui se réduit jusqu’au tiers
de son volume de saison chaude. En septembre, I'activité mitotique
reprend, de sorte que, dés le mois de novembre, les gamétes libres
présents dans les tubes sont abondants; ils le resteront jusq’au
mois de juin.

La glande interstitielle présente une régression pendant les
mois de janvier, février et mars, c’est-a-dire pendant la saison

(2) Introduction a 1’étude écologique du Chamaeleo pardalis Cuv., 1829 de
I’Ile de la Réunion. « Vie et Milieu », XVIII, 1976 (1-C) : 221-230.
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chaude qui est comme nous avons pu l'observer celle des accou-
plements.

Un individu ne mesurant que 23,5 cm a été sacrifié en février,
il s’agit évidemment d’un jeune (4 notre avis né au cours de 'année
précédente, mais cette opinion n’est basée sur rien de formel) ses
glandes sexuelles étaient parfaitement miires et les gamétes pré-
sents dans les voies efférentes particulierement abondants.

CONCLUSION

L’interruption de I’activité sexuelle pendant les mois de juillet
et d’aolit correspond bien au repos général du C. pardalis en saison
fraiche (3). La reprise progressive du mois de septembre condui-
sant a la pleine activité de novembre se prolongeant pendant toute
la saison chaude, n’a rien d’étonnant non plus. Par contre, juin
pourrait montrer un certain ralentissement qui n’apparait pas sur
nos préparations, aussi serait-il peut-étre intéressant de faire une
étude portant sur une série d’individus sacrifiés durant ce mois,
afin de voir si l'activité est bien la régle générale, ou le fait d’une
exception. De méme, I’étude de séries provenant de stations de
Madagascar ou C. pardalis vit aussi : (Nossi-Bé, Maroantsetra, Fort-
Dauphin) permettra de vérifier I'influence du climat sur le compor-
tement de 'espéce dans son ensemble.

RESUME

L’étude d’une série de testicules prélevés mensuellement, mon-
tre un arrét total de la spermatogenése du Chamaeleo pardalis pen-
dant les mois de juillet et d’aoiit qui correspondent a I’hiver
réunionnais. Ce repos sexuel est accompagné d’une involution assez
nette de la glande génitale. Dés septembre, I’activité mitotique
reprend, de sorte que les spermatozoides sont abondants dans les
voies efférentes de novembre a juin. Chez le Chamaeleo pardalis, les
différents tubes séminiféres évoluent parallélement. On note d’autre
part une réduction de la glande intersticielle pendant la saison
chaude (période d’accouplement). Enfin, les Chamaeleo pardalis
doivent atteindre trés rapidement leur maturité sexuelle.

(3) Etude des variations annuelles de la densité de populations de Cha-
maeleo pardalis Cuv. 1829 dans son biotope de I'Ile de la Réunion. « Vie et
Milieu », XIX (1-C), 1968.
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SUMMARY

The study of a monthly sampled range of testes shows a
complete stop of spermatogenesis in Chamaeleo pardalis during
the months of july and august, corresponding to winter in the
island of Réunion. This sexual rest is concommitant with a rather
neat involution of genital gland.

The mitotic activity starts again from the month of september,
and the spermatozoides are abundants in the efferent ducts from
november to june. The different seminiferous tubes evolve in a
parallel direction in Chamaeleo pardalis. Furthermore we note a
reduction of the interstitial gland during the qarm season (mating
period). The Chamaeleo pardalis must rapidly reach their sexual
activity.

ZUSAMMENFASSUNG

Die monatliche Entnahme von Hoden bei Chamaeleo pardalis
zeigt ein totales Stillstehen der Spermatogenesis wihrend der
Wintermonate (Insel Reunion : Juli-August). Diese Pause wird von
einer deutlichen Verkleinerung der Sexualdriise begleitet.

Ab September, beginnt die Mitosistitigkeit wieder; die Sper-
matozoen sind in den Ausfuhrkanidlen, von November bis Juli
zahlreich. Die Samenfiihrende Génge verdndern sich in paralleler
Weise bei Chamaeleo pardalis.

Die Interstitielldriise geht wihrend der warmen Jahreszeit
(Paarungszeit) in Grosse zuriick. Die Art scheint ihre sexuelle Reife

rasch zu erlangen.
Recu le 5 février 1968.






CENTENAIRE D’EMILE RACOVITZA (1868-1947)

INTRODUCTION

L’année 1968 est marquée par le centenaire de la naissance
d'un des grands biologistes de la premiére moiti¢é du xx° siecle,
Emile RacoviTza, né a Jassy le 15 novembre 1868,

Les liens de cette haute personnalité Roumaine avee les milieux
scientifiques francais, son association étroite avec le Laboratoire
Arago pendant 20 ans (1900-1920) créent pour ce laboratoire une
ardente obligation : celle d’une célébration dans sa revue « Vie
et Milieu ».

Le plus bel hommage qui puisse étre rendu au grand biolo-
giste Roumain est la publication des allocutions prononcées a
Banyuls le samedi 15 mai 1965, a 'occasion de la remise au Labo-
ratoire Arago, du buste en bronze d’Emile Racovirza, sculpté par
I'un des plus grands Maitres de I'art roumain GH. D. ANGHEL.

Une lettre du 26 octobre 1964, adressée au Directeur du Labo-
ratoire Arago, par le Professeur Radu Copreanu, Directeur du
Laboratoire de Zoologie de la Faculté des Sciences de Bucarest,
annoncait I'intention du Gouvernement de la République Socialiste
de Roumanie de faire don a la France du buste d’Emile RAacoviTza,
pour la Faculté des Sciences de Paris et le Laboratoire Arago.

A la suite de lettres échangées entre le Directeur du
Laboratoire Arago, le Chargé d’Affaires de ’Ambassade de France
4 Bucarest et le Conseiller Culturel de ’Ambassade de la Répu-
blique Socialiste de Roumanie, il fut convenu que l'inauguration
du buste d’Emile RacoviTza serait célébrée au Laboratoire Arago,
le samedi 15 mai 1965, en présence de son Excellence le Docteur
Victor Dimitrivu, Ambassadeur de la République de Roumanie, du
Conseiller Culturel de ’Ambassade, du Préfet des Pyrénées-Orien-
tales et du Doyen de la Faculté des Sciences de Paris. La Répu-



d’étre dévoilée.

Fic. 1. — Vue générale de la cérémonie d’inauguration du buste de E.G. Racovitza, le 15 mai 1965; la statue vient
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blique de Roumanie avait prévu l’envoi d’une délégation scienti-
fique au Laboratoire Arago, délégation composée de représentants
prestigieux de la Biologie Roumaine contemporaine : le Professeur
Radu CopREANU, de I'Université de Bucarest, Membre de 1’Acadé-
mie et le Docteur Traian ORGHIDAN, Directeur de I'Institut de Spéo-

logie « Emile RacoviTza », de I’Académie de la République Socialiste
de Roumanie.

Le buste fut scellé sur un piédestal dans le jardin du Labo-
ratoire Arago, par les soins de Monsieur STYM-POPPER, Architecte
en Chef des Monuments Historiques. L’inauguration eut lieu le
samedi 15 mai 1965 vers 11 heures, en présence des Personnalités
Roumaines suivantes : Son Excellence le Docteur Victor DiMiTRIU,
Ambassadeur de la République Socialiste de Roumanie et Madame
Victor DimiTrIUu, Monsieur StAvaArus, Conseiller Culturel de ’Am-
bassade de la République Socialiste de Roumaine, le Professeur Radu
CopREANU, de la Faculté de Biologie de I’'Université de Bucarest, avec
Madame Margarita CODREANU et le Docteur Traian ORGHIDAN, Direc-
teur de I'Institut de Spéologie « Emile RAcoviTZA ».

Le Gouvernement Francais et I'Université étaient représentés
par Monsieur Pierre DuBois, Préfet des Pyrénées-Orientales, par
son Chef de Cabinet Monsieur le Sous-Préfet Paul BERNARD, par le
Doyen M. ZamaNnsky, de la Faculté des Sciences de Paris et par le
Professeur P. DracH, Directeur du Laboratoire Arago.

L’Académie des Sciences était représentée par le Professeur
Albert VANDEL, Membre de I'Institut, Professeur a la Faculté des

Sciences de Toulouse, Directeur du Laboratoire souterrain de
Moulis.

De nombreuses personnalités du Parlement, de ’Administra-
tion et de I’'Université honorérent cette cérémonie de leur présence :
Monsieur Gaston Pams, Sénateur des Pyrénées-Orientales, Monsieur
StYM-POPPER, Architecte en Chef des Monuments Historiques, Mon-
sieur CHAZAUD, Conservateur régional des Batiments Civils; le Pro-
fesseur Paul Bouais de la Faculté des Sciences de Paris, Directeur-
Adjoint de la Station Zoologique de Villefranche-sur-Mer; Made-
moiselle CASTELLVI de I'Institut des Péches de Barcelone; le Pro-
fesseur DELAMARE DEBOUTTEVILLE, Directeur du Laboratoire d’Eco-
logie du Muséum National d’Histoire Naturelle; le Professeur
DuBour-Razaver du Collége Scientifique Universitaire de Perpi-
gnan; le Professeur PERES de la Faculté des Sciences de Marseille,
Directeur de la Station Marine d’Endoume; le Professeur PETIT,
Directeur honoraire du Laboratoire Arago; le Professeur RABINO-
viTcH, Directeur du College Scientifique Universitaire de Perpignan;
le Professeur Odette Tuzer, de la Faculté des Sciences de Mont-
pellier; le Professeur M. VAcHON, du Muséum National d’Histoire

22
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Naturelle; tous les membres du Personnel du Laboratoire Arago
étaient présents.

Au cours de la cérémonie, la personnalité et I'ccuvre d’Emile
Racovirza furent évoquées par trois hommes qui P'avaient parfai-
tement connu et dont 'un d’eux, le Professeur CODREANU, avait
été formé par lui.

L’allocution du Professeur CoprReANU fut consacrée a la bio-
graphie et a l'ceuvre de RacoviTza; celle du Professeur ORGHIDAN
traita de I'aspect international de 1’ceuvre du grand Spéléologue et
ses relations avec les savants francais; le Professeur VANDEL, évo-
qua plus spécialement les Instituts de Spéléologie, celui fondé a
Cluj et Bucarest par Racovitza et le laboratoire souterrain de
Moulis, créé en France, dans les Pyrénées ariégeoises, par le C.N.R.S.
en 1948, laboratoire dont Monsieur VANDEL fut le premier Directeur.

Aprés l'inauguration du buste, les Personnalités présentes se
réunirent pour un déjeuner dans la grande salle-4-manger des
Hauts-Lieux de Banyuls.

Ce repas fut placé sous le signe de I’amitié Franco-Roumaine,
célébrée sous ses divers aspects par de courtes allocutions de Son
Excellence le Docteur Victor DimMiTrRiu, Ambassadeur, du Doyen
de la Faculté des Sciences de Paris et du Directeur du Laboratoire
Arago. Ce dernier évoqua le souvenir de personnalités qui, dans des
domaines variés, furent les pionniers de cette amitié : Georges
ENEsco, dans le domaine musical, le sculpteur ANGHEL, dans le
domaine des Beaux-Arts et, bien entendu, celle du savant dont la
personnalité domina toute cette journée : Emile RacoviTza.



ALLOCUTION DU PROFESSEUR RADU CODREANU,
FACULTE DE BIOLOGIE, UNIVERSITE DE BUCAREST

MEMBRE DE L’ACADEMIE
DE LA REPUBLIQUE SOCIALISTE DE ROUMANIE

Monsieur le Préfet, Monsieur le Doyen, Monsieur le Maire,
Monsieur le Directeur, Mesdames, Mesdemoiselles, Messieurs,
Chers Collégues et Amis,

En ma double qualité d’ancien assistant du Professeur Raco-
viTZA et d’hote de longue date des laboratoires et des savants
francais, permettez-moi tout d’abord de vous dire la grande joie
que je ressens a4 nous trouver réunis ici pour célébrer la mémoire
de celui qui m’a toujours apparu comme le symbole le plus pur
de 'amitié profonde unissant la Roumanie a la France.

En effet, dans le développement presque deux fois centenaire
des relations spirituelles franco-roumaines, la personnalité puis-
sante d’Emile Racovrrza (1868-1947) marque une étape particu-
lierement féconde et brillante. Pendant plus de 30 ans, son activité
a été intimement liée a cette période florissante de la Zoologie
francaise, dirigée vers I'étude de la mer, par la magnifique école
de 'ardent et prestigieux apotre que fut Henri de LAcAzE-DUTHIERS,
fondateur des Stations de Roscoff et de Banyuls et des « Archives
de Zoologie expérimentale et générale ». Dans I'ambiance enthou-
siaste et fraternelle de ces laboratoires, RAcoviTZzA se voue avec
une noble conviction & I'exploration et & la recherche; il restera
constamment fidéle & 1’idéal de collaboration scientifique interna-
nionale, et y apportera la riche moisson d’'une ceuvre complexe,
variée et puissamment originale.

Ce n’était pas seulement un savant, mais un homme univer-
sellement doué, ayant le sens de 'organisation, et alliant le travail
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a4 I’humour, il savait entrainer les autres, leur inspirer confiance
et sympathie. Profondément humaine, toute son existence a été
celle d’'un destin hors série. Né le 15 novembre 1868 a Jassy, d’'une
famille moldave, dont les ancétres avaient régné dans les deux
principautés roumaines, son enfance fut tendrement guidée par
sa mere, excellente cantatrice, et par son pére, juriste éclairé, qui
participa a la fondation du célébre cénacle littéraire de « Junimea ».
Cest ce qui explique qu’il eut pour instituteur le génial conteur
roumain Ton CREANGA, que plus tard, lors de ses études a Paris,
le grand poéte, Vasile ALEXANDRI, qui y était Ministre plénipoten-
tiaire, suppléa a I’absence de ses parents, et que 'olympien cri-
tique, Titu Maroresco, s’efforca de le détourner du socialisme.
Obéissant aux exigences paternelles, le jeune RAcoviTzA ne met
pas plus de deux ans & passer sa licence en Droit (1889), fréquente
en méme temps I’Ecole d’Anthropologie, ot il est spécialement
attiré par MaNOUVRIER, et 4 Dlautomne de la méme année, il
s’inserit aux Sciences Naturelles, 4 la Sorbonne. C’était 12 sa véri-
table vocation, a4 laquelle I’avaient préparé les suggestives lecons
du réputé géologue Gr. COBALCESCO, son inoubliable maitre au
lycée « Institutele-Unite » de Jassy, d’oil allaient s’affirmer égale-
ment dans la Zoologie, ses deux bons amis et collégues de classe,
D. Voinov et Gr. ANTIPA.

Ses parents viennent habiter avec lui un appartement sur le
boulevard Saint-Germain, au-dessus du théitre de Cluny. Leur
étroite surveillance ne I'empéche pas d’adhérer au parti socialiste
francais et d’apposer sa signature sur la résolution du Congrés de
la deuxiéme Internationale, proclamant le premier mai comme
féte de la solidarité universelle du travail (1889). Avec ses cama-
rades, il constitue un cercle pour I’étude méthodique des rapports
entre I’évolution et le marxisme, mais la Faculté I’absorbe de plus
en plus, par ’enseignement de ses illustres Maitres, H. de LAcAzE-
DuTHIERS, Y. DELAGE et G. PRUvVOT. Laissons la parole & RacoviTza
lui-méme, qui les a magistralement évoqués & I'oceasion du cin-
quantenaire du Laboratoire Arago (1937, p. 57) :

¢« Les bizuths en sciences naturelles de l’année 1889 prirent le
contact avec leur spécialité en vieille Sorbonne, dans les locaux
aménagés A travers la file de maisons étroites que des vicissitudes
séculaires avaient rendues bancales et qui formaient une trés irré-
guliére rangée le long de la rue Saint-Jacques... LAcAzE avait alors
prés de 70 ans, il portait sur un corps déja affaissé sa belle téte de
mousquetaire, si expressive et si merveilleusement rendue par Pillustre
sculpteur BENLLIURE; de son attitude et de sa physionomie mobile
émanait une vitalité vigoureuse qui imposait.

A A A A A AR A A

« Trés vif, impressionnable, souvent méme impétueux, tout en
« LAcAZE contrastait avec I’aspect de son maitre de conférences, PrRuvoT,
« géant aux gestes mesurés, quaucun événement ou danger ne semblait
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« émouvoir. J'ai vu PRrRuvoT a I’épreuve dans un incendie; je I'ai vu
« souvent au milieu de mauvais coups de temps, si fréquents dans le
« Golfe du Lion, sans que son calme imperturbable ait été le moins du
« monde ébranlé et sans qu’autrement que d’habitude résonnat sa bonne
« grosse voix et son rire bruyant. D’ailleurs, c’est avec le méme calme
« qu’il affrontait les terribles orages de notre patron.

« Lacaze-DuTHIERS était un véritable maitre. Il savait choisir et
« encourager ses éléves, il savait leur inculquer la sévére discipline de
l'ordre dans les recherches, de la rigueur dans I'observation et 'expé-
« rience, qu’il conseillait de répéter avant de conclure.

« Par contre, jamais il n’a essayé d’imposer aux éléves ses opinions
« ou ses vues théoriques. Il suffit, pour le prouver, de mentionner le
« fait que Lacaze n’était pas transformiste et que tous ses éléves I'étaient.

¢« I’influence de LaAcaze, en tant que chef d’école scientifique, se
« manifesta donc par une méthode et non par une doctrine.

« Pruvor, comme chef du Laboratoire Arago et du Laboratoire
« d’Anatomie comparée de la Sorbonne, fut le sectateur fidéle des tra-
« ditions lacaziennes. Devant son affabilité, sa bienveillance et sa tolé-
« rance intégrale, toutes les inimitiés anciennes disparurent. »

A

Recu premier a la licence és sciences naturelles en 1891,
RacoviTza semble s’intéresser a la géologie, en publiant des comptes-
rendus sur les Balkans dans « I’Annuaire Géologique universel »
(1891-1893) ; mais il renonce vite 4 une thése sur les Ammonites
sous la direction de MUNIER-CHALMAS, pour se consacrer définitive-
ment aux recherches zoologiques. Son amitié avec PRUVOT y a été
certainement décisive, et elle s’est surtout affermie pendant diffé-
rentes vacances passées ensemble a4 Banyuls et & Roscoff, suivant
les témoignages de leur inséparable compagnon, Jules GUIART
(1937, p. 65, 1948, p. 3). Mais voici le vivant récit de Racovirza
lui-méme a ce sujet (1937, p. 38) :

« Mes premiers souvenirs de Banyuls datent de 1891. Le 26 mars,
a la gare de Lyon, a I'ancienne, car le palais actuel n’existait pas en
ces temps fabuleux, une bande indisciplinée et bruyante envahit plu-
sieurs compartiments de troisiéme du train qui, avec une lenteur pru-
dente, menait en trente-six heures a travers la France centrale, les
explorateurs hardis en Roussillon... Cette bande joyeuse était formée
par les participants de la premiére excursion de Paques, organisée
par le Laboratoire Arago. Sous la direction du grand chef, Lacaze-
DurHiERs, des illustres Maitres FranavrLr et DEPERET, de PRuvor,
maitre de conférences, de ProuHo et de GuITEL, préparateurs, les
excursionnistes parcoururent les montagnes pittoresques du Roussillon,
sa mer azurée, les féériques régions voisines de I’Espagne, dans I’en-
chantement de connaitre ce beau pays et de pouvoir étudier, comme
naturalistes débutants, une flore et une faune toutes nouvelles pour
eux.

Et Racovitza ajoute (1937, p. 41) :
« L’étude océanographique et faunistique de ces cotes fut com-

« mencée modestement, avec la barque a voile, le LacazE-DUTHIERS, par

A A A

R R A R R R R R AR R A

22 bis
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« Pruvor et par moi-méme. Comme les navigateurs antiques dans leurs
« fameux périples, nous hissions la grande voile quand l'aurore aux
« doigts de rose illuminait I'horizon marin, pour profiter de la brise
« de terre et nous livrer, au large, a la péche et aux sondages; puis 'on
« attendait patiemment qu’Eole voulit bien tourner sa bouche puissante
« du coté opposé, pour nous souffler cette brise du large que depuis
« des millénaires il octroie, généreusement et réguliérement en été,
« aux méditerranéens aimés des dieux. Et a peine la lune dorée appa-
« raissait-elle au-dessus des crétes de la chaine catalane, que nous
« accostions sur le sable fin garnissant le fond des criques, des calan-
¢« ques, méme des simples anfractuosités bien cachées et abritées,
« connues seulement d’amis a nous, hardis et sympathiques pécheurs,
« et, je crois, quelque peu contrebandiers.

« Autour des restes d’un feu sur lequel avait cuit I'odorante bouilla-
baisse, ou I'arros a la valenciana a juste titre fameux, humant le vin
généreux, a la régalade, dans les gourdes en peau de bouc, nous écou-
tions les cheeurs populaires a voix alternantes, si magnifiques, de
nos amis les pécheurs catalans, jusque tard dans la nuit.

A A A A

« C’est ainsi que j’ai appris a connaitre la mer et sa faune, la navi-
gation et les marins, c’est ainsi que j’ai appris a aimer la Méditer-
ranée bleue et ce peuple de la mer azurée, aux ancétres duquel
I’humanité doit, non seulement les premiéres et les plus difficiles
¢tapes de sa civilisation, mais aussi ce qu’aujourd’hui encore elle a
<« de plus beau parmi les éternelles beautés qui font I'enchantement de
« la vie ».

A A A A

Racovirza s’attache & I'étude des Polychétes et de 'accouple-
ment des Céphalopodes, et ses premiéres Notes publides en 1893
et 1894, le ménent en 1896, a la soutenance de sa remarquable
thése sur « Le lobe céphalique et 'encéphale des Annélides Poly-
cheétes ». C’est la premiere période de son activité scientifique, ol
il réveéle déja ses deux tendances maitresses : P'orientation écolo-
gique et la conception historique, appliquée a la compréhension
des formes vivantes. Fraternellement lié 4 G. Pruvor, ils animeé-
rent une bien sympathique confrérie scientifique, se réunissant
fréquemment au restaurant Boulant du boulevard Saint-Michel, et
que Racovitza avait baptisée « ’Académie Sarah » d’aprés le nom
de la serveuse qui soignait leurs repas. Les habitués y étaient
nombreux et de marque, tant de France que de I’étranger : GUIART,
PoRTIER, JOUBIN, DuB0scQ, THELOHAN, LABBE, CUENOT, RICHARD,
ToprseNT, HEROUARD, RADAIS, GABRIEL BERTRAND, HAUG, ANTHONY,
OpoN DE BUEN, MINCHIN, HAVILAND, FIELD, YUNG, J. CANTACUZENE,
D. HurmuzEsco, St. IRIMESco, ete.

A peine rentré en Roumanie pour faire son service militaire,
RacoviTza est appelé, sur la proposition de LacAze-DUTHIERS a
Ed. van BENEDEN, 4 s’embarquer sur le baleinier « Belgica », comme
naturaliste de IExpédition Antarctique Belge, commandée par
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Fic. 2. — E. Racovirza,
cabinet de travail, vers 1904.
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Adrien de GERLACHE de GOMERY et ayant Roald AMUNDSEN dans
I’équipage.

La Société Zoologique de France, dont il était membre depuis
1893, délégua HEROUARD et GUIART pour conduire les explorateurs
a leur départ d’Anvers, le 16 aolt 1897. Ils n'y seront de retour
que le 18 novembre 1899, aprés 14 mois et demi de silence absolu,
pendant lesquels on les eroyait perdus corps et biens, et que la
« Belgica » enserrée dans la banquise, luttait contre les ravages
de la terrible nuit polaire. Maintenant, que les campagnes antarc-
tiques sont devenues courantes, on oublie trop facilement I'impor-
tance fondamentale de I'expédition belge, qui fut la premiére a
rapporter un cycle annuel complet de données scientifiques, a cette
époque reculée, privée des secours de la radio, de 'avion et des
vitamines, ce que souligne pleinement I’héroisme des participants.
Tous les chroniqueurs de la « Belgica » vantent I'optimisme invin-
cible et stimulant de RacoviTza, qui ramasse d’énormes maté-
riaux zoologiques et botaniques, publiés ultérieurement dans une
soixantaine de volumes in-4° par des spécialistes notoires; mais
il attrape également un ulcére duodénal, qui ne le lichera jamais.
Sa rentrée triomphale, assaillie par les reporters, est suivie d’une
série de mémorables conférences en Belgique, en France et en
Roumanie, dont la plus retentissante fut celle donnée 4 I’Assemblée
Générale de la Société Zoologique, en 1900 a4 la Sorbonne, ou il
fit prenve d’'une remarquable sensibilité littéraire a évoquer les
merveilles et les terreurs de la nature polaire. Son étude sur les
Célacés, parue plus tard (1903), a fourni les bases modernes de
Iécologie de ces géants de la haute mer.

L’année 1900 attache d’avantage Racovitza a Banyuls, car
Lacaze-DuTHIERS, prévoyant sa fin, lui confie par testament, ainsi
qua Pruvor, la direction des « Archives de Zoologie » et le fait
nommer sous-directeur du Laboratoire Arago, dépendant de la
chaire d’Anatomie comparée a la Sorbonne, dont son grand ami
devint titulaire. Ayant épousé une francaise, M Hélene Boucarb,
il achete a Banyuls une villa, « Les Mimosas », ol il va élever ses
trois fils, René, Jean et André, dont le cadet est devenu un myco-
logiste de valeur. Les deux amis unissent leurs efforts pour garantir
Iessor du précieux héritage de LAcAzE-DUTHIERS, el rien ne me
semble plus éloquent & cet égard, que les paroles suivantes du
Professeur O. DuBoscq, qui leur avait succédé (1937, p. 28, 29) :

« Si le Laboratoire Arago devint un centre important de recherches
« zoologiques, ce fut surtout par l'action de Pruvor et de Racovirza
« et par leurs recherches... Treés vite, il n’y eut plus un patron et un
« éléve, un directeur et un sous-directeur., C’étaient deux maitres,
« qu’'une profonde amitié rendait inséparables, deux fréres qui vivaient
« pour une cause commune, dirigeaient ensemble, sacrifiant leur temps
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_ E. Racovitza, Sous-Directeur du Laboratoire Arago, vers 1907.
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« et leur argent a l'extension des moyens de travail et au développe-
« ment des recherches scientifiques ».

Et voici la pensée de Racovirza lui-méme (1937, p. 38) :

« L’honneur m’échut, en effet, et aussi la bonne fortune et la joie,
« d’avoir été, pendant les plus heureuses années de ma vie, le colla-
« borateur et 'ami de ceux auxquels la France et la Science universelle
« doivent ce merveilleux instrument de travail, cette école admirable
« d’éducation des jeunes naturalistes, cet incomparable foyer de colla-
« boration scientifique, qu’a été dés sa fondation le Laboratoire Arago. »

« Banyulencs, mes bons amis, le sort m’a maintenant séparé de
vous, mais je n’oublie pas que je vous dois la joie d’avoir pu vivre
les plus belles années de ma vie dans un pays de braves gens et
I'image de ce pays restera vivante devant mes yeux jusqu’a ce que
je les ferme pour I'éternite ».

A A A A

RacoviTza organise soigneusement des excursions annuelles
de grande envergure, fréquentées par des participants de plusieurs
Universités francaises et d’Espagne, notamment de Barcelone. Avec
Pruvor, il profite de la cordiale collaboration du Professeur Opon
DE BUEN, pour élargir le champ d’exploration du « Roland », au-
dela du golfe du Lion, sur la cote catalane et les enchanteresses
Baléares. Il ne néglige pas pour autant le milieu terrestre, ayant
un penchant spécial pour les champignons de la région, sur lesquels
il a laissé une admirable série d’aquarelles. Il marque sa prédilec-
tion pour des problémes écologiques particuliers, tels le peuplement
du « trottoir » d’algues calcaires, ot il décrivit I'lschyromene lacazei,
ou bien la péche a la lumiere, ultérieurement exploitée méthodique-
ment par L. FAGE et R. LEGENDRE. Il exerce une influence heureuse
sur d’autres futurs savants, tels de BEAucHAMP, CHATTON, BERLAND,
ete., et le Professeur R. JEANNEL, dont nous avons A déplorer la
perte récente, rappelle son souvenir dans les termes suivants (1948,
p-10)

¢« Et puis, quels profits pour le jeune néophyte que j'étais, que
ces longues heures de bonne camaraderie. Je leur dois le meilleur
de ma formation scientifique. Nul, mieux que Racovrrza, ne savait
mettre plus de bonne grace a faire profiter les jeunes de sa déja
longue expérience de biologiste exercé ».

A A AR AR

En 1904, une campagne du « Roland » aux Baléares, lui fit
découvrir dans les lacs d’eau douce des « Cuevas del Drach » a
Majorque, le fameux Typhlocirolana moraguesi, et c’est ainsi que
I’Océanographie le conduisit & fonder la Biospéologie, dont il se
servira plus tard pour étayer sa conception des « sciences synthé-
tiques ». C’est donc a Banyuls qu’est éclose la partie la plus
créatrice de 'ceuvre de RacoviTza :

1°) Son pénétrant « Essai sur les problémes biospéologiques »
(1907), quANTIPA appelle « I’'acte de naissance » de la Spéléologie



Fia. 4. — E. RacoviTtza 4 son retour en Roumanie en 1920.
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(1926, p. 50) et dont JEANNEL estime qu’il « a été d’emblée et est
resté¢ le Statut fondamental de la biospéologie » (1948, p. 18).

2°) Sa féconde collaboration avee R. JEANNEL, aboutissant
I'exploration de plus d’'un millier de grottes, dans les Pyrénées,
dans différentes régions d’Europe, et d’autres continents, qu’ils rela-
tent dans « P’Enumération des grottes visitées » (1907-1929), et dont
les importants matériaux seront publiés dans les tomes épais de
« Biospéologica », paraissant dans le cadre des « Archives de Zoo-
logie ».

3°) Ses mémoires fondamentaux sur les Isopodes terrestres
(1907, 1908), les Sphéromiens (1910), les Cirolanides (1912), les
Asellides (1919), illustrant son aphorisme que «la Taxonomie ne
saurait étre que phylogénie appliquée », et démontrant I'impor-
tance de la Systématique évolutive pour la Biologie générale. En
effet, inspiré par les recherches de ses amis, les paléontologistes
Ch. DEPERET et L. DorLro, il montre 'intérét de la reconstitution
des « lignées homogénes », pour découvrir les modalités de 1'évo-
lution, notamment les orthogenéses, et a ce propos, son introduction
aux Cirolanides est véritablement révélatrice.

A une époque oti, sous l'influence de la célebre préface de
Y. DELAGE, d’aucuns proclamaient la Zoologie une science finie,
Racovitza a le mérite de montrer que le caractére historique de
la morphogenése évolutive, ne saurait étre résolu par la méthode
expérimentale, d’oti la valeur permanente de la Taxonomie, concue
comme une synthése de toutes les disciplines biologiques. La Bio-
spéologie est moins concluante quant aux modifications adaptatives
de ces lignées inéluctablement vouées 4 la régression, qui receélent,
en revanche, un riche enchainement de relictes, préservés dans
le milieu souterrain.

La guerre de 1914 éprouva également le Laboratoire Arago :
I’atelier dut fabriquer des fusées d’obus et Racovrirza fit installer
un hopital de cent lits, qu’il subventionna avec PruvoT. A la paix,
il est appelé en Roumanie afin de contribuer au développement de
I'Université de Cluj. Aprés vingt ans au service du Laboratoire
Arago, il quitte définitivement Banyuls en 1920 pour regagner sa
patrie, ot il fonde I'Institut de Spéologie. Ce fut le premier au
monde, a la direction duquel il associa M. René JEANNEL, qui pen-
dant dix ans, enseigna également la Biologie Générale, a I'Univer-
sité de Cluj, avant d’accéder a la chaire d’Entomologie au Muséum
a Paris. Un autre ancien collaborateur, M. P.A. CHaprPUIS, restera
attaché a son Institut jusqu’en 1948, pour transférer ultérieurement
son activité a Moulis et commencer a Banyuls méme, avec M. DELA-
MARE DEBOUTTEVILLE, de fructueuses recherches sur la faune inter-
stitielle marine.



Fic. 5.
De gauche a
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E. RacoviTza au cinquantenaire du Laboratoire Arago, le 8 octobre 1932, dans le laboratoire du Pr. Dusoscq.
droite, 0. Dusoscq, J. Guiart, E. Racovrirza, C. LeEsaiLLy, E. HEssE.
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Sous I'impulsion de Racovirza, des relations trés étroites s’éta-
blissent entre des universitaires francais et I’'Université de Cluj,
ou il invite son fraternel ami, J. GUIART, a créer une chaire d’his-
toire de la Médecine. Son action est pareille a celle déployée a
Bucarest par son excellent camarade, le Professeur Jean CANTA-
CUZENE, qui affectionnait surtout Roscoff. Aveec sa méticulosité
coutumiére, dont témoigne I'énorme documentation accumulée dans
son Institut, RacoviTza continue a assumer de Cluj la lourde tache
de P'administration des <« Archives de Zoologie », bien qu’aprés
la mort de Pruvor (1924), il en avait offert la codirection a ses
amis O. Duboscq et L. Face. Ce n’est que la derniére grande
guerre qui I’a obligé a leur abandonner ces responsabilités, qu’il
avait indéfectiblement remplies pendant 40 années.

A son départ, il avait ¢été proclamé Citoyen d’Honneur de
Banyuls, et ses mérites recurent plusieurs hautes consécrations
officielles : Docteur Honoris Causa de I'Université de Lyon (1923),
Président d’Honneur de la Société Zoologique de France (1925),
Commandeur de la Légion d’Honneur (1936), correspondant de
I’Académie de Médecine (1944), Membre du Comité de Perfection-
nement de I'Institut Océanographique (1946), Membre associé de
I’Académie Royale de Belgique (1947), ete. Absorbé par un immense
travail d’organisation, il ne peut revenir que rarement en France :
en 1925, lors de sa touchante allocution a la Société Zoologique;
au Cinquantenaire du Laboratoire Arago (1932), qui lui a procuré
une indicible satisfaction, et ot il a brillé par le sincére envol
de sa pensée, dans deux admirables discours, auxquels nous venons
de faire de fréquents emprunts; enfin, en 1935, lorsqu’il fut invité
4 donner des conférences a la Sorbonne; a cette occasion, il exposa
les vues extrémement intéressantes d’un ouvrage qu’il préparait
sous le titre « Commentaires transformistes », malheureusement
resté inachevé.

R. JEANNEL en a consigné certains fragments dans ses livres,
en sorte que je ne vais relever ici que I'importante distinction de
Racovitza sur la valeur évolutive des adaptations, car celles-ci me
semblent former le neeud gordien du déterminisme de Porganisa-
tion vivante. Or, d’aprés Racovirza, les adaptations les plus signi-
ficatives pour I’évolution, ne se traduisent nullement par une étroite
soumission aux conditions ambiantes, mais plutot par I’élimination
des effets extérieurs, c’est-a-dire par ce qu’il appelle des séclusions,
tendant a la constitution d’un milieu interne, qui est d’autant plus
imperméable, que I'organisation est plus élevée. L’évolution ascen-
dante ne saurait done résulter des sténapties, spécialisations adap-
tatives élroites, qui épuisent le potentiel morphogéne des lignées,
car seules les euryapties libératrices, sont véritablement progres-
sives.



F1G. 6. — Le Professeur R. Copreaxu pendant la lecture de son allocution. De gauche a droite, au premier
plan, C. RazouLs, As ant au Laboratoire Arago, Professeur P. DracH, Directeur du Laboratoire Arago,
J. Davip, Adjoint au Maire de Banyuls, J. BErNarp, Chef de Cabinet du Préfet des P.-0., Professeur M. Za-
MaNsKY, Doyen de la Faculté des Sciences de Paris, Son Excellence V. DiviTriv, Ambassadeur de la Républi-
que Socialiste de Roumanie, Dr T. OrcHIDAN, Directeur de I'Institut de Spéologie « E. Racovitza », Madame
M. Divmitriu, Professeur A. VANDEL; au second plan, Dr L. Lausier, Sous-Directeur du Laboratoire Arago, M, et
Madame A. Bitrci, M. Stym-PoprPER, Architecte en Chef des Monuments Historiques, Professeur J.M. Pinis,
Directeur de la Station marine d’Endoume.
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Durant ses 27 derniéres années passées en Roumanie, RAco-
viTZA a exercé une influence majeure sur notre vie scientifique,
en ses qualités de Professeur a vie, Sénateur et Recteur de 1I'Uni-
versité de Cluj, Membre et Président de ’Académie. Sa puissance
de travail, ses activités multilatérales, son érudition étendue, son
expérience variée, 'originalité de sa pensée, ses conceptions sociales
avancées, sa tenue morale irréprochable, la beauté de son style,
son attrait personnel, lui avaient valu autant d’autorité que de
sympathie. Aussi sa perte fut-elle profondément ressentie, et I'Etat
a continuellement honoré sa mémoire : I'Institut de Spéologie, des
écoles et des rues portent son nom, plusieurs bustes lui ont été
érigés, ses écrits sont largement diffusés et commentés, des timbres-
poste ont été gravés a son effigie. Sa vie et son ceuvre sont bien
connues du grand publie, il est parmi nos savants les plus popu-
laires et les plus sincérement aimés.

Puisque Banyuls a joué un role capital dans sa carriere scien-
tifique et que RacoviTza s’y sentait indissolublement lié, au nom
des Universités de Bucarest et de Cluj, notre délégation prie Mon-
sieur le Recteur de I'Université de Paris, Monsieur le Doyen de la
Faculté des Seiences et Monsieur le Directeur du Laboratoire Arago,
de bien vouloir accepter de prendre possession de ce buste, dii a
I'inspiration du sculpteur G.D. ANGHEL, pour perpétuer le souvenir
du savant roumain dans ces lieux qui lui étaient si chers.

Et comme il croyait fermement a I’efficacité de la Science pour
le développement social humain, puisse cette noble image que nous
sommes heureux d’inaugurer aujourd’hui, étre toujours un appel
au resserrement de la collaboration scientifique internationale,
et plus particuliérement de celle déja historique qui relie les peuples
de Roumanie et de France.



ALLOCUTION DU D" TRAIAN ORGHIDAN,
DIRECTEUR DE L’INSTITUT
DE SPEOLOGIE « EMILE RACOVITZA »
ACADEMIE DE LA REPUBLIQUE SOCIALISTE ROUMAINE

Mesdames, Messieurs,

L’émotion qui m’envahit au moment ou je dois vous parler
dans ces circonstances, est due a la conviction que celui 4 qui nous
adressons nos intimes pensées, aurait mérité des mots plus beaux
que les miens.

Pour féter I'illustre personnalité de Racovirza, ainsi que ses
remarquables créations, il me semble qu’il faudrait accorder d’'une
autre maniére mon violon, maniére a laquelle, hélas, il m’est impos-
sible d’arriver.

Je me demande alors si le silence n’aurait été plus expressif.
Cet émouvant silence cadencé par les vagues de la Méditerranée,
qui semble raconter incessamment la grandiose légende de la nature
et de ’homme.

(C’est dans la méme chanson que s’était bercé jadis, le petit
enfant dont le nom était «la Biospéologie », création des deux
géants de la science qui furent RacoviTzA et JEANNEL.

La complexité titanique s’allie chez RacoviTza, a 1’équilibre
olympien d’'un créateur qui, tout le long de sa vie, la conscience
sans cesse en ¢veil, fut sans cesse fidéle a lui-méme dans I’accom-
plissement de son devoir, au milien d’'une humanité agitée et
cependant merveilleuse que nous connaissons tous.

Voila aujourd’hui juste soixante ans depuis la découverte de
Typhlocirolana, autrement dit, 60 ans depuis la fondation de la
Biospéologie moderne.
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Mais, comme il ne s’agit plus d’insister sur les mérites scien-
tifiques du grand savant qui viennent d’étre amplement évoqués,
permettez-moi, ici, devant ce regard qui semble pousser A Pinfini
les pensées du naturaliste philosophe, de vous faire remarquer cer-
tains traits, que je considére particulitrement émouvants. Loin
d’étre uniquement symboliques, ces traits expriment la puissance
vitale de sa création, capable d’inspirer a4 I’avenir, ainsi qu’il en
fut jusqu’a présent, la force motrice initiale & ceux sur les épaules
de qui pése la lourde tache de poursuivre cette ceuvre.

Si par ses qualités tout a fait exceptionnelles d’observation
de la nature, ainsi que par les conceptions réalistes de sa pensée
scientifique, RacoviTza atteint les cimes de la pensée de son époque,
il s’y ajoute, pour nous qui vivons au Xx° siécle, ses idées géné-
reuses, pour lesquelles il a combattu durant toute sa vie. Il s’agit
d’un idéal qui répond aux besoins les plus généraux de 'humanité
et dont I'actualité est de plus en plus considérable.

A une époque oit la science ne jouait presque pas de role
décisif dans la guerre, RacoviTza fut I'un des premiers savants
ayant insisté sur le role de la Science pour la sauvegarde de la paix.
Il préconisait ’entente entre les peuples, 'amour entre les hommes.
RacoviTza fut également I'un des premiers & envisager l'organi-
sation de la collaboration scientifique internationale et son incal-
culable portée sur le progrés dans tous les domaines d’activité
humaine. Aussi en a-t-il donné un brillant exemple, unissant ses
efforts et sa capacité a ceux d’un autre éminent savant, R, JEANNEL,
afin de réaliser — cette admirable entreprise de « Biospeologica »,
dont les prodigieuses conséquences se détachent aujourd’hui plus
¢loquemment que jadis. En effet, mieux qu’autrefois, les faits
parlent, prouvant que toutes les écoles modernes de Biospéologie
ont leur fondement dans I'ccuvre de Biospeologica.

L’amitié ayant uni pendant toute une existence les deux savants,
nous rappelle une autre amitié célébre, celle de HumpoLDpT et BoON-
PLAND qui, dans leur fabuleux périple en Amérique du Sud, avaient
affronté ensemble des périls de toute sorte, pour le progrés de la
Science.

Un siécle plus tard, RacoviTza et JEANNEL renouvelérent un
périple non moins fabuleux, dans les entrailles de la terre, pour-
suivant le méme but, animés du méme élan irrésistible de I’esprit
humain.

Mais puisque nous venons de tenter un rapprochement, ajou-
tons tout de suite que la collaboration des deux grands biospéo-
logues a été plus parfaite encore, plus étendue, plus égale. Voila
pourquoi, pour ma part, je considére la collaboration entre Raco-
VITZA et JEANNEL comme l’exemple idéal a4 suivre. Elle nous trace
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la meilleure voie possible du succés scientifique dans Pavenir : la
voie de la collaboration internationale.

L’aide que JEANNEL a offerte & RacoviTza avec 'esprit lucide
et constructif qui le caractérisait, &4 ’occasion de la création de
IInstitut de Spéologie a4 Cluj, a été d’'une immense portée pour le
développement de la Spéléologie.

R. JEANNEL s’est éloigné de France pendant 10 ans pour contri-
buer au progres des recherches biospéologiques effectuées cette fois
en Roumanie.

Avec P.A. CHAPPUIS, dont le nom restera pour toujours dans
nos ceeurs intimement lié aux créations des deux grands savants,
ils ont entrepris I'exploration des grottes de Roumanie et obtenu
des données nouvelles, qui les ont conduits 4 une image plus
compléte, plus générale des problémes de la vie.

C’est a partir de I'Institut de Cluj que RacoviTza, JEANNEL et
Cuarpuis ont fourni une documentation énorme sur I’histoire natu-
relle du domaine souterrain, qui, par la qualité de I’observation et
de linterprétation, peut étre considérée comme unique.

En insistant sur les études écologiques et les facteurs du milieu
cavernicole, RAcoviTzA et JEANNEL ont contribué non seulement au
progrés de la Biospéologie, mais au progrés de la Spéléologie en
général. Ce fail me semble incontestable et il est certain que, si
maintenant la Spéléologie elle-méme se trouve dans sa phase
moderne, c’est grice aux deux savants et &4 MARTEL, ainsi qu’a
leurs successeurs d’aujourd’hui, qui sont particuliérement avancés
en France.

La collaboration internationale s’impose dans I’état actuel de
la science, car maintenant il n’y a plus d’isolement de la recherche
comme autrefois. Le progrés de la civilisation a produit, au moins
pour la science, la disparition de plus en plus manifeste des fron-
tieres.

Le fait de nous retrouver aujourd’hui réunis, naturalistes fran-
cais et roumains, sous le regard méme de notre devancier a tous,
prouve, d’ores et déja, notre volonté de suivre, sur un plan de plus
en plus vaste, cet illustre exemple.






ALLOCUTION DU PROFESSEUR ALBERT VANDEL,
MEMBRE DE L’INSTITUT

Nous sommes réunis ici pour rendre hommage &4 I'un des plus
illustres zoologistes de notre temps, mais aussi pour évoquer I'une
des périodes les plus fécondes que connut le Laboratoire Arago.

Mon 4ge me permet de remonter assez loin dans le temps pour
qu’il me soit possible de relier un passé déja lointain &4 I’époque
présente. Mon premier séjour 4 Banyuls remonte a 1922. C’étaient
les temps incertains pendant lesquels la France s’efforcait de
renaitre aprés les dures épreuves de la premiére guerre mondiale.
Georges PruvoT présidait encore aux destinées du Laboratoire
Arago; Georges PruvoT dont Emile Racovitza fut ’ami et le colla-
borateur le plus dévoué.

On a déja rappelé cet événement qui devait exercer un reten-
tissement si profond sur l'orientation scientifique de RacoviTza.
C’est en 1904, au cours d’une croisiére qui conduisit « le Roland »
aux Baléares que Racovitza, hardi navigateur et spécialiste de la
faune marine, se mua en biospéologue. La découverte de caver-
nicoles dans la grotte du Drach fit sur lui une si forte impression
qu’elle décida de l'orientation définitive de sa carriére de natura-
liste.

RAcoviTtza, pour mener a bien sa tiche, s’était entouré de
collaborateurs dont les tout premiers furent René JEANNEL et Louis
FAGE.

Cependant RacoviTza ne pouvait détourner le Laboratoire
Arago de sa vocation maritime. Il songeait &4 fonder un Institut
de Spéléologie.

Ce n’est qu’au moment oii RAcoviTzA regagna sa patrie, au
terme de la premiére guerre mondiale, que notre regretté Collégue
put réaliser un projet caressé depuis longtemps.

23
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Un Institut de Spéologie fut créé et installé a Cluj, dans le
magnifique batiment occupé par les services de Zoologie. Cet Institut
fut animé, entre les deux guerres, par Emile RacoviTza, René
JEANNEL et Pierre CHAPPUIS, tous trois décédés aujourd’hui. Il
convient de rendre hommage a ces trois grands savants dont les
noms doivent étre associés car, tout au long de leur carriére, ces
trois hommes travaillerent dans la plus étroite et amicale colla-
boration.

L’activité de 1'Institut de Spéologie subit une éclipse au cours
de la seconde guerre mondiale. Mais, il devait renaitre, et, comme
certains Protistes qui se divisent pendant la période d’enkystement,
il réapparaissait sous forme de deux Instituts jumelés, 'un demeu-
rant a Cluj, 'autre s’installant 4 Bucarest. J’ai eu I’honneur et le
plaisir de visiter, voici deux ans, 'un et 'autre Instituts.

Il est bien certain que si une mort prématurée n’avait abattu
le grand zoologiste roumain, il eut été heureux d’assister a4 1’épa-
nouissement d’'une ceuvre dont il fut 'infatigable artisan. Les deux
Instituts de Bucarest et de Cluj sont aujourd’hui peuplés — et,
méme surpeuplés — de travailleurs aussi enthousiastes que compé-
tents. Je tiens a adresser a 'actuel Directeur de I'Institut de Spéo-
logie le Dr. Trajan ORGHIDAN, mes sincéres félicitations pour cette
superbe réussite.

Lorsque René JEANNEL revint en France, aprés plusieurs
années passées en Roumanie, il pensa, lui aussi, & doter son pays
d’un Laboratoire souterrain. Mais, ce n’est qu’a I'issue de la seconde
guerre mondiale, lorsque le Centre National de la Recherche Scien-
tifique offrit aux chercheurs de puissants moyens, inconnus jus-
qu’alors, que ce projet put prendre corps. Nous devons étre recon-
naissants 4 René JEANNEL d’avoir repris l'idée lancée autrefois
par Racovirza, et d’avoir contribué a doter notre pays de I'un des
premiers Laboratoires souterrains.

*
*k
Le Laboratoire souterrain du C.N.R.S. fut institué en 1948. Son
implantation fut fixée 4 Moulis, dans les Pyrénées ariégeoises. Il
fut édifié avec une remarquable célérité. De 1948 a 1950, la Grotte
de Moulis fut aménagée en Laboratoire.
Entre 1950 et 1954, fut édifié le Laboratoire de surface. Depuis
lors, le Laboratoire souterrain n’a cessé de se développer.
En 1962, un nouvel étage était mis a la disposition des cher-
cheurs dans le Laboratoire de surface.

Un bitiment destiné &4 loger les chercheurs est en cours de
construction et sera achevé a la fin de I’année.
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La Grotte-Laboratoire s’est considérablement agrandie. Les
aménagements qui, a ’origine, intéressaient les 160 premiers métres
de la Grotte, ont été doublés, et s’étendent sur 300 meétres environ.

Enfin, le projet d’un Laboratoire de Spéléologie physique,
complément du Laboratoire actuel, vient d’étre inserit, en premiére
urgence, sur le 5° Plan d’Aménagement du Territoire.

*
% %

Notre projet, en créant le Laboratoire souterrain, était d’élever
des cavernicoles et d’expérimenter sur eux. Mais, il est bientot
apparu que ce programme couvrait la totalité des sciences bio-
logiques.

Pour nourrir nos hotes, nous avons été conduits a aborder le
probléme a peu prés inconnu des ressources alimentaires offertes
aux cavernicoles par le domaine souterrain. Les besoins en vitamines
des cavernicoles nous ont incité 4 entreprendre I'exploration d’un
domaine & peu prés entiérement inconnu : celui de la Spéléobacté-
riologie. Mademoiselle GounorT, éléve du Professeur GINET, et formée
a 'Institut Pasteur, dans les services du Dr PocHoN, a déja apporté
en ce domaine, des données entiérement nouvelles.

L’étude du métabolisme des cavernicoles a été entreprise par
Madame DRrEsco-DEROUET, éléve du Professeur FonTAINE. En suite
de ces recherches, le taux trés bas du métabolisme des cavernicoles
est apparu comme une loi trés générale qui s’applique aux caver-
nicoles les plus variés.

Le développement des cavernicoles a révélé des faits entiére-
ment nouveaux. Qu’il suffise d’évoquer la sensationnelle découverte
du développement condensé des Coléoptéres cavernicoles, abou-
tissant & la suppression presque compléte de la phase larvaire. Ces
données, mises en évidence par Madame DELEURANCE, sont certai-
nement I'une des plus belles découvertes effectuées, en ces dernié-
res années, dans le domaine de la biospéologie. Cependant, ce n’est
encore la qu'un début. Tous les problémes endocrinologiques posés
par ce développement si spécial demandent a étre étudiés.

Par ailleurs, la régle de ’allongement de la durée du dévelop-
pement des cavernicoles et de 'accroissement de la longévité a été
vérifiée par de nombreux chercheurs, dans les groupes les plus
variés : chez les Copépodes par RoucH, chez les Amphipodes par
GINET, chez les Opilionides, par JUBERTHIE; chez les Araignées par
M!e GLACON, et aussi, chez le Protée, dont nous avons été les pre-
miers A obtenir le développement complet. Les plus anciens exem-
plaires nés au Laboratoire sont aujourd’hui agés de prés de sept
ans; et ils sont loin d’avoir encore acquis I'état adulte,
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Ainsi, dans des domaines variés de la biologie souterraine, des
résultats importants ont été acquis. J’en ai dressé un bilan dans
un ouvrage paru, ’an dernier, et intitulé « Biospéologie ».

¥
* %k

Cependant, d’autres aspects de la biospéologie demeurent pra-
tiquement inconnus. Les multiples problémes posés par le compor-
tement des cavernicoles, leur sensorialité, leurs réactions vis-a-vis
du milieu ambiant, les rythmes journaliers et saisonniers, sont des
questions dont I’étude est 4 peine abordée.

Cest dire que nous devons faire appel 4 des chercheurs de
plus en plus nombreux et appartenant a4 des disciplines de plus en
plus variées, afin de promouvoir la recherche biospéologique.

En effet, la biospéologie, tout comme l’océanographie ou la
limnologie, sont des sciences synthétiques qui se trouvent dans
I'obligation de s’intéresser, non seulement a tous les aspects de la
biologie, mais qui exigent également le concours d’autres disciplines,
telles que la climatologie, la géologie, la pétrographie, etc.

Nous dirons en terminant — encore que cela puisse apparaitre
comme une boutade — que c’est depuis le moment oui les labora-
toires souterrains existent que l'on s’apercoit de leur utilité et du
role essentiel qu’ils sont appelés a jouer dans le développement de
la science.



ANALYSE D’OUVRAGES

Marcel LocQuiN. Mycotaxia, 1967, 11 B. Agaricales, Genera Europaei.
Une pochette de cartes perforées; chez I’Auteur, 10, rue Talma,
Paris, 16°, France.

Les clés de détermination sont des outils de travail fort pratiques
mais dont chacun connait les faiblesses : un caractére douteux nous
plonge dans I'’embarras et un mauvais aiguillage nous conduit tout de
méme a un résultat.

On s’interroge alors sur la valeur de la détermination et I'on doit
toujours avoir recours a une description compléte, voire a4 la diagnose
originelle pour effectuer un contréle. Il faut alors finalement passer en
revue tous les caractéres du champignon. C’est en fait ce que LocQuin
nous propose de faire d’emblée, en utilisant les caractéres observés
pour faire une analyse corrélative 4 I'aide d’un jeu de cartes perforées.

Ces cartes sont présentées dans une pochette, I'une d’elle indiquant
le mode d’emploi en Francais et en Anglais.

La carte frontale porte la liste de tous les genres d’Agaricales d’Eu-
rope. En face de chaque nom générique, se trouve une perforation
particuliére.

Les autres cartes sont consacrées chacune & un caractére et pré-
sentent une ou plusieurs perforations qui se placent en face du trou
de chacun des genres possédant ce caractére, lorsque la carte géné-
rique récapitulative lui est superposée.

Ces cartes présentent une bande colorée qui facilite leur groupe-
ment en rubriques : chapeau, pied, chair, caractéres généraux, lames,
spores.

On choisit alors parmi les 55 cartes-caractéres celles qui convien-
nent au spécimen étudié. On les superpose soigneusement a la carte qui
porte la liste des genres. Au fur et a4 mesure que l'on augmente les
nombres des caractéres, celui des trous laissés libres diminue. Lorsqu’on
ne recoit directement la lumiére qu’a travers une seule perforation,
cette derniére nous indique la réponse.

23 bis
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Ce pinceau lumineux qui traverse la pile des cartes-caractéres pour
indiquer la réponse semble étre la traduction matérielle de la démarche
de l'esprit qui s’effectue instantanément, et inconsciemment chez le
spécialiste qui reconnait I’habitus d’un genre ou d’une espéce.

L’indépendance de Yordre du choix des caractéres et l’absence
d’accessoire donnent a Mycotaxia une grande souplesse d’utilisation.
Cet ouvrage ne fait toutefois pas double emploi avec l'iconographie
classique dont il est un complément original.

Yves COINEAU.
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