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RELATIONS ENTRE TROIS ESPÈCES
DU GENRE

(CRUSTACEA, DECAPODA, CRANGONIDAE)
AU COURS DU CYCLE ANNUEL

dans l'infralittoral meuble
de la région de Banyuls-sur-Mer (France)

Jean-Philippe LABAT
Laboratoire Arago, F - 66650 Banyuls-sur-Mer

CRANGONIDAE

STRUCTURE POPULATION

ANALYSE DES CORRESPONDANCES

RELATION INTERSPÉCIFIQUE

RÉSUMÉ. - La répartition de trois espèces de Crangonidae : Philocheras monacanthus
(H.), P. bispinosus (H.), P. trispinosus (H.) est étudiée dans l'infralittoral de la région de
Banyuls-sur-Mer (Pyrénées-Orientales, France) au cours de deux cycles annuels, en fonction
de la strucutre biologique. Une analyse factorielle des correspondances est utilisée pour
décrire les résultats. P. bispinosus s'oppose aux deux autres espèces. Ces dernières occupent
globalement des zones différentes mais peuvent avoir une distribution sympatrique à
certaines périodes. Plusieurs hypothèses sont envisagées quant à leurs relations.

CRANGONIDAE

POPULATION STRUCTURE

CORRESPONDENCE ANALYSIS

INTERSPECIFIC RELATIONSHIP

ABSTRACT. - The distribution of three species of Crangonidae : Philocheras monacanthus
(H.), P. bispinosus (H.), P. trispinosus (H.) is studied in the infralittoral of the region of
Banyuls-sur-Mer (Pyrénées-Orientales, France) during two annual cycles, as a function of
biological structure. A correspondence analysis is used to describe the results. P. bispinosus
is segregated spatially from the other two species. The latter usually occupy different zones
but can have a sympatric distribution at certain periods. Several hypotheses are presented to
explain this relationship.

1. INTRODUCTION

Le genre Philocheras (Decapoda, Caridea, Crangoni¬
dae) est principalement représenté dans les zones de
sable et de vase sableuse de l'infralittoral de la région de
Banyuls-sur-Mer (Méditerranée occidentale) par trois es¬
pèces : P. monacanthus (Holthuis, 1961), P. bispinosus
(Hailstone, 1835) et P. trispinosus (Hailstone, 1835).

Ces trois espèces sont proches, tant d'un point de vue
systématique qu'écologique. P. monacanthus a été dé¬
crite en 1961 par L.B. Holthuis; sa signalisation sur les

côtes méditerranéennes espagnoles (Zariquiez Alvarez,
1968) et françaises (Labat, 1974) est encore plus récente.
C'est pourquoi elle ne peut être citée par les auteurs ayant
travaillé antérieurement sur l'écologie benthique des sub¬
strats meubles de la région de Banyuls-sur-Mer ou le Golfe
du Lion (Amouroux, 1974 ; Guille, 1970 ; Ledoyer, 1968 ;

Picard, 1965).

Espèces épibenthiques, elles semblent tenir une place
équivalente dans leurs liens trophiques, avec leurs proies
et leurs prédateurs. Il convenait donc de préciser leurs
interrelations spatiales et temporelles en fonction de la
structure biologique des populations.

1



Fig. 1. - Localisation des zones de prélèvements dans la baie de Banyuls-sur-Mer (P.O.) France.
Locality of the sampling zones in the bay of Banyuls-sur-Mer (P.O.) France.
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2. MATÉRIEL ET MÉTHODES

2.1. Moyen de prélèvement

Le moyen de prélèvement est un microchalut rigide,
d'une largeur de 0,85 m, avec un vide de maille de
5 mm pour le ventre et le dos; le fond est doublé de
Stramine 700 ß Longueur approximative d'un trait : 250
à 300 m.

2.2. Zones de prélèvement

Les zones prospectées doivent permettre d'échantil¬
lonner dans les principales unités sédimentologiques et
bionomiques de l'infralittoral meuble.

Quatre zones sont définies : trois dans les sables, une
dans les vases sableuses. Pour les trois premières : une
située dans les sables fins bien calibrés (SFBC), les deux
autres dans deux zones de haut niveau : les sables fins et

les sables moyens (Fig. 1).
Zone A : Baie des Eimes de 5 â 7 m de profondeur.

Sédiment composé de 8096 de sable moyen
(200 ,u à 2 mm) et de 2096 de sable fin (40^ à
200

Zone B : Baie de la plage de Banyuls, profondeur de 4
à 9m: 2096 de sable moyen et 80 96 de
sable fin.

Zone C : Zone des sables fins bien calibrés (SFBC),
profondeur 15 à 20 m au nord de l'Ile
Grosse.

A, B, C se situaient dans la communauté à Spisula
subtruncata (Guille, 1970).

Zone D : Zone de vase sableuse, profondeur de 32 à
35 m. La granulométrie 50 à 8096 de sédi¬
ment inférieur à 40 20 à 50 96 de sables
fins. Faciès de sables vaseux ou vases sa¬

bleuses à Nephtys hombergii (Guille, 1970).
Ces quatre zones ont été prospectées à 16 périodes,

d'octobre 1975 à septembre 1977. 64 prélèvements ont
donc été dépouillés; dans 56 d'entre eux, des Crevettes
des espèces considérées ont été trouvées (Tabl. I).

2.3. Matériel biologique

Nous avons pris en considération les comptages des
trois espèces, séparées chacune en 5 unités biologiques,
aisément distinguées par l'observation externe : juvéni¬
les, mâles, femelles sans œufs, femelles grainées 1 (œufs
au début de développement), femelles grainées 2 (œufs
en fin de développement : yeux des larves visibles). La
différenciation entre les sexes a été faite par l'observa¬
tion de caractères sexuels secondaires, notamment des
deux premières paires de pléopodes. Ceci ayant été réa¬
lisé pour les trois espèces, nous avions donc 15 « unités
biologiques » (U.B.) par station.

Tabl. I. - Nombres d'individus (les 3 espèces additionnées)
pris par prélèvement.
Numbers of individuals (three species combined) collected in
each sample.

Dates\y^ Zones A B C D Total

31 oct. 75 SI 163 0 0 214

Janvier 76 82 252 9 0 343

Février 137 88 27 66 318

Avril 81 248 0 144 473

Mai 223 239 43 179 684

Juillet 224 120 5 23 372

Août 1 1 1 5 8

Septembre 22 11 0 0 33

Octobre 85 85 0 0 170

Décembre 84 184 25 5 298

Janvier 77 87 72 10 70 239

Avril 329 492 188 38 1047

Mai 279 272 21 28 600

Juillet 461 529 22 17 1029

Août 560 120 3 1 684

Septembre 651 97 1 40 789

Total 3357 2973 355 616 7301

Nous utiliserons des abréviations codées pour les U.B.
(Tabl. II).

Tabl. II. - Nombre d'individus pour chaque unité biologique.
Les abréviations MJ, BJ, etc., sont celles des différentes unités
biologiques.
Numbers of individuals in each biological unit. Abbreviations
designate each biological unit.

P. monacanthus P. bispinosus P. trispinosus Total

Juvéniles MJ = 18 BJ = 32 TJ = 709 759

Mâles MM = 665 BM = 362 TM =2811 3838

Femelles MF = 331 BF = 133 TF = 1808 2272

Femelles

grainées 1 MFO= 92 BFO = 125 TFO = 130 347

Femelles

grainées 2 MFY= 23 BFY = 26 TFY= 36 85

Total 1129 678 5494 7301

2.4. Analyse des résultats

Nous avons employé comme outil d'étude de ces
résultats une analyse factorielle des correspondances
(A.F.C.) (Benzecri et al., 1973), telle qu'elle est décrite
par Lebart et Fenelon, 1975. Pour le traitement, nous
avons utilisé le programme Tabet-1, implanté dans la
bibliothèque du C.I.T.I.M. (U.S.T.L. Montpellier).
L'A.F.C. correspondait aux problèmes que nous posions
et aux types de données que nous possédions : l'ensem¬
ble I des unités biologiques, l'ensemble J des stations,
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l'ensemble K des Crevettes étudiées. Le tableau des don¬
nées décrit les effectifs des classes de la partition induite
sur K par l'application des caractères qualitatifs de J et
de I (56 prélèvements x 15 unités biologiques).

Comme le précisent Blanc et Laurec (1976): «une
structure n'existe qu'une fois la distance choisie ».

L'A.F.C., par l'emploi de la distance du CHi-2, compa¬
rait des profils de prélèvement et des profils d'unités
biologiques (U.B.). Elle « oubliait » pour la construction
des nuages dans Rp et R" les fréquences qui auraient fait
entrer en ligne de compte un aspect quantitatif du prélè¬
vement, peu compatible avec des résultats à l'utilisation
d'un engin de capture traîné. Mais naturellement,
chaque point est muni d'une masse proportionnelle à sa
fréquence pour le calcul d'ajustement.

3. RESULTATS

Nous interpréterons les trois premiers axes factoriels
non triviaux (Tabl. III).

L'axe 1 exprime l'opposition P. bispinosus / P. mona-
canthus + P. trispinosus et l'opposition zone D / zones
A + B. Les stations C sont tirées, soit vers les D au pôle
négatif, soit vers les A et B au pôle positif.

Tabl. III. - Valeurs propres et % d'explication des 3 pre¬
miers axes factoriels. Les % cumulés sont aussi donnés.

Eigenvalue and percentage explanation for each of the first
three factorial axes. Accumulated percentage also shown.

Valeurs propres % d'explication % cumulé

Axe 1 0.94457 44.622 44.622

Axe 2 0.51539 24.347 68.969

Axe 3 0.18783 8.873 77.842

La figure 2a donne les valeurs sur l'axe 1 des 4 zones

en fonction du temps. Les coordonnées des différentes
U.B. y sont également représentées.

En règle générale, les stations C d'été sont tirées vers
P. bispinosus - station D, quant à celles d'hiver ou de
début de printemps, elles sont proches de
P. monacanthus - station B. Il existe des exceptions à
ceci, janvier 77 par exemple. L'instabilité de la zone C
sur cet axe est due au changement de la composition
spécifique au cours de la période étudiée.

L'axe 2 représente la variation des stations B asso¬
ciées à l'espèce P. monacanthus. Celles-ci sont réparties
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plus ou moins vers le pôle négatif de l'axe. Les unités
biologiques de P. monacanthus, les plus extrêmes, et qui
contribuent le plus à cet axe, sont les mâles et les
femelles non œuvées.

La figure 2b montre que pour l'axe 2, les variations
des zones de prélèvement vont se faire en fonction d'un
profil opposant P. monacanthus et P. bispinosus
P. trisponosus. Les zones A et D sont stables dans le
temps, alors que B et C présentent de fortes fluctuations.
Les variations de la zone C sur cet axe sont antagonistes
à celles situées sur le premier axe. Pôle positif de
l'axe 1 : pauvreté en P. bispinosus ; pôle positif de l'axe
2 : pauvreté en P. monacanthus. Les stations de la zone
B présentent un cycle saisonnier marqué, elles devien¬
nent positives pendant les mois de mai-juin-juillet-août,
ceci traduit une présence beaucoup plus importante de
P. trispinosus dans ces stations pendant ces mois.

L'axe 3 (Fig. 2c) est caractérisé par le rôle des juvéni¬
les de P. trispinosus (contribution à l'axe : 83%, explica¬
tion par l'axe : 90,9%).

Les stations qui sont tirées positivement, sont celles
où la proportion de juvéniles de P. trispinosus est impor¬
tante. Il faut noter aussi le rôle identique joué par les
juvéniles de P. monacanthus. L'autre pôle de l'axe 3 est
tiré par les mâles et dans une moindre mesure les
femelles non grainées de P. trispinosus. Ces quatre U.B.
sont celles qui contribuent le plus à cet axe.

Les stations sont donc réparties en fonction de la
richesse de leur profil en juvéniles de P. trispinosus,
opposés aux mâles et aux femelles non grainées de cette
espèce, traduisant ainsi l'arrivée de juvéniles. Ceci est
particulièrement important pour octobre 1975 A-B, juil¬
let 76 A, octobre 76 B, mai 77 A-B, septembre 77 B. La
période de recrutement s'étend donc de mai à octobre.

La présence de plusieurs stations de cette période
estivale à l'opposé de cet axe suggère une discontinuité
de l'importance des juvéniles dans la population. En
effet, un arrêt ou un ralentissement dans l'arrivée des
juvéniles a pour conséquence un changement très sensi¬
ble pour cet axe du profil des stations concernées puis¬
que le rapport entre les juvéniles et les adultes est
modifié : les premiers diminuent, les seconds augmen¬
tent par sexualisation des juvéniles abondants à la
période précédente.

Ceci explique la position des stations de juillet
1976 B, juillet 1977 A-B.

La proximité des juvéniles de P. monacanthus avec
ceux de P. trispinosus indique un comportement assez
semblable, mais l'explication par cet axe de seulement
13 96 de leurs variations ne permet pas d'aller plus avant
dans l'utilisation de cette proximité (Fig. 3).

4. DISCUSSION

Les enseignements que nous pouvons tirer de ces
résultats sont multiples. La figure 4 les synthétise.

P. bispinosus occupe d'une façon assez régulière la
zone de vase sableuse D à 32 m, cependant 4 prélève¬
ments n'y ont révélé aucune crevette. Les deux autres
espèces n'ont pas été prises dans cette zone, P. bispinosus
se trouve présente dans la zone de prélèvement des
sables fins bien calibrés (SFBC) à - 20 m, particulière¬
ment pendant les mois d'été (juillet - août). Il faut
rapprocher ces observations de celles faites par Ledoyer
(1968) qui note «une répartition curieuse» de cette
espèce présente dans des milieux envasés et dans des
sables grossiers. Il émet comme hypothèse que cela est
dû au fait que ces deux milieux ne conviendraient pas à
P. trispinosus. Ce schéma correspond aux informations
du plan I/II qui traduit un isolement très net de l'espèce
P. bispinosus (Fig. 3).

P. trispinosus est la mieux représentée en zone A
dans les sables fins moyens. Elle y est présente toute
l'année. Il convient cependant de remarquer la situation
particulière des stations A et B du mois d'août 1976 où
a été faite une pêche quasiment nulle (Tabl. II).
P. trispinosus se trouve aussi dans la zone B des sables
fins de la plage de Banyuls pendant les mois d'été et
dans une moindre mesure pendant les mois d'avril,
septembre et octobre. Le recrutement en juvéniles de
cette espèce se situe d'avril à octobre. Cela élargit la
période de reproduction connue (Zariquiez, 1968) : juin
à septembre. Les juvéniles de P. monacanthus semblent
aussi être présents à la même période. L'apparition de
jeunes de P. trispinosus se fait dans les stations A et B,
ce qui est semble-t-il la cause principale des mélanges
dans la zone B des deux espèces P. trispinosus et
P. monacanthus.

Le recrutement des juvéniles de P. trispinosus semble
se faire en deux périodes principales : la première d'avril
à juin, la seconde d'août à octobre. Visible en 1977, ce
phénomène, bien que présent en 1976, y est fortement
masqué par la faiblesse des captures (Fig. 2-c, Tabl. II).

Il convient de noter à la lumière de ces éléments sur

le recrutement une « incertitude » introduite par la parti¬
tion en unités biologiques : en effet, à l'intérieur d'une
U.B., plusieurs cohortes d'âges différents peuvent se
trouver. Un problème existe alors : celui d'une partition
induite par deux ensembles dont les modalités de l'un
seraient hétérogènes vis-à-vis de l'autre : ici, par exem¬

ple, un ensemble de P. trispinosus réellement composé
de « jeunes » mâles et de « vieux » mâles qui auraient
une occupation différente dans le temps et l'espace, des
zones étudiées. L'imprécision qui en découlerait ne

pourra être levée que par une analyse de la dynamique
de ces populations et la prise en compte de groupes
homogènes quant à leurs caractères biologiques (mâles,
femelles, etc.), mais aussi quant à leurs tailles et à leurs
âges.

P. monacanthus se trouve liée à la zone B (sables fins
de haut niveau) qu'elle occupe d'une manière constante.
Elle montre aussi une propension à occuper les SFBC
(station C) pendant les mois d'hiver.

Les différences de répartition entre P. monacanthus et
P. trispinosus sont assez nettes quant aux relations avec
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le sédiment, facteur dont l'importance est connue pour
les crevettes (Williams, 1958) et pour ce genre en parti¬
culier (Ledoyer, 1968). La première opte pour des zones
à sédiments fins alors que la seconde colonise des zones
à sédiments plus grossiers.

Nous observons cependant que les juvéniles et les
adultes jeunes de P. trispinosus cohabitent avec
P. monacanthus dans la zone B, d'avril à octobre. La
non-coexistence stable des deux espèces proches occu¬
pant la même niche, ou comme le montrent McArthur
et al. (1967), la limite de ressemblance entre deux espè¬
ces coexistantes doit être ici affinée au niveau de l'unité
biologique (U.B.).

En reprenant les définitions de Wittaker et al. (1973)
sur les concepts de niche, habitat, et écotope, nous

envisagerons deux types d'hypothèses. Tout d'abord si
les jeunes de P. trispinosus et les P. Monacanthus occu¬
pent le même habitat, leurs niches ne seraient pas iden¬
tiques : c'est-à-dire leurs relations avec les facteurs bio¬
tiques, par exemple, leurs différences de taille leur fe¬
raient utiliser des proies différentes, comme cela a été
montré chez un autre prédateur épibenthique de ces
fonds (Villiers, 1979).

La croissance des P. trispinosus et les modifications
trophiques qui lui sont liées, provoqueraient un rappro¬
chement de leur niche vers celle de l'autre espèce, entraî¬
nant une compétition plus active et leur déplacement
vers leur zone principale (A) (Fig. 5).

Ou bien, si leurs écotopes (niche + habitat) sont pro¬

ches, l'existence d'un niveau de ressource trophique
élevé à un moment donné, peut autoriser une distribu¬
tion sympatrique, le passage à une distribution allopa-
trique serait provoqué par une diminution des ressour¬
ces trophiques, comme le montre Thorp chez des crevet¬
tes du genre Palaemonetes (Thorp, 1976).

Une telle hypothèse n'est pas contredite par les
connaissances que nous pouvons avoir sur les cycles
d'abondance de la matière organique et des populations
méiobenthiques des zones considérées (Bodiou et Delille,
en préparation).

En conclusion, nous devons envisager plusieurs types
de relations entre ces espèces, leurs unités biologiques.
Une exclusion stricte entre P. bispinosus et les deux
autres espèces : celle-ci ne se retrouve que dans la zone
D de vase sableuse et dans la zone C des SPBC, à
- 20 m, en l'absence de P. monacanthus.

Une relation d'exclusion assez stricte entre
P. monacanthus et P. trispinosus qui occupent en
continu respectivement la zone B et A, avec le cas
particulier des jeunes P. trispinosus que l'on trouve aussi
dans la zone B donc avec P. monacanthus. Ce dernier
point soulève le problème du rapport dans cette zone de
ces deux populations, et dans l'état actuel de nos
connaissances, seules des hypothèses peuvent être avan¬
cées.

Enfin, le recrutement des juvéniles des deux espèces
des hauts niveaux est décrit et tout particulièrement

Fig. 5. - Représentation théorique de l'hypothèse de compéti¬
tion interspécifique en fonction de la croissance de l'espèce
P. trispinosus.
Theoretical representation of the hypothesis of interspecific
competition as a function of growth in the species P. trispino¬
sus.

celui de P. trispinosus, d'avril à octobre, avec une dimi¬
nution de celui-ci au mois de juillet.
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REMARQUES D'ORDRE BIOGÉOGRAPHIQUE
ET ÉCOLOGIQUE

SUR L'AVIFAUNE MÉDITERRANÉENNE <*>

Philippe LEBRETON et Jean-Paul LEDANT
Centre Ornithologique Rhône-Alpes,

Université Lyon I, 69622 Villeurbanne Cedex

Méditerranée RÉSUMÉ. - Une étude de la distribution de 294 espèces aviennes nidificatrices dans six
AviFAUNE terres (Maghreb, Espagne, France, Italie, Grèce, Turquie) et six îles (Baléares, Corse,

biogéographie Sardaigne, Sicile, Crète et Chypre) du biome méditerranéen montre que les terres comptent
écologie en moyenne 200 espèces, les îles 108 espèces seulement; 43 espèces sont présentes sur

l'ensemble du domaine considéré. Une relation linéaire existe entre le nombre d'espèces
aviennes et le logarithme de la surface considérée (de 5 000 à 500 000 km2). L'analyse
multivariée permet d'apprécier les affinités des douze entités territoriales et fait ressortir
l'importance de deux gradients, l'un longitudinal (du Maghreb à la Turquie), l'autre
insulaire/continental (de Chypre à la Turquie); la péninsule italienne constitue le centre de
gravité de cette distribution. Les Fauvettes du genre Sylvia permettent une bonne analyse du
biome, mais l'on peut s'adresser aussi à des groupes sédentaires (Pics, Perdrix, Alouettes,
Mésanges et Sittelles...) pour mieux caractériser chacun des territoires. Une large discussion
est présentée, relative au phénomène d'insularité qui retentit sur la distribution des types
fauniques, les spectres écologiques et systématiques, les restrictions spécifiques et les
élargissements de distribution, les aptitudes migratoires et les biomasses, bref, l'ensemble
des caractères définissant les « stratégies insulaires » au sein du biome méditerranéen.

mediterranean area

avifauna

biogeography

ecology

ABSTRACT. - A study of the distribution of 294 species of breeding birds in six mainland
areas (Maghreb, Spain, France, Italy, Greece, Turkey) and six islands (Balearic Islands,
Corsica, Sardinia, Sicilia, Crete, Cyprus) of the Mediterranean biome, shows that the
mainland numbers 200 species on an average, the island 108 species only; 43 species occur
on the whole of the studied area. There is a linear relationship between the number of bird
species and the logarithm of the area concerned (from 5000 to 500 000 sq.km.). The
multivariate analysis not only enables us to appreciate the affinities between the twelve
territorial entities, but it also emphasizes the importance of two gradients, one longitudinal
(from the Maghreb to Turkey), the other insular vs. continental (from Cyprus to Turkey);
the Italian peninsula forms the centre of gravity of this distribution. The warblers of the
genus Sylvia allow a good analysis of the biome, but one can also turn to sedentary groups
(Woodpeckers, partridges, larks, tits, nuthatches...) in order to understand each of the
territories better. A general discussion is presented, dealing with the phenomenon of
insularity which bears upon the distribution of faunal types, ecological and systematic
spectra, specific restrictions and extensions of distribution, migratory aptitudes and bio-
masses, in short, the whole of the characteristics defining "insular strategies" within the
Mediterranean biome.

(*) Version révisée de la communication présentée lors du Séminaire international sur l'Avifaune
algérienne, tenu en juin 1979 à El Harrach (Algérie).
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I. INTRODUCTION

En 1959 se tenait à Banyuls, sous l'égide du
C.N.R.S., un Colloque international consacré au peuple¬
ment animal des îles de la Méditerranée et au problème
de l'insularité. Fait symptomatique, aucune communica¬
tion ne fut présentée concernant les oiseaux, groupe
systématique alors peu étudié en Europe méridionale.
Vingt ans plus tard, la situation a heureusement évolué,
l'ornithologie ayant définitivement acquis droit de cité
parmi les disciplines naturalistes.

Le présent travail est donc un essai d'utilisation de
nos connaissances avifaunistiques actuelles pour une
meilleure compréhension biogéographique et écologique
de la région méditerranéenne. De celle-ci, diverses défi¬
nitions ont été données : pour le géographe, il s'agit
étymologiquement parlant, des terres entourant, ou si¬
tuées dans une mer elle-même placée... au milieu des
terres; pour le climatologue, l'aire méditerranéenne est
soumise en été à une sécheresse accusée, par la conjonc¬
tion d'un maximum thermique et d'un minimum plu-
viométrique; pour le botaniste, la végétation méditerra¬
néenne est constituée de plantes sclérophylles (feuillus
ou résineux : olivier, chêne vert, genévrier de Phénicie,
pin d'Alep...), au feuillage persistant et/ou aromatique,
témoignant d'une véritable accommodation biochimique
à la sécheresse. De même le zoologiste peut faire appel à
diverses espèces - ou groupes d'espèces - indicatrices,
l'intégration de ces diverses données, d'ordre abiotique
ou biotique, permettant seule d'aboutir pleinement à la
notion de biome méditerranéen.

II. PARTIE EXPÉRIMENTALE

1. Domaine d'étude

La délimitation du biome méditerranéen a été faite en

s'adressant aux données classiques des bioclimatologues
et phytogéographes (Emberger, 1971; Gaussen, 1968;
Ozenda, 1979). Les surfaces aquatiques sont de l'ordre
de 3 millions de km2, les surfaces terrestres (îles compri¬
ses) occupant 1,8 millions de km2 environ. Le tableau I
et la carte résument diverses variables relatives aux

12 secteurs méditerranéens retenus pour notre étude.
Les valeurs présentées et les listes avifaunistiques ne
concernent évidemment que la fraction méditerranéenne
des pays envisagés (carte). On constate l'importance
prise par les îles et par les péninsules. Compte tenu de
leur faible surface, les îles de Malte et de Port-Cros ne

sont envisagées qu'à titre complémentaire.

2. Matrice de données

Bien que nos connaissances puissent être encore loca¬
lement améliorées, on peut penser que nous disposons
déjà d'un inventaire qualitatif relativement satisfaisant
de l'avifaune des grands secteurs méditerranéens, îles
comprises.

Ainsi Blondel et Frochot (1976) estiment-ils que « la
précision des chiffres est de l'ordre de 5 96... en l'état
actuel de nos connaissances sur la distribution des Oi¬
seaux nicheurs de France ». Nous pensons même que la

Région méditerranéenne; les chiffres donnent le nombre d'espèces d'oiseaux dans chaque secteur.

Map of the mediterranean area with the number of bird species in each territory.
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Tabl. I. - Paramètres généraux des secteurs méditerranéens étudiés.

Geographical data about the Mediterranean area.

Espagne France Italie Grèce Turquie Maghreb Baléares Corse Sardaigne Sicile Crète Chypre Malte Port-Cros

Surface A (km^) 300 000 50 000 200 000 110 000 450 000 580 000 5 010 8 720 24 100 25 700 8 330 9 250 316 7

Ville-type Valence Marseille Naples Athènes Smyme Alger Palma Ajaccio Cagliari Palerme Héraklion Kyrénia Valletta Port-Cros

) t°C janvier 10,4 5,5 8,5 9,3 8,6 10,3 10,1 7,7 9,3 11,9 12,2 12,5 12,3 -

)t°C estivale 24,4 23,3 23,8 27,6 27,6 25,1 24,5 22,2 24,4 25,6 26,5 27,6 26,0 -

| Pmm annuelle 464 546 922 402 695 691 447 672 432 512 426 534 640 -

jPmm juillet 8 11 16 6 3 2 5 10 3 2 1 < 1 2 "

Longitude moyenne
(Est)

- 3 5 13 28 32 0 3 9 9 14 25 33 14,5 6,4

Latitude moyenne
(°Nord)

39 43 42 38 38 34 39 42,3 40 37,5 35,3 35,3 35,9 43,0

Point culminant (m) 3478 3046 2914 2917 3726 4165 1445 2710 1834 3340 2456 1953 - -

Densité humaine

(habitants/km^)
67 100 170 70 50 52 101 32 62 190 55 68 1000 -

Nombre d'espèces
aviennes S 203 184 172 205 233 202 96 117 123 137 90 85 26 25

î F 1 - 5,3 + 0,9 - 1,2 + 37,6 + 86,9 + 1,9 - 57,2 - 56,5 - 46,0 - 27,9 - 33,8 - 30,6 _ _

| M S F' î + 25,5 + 14,5 - 4,0 + 14,0 + 44,0 + 52,5 - 52,5 - 54,5 - 42,0 - 22,0 - 60,0 - 69,5 - -

°-S| F 2 - 48,9 - 19,1 + 5,9 + 18,5 + 25,4 - 71,5 + 18,3 + 21,4 + 14,6 + 4,5 + 52,2 + 68,0 - -

! S » F 2 - 31,0 - 13,0 + 4,0 + 39,5 + 80,0 - 49,0 - 27,0 - 24,5 - 22,0 - 15,5 + 14,0 + 27,5 - -

°--S F 3
3

- 2,0 + 48,3 + 50,4 + 18,4 - 17,3 - 51,3 - 11,4 + 13,7 - 2,9 + 16,9 - 41,1 - 60,3 - —

précision est ici meilleure que 5 % ; dans le cas de la
Corse, par exemple, trois sources indépendantes ap¬

puient cet optimisme; Blondel et Frochot notent 119 es¬

pèces nicheuses; la compilation de l'Atlas des Oiseaux
nicheurs de France (Yeatman, 1976) donne 121 espèces
(nicheurs « certains » + « probables ») ; notre propre

compilation nous a conduits à adopter la valeur de
117 espèces. Même si les mêmes espèces ne figurent pas
dans cette imprécision de ± 2 %, il n'en demeure pas
moins que nous disposons dès à présent d'une matrice
de données dont aucun autre groupe animal, voire végé¬
tal, n'offre l'équivalent.

Comme document de base, nous avons choisi le
« Field Guide » de Heinzel et al. (1972), seul ouvrage de
terrain ayant l'avantage d'une couverture homogène des
connaissances ; ses données ont été recoupées et complé¬
tées le cas échéant grâce aux traités de Heim de Balsac
(1936), Heim de Balsac et Mayaud (1962), Etchecopar et
Hue (1964), Yeatman (1976), et aux travaux de Besson
(1975), Le Grand (1978), Suitana et al. (1975). Nous
avons également fait appel aux données, parfois inédites
d'observateurs locaux (notamment M. Thevenot, pour le
Maroc) ou nos propres observations (Maghreb, Crète,
Corse...). La liste des Oiseaux nicheurs de Malte nous a

été aimablement communiquée et commentée par
J. Sultana, Président de la Société Ornithologique de
Malte; nous devons celle des Oiseaux de Port-Cros à
J. Blondel et D. Dubray, Laboratoire de Systématique et
d'Ecologie méditerranéennes, Montpellier. La nomencla¬
ture française ici utilisée est conforme à celle du Guide
de Peterson et al. (1967) où figurent également le nom

scientifique latin et le nom vernaculaire en plusieurs
langues étrangères. L'appelation « Goéland leucophée »,
Larus cachinans, désigne le Goéland argenté méditerra¬
néen (Larus argentatus michaelisii), élevé au rang d'es¬

pèce autonome (cf. Devillers, 1977, Gerfaut, 67 : 171-
200). La Sittelle kabyle est Sitta ledanti Vieilliard, 1976.

3. Catégories biologiques

En ce qui concerne les types fauniques nous avons
adopté, en les regroupant, les catégories de Voous
(I960):

Ubiquiste : Cosmopolite + Paléarctique + Holarctique
+ Vieux monde + Paléo-Montagnard + Paléo-
Xéro-Montagnard + Paléo-Xérique + Arctique.

Allogène : Asiatique + Ethiopien + Indo-Africain +
Européo-Turkestanien + Européen.

Méditerranéen s.l. : Méditerranéen s.s. + Turkesto-Mé-
diterranéen + Mongolo-Thibétain + Sarmatique.
Pour les catégories écologiques, nous avons distin¬

gué : les Oiseaux de mer (ex. : Goéland leucophée ou
Puffin des Anglais), les Oiseaux d'eau douce (ex. : Ca¬
nard colvert ou Martin-Pêcheur), les Oiseaux saxicoles
(ex. : Merle bleu ou Grand Corbeau), les Oiseaux step-
piques (ex. : Alouette calandrelle ou Grande Outarde),
les Oiseaux « buissonniers », inféodés aux strates buis-
sonnantes et arbustives (cas du maquis et/ou de la
garrigue) (ex. : Fauvette mélanocéphale ou Perdrix chu-
kar); les Oiseaux forestiers (ex. : Pic épeiche ou Pinson
des arbres). Dans la rubrique « Mixtes et indéterminés »

s'inscrivent des espèces à biotopes multiples, ou particu¬
liers (ex. : Faucon crécerelle, Moineau domestique,
Grand Cormoran, Bergeronnette grise).

Migrateurs et sédentaires : ces deux catégories extrê¬
mes, respectivement cotées 0 et 1 (0,5 pour les cas
intermédiaires ou douteux), sont à l'origine de Xlndice
de Sédentarité des diverses espèces constituant une avi-
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faune. Nous avons utilisé à cet effet les cartes de Heinzel
et al. (1972) qui, concernant plus l'espèce que les indivi¬
dus, donnent certainement une image sous-estimée du
phénomène. De même la biomasse moyenne d'un peu¬
plement est la moyenne arithmétique des biomasses in¬
dividuelles des espèces constitutives, tirées des ouvrages
généraux de Geroudet (1946-78). L'indice d'Amplitude
Géographique s'exprime en considérant le nombre de
secteurs (en absolu, ici 12, ou en pourcentage) occupés
par une espèce; pour une avifaune comprenant n espè¬
ces, la moyenne est calculée et exprimée en pourcentage.
Un indice élevé correspond à des espèces ou à des
peuplements « généralistes », ou ubiquistes, un indice
faible à des espèces localisées. Le tableau II rassemble les
divers paramètres biologiques des secteurs envisagés.

4. Traitement des données

Les coefficients d'affinité ont été calculés selon Sören-
sen : J% = 100 (2c/a + b), où c est le nombre d'espèces
en commun entre deux secteurs possédant respective¬
ment a et b espèces.

Les écarts-types, coefficients de corrélation, droites de
régression, épreuves de sécurité... ont été calculés par les
formules usuelles. Les calculs d'analyse factorielle des

correspondances ont été effectués au Centre de Calcul
Interuniversitaire de Lyon/Saint-Etienne, à partir de
programmes du Laboratoire de Biométrie de l'Université
de Lyon-I, que nous remercions ici de son obligeance.

III. LISTES ET RICHESSES SPÉCIFIQUES

Le nombre d'espèces (aviennes) est un indicateur de
la richesse des biocénoses et, via la notion de niche
écologique, de la diversité des milieux eux-mêmes.

1. Modes de distribution

La région méditerranéenne en son ensemble abrite
un total de 294 espèces aviennes nidificatrices, différem¬
ment représentées dans les 6 « terres » et les 6 principa¬
les îles. L'examen de la matrice 12x 294, trop volumi¬
neuse pour être reproduite ici, montre que :

- Sur ces 294 espèces, 43 sont présentes dans l'en¬
semble des 12 secteurs. Se trouvent ici confondus des

ubiquistes notoires, également présents dans le biome
médio-européen (Grèbe castagneux, Faucon crécerelle,

Tabl. II. - Paramètres avifaunistiques des secteurs méditerranéens étudiés.
Avifaunistic data about the Mediterranean area.

/////f///v
' / i /£ // /1/ ** / & / g / ^

4? / Moyenne / 4?/# / •§/■•$/ & / §

/ *» -y / / /y/y */ *y <? /
Moyenne

des iles/-//
Nombre d'espèces

aviennes S 294 203 184 172 205 233 202 200 î 21 96 117 123 137 90 85 108 t 21 26 25

Biomasse B; (g) 561 476 280 260 488 569 618 538* (i 13 %) 411 311 461 393 421 379 396 (î 13%) 152 159

Types fauniques (%)
Ubiquistes 48.9 54,7 57,6 58,1 56,1 52,8 50.5 55,0 î 2,9 49,0 57.3 55,3 57,7 47,8 49,4 52,8 ± 4,5 3S 52

dont paléarctiques 22,6 24,7 27,2 28,5 27,3 24,5 21,3 25,6 ± 2,6 23,9 28,1 24,4 27,7 23,3 23,5 25,1 t 2,2 4 28

Allogènes 33,8 24,4 27,2 26,7 25,7 29,4 28,5 27,0 ± 1.8 27,4 22,2 23,1 24,8 25,6 27,4 25,1 i 2,2 31 20

dont - - 9,2(') - - 4,9(2) 3,9(3) - - - - - - - - - -

Méditerranéens s.l. 19,9 19.4 14,1 13,9 12,4 17,0 19.0 16,0 ± 2.9 21,6 18,9 20,0 16,1 24,4 23,2 20,7 i 3.0 27 16

dont Médit, s. s. 10,9 8,9 5.9 5.7 7,8 6.8 9,9 7,5 * 1,7 10,4 10,2 8,9 6,6 U.l 10,6 9,6 ? 1,7 12 12

Types écologiques (%)
Oiseaux de mer 5,1 4,9 3,3 3,5 4,4 3,5 4,5 4,0 - 0.7 7,3 6,8 6,5 3,6 4.5 4,7 5,6 1,5 15 12

Oiseaux d'eau douce 22,9 22,7 21,2 19,8 21,5 23,2 21,3 21.6 ± 1,2 14,6 16,2 17,9 21,2 13,3 11,8 15,8 i 3,4 8 0

Oiseaux saxicoles 10,2 11,8 12,0 11,6 11,2 10,3 12,4 11,6 ± 0,7 10,4 9,4 14,6 12,4 15,6 16,5 13,2 ± 2,9 8 16

Oiseaux steppiques 12,0 7,9 8,7 8,7 7,8 12,0 11.9 9,5 - 1,9 11,9 7,7 8,1 8,0 11,1 5,9 8,8 i 2,3 15 36

Oiseaux buissonniers 13,0 11,3 12,0 9,3 11,2 12,4 12,4 11,4 - 1,2 12,4 13,7 11,4 10,9 17.8 15.3 13,6 i 2,6 12 0

Oiseaux forestiers 18,2 21,2 25,0 28.5 23,4 18,0 17,3 22,2 ± 4.3 18,8 24,8 19,5 23,4 12,2 17,6 19,4 î 4,5 19 24

Mixtes ou indéter¬

minés 18,8 20,4 17,4 17,0 20,5 20,5 20,3 19,3 - 1,7 25,0 21,4 21,9 23,4 25,6 28,2 24,3 t 2,5 23 12

Types systématiques (%
Passereaux 47,6 47,3 53.3 56.3 49,3 49,8 44,1 50,0 ± 4,3 50,0 57,3 49,6 54,0 58,9 51,8 53,6 î 3,9 69 64

Alaudidés 3,1 3,4 2,4 2,9 3,4 4,0 3,2 1 0,6 5,2 2,6 3,3 3,6 3,3 4,7 3,8 i 1,0 3,8 0

Syiviidés 9,2 8.9 9,8 11,0 8,2 8,4 9,1 î 1,1 10,4 11,1 8,1 10,2 12,2 8,2 10,0 ± 1,6 19,2 16,0

Rapaces diurnes 10,9 11,3 8,7 9,9 12,2 10,7 13,4 11,0 î 1.7 12,5 11,1 13,0 11,7 11,1 10,6 11,7 0,9 7,7 12,0

Rapaces nocturnes 2,0 3,0 3,3 3,4 2,1 3,0 3,0 ± 0.5 4,2 2,6 2,4 4,4 3,3 3,5 3,4 ± 0.8 3,9 4,0
Gallinacés 3,1 1.5 2,2 1.7 1,7 2,0 1,8 ± 0,3 2,0 0,9 1,6 1,5 2,2 2,4 1,8 ± 0,5 4 0

Picidés 2,7 2,5 2,7 4,1 3,0 2,0 2,9 î 0,7 1.0 1,7 2,4 2.9 0 0 1.3 - 1.2 0 0

Indice de sédentarité 0,509 0,507 0,495 0,506 0,485 0,468 0,525 0,498 ± 0,020 0,458 0,504 0,524 0,525 0,456 0,482 0,492 + 0,031 0,64 0,68

Indice d'amplitude
géographique 0,525 0,666 0,695 0,726 0.6S5 0,588 0,646 0,663 -

i

0,047 0,860 0,821 0,817 0,803 0,847 0,817 0,828 + 0,021 0,917 0,912

* France et Italie exceptées
Les valeurs particulièrement significatives sont imprimées en italique.

(1) allogènes européens - (2) allogènes asiatiques - (3) allogènes éthiopiens
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Pigeon ramier, Coucou gris, Martinet noir, Hirondelle
de fenêtre, Mésange charbonnière, Pinson des arbres,
Verdier, Grand Corbeau...) et des espèces caractéris¬
tiques (absolument ou relativement parlant) du biome
méditerranéen en son ensemble ; la liste se réduit alors à
quelques oiseaux : Aigle de Bonelli, Alouette calandrelle,
Cisticole ; Merle bleu et Goéland leucophée (les 4 derniè¬
res espèces présentes à Malte); En situation intermé¬
diaire, certaines espèces se rencontrent également en
Europe moyenne, voire nordique, mais avec un « centre
de gravité » incontestablement méridional : Hibou Petit-
Duc, Guêpier, Bouscarle; Rollier, Huppe.

Mais les Oiseaux présents dans 11, ou même 10 sec¬
teurs (6 terres + 5 ou 4 îles) doivent être aussi envisa¬
gés, l'absence d'une (ou de deux) île(s) pouvant être de
signification biogéographique restreinte, voire même
n'être qu'une lacune de nos connaissances. On peut citer
ainsi le Puffin cendré (absent de Chypre, mais présent à
Malte et à Port-Cros), le Faucon crécerellette (absent de
Corse et des Baléares), le Pipit rousseline (absent de
Chypre), la Fauvette passerinette (absente des Baléares et
de Chypre, mais présente à Port-Cros), le Merle de
roches (absent de Crète), le Moineau soulcie (absent de
Crète et de Chypre) ; la Fauvette mélanocéphale ne man¬
que qu'à Chypre (elle est présente à Malte et à Port-
Cros), mais la Fauvette de Chypre est évidemment vica-
riante, que certains auteurs considèrent d'ailleurs
comme une sous-espèce de la première (Etchecopar et
Hue, 1964).

- Inversement, 35 espèces d'Oiseaux ne sont ici
connues que d'un seul secteur (terre le plus souvent), et
30 ne le sont que de deux secteurs. Dans la première
catégorie, le secteur le plus original est la Turquie avec
pas moins de 20 espèces particulières (Grande Aigrette,
Cygne tuberculé, Sarcelle d'hiver, Faucon sacre, Grue
cendrée, Guifette leucoptère, Prinia gracile, Fauvette
épervière, Traquet isabelle, Sittelle de Krüper, Bruant
cendré, Martin roselin...), suivie par le Maghreb avec
11 espèces (Autour chanteur, Pintade de Numidie,
Sterne Caspienne, Martinet à croupion blanc. Téléphone
tschagra, Rubiette de Moussier, Sittelle kabyle...). A l'Es¬
pagne ne revient que la Pie bleue, à la Corse le Grand
Gravelot et la Sittelle corse. Parmi les Oiseaux peuplant
deux secteurs, on peut citer : le Cormoran pygmée, l'Oie
cendrée, le Pygargue, l'Epervier à pieds courts, l'Aigle
pomarin, le Vanneau éperonné, la Mouette mélanocé¬
phale, le Pic syriaque, la Fauvette babillarde, la Mésange
lugubre, la Sittelle de Neumayer, le Corbeau freux
(Grèce et Turquie); le Turnix, l'Engoulevent à collier
roux, la Foulque à crête et le Martinet caffre (Espagne et
Maghreb); le Flamant rose et le Goéland railleur (Espa¬
gne et France); le Bulbul des jardins et le Bouvreuil à
ailes roses (Maghreb et Turquie)... En général, il s'agit
d'espèces en limite de distribution; ainsi les zones péri¬
phériques se trouvent-elles enrichies par un véritable
« effet de lisière » - le cas de la Turquie est particulière¬
ment flagrant - .

D'un autre point de vue, la figure 1 résume et traduit
la répartition de toutes les espèces dans les diverses

catégories de présence (de 1 à 12 secteurs) ; généralistes
et spécialistes s'égalent sensiblement (20 et 22% respec¬
tivement), et la courbe présente une concavité centrale
analogue à celle observée dans les relevés de végétation
(Guinochet, 1973).

2. Relations aire /espèces

Si nous considérons le nombre d'espèces présentes
dans chaque secteur (carte, Tabl. II), il est assez évident
que cette richesse augmente avec la surface considérée,
celle-là moins rapidement que celle-ci. Mais le problème
se complique de celui de l'insularité (cf. § V-5), d'autant
que la plus petite des terres, la France (50 000 km2) est
plus grande que la plus grande des îles, la Sicile
(25 700 km2).

On peut éprouver tout d'abord une relation du
type S = a log A + b (où S est le nombre d'espèces et A la
surface; fig. 2 en haut). La relation linéaire est valable

NOMBRE D'ESPECES PRESENTES

EN ABSOLU EN %

.15%

.10%

> - 5%

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

NOMBRE DE PAYS OU L'ESPECE
EST PRESENTE

Fig. 1. - Histogramme de fréquence des espèces dans l'aire
méditerranéenne;

Frequencies of the bird species within the Mediterranean area.
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log A (SURFACE . Km2)
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log A (SURFACE Km2)

Fig. 2. - Relation entre le nombre d'espèces d'Oiseaux d'un
secteur et sa surface.

Relation between surface and number of bird species.

(r = 0,933) pour une gamme de surface couvrant plus de
2 magnitudes, mais perd tout sens biologique au-dessous
de A = 215 km2 (log A = 2,33 correspondant à une ri¬
chesse nulle).

Mais une relation statistiquement tout aussi valable
(r= + 0,923) est obtenue avec le logarithme du nombre
d'espèces (Fig. 2, en bas); nous obtenons alors une rela¬
tion de type allométrique, l'analogie avec d'autres phé¬
nomènes biologiques permettant alors de considérer
l'avifaune comme un « organe » du milieu.

Dans le premier cas, on peut encore dire que multi¬
plier la surface par 10 fait augmenter de 65 environ le

nombre d'espèces ; dans le second, la même opération se
traduit par une multiplication du nombre d'espèces par
1,56 (les deux relations sont équivalentes aux deux
points particuliers S/A: 101,6 espèces/7 730 km2 et
202,3 espèces/267 500 km2).

L'extrapolation vers Malte, située nettement en de¬
hors du champ d'application (26 espèces ; 316 km2), per¬
met-elle de choisir entre les 2 relations ? Dans le premier
cas, Malte «devrait» abriter 11 espèces; l'écart effectif
est donc de 15 espèces, soit 5896 par excès. Dans le
second, l'extrapolation laisserait attendre 55 espèces;
l'écart est donc de 29 espèces, soit 116 96 par défaut.
Admettons pour l'instant que la vérité se situe entre les
deux formulations, en signalant d'ailleurs qu'une telle
incertitude est loin de se limiter à notre cas particulier :

Williamson (1975) citant Dony signale que sur 80 cas
relevés dans la littérature (concernant des végétaux), « il
est raisonnable de dire que la relation log S vs. log A est
linéaire dans 47 cas...; toutefois 12 études ne fournissent
pas une ligne droite dans ce type de représentation, mais
en produisent une dans la relation S vs. log A » ; les 21
autres cas ne conduisent pas à des conclusions claires.

Quoi qu'il en soit, le tableau III montre que les écarts
par rapport à la moyenne sont aisément reconnus dans
les deux cas. Parmi les secteurs déficitaires, des explica¬
tions très différentes concernent :

- l'Italie, où jouent sans doute à la fois une pression
humaine ancienne et sévère, l'absence de grandes zones
humides et le caractère péninsulaire;

- le Maghreb qui, adossé au Sahara, se comporte
en un sens comme une île à l'égard du continent africain
(la faiblesse des influences d'Afrique noire au Maghreb
est connue; cf. Snow, 1978); ce caractère pseudo-insu-

Tabl. III. - Ecarts (96) entre la valeur observée et les valeurs
calculées du nombre d'espèces aviennes des divers secteurs
méditerranéens.

The number of bird species : deviation between experimental
and predicted values.

« (%)
Secteur S observé calculé calculé

V S = a log A + b logS = c log A + d

Espagne 203 206 ; - 1.4 207 : - 2

France 184 155 + 16 146 + 21

Italie 172 194 : - 13 191 : - 11

Grèce 205 177 ; + 14 170 : + 20

Turquie 233 217 : + 7 224 + 4

Maghreb 202 224 : - 11 235 : - 16

Baléares 96 94 + 2 93 : + 3

Corse 117 105 : + 10 104 : + 11

Sardaigne 123 134 ; - 9 127 : _ 3

Sicile 137 136 : + 0,8 128 : - 6

Crète 90 104 : - 16 103 : - 14

Chypre 85 107 : - 26 105 : - 24

Malte 26 11 + 58 55 : -116
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laire devient manifeste en considérant des groupes
comme les Gallinacés ou les Pics (voir ci-dessous à
propos de la Corse et Tabl. IV);

- pour la Crète, l'isolement géographique est assez
évident, mais le cas de Chypre est plus surprenant, vu la
relative proximité de la Turquie. Ce secteur est sans
doute le moins connu de tous, mais l'étude des faunes
démontre que Chypre ne comporte que très peu d'Oi¬
seaux asiatiques, malgré sa faible distance (80 km) au
continent.

Pour les secteurs excédentaires, le cas de la France
méditerranéenne continentale est le plus net, mais la
richesse observée est très certainement due à la Camar¬
gue (sur 7 espèces présentes dans toutes les terres sauf
l'Italie, 6 sont aquatiques). Signalons ici l'existence d'une
enclave pseudo-méditerranéenne sur la côte atlantique
française moyenne où, bénéficiant de températures hi¬
vernales clémentes et d'un ensoleillement annuel supé¬
rieur à 2 000 heures, se rencontrent des espèces comme
le Chêne vert, le Goéland leucophée, le Moineau soulcie,
l'Alouette calandrelle et la Fauvette pitchou (Yeatman,
1974, 1976). Comme la France, la Grèce continentale
joint la mer à la montagne et y ajoute quelques éléments
orientaux : Epervier à pieds courts, Aigle pomarin, Van¬
neau éperonné, Mouette mélanocéphale, Pic syriaque,
Pie-Grièche masquée, Hypolaïs des oliviers, Fauvette de
Rüppel, Mésange lugubre, Sittelle de Neumayer, Bruant
mélanocéphale (cf. Turquie).

IV. AFFINITÉS AVIFAUNISTIQUES

1. Parentés avifaunistiques

Pour apprécier le degré de parenté avifaunistique des
divers secteurs méditerranéens étudiés, nous avons uti¬
lisé conjointement l'Analyse Factorielle des Correspon¬
dances et les coefficients d'affinité selon Sörensen. Dans
le cas présent, les axes F, et F2 de l'analyse des corres¬
pondances portent respectivement 23,2 et 18,0% de
l'information, avec des corrélations canoniques relative¬
ment élevées (0,422 et 0,373), et proches (ce qui légitime
la rotation diagonale en F'rF'2; voir ci-dessous); quant à
F3, porteur de 15,4% de l'information (corrélation cano¬
nique égale à 0,365), sa prise en considération amène à
traiter au total plus de 56% de L'information globale
de la matrice de données. La figure 3 représente les
plans factoriels F,-F2, en bas, après rotation d'axes per¬
mettant de mieux saisir le déterminisme géographique
des corrélations.

On note ainsi la proximité du Maghreb et de l'Espa¬
gne, de la Grèce et de la Turquie, de la Sicile et de
l'Italie; la position de la France entre l'Espagne et l'Ita¬
lie, celle de la Sardaigne entre la Corse et la Sicile, tous
faits géographiquement logiques. On remarquera aussi
la position graphique très centrale de l'Italie.

Sans y attacher de signification anthropocentriste (car
les phénomènes en cause sont largement antérieurs à

. j. maghreb

espagne

sicile

corse

«T

;ardaigne

crete

(m\

uchypre

france

r1(.)

turquie

Fig. 3. - Analyse factorielle des correspondances : plan FrF2
en haut; après rotation des axes, en bas.
Factorial analysis of correspondence.

nos civilisations...), il est possible de discuter plus parti¬
culièrement de deux situations :

- celle de la Corse avifaunistiquement plus proche
de l'Italie que de la France continentale, ce qui va
d'ailleurs dans le sens de la distance géographique réelle;

- celle de Chypre qui, géographiquement bien plus
proche de la Turquie que de la Grèce, semble avifaunis¬
tiquement plus éloignée de la première que de la se¬
conde.

La Corse et la France continentale n'ont en commun

qu'une espèce absente de l'Italie : la Perdrix rouge, alors
que l'on rencontre en Corse et en Italie : le Puffin des

i
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Anglais, le Goéland d'Audouin, l'Erismature et, à un
niveau subspécifique, la Corneille mantelée et le Moi¬
neau cisalpin. Les absences communes jouent égale¬
ment, plusieurs Ardéidés et Laridés manquant à la
Corse et à l'Italie continentale. La proximité de la Corse
et de la Sardaigne est évidente à divers titres.

Si Chypre a pratiquement autant d'espèces en com¬
mun avec la Grèce qu'avec la Turquie (78 et 79 respecti¬
vement), ce dernier secteur possède un lot d'Oiseaux
continentaux, voire asiatiques, tellement important qu'il
suffit à justifier les distances constatées. Pour des raisons
analogues où n'interfère pas l'insularité, Chypre et Crète
sont proches l'une de l'autre.

Les résultats du tableau IV soulignent également la
proximité de l'Espagne et du Maghreb; en revanche, ce
dernier secteur apparaît comme bien plus éloigné du
bloc Sicile-Italie. L'A.F.C. semble donc, pour les échan¬
ges, démontrer la moindre importance du détroit siculo-
tunisien par rapport au détroit de Gibraltar. Par ailleurs,
on remarque (Fig. 3) la forme arquée de la ligne joignant
les points continentaux : Maghreb et Turquie tendent
ainsi à se rapprocher l'un de l'autre, sans doute du fait
d'espèces steppiques (Grande Outarde, Ganga uni-
bande...) contournant la Méditerranée par le sud-est ou
la traversant de part en part; ce rapprochement turco-
maghrébin serait encore plus prononcé si nous n'avions
pas limité l'étude aux surfaces méditerranéennes.

Tabl. IV. - Distances factorielles et coefficients d'affinité de
Sörensen de quelques secteurs méditerranéens jugés d'après
leur avifaune.

Similarity of some Mediterranean zones, calculated from avi-
faunistic data.

Couple de secteurs Distance
factorielle

Coefficient
d'affinité

Distance

géographique

Corse/France 0,70 70 % 160 km

Corse/Italie 0,57 75 % 80 km

Chypre/Grèce 0,79 54 % 800 km

Chypre/Turquie 1,23 50 % 80 km

Maghreb/Espagne 0,32 87 % 15 km

Maghreb/Sicile 0,82 74 % 140 km

Corse/Sardaigne 0,13 84 % 15 km

Chypre/Crète 0,16 70 % 800 km

2. Types fauniques

Afin de mieux interpréter ces affinités, l'on peut
également faire appel à la notion de type faunique de
Voous (Tabl. II). Les proportions des divers types va¬
rient peu, ce qui signifie que la Méditerranée est de
composition faunistique relativement homogène; on
peut néanmoins remarquer ce qui suit :

- la proportion des ubiquistes est élevée : la moitié
des espèces (notamment du type paléarctique avec le
quart des espèces; c'est le type faunique le mieux repré¬
senté en Méditerranée). Ainsi, bien que le biome médi¬
terranéen présente une incontestable originalité actuelle
(de déterminisme essentiellement climatique), sor) avi¬
faune est historiquement reliée à celle des grandes terres
boréales.

- les types allogènes pèsent pour un quart à un
tiers (selon le mode de calcul : Méditerranée en son

ensemble, ou moyenne des secteurs). Ainsi la Méditerra¬
née est également une région-carrefour entre Europe
(moyenne), Asie et Afrique.

- enfin les types méditerranéens - au sens large -

contribuent pour près de 20% à l'ensemble, le type
méditerranéen - au sens strict - à près de 10 %. C'est
ici que peuvent être saisis quelques traits décisifs entre
divers secteurs : i) de toutes les terres, la France et l'Italie
sont les moins méditerranéennes, ce qui peut relever de
leur situation en latitude; ii) l'Espagne et le Maghreb
sont les secteurs terrestres les plus méditerranéens; iii)
les îles sont relativement plus méditerranéennes que les
terres, avec 20,7 contre 16,0% des espèces pour les
terres (risque statistique au test de Student : environ
3 % ; iv) parmi les îles, la Sicile est la moins méditerra¬
néenne; v) enfin, l'avifaune insulaire est d'autant plus
méditerranéenne qu'elle est constituée de peu d'espèces,
c'est-à-dire que la surface de l'île est plus petite (Fig. 4).

■ MEDITERRANEENNES. SENS LARGE

• MEDITERRANEENNES. SENS STRICT

0.140S + 36.0

r«-0.944 p<1°/<

% *- 0.071 S ♦ 17.3

r «-0.844 p ^ 1%

100 110 120 130

S (NOMBRE D'ESPECES)

Fig. 4. - Pourcentage d'espèces méditerranéennes dans les
différents secteurs en fonction du nombre d'espèces de ces
secteurs.

Proportion of the Mediterranean bird species.
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3. Paramètres structurants

L'A.F.C. permet de rechercher et de hiérarchiser les
paramètres structurants de l'avifaune méditerranéenne
(Fig. 3, en bas). Ainsi F', oppose les îles aux terres; une
relation linéaire parfaitement satisfaisante (r = + 0,969 ;

Fig. 5 A) lie en effet l'ordonnée selon F', et le nombre
d'espèces, lui-même en relation avec la surface et le
caractère d'insularité. D'ailleurs, aux deux extrémités de
l'axe figurent, d'une part une cinquantaine d'espèces
présentes seulement dans les 4 plus grandes terres, d'au¬
tre part 3 espèces strictement insulaires (dont la Sittelle
corse).

F 2 apparaît comme le reflet de la longitude : de
l'Espagne à Chypre, une relation linéaire parfaitement
satisfaisante (r= + 0,901 ; Fig. 5 B) lie l'ordonnée selon
F 2 à la longitude Est moyenne des secteurs. Aux deux
extrémités de l'axe F'2 se trouvent, d'une part une qua¬
rantaine d'espèces aviennes présentes seulement dans les
4 secteurs les plus orientaux (Turquie + Chypre +
Crète + Grèce), d'autre part une vingtaine d'espèces
rencontrées seulement dans les 6 secteurs occidentaux

(Maghreb + Espagne + les 4 îles de Méditerranée
occidentale).

Enfin, il n'est jusqu'à F3 qui n'exprime une relation
linéaire avec un paramètre de milieu : la latitude Nord
(r= +0,863; Fig. 5 C). Aux deux bouts de l'échelle se

rencontrent, d'une part des Oiseaux plutôt septentrio¬
naux (Fauvette des jardins, Pouillot siffleur, Bruant
jaune, Grimpereau des bois...), de l'autre des espèces
méridionales (Francolin, Martinet à croupion blanc,
Téléphone tschagra, Rubiette de Moussier, Sittelle ka¬
byle...).

Un nouveau traitement par A.F.C. a été effectué sur
une matrice réduite à 57 espèces, toutes sédentaires :

Pics, Alouettes, Mésanges, Sittelles et Grimpereaux,
Bruants, Corvidés. Malgré cette simplification, le poids,
les corrélations et les significations des axes factoriels ne
subissent pas de gros changements; F, reste encore
révélateur de la latitude, mais la corrélation est plus
lâche que pour la matrice de 294 espèces (r = 0,575, soit
p de peu inférieur à 5 96).

Quant aux Oiseaux, un examen dans le plan factoriel
F', - F'2 (matrice 294 espèces) permet également de
mieux saisir leurs distances, voire leurs relations au sein
d'un genre ou d'une famille, par exemple. Ainsi dans le
genre Alectoris, la gambra - occidentale - est à l'op¬
posé de la chukar - orientale; près de la première se
situe la Perdrix rouge, tandis que la Perdrix bartavelle
occupe une position centrale. En ce qui concerne les
Sittelles, on peut distinguer trois pôles respectivement
occupés par la Sittelle kabyle, la Sittelle corse, et les
Sittelles de Krtiper et de Neumayer ; au centre, la Sittelle
torchepot, médio-européenne.

Si nous rappelons que F3 a valeur d'indice latitudinal,
nous pouvons ordonner comme suit les Fauvettes du
genre Sylvia : Fauvette des jardins, F. pitchou et F. à
tête noire, F. passerinette, F. mélanocéphale, F. orphée,
F. à lunettes (F. babillarde), F. sarde (F. grisette), F. de

Chypre, F. épervière, F. de Rüppel. De même, chez les
Alouettes, groupe essentiellement sédentaire, avec la sé¬
quence : Alouette des champs, A. calandre, A. lulu et
calandrelle, Cochevis huppé, A. haussecol, A. calandre
orientale, Cochevis de Thékla, A. pispolette.
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Fig. 5. - A, relation entre le 1er facteur de l'A.F.C. (après
rotation des axes) et le nombre d'espèces des secteurs; B,
relation entre le 2e facteur de l'A.F.C. (après rotation des axes)
et la longitude est des secteurs ; C, relation entre le 3e facteur
de l'A.F.C. et la latitude nord des secteurs.

A, relation between F.A.C. and number of bird species; B,
relation between F.A.C. and longitude; C, relation between
F.A.C. and latitude.
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Pour les Sylviidés, l'Indice d'Amplitude Géogra¬
phique est relativement faible: 5496, comparé à celui
des Alaudidés : 58%, des Turdidés et des Fringillidés :
60% (écarts-types 31 à 39 96).

V. COMPARAISONS ENTRE ÎLES ET TERRES

On peut regrouper sous le terme d'insularité l'ensem¬
ble des phénomènes - et des concepts qui s'y ratta¬
chent - traduisant l'influence de l'isolement géogra¬
phique sur les peuplements, végétaux et/ou animaux.
Les espaces maritimes constituent évidemment d'excel¬
lentes barrières à cet effet, mais l'on peut également
considérer comme des « îles » les massifs montagneux
isolés par leurs piémonts, ou même toute zone bordée
par des déserts (cas du Maghreb).

De nombreux travaux ont été consacrés à ce pro¬
blème par divers naturalistes de plusieurs disciplines.
Dans le domaine ornithologique, mais à une autre
échelle que la présente étude, on peut citer le travail de
Watson (1964) sur les îles de la Mer Egée; mais c'est
essentiellement à l'ouvrage fondamental de McArthur et
Wilson (1967) que nous ferons divers appels, directs, ou
indirects (Blondel, 1979).

1. Restrictions spécifiques

L'un des premiers effets de l'isolement insulaire est de
réduire le nombre des espèces. Il peut y avoir interfé¬
rence avec l'effet des surfaces, mais le phénomène est ici
bien visible puisque, comparant par exemple la Corse et
la Provence occidentale, de surfaces voisines (8 720 et
7 240 km2 respectivement), on note 117 espèces dans le
premier cas contre 174 dans le second (Blondel, 1970).
Certes, la Provence bénéficie de la présence de la Ca¬
margue, mais moins de la moitié du déficit corse est dû
à des espèces aquatiques; inversement, il faut cumuler
l'avifaune de toutes les îles méditerranéennes (soit plus
de 80 000 km2) pour parvenir au chiffre de 191 espèces
grâce au double gradient de longitude et de latitude,
alors que des secteurs terrestres aussi limités en position
que la France (50 000 km2) ou la Grèce (110 000 km2)
atteignent aisément des valeurs comparables (184 et 205
espèces respectivement). On peut également mentionner
qu'un canton administratif français abrite 2 à 3 fois plus
d'espèces aviennes que l'île de Malte (316 km2 ; 26 espè¬
ces).

L'examen de certains groupes aviens permet de
confirmer le fait. Ainsi, en étudiant les couples de sec¬
teurs France/Corse et Grèce/Crète, nous constatons une
nette restriction d'espèces au sein de familles séden¬
taires : Gallinacés, Rapaces nocturnes, Pics et Corvidés
(Tabl. V). Blondel (1979) fait remarquer que cette restric¬
tion porte en priorité sur les grosses espèces : « Quelques
exemples relatifs à l'avifaune corse : chez les Gallinacés,
l'espèce la plus grosse est la Perdrix rouge (450 g), alors

que sur le continent nous trouvons la Bartavelle (700 g);
le Tétras-lyre (1 250 g); chez les Strigiformes, l'espèce la
plus grosse est la Chouette effraie (350 g), mais il man¬

que la Chouette hulotte (500 g), et le Hibou Grand-Duc
(2 kg); chez les Pics, le plus gros représentant de la
famille est le Pic épeiche (76 g), mais il manque le Pic
vert (160 g) et le Pic noir (280 g) ». Nous reviendrons ci-
dessous sur ce problème des biomasses.

Toutefois, afin de ne point confondre effets des surfa¬
ces et de l'insularité, une comparaison plus fine s'im¬
pose, la proportion des principaux groupes systéma¬
tiques étant exprimée en proportion du nombre d'espèces
total de chaque avifaune (Tabl. II). L'examen de ce spec¬
tre systématique amène aux remarques suivantes : i) la
proportion des Passereaux insulaires est un peu plus
élevée que celle des Passereaux terrestres (53,6 contre
50,096); la différence n'est pas statistiquement assurée
(écart réduit 1,38 seulement au test t de Student, pour
10 degrés de liberté), mais semble biologiquement plau¬
sible : d'une part en effet la biomasse insulaire moyenne
est significativement inférieure à la biomasse terrestre
(voir ci-dessous), d'autre part l'extrapolation vers les
petites îles (Malte et Port-Cros) nous montre un net
accroissement de la proportion des Passereaux
(67 ±3%); ii) il n'y a qu'une tendance des îles à possé¬
der proportionnellement plus de Sylviidés que les terres,
mais le cas de Malte et de Port Cros permet d'envisager
la réalité du fait comme pour l'ensemble des Passereaux,
iii) La proportion des Rapaces, diurnes comme noctur¬
nes, est remarquablement constante au contraire (11 et
3 % respectivement ; même les petites îles se conforment
à la règle), ce qui laisse entendre que la proportion des
prédateurs au sein des biocénoses relève d'une profonde
organisation structurale (cf. notion de pyramide alimen¬
taire); iv) de prime abord, la proportion des Gallinacés
semble suivre la même loi (1,8% des espèces dans les
terres comme dans les îles); cependant, si nous faisons
abstraction du seul Gallinacé migrateur, la Caille, on
note un appauvrissement significatif des îles par rapport
aux terres (0,82 ±0,44% contre 1,26 ±0,27%; écart
réduit égal à 1,91, soit un risque statistique de l'ordre de
5%); Malte et Port-Cros sont dépourvus de Gallinacés
sédentaires; v) il y une différence significative entre les
proportions terrestres et insulaires des Pics (écart réduit
égal à 2,58, risque voisin de 3%).

2. Amplitude biogéographique

Cet appauvrissement insulaire est lui-même à l'ori¬
gine d'un autre phénomène, celui de l'élargissement des
niches écologiques. En effet, si nous admettons que les
espèces se partagent - en se les disputant - l'espace et
les milieux, le biotope d'une espèce donnée ne peut que
se restreindre sous la pression croissante de concurrents
plus nombreux : la cohabitation d'un nombre élevé d'es¬
pèces entraîne donc spécialisation; inversement, tout
appauvrissement spécifique doit s'accompagner d'un
certain « relâchement », écologique ou géographique sui¬
vant l'échelle considérée.
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Ainsi, Geroudet (1978) signale que «dans les îles
grecques, la Chukar vit depuis le niveau de la mer
jusqu'aux sommets (2 640 m en Crète) » ; de même au
Maroc, où la Gambra se rencontre « près de la mer » et
« s'élève à plus de 3 000 m dans les escarpements et les
éboulis de l'Atlas », et occupe donc les niches de la
Perdrix rouge et de la Bartavelle. En Corse, l'omnipré¬
sence du Gobemouche gris (Lebreton, 1973), tient sans
doute à l'absence des Rougequeues, tandis que l'ubiquité
de la Mésange charbonnière et de la Fauvette mélanocé-
phale en Crète, doit certainement beaucoup à l'absence,
ou à la rareté respective des Mésanges noire, huppée et
nonnette, et des Fauvettes à tête noire, à lunettes et
grisette.

La notion d'amplitude géographique (cf. §11.3) peut
être étendue à un groupe d'espèces et, de là, au milieu
abritant ce groupe d'espèces; c'est, à une autre échelle,
une notion comparable à l'amplitude d'habitat (Blondel
et Frochot, 1976). En ce qui concerne les secteurs médi¬
terranéens, il est flagrant que l'amplitude des îles est
supérieure à celle des terres (83 contre 66% ; p nette¬
ment inférieur à 1 % ) ; Malte et Port Cros viennent
confirmer la relation (Tabl. II). Bien plus, les divers
points représentatifs (Méditerranéè comprise, Malte et
Port-Cros exclus) s'alignent de manière très satisfaisante
(Fig. 6, haut) en fonction du nombre d'espèces, l'extra¬
polation linéaire au point « 1 espèce » coïncidant prati¬
quement avec la valeur 10096 de l'Indice d'Amplitude
Géographique (ce qui signifie que la dernière espèce à
pouvoir peupler la plus petite île doit présenter, fort
logiquement, le plus large caractère d'ubiquité).

Ainsi, de même que l'un des effets de l'insularité est
« d'élargir l'amplitude d'habitat des espèces » (Blondel et
Frochot, loc. cit.), de même la restriction des surfaces
accompagnant ici le passage des terres aux îles se tra¬
duit-elle par la persistance d'une avifaune plus généra¬
liste (Fig. 1).

3. Spectre écologique

L'examen des diverses catégories écologiques
(Tabl. II) permet d'avancer les conclusions suivantes (va¬
lables, rappelons-le, en valeurs relatives et non abso¬
lues) :

- les îles (sauf la Sicile) ont significativement plus
d'espèces d'Oiseaux de mer que les terres (t = 2,16; p
voisin de 5 % ) ; cause en est un rapport périmètre côtier/
surface plus élevé pour les premières, et le fait que la
mer n'est pas une barrière biogéographique pour ces

espèces ;
- les îles (sauf la Sicile encore) ont significativement

moins d'espèces d'Oiseaux d'eau douce que les terres
(t — 3,60; p inférieur à 1%); cause en est sans doute
l'exiguïté des îles empêchant l'existence d'un large ré¬
seau hydrographique et de grands deltas. On constate de
plus que la plupart des Oiseaux d'eau douce présents
dans les îles sont parmi les plus tolérants envers la
surface du biotope (Poule d'eau, Grèbe castagneux);

- corrélativement, s'il existe ainsi une certaine com¬

pensation mer/eau douce au sein de l'ensemble des

Fig. 6. - Relation entre l'Indice d'amplitude géographique et
le nombre d'espèces de chaque secteur (en haut). Relation
entre la surface des secteurs et la biomasse moyenne des
oiseaux des secteurs (en bas).

Relation between the "Index of geographical amplitude" and
number of bird species (above). Relation between biomass of
birds and surface of the territories (below).

Oiseaux aquatiques en général, les terres tendent encore
à l'emporter (t= 2,47; p voisin de 4%) sur les îles (Sicile
exceptée), Chypre et Crète tout particulièrement. Malte
et Port-Cros confirment en les amplifiant ces. diverses
conclusions. Au total, notons la part importante prise en

moyenne par les Oiseaux d'eau dans la région méditer¬
ranéenne (le quart des espèces).

En ce qui concerne les autres catégories écologiques,
essentiellement terrestres, les différences sont moins ac¬

cusées, et non assurées statistiquement; seules peuvent
être faites quelques remarques visant certains secteurs
particuliers :

- Crète et Chypre sont plus riches en espèces saxi-
coles (influence des falaises maritimes ?) ;

- si ce n'est pour Malte et Port-Cros (25 ± 10 %),
les Oiseaux steppiques ne sont pas plus nombreux dans
les îles que dans les terres;

- Crète et Chypre ont proportionnellement plus
d'espèces « buissonnières » que les autres îles et que les
terres; comme nous noterons la tendance inverse en ce

qui concerne les oiseaux forestiers, il doit s'agir là d'un
effet de balance entre milieux secondaires (dégradés) et
climaciques ;
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- il existe en effet une tendance des terres (sauf
Maghreb et Turquie) à abriter plus d'espèces forestières
que les îles (sauf Corse et Sicile). On peut également
déceler une certaine opposition entre secteurs « sub-
paléarctiques » (France, Italie, Corse, Grèce) et secteurs
orientaux-méridionaux (Maghreb, Baléares, Turquie,
Crète et Chypre). Une autre comparaison instructive est
celle de couples terre/île : Espagne vs. Baléares (20,4
contre 18,8%), Italie vs. Corse (28,5 contre 24,8%);
Grèce vs. Crète (23,4 contre 12,2%), Grèce vs. Chypre
(23,4 contre 17,6%.)

Au total, les espèces forestières représentent un pour¬
centage appréciable (20% environ) par rapport à la
somme des pourcentages des espèces inféodées aux mi¬
lieux paucistrates (espèces saxicoles + buissonnières : en¬
viron 35%), à priori plus méditerranéennes.

Enfin, la catégorie des espèces à biotopes mixtes ou
indéterminés est significativement (t = 3,70; p inférieur à
1 % ) mieux représentée dans les îles que dans les terres,
ce qui peut être dû à une plus faible représentation, ou
fragilité, des milieux spécialisés dans les premières (cf.
Indice d'Amplitude Géographique).

4. Biomasses moyennes

Pour les 6 îles (Tabl. II), la moyenne des biomasses
des diverses espèces est égale à 396 g, avec un coeffi¬
cient de variation faible (13%); pour les terres par

contre, on doit distinguer le cas de la France et de l'Italie
d'une part (270 ±10 g), celui des 4 autres terres de
l'autre (moyennes 538 g, coeff. variation 13%). En ce

qui concerne la France et l'Italie dont la relative richesse
en Passereaux a déjà été signalée, les biomasses remar¬

quablement faibles, inférieures mêmes à celles de cha¬
cune des grandes îles, sont dues à l'absence des grosses

espèces suivantes : Cormorans (2 espèces), Spatule, Cigo¬
gnes (2 espèces), Balbuzard, Gypaète, Vautours (2 espè¬
ces), Aigle impérial, Grande Outarde...; certaines de ces

espèces ne sont d'ailleurs pas absentes de certaines îles :

chaque île abrite ainsi au moins un Vautour ou le
Gypaète, dont le poids est de 6-7 kg (la paléontologie
nous apprend même que Malte a abrité un Vautour
(Gyps melitensis) au Pléistocène moyen (Mourer-Chau-
vire, 1975)). Ce déficit franco-italien en grosses espèces,
plus vulnérables à divers titres, ne peut manquer d'être
mis en relation avec le fait qu'il s'agit là de pays de
vieille civilisation, densément peuplés, de haut niveau de
vie, où les sites ont été intensément exploités et où la
pression cynégétique est la plus forte d'Europe; il n'est
pas inintéressant de remarquer que la grande île présen¬
tant la plus faible biomasse (311 g) est la Corse, biogéo-
graphiquement qualifiable de franco-italienne. Nous
avons là un constat sévère de l'impact de l'homme sur la
faune, et une confirmation de ce que l'essentiel des
biocénoses méditerranéennes est mieux représenté au

Maghreb, ou en Grèce, qu'il ne l'est actuellement dans
les terres latines !

Ces deux cas mis à part, il existe une différence
hautement significative (p < 1 % ) entre la biomasse insu¬

laire moyenne, et celle des 4 terres les plus riches ; bien
plus, une relation linéaire parfaitement satisfaisante
(r = 0,857 ; Fig. 6, bas) existe entre la biomasse moyenne
et le logarithme de la surface du secteur considéré. [La
relation demeure tout aussi valable en incluant la Médi¬
terranée en son ensemble (r = + 0,864), ou Malte
(r= + 0,920 et 0,915, sans ou avec la Méditerranée), ou
Malte et Port-Cros (r= +0,924); elle existe encore bien
qu'un peu plus lâche (r compris entre 0,810 et 0,873) en

remplaçant le logarithme de la surface par le nombre
d'espèces]. Cette diminution de taille est une

conséquence classiquement décrite du phénomène d'in¬
sularité : dans le même cadre méditerranéen, mais à
l'échelle des formations végétales, Blondel (1979) rap¬

porte ainsi « que les Oiseaux sont en moyenne plus
petits sur l'île (la Corse) que sur le continent (la Pro¬
vence)... pour l'ensemble des stades considérés collecti¬
vement ».

Ce déficit en grosses espèces des îles par rapport aux
continents peut avoir plusieurs causes, dont certaines
évoquées ci-dessus : restriction des biotopes, en nature et
en surface (il s'agit généralement d'Oiseaux à grand
territoire et plus ou moins grégaires : Outardes, Vau¬
tours, Hérons...); pauvreté des espèces migrant en vol
plané, gênées par les étendues marines (Cigognes, Perc-
noptère) ; probabilité d'extinction plus élevée et moindres
capacités de (re) peuplement (voir ci-dessous). Il est donc
possible de dire que les îles (ainsi que la France et,
surtout, l'Italie) ont une avifaune relevant plutôt d'une
stratégie démographique « r » (Blondel, 1979), liée à un
environnement naturellement plus simple (cas des îles)
ou artificiellement simplifié, ou instable (cas de l'Italie et
de la France). Au contraire, les 4 terres les plus riches
(Maghreb, Espagne, Grèce et Turquie) comportent des
milieux plus complexes et (pour l'instant) plus stables et,
de ce fait, possèdent une avifaune de taille moyenne plus
importante, relevant plutôt d'une stratégie de type « K ».

5. Loi de Darlington

Un autre problème est ici de déterminer la relation
existant entre la surface d'une île et la richesse de son

avifaune, problème connexe de celui traité au § III - 2.
Le propos n'est pas seulement formel, mais sous-tend
l'idée d'un modèle de peuplement : on conçoit ainsi que
la probabilité d'extinction locale d'une espèce augmente
lorsque diminue la taille d'une île ; mais cette éventualité
n'est pas la même pour une petite et une grosse espèce,
pour une espèce sociale et pour une espèce territoriale,
pour une espèce sédentaire et pour une espèce migra¬
trice... Inversement, les processus de (re)colonisation dé¬
pendent non seulement de l'espèce (généraliste ou spé¬
cialiste, plus ou moins prolifique, etc...) mais aussi du
milieu : l'île est-elle proche ou non d'autres secteurs,
insulaires et/ou continentaux ? Les biotopes y sont-ils
divers et respectés ?

Quantifiées, de telles considérations ont ainsi conduit,
entre autres formes d'expression, à la « Loi de Darling¬
ton » (McArthur et Wilson, 1967, chapitres 2 et 3),
exprimée par la relation allométrique : S = C.A.Z, « où z
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est un paramètre qui varie peu d'un taxon à un autre
ou, pour un même taxon, dans des parties différentes
du monde ». La plupart des z s'inscrivent entre 0,20 et
0,35, encadrant ainsi la valeur théorique de Darlington :

0,30 ( = log102, ce qui signifie que le nombre d'espèces
double lorsque décuple la surface). En ce qui concerne
les 7 îles (dont Malte) méditerranéennes ici étudiées,
la valeur z obtenue est égale à 0,366, la relation
S = 0,535.A0-366 ayant sous la forme linéaire bilogarith-
mique (Fig. 7) un coefficient de corrélation égal à
+ 0,965. [Mais on ne peut écarter formellement une
relation comme S = 53,6 log A-108,9 (r = 0,946) (cf.
§111-2)].

Pour l'avifaune de l'archipel des Sept-Iles (Bretagne),
étudiée par Penicaud (1977), l'exposant z est égal à 0,30
(r= + 0,955); il monte à la valeur 0,33 (r= +0,884)
pour l'ensemble des Iles britanniques, de surfaces plus
comparables à celles des îles ici étudiées.

Dans cet esprit, il peut être intéressant de rechercher
si îles et terres ont des proportions de migrateurs diffé¬
rentes, la mobilité des espèces pouvant déterminer leur
capacité de colonisation. Pour l'ensemble de l'avifaune
méditerranéenne, l'Indice de Sédentarité est pratique¬
ment égal à 0,50, avec peu de variations d'un secteur à
un autre (Tabl. II);' on peut néanmoins déceler les ten¬
dances suivantes :

- un certain gradient terres/îles de sédentarité dé¬
croissante (Grèce/Crète: 0,485/0,456; Espagne/Baléa¬
res : 0,507/0,458; Malte et Port-Cros caricaturent le
propos), alors que l'influence maritime, qui tamponne
les climats, devrait favoriser la sédentarité insulaire ; si la

LOI C1F. DARLINGTON'

3.5 4.0

log A ( SURFACE Km2 )

Fig. 7. - Relation entre le nombre d'espèces et la surface des
secteurs (loi de Darlington).
The "Darlington rule".

remarque est exacte, elle renforcerait donc à contrario
l'idée que la richesse relative des îles en migrateurs
s'explique par une meilleure aptitude à la colonisation;

- un certain gradient Nord/Sud de sédentarité crois¬
sante (France ou Grèce/Maghreb : 0,49/0,52), mais
« l'ellipse » méditerranéenne est bien moins haute que
large (1 200 et 4 000 km environ);

- un certain gradient Ouest/Est de sédentarité dé¬
croissante (Espagne et Maghreb/Grèce et Turquie:
0,52/0,48; Corse, Sardaigne et Sicile/ Crète et Chypre :

0,52/0,47), révélant un certain gradient océanité/
continentalité.

La prise en compte des individus ou des populations,
et non des espèces, permettrait peut-être d'affiner ces

remarques (c/ partie expérimentale), mais elle semble
impossible en l'état actuel de nos connaissances sur la
migration en Méditerranée, orientale du moins.

VI. DISCUSSION GENERALE

La « Méditerranéité »

L'avifaune méditerranéenne compte 294 espèces nidi-
ficatrices, dont la moitié de Passereaux, 11 96 de Rapa-
ces diurnes, 9 96 de Sylviidés, etc. ; elle se rattache pour
l'essentiel à l'Ancien Monde boréal, le type faunique
paléarctique prédominant, fournissant à lui seul le quart
des espèces, alors que le type méditerranéen en constitue
20 (ou 10)96 environ au sens large (ou restreint) du
qualificatif. La participation des types éthiopien et asia¬
tique reste faible : 3 à 4 96 seulement.

Alors qu'il existe une proportion égale (21 ± 1 96 )
d'espèces aviennes à répartition méditerranéenne large et
restreinte - ces dernières peuplant surtout la Turquie et
le Maghreb - , certains Oiseaux apparaissent particuliè¬
rement représentatifs du biome, à l'instar de l'olivier ou
du chêne-vert : Goéland leucophée, Alouette calandrelle,
Cisticole des joncs, Merle bleu, Fauvette mélanocé-
phale... Le nombre en est relativement faible si on le
compare à celui des espèces végétales homologues, ou
même à celui de certains taxons animaux (Reptiles,
Insectes...); mais n'oublions pas que le concept de médi¬
terranéité est d'ordre fondamentalement xéro-thermique,
contrainte à laquelle échappe partiellement l'avifaune,
homéotherme et mobile.

L'analyse multivariée permet d'apprécier les affinités
faunistiques des divers secteurs étudiés. Certains résul¬
tats respectent la logique géographique (rapprochements
Corse/Italie, Grèce/Crète, Espagne/Maghreb...), d'au¬
tres non (Chypre est plus « proche » de la Grèce que de
la Turquie). Pour l'ornithologue, deux traits paraissent
essentiels en Méditerranée : l'opposition terres/îles (diffi¬
cilement dissociable il est vrai de l'effet des surfaces) et
l'existence d'un gradient de longitude. La latitude ne

joue qu'au troisième ordre, en raison de l'aplatissement
de l'ellipse méditerranéenne et du pouvoir-tampon ther¬
mique des masses maritimes. Quant à l'altitude, elle ne
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semble pas tenir ici de rôle différentiel (la plus petite île,
les Baléares, culmine déjà à 1445 m).

L'insularité

Une comparaison entre terres et îles, notamment
pour des couples géographiquement apparentés, permet
de dégager quelques traits constituant le syndrome d'in¬
sularité :

- à surface égale, les îles abritent moins d'espèces
nidificatrices que les terres, et suivent en ce qui concerne
la loi bi-logarithmique de Darlington;

- les îles accueillent des espèces à plus large ampli¬
tude géographique que les terres;

- la biomasse moyenne de l'avifaune insulaire est
inférieure (ici de près de 30%) à la biomasse continen¬
tale (France et Italie font exception sous l'influence de
l'homme); Blondel (1979) reconnaît également ces deux
traits caractéristiques en accordant aux « petits généralis¬
tes » de meilleures aptitudes insulaires ;

- d'un point de vue faunique, les îles sont plus
méditerranéennes que les terres, et le sont d'autant plus
qu'elles sont de surface plus faible. On peut donc dire
qu'une certaine convergence existe entre les deux
concepts de méditerranéité et d'insularité;

- plus riches que les terres en Oiseaux de mer, les
îles le sont moins en espèces d'Oiseaux d'eau douce, les
seconds l'emportant globalement sur les premiers;

- certains groupes systématiques semblent étrangers
au phénomène d'insularité (Rapaces diurnes, Alaudi-
dés...), mais d'autres - sédentaires - subissent une
nette restriction spécifique (Picidés, Gallinacés);

- la Sicile est « la moins insulaire des îles » alors que
l'Italie et le Maghreb présentent des traits respectifs de
pén-insularité et de pseudo-insularité. La faible taille de
l'île de Malte lui permet parfois de servir de témoin pour

juger de tendances notées au niveau des 6 grandes îles
étudiées (ex. : plus forte sédentarité de l'avifaune, enri¬
chissement en Passereaux...).

L'ensemble de ces caractères révélés au niveau de
l'avifaune mériterait d'être étudié chez d'autres groupes
animaux, car il traduit très certainement, d'un point de
vue évolutif et adaptatif, ce que l'on peut considérer
comme une stratégie insulaire des peuplements au sein
des écosystèmes.
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RÉSUMÉ. - 7 espèces d'Opisthobranches mésopsammiques ont été capturées en Suède
occidentales : Microhedyle glandulifera (abondant); Hedylopsis spiculifera (peu abondant);
H. brambelli (rare); Philinoglossa helgolandica (très abondant); Philine sp. (rare); Embletonia
pulchra (abondant) et Pseudovermis sp. (très rare). Leur distribution horizontale et bathymé-
trique de même que leur signification écologique ont pu être précisées. C'est ainsi que
M. glandulifera, H. spiculifera, P. helgolandica et E. pulchra sont qualifiés d'espèces gravel-
licoles, la première s'accommodant toutefois d'un substrat moins grossier que les trois
autres et la dernière recherchant plutôt des graviers de forme tabulaire « flottant » à la
surface du sédiment. Les variations d'effectifs à l'interface eau de mer-sédiment des 4
espèces dominantes, à court, moyen et long terme, sont interprétées par des phénomènes de
migrations verticales s'exerçant au sein des substrats et par des migrations horizontales d'un
biotope vers un autre. Ces migrations permettent aux animaux de se maintenir en perma¬
nence dans des conditions optimales d'agitation et d'oxygénation du milieu interstitiel,
celles-ci dépendant de la bathymétrie du biotope et du degré d'enfoncement des animaux au
sein du substrat.

ABSTRACT. - Seven species of mesopsammic Opistobranch Gastropods have been collec¬
ted in the Skagerrak, on the western coast of Sweden, in the vicinity of the Kristineberg
Zoological Station, Fiskebäckskil : Microhedyle glandulifera (abundant), Hedylopsis spiculi¬
fera (not very abundant); H. brambelli (uncommon); Philinoglossa helgolandica (very
abundant); Philine sp. (sporadic occurrence); Embletonia pulchra (abundant) and Pseudover¬
mis sp. (uncommon). Their horizontal and bathymétrie distribution have been studied and
the four dominant species M. glandulifera, H. spiculifera, P. helgolandica and E. pulchra
have been classified as "gravel dwelling species", the first one preferring less coarse
substrates than the 3 others, and the last one preferring rather flat shaped granules scattered
on the surface of the sea-bottom, than a given size of particles. The numeric variations of
the four dominant species at the lop layer of the substrates are explained in terms of vertical
migrations phenomenons inside the sediment beds with horizontal migrations from one

biotope to another. By means of these migrations, the animals can permanently stay inside
a favourable oxygenation and hydrodynamic conditions range which mainly depends on
the bathymetry of the biotope and the level of the animals under the sediment-water
interface.
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Kristineberg Zoological Station,
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INTRODUCTION

Très peu de données écologiques concernent les Gas¬
téropodes Opisthobranches mésopsammiques. En parti¬
culier, les renseignements sur leur répartition dans les
sédiments, leur signification écologique, leurs migra¬
tions, leur cycle saisonnier, etc. sont exceptionnels, une

grande place ayant au contraire été consacrée à leur
étude taxonomique, jusqu'à ces dernières années. C'est
dans ce contexte qu'ont été abordées les investigations
dans le Skagerrak où sont analysées et interprétées suc¬
cessivement : la distribution horizontale des Opistho¬
branches mésopsammiques, leur distribution bathymé¬
trique et leurs variations à court, moyen et long terme.
Comme je l'ai montré dans le golfe de Marseille (1978),
le manque d'informations tenait à une raison majeure :

la très grande pauvreté de l'effectif de ces Mollusques au
sein du mésopsammon où ils représentent au mieux
1,5096 du total. Cet effectif dérisoire rend bien difficile
toute approche statistique pourtant indispensable dans
les études de dynamique des populations, à moins de
renoncer aux techniques de prélèvement (carottiers, ben¬
nes) utilisées normalement pour les études quantitatives
des groupes méïobenthiques dominants (Nématodes, Co-
pépodes, Polychètes) et de se contenter d'engins (dra¬
gues) moins précis, mais qui récoltent des volumes sa¬
bleux considérables (plus de 50 à 80 dm3), dans lesquels
la quantité d'Opisthobranches capturés est suffisante.
Mais il faut alors disposer de procédés spécialement
adaptés, permettant de traiter rapidement ces volumi¬
neux échantillons pour en retirer le mésopsammon vi¬
vant, condition nécessaire pour pouvoir reconnaître et
isoler les Opisthobranches. A la lumière de l'expérience
acquise en Méditerranée, des procédures bien élaborées
de prélèvement, d'échantillonnage et de concentration
du mésopsammon ont été mises en œuvre dans le
Skagerrak, lors de 3 séjours en Suède occidentale : en août
1973; en mai-juin-juillet 1974 et 1975. Ces procédures
m'ont permis de résoudre les difficultés technologiques
d'une telle étude et de compléter les données déjà acquises
dans le golfe de Marseille.

MÉTHODOLOGIE ET PRÉLÈVEMENTS

1. Stations de prélèvement

Les récoltes ont été effectuées dans 17 stations de
substrat meuble, à proximité de Kristineberg, sur la côte
occidentale de la Suède (Fig. 1).

1.1. Ile Bonden. Les 5 stations exploitées sont échelon¬
nées le long d'un talus sédimentaire alimenté en débris
de coquilles par une moulière accrochée à la roche
littorale (Fig. 2 c). Les profondeurs de ces stations sont
successivement : 5, 10, 15, 20 et 27 mètres.

1.2. Ile Gunnarskär. Deux stations à 12 et 14 m de

profondeur, dans la passe comprise entre l'île et un petit
îlot situé à l'Est. Gunnarskär représente la « localité
type » du Gastéropode Opisthobranche Acochlidiacea
Hedylopsis brambelli Swedmark, 1968 b.

1.3. Ile Hamnerö. Trois stations (août 1973) par 6 et
8 m de profondeur (Hamnerö Hamnen) et 20 m de pro¬
fondeur (Hamnerö Sund), (Poizat et Vicente, 1977).

1.4. Ile Hâllô. Une station par 6 m de fond à l'abri
d'une petite crique, sur une tache de sable moyen bor¬
dée par des Laminaires, avec le Chordé Branchiostoma
lanceolatum (Amphioxus)

1.5. Plage de Bökevik. Une station située au large de la
plage par 2,5 m de fond (Bölevik A) et quatre autres
échelonnées d'Est en Ouest, sous 0,25 m d'eau, en bor¬
dure immédiate du rivage (juin-juillet 1974).

1.6. Klubban. Une seule station, par 2 m de fond (juin
1974).

2. Echantillonnage des Opisthobranches mésopsam¬
miques

Les prélèvements sont opérés pour la plupart, à l'aide
d'une drague de type Charcot (Lamotte et Bourlière,
1971, p. 192) qui récolte en principe le sédiment sur une

épaisseur d'environ 10 cm. Quelques prélèvements ont
été opérés à l'aide d'une drague Ockelman (id., p. 247)
qui ne réalise qu'un écrémage très superficiel du sub¬
strat. L'utilisation simultanée de ces 2 engins, permet,
par comparaison des données respectivement obtenues,
de préciser la position des animaux au sein des substrats
sédimentaires.

Les stations Bökevik B, C, D et E ont été exploitées à
la pelle.

Le contenu des dragues est recueilli dans de grandes
cuvettes. Il est immédiatement subdivisé en sous-échan¬
tillons en le transférant par quartage dans des seaux de
dm3 que l'on remplit jusqu'à ras bord. Au terme de cette
opération, chaque récipient renferme un sous-échantil¬
lon représentatif de l'échantillon total. Les stations prin¬
cipales (Bonden, Gunnarskär) ont été étudiées en utili¬
sant la totalité du contenu de la drague dépassant la
plupart du temps 50 dm3 (5 sous-échantillons). Pour les
aures stations, un ou deux sous-échantillons seulement
sont conservés, mais tous les résultats sont exprimés en
fonction d'un volume sédimentaire de 50 dm3 qui cor¬

respond au « volume minimum » défini par Picard
(1965) pour ses recherches qualitatives sur les biocoeno-
ses marines de substrats meubles. Une telle présentation
des résultats a l'avantage de permettre des comparaisons
directes macrobenthos/méïbenthos.

Les données exposées dans ce travail sont établies à
partir de l'analyse de 148 prélèvements (sous-échantil-
lons) soit un volume total de 1 480 dm3 de sédiment
recuelli en 1973 (18 prélèvements), en 1974 (71 prélève¬
ments) et enfin en 1975 (59 prélèvements).
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Fig. 1. - Carte des stations.

Position of stations.

3. Séparation des Opisthobranches mésopsammiques du
sédiment et détermination de leur « abondance » et de
leur « dominance »

Les prélèvements sont stockés en chambre froide
(6 °C) jusqu'au moment de leur traitement. Exception
faite pour les échantillons de 1973 traités par la « Dete¬
rioration Technique» (Hulings and Gray, 1971, p. 27)
tous les autres sont soumis à la technique de Uhlig
(Uhlig et al., 1973) spécialement adaptée (Poizat, 1975)
au traitement d'importants volumes sédimentaires. Ce
procédé permet de séparer du sédiment le mésopsam-
mon bien vivant qui se concentre, par ses propres mou¬

vements, dans des cristallisoirs remplis d'eau de mer.

Les Opisthobranches sont alors recherchés, à l'aide
d'une loupe binoculaire, dans ces culots de mésopsam-
mon préalablement colorés au rouge neutre et transférés
dans des petites boîtes de Pétri à fond blanc. Les Mollus¬
ques récupérés ainsi sont déterminés spécifiquement in
vivo et comptés. Cette opération aboutit à affecter à
chaque espèce une valeur d'abondance et un indice de
dominance selon les définitions de Picard (1965, p. 7):
« l'Abondance est le nombre d'individus vivants de
chaque espèce par rapport à un volume déterminé de
sédiment; la Dominance est le pourcentage que repré¬
sentent les individus vivants d'une espèce par rapport à
la totalité des individus vivants de toutes les espèces du
prélèvement ».
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4. Mesure de la taille des Opisthobranches

La grande plasticité des animaux interdit toute me¬
sure sur des spécimens vivants. Par conséquent, ils sont
préalablement anesthésiés au Nembutal (1 g/1 d'eau de
mer) jusqu'à extension parfaite. Ils sont ensuite fixés
dans le Bouin Hollande, puis transférés dans de l'alcool
à 70° après rinçage à l'eau du robinet. La mesure
s'effectue alors sur ce matériel mort, à l'aide d'un micro¬
mètre oculaire monté sur une loupe binoculaire Wild.

5. Mesures physico-chimiques du milieu sédimentaire

Des mesures d'envasement (pourcentage de fraction
sédimentaire < 50 fj), des calcimétries et des tamisages
ont été exécutés sur l'ensemble des échantillons sédi-
mentaires prélevés.

6. Mesures physico-chimiques du milieu aqueux

La salinité, la température et l'oxygène dissous dans
l'eau de mer ont été mesurés à la surface et au niveau
du fond grâce aux appareils embarqués à bord des
navires (Swedmark, 1966, 1969). Ces résultats (Tabl. I,
Il et III), sont de bons indicateurs des conditions hydro¬
dynamiques dans les stations.

OPISTHOBRANCHES MÉSOPSAMMIQUES
RÉCOLTÉS

Un nombre restreint d'espèces de Gastéropodes Opis¬
thobranches se sont adaptés au milieu sableux intersti¬
tiel. Leur adaptation s'est traduite par une forte réduc¬
tion de taille, ce qui les fait classer parmi la « méi-
faune ». Ils sont en outre dotés d'une forte déformabilité
qui les place parmi la « soft fauna » (Hulings and Gray,
1971, p. 1) par opposition à la « hard fauna » dont les
représentants sont peu ou non déformables ou peu
contractiles grâce à leur cuticule ou à leur coquille.

Au total, 7 espèces d'Opisthobranches mésopsam-
miques ont pu être capturées au cours des 3 missions
effectuées à Kristineberg (Tabl. I, II et III); ce sont :

Microhedyle glandulifera (Kowalevsky), 1901 (abon¬
dant); Hedylopsis spiculifera Kowalevsky, 1901 (peu
abondant); H. brambelli Swedmark, 1968 b (rare); Phili-
noglossa helgolandica Hertling, 1932 (très abondant);
Philine sp. (rare); Embletonia pulchra Aider et Hancock,
1844 (abondant); et enfin, Pseudovermis sp. (très rare).

RÉSULTATS ET INTERPRÉTATIONS

1. Distribution horizontale des Opisthobranches méso-
psammiques

Dans la zone étudiée, les fonds en dessous de 30 mè¬
tres sont la plupart du temps occupés par des sédiments
très riches en vase, du fait d'un hydrodynamisme insuf¬
fisant (fonds de décantation). Aucun Opisthobranche
mésopsammique n'y a été récolté. Les biotopes de moin¬
dre profondeur bordant les îles au large du littoral de
Kristineberg, qui correspondent généralement à des sub¬
strats d'envasement faible ou nul ne dépassant guère
5%, sont exposés contrairement aux précédents, à un

hydrodynamisme important. Toutefois, dans ces bioto¬
pes propices aux Opisthobranches mésopsammiques, on
note d'un milieu à l'autre, des différences en ce qui
concerne la distribution et l'abondance des espèces. Ces
Mollusques, avec des effectifs assez variables dans le
temps et dans l'espace, sont présents de manière plutôt
constante dans les sédiments bien triés (indice de tri
< 1,7) représentés (Tabl. I, II et III) par des graviers
(0 >2,00 mm), des sables très grossiers
(1,50 < 0<2,OO mm), ou des sables grossiers
(0,75 mm < & < 1,50 mm) pour peu que la fraction détri¬
tique minérale reste inférieure à 55-6096 (stations de
Bonden et de Gunnarskâr). Si le sédiment devient trop
fin (sable moyen de Hâllo, tableau III), les Opisthobran¬
ches mésopsammiques sont faiblement représentés ou
même totalement absents. Si la fraction détritique miné¬
rale dépasse 60-65 96, ils sont absents, quelle que soit la
granulométrie du substrat. Tel est le cas des stations
littorales de Bökevik et de Klubban (Tabl. III) dont la
fraction sédimentaire minérale est constituée de débris
de granite et de gneiss. Le sédiment est alors trop dense
et trop compact pour pouvoir être remué et oxygéné de
façon appréciable, condition nécessaire pour que se dé¬
veloppe un peuplement d'Opisthobranches mésopsam¬
miques. Sur de tels fonds, qui se comportent vis-à-vis
des facteurs hydrodynamiques d'ailleurs très amortis ici,
comme de véritables substrats durs où vivent de nom¬

breuses Gibbules, un voile gélatineux de diatomées et de
bactéries crée un obstacle supplémentaire aux remanie¬
ments et à l'oxygénation du milieu sédimentaire. Le
substrat reste par conséquent très hétérogène (indice de
tri supérieur à 2 ou même à 3, Tabl. III), ce qui restreint
davantage l'espace interstitiel, les petites particules col¬
matant les cavités entre les plus grandes.

2. Distribution bathymétrique des Opisthobranches mé¬
sopsammiques. Recherche du milieu le plus favorable
à chaque espèce. Signification écologique des espèces

2.1. Distribution de l'effectif total dans quelques stations

L'abondance moyenne (Am/50 dm3 sable) des Opis¬
thobranches mésopsammiques (Tabl. IV) le long du
talus sédimentaire de l'île Bonden (Fig. 2c) accuse une

augmentation régulière en allant de la surface vers la



Tabl. I. - Sédimentologie, hydrologie et abondance (A/50 dm3 sable) des Opisthobranches mésopsammiques, stations A, B et C à
l'île Bonden, aux diverses dates de prélèvement (date avec astérisque - dragage Ockelman).
Sedimentology, hydrology and abundance (Al50 dnr' sand) of mesopsammic opisthobranchs at stations A, B and C ofBonden Island
for different sampling dates (Ockelman dredging indicated by asterisk).

Station (Profondeur) A (5 m) B (10 m) C (15 m)

Date 1974 1975 1974 1975 1973 1974 1975

02/07 24/07 27/05 03/06 18/06 02/07 10/07 02/07 24/07 03/06 18/06 02/07 10/07 15/08 11/06 »11/06 02/07 24/07 03/06 18/06 02/07 10/07

SEDIMENTOLOGIE

Envasement (%) 3.80 3.00 0.96 0.61 0 1.92 0 6.2 3.8 1.12 0 1.28 2.54 1.20 3.30 2.30 1.90 5.60 0.06 2.40 2.38 2.41

Calcimétrie (%) 97.50 98.10 98.06 94.10 93.81 99.61 99.18 97.10 96.90 94.95 98.69 99.33 98.32 94.20 90.00 97.75 84.10 96.40 94.04 92.80 95.21 94.21

Détritique minéral (%) 2.50 1.90 1.94 5.90 6.19 0.39 0.82 2.90 3.10 5.05 1.31 0.67 1.68 5.80 10.00 2.25 15.90 3.60 5.93 7.20 4.79 5.19

Q1 (mm) 1.050 0.850 0.900 1.350 1.400 1.800 1.700 0.720 0.880 1.000 1.150 1.250 1.200 0.245 0.625 0.930 0.840 0.950 1.300 0.540 1.600 1.350

I Paramètres Q2 (mm) 1.940 1.800 1.750 2.300 2.250 3.000 2.600 1.420 1.500 1.650 1.950 2.050 2.200 0.300 0.955 1.445 1.240 1.750 2.000 0.900 2.550 2.200

granulométrique Q3 (mm) 2.950 2.800 2.900 3.400 3.250 4.300 3.600 2.450 2.400 2.500 3.000 3.050 3.300 0.370 1.650 2.300 2.050 2.650 3.150 1.600 3.450 3.200

Mode (mm) 2.250 2.250 3.150 3.550 3.150 3.550 3.550 1.420 2.250 1.800 2.800 2.800 2.800 0.275 0.900 1.150 0.900 2.500 3.550 0.890 3.150 3.150

\ Indice de tri So = \J Q3/Q1 1.67 1.82 1.80 1.59 1.52 1.55 1.46 1.84 1.65 1.58 1.62 1.56 1.66 1.51 1.61 1.58 1.56 1.67 1.56 1.72 1.47 1.54

HYDROLOGIE

Température de surface (°C) 17.9 15.0 13.0 11.4 12.1 16.5 17.8 17.9 15.1 11.4 12.1 16.5 17.8 18.5 14.5 14.5 17.9 15.0 11.4 12.1 16.5 17.8

Température de fond (°C) 16.0 15.1 13.0 11.4 12.0 16.4 17.7 14.0 15.1 11.4 12.0 14.4 17.05 16.0 12.5 12.5 13.2 14.5 11.4 12.1 14.0 14.05

Salinité de surface (°/oo) - 29.8 - - - - - 26.9 29.8 _ - _ _ 24.75 27.0 27.0 - - - - - -

Salinité de fond (°/oo) 27.6 30.0 25.4 23.0 28.5 27.5 23.6 31.1 30.0 23.5 28.5 30.0 25.4 32.25 34.14 34.14 33.40 30.80 24.30 28.70 30.50 29.50

, Oxygène dissous de fond (ppm) 8.8 8.4 - 14.8 - - - 9.0 8.5 14.8 - - - - - - 9.0 8.5 14.90 - - -

OPISTHOBRANCHES MESOPSAMMIQUES
Hedylopsis spiculifera 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 0 0 0 4 20 20 4 0 4 0 0

A / 50 Microhedyle glandulifera 0 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 45 53 154 0 0 9 0 0

dm^ 1 PhUinoglossa Helgolandica 0 0 0 3 3 0 0 16 24 186 3 6 0 0 15 26 488 2 0 117 6 0

Sable Phittne sp. 0 0 0 0 0 0 0 2 9 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0 1 0 0

Pseudovermis sp. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

Embletonia pulchra 9 12 0 30 24 6 6 44 36 36 6 0 0 0 0 0 4 2 0 0 0 0

Abondance totale / 50 dm^ sable 9 14 0 33 27 6 6 64 69 222 9 6 0 0 64 99 666 12 0 131 6 0
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Tabl. II. - Sédimentologie, hydrologie et abondance (A/50 dm3 sable) des Opisthobranches mésopsammiques, stations D et E à
l'île Bonden, aux diverses dates de prélèvement (date avec astérisque - dragage Ockelman).
Sedimentology, hydrology and abundance (A 150 dm3 sans) of mesopsammic opisthobranchs at stations D and E of Bonden Island for
different sampling dates (Ockelman dredging indicated by asterisk).

Station (Profondeur) D (20 m) E (25-27 m)

Date

1973 1974 1975 1973 1974 1975

16.08 24.07 27.05 03.06 18.06 02.07 10.07 16/08 10/05 *11/06 02.07 24/07 27/05 03/06 18/06 02/07 10/07 *10/07

SEDIMENTOLOGIE

Envasement (%) 3.35 2.30 0.44 0.40 1.09 0.78 0 3.93 1.90 0.30 1.75 0.40 0 0 0 0 0 0

Calcimétrie (%) 75.30 92.00 95.28 97.47 93.66 96.93 90.62 97.17 96.25 97.70 86.10 86.70 97.07 97.55 96.53 97.76 83.77 90.89

Détritique minéral (%) 24.70 8.00 4.72 2.53 6.34 3.07 9.38 2.83 3.75 2.30 13.90 13.30 2.93 2.45 3.47 2.24 16.23 9.11

Q1 (mm) 0.345 0.600 1.050 1.300 0.600 0.700 0.630 0.653 0.690 1.600 0.555 2.200 0.660 0.920 0.770 0.680 1.275 1.300

Paramètres Q2 (mm) 0.482 0.900 1.750 2.000 0.900 1.100 1.000 1.143 0.885 2.250 • 0.790 3.000 0.820 1.300 0.970 0.880 1.900 1.825

granulométriques Q3 (mm) 0.915 1.440 2.800 2.900 1.600 1.900 1.800 1.750 1.185 2.900 1.250 3.900 1.025 1.800 1.300 1.150 2.750 2.500

Mode (mm) 0.450 0.900 1.400 3.550 0.710 1.000 0.890 0.900 0.900 2.250 0.750 3.500 0.800 1.400 0.890 0.800 2.000 1.800

Indice de tri So = \jQ3IQl 1.62 1.55 1.63 1.49 1.63 1.65 1.69 1.58 1.31 1.35 1.51 1.33 1.25 1.40 1.30 1.30 1.47 1.39

HYDROLOGIE

Température de surface (°C) 18.5 15.0 13.0 11.4 12.1 16.5 17.8 18.5 9.3 14.5 116.5 15.0 13.0 11.4 12.1 16.5 17.8 17.8

i Température de fond (°C) 15.4 13.5 10.6 10.4 12.0 13.5 13.2 14.9 9.0 11.0 11.8 14.0 10.0 9.8 11.8 12.2 12.0 12.0

1 Salinité de surface (°/oo) - - - - - - -
- 24.0 - - - - - - - - -

Salinité de fond (° / oo) - - - 28.5 28.8 30.5 30.5 - 34.8 - 33.2 32.0 34.1 31.0 30.0 30.8 31.0 31.0

, Oxygène dissous de fond (ppm) - - - 14.9 - - -
- - - 9.0 8.0 0 14.5 - - - -

OPISTHOBRANCHES MESOPSAMMIQUES

Hedylopsis spiculifera 0 6 24 0 4 0 0 15 5 35 2 8 3 39 9 6 3 20

A /50 Microhedyle glandulifera 0 6 8 6 1 0 30 0 153 5 277 0 324 309 276 84 0 70

dm3 1 Philinoglossa helgolandica 0 2 42 6 16 6 18 0 221 5 266 0 213 414 186 258 3 100

Sable Philine sp. 0 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 — 0 0

Pseudovermis sp. 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 - 0 0

Embletonia pulchra 8 2 0 0 0 0 0 3 0 105 3 130 0 0 0 - 9 40

Abondance totale 50 dm3 sable 8 18 74 12 21 6 48 18 379 150 549 138 540 762 471 348 15 230
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Tabl. III. — Sédimentologie, hydrologie et abondance (A/50 dm3 de sable) des Opisthobranches mésopsammiques dans quelques
stations du Skagerrak aux diverses dates de prélèvement (date avec astérisque - prélèvement à la pelle).
Sedimentology, hydrology and abundance (Al50 dm3 sand) of mesopsammic opisthobranchs at some stations in the Skagerrak for
different sampling dates (shovel sample indicated by asterisk).

GUNNARSKÄR A (14 m) GUNNARSKÄR B (12 m) HAMNERÖ HALLO ( 6m) BÖKEVIK KLUBBAN

A(6m) B(8m) C(20m) A(2.50m)B(0.25m) .C(0.25m) D(0.25m)£(0.25m) (2m)

1973 1974 1975 1974 1975 1973 1973 1974 1975 1974 1974

23/08 10/07 26/07 03/06 18/06 02/07 01/07 10/07 26/07 22/05 16/08 16/08 16/08 16/08 25/06 03/06 27/06 *23/07 *23/07 *23/07 *23/07 27/06

SEDIMENTOLOGIE

f Envasement (%) 5.9 3.9 1.9 2.06 1.48 0 3.8 5.3 2.5 0.38 2.0 4.3 1.2 2.15 0.3 0 1.3 0.2 0.1 1.6 1.2 0.3
Calcimétrie (%) 94.8 89.25 85.60 92.61 90.59 84.70 91.40 85.75 85.50 89.07 95.50 84.60 48.75 86.10 36.40 43.24 32.20 12.10 10.80 33.30 53.20 12.10

Détritique minéral (%) 5.2 10.75 14.40 7.39 9.41 15.30 8.60 14.25 14.50 10.93 4.50 15.40 51.25 13.90 63.60 56.76 66.80 87.90 89.20 66.70 46.80 87.90
' / Q1 (mm) 0.600 0.615 1.120 0.680 0.630 0.980 0.910 0.580 0.720 1.175 0.830 0.295 1.130 0.297 0.255 0.250 0.370 0.820 0.860 0.215 0.420 0.300

| Paramètres \ Q2 (mm) 0.950 1.050 1.620 1.200 1.050 1.500 1.450 1.000 1.090 1.850 1.360 0.415 1.850 0.397 0.315 0.310 1.850 1.100 1.180 0.680 0.580 1.400

granulométriques j Q3 (mm) 1.680 1.850 2.250 1.900 1.900 2.400 2.250 1.850 1.900 2.850 2.250 0.680 2.800 0.540 0.390 0.390 3.150 1.940 1.800 1.360 1.100 2.900

\ Mode 0.900 1.100 1.400 1.400 0.890 1.400 1.400 0.700 0.900 1.400 1.400 0.450 2.525 0.425 0.280 0.280 2.800 0.900 0.900 0.900 0.450 0.280

y Indice de tri So = \J Q3/Q1 1.67 1.74 1.41 1.67 1.74 1.72 1.57 1.80 1.62 1.56 1.65 1.91 1.58 1.34 1.23 1,25 2.92 1.54 1.45 2.51 1.61 3.11

HYDROLOGIE

Température de fond (°C) - 15.5 16.5 11.5 11.9 12.7 _ 15.4 16.5 12.0 - - - - 15.0 11.4 16.0 16.0 16.0 16.0 16.0 16.0

Salinité de fond (°/oo) - 33.73 27.75 25.50 30.00 30.00 34.25 30.70 27.75 21.05 - - - - 27.10 24.2 27.9 27.8 27.8 27.8 27.8 27.9
Oxygène dissous de fond (ppm) - 8.2 - 15.80 - - - 8.2 - -

- - - - 8.4 15.2 9.2 - - - - 9.2

OPISTHOBRANCHES MESOPSAMMIQUES
1 Hedylopsis spiculifera 0 59 0 0 0 0 6 1 0 1 0 0 45 0 0 0 0 0 0 0 0 0

A / 50\ Hedylopsis brambelli 0 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

^3 JMicrohedyle glandulifera 0 3 0 0 0 0 15 0 0 0 0 0 0 0 0 3 0 0 0 0 0 0

sable )Philinoglossa helgolandica 0 17 6 252 29 6 0 7 0 7 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0

1 Philine sp. 0 0 0 0 0 3 0 1 0 0 0 0 5 0 0 0 0 0 0 0 0 0
\ Embletonia pulchra 0 152 12 18 6 3 111 164 0 0 1030 70 40 0 0 0 0 0 0 0 0 0

Abondance totale / 50 dm3 sable 0 233 18 270 35 12 132 173 0 8 1030 70 90 0 0 3 0 0 0 0 0 0
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Tabl. IV. - Abondance totale (At), abondance moyenne (Am/50 dm3 de sable) et dominance moyenne (Dm 96) des Opisthobran-
ches mésopsammiques capturés en 1973, 1974 et 1975, A, B, C, D et E à l'île Bonden.
Total abundance (At) mean abundance (Amt50 dm? sand) and mean dominance (Dm %)of mesopsammic opisthobranchs captured in
1973, 1974 and 1975 at stations A, B, C, D and E of Bonden Island.

Station (profondeur en m) A (5 m) B (10 m) C (15 m) D (20 m) E (27 m)

Nombre de prélèvements (N) 6 11

At Dm% At Dm% At Dm% At Dm% At Dm%

Espèces et leur numéro sur fig. 2

Hedylopsis spiculifera ( 1 ) 0 0 2 0.54 75 6.58 34 17.44 180 3.92

Microhedyle glandulifera (2) 2 2.10 0 0 358 31.43 51 26.15 1969 42.78

Philinoglossa helgolandica (3) 6 6.32 235 63.52 695 61.08 90 46.15 2153 46.78

Philine sp. (4) 0 0 11 2.97 5 0.44 2 1.03 0 0

Pseudovermis sp. (5) 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0.02

Embletonia pulchra (6) 87 91.58 122 32.97 6 0.53 18 9.23 299 6.50

lAt 95 - 370 - 1139 - 195 - 4602 -

Am/50 dm'j sable ( ZAt/N) 13.6 - 61.7 - 126.6 - 27.8 - 418.4 -

profondeur: 13,6 individus à la station A; 61,7 en B;
126,6 en C et 418,4 en E. Seule, la station D ( - 20 m),
avec 27,8 individus/50 dm3 de sable ne s'intègre pas
dans ce gradient, à cause peut-être de turbulences à
proximité de la saillie du fond rocheux interrompant le
talus. Sans doute, faut-il voir dans un tel gradient, la
recherche par les Opisthobranches mésopsammiques,
d'un hydrodynanisme optimal, fonction directe de la
bathymétrie, entre les fonds superficiels lessivés à l'excès
et les fonds de décantation en dessous de 30 mètres,
insuffisamment ou non remaniés.

2.2. Abondance, dominance et vitalité des espèces et leur
signification écologique

Seules, les 4 espèces dominantes : Hedylopsis spiculi-
fera, Microhedyle glandulifera, Philinoglossa helgolan-
dica et Embletonia pulchra, sont considérées ici. L'aug¬
mentation de la profondeur des stations le long du talus
sablo-graveleux de l'île Bonden, se traduit par un affine-
ment continu du substrat sédimentaire (Fig. 2 b). J'ai
tenté de rechercher si ce gradient granulométrique pou-

Fig. 2. - (a) Dominance moyenne (Dm 96) de Hedylopsis
spiculifera (1), Microhedyle glandulifera (2), Philinoglossa hel-
golandica (3), Philine sp. (4), Pseudovermis sp. (5), et Embleto¬
nia pulchra (6) récoltés en 1973, 1974 et 1975, stations A
( - 5 m), B ( - 10 m), C ( - 15 m), D ( - 20 m) et E ( - 27 m) à
l'île Bonden, (b) Granulométrie des sédiments dans les stations
A, B, C, D et E. (c) Coupe W-E du talus sédimentaire de l'île
Bonden.

(a) Mean dominance (Dm%) of Hedylopsis spiculifera (1),
Microhedyle glandulifera (2), Philinoglossa helgolandica (3),
Philine sp. (4), Pseudovermis sp. (5) and Embletonia pulchra (6)
collected in 1973, 1974 and 1975 at stations A (-5 m), B
(- 10 m), C (- 15 m), D (-20 m) and E (- 27 m) of Bonden
Island, (b) Sediment granulometry at stations A, B, C, D and E.
(c) W-E section of sedimentary slope of Bonden Island.

vait influer à la fois sur l'effectif des Opisthobranches
mésopsammiques et sur la longueur maximale (L. max.)
atteinte par les spécimens. Cet indice « L. max. », me¬
suré sur les histogrammes de fréquence établis pour

chaque espèce (Fig. 3) peut représenter l'état de vitalité
des animaux selon le principe suivant : L. max. est
d'autant plus élevé que la longévité donc la vitalité des
Gastéropodes sont plus fortes et qu'en conséquence, le
milieu leur est plus favorable. Ces Opisthobranches mé¬
sopsammiques n'ayant pas de prédateurs connus, leur
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Fig. 3. - Longueur totale (Lt) des spécimens des 4 Opisthobranches mésopsammiques dominants capturés en août 1973, en mai-
juin-juillet 1974, 1975, Stations A, B, C, D et E de l'île Bonden (L. max. : longueur maximale; S : Spermatophore).
Total lengths (Lt) of specimens in the four dominant mesopsammic opisthobranch species captured in August 1973, May-June-July
1974 and 1975, stations A, B, C, D and E of Bonden Island (L. max = maximum length ; S - spermatophor).

longévité réelle peu différente de la longévité potentielle,
ne dépend en principe que des seules conditions de
milieu. En théorie, un milieu donné sera d'autant plus
favorable à une espèce que celle-ci y atteindra une
longueur maximale plus importante et que son effectif y
sera plus grand.

2.2.1. Hedylopsis spiculifera. Cette espèce est absente
de la station superficielle A (Tabl. IV, Fig. 2 a). A la
station B, elle semble en maintien précaire avec une
abondance totale At = 2 et une dominance moyenne
Dm = 0,54 %, alors que l'unique spécimen mesuré est de
faible longueur avec L. max. < 2 mm (Fig. 3). En aval,
l'évolution de l'indice L. max. épouse sensiblement la
variation du mode sédimentaire moyen observée en
1974 (Tableau V) : il y a en particulier une décroissance
entre C et D suivie d'une nouvelle augmentation en E.
De dominance élevée (17,44%) en D par suite de l'effa¬
cement plus accentué des autres espèces mésopsam¬
miques, H. spiculifera n'y semble pas en milieu très
favorable (L. max. < 5 mm). Au contraire, sa vitalité pa¬
raît forte en C (L. max. = 8 mm) en dépit d'un effectif

moyen (At = 75) et d'une dominance moyenne modeste
(Dm = 6,58%). Sa vitalité est un peu moins bonne en E
(L. max. = 6 mm) malgré un effectif fort (At = 180).

En définitive, cette espèce semble très dépendante de
la granulométrie du substrat. Elle paraît rechercher un
sédiment grossier avec une fraction gravier importante
(comme à la station C) et peut, de ce fait, être qualifiée
d'espèce gravellicole.

2.2.2. Microhedyle glandulifera. Cette espèce récoltée
une seule fois à la station A (Tabl. IV, Fig. 2a) est ab¬
sente en B mais présente en C, D et E. Entre les stations
C et D il y a diminution concomitante du mode sédi¬
mentaire moyen mesuré en 1974 (Tabl. V), de l'abon¬
dance totale At (Tabl. IV), de la dominance moyenne
Dm % (Tabl. IV, Fig. 2a) et de l'indice de vitalité
L. max. (Fig. 3), suivie d'une augmentation de tous ces
facteurs en E. Pour cette espèce, il y a coïncidence d'une
vitalité maximale (L. max. = 4 mm) et d'un fort effectif
(At = 1969) à la station E qui représente par conséquent
le milieu le plus favorable. Dans ce biotope, le substrat

3
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Tabl. V. - Variation à long terme de l'abondance moyenne (Am/50 dm3 sable) des Opisthobranches mésopsammiques, du mode
sédimentaire moyen (M.S. mm) et du pourcentage moyen (F.M. 96) de la fraction minérale dans les stations de Bonden et de
Gunnarskär, entre 1974 et 1975 (valeurs calculées dans les tabl. I, II et III).

Long term variation of the mean abundance (Am/50 dm ' sand) of mesopsammic opisthobranchs, of the mean sedimentary mode
(M.S. nm) and of the mean percentage (F.M. %) of the mineral fraction at the Bonden and Gunnarskär stations between 1974 and
1975 (calculations in tables I, // and III).

Station

Profondeur (m)

BONDEN GUNNARSKAR

Moyenne
toutes stations

confondues

A

(5)

B

(10)

C

(15)

D

(20)

E

(27)

A

(14)

B

(12)

Année 1974 1975 1974 1975 1974 1975 1974 1975 1974 1975 1974 1975 1974 1975 1974 1975

Am/50 dm"* sable
M.S. (mm)

F.M. %

11.50

2.250

2.20

14.50

3.390

3.05

66.60

1.835

3.00

59.25

2.550

2.18

210.25

1.362

7.94

34.25

2.685

5.78

18.00

0.900

8.00

32.50

1.510

5.21

304.00

1.850

8.31

394.30

1.282

6.07

125.50

1.250

12.57

105.60

1.230

10.70

101.60

1.000

12.45

8.00

1.400

10.93

119.63

1.492

7.78

92.62

2.007

6.27

comporte une fraction dominante de sable grossier et en
quantité moindre une fraction de fins graviers. Comme
la précédente espèce, M. glandulifera peut donc être
définie comme gravellicole. Je l'avais d'ailleurs qualifiée
(Poizat, 1978, p. 221) d'espèce «gravellicole caractéris¬
tique préférentielle de la biocénose Détritique Côtier »
d'après la définition de Picard (1965). Une telle significa¬
tion écologique est en accord avec la présence de cet
Opisthobranche mésopsammique dans le substrat sablo-
graveleux de la station C et même dans les graviers de la
station A.

2.2.3. Philinoglossa helgolandica. Cette espèce est re¬
marquable par sa présence à toutes les stations du tran¬
sect. Mais elle apparaît en condition précaire en A où
son abondance totale (At = 6) et sa dominance moyenne
(Dm = 6,32%) sont faibles (Tabl. IV, Fig. 2a) et où sa

longueur reste modeste avec L. max. < 1 mm (Fig. 3).
Dans les stations en aval de A, P. helgolandica affiche
un effectif croissant avec la bathymétrie, sauf en D
(Tabl. IV). Sa dominance moyenne est très forte en B et
C (Tabl. IV, Fig. 2a); sensiblement moindre en D et E
alors que l'indice L. max. est stabilisé à la valeur
2,5 mm, sauf en C où l'on note 2,25 mm (Fig. 3). La
vitalité de cette espèce est donc très bonne dans tous les
substrats pour peu que les fractions sable grossier et fin
gravier soient présentes en quantité dominante. Cet
Opisthobranche mésopsammique est donc typiquement
gravellicole.

2.2.4. Embletonia pulchra. Cette espèce n'est abon¬
dante qu'en A et B avec une abondance totale At = 87
et 122 (Tabl. IV) et à la station E où At = 299. Mais sa
dominance moyenne Dm (Tabl. IV, Fig. 2a) est maxi¬
male en A et décroît vers B et C, reprenant quelque
importance en D (Dm = 9,2396) et E (Dm = 6,50%). E.
pulchra apparaît en vitalité maximale à la station A
(L. max. = 4,5 mm) et sa vitalité est encore bonne en E
où L. max. = 3,75 mm et également en B où
L. max. = 3,25 mm (Fig. 3). Il y a en définitive coïnci¬
dence d'un fort effectif et d'un indice de vitalité L. max.

élevé aux deux extrémités du transect, là où cependant
les modes sédimentaires moyens sont quantitativement
très différents (Tabl. V) : 2,25 mm contre 1,85 mm en
1974; 3,39 mm contre 1,282 en 1975. E. pulchra n'est
donc pas strictement inféodé à une dimension granulo-
métrique précise du substrat. Il semble rechercher plutôt
des graviers de forme tabulaire « flottant » à la surface
du substrat et sur lesquels il est observé en grand nom¬
bre y broutant bactéries et diatomées. C'est la raison
pour laquelle il domine en bordure des rivages rocheux
à proximité immédiate des sources de débris de moule :
stations A et B de Bonden (Fig. 2c), station Hamnerö A
(Tabl. III). Il montre encore une dominance appréciable
à proximité des sources de graviers dans les stations D et
E de Bonden (Fig. 2c) de part et d'autre d'une saillie du
« bed-rock » interrompant le talus sédimentaire et d'où
se détachent des débris tabulaires de micaschistes.

Dans le golfe de Marseille, j'avais affecté à ces quatre
espèces gravellicoles une signification écologique plus
précise, d'après la méthode de Picard (1965):

- H. spiculifera et P. helgolandica : « caractéris¬
tiques préférentielles de la biocoenose des Sables Gros¬
siers et Fins Graviers sous l'influence de Courants de
Fond ».

- M. glandulifera : « caractéristique préférentielle de
la biocoenose du Détritique Côtier ». Une telle significa¬
tion écologique est en accord avec la présence de cet
Opisthobranche dans le substrat sablo-graveleux de la
station C et même dans les graviers de la station A.

- E. pulchra : « gravellicole de surface du sédiment,
liée aux Herbiers de Posidonies ou aux sédiments qui en

dépendent ». On pourrait préciser, au vu des données
recueillies ici, qu'ZT. pulchra est en définitive lié aux
zones littorales productrices de graviers de forme tabu¬
laire et d'origine biogène (Moules accrochées à la roche
littorale, grosses coquilles de Mollusques vivant dans les
Herbiers) ou détritique (érosion par les vagues de micas¬
chistes littoraux.
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3. Variations à court et à moyen terme de l'abondance
des Opisthobranches mésopsammiques. Corrélation
avec les facteurs météorologiques et hydrodynamiques

3.1. Transect de l'île Bonden

Dans l'intervalle du 27 mai au 10 juillet 1975, les
conditions météorologiques ont été assez variables.
Après une période prolongée de beau temps, en mai
1975, de très forts vents, des pluies et même quelques
précipitations neigeuses ont amené une diminution sen¬
sible de la température des eaux de surface pendant la
première quinzaine du mois de juin (Fig. 4a). La forte
agitation des eaux de surface, a produit corrélativement,
particulièrement dans les petits fonds (stations A et B),
une élévation progressive du gradient granulométrique
des substrats (Fig. 4b) et une légère diminution en A de
leur teneur en CaCO, (Fig. 4c) par sédimentation de
fragments de roches littorales (micaschistes) arrachés par
les vagues. Simultanément, au niveau des fonds infé¬
rieurs à - 15 m (stations C, D et E), l'apport des frac¬
tions sableuses moyennes et fines provenant de l'amont,
s'est marqué dans les substrats par un affinement relatif
de ceux-ci (Fig. 4b). Après le 18 juin, par suite d'un
retour du beau temps, la température des eaux de sur¬
face a augmenté de nouveau et a atteint des valeurs
supérieures à + 18 °C (Fig. 4a), tandis que l'hydrodyna-
misme s'est progressivement amorti. Dans ce contexte
météorologique et hydrodynamique, les peuplements
d'Opisthobranches mésopsammiques ont réagi diverse¬
ment dans les stations en fonction de leur bathymétrie.

3.1.1. Stations de faible profondeur (A et B). Ici, les
Opisthobranches se sont montrés très sensibles aux fluc¬
tuations hydrodynamiques et thermiques du milieu. Le
stock très modeste d'Opisthobranches, au maximum le
3 juin 1975 (Fig. 4d) décroît rapidement à partir du
18 juin, par suite, semble-t-il, du réchauffement rapide
de l'eau de surface qui, par contrecoup, entraîne un
appauvrissement du milieu interstitiel en oxygène dis¬
sous; cette évolution provoque, soit une mortalité élevée
des organismes (£". pulchra), soit, ce qui est le plus
vraisemblable (pour P. helgolandica) leur déplacement
horizontal vers des zones plus oxygénées en aval.

3.1.2. Station C (- 15 m). Dans ce milieu, coïncidant
avec un notable affinement du sédiment (Fig. 4b), le
stock d'Opisthobranches passe par un maximum le
18 juin 1975 (Fig. 4d), soit 15 jours après la station B
moins profonde. Ce décalage du pic maximal des stocks
en B et C, constitués tous deux essentiellement par P.
helgolandica, confirme le phénomène de migration hori¬
zontale à moyen terme, envisagé pour cette espèce dans
les stations A et B. Cette observation met en évidence
une forte capacité de déplacement pour une espèce déjà
décrite comme très mobile et rapide grâce à sa petite
taille et à sa grande extensibilité. Ainsi, les Philinoglossa
migreraient vers l'aval, des stations A et B vers la station
C, pour échapper à l'élévation rapide de la température
en A et B, beaucoup plus faible en C (Fig. 4a). De telles
migrations horizontales ne sont pas rares dans les mi¬

lieux intertidaux (Renaud-Debyser, 1963). Elles cons¬
tituent ici en revanche une nouveauté, car elles sont le
fait d'organismes jusqu'alors mal connus du fait de leur
extrême dispersion au sein du mésopsammon et parce
qu'elles s'exercent dans des biotopes immergés de façon
permanente dont l'étude directe est difficile.

3.1.3. Station D (-20 m). A cette profondeur, la
dégradation des conditions météorologiques le 3 juin
1975 s'enregistre à moyen terme dans le sédiment, par
une augmentation de la taille des grains (Fig. 4b) et par
une diminution du stock d'Opisthobranches (Fig. 4d),
sans doute par enfouissement dans le substrat (migra¬
tions verticales descendantes). Ultérieurement, l'hydro-
dynamisme diminuant, le sédiment s'affine et le stock
d'Opisthobranches accuse une petite poussée le 18 juin
1975 suivie d'un pic important le 10 juillet, par recon¬
centration à la surface du substrat (migrations verticales
ascendantes à moyen terme).

3.1.4. Station E (-27 m). Dans ce biotope, il semble,
après le 2 juillet 1975, intervenir un courant de fond
latéral de direction Nord-Sud (pénétration d'eaux atlan¬
tiques dans le Skagerrak), intermittant, mais assez puis¬
sant, se manifestant par une diminution de la tempéra¬
ture des eaux de fond sur les stations D et E (Fig. 4a), et
même provoquant une augmentation de la taille des
particules sédimentaires (Fig. 4b) et apportant une forte
fraction détritique minérale qui conduit à une diminu¬
tion relative de la teneur en CaCO, (Fig. 4c). Il s'en suit
un appauvrissement du stock d'Opisthobranches le
10 juillet 1975 (Fig. 4d), vraisemblablement par enfouis¬
sement des organismes au sein du sédiment par migra¬
tions verticales descendantes. Toutefois (Tabl. II), un

dragage Ockelman quelques heures seulement après le
dragage Charcot du 10 juillet 1975, a montré un effectif
d'Opisthobranches revenu à un niveau important, dans
le film tout à fait superficiel du substrat : 230 individus/
50 dm3 sable. Cette observation illustre la rapidité et la
fréquence des migrations verticales à court terme des
Opisthobranches mésopsammiques, ce qui leur permet à
tout moment de se placer dans des conditions optimales
d'agitation et d'oxygénation du substrat, sans risquer
d'être entraînés par les courants, en dehors de leur
biotope, éventualité qui pourrait avoir les plus graves
conséquences quant à la pérennité de ces espèces pro¬
duisant peu de gamètes (Swedmark, 1959, 1964 et
1968a). De telles migrations verticales à court terme
sont déjà décrites dans le méïobenthos de la zone interti-
dale, certaines étant reliées à des variations thermiques
(Perkins, 1958; Renaud-Debyser, 1963; Gray, 1965);
d'autres aux mouvements de la marée (Boaden, 1968;
Boaden et Platt, 1971) ou à des variations de salinité
dues à des fortes pluies (Bush, 1966).

3.2. Ile Gunnarskär (station A -14 m).

Une évolution identique à celle observée à l'île Bon¬
den dans la station C, est relevée à Gunnarskär. L'aug¬
mentation des températures de surface entre le 3 juin et
le 2 juillet 1975 (Tabl. III), se traduit par un appauvrisse-



Fig. 4. - Variation à moyen terme : (a) des températures de fond (F) et de surface (S); (b) des paramètres sédimentaires Q3; Mode
Sédimentaire : M.S., Q, ; (c) de la teneur en CaC03 du sédiment; (d) de l'abondance des Opisthobranches mésopsammiques : O.M. ;
Embletonia pulchra ; E.p. ; Philinoglossa helgolandica • P.h. ; Microhedyle glandulifera : M.g. ; Hedylopsis spiculifera : H.s., sations
A, B, C, D et E à l'île Bonden, aux dates 1: 27.05.75; II : 3.06.75; III : 18.06.75; IV : 2.07.75; V : 10.07.75.
Medium term variation of (a) bottom (F) and surface (S) temperatures; (b) sediment parameters Q,, sedimentary mode : M.S., Q,; (c)
CaCO, content of the sediment ; (d) abundance of mesopsammic opisthobranchs : O.M.; Embletonia puchra : E.p. ; Philinoglossa
helgolandica ; P.h.; Microhedyle glandulifera ; M.g.; Hedylopsis spiculifera : H.s., at stations A, B, C, D and E of Bonden Island for
dates ; I ; 27.05.75; II ; 3.06.75; III. 18.06.75; IV: 2.07.75; V10.07.75.
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ment du stock des Opisthobranches mésopsammiques
représenté essentiellement par Philinoglossa helgolandica
et qui passe de 270 individus le 3 juin 1975 à 35 le
18 juin et à 12 le 2 juillet. Cette évolution à moyen
terme correspond sans aucun doute dans cette station de
faible profondeur à des déplacements horizontaux de
l'amont vers l'aval, vers des biotopes moins exposés à
cette hausse thermique.

4. Variations à long terme des Opisthobranches mésop¬
sammiques

4.1. Variation de l'effectif total

Il semblait intéressant de comparer les données
concernant 7 stations exploitées consécutivement en
1974 et en 1975 pendant la même période (mai-juin-
juillet) et de surcroît avec des procédés identiques (dra¬
gues, technique de Uhlig). Tout d'abord (Tabl. V), si l'on
considère les résultats pour les 7 stations confondues, on
constate globalement un net affaiblissement du stock
d'Opisthobranches mésopsammiques qui passent de
119,63 individus en 1974 à 92,62 en 1975. Cet appau¬
vrissement est concomitant d'une augmentation de la
taille des particules sableuses, le mode sédimentaire
moyen passant de 1,492 mm à 2,007 mm, ce qui im¬
plique une augmentation de l'hydrodynamisme marin.
L'affaiblissement relatif de la fraction minérale des sédi¬
ments, qui passe de 7,78 96 à 6,27 96, peut également
s'expliquer en terme d'hydrodynamisme : celui-ci, plus
vif en 1975, a entraîné à la longue dans le substrat
davantage de débris de moules mortes plus fragiles, que
de débris de roche littorale, ce qui a provoqué une
dilution de la fraction minérale.

Les résultats analysés station par station (Tabl. V)
montrent que ce sont surtout les petits fonds jusqu'à
15 mètres qui ont le plus fortement enregisté cet accrois¬
sement de l'hydrodynamisme entre 1974 et 1975 : aug¬
mentation considérable du mode sédimentaire des sta¬
tions A, B et C à l'îde Bonden et, corrélativement,
appauvrissement sensible de l'effectif des Opisthobran¬
ches mésopsammiques. Les 2 stations peu profondes de

Gunnarskär affichent sensiblement la même tendance.
Par contre, dans les stations plus profondes de l'île
Bonden, en dessous de 20 mètres, l'élévation de taille
des particules sableuses est moindre à la station D et
même, il y a diminution globale à la station E. Dans ces
deux stations, le stock des Opisthobranches est en pro¬
gression entre 1974 et 1975. L'ensemble de ces données
qui mettent en relief une diminution d'effectif dans les
biotopes superficiels alors qu'il y a augmentation dans
ceux qui sont plus profonds, ne peut s'expliquer que par
des migrations horizontales très lentes, échelonnées sur

plusieurs mois mais de grande amplitude. Ces déplace¬
ments perpendiculaires à la ligne de rivage, s'exerçant
dans ce cas précis de l'amont vers l'aval, permettent aux
Opisthobranches mésopsammiques d'évacuer progressi¬
vement les biotopes superficiels dès que le degré de
remaniements hydrodynamiques du substrat a dépassé
un certain seuil, et de se réfugier dans des milieux plus
profonds, là où les facteurs hydrodynamiques sont suffi¬
samment amortis. Le mouvement inverse peut se

concevoir, pour peu que l'hydrodynamisme régional di¬
minue d'intensité, en fonction d'un cycle pluri-annuel
qu'il reste à préciser. De telles fluctuations à long terme
des Opisthobranches expliquent très bien la quasi-ab¬
sence, sans doute temporaire, de Hedylopsis brambelli, y
compris dans sa « localité type », Gunnarskär (Swed-
mark, 1968b), où seulement 2 jeunes ont été capturés le
10 juillet 1974 (Tabl. III) en dépit des nombreux et volu¬
mineux prélèvements accomplis.

4.2. Variations espèce par espèce et interprétation en

fonction de leur signification écologique et de la
variation du mode sédimentaire moyen.

L'hydrodynamisme marin plus élevé en mai-juin-
juillet 1975 qu'en mai-juin-juillet 1974 a amené une

augmentation générale du gradient granulométrique des
substrats (Tabl. VI). C'est ainsi qu'à l'île Bonden, toutes
stations confondues, le mode sédimentaire moyen est
passé de 1,639 mm en 1974 à 2,283 mm en 1975. Les
4 Opisthobranches mésopsammiques dominants n'ont
pas réagi de la même façon à cette évolution à long
terme des conditions de milieu.

Tabl. VI. - Variation à long terme de l'abondance moyenne (Am/50 dm3 sable) des 4 espèces dominantes d'Opisthobranches
mésopsammiques et du mode sédimentaire moyen (mm) dans les 5 stations du transect à l'île Bonden, entre 1974 et 1975 (valeurs
calculées dans les tableaux I et III).

Long term variation of the mean abundance (Ami50 dm'' sand) of the 4 dominant mesopsammic opisthobranch species and of the
mean sedimentary mode (mm) at the 5 stations of the Bonden Island between 1974 and 1975 (calculations in table I and IV).

Station

Profondeur (m)

A

(5)

B

(10)

C

(15)

D

(20)

E

(27)

Moyenne
toutes stations

confondues

Année 1974 1975 1974 1975 1974 1975 1974 1975 1974 1975 1974 1975

Mode sédimentaire moyen (mm) 2.250 3.390 1.835 2.550 1.362 2.685 0.900 1.510 1.850 1.282 1.639 2.283

Hedylopsis spiculifera 0 0 1 0 12 1 6 5.6 12.5 13.3 6.30 3.98
Am / Microhedyle glandulifera 1 0 0 0 63 2.25 6 9 108.75 177.17 35.75 37.68

50 dm^ Philinoglossa helgolandica 0 1.2 20 48.75 132.75 30.75 2 17.6 123.00 195.67 55.55 5.8.79

Embletonia pulchra 10.5 13.2 40 10.50 1.5 0 2 0 59.5 8.17 22.70 6.37
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4.2.1. Microhedyle glandulifera. Il n'a pas été globa¬
lement affecté, son effectif total récolté le long du tran¬
sect à l'île Bonden étant resté stable : Am/50 dm3 sa¬

ble =35,75 en 1974 contre 37,68 en 1975. Mais il sem¬
ble y avoir eu réduction de la zone occupée par cette
espèce qui s'est concentrée dans les stations profondes
du talus sédimentaire aux dépens des stations superfi¬
cielles. C'est ainsi que l'abondance moyenne a diminué à
la station C de 63 individus en 1974 à 2,25 en 1975
tandis qu'elle augmentait de façon concomitante à la
station E, passant de 108,75 en 1974 à 177,17 en 1975.

4.2.2. Philinoglossa helgolandica. Il affiche une évo¬
lution strictement identique (Tabl. VI). Le stock total
d'animaux récoltés le long du talus reste stable avec
55,55 individus en 1974 contre 58,79 en 1975. Mais on
note comme pour M. glandulifera un affaiblissement de
l'abondance moyenne à la station C où Am/50 dm3
sable passe de 132,75 en 1974 à 30,75 en 1975 alors
qu'une nette augmentation est enregistrée en E où Am/
50 dm3 sable passe de 123 en 1974 à 195,67 en 1975. Il
y a incontestablement eu déplacement du centre de
gravité des peuplements de ces 2 espèces, de l'amont
vers l'aval entre 1974 et 1975, du fait de l'augmentation
de l'hydrodynamisme marin régional. Cette migration
horizontale très lente des 2 espèces gravellicoles, M.
glandulifera et P. helgolandica s'est accomplie apparem¬
ment sans problème, puisque globalement, le sédiment
du talus en subissant une élévation du gradient granulo-
métrique, est devenu très favorable dans les stations
d'accueil en aval.

4.2.3. Hedylopsis spiculifera. Il accuse pour sa part
(Tabl. VI) une nette diminution d'effectif entre 1974
(Am/50 dm3 sable = 6,30) et 1975 (Am = 3,98). Cette
espèce comme les 2 précédentes a immigré dans les
stations en aval du talus sédimentaire de l'île Bonden,
mais ne paraît pas y avoir trouvé des conditions optima¬
les de vie, puisque la diminution d'effectif en B, C et D
n'est pas compensée par la très modeste augmentation
relevée en E où Am passe de 12,5 en 1974 à 13,3 en
1975. H. spiculifera, espèce gravellicole, fuyant comme
les 2 précédentes, l'agitation devenue excessive en 1975
dans les stations superficielles, a trouvé en aval un
substrat insuffisamment grossier eu égard à ses exigen¬
ces écologiques : il végète donc avec un effectif faible et
un indice de vitalité modeste L. max. qui ne dépasse pas
6 mm (Fig. 3).

4.2.4. Embletonia pulchra. L'augmentation de
l'hydrodynamisme régional entre 1974 et 1975 se tra¬
duit par une considérable décroissance de l'effectif total
(Tabl. VI) qui passe de 22,70 en 1974 à 6,37 en 1975.
La baisse générale de l'abondance moyenne dans les
stations B, C, D et surtout E n'est pas compensée par la
trop modeste augmentation en A où Am passe de 10,5
en 1974 à 13,2 en 1975. Le surcroît d'agitation du
milieu marin, modérément bénéfique pour cette espèce à
la station A, a en contrepartie déplacé vers l'aval des
particules sédimentaires moyennes et fines, expliquant la
décroissance du gradient granulométrique en E (mode

sédimentaire passant de 1,850 mm à 1,282). Ces particu¬
les allochtones ont vraisemblablement enseveli du même
coup les graviers de forme plus ou moins tabulaire
flottant habituellement sur le substrat et que cette espèce
« gravellicole de surface du sédiment » recherche
comme support, ce qui, bien entendu lui a été préjudi¬
ciable.

CONCLUSIONS

Les Gastéropodes Opisthobranches mésopsammiques
récoltés dans le Skagerrak, en Suède occidentale, sont
référables à 7 espèces seulement : Microhedyle glanduli¬
fera (abondant); Hedylopsis spiculifera (peu abondant);
Hedylopsis brambelli (rare); Philinoglossa helgolandica
(très abondant); Philine sp. (rare); Embletonia pulchra
(abondant) et Pseudovermis sp. (très rare).

Ces espèces ont été capturées en totalité dans des
milieux peu ou non envasés, entre la surface et

- 30 mètres, profondeur au-delà de laquelle dans cette
région les sédiments trop riches en vase (>15-2096)
sont défavorables aux Opisthobranches mésopsam¬
miques. Les 4 espèces dominantes M. glandulifera, H.
spiculifera, P. helgolandica et E. pulchra sont gravellico¬
les, la première paraissant s'accommoder de substrats
moins grossier que les trois autres, alors que la dernière
recherche plutôt les gros graviers plus ou moins tabulai¬
res qui « flottent » à la surface des sédiments et sur
lesquels elle se tient en grand nombre. E. pulchra proli¬
fère surtout en bordure de rivage, dans les petits fonds,
alors que les autres espèces sont distribuées essentielle¬
ment dans des biotopes relativement plus profonds.

L'effectif de ces Opisthobranches est extrêmement
sensible aux variations de l'hydrodynamisme et de la
température de l'eau. Ces animaux en effet, effectuent de
façon permanente à l'interface eau-sédiment, des migra¬
tions qui leur permettent de se maintenir dans des
conditions optimales d'agitation et d'oxygénation du mi¬
lieu sableux. Lorsque l'hydrodynamisme s'accroît, les
Opisthobranches se concentrent, par migrations vertica¬
les descendantes, dans la profondeur du substrat, pour
se soustraire aux lessivages excessifs qui risqueraient de
les entraîner hors du biotope. Inversement, lorsque l'agi¬
tation du milieu décroît et que par conséquent le sub¬
strat s'appauvrit en oxygène dissous, les animaux mi¬
grent progressivement vers l'interface eau-sédiment (mi¬
grations verticales ascendantes) où ils se concentrent
parfois en grand nombre. De telles migrations verticales
à court terme se produisent à très haute fréquence en

quelques heures, chaque fois que l'état de la mer

change. A moyen terme, des migrations horizontales
étalées sur plusieurs jours, sont observées en relation
avec les variations de température de l'eau donc de
l'oxygène dissous : l'élévation de la température de l'eau
dans les biotopes superficiels provoque le déplacement
des Opisthobranches mésopsammiques vers des milieux
plus profonds donc plus frais et plus riches en oxygène.
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A long terme enfin, des migrations horizontales étalées
sur plusieurs mois et de forte amplitude, sont accomplies
par les Opisthobranches mésopsammiques, en relation
avec des changements cycliques annuels des facteurs
météorologiques et hydrodynamiques : l'augmentation
de l'hydrodynamisme régional d'une année à l'autre, se
traduit par un déplacement horizontal de l'ensemble du
peuplement d'Opisthobranches, ceux-ci évacuant les
fonds superficiels lessivés à l'excès pour se réfugier plus
bas dans des biotopes où l'hydrodynamisme est suffi¬
samment amorti.
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PRÉSENCE
DE PHORONIS PSAMMOPHILA CORI

(PHORONIDA, LOPHOPHORATA)
DANS LES ENVIRONS DE BANYULS

Station Marine d'Endoume,
rue de la Batterie des Lions, 13007 Marseille

phoronidiens RÉSUMÉ. - Phoronis psammophila a été récoltée pour la première fois dans les environs
écologie de Banyuls (France) dans la communauté à Spisula subtruncata, vers 12 à 15m de

distribution profondeur. Les caractères taxonomiques et l'écologie sont brièvement décrits.
systématique

phoronida ABSTRACT. - Phoronis psammophila has been recorded at first time from the vicinity of
ecology Banyuls (France) in the Spisula subtruncata community, in 12-15 m deepth. Taxonomic

distribution characters and ecological aspects are briefly described.
system atics

Phoronis psammophila Cori, 1889, a été découverte
en février 1980 par M. Bhaud dans la baie des Eimes,
dans la communauté des sables fins à Spisula subtrun¬
cata, définie par Guille (1970). Cette espèce est bien
connue et a fait l'objet de nombreux travaux (cf. Emig,
1971, 1973, 1979, 1981). Sa répartition géographique
permet de la considérer comme une espèce cosmopolite,
et sa distribution bathymétrique s'étend de la zone inter-
tidale à environ 25 m.

Trois localités ont été prospectées au cours du mois
de juin 1980, entre 10 et 25 m. Cet intervalle corres¬

pond à celui des sables fins à Spisula subtruncata, entre
des sables à Amphioxus et des sables vaseux circalitto-
raux. La densité de P. psammophila est très faible
(Fig. 1) et la répartition de cette espèce sur le fond est en

petits agrégats, très clairsemés, de 3 à 5 individus en

général, à une profondeur de 12 à 15 m environ. Les
tubes de P. psammophila peuvent atteindre une longueur
d'une quinzaine de centimètres.

Guille (1970) considère ces fonds comme type de la
communauté à Spisula subtruncata ; la faune y est rela¬

tivement pauvre en espèces et en individus, et la quasi-
totalité des espèces sont des sabulicoles eurythermes, ce

que confirme la présence et la répartition de P. psammo¬

phila. L'étalement en profondeur et en distance à la côte
de cette communauté est la conséquence de l'action
d'une puissante houle de E-SE (Guille et Soyer, 1970). Il
est très probable que P. psammophila possède une répar¬
tition bien plus large le long de la côte catalane fran¬
çaise, puisque Guille (1970) signale la communauté à
Spisula subtruncata dans le centre de toutes les baies de
la côte rocheuse, généralement de 4 à 25 m de profon¬
deur, et au large de la grande plage du Roussillon, entre
10 et 20 m.

P. psammophila se situe bien dans son biotope préfé¬
rentiel dans la communauté à Spisula subtruncata-,
celle-ci est en effet référable selon Guille (1970) à la
biocénose des sables fins bien calibrés dans laquelle P.
psammophila peut exploser numériquement (jusqu'à
18 000 individus par mètre carré: Emig, 1973). Cette
espèce a aussi été signalée dans des communautés à
Venus, à Albra alba, à Macoma baltica, dans la biocé¬
nose des sables vaseux en mode calme.
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P. psammophila est une espèce suspensivore, enfon¬
cée verticalement dans le sédiment, dans un tube rigide
formé de grains de sable (Fig. 1). Le lophophore est en
forme de fer à cheval, avec de nombreux grains pigmen-
taires blancs; sa coloration peut varier généralement du
vert-jaune au blanc ; le nombre de tentacules atteint 110
et leur longueur 2,5 mm. La paire de néphridies est à un

Fig. 1. - Localisation des stations ou Phoronis psammophila a
été récoltée. Fond de carte d'après Guille (1970) : sont délimi¬
tés les fonds de la communauté à Spisula subtruncata, dont
les sédiments ont une teneur en sables fins (40-200^ de 50 à
8096, moins de 5 96 en argile (particules inférieures à 40^), et
en sables moyens (200 ß à 2 mm). Densité estimée par mètre
carré de P. psammophila: station 1, 10-15; station 2, 5-10;
station 3, rares. Coupe d'un tube avec l'animal en place dans
le sédiment.

Localities at which Phoronis psammophila has been found. The
map is from Guille (1970) : are indicated the bottoms in which
occurs Spisula subtruncata. The sediments contain 50-80%
fine and sand (particles 40-200 /jm) less than 5% clay (parti¬
cles <40 pm) and coarse sand (200 im-2 mm). The density per

sq. meter of P. psammophila : st. 1, 10-15 ; st. 2, 5-10, st. 3,
rare. Diagram of the position of P. psammophila, embedded
vertically in soft substratum.

seul entonnoir, avec une branche descendante courte et
une branche ascendante qui s'ouvre par le néphridiopore
sur la papille anale sous l'anus. La fibre nerveuse est

unique, près de l'attache du mésentère latéral gauche.
Les formules musculaires ont été établies sur 69 indivi¬
dus : \

la formule générale est [28-41]

et la formule moyenne 37 =

9-14 9-13

5-10 5-7

12 12

7 6
La distribution du nombre total de muscles longitudi¬
naux pour les individus examinés a été représentée sur
la figure 2. Les gonades sont en cours de développe¬
ment, P. psammophila est une espèce dioïque : chez cinq
individus, nous avons observé des ovocytes ; deux autres
individus possédaient des gonades mâles et le lopho¬
phore de l'un d'eux possédait des organes lophopho-
raux. Ces observations suggèrent que nos récoltes ont eu
lieu au tout début de la période de reproduction de cette
espèce dans la région de Banyuls.
La larve de P. psammophila, Actinotrocha sabatieri, n'a
pas encore été récoltée dans le plancton de la région de
Banyuls. Par contre, celle de Phoronis muelleri, Actino¬
trocha branchiata, y est connue (communication person¬
nelle de M. Bhaud) alors que l'adulte reste inconnu.
Néanmoins, P. muelleri, espèce cosmopolite, est généra¬
lement inféodée aux communautés à Amphiura (cf.
Emig, 1973, 1981). C'est donc au large de la côte
catalane française dans des fonds envasés occupés par la
communauté à Amphiura filiformis, entre 30 et 90 m,

qu'il convient de rechercher cette espèce.
Rappelons qu'une autre espèce, Phoronis ovalis, a été
décrite par Théodor (1964), mais n'a pu être retrouvée
au cours de dragages effectués dans la même station
près du Cap Béar (Emig, 1969).

fréquence

a
Fig. 2. - Histogramme de dispersion du nombre total de
muscles longitudinaux (ml) pour les récoltes effectuées les 18
et 19 juin 1980.
Frequency diagram of the number of longitudinal muscles (ml)
of samples recorded on 18-19 june 1980.
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LE SYSTÈME KARSTIQUE DU BAGET.
IX. LA COMMUNAUTÉ DES HARPACTICIDES

Richesse spécifique,
diversité et structures d'abondances

des échantillons de dérive
au niveau du ruissellement de surface

R. ROUCH
Laboratoire Souterrain,

CNRS - Moulis - 09200 Saint-Girons

dérive RÉSUMÉ. - 16 échantillons de dérive ont été récoltés entre novembre 1975 et mai 1978
HARPACTiciDEs dans un ruisseau temporaire de surface qui alimente le karst noyé du système du Baget

structures d abondances (Ariège, France). Ces échantillons sont caractérisés par la constance de leur richesse
diversité spécifique; au contraire, les fréquences relatives des espèces sont très variables dans le

temps, dépendant notamment de facteurs climatiques et, à un degré moindre, de l'impor¬
tance du ruissellement. Malgré leur hétérogénéité, ces échantillons montrent une diversité et
des structures d'abondances relativement stables dans le temps qui prouvent l'existence
d'une nomocénose au niveau de l'aire d'alimentation de ce système. Ces résultats sont
discutés dans le cadre d'une définition rationnelle de l'écosystème karstique.

drift ABSTRACT. - From november 1975 to may 1978, 16 drift samples have been gathered
harpacticoidea from an intermittent stream which supplies the saturated zone of the Baget karstic system

abundance-distributions (Ariège, France). These samples are characterized by a constant species richness; on the
diversity contrary, the proportions of each species change with time, depending mainly on climatic

factors, and secondarily on the quantity of runoff. Despite that heterogeneity, diversity and
abundance distributions of these samples are very stable. These results are discussed in
search of rational definition of the karstic ecosystem.

La présence de nombreuses espèces d'Harpacticides
d'origine épigée au sein des eaux souterraines du sys¬
tème karstique du Baget (Rouch et Bonnet, 1976 a et b,
1977) conduisait à étudier les modalités selon lesquelles
ces Copépodes envahissent la zone noyée de cet aquifère
karstique. Le ruissellement de surface joue un rôle fon¬
damental dans ces apports vers la profondeur (Rouch,
1979). En effet, il prend naissance sur des zones imper¬
méables et non karstifiées de l'aire d'alimentation du
système où les eaux superficielles déterminent de nom¬

breux habitats pour les espèces aquatiques épigées, au
contraire des zones karstifiées. Après de forts épisodes

pluvieux, le ruissellement croît notablement et, après
avoir lessivé les biotopes de surface, entraîne par le biais
d'une perte massive, un important matériel exogène vers
la profondeur.

La dérive des Harpacticides, au sein de ce ruisselle¬
ment temporaire, diffère sensiblement de celle qui a été
observée dans les cours d'eau pérennes. Il s'agit d'un
phénomène structuré qui, par son déroulement, rappelle
ceux mis en évidence pour les transports solides dans les
eaux continentales. Sur le Baget, 7 à 14 millions d'indi¬
vidus seraient ainsi introduits à l'intérieur du karst lors
de chaque cycle hydrologique.
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Le présent travail, qui fait suite à l'étude des modali¬
tés de cette dérive, traite plus particulièrement des carac¬
téristiques des échantillons récoltés, tant du point de vue
de leur composition que de leur structure.

I. DONNÉES UTILISÉES

Nous ne reviendrons pas ici sur les techniques de
récolte employées, ni sur les valeurs de la densité de
dérive et de la dérive totale observées au niveau de la
station P, située 200 m en amont de la perte de La
Peyrère; elles ont été déjà indiquées (Rouch, 1979).
Seules figurent donc (Tabl. I), les listes d'effectifs corres¬
pondant aux 14 crues étudiées dans ce précédent travail
(numérotées alors comme ici de 3 à 16), auxquelles ont
été ajoutés les résultats relatifs à deux crues (la 1 et la 2)
pour lesquelles les données sur le volume filtré faisaient
défaut. Ces listes représentent donc un résultat global
puisqu'elles donnent, espèce par espèce, les effectifs cu¬
mulés des différents échantillons prélevés au cours d'une
même crue. Ainsi la liste concernant la crue 3 corres¬

pond à la somme de cinq échantillons du 15 mars 1976
et de 7 échantillons du 16 mars 1976 (le nombre d'indi¬
vidus capturés pour chacun de ces 12 prélèvements est
indiqué in Rouch, 1979).

De ce fait, la taille des effectifs de ces 16 échantillons
est extrêmement variable puisqu'elle dépend à la fois des
densités de dérive observées (1 individu par m3 pour la
plus faible, 133 individus par m1 pour la plus élevée), de
la durée des prélèvements et de leur nombre selon que
la crue a été suivie pendant un ou plusieurs jours.

II. RICHESSE SPÉCIFIQUE DES ÉCHANTIL¬
LONS

Le matériel de dérive comprend 19 espèces d'Harpac-
ticides, d'origine fort différente, puisque les unes sont
hypogées et les autres épigées.

a) Espèces hypogées

Elles sont au nombre de 6 : Nitocrella subterranea,
Nitocrella gracilis, Elaphoidella coiffaiti, Elaphoidella
bouilloni, Ceuthonectes gallicus et Moraria catalana.
Parmi les huit espèces hypogées mises en évidence sur le
système de Baget, seules deux d'entre elles font défaut,
Antrocamptus catherinae et Nitocrella delayi.

Ces espèces hypogées ont vraisemblablement pour
origine l'aquifère épikarstique drainé par la Source de
Gers; celle-ci alimente un petit ruisseau qui, au niveau
de La Hille (carte in Rouch, 1979), rejoint en période de
crue les écoulements issus de Lachein et de Cayssau
pour former un tronc commun qui se perd au niveau de
la perte de La Peyrère.

Au total, ces espèces hypogées ne représentent
qu'une faible partie du transit global observé en amont
de la perte puisqu'elles ne constituent que 1,6996 des
individus capturés.

Elles participent pour moins de 2 % dans la dérive de
10 crues sur 16, et entre 2 et 3,5% pour 4 autres. Seules
les crues 1 et 4 (6,34% et 7,8 5 96) indiquent que leur
présence peut être non négligeable.

Tabl. I. - Liste des effectifs des crues 1 à 16.

List of the standing crop of the floods I to 16.

Crues 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16

19/11 14-15/02 15-16/03 07/04 23-24/04 28-30/04 11-14/05 18/10 03-04/12 12-15/04 18-19/04 04-06/05 29-30/06 03-04/02 30-31/03 02-03/05 Total
Espèces 1975 1976 1976 1976 1976 1976 1976 1976 1976 1977 1977 1977 1977 1978 1978 1978

N. subterranea 10 1 1 1 10 5 9 2 2 5 3 5 16 5 3 4 82

N. gracilis 1 1 2

E. coiffaiti 2 11 4 2 9 4 2 1 7 8 3 2 12 1 68

E. bouilloni 2 1 1 1 3 2 1 2 7 4 24

C. gallicus 3 1 6 1 6 5 2 3 2 7 1 11 8 4 4 64

M. catalana 17 13 22 131 10 16 7 6 18 18 5 5 2 92 18 12 392

Total 32 17 41 137 30 36 26 15 23 38 16 16 31 124 29 21 632

6,34% 2,63% 2,55% 7,85% 1,77% 1.41% 1.08% 3,13% 2.47% 1,24% 0,73% 0,76% 1,02% 1,30% 1,16% 0,89% 1,69%

L. echinatus 86 120 55 11 521 426 162 13 166 380 43 127 57 1847 261 136 4411

B. zschokkei 174 245 1052 805 635 818 1208 25 165 1010 895 509 1408 3560 1005 1033 14547

B. pygmaeus 64 78 146 228 203 650 596 14 51 528 201 434 872 1382 721 839 7007

B. minutus 4 5 4 6 28 51 46 2 11 8 6 5 50 166 22 10 424

B. typhlops 31 9 19 16 49 111 55 36 14 51 15 41 123 142 105 135 952

A. crassa 24 2 2 3 57 32 18 12 9 18 6 29 25 53 25 11 326

M. poppei 8 4 3 9 43 54 36 15 29 74 11 55 49 147 51 32 620

M. varica 24 17 91 369 74 199 125 60 45 376 454 267 164 521 117 83 2986

M. pectinata 2 2 1 11 16

P. schmeili 2 1 2 3 3 1 1 1 1 2 5 4 26

E. richardi 23 11 20 17 17 51 18 174 94 270 354 513 227 190 39 21 2039

M. vejdovskyi 27 138 167 139 128 107 96 95 317 290 162 89 3 1353 99 12 3122

P. viguieri 5 2 3 1 11 3 17 4 4 8 10 7 16 7 6 104

All 629 1562 1608 1659 2515 2363 464 906 3012 2156 2080 2987 9393 2456 2318 36580
Total

93.65% 97,36% 97,44% 92,14% 98,22% 98,58% 98,91% 96,86% 97,52% 98,75% 99,26% 99,23% 98,97% 98,69% 98,83% 99,10% 98,30%
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b) Espèces épigées

Elles sont au nombre de 13 : Bryocamptus (L.) echi-
natus, Bryocamptus zschokkei, Bryocamptus pygmaeus,
Bryocamptus minutus, Bryocamptus typhlops, Attheyella
crassa, Moraria poppet, Moraria varica, Moraria pecti-
nata, Paracamptus schmeili, Epactophanes richardi, Ma-
raenobiotus vejdovskyi et Phyllognathopus viguieri et re¬
présentent 98,3096 du matériel de dérive capturé.

Ce sont là les 13 espèces qui ont été dénombrées au
niveau des différents exutoires du système situés en aval
de la perte de la Peyrère (Rouch et Bonnet, 1976 a et b,
1977).

III. CONSTANCE DES ESPÈCES

La quasi-totalité de la dérive étant assurée par des
espèces épigées issues de biotopes subaériens, seules ces
dernières seront prises désormais en considération.

Parmi les 13 espèces dénombrées en P3, 10 sont
présentes dans tous les échantillons bien qu'existent
parmi elles des formes toujours peu abondantes comme
B. minutus, A. crassa et P. poppet qui constituent, le plus
souvent, moins de 2 % du transit observé lors de chaque
crue. P. viguieri, récolté lors de 15 crues sur 16, dépasse
à deux reprises seulement 1 96 du matériel capturé.
Paracamptus schmeili, présent dans 12 crues sur 16,
demeure toujours inférieur à 0,5 96 du total des indivi¬
dus dénombrés. Ces deux espèces peuvent néanmoins
être considérées comme constantes.

Seule Moraria pectinata est vraiment rare puisqu'elle
n'apparaît que dans 2596 des échantillons et que, dans
ces cas-là, elle demeure toujours très peu abondante. Au
total, trois crues ont fourni les 13 espèces, 10 crues
12 espèces, 2 crues 11 espèces et une crue 10 espèces
seulement.

Dans le tableau II ont été rassemblés, pour chaque
crue, le débit maximal ainsi que le nombre d'individus
et d'espèces capturés. On peut constater (Fig. 1) qu'il
n'existe pas de bonne corrélation entre la richesse en
espèces et la taille des échantillons ou l'importance du

ruissellement. Quelle que soit l'ampleur de la crue, le
nombre d'espèces récoltées est pratiquement constant
dès lors que la taille des échantillons est de l'ordre de
500 individus. Bien que les densités de dérive observées
(Rouch, 1979) soient très variables d'un jour à l'autre,
d'une crue à l'autre, elles ne jouent donc aucun rôle
dans la richesse observée.

Ainsi, quelles que soient les modalités qui l'affectent,
le ruissellement de surface étudié est caractérisé par la
constance de l'information qu'il fournit sur le plan taxi-
nomique.

IV. AFFINITÉS ENTRE LES DIFFÉRENTS
ÉCHANTILLONS

Alors que les échantillons recueillis traduisent une

grande uniformité taxinomique, il n'en est pas de même
en ce qui concerne la fréquence relative des différentes
espèces qui les composent; en effet, le pourcentage de
certaines d'entre elles varie largement dans le temps.

On peut distinguer globalement les espèces qui de¬
meurent toujours peu abondantes (B. minutus, B. typ¬
hlops, A. crassa, M. poppei, P. viguieri, M. pectinata, P.
schmeili) de celles qui, à un moment ou à un autre,
représentent un fort pourcentage du matériel de dérive :

L. echinatus (0,68 à 31,4096), B. zschokkei (5,38 à
67,3496), B. pygmaeus (3,10 à 36,1996), M. varica (2,70
à 22,9496), E. richardi (0,76 à 37,5096) et M. vejdovskyi
(0,10 à 34,9896).

Afin de caractériser les principales tendances mani¬
festées par ces 16 échantillons, une analyse des corres¬
pondances (réalisée au Laboratoire de Statistique de
l'Université Paul-Sabatier à Toulouse) a été réalisée à
partir des données du tableau I relatives aux espèces
épigées.

Les deux premiers facteurs rendent compte de 70,296
de l'inertie totale du nuage. Les crues qui contribuent le
plus à cette inertie sont la 8 (1 1,696 de l'inertie), la 11
(10,296), la 12 (13,796), la 14 (10,896) et, à un degré
moindre, la 5 (7,1 96), la 9 (8,3 96) et la 16 (7,1 96).

Tabl. II. - Débit maximal des crues étudiées; nombres d'individus et d'espèces capturés.

Maximal flow of the floods studied; number of individuals and species collected.

Crues 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16

Qp3i/max 165 165 195 26 335 390 315 74 510 335 47 390 350 1000

(+)

295 165

nb. ind. 472 629 1562 1608 1659 2515 2363 464 906 3012 2156 2080 2987 9393 2456 2318

nb. sp. 12 10 12 12 12 13 11 12 12 13 12 12 12 13 12 11
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Les espèces les plus influentes sont, dans l'ordre, E.
richardi (28,5% de l'inertie du nuage), M. vejdovskyi
(16,9%), L. echinatus (16,496), M. varica (10,696) et B.
pygmaeus (10,396).

-Ç"
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0p3 l/#
1000 tVnb. ind. x10J

Fig. 1. - a: Nombre d'espèces capturées en fonction des
débits du ruissellement de surface, b : Nombre d'espèces cap¬
turées en fonction de la taille des échantillons.

The number of species captured as a function of : a) the runoff
at the surface, b) the sample size.

Dans le plan F, F2, l'axe I est essentiellement déter¬
miné par E. richardi et M. varica dont les contributions
relatives à la détermination de cet axe représentent

67,4 96 et 12,796, et par les crues 8, 11 et 12 dont les
contributions respectives sont de 2296, 2096 et 29,696.
L'axe II est déterminé par B. pygmaeus (20,596), par L.
echinatus (26,296) et par M. vejdovskyi (43,3 96) ainsi
que par les crues 9 (23,5 96), 14 (21,3 96), 16 (15,696) et
13 (18,196).

La figure 2 indique clairement cette organisation. Il
existe trois noyaux assez bien individualisés : celui des
crues riches à la fois en E. richardi et M. varica (crues 8,
11, 12), celui formé par les crues 9, 14 et 2 où abondent
L. echinatus et M. vejdovskyi et celui, enfin, composé
des crues 13 et 16 où la pauvreté en L. echinatus et M.
vejdovskyi s'accompagne d'un fort pourcentage de B.
pygmaeus.

Entre ces trois noyaux, et à proximité du centre de
gravité, on retrouve les crues 1, 3, 4, 5, 6, 7, 10 et 15.

E. richardi ne représente qu'une faible partie du
transit lors des crues étudiées pendant les cycles 1976 et
1978. Il en est pratiquement de même pour M. varica, si
l'on excepte la crue 4. En revanche, pendant le cycle
1977, ces deux espèces sont le plus souvent abondantes,
notamment E. richardi. L'axe I a donc pour effet de
séparer les crues 8, 11 et 12 qui diffèrent sensiblement
de toutes les autres par la fréquence élevée de ces deux
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OMv Fig. 2. - Analyse factorielle des correspondances sur les
données du tableau I. Seules les espèces épigées sont prises en
compte.

Factorial analysis of correspondences from data presented in
table 1. Only the epigeous species have been considered.
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espèces. Ce phénomène est d'autant plus curieux qu'il
affecte aussi bien des crues de faible débit (la 8 et la 11
avec Q max < 100 1/s) que des crues à fort débit (la 12
avec Q max >300 1/s). En outre, il semble indépendant
des saisons puisque la crue 8 a lieu en octobre 1976, la
11 en avril 1977 et la 12 en mai 1977.

Les crues 9, 10 et 13 qui appartiennent également au
cycle 1977 possèdent un pourcentage relativement élevé
en E. richardi; de ce fait, elles apparaissent dans la
partie droite de la figure de même que la 4 (cycle 1976)
très riche en M. varica.

Cependant, ces quatre dernières crues, comme celles
des cycles 1976 et 1978 sont essentiellement décrites par
l'axe II qui oppose, comme on l'a vu, les échantillons
riches en M. vejdovskyi et L. echinatus d'une part
(crues 9, 2 et 14) et ceux abondamment pourvus en B.
pygmaeus d'autre part (crues 13 et 16).

Les crues 9, 2 et 14 sont hivernales (décembre et
février) alors que les crues 16 et 13 datent de la fin du
printemps ou du début de l'été (mai et juin).

Il semble donc que l'on puisse interpréter le facteur II
de cette analyse comme un facteur temporel qui rendrait
compte du développement cyclique de certaines espèces.

Ceci est particulièrement net pour M. vejdovskyi, tou¬
jours rare en mai (crues 7, 12 et 16) et en juin (crue 13),
alors qu'il est au contraire très abondant en hiver et
notamment en décembre et février (crues 2, 9 et 14).

L. echinatus suit une évolution comparable avec des
pourcentages qui, lors de chaque cycle, décroissent nota¬
blement en mai et en juin alors qu'ils sont relativement
élevés en hiver.

Les crues 1, 3, 4, 5, 6, 7, 10 et 15 sont situées entre
ces deux pôles de l'axe II. La 1 (novembre) la 5 et la 10
(avril), possèdent un faible pourcentage de M. vejdovskyi
mais des valeurs élevées de L. echinatus d'où leur affi¬
nité avec des crues hivernales. La 7 (mai) et la 15 (fin
mars) présentent au contraire des % élevés de B. pyg¬
maeus qui permettent de les rattacher au groupe des
crues de printemps.

La 3 (mars) avec un faible effectif de L. echinatus, la
4 (avril) avec un fort pourcentage de B. pygmaeus mon¬
trent également un caractère intermédiaire entre les
crues d'hiver et celles de la fin du printemps.

Les crues de mars et d'avril témoignent donc de
variations assez grandes, certaines affichant encore des
tendances hivernales, d'autres, au contraire, des tendan¬
ces déjà printanières.

La structure générale du nuage est ainsi assez com¬

plexe et traduit l'hétérogénéité des divers échantillons. Si
un cycle se distingue nettement des deux autres par la
présence de deux espèces habituellement peu abondan¬
tes, l'ensemble des crues peut toutefois être classé par

rapport à deux pôles, l'un caractérisant l'époque hiver¬
nale avec M. vejdovskyi, l'autre la fin du printemps et le
début de l'été avec B. pygmaeus : ainsi, si l'on suit la
chronologie des crues du premier cycle (1, 2, 3, 4, 5, 6,
7), celle du deuxième (8, 9, 10, 11, 12, 13) et celle du
troisième (14, 15, 16) toutes passent de la partie infé¬
rieure à la partie supérieure de la figure.

Toutefois, l'évolution de certaines espèces parmi cel¬
les qui sont abondantes, demeure difficile à interpréter.

Il en est ainsi de B. zschokkei dont la contribution sur

les deux premiers axes de l'analyse n'est pas très impor¬
tante. C'est l'espèce de loin la plus abondante de la
dérive et ses fluctuations ne paraissent pas avoir une
origine cyclique.

L. echinatus, s'il est toujours peu abondant en mai-
juin au contraire des mois de décembre et février, est lui
aussi soumis à des fluctuations au début du printemps
que l'on ne peut attribuer à un cycle éventuel.

Ces variations brusques sont particulièrement nettes
lors des crues du mois d'avril 1976.

La crue 4 a lieu le 7 avril. Alors que le pourcentage
de L. echinatus y est très faible et celui de M. vejdovskyi
en régression, celui de B. pygmaeus augmente notable¬
ment, ce qui indique une tendance printanière.

Or la crue 5 (23-24 avril) qui lui succède, est caracté¬
risée par une recrudescence de L. echinatus et une

stagnation de B. pygmaeus. Avec la crue 6 qui survient
quelques jours plus tard, L. echinatus demeure abon¬
dant, même si l'on note un accroissement de B. pyg¬
maeus. Ces trois crues ne traduisent donc pas une évo¬
lution continue de certaines espèces ce qui conduit à
rechercher ailleurs que dans des facteurs cycliques les
causes éventuelles de ces changements brutaux.

Du point de vue des écoulements, la crue 4 diffère
par ses faibles débits (Q < 100 1/s) de la 5 et de la 6
(Q >300 1/s). Or toutes les crues dont le débit est infé¬
rieur à 100 1/s (3, 4, 8 et 11) ont en commun d'avoir de
très faibles effectifs de L. echinatus. De même, les deux
crues où M. varica a été la plus abondante, si elles ont
lieu en avril, correspondent également à des crues de
faible débit.

Il semblerait donc que la fréquence de certaines espè¬
ces soit également sous la dépendance du ruissellement
qui, ayant pour origine trois zones bien différenciées, et
selon l'ampleur des débits qui l'affectent, peut modifier
sensiblement l'information recueillie en P3.

Au total, entre les deux pôles bien marqués par la
reproduction cyclique de certaines espèces et où l'impor¬
tance du ruissellement ne jouerait que fort peu, il existe
une période de transition située au début du printemps
dont l'hétérogénéité des réponses pourrait dépendre à la
fois de la nature de ce ruissellement et de l'instabilité du
peuplement entre formes estivales et hivernales.

4
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V. DIVERSITÉ SPÉCIFIQUE

Les valeurs de l'indice de diversité de Shannon Wea¬
ver H' (Tabl. III) sont le plus souvent, comprises entre
2,1 et 2,7. Trois crues font exception : la 3 (1,686), la 4
(1,995) et la 16 (1,980). L'équitabilité J'(H'/log 2S) varie
entre 0,600 et 0,770 dans le premier cas et entre 0,470
et 0,570 dans le second. La liaison entre ces deux
paramètres (Fig. 3), est excellente (le coefficient de corré¬
lation r = 0,980 pour 14 dl), résultat qui rejoint notam¬
ment ceux exprimés par Dessier (1979) et Boucher
(1979).

En revanche, la relation entre H ' et log2S est mau¬
vaise (Fig. 3). Les valeurs de la diversité observées dé¬
pendent donc beaucoup plus des relations d'abondance
entre les espèces que du nombre de celles-ci, résultat que
les deux auteurs précités, pour du zooplancton marin
d'une part, pour des nématodes des sables fins infralitto-
raux d'autre part, ont également signalé.

En ce sens, la dominance D2, définie comme la pro¬
portion que représentent les 2 espèces les plus abondan¬
tes d'un échantillon, permet, comme le remarque Des¬
sier (loc. cit.), de bien apprécier la diversité spécifique
(Fig. 3) : en effet, le coefficient de corrélation entre H ' et
D2 pour les 16 crues étudiées est égal à -0,900. Ajou¬
tons enfin que la taille des échantillons (Fig. 3) exprimée
par (log N)2 ne paraît guère influer sur les valeurs de H '.

Au cours des crues du premier cycle (1 à 7) H'
semble suivre une certaine évolution : les crues hiverna¬
les (1,2) présentent un indice élevé; celui-ci décroît en¬
suite vers la fin de mars et le début d'avril pour croître à
nouveau à la fin d'avril et au début de mai. La crue 7
montre ensuite un léger abaissement de H '. Ces résultats
paraissent confortés par ceux du second cycle où, aussi
bien en octobre et en novembre qu'en avril et en mai,
on retrouve des indices élevés, la crue 13 à la fin de juin
traduisant une légère baisse. Cependant, en 1978, la
crue 15 (fin mars) possède un H ' beaucoup plus fort que
celui des crues 3 et 4, une diminution de H ' n'apparais¬
sant qu'au début de mai.

Afin de mettre en évidence des différences éventuel¬
les entre les indices de diversité hivernaux et printaniers,
le test de Mann-Withney (in Snedecor et Cochran, 1971)
a été utilisé en considérant d'une part les 6 crues hiver¬
nales (1, 2, 3, 8, 9 et 14) et, d'autre part, les 10 crues
printanières (4, 5, 6, 7, 10, 12, 13, 15 et 16). La valeur
T2 obtenue (42) étant supérieure à celle du seuil de T à
5% (32) on ne peut rejeter l'hypothèse d'identité des
deux distributions. Ainsi la variabilité de H ' ne semble

pas obéir à des effets amples et saisonniers. Tout au plus
peut-on envisager que, entre les crues d'hiver et celles de
printemps, il existe une courte période, variable dans le
temps, pendant laquelle les indices de diversité dimi¬
nuent traduisant peut être une période de réajustement.
En effet, les crues 3, 4 et 16 offrent des indices de

Tabl. III. - Valeurs de l'indice de diversité de Shannon-
Weaver H', de l'équitabilité J', de la dominance D2, des
constantes de Motomura (m) et de Preston (m ), des coeffi¬
cients de corrélation (r) et du pour les 16 échantillons
étudiés.

Values ofShannon-Weaver's diversity index H', equitability
J', dominance D2, Motomura (m) and Preston (m ') constants,
coefficient of correlation (r) and x2 for the sixteen samples
studied.

Crues H' J' d2
m

Motomura

r X2 m'

Preston

r*
2

1 2,774 0,774 55,08 0,700 0,972 31,2 0,206 0,982 16,4
2 2,298 0,692 60,89 • 0,577 0,984 36,1 0,121 0,975 79

3 1,686 0.470 78,04 0,549 0,982 336,4 0,074 0,978 113,9
4 1,995 0,556 73,01 0,576 0,966 97.3 0,088 0,960 99,1
5 2,369 0,661 69,68 0,609 0,953 133,8 0,104 0,970 187,4
6 2,629 0.710 58,36 0,626 0,972 117,8 0,104 0,979 306,1
7 2,122 0,613 76,34 0,613 0,968 250,2 0,124 0,983 99,6
8 2,715 0,757 57,97 0,681 0,946 30,4 0,173 0,965 9.9
9 2,655 0,741 53,31 0,630 0,981 30,7 0,123 0,986 82,1

10 2,679 0,724 51,06 0,557 0,976 1052,8 0,069 0,968 1873

11 2,311 0,645 62,56 0,557 0,982 98,9 0,078 0,977 335,6
12 2,687 0,750 49,13 0,589 0,969 322,6 0,094 0,971 724,9
13 2,132 0,595 76,33 0,572 0.982 188,7 0,084 0,987 190.3

14 2,510 0,678 57,56 0,592 0,983 683,6 0,084 0,983 1796,9
15 2,359 0,658 70,27 0,632 0,983 149,5 0,124 0,991 139

16 1,980 0,572 80,75 0,594 0,969 332,5 0,115 0,964 382,1

dominance D2 parmi les plus élevés (78,04% ; 73,01 %
et 80,7596) qui montrent que 1 ou 2 espèces constituent,
à ce moment là, l'essentiel de la communauté. Les
crues 7 et 13 dont l'indice D2 est également élevé, se

situent, au contraire des crues 3, 4 et 16, après le pic de
diversité printanier.

. !«

0.450 0,600 0.750

••J

3.5 4

• • H*

('oqN)a_

Fig. 3. - a : Relation entre H' et J', b : relation entre H' et

log2 S. c : relation entre H' et D2. d : relation entre H' et (log
N)2.
The relationships between : a) H' and J'. b) H' and log2 S. c) H'
and D2. d) H' and (log Nf.
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VI. DISTRIBUTIONS D'ABONDANCE

Comme le remarque Daget (1976) si l'indice de diver¬
sité permet de « caractériser globalement par un seul
nombre... la structure du peuplement» la connaissance
précise de cette structure nécessite « l'emploi, pour re¬
présenter celle-ci, d'un modèle mathématique appro¬
prié » (p. 29).

Parmi les modèles proposés ceux de Motomura Un
Inagaki, 1967) de Preston (1948) et de Mac-Arthur
(1957-1960) ont été les plus fréquemment utilisés.

Ils ont été ajustés sur des peuplements très divers,
tant terrestres (voir notamment Cancela da Fonseca,
1969; Daget et Lecordier, 1970 et 1971; Lecordier,
1975; Girard et Lecordier, 1978) qu'aquatiques, en mi¬
lieu marin, saumâtre ou d'eau douce (avec, parmi les
travaux récents, ceux de Levêque, 1972; Iltis, 1974;
Devaux, 1976; Daget, loc. cit.-, Frontier, 1976 et 1977;
Ferraris, 1978; Dessier, 1979).

Dans ce travail, seuls deux modèles ont été testés,
celui de Motomura et celui de Preston selon la méthodo¬
logie proposée par Daget (1976); le modèle de Mac-
Arthur (broken-stick) est en général mal ajusté aux
données et, souvent, il est considéré comme une distri¬
bution de référence lors de l'étude de l'équitabilité.

a) Modèles utilisés

1. Le modèle log-linéaire de Motomura

Dans ce modèle, les effectifs des différentes espèces
d'une communauté se distribuent suivant une progres¬
sion géométrique de raison m, ce paramètre étant
considéré comme une constante pour le milieu envisagé
(constante de Motomura). Graphiquement, si l'on porte
en ordonnées les logarithmes des effectifs et en abscisses
le rang des espèces de la plus abondante à la plus rare,
on obtient une droite dont m correspond à l'anti-loga-
rithme de la pente.

Afin d'obtenir la précision la meilleure possible,
l'équation de la droite de régression de log q, en i (selon
la terminologie proposée par Daget) est recherchée de
façon à connaître d'une part, le coefficient de corrélation
linéaire et d'autre part les valeurs théoriques des effectifs
si la loi était rigoureusement vérifiée. Ainsi est-il possi¬
ble, sur les figures, de comparer les effectifs réels avec la
droite d'ajustement la meilleure.

Les résultats relatifs à m et au coefficient de corréla¬
tion pour les 16 échantillons étudiés sont rassemblés
dans le tableau III. En outre, une représentation gra¬
phique est donnée sur les figures 4 et 5.

Les valeurs de m sont comprises entre 0,549 et
0,700, la moyenne s'établissant à 0,603 (écart-
type = 0,011). Les coefficients de corrélation varient de
0,946 à 0,984.

2. Le modèle log-normal de Preston

Dans ce modèle, les logarithmes des effectifs sont
distribués au hasard autour de leur moyenne. Si, comme
pour le modèle de Motomura, on trace le graphique en
log q: et i, les points sont disposés non plus le long d'une
droite mais sur une courbe intégrale de Gauss.

Ce type de distribution log-normale est défini par
3 paramètres, le nombre d'espèces, la moyenne des ef¬
fectifs et l'écart-type a La constante de Preston
m'= M rp-(a étant exprimé en logarithme de base 2) est
considérée comme une constante du milieu.

Après transformation des données, les courbes inté¬
grales de Gauss peuvent être transformées en droites de
probits dont l'équation permet de calculer les effectifs
théoriques en accord avec une loi log-normale. En ou¬
tre, il est possible de calculer le coefficient de corrélation
linéaire r caractérisant la régression entre log qj et les
probits des rangs.

Les résultats concernant m' et les coefficients de
corrélation des 16 échantillons recueillis sont indiqués
dans le tableau III (Fig. 4 et 5).

m'varie entre 0,069 et 0,206, la moyenne étant égale
à 0,110 et l'écart type à 0,037. Les coefficients de
corrélation sont compris entre les deux valeurs extrêmes
0.964.et 0,991.

b) Ajustement aux modèles proposés

L'examen des figures montre que les courbes intégra¬
les de Gauss sont très faiblement incurvées par rapport
aux droites de Motomura; de ce fait, il est difficile de
choisir, sur le plan graphique, quel est le modèle le plus
approprié.

1. Le coefficient de corrélation

Si l'on considère la règle proposée par Inagaki (1967)
pour le modèle de Motomura, lorsque 0,95 <r <0,98
l'ajustement est approximatif, entre 0,98 et 0,99 cet
ajustement est satisfaisant, au-delà de 0,99 il est rigou¬
reux. Une seule crue, la 8, est caractérisée par un
r < 0,95 ; 8 d'entre elles possèdent un 0,95 <r <0,98;
7 crues enfin offrent un 0,98 <r <0,99.

Les échantillons de dérive prélevés en P3 peuvent
donc être considérés comme s'ajustant bien à un modèle
de Motomura.

Cependant les valeurs des coefficients de corrélation
du modèle de Preston sont supérieures à celles du mo¬
dèle log-linéaire dans 9 cas sur 16 (crues 1, 5, 6, 7, 8, 9,
12, 13 et 15). En fait, cette amélioration demeure tou¬

jours de faible importance : en effet, lorsque le modèle
de Motomura n'est qu'approximativement vérifié, celui
de Preston n'apporte pas des résultats bien meilleurs.

2. Le test de x2
Ce test a été utilisé, non pas en terme de probabilité

(les valeurs de / sont trop élevées) mais en terme de



Fig. 4. - Droites de Motomura (modèle log-linéaire) et courbes intégrales de Gauss (modèle log-normal) pour les échantillons 1 à 8.
Motomura line (log-linear) and integral curve of Gauss (log-normal) for the samples 1 to 8.
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Fig. 5. - Droites de Motomura (modèle log-linéaire) et courbes intégrales de Gauss (modèle log-normal) pour les échantillons 9 à 16.
Motomura line (log-linear) and integral curve of Gauss (log-normal) for the samples 9 to 16.
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proximité, le meilleur modèle étant celui « qui donne la
plus faible somme d'écarts quadratiques réduits » (Da-
get, loc. cit., p. 75). Les valeurs indiquées dans le ta¬
bleau III, montrent que parmi les 9 crues où le coeffi¬
cient de corrélation du modèle de Preston est supérieur
à celui du modèle de Motomura, seules les crues 1, 7, 8
et 15 possèdent un x2 moins élevé que pour le modèle de
Motoruma.

Aussi paraît-il préférable de retenir le modèle de
Motoruma comme celui s'ajustant le mieux aux échan¬
tillons de dérive en P,.

c) Variations de structure pendant une crue ou une jour¬
née

Les résultats énoncés ci-dessus concernent des échan¬
tillons globaux où ont été regroupés tous les prélève¬
ments relatifs à une crue que celle-ci ait été étudiée
durant un ou plusieurs jours.

1. Variations sur plusieurs jours

Si l'on suit l'évolution de l'indice de diversité H'
(Tabl. IV) jour après jour au cours d'une même crue, on
constate que dans 8 cas sur 9, H' décroît en fonction du
temps (lors de la crue 6, H ' est demeuré remarquable¬
ment stable). Cet abaissement de H ' ne paraît pas lié à la
taille des échantillons ni au nombre d'espèces récoltées.
En effet, si l'on excepte la crue 2 où l'échantillonnage du
second jour avec 76 individus et 6 espèces paraît très
insuffisant, dans tous les autres cas, la taille des échantil¬
lons des 2e, 3e et 4e jours est toujours soit comparable
soit supérieure à celle des récoltes du premier jour. En
ce qui concerne le nombre d'espèces, celui-ci reste relati¬
vement stable; lorsqu'il diminue, ce sont toujours des
espèces peu abondantes la veille, qui disparaissent. On a
vu que ces espèces n'interviennent que fort peu sur la
valeur de H C'est donc bien la diversité qui a tendance
à diminuer. Cependant, l'amplitude de ces variations
n'est jamais très importante et les valeurs de H ' calculées
à partir des échantillons globaux traduisent bien la ten¬
dance générale de la structure présentée par les animaux
en dérive au cours d'une crue.

Tabl. IV. - Nombre d'espèces (S) et d'individus (N) récoltés, valeurs de H ' de m et de r pour des échantillons quotidiens dans le cas
de crues étudiées pendant plusieurs jours.
Number of species (S) and specimens (N) collected and the values H ', m and r of daily samples for the floods studied over several
days.

Jours
Crues

2 3 5 6 7 9 10 11 12

S 10 12 11 11 11 11 13 12 12

N 553 841 652 557 498 498 489 936 408

1 H* 2,327 1,725 2,502 2,489 2,321 2,770 2,745 2,438 2,905
M 0,589 0,585 0,668 0,717 0,637 0,662 0,627 0,579 0,654
r 0,978 0,963 0,962 0,911 0,945 0,983 0,983 0,983 0,954

S 6 9 12 12 10 12 12 11 11

N 76 721 1007 919 616 408 958 1220 891

2 H' 1,848 1,608 2,242 2,517 2,056 2,357 2,736 2,007 2,676
m 0,488 0,496 0,604 0,633 0,601 0,653 0,578 0,555 0,623
r 0,973 0,979 0,959 0,980 0,955 0,990 0,962 0,962 0,986

S 11 11 11 11

N 1039 629 647 781

3 H'

m

r

2,558

0,630

0,991

2,025

0,610

0,965

2,575
0,584

0,979

2,511

0,583
0,981

S 11 9

N 620 918

4 H'

m

r

1,912

0,591

0,979

2,412
0,581

0,978

S 10 12 12 13 11 12 13 12 12

N 629 1562 1629 2515 2363 906 3012 2156 2080

Total H' 2,298 1,686 2,369 2,629 2,122 2,655 2,679 2,311 2,687

m 0,577 0,550 0,610 0,625 0,614 0,630 0,557 0,557 0,589

r 0,984 0,982 0,953 0,972 0,968 0,981 0,976 0,982 0,969
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La constante de Motomura m (Tabl. IV) suit la même
évolution. Cependant, contrairement à H', la valeur de
m pour l'échantillon global peut être inférieure à la
valeur la plus faible observée pour les prélèvements
partiels (crues 6, 9 et 10).

Dans le même temps, le coefficient de corrélation r
subit des fluctuations très diverses puisqu'il peut soit
diminuer (crue 11), soit augmenter (crues 6, 7, 12) ou
demeurer pratiquement stationnaire (crues 2, 3, 5, 9 et
10) ; en fait seule la crue 6 montre une amélioration très
nette de l'ajustement au fil des jours.

2. Les variations au cours d'une journée

La plupart des échantillons récoltés pendant une
journée ne se prêtent guère à une analyse horaire en
raison de la faible taille de chacun d'entre eux (voir
Rouch, 1979). Lors de la crue 14 cependant, les fortes
densités de dérive qui existaient ont permis de réaliser
24 prélèvements dont la taille varie de 238 individus
pour le plus petit à 668 pour le plus grand. 9 espèces au
minimum (2 échantillons) 13 au maximum (1 échantil¬
lon) ont été capturées (Tabl. V).

H' évolue entre les deux valeurs extrêmes 2,351 et
2,627 (H'=2,471, s = 0,069) ce qui traduit une grande
stabilité de la diversité au cours de la période étudiée. Le
H ' calculé à partir de la somme des 24 prélèvements est
égal à 2,510 : il est conforme aux valeurs des différents
échantillons.

23 des 24 prélèvements peuvent être ajustés au mo¬
dèle de Motomura avec des valeurs de r >0,950 (dont
14 de façon satisfaisante puisque leur r >0,980). m varie
de 0,569 à 0,654, sa valeur moyenne étant égale à 0,625
(s = 0,019). L'échantillon global s'ajuste de façon satisfai¬
sante au modèle de Motomura (r = 0,983) avec une

valeur de m = 0,592. Il montre donc une diversité légè¬
rement inférieure à la moyenne.

En conclusion, on peut admettre que les caractéris¬
tiques des échantillons globaux sont conformes aux ten¬

dances générales qu'expriment les prélèvements partiels.
Tout au plus peut-on penser que les valeurs de la
diversité sont légèrement sous-estimées par rapport à
celles du premier jour de crue.

DISCUSSION ET CONCLUSIONS

Sur le système du Baget, la dérive des Harpacticides
par ruissellement telle qu'elle apparaît quelques dizaines
de mètres en amont de la perte de La Peyrère, présente
une série de traits caractéristiques.

1. Les espèces épigées qui participent à cette dérive,
au nombre de 13, sont celles-là mêmes qui ont été
récoltées au niveau des différents exutoires de ce sys¬
tème (Rouch et Bonnet, 1976 a et b, 1977).

2. Leur présence est pratiquement constante dans
tous les échantillons collectés quelles que soient les sai¬
sons et l'importance des crues.

3. Sur le plan de l'abondance relative de leurs espè¬
ces constituantes, ces échantillons font preuve d'une
évidente hétérogénéité qui peut être reliée aux facteurs
climatiques. Il existe en effet une nette opposition entre
crues hivernales et crues printanières dont les formes
dominantes sont différentes. Entre ces deux pôles, les
échantillons de dérive montrent une certaine variabilité
qui pourrait être due non seulement à l'importance du
ruissellement mais aussi aux réajustements de la com¬
munauté à la fin de l'hiver. En outre, trois crues sur
seize sont caractérisées par la dominance d'espèces habi¬
tuellement peu abondantes.

4. Malgré cette hétérogénéité, les échantillons collec¬
tés présentent une structure qui varie relativement peu
comme en témoignent les diverses valeurs de l'indice de
diversité H' dont la moyenne est égale à 2,36.

5. Ces échantillons peuvent être ajustés à un modèle
de Motomura, dont la valeur moyenne de m est égale à
0,603.

Tabl. V. - Nombre d'individus (N) et d'espèces (S) récoltés, valeurs de H'de m et de r pour des échantillons horaires dans le cas
d'une crue étudiée pendant 24 heures (crue 14).
Number of species (S) and specimens (N) collected and the values H', m and r of hourly samples for the flood studied during 24 hours.

Heures 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

N 300 668 498 578 530 530 563 478 455 380 375 38.0

S 10 10 12 10 13 12 11 12 9 12 12 10

H' 2,459 2,351 2,532 2,461 2,441 2,608 2,507 2,627 2,522 2,446 2,478 2,367
m 0,654 0,615 0,616 0,623 0,618 0,619 0,647 0,630 0,633 0,619 0,605 0,628
r 0,977 0,970 0,988 0,978 0,975 0,985 0,978 0,981 0,980 0,988 0,984 0,970

Heures 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24

N 348 331 301 327 346 325 305 296 309 248 284 238

S 10 10 12 11 10 12 11 9 10 11 12 11

H' 2,473 2,393 2,549 2,516 2,464 2,458 2,442 2,385 2,385 2,462 2,509 2,471
m 0,605 0,642 0,646 0,648 0,643 0,625 0,601 0,615 0,569 0,638 0,631 0,621
r 0,976 0,943 0,987 0,961 0,959 0,982 0,991 0,985 0,989 0,986 0,986 0,995
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6. Dans un certain nombre de cas, on a pu vérifier
que les valeurs de H ' et de m calculées pour les effectifs
globaux étaient conformes aux informations apportées
par des observations plus ponctuelles que celles-ci soient
réalisées à l'échelle de l'heure ou de la journée.

Le fait que les échantillons collectés soient caractéri¬
sés par une composition taxinomique déterminée et par
un type d'organisation qui se répète dans le temps mon¬
tre que le peuplement de la partie subaérienne du bassin
hydrogéologique du Baget peut être assimilé à une no-
mocénose (Daget, Lecordier, Levêque, 1972). C'est pour¬
quoi, et en reprenant sur un autre plan la proposition de
Daget (1976, p. 71), on peut penser que le fait de définir
une nomocénose constitue la preuve a posteriori que les
échantillons collectés appartiennent à une entité fonc¬
tionnelle sur le plan écologique.

Il est intéressant de noter que l'hétérogénéité manifes¬
tée par ces échantillons n'a qu'une influence limitée sur
les caractéristiques intrinsèques de la nomocénose dont
on a souligné qu'elle demeure stable au niveau de sa
composition taxinomique, de sa diversité et de ses distri¬
butions d'abondances. On retrouve ici l'illustration d'un
autre point de vue développé par Daget (1976) selon
lequel « les espèces constituantes peuvent changer de
rang... sans que la nomocénose change pour autant ».

L'ensemble de ces résutlats paraît important quant à
la définition de l'écosystème karstique. L'étude des Har-
pacticides expulsés aux différents exutoires du système
du Baget avait conduit à reconnaître (Rouch, 1977) qu'il
existait à ce niveau d'échelle une organisation du peu¬
plement qui témoignait de l'adéquation entre la notion
d'écosystème karstique et celle de système karstique tel
qu'il est défini par les hydrogéologues (Mangin, 1975).
Ainsi l'écosystème karstique comprend deux ensembles
bien distincts, l'un subaérien qui correspond à l'implu¬
vium (au sens large) ou aire d'alimentation et l'autre
souterrain représenté par l'aquifère proprement dit
chargé de drainer les eaux de l'aire d'alimentation. Or
les échanges entre ces deux composantes sont sous la
dépendance des mécanismes hydrologiques qui règlent
le fonctionnement du système. Sur celui du Baget, où
33 96 de l'impluvium (Mangin, 1975) est représenté par
des terrains non karstifiés, les habitats aquatiques super¬
ficiels et les phénomènes de ruissellement sont large¬
ment développés. Le ruissellement, en raison des pertes
massives dont il est le siège, constitue une des voies
d'échange les plus directes entre l'impluvium et l'aqui¬
fère. En revanche, dans un système karstique dont l'aire
d'alimentation n'est constituée que par des terrains kars¬
tifiés, les habitats aquatiques subaériens, de même que le
ruissellement, sont très limités : la seule voie d'échange
avec l'extérieur réside dans le phénomène d'infiltration,
toujours plus diffus et au niveau duquel les possibilités
de transit paraissent qualitativement moins importantes
parce que moins focalisées.

Comme on a essayé de le montrer dans ce travail, le
peuplement par les Harpacticides de l'aire d'alimentation
du Baget correspond à une nomocénose, donc à un
ensemble hiérarchisé de fonctions caractéristiques de

cette partie du système. Le ruissellement y est abondant
et transmet directement vers la profondeur un signal
d'entrée parfaitement structuré. Ce phénomène apparaît
clairement sur le plan taxinomique où il existe une
identité parfaite entre le signal d'entrée et celui de la
sortie (il n'est question, ici, que des espèces d'origine
épigée). En revanche que deviennent, dans le milieu
souterrain, les structures d'abondances caractérisant les
formes épigées et qui correspondent aux potentialités du
monde de la surface ? Sachant l'hétérogénéité de ce

signal d'entrée - les espèces dominantes varient dans le
temps - quelles sont les réponses du système ? Telles
sont les questions qui seront abordées ultérieurement.
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QUELQUES ASPECTS DE LA FIXATION
DE CIONA INTESTINALIS (L.) - TUNICATA

RÉSUMÉ. - Une étude a été effectuée sur 8 489 exemplaires de Ciona intestinalis fixés sur
des panneaux d'abeste restés immergés dans la Mar Piccolo de Taranto, pendant des
périodes différentes (1 mois, 3 mois, 6 mois et 1 an). Des indications sur la période au cours
de laquelle la fixation est maximale sont données, et nous discutons du choix des larves en
fonction de la position des panneaux (verticaux, horizontaux et obliques), de l'exposition à
la lumière et d'une aire préférentielle sur la surface du panneau (bord ou centre). Ces
analyses ont mis en évidence que les surfaces préférées par Ciona intestinalis sont surtout
les surfaces obliques à l'ombre. Des indications sur les dimensions, la maturité sexuelle, les
espèces co-présentes, l'épibiose et le grégarisme sont données dans ce travail.

ABSTRACT. - In the present work, the authors analyses settling phenomena of Ciona
intestinalis (L.). This Ascidian has been found in very large numbers (8489 specimens) on
asbestos-cement panels immersed in Mar Piccolo of Taranto at various intervals (monthly,
quaterly, half-yearly and yearly panels) during a period of one year (1976). Information is
given about the period of maximum growth and choice made by the larvae in relation to
the inclination of the substrate (vertical, oblique and horizontal panels), with exposure to
light and to a preferential position within the area of the panels (edges or surface). These
analyses have made possible to ascertain that the shaded oblique surfaces have been
preferred by Ciona intestinalis while, as regards the position, the results are considered
individually. Further phenomena have been analysed : sexual maturity, size, companion
species, epibiosis and gregariousness.

Angelo TURSI
Institut de Zoologie et Anatomie comparée,

Université de Bari, Italie

INTRODUCTION
Ciona intestinalis qui était extrêmement abondante

dans de nombreux ports, semble actuellement régresser,
voire disparaître. On comprend pour ces motifs, l'intérêt
de l'étude des phénomènes de fixation de cette espèce
répandue dans toutes les mers.

La connaissance des modalités de la fixation de Ciona
intestinalis (L.) sur des substrats artificiels immergés en
mer, revêt une importance considérable surtout si l'on
tient compte du rôle que joue cette espèce dans les
phénomènes de « fouling ».

Dans le présent travail, figurent des données qui
ressortent de l'observation de 8 489 exemplaires de
Ciona intestinalis fixés en une année sur des plaques
d'amiante-ciment (asbeste), immergées en mer.

Parmi les espèces rencontrées le plus fréquemment
fixées sur les structures artificielles (quais, coques de
navires, etc.) Ciona intestinalis est toujours présente en
quantités importantes, aussi bien en Méditerranée (Ghe-
rardi, 1973; Gherardi, Lepore, 1974; Elroy, Koma-
rovsky, 1961; Montanari, Relini, 1970), qu'ailleurs
(Kelly, 1974; Millar, 1952, 1969, 1971; Yamaguchi,
1970).

Ces indications correspondent à plusieurs aspects de
la fixation, tels que : le choix du substrat en fonction de
l'inclinaison et de l'exposition à la lumière; la position
préférentielle sur la surface du panneau, les espèces
accompagnatrices, etc. Des données sur les dimensions,
la maturité sexuelle et sur quelques autres phénomènes
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observés sur les mêmes individus de Ciona intestinalis
sont exposées.

Dans un travail précédent (Scalera Liaci, Tursi, Scis-
cioli, 1977) des études sur les rapports entre la reproduc¬
tion et la fixation de cette espèce ont été décrites. Des
informations sur les phénomènes de fixation au cours
des années précédentes (1974) sont publiées par ailleurs
(Tursi, Gherardi, Lepore, 1974; Tursi, Gherardi, Lepore,
Chieppa, 1976; Tursi, Lepore, Gherardi, 1977).

Le problème de la fixation des larves de Ciona intesti¬
nalis sur des substrats artificiels a été déjà analysé par

Dybern (1963, 1965) dans divers milieux et selon une
méthodologie différente.

MATÉRIEL ET MÉTHODES

L'étude expérimentale a été effectuée à Taranto (Ita¬
lie du Sud) dans la Mar Piccolo, plus précisément au

lieu-dit « Buffoluto », situé dans le second bassin. Les
caractéristiques de ce milieu ont été publiées par ailleurs
(Tursi, Gherardi, Lepore, Chieppa, 1976).

La station de Buffoluto a été choisie pour cette étude,
car déjà utilisée les années précédentes, elle s'était révé¬
lée idéale pour ce genre de travail, compte tenu de la
présence d'un grand nombre de larves d'Ascidies. De
plus, à certaines périodes, se constituent des « faciès à
Ascidies » sur les structures artificielles ; ces faciès non

stables, disparaissent rapidement.

Trois structures, portant chacune 4 panneaux ont été
immergées à une profondeur de 2 m sous un pont,
parallèlement à sa face sud afin de créer une différence
de luminosité entre les faces dirigées vers la mer et celles
orientées vers une zone plus à l'ombre située sous le
pont (Fig. 1). Dans la lère structure, les panneaux avaient
été disposés verticalement, dans la 2e en oblique (315°)
et dans la 3e horizontalement. Sur chaque structure un

Fig. 1. - Disposition des panneaux sous le pont.

Dispistion of the panels under the bridge.
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panneau était changé tous les mois, un autre tous les
trois mois, le troisième tous les six mois et le dernier
séjournait une année complète.

L'expérience durant un an, un ensemble de 19 pan¬
neaux par structure a été immergé (12 mensuels, 4
trimestriels, 2 semestriels et 1 annuel). On aurait dû
obtenir en tout 57 panneaux (19x3), en réalité 56 ont
été utilisés : le second panneau semestriel de la structure
horizontale ayant été perdu à cause de la houle.

L'expérience a débuté le 1er juin 1975 et s'est termi¬
née fin mai 1976.

Chaque panneau, après prélèvement, a été fixé au
formol neutre à 4 % ■ au laboratoire il a été photogra¬
phié, pesé et analysé.

Dans le cas particulier de Ciona intestinalis, chaque
individu était avant tout localisé sur le panneau au

moyen d'un système de coordonnées 10 x 10, puis on

analysait ses caractéristiques (longueur, maturité
sexuelle, nombre d'exemplaires de son espèce situés à
son contact, espèces différentes situées à son contact,
degré d'épibiose, etc.). Tous ces paramètres étaient re¬

portés et mémorisés sur carte perforée.
Les analyses successives ont été effectuées au moyen

d'un ordinateur IBM 370/158.

FIXATION EN FONCTION DE L'EXPOSITION
ET DE L'INCLINAISON DU SUBSTRAT

Le nombre et la répartition des individus de Ciona
intestinalis sont répertoriés dans le tableau I. Celui-ci
montre la distribution des individus en fonction des
facteurs inclinaison et exposition. Dans la composition
de ce tableau, nous n'avons pas tenu compte des don¬
nées relatives aux panneaux vertical et oblique du se¬
mestre hiver-été, le panneau horizontal ayant été perdu.
Nous ne tiendrons compte que de 8 149 spécimens.

Afin de vérifier l'existence de différences significa¬
tives de fixation de Ciona intestinalis en fonction de

l'exposition et de l'inclinaison, nous avons testé au

moyen du /, l'hypothèse d'équidistribution des indivi¬
dus sur les différentes faces des panneaux regroupés
compte tenu des facteurs testés (lumière et inclinaison).

Les valeurs obtenues sont les suivantes :

- facteur inclinaison : 2 d.d.l. : x2 = 3158
- facteur exposition : 1 d.d.l. : ^ = 6886

Il existe donc des différences hautement significatives
dans la fixation de cette Ascidie sur les panneaux, ce qui
signifie que l'inclinaison et l'exposition jouent un rôle
déterminant dans la fixation des individus.

Tabl. I. - Nombre d'individus de Ciona intestinalis fixés sur les panneaux.

Number of individuals of Ciona intestinalis settled on the experimental panels.

Mensuels Trimestriels Semestriels

Panneaux Juin Juil. Août Sept. Oct. Nov. Déc. Janv. Févr. Mars Avril Mai Eté Aut. Hiv. Print. Eté Hiv. Ann. Total

75 75 75 75 75 75 75 76 76 76 76 76 75 75 75 76 Aut. Print.

Vertical Lumière 7 - 4 - - - - 1 - - - - 158 _ _ _ _ _ _ 170

Vertical Ombre 183 - - - - - - - - 5 - - 336 - 20 118 55 21 - 738

Horizontal Lumière - 7 15 3 25

Horizontal Ombre 186 98 701 339 - 580 366 - - 2 2272

Oblique Lumière 120 8 - 4 - 38 - 170

Oblique Ombre 600 15 62 - 203 - - - " 2756 - - 384 - 407 406 - 281 - 5114

Total 1096 120 767 - 203 - - 1 - 2761 - - 1232 11 1007 894 55 340 2 8489

Tabl. II. - Pourcentage des individus présents sur les panneaux en fonction de l'inclinaison et de l'exposition.
Percentage of individuals présent on the panels, in function of the inclinaison and exposition.

Exposition
Inclinaison Total

Lumière Ombre

Vertical 2,1 8,8 10,9
Horizontal 0,3 27,9 28,2
Oblique 1,6 59,3 60,9

Total 4,0 96,0 100,0
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Si l'on observe attentivement les données, on constate
que seuls les panneaux obliques ont permis la fixation
d'environ 61 % des Ciona intestinalis et que l'ensemble
des faces à l'ombre a recueilli 96% des spécimens.

En ce qui concerne la prédominance de la fixation
sur les faces à l'ombre des panneaux horizontaux vis-à-
vis de la quantité de lumière, nous pensons que la
sciaphilie de la larve est la cause du phénomène.

Leung Tack Kit (1975-76) pense que l'installation sur
une face inférieure d'une structure horizontale permet
aux Ascidies à corps mou et en particulier Ciona intesti¬
nalis, une meilleure extension de la tunique; Montanari
et Relini (1975) mettent en relation la fixation plus
abondante sur les faces inférieures et l'existence d'une

goutelette lipidique dans la larve (Berrill, 1950). Cette
goutelette aurait tendance à faire monter la larve en
surface. Au contraire, nous pensons que la cause princi¬
pale du phénomène est une « fuite à la lumière » de la
larve Ciona intestinalis qui lui fait rechercher la zone
d'ombre située sous ou derrière le panneau. D'ailleurs,
en population naturelle, il est possible de rencontrer
cette Ascidie avec les siphons dirigés vers le haut, sur¬
tout parmi les rochers en mode légèrement battu. Nous
devons en déduire que, s'il existe, le géotropisme positif
de Ciona intestinalis adulte, n'influence pas fortement la
sélection opérée par la larve.

PERIODES DE FIXATION DE CIONA INTES¬
TINALIS

Au cours de la période expérimentale de ce travail, la
fixation de Ciona intestinalis s'est produite de la même
façon qu'au cours des périodes précédentes déjà décrites
(Scalera Liaci, Tursi, Sciscioli, 1977). En effet, c'est
surtout en été que s'est produite la plus forte fixation de
cette espèce, comme les années précédentes (Tabl. I,
Fig. 2).

jusqu à 200 individus

400

1600

> 1600 "

Fig. 2. - Distribution des exemplaires de Ciona intestinalis
sur les différents types de panneaux (du bord au centre respec¬
tivement panneaux mensuels, trimestriels, semestriels et an¬
nuels).

Distribution of the specimens of Ciona intestinalis on the diffe¬
rent kinds ofpanels (from the edge to center, monthy, quaterly,
half-yearly and yearly panels respectively).

Sur les panneaux mensuels, Ciona intestinalis s'est
surtout fixée au cours des mois de juin, juillet et août :

d'importantes fixations que l'on peut considérer comme

exceptionnelles se sont produites en octobre (203 sur le
panneau oblique) et en mars (2 756 sur le panneau

oblique).
Sur les panneaux trimestriels, la fixation s'est pour¬

suivie toute l'année mais avec une forte diminution en

automne (octobre à décembre).
Sur les panneaux semestriels les individus de Ciona

intestinalis se sont fixés en plus grand nombre pendant
la période de janvier à mai. La pauvreté relative des
panneaux immergés de juin à décembre peut être due au
fait que beaucoup d'exemplaires qui s'étaient fixés au
début de l'été ont accompli leur cycle et se sont détachés
en automne.

En ce qui concerne les panneaux annuels sur lesquels
nous n'avons trouvé que très peu d'exemplaires, nous
pensons que l'explication de cette pauvreté est à recher¬
cher dans la dynamique du phénomène de colonisation
observé au cours de cette expérimentation.

Le point de départ de cette étude a coïncidé avec la
période de fixation maximale (juin). Au bout de quel¬
ques semaines, les panneaux annuels étaient complète¬
ment recouverts de Ciona intestinalis ainsi que tous les
autres (observation personnelle effectuée en plongée).
Après quelques mois (fin automne - début hiver), les
Ciona intestinalis qui s'étaient fixées en juin avaient
disparu, faisant place aux larves de Mytilus galloprovfa¬
cialis. Cette espèce s'est répandue au cours de l'hiver et
du printemps, jusqu'à recouvrir complètement les pan¬
neaux annuels en mai 1976, date à laquelle ils ont été
prélevés. A cette même époque a redémarré une nou¬
velle période de reproduction et de fixation d'une nou¬
velle génération de Ciona intestinalis qui n'a pas eu le
temps de se fixer au-dessus des moules, les panneaux

ayant été enlevés.
Nous pensons que le début de la période d'immersion

d'un substrat vierge conditionne d'une manière considé¬
rable les phénomènes de colonisation au moins pour un

cycle annuel. Ensuite, la situation tend à se normaliser
et à s'uniformiser.

PROBLEME DE LA POSITION SUR LES PAN¬
NEAUX

Dans cette expérimentation, nous avons cherché à
déterminer si la larve se fixait au hasard sur le panneau
de 600 cm2 ou si elle s'installait plutôt au bord ou au
centre.

Pour ce faire, nous avons d'abord considéré la totalité
des exemplaires fixés sur tous les panneaux (8 489). Une
réduction du nombre des exemplaires pris en compte, a
été rendue nécessaire pour les raisons suivantes : l'instal¬
lation de Ciona intestinalis n'ayant pas été uniforme au
cours de la durée de l'expérience, nous avons dû élimi-
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ner les panneaux sur lesquels ne s'étaient fixés que très
peu d'individus; puisque la fixation est typiquement
sciaphile, nous n'avons retenu que les surfaces à l'om¬
bre.

Pour ces motifs, l'analyse a été conduite sur un total
de 7 820 individus fixés sur 23 faces.

La position de chaque individu sur le panneau a été
relevée selon un système de coordonnées 10 x 10. Posté¬
rieurement, il a été réduit à 5 x 5 pour simplifier les
calculs. A partir de cette carte de répartition de 5x5,
nous avons testé l'hypothèse de l'équidistribution de
tous les individus présents en utilisant le x2 (avec 24
degrés de liberté). Pour faire une analyse plus fine, le x2
a été décomposé en trois composantes : la première
relative à l'hypothèse d'équidistribution sur les lignes
horizontales (x2 avec 4 d.d.l.), la seconde relative à
l'hypothèse d'équidistribution sur les colonnes verticales
(x2 avec 4 d.d.l.) et la troisième relative à l'hypothèse de
non interaction entre les lignes et les colonnes (x2 avec
16 d.d.l.).

Considérant qu'un certain nombre de faces était en
situation expérimentale analogue, nous avons pensé à
réunir les faces mensuelles, trimestrielles et semestrielles
en maintenant distincts les panneaux aux diverses incli¬
naisons (Tabl. III, IV et V). Les x2 calculés sont presque

toujours significatifs, notamment dans l'observation de
la distribution des individus sur les faces où ils semblent
se ramasser dans la partie centrale.

Plusieurs hypothèses peuvent être avancées pour

expliquer ce phénomène ; avant tout il faut rappeler que
les faces à l'ombre sont plus favorables à la fixation de
Ciona intestinalis que les faces exposées à la lumière, qui
sont de plus dirigées vers le sud d'où viennent les vents
dominants (Sirocco) et les plus fortes houles.

Première hypothèse

Les larves s'étant fixées sur la face à l'ombre des
panneaux d'une manière homogène, l'hydrodynamisme
ferait se détacher les exemplaires situés le plus au bord
des panneaux. Cela se vérifierait surtout sur les pan¬
neaux horizontaux ou obliques, tandis que pour les
panneaux verticaux (surtout trimestriels et semestriels)
on se trouve dans une situation opposée à celle que l'on
avait déjà remarquée au cours d'un travail précédent
(Tursi, Gherardi, Lepore, Chieppa, 1976) sur une popu¬
lation de Ciona intestinalis moins nombreuse (1761
exemplaires) installée sur les panneaux verticaux. Il ne
nous est pas possible, pour l'instant, de donner l'explica¬
tion de ce phénomène.

Tabl. III. - Valeurs de x2 relatives aux faces verticales.
Values of y? for the vertical faces.

Facteurs

Panneaux

Mensuels (2 faces : N = 188) Trimestriels (3 faces : N = 484) Trimestriels (2 faces : N = 76)

Lignes

Colonnes

Interaction

Lignes x colonnes

7.,42 n. s. (8 d.d.l.)

17,95 > 15,5 (8 d.d.l.)
Q.oai

37,72 n. s. (32 d.d.l.)

44,84 > 32,91 (12 d.d.l.)
0.001

51,33 > 32,91 =%2 (12 d.d.l.)
0.001

95,54 > 84,04 =■% (48 d.d.l.)
0.001

49,67 > 26,13 =j^2 ( 8 d.d.l.)
0.001

64,41 > 26,13 =_y2 ( 8 d.d.l.)
0.001

159,49 > 62,49 (32 d.d.l.)
0.001

Total 63,09 n. s. (48 d.d.l.) 191,71 >114,84 (72 d.d.l.)
0.001

273,57 > 84,04 =%* (48 d.d.l.)
0.001

Facteurs

Panneaux

Mensuels (3 faces : N = 983) Trimestriels (3 faces : N = 1285)

Lignes

Colonnes

Interaction
Lignes x colonnes

91,24 > 32,91 (12 d.d.l.)
0.001

21,63 > 21,03 (12 d.d.l.)
0.05

117,78 > 84,04 (48 d.d.l.)
0.001

231,72 > 32,91 =j^2 (12 d.d.l.)
0.001

103,46 > 32,91 =% (12 d.d.l.)
0.001

71,92 > 67,51 =j2 (48 d.d.l.)
0.05

Total 230,62 >114,84 =^-2 (72 d.d.l.)
0.001

407,10 >114,84 (72 d.d.l.)
0.001

Tabl. IV. - Valeurs de x2 relatives aux faces horizontales.
Values of x1 for the horizontales.
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Tabl. V. - Valeurs de x2 relatives aux faces obliques.
Values of x2 for the oblique faces.

Facteurs
Panneaux

Mensuels (5 faces : N = 3636) Trimestriels (3 faces : N = 1201) Semestriels (1 face : N = 281)

Lignes

Colonnes

Interactions

Lignes x colonnes

855,25 > 45,32 =% (20 d.d.l.)
0.001

836,16 > 45,32 = (20 d.d.l.)
0.001

501,58 >124.84 =Jf2 (80 d.d.l.)
0.001

379,70 > 32,91 =%* (12 d.d.l.)
0.001

139,98 > 32,91 =J2 (12 d.d.l.)
0.001

129,34 > 84,04 (48 d.d.l.)
0.001

5,21 n.s. ( 4 d.d.l.)

12,65 > 9,49 = y1 (4 d.d.l.)
0.001

73,65 > 39,25 <16 ddl)
0.001

Total 2192,99 >173,60 (120 d.d.l.)
0.001

649,02 >114,84 (72 d.d.l.)
0.001

91,51 > 51,20 =X* <24 ddl>
0.001

Seconde hypothèse

Les larves ayant une forte sciaphilie, rechercheraient
pour leur fixation les parties les plus à l'ombre des
panneaux ce qui correspond au centre. Après saturation
complète de cette zone par les larves, elles se fixeraient
au bord des panneaux par le jeu de la compétition
spatiale, mais en densité nettement inférieure à celle du
centre.

Il est possible que les deux phénomènes se

conjuguent pour aboutir à la répartition constatée, en se
renforçant l'un l'autre.

GRÉGARISME

Pour chaque exemplaire examiné, le nombre d'indivi¬
dus de la même espèce fixés à son contact est noté
(Tabl. VI).

Tabl. VI. - Distribution des individus de Ciona intestinalis
fixés sur les panneaux à inclinaison différente et à périodicité
variable en fonction du phénomène de grégarisme.
Distribution of individuals of Ciona intestinalis fixed on the
panels of different inclinaison and periodicity, in function of the
gregariousness phenomenon.

Amplitude
des

groupes

Vertical

Lumière

Vertical

Ombre

Horizontal

Lumière

Horizontal

Ombre

Oblique

Lumière

Oblique

Ombre
Total

MENSUELS
î
2

3
4
5

> 5

12 163
22

3

7 312
193
172
124
45

139 120

26
46
22

32
25

3485

520
261

197
156

70
3744

TRIMESTRIELS
1
2
3
4
5

> 5

4
6
8

140

23
38
57

4

340
12

10
8

12
27
72

444
90

640

5
4
3

20
34
60
64

110
909

70
115
198
520
680

1561

SEMESTRIELS
1
2
3
4
5

> 5

:

14
14
6

20
10
12

" "

1

2
6

12
5

12

10

28
27
24
40

152

25
44
39
56
55

176

j
Lû

1
2
3
4
5

> 5

: :
- 2

:
:

2

Z

5 -
-

- -

-

~

Total 170 738 25 2272 170 5114 8489

L'examen de ces données, montre que les larves de
Ciona intestinalis se fixent, dans un premier temps,
d'une manière casuelle sur la totalité de la surface dispo¬
nible en la recouvrant d'une manière plus ou moins
uniforme.

Sur les panneaux mensuels 520 exemplaires ont été
trouvés isolés. Par contre, au moment où l'on observe
une très forte fixation de larves, ces dernières s'attachent
également sur la surface à leur disposition d'une ma¬
nière casuelle, mais en recouvrant la totalité de la sur¬
face disponible. Ceci provoque la formation de gros
amas de Ciona intestinalis (3 485 exemplaires sur les
faces à l'ombre des panneaux mensuels obliques).

La tendance à recouvrir d'une manière de plus en
plus massive le substrat par les larves de Ciona intestina¬
lis se confirme en observant les données trimestrielles,
où l'accroissement des amas est encore plus marqué : la
plus longue période d'immersion favorise en effet la
fixation d'un plus grand nombre de larves et la popula¬
tion devient de plus en plus compacte.

En outre, avec le temps, les dimensions des exemplai¬
res augmentent; ainsi de nombreux individus qui
avaient pu se fixer séparément, se trouvent maintenant
réunis.

En ce qui concerne les panneaux semestriels et an¬
nuels de cette expérimentation, nous ne pouvons pas
confirmer ces observations compte tenu du faible nom¬
bre d'individus présents. Cependant, dans un travail
précédent (Tursi, Gherardi, Lepore, Chieppa, 1976),
nous avions déjà observé ce phénomène sur des pan¬
neaux semestriels et annuels.

ESPÈCES ACCOMPAGNATRICES

Au cours de ce travail nous avons cherché à détermi¬
ner quelles sont les espèces qui se fixent en même temps
que Ciona intestinalis et qui constituent l'association au
sein de laquelle cette espèce domine (Tabl. VII).

Parmi les espèces qui sont associées à Ciona intestina¬
lis se place au premier rang l'Annélide Serpulidae
Hydroides elegans qui est présente auprès de 5296 des



ASPECTS DE LA FIXATION DE CIONA INTESTINALIS, TUNICATA 249

Tabl. VII. - Fréquence (exprimée en 96) relative à chaque
type d'orientation des panneaux, avec laquelle chaque espèce a
été trouvée au contact de Ciona intestinalis.

Frequency (in %) related to each kind of orientation of the
panels with which each species have been found in contact with
Ciona intestinalis.

exemplaires de Ciona intestinalis puis le Bryozoaire Bu-
gula neritina (25 96), l'Ascidie Clavelina lepadiformis
(996), la Moule Mytilus galloprovincialis (8 96) et enfin
les Balanes Baianus amphitrite et Baianus eburneus (res¬
pectivement 8 et 6 96).

MATURITÉ SEXUELLE ET TAILLE

Nous avons examiné l'état des gonoductes des
8 489 individus afin de déterminer leur état de maturité
sexuelle.

En ce qui concerne les panneaux mensuels, nous
avons observé que seuls les exemplaires qui s'étaient
fixés en juin ont pu atteindre leur maturité sexuelle. Sur
les panneaux trimestriels seuls les individus fixés en été
ou au printemps sont devenus adultes. Tous les exem¬
plaires des panneaux semestriels étaient adultes. Les
deux seuls individus trouvés sur les panneaux annuels
étaient immatures.

Le problème de la maturité sexuelle a été envisagé en
considérant la taille des animaux afin de déterminer les
longueurs moyennes et minimales des individus en re¬
production.

En regardant les dimensions (x en mm) on observe
que la variance des groupes analysés n'est pas constante
mais que son augmentation est proportionnelle à l'aug¬
mentation de la moyenne. En outre, les distributions
présentent une sensible asymétrie positive. Ceci nous a
conduit à penser que les distributions sont lognormales.
Pourtant nous avons opéré la transformation logarith¬
mique (z = log x) des valeurs observées en obtenant des
variances presque constantes (Tableaux VIII et IX). En
observant ces valeurs, les distributions étant lognorma-
les, on peut supposer que la croissance est de type
exponentiel.

Les dimensions minimales des Ciona intestinalis adul¬
tes sont d'environ 15 mm. Ceci confirme ce qui avait été
dit dans un précédent travail (Tursi, Gherardi, Lepore,
Chieppa, 1979), c'est-à-dire que cette espèce peut se

reproduire à une taille réduite alors que les dimensions
maximales de Ciona intestinalis peuvent dépasser 20 cm.

Il faut remarquer que Ciona intestinalis présente plu¬
sieurs générations au cours de l'année. Après quelques
mois d'immersion il est possible en effet de rencontrer
sur un même panneau des individus provenant de plu¬
sieurs générations. En ce qui concerne les générations
de Ciona intestinalis de la Mar Piccolo de Taranto, nous

avons observé le déroulement suivant :

En juin prend place la première génération à crois¬
sance très rapide, plus rapide qu'en juillet et août. Les
immatures de fin juin, juillet et août, peuvent être ceux
nés des adultes observés fin juin (donc déjà la 2e généra¬
tion). La lre génération a complètement disparu en
automne (panneaux semestriels). Au cours de l'été, après
le « bloom » de juin, le bilan entre les individus matures
et immatures est normal, car les individus matures sont
restés, tandis que les immatures sont dus à la 2e généra¬
tion à croissance lente.

Au cours des mois de septembre et novembre il n'y a
aucune fixation contrairement au mois d'octobre. Cette
génération peut être due soit à la fin de la 1re génération

Mensuels Trimestriels

Juin Juil. Août Oct. Janv. Mars Total Eté Aut. Hiv. Print Total

N 190 120 763 203 1 2761 4038 517 1 1007 144 1669

m (z) 0.80 1.14 1.20 0.45 0.78 0.59 0.73 1.85 1.00 1.04 1.52 1.33

x = 10m<z> 6.37 13.75 15.88 2.82 6.00 3.90 5.32 71.47 10.00 10.98 33.15 21.57

S (z) 0.23 0.25 0.25 0.17 0.00 0.17 0.32 0.08 0.00 0.35 0.23 0.47

ESPECE Lumière Ombre Lumière Ombre Lumière Ombre Total

Enteromorpha intestinalis 0,59 4,00 0,02
Bugula neritina 77,06 56,37 28,00 49,56 17,65 7,53 24,68
Bugula stolonifera - - - 1,06 - 0,45 0,55
Cryptosula pallasiana 23,53 5,42 - 1,58 - 0,74 1,81
Schizoporella errata 45,88 12,47 — 4,45 0,59 - 3,20
Schizoporella longirostris - 11,65 - 8,01 - - 3,16
Hydroides elegans 98,24 95,80 80,00 87,85 72,94 27,32 52,04
Hydroides dianthus 2,94 - 4,00 - - - 0,07

Vermiliopsis infundibuhim - 0,41 - - - - 0,04
Spirorbis sp. - 12,47 - 7,70 - 0,14 3,23
Mytilus galloprovincialis - 4,88 - 20,64 7,06 3,95 8,47
Anomia ephippium — —

— 0,22 — — 0,06
Balanus eburneus 14,71 14,36 8,00 4,93 11,76 5,06 6,17
Balanus amphitrite 15,29 13,01 20,00 6,51 11,18 6,82 7.57
Balanus perforatus — 1,49 — 0,97 — 1,54 1,32
Anfipodi tubicoli 0,59 7,99 28,00 4,36 36,47 6,67 6,70

Clavelina lepadiformis 2,35 11,25 24,00 3,65 9,41 10,38 8,52
Ascidie lia aspersa - 1,22 - 2,55 - - 0,79
Ascidia mentula — — 4,00 — 0,59 — 0,02
Ciona intestinalis 92,94 72,49 32,00 97,54 96,47 98,79 95,81

Styela plicata 4.71 23,85 -

.
0,40 - 0,23 2,41

Styela partita - - - - 1,10 0,59 - 0,31
Microcosmus savigny 2,03 ~ ~ ~ ~ 0,18

N ind. Ciona intestinalis 170 738 25 2272 170 5114 8489

Tabl. VIII. - Nombre des individus, moyenne et déviation standard, des dimensions des individus immatures
(transformations logarithmiques).
Number of individuals, average and standard deviation of the logarithmic transform of the dimension of the immature
individuals.

s
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Tabl. IX. - Nombre des individus, moyenne et déviation
standard de la transformation logarithmique des dimensions
des individus immatures.

Number of individuals, average and standard deviation of the
logarithmic transform of the dimension of the mature indivi¬
duals.

Mensuels Trimestriels Semestriels

Eté Hiv.
Juin Août Eté Aut. Print. Aut. Print.

N 906 4 712 10 749 55 340

m (z) 1.98 1.37 1.93 1.S8 1.71 1.59 1.76

x = 10m<z> 94.24 23.40 85.14 37.72 50.84 38.90 57.47

S (z) 0.16 0.26 0.13 0.17 0.19 0.08 0.16

soit, plus probablement, à la 2e génération qui se repro¬
duit à une taille plus petite.

En hiver, on n'observe aucune fixation sur les pan¬
neaux vierges tandis que sur les panneaux de trois mois,
on constate une fixation importante d'individus immatu¬
res et de petite taille. Ces individus sont, sans doute, les
individus de la 2e génération.

Au printemps, la fixation reprend sur les vieux pan¬
neaux plutôt que sur les vierges et on trouve, à la fin de
cette saison, un nombre plus grand d'individus matures
que d'immatures. Ces individus appartiennent à la 2e
génération ou, plus probablement, sont les premiers de
la génération de juin suivant (donc 3e ou 1re de l'année
suivante).

ÉPIBIOSE

Nous avons analysé les phénomènes d'épibiose de
Ciona intestinalis. Pour chaque exemplaire nous avons
relevé le degré d'épibiose (0 sur le panneau, 1 sur un
animal fixé sur le panneau, 2..., etc.).

Dans le tableau X, nous avons reporté en pourcen¬
tage la distribution des 8 489 exemplaires examinés
(4 948 mensuels, 3 144 trimestriels, 385 semestriels, 2
annuels) divisés selon la durée d'immersion du panneau.

Tabl. X. - Pourcentage des individus de Ciona intestinalis en
fonction de leur degré d'épibiose.

Percentage of individuals of Ciona intestinalis in function of
their degree of epibiosis.

Type de panneaux
Degré d'épibiose

Total
0 1 2

Mensuels 71.94 28.05 — 100.00

Trimestriels 54.07 45.93 - 100.00

Semestriels 83.80 13.92 2.28 100.00

Annuels - 100.00 - 100.00

Total 65.86 34.03 0.10 100.00

Comme on peut le constater, 6696 des exemplaires
étaient fixés directement sur le panneau (degré 0) et
3496 fixés sur un autre animal (degré 1), généralement
un Serpulide. 0,10 96 seulement présente un degré supé¬
rieur d'épibiose.

En réalité, Ciona intestinalis ne montre pas de préfé¬
rence marquée pour un type d'épibiose.

CONCLUSIONS

Ciona intestinalis n'est pas une espèce caractérisant
une association stable. Nous trouvons en effet des popu¬
lations de Ciona intestinalis soit sur des panneaux vier¬
ges immergés seulement un mois (ou moins), soit sur
des panneaux annuels avec un substrat biologique déjà
consolidé et plus stable (à Mytilus galloprovincialis, par

exemple).
Les variations numériques observées sur les popula¬

tions de Ciona intestinalis fixées sur les panneaux, dé¬
pendent de la période initiale de l'expérimentation. Les
décrochements successifs et la mortalité des individus
sont un facteur important pour l'avenir des associations
de Ciona intestinalis. Cela détermine évidemment des
différences dans la composition finale des associations
après un an d'immersion des substrats, selon que la
période initiale coïncide avec le maximum de fixation
des Ciona intestinalis (mois d'été, ainsi que dans cette
expérimentation) ou avec le minimum (mois d'hiver).

Dans le premier cas en effet, les individus qui se
fixent immédiatement sur les panneaux annuels se déta¬
cheront en automne et laisseront la place à d'autres
espèces à croissance plus lente telles que Mytilus. Si vice
versa l'expérience débute en hiver, la population de
Ciona intestinalis se fixera surtout en été et en automne ;

ainsi, sur les Moules, nous trouverons après un an, un
grand nombre d'exemplaires de Ciona intestinalis.

Nous avons observé que la préférence pour la face
inférieure des panneaux horizontaux est surtout liée à la
sciaphilie de Ciona intestinalis plutôt qu'à une nécessité
de croître les siphons dirigés vers le bas (il suffit d'obser¬
ver des populations naturelles pour s'en convaincre). En
ce qui concerne la position, nous avons observé que les
individus se sont fixés préférentiellement au centre des
panneaux plutôt qu'au bord. Nous avons émis deux
hypothèses : la première envisageant une fixation homo¬
gène initiale et l'action ultérieure de l'hydrodynamisme,
l'autre faisant appel à un choix de la larve.

Parmi les espèces qui se fixent en compagnie de
Ciona intestinalis, les Serpulides sont les plus abondan¬
tes. En outre, par l'analyse des dimensions et de la
maturité sexuelle des exemplaires examinés, nous avons
mis en évidence que les possibilités de reproduction de
Ciona intestinalis sont surtout liées aux conditions am¬

biantes plutôt qu'à la taille des individus. Ceci
conditionne les très fortes fixations qui s'effectuent pen¬
dant quelques mois de l'année, la population potentielle
à même de se reproduire étant toujours importante.
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Enfin, sur la base des données obtenues, nous avons
mis en évidence 2 ou 3 générations de Ciona intestinalis
observées dans la Mar Picollo de Taranto durant l'année
étudiée.

En 1961, les chercheurs israéliens Elroi et Koma-
rovsky avaient choisi Ciona intestinalis pour une étude
expérimentale de la production de cellulose et de vana¬
dium. L'énorme capacité de reproduction et de crois¬
sance de cette espèce pourrait servir de base à une

production autre qu'expérimentale.

Nous remercions le Prof. C. Monniot du Muséum
National d'Histoire Naturelle de Paris pour son aide au
moment de la rédaction de ce travail.
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MICROSPORIDIE PARASITE DE LATHÉRINE

ATHERINARISSO, 1810,
DES ÉTANGS CÔTIERS MÉDITERRANÉENS

Evolution saisonnière
et répartition géographique
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34060 Montpellier Cédex (France)

glugea atherinae RÉSUMÉ. - Une Microsporidie, récemment décrite, Glugea atherinae Berrebi, 1979,
atherina boyeri parasite un Poisson dans les lagunes côtières du Languedoc et de Provence, Atherina boyeri

microsporia Risso, 1810. Le cycle saisonnier du parasite est établi. La répartition géographique de la
poissons maladie semble limitée. Plusieurs explications abordant la physiologie, l'écologie et l'étholo-

gie de l'hôte et du parasite, basées sur l'observation et l'expérimentation, sont proposées
pour expliquer cette répartition.

glugea atherinae ABSTRACT. - A new Microsporidia, Glugea atherinae Berrebi, 1979, parasites a fish in
atherina boyeri the Languedoc and Provence coastal lagoons, Atherina boyeri Risso, 1810. The parasite's

microsporidia seasonal cycle is established. The geographic distribution of the disease seems limited.
Pisces Several explanations are presented considering the physiology, the ecology and the ethology

of both host and parasite, based on observations and experimentations.

INTRODUCTION

La microsporidiose de Atherina boyeri Risso, 1810
(Osteichthyen, Téléostéen) est provoquée par un Proto¬
zoaire Glugea atherinae Berrebi, 1979 (Microspora Spra-
gue, 1977). Les aspects statistiques, portant sur près de
4 000 Poissons, ainsi que les modalités de ce parasitisme
ont déjà été exposés (Berrebi et Bouix, 1978). Un article
traitant du cycle et de la diagnose de la Microsporidie
est sous presse (Berrebi, 1979).

I. MATÉRIEL BIOLOGIQUE

1. Le milieu

Le milieu naturel dans lequel la microsporidiose a été
étudiée est constitué par la série de lagunes côtières du
littoral méditerranéen français, depuis la frontière espa¬
gnole jusqu'à la frontière italienne. Le parasite a égale¬
ment été recherché en Corse et en Tunisie.
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Les étangs languedociens sont caractérisés, à quel¬
ques exceptions près, par une faible profondeur et une
superficie limitée; leur salinité est en général nettement
inférieure à celle de la mer, les divers paramètres étant
extrêmement variables (Petit, 1953). La température suit
celle de l'air et peut dépasser 30 °C en été. La salinité
passe d'une valeur presque nulle (grandes pluies
d'automne) à des valeurs proches de celle de la mer

(évaporation estivale). Le pH varie notablement avec les
apports divers en eau, et en particulier, lors des phéno¬
mènes d'eutrophisation estivaux nommés « Malaigue »

(Guelorget et Michel, 1976). Enfin, suivant les fluctua¬
tions des paramètres abiotiques, la flore et la faune de
ces milieux subissent des variations considérables.

Cependant, certains points de prélèvement présentent
des particularités intéressantes :

- Le Bassin de Thau (Fig. 1, 4), l'étang de Berre
(Fig. 1, 19) et l'étang d'Urbino (Fig. 1, 21), ont un « ré¬
gime marin » en ce sens que leur salinité est comparable
à celle de la mer et que les conditions de température et

de salinité sont beaucoup moins sensibles aux variations
climatiques.

- Le Canal du Rhône à Sète ainsi que le Grau de
l'étang de Mauguio au niveau de Carnon sont des voies
d'échanges entre les étangs et la mer. Les lots qui y sont
prélevés étant toujours en déplacement d'un point à
l'autre, les résultats doivent être manipulés avec pru¬
dence.

- Le Rhône Mort (Fig. 1, 16) est un bras mort,
pouvant atteindre plusieurs mètres de profondeur, relié
à la mer par des vannes servant à la pénétration de l'eau
dans les Salins du Midi de la région d'Aigues-Mortes.
C'est un milieu fermé par intermittence, où les varia¬
tions de salinité sont tout à fait imprévisibles.

- L'étang du Vaccarès (Fig. 1,17) est de type clas¬
sique dans sa partie sud. Cependant, la zone nord (la
seule prospectée) a une eau plus douce du fait des
apports des eaux continentales.

- L'étang de l'Olivier (Fig. 1, 20) enfin, est un cas
exceptionnel. Son eau est presque douce, il est en rap-

Fig. 1. - Répartition géographique et intensité de la microsporidiose. 1, Canet; 2, Leucate; 3, Bages; 4, Thau; 5, Ingril ; 6, Vie; 7,
Moures; 8, Pierre Blanche; 9, Prévost; 10, Arnel; 11, Méjean; 12, Pérols; 13, Grec; 14, Mauguio; 15, Petite Camargue; 16,
Rhône mort; 17, Vaccarès; 18, Camargue; 19, Berre; 20, Olivier; 21, Urbino; 22, Tunis; A, canal du Rhône à Sète; B, Grande
Roubine; C, Rhône.

Distribution and intensity of microsporidiosis lagoons and localities.
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port avec l'étang de Berre par un canal très étroit. Bien
que le courant y soit souvent rapide, le volume d'eau
échangée reste faible.

Un point important à préciser est la communication
des différents étangs entre eux, ainsi qu'avec les cours
d'eau et la mer. La figure 1 montre que le Canal du
Rhône à Sète relie la plupart des étangs. Ces derniers
s'approvisionnent en eau douce par divers cours d'eau et
en eau marine par les « graus » généralement ouverts
toute l'année. Dans ce complexe, le canal joue un rôle
très variable selon les conditions climatiques et les ma¬
rées.

2. L'hôte

Dans ce milieu fractionné, une seule espèce d'Athé-
rine évolue toute l'année : Atherina boyeri Risso, 1810,
appelée « Jol » en Languedoc et en Provence, « Joyeux »
en Roussillon. Cette espèce est extrêmement euryhaline.
On la trouve en eau douce, par exemple dans l'étang de
l'Olivier, en mer et aussi dans les salins de Corse où la
salinité atteint 7796. Se nourrissant essentiellement de
plancton en mer, cette Athérine préfère les petits Crusta¬
cés benthiques en étang peu profond (Isopodes, Amphi-
podes). Elle peut être aisément déterminée par les carac¬
tères suivants : moins de 50 écailles sur la ligne latérale;

- ectoptérigoïde denté; - prémaxillaire ne pénétrant
pas entre les orbites oculaires ; - 13 cm de longueur
standard au maximum.

Une autre espèce, Atherina hepsetus Linné, 1758,
nommée à Sète « Siouclet » ou « Jol de mer », est essen¬

tiellement marine. Quelques rares pénétrations saison¬
nières ont cependant été constatées dans le bassin de
Thau, l'étang de Berre, l'étang d'Urbino.

3. Le parasite

Seule, Atherina boyeri s'est révélée porteuse de la
Microsporidie. La microsporidiose provoque l'apparition
de deux types de kystes ou xénomes :

- xénomes de petite taille (0,2 mm de diamètre),
nombreux (jusqu'à plusieurs centaines), blancs, exclusi¬
vement situés dans le chorion conjonctif qui relie la
musculature à 1 epithélîum du tube digestif ;

- xénomes volumineux (souvent entre 3 et 5 mm

de diamètre et jusqu'à 13 mm) parfois pigmentés, géné¬
ralement implantés dans le tissu adipeux de la cavité
générale, et quelquefois dans des organes adjacents (ves¬
sie gazeuse, péritoine, testicule...).

La microsporidiose ne semble pas avoir de rôle pa¬

thogène important. De nombreuses investigations ont
montré que le parasite n'avait pas d'action sensible sur
la composition protéique du sang, n'influençait pas les
diverses enzymes du tube digestif, ne provoquait pas de
réaction anticorps-antigène notable. Il semble cependant
que le parasite ait une action sur les défenses naturelles
du Poisson : au cours d'une bactériose expérimentale

(septicémie généralisée, affection fréquente en élevage),
les Poissons parasités se sont montrés plus sensibles et
leur pourcentage parmi les individus morts était plus
élevé que dans la population totale (Berrebi, 1978).

Cette inocuité partielle peut être expliquée par la
paroi conjonctive qui entoure le xénome et qui l'isole du
reste de l'organisme. Ce xénome n'est autre qu'une
cellule hôte unique, hypertrophiée sous l'action du para¬
site. Ce dernier se multiplie activement, avec formation
de très nombreuses spores caractéristiques. Le cycle est
très probablement monoxène et les spores sont infectieu¬
ses quand elles sont libérées dans l'eau, après la mort de
l'hôte. Cependant, il s'est avéré que de nombreuses
espèces d'animaux pouvaient absorber ces spores sans
contracter la maladie (expérimentalement observé chez
de nombreuses espèces de Poissons, et sur des Gamma-
res). Ceci permet d'envisager l'existence d'hôtes trans¬
porteurs neutres faisant suivre au parasite les chemins
complexes des différentes chaînes alimentaires. La fi¬
gure 2 résume le cycle biologique de la microsporidiose.
Notons que chez Glugea stephani (Hagenmuller, 1899),
des infestations expérimentales avec l'intermédiaire de
crevettes et de Corophium ont été effectuées (Oison,
1976).

II. ÉVOLUTION SAISONNIÈRE

Il a déjà été démontré (Berrebi et Bouix, 1978) que
les xénomes de la cavité générale évoluent de la consis¬
tance liquide à la consistance solide. Ce phénomène
s'accompagne d'une diminution du diamètre (élimina¬
tion de la composante liquide du xénome) et d'une
pigmentation noire.

Le tableau I montre, pour une même station (ici,
l'étang de Mauguio) le pourcentage total de parasitisme
ainsi que la proportion de xénomes jeunes (à contenu
liquide appelés « xénomes laiteux ») et de xénomes âgés
(à contenu solide appelés « xénomes crayeux »), durant

Tabl. I. - Taux de parasitisme par xénomes de la cavité
générale dans l'étang de Mauguio durant l'année 1977.
Percentage of parasitism by general cavity xenomas in the
Mauguio Lagoon, during 1977.

Date de .

la pêche
Nombre total

de

poissons disséqués

% total de
parisitisme

% de xénomes
«laiteux»

% de xénomes
«crayeux»

Janvier 95 8,5 2 6,5

Février 100 8 2 6

Mars 82 7,5 1,5 6

Avril 100 5 3 2

Mai 0 - - -

Juin 81 0 0 0

Juillet 0 - - -

Août 200 1,5 1 0,5

Septembre 200 3,5 2,5 1

Octobre 200 3,5 3 0,5
Novembre 100 2 1 1

Décembre 90 2 1 1
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L'Atherine s'infeste par les spores contenues:
.dans l'eau

-dans les excréments des petits
née rophages

-dans le T.D. de ses proies (petits
crustacés nécrophages ,hôtes
transporteurs neutres) décomposition de l'hôte

Le cadavre peut être

ngé par divers animaux

Fig. 2. - Cycle parasitaire de Glugea atherinae.
Life cycle of Glugea atherinae.

l'année 1977. La figure 3 permet de subdiviser l'année
en trois parties : la première va de janvier à avril, la
seconde de mai à août, la troisième de septembre à
décembre. Pour plus de clarté, elles seront respective¬
ment nommées hiver-printemps, été, automne-hiver.

- En automne-hiver : c'est le début du cycle ; le
parasitisme total croît très lentement. Le pourcentage de
xénomes âgés est sensiblement nul, le pourcentage de
xénomes jeunes suit le pourcentage total. Il s'agit donc
là d'une période de contamination. Les xénomes nais¬
sant sont tous de type laiteux. Les quelques xénomes de
type crayeux sont des résidus de l'année précédente.

- En hiver-printemps : cette période est caractérisée
par la stagnation du pourcentage de xénomes jeunes et
par l'augmentation très forte des xénomes âgés. Ceci
montre que la contamination a fortement diminué et
que les xénomes déjà installés vieillissent (durcissement
du contenu).

- En été : le pourcentage total est très bas, et va

jusqu'à s'annuler. Ce phénomène peut s'expliquer par
les migrations de poissons ou par leur mort. Cependant
ce point n'est pas réellement éclairci. Durant l'été, le
phénomène d'eutrophisation connu sous le nom de
« Malaigue » survient fréquemment (Guelorget et Mi¬
chel, 1976). La quantité d'oxygène dissous diminue
jusqu'à devenir nulle. Les conditions de vie des Poissons

sont progressivement plus difficiles et peuvent se termi¬
ner par la fuite ou la mort des diverses populations. Ce
manque d'oxygène, en dehors des crises graves, permet
cependant aux Athérines de survivre, mais les pêcheurs
en ramènent beaucoup moins. C'est à ce moment que le
pourcentage de parasitisme est très faible. On peut pen¬
ser que les individus parasités, affaiblis, ne survivent pas
à ces conditions ou du moins qu'ils quittent les étangs.

10
£ parasitisme

5-

Parasitisme total

Xénomes laiteux'

Xénomes "crayeux*

t,en mois

A S O N D

automne-hiver

J F M A M

hiver-printemps

Fig. 3. - Courbe annuelle de parasitisme par xénomes dans
la cavité générale, à l'étang de Mauguio.
Annual curves of the percentage of generaI cavity xenomas in
the Mauguio lagoon.
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En conclusion, le cycle saisonnier peut se diviser en
trois grandes périodes :

- contamination à la fin de l'été et en début d'automne
correspondant à une augmentation progressive des
xénomes de type laiteux;

- vieillissement des xénomes en fin d'hiver et au prin¬
temps ;

- diminution très nette du parasitisme en été.
Les microsporidioses de Poissons ont rarement été

étudiées sous cet aspect. Seul Glugea hertwigii (Wrissen¬
berg, 1911) parasitant Osmerus eperlanus mordax au
Canada a fait l'objet de recherches comparables (Delisle,
1969; Delisle, 1972; Chen et Powel, 1972). Delisle note,
en 1972, un taux de parasitisme de 5 5 96 en janvier et
de 75% en mai-juin. De fortes mortalités surviennent en
mai. D'après des mesures statistiques, l'auteur conclut
que de juin à août a lieu une invasion primaire (aug¬
mentation du nombre d'individus atteints). Puis d'août à
septembre, survient une invasion secondaire (augmenta¬
tion du nombre de kystes par individu). Chen et Powel
(1972) découvrent que le cycle saisonnier est différent
pour chaque sexe. Chez les Poissons mâles, l'infection
diminue pendant et après la période de reproduction,
augmente en été jusqu'en novembre, et diminue de
nouveau en hiver. Chez les Poissons femelles, on note la
même courbe, mais retardée de 3 mois, ce qui porte le
maximum de parasitisme 2 mois avant la période de
reproduction. On peut en conclure que l'infection sévit
surtout au pic d'activité gonadique, entre novembre et
février, c'est-à-dire durant l'hiver-printemps. Ici donc,
tout comme pour Glugea atherinae, on peut très rapide¬
ment décrire le cycle de cette façon : minimum à la
saison chaude, maximum en hiver, ce maximum ne
dépassant guère la période de reproduction (avril à juil¬
let chez Atherina boyeri en étang).

III. TAUX D'INFESTATION - RÉPARTITION
GÉOGRAPHIQUE

Atherina boyeri a fait l'objet de près de 80 prélève¬
ments en France (dont la Corse) et en Tunisie. Le taux
de parasitisme obtenu varie selon le lieu et la période de
pêche. Le tableau II exprime les résultats obtenus sur
3 733 Poissons disséqués entre septembre 1976 et mars

1978, ceci aux 17 points de prélèvements décrits au
début de ce travail. Un classement de ces 17 étangs et
cours d'eau prospectés est basé sur le pourcentage men¬
suel moyen maximum observé au cours du cycle an¬
nuel :

- le groupe 1 correspond à un pourcentage de 0 96,
- le groupe 2 correspond à un pourcentage maxi¬

mum compris entre 0 et 3 96,
- le groupe 3 correspond à un pourcentage maxi¬

mum compris entre 3 et 5 96,
- le groupe 4 correspond à un pourcentage maxi¬

mum compris entre 5 et 1096,

- le groupe 5 correspond à un pourcentage maxi¬
mum supérieur à 10 96.

La figure 1 est une représentation schématique des
différents étangs et cours d'eau ainsi que de leurs com¬
munications. Le classement y est représenté par une

ponctuation plus ou moins dense. Il ressort clairement
que la zone « Mauguio - Rhône Mort » est le foyer de la
Microsporidiose puisque le pourcentage décroît réguliè¬
rement à l'est et à l'ouest. Les quelques exceptions sont
les suivantes :

a) Le Rhône Mort (Fig. 1, 16) : le parasitisme y atteint
le niveau de 16,5 96 en septembre et novembre 1977. Ce
chiffre peut s'expliquer par l'isolement de cet étang vis-
à-vis de la mer. Le cycle y serait très favorisé.

b) Le Vaccarès (Fig. 1, 17): n'a pas été entièrement
prospecté. Seule sa partie Nord à faible salinité (696) a
fait l'objet de prélèvements et la Microsporidie n'a pas
été trouvée. Mais ce résultat ne doit pas être extrapolé
au sud de l'étang ainsi qu'aux étangs de « Petite Camar¬
gue » (Fig. 1, 15).

c) L'étang de l'Olivier (Fig. 1, 20): le parasitisme y
atteint le chiffre record de 21 96 en mai 1977. Ceci est en

rapport avec un isolement de type écologique : en effet
sa salinité quasiment nulle ainsi que des communica¬
tions limitées avec l'étang de Berre rendent certainement
difficiles les déplacements d'Athérines entre les deux
plans d'eau.

Dans le domaine des Microsporidies de Poissons,
rares sont les publications traitant de leur répartition
géographique. Les auteurs se contentent généralement
de signaler la station dans laquelle les Poissons infectés
ont été péchés. Notons cependant l'article de Delisle et
Veilleux (1969) : les nombreux bassins hydrographiques
de l'est du Canada ont été prospectés. Trois parmi les
quatre plus populeux en Osmerus eperlanus mordax,
étaient atteints par la Microsporidie Glugea hertwigii.
Seuls 11 des 128 plans d'eau à Eperlans contenaient le
parasite.

Les particularités de la distribution de Glugea atheri¬
nae ainsi que quelques considérations très générales
permettent d'élaborer quelques hypothèses afin d'expli¬
quer l'état actuel de la microsporidiose de l'Athérine et
sa distribution.

IV. ESSAI D'INTERPRÉTATION DE LA RÉPAR¬
TITION GÉOGRAPHIQUE DE GLUGEA
ATHERINAE

La répartition géographique actuelle de Glugea athe¬
rinae semble strictement limitée, à l'est par l'étang de
Berre (Fig. 1, 19), à l'ouest par l'étang de Vic (Fig. 1, 6).
Cette distribution peut s'expliquer par l'analyse de plu¬
sieurs facteurs :

- différences physiologiques des Athérines hôtes habi¬
tant les diverses zones;
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Tabl. II. - Provenance détaillée des 3733 Atherina boyeri disséquées. Station n° 1 =étang de Canet; n°2 = étang de Bages;
n° 3 = bassin de Thau ; n° 4 = canal du Rhône à Sète au niveau de l'étang d'Ingril ; n° 5 = étang de Vie ; n° 6 = étang de Moures ;
n° 7 = étang de Prévost ; n° 8 = étang du Grec ; n° 9 = étang de Mauguio ; n° 10 = Grau de l'étang de Mauguio au niveau de Carnon ;
n° 11 = canal du Rhône à Sète au niveau de l'étang de Mauguio ; n° 12 = Rhône-Mort de Saint Roman ; n° 13 = étang du Vaccarès ;
n° 14 = étang de Berre; n° 15=étang de l'Olivier; n° 16 = étang d'Urbino (Corse); n° 17 = étang de Tunis (Tunisie). Les chiffres
indiqués correspondent au pourcentage de parasitisme suivi, entre parenthèses, du nombre total d'individus disséqués.
Origin of the 3733 Atherina boyeri dissected: Localities Numbers indicate the percentage of parasitism,
numbers in parenthesis represent individuals examined.

N° 1976 1977 1978

St. Sept. Oct Nov. Déc. Janv. Fév. Mars Avril Mai Juin Juil. Août Sept. Oct. Nov. Déc. Janv. Fév. Mars

1 - 0

(100)
2 0

(90)
3 — 0

(147)
0

(7)
0

(41)

(100)
0

(19) (42)
5

(54)
6 0

(19) (100) (50)
7 - - - 1,5

(79)
— - - — — - — — — — — — — — —

8 13,5
(15)

— ~ 4,5
(43)

— — — — —

9 12,25
(29/

7,25
(138)

7,5
(80)

5
(80)

10.5
(95)

9

(100)
7,5

(82)
5

(100)
- 0

(81)

- 2

(200)
3,5

(200)
3,5

(200)
2

(100)
2,25
(90)

5

(100)
10

(100)
5,5
(18)

10

11

7,5
(77)
7,7

(104)

~ 6

(16)
2,5

(88)

2

(53)
7,5

(40)
~~ ~~ ~ —

12

13

14

15

■ 13

(200)
0

(17)
1

(100)

~ — ~ - — 16,5
(6)

— 16,5
(55)

— — —

0

(69)
2

(100)
21

(100)
16

17

- - - - - ~ - - 0

(13)
— - - — - - - ~

(100)

- facteurs écologiques s'opposant au déroulement du
cycle de la Microsporidie dans certains étangs;

- éthologie des Athérines hôtes rendant impossible le
passage des spores d'une zone contaminée vers une
zone vierge.

1. Etude des différences physiologiques entre les popula¬
tions d'hôtes

Pour déceler ces différences, un enzymogramme dé¬
taillé a été établi pour 4 lots d'environ 50 Athérines.
Chaque lot est issu des stations suivantes :

- Bassin de Thau (Fig. 1, 4) et canal du Rhône à
Sète au niveau de l'étang d'Ingril (Fig. 1, 5) où la micro-
sporidiose est absente.

- Etang de Méjean (Fig. 1, 11) et étang de Mauguio
(Fig. 1, 14) où la microsporidiose est présente.

Technique utilisée
Les extraits enzymatiques sont préparés à partir

d'une tranche dé Poisson obtenue en sectionnant le

tronc, d'une part au niveau du cœur, d'autre part à mi-
chemin entre l'ouie et l'anus. Le fragment obtenu, déba-
rassé du tube digestif, comprend donc essentiellement le
foie, le rein antérieur, et les muscles qui les enveloppent.
Broyé en présence de tampon (0,01 M Tris,
1 mM EDTA), l'échantillon est centrifugé à 30 000 g
durant 20 minutes. Le surnageant est ensuite conservé à

- 70 °C. L'électrophorèse des extraits est effectuée sur

gel d'amidon à 12%. La révélation enzymatique, opérée
après migration, est obtenue par des réactions colorées
spécifiques de chaque enzyme. Le détail de ces méthodes
est exposé par Davidian-Britton (1978).

Résultats et conclusion

11 enzymes ont été étudiées. 17 loci sont apparus
parmi lesquels 7 étaient polymorphes. Cependant 3 seu-
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lement ont été retenus, leur lecture étant suffisamment
sûre :

- une Phosphoglucomutase (PGM) présentant les 3 al-
lèles 80, 100 et 120.

- une Phosphoglucoisomérase (PGI) ici la Pgi-1 pré¬
sentant les 5 allèles 75, 90, 100, 110 et 120.

- une Glutamate oxaloacetate transaminase (GOT) ici
la Got 1 présentant les allèles 80 et 100.

Le tableau III montre les résultats obtenus pour
chaque station et pour chaque enzyme.

Tabl. III. - Fréquences alléliques des loci : Pgm, Pgi-1 et
Got-1 dans les quatre localités étudiées (nombre d'échantillons
analysés entre parenthèses).
Allele frequencies at the Pgm, Pgi-1 and Got-1 loci in the four
localities studied (number samples in parenthesis).

Les résultats ont ensuite subi le test £ (Maxwell,
1961) de la façon suivante :

- test d'homogénéité globale des 4 stations,
- test comparatif des stations groupées 2 par 2.
Dans tous les cas, les tests se sont avérés négatifs.
Pour un exposé plus détaillé de ces expérimentations

génétiques, se reporter à Berrebi et Britton-Davidian
(1979).

Plusieurs explications peuvent être avancées :
- les 3 enzymes comparées ne sont pas adéquates

pour déceler les divergences génétiques des populations ;
- l'état actuel de la répartition géographique de la

Microsporidie ne peut être expliqué par des différences
physiologiques de l'hôte.

2. Infestations expérimentales

Locus Allèles Thau Peyrade Mejean Mauguio

(57) (54) (56) (54)
120 0,03 0,04 0,06 0,02

Pgm 100 0,95 0,96 0,94 0,97
80 0,02 0,00 0,00 0,01

(49) (50) (49) (51)
120 0,15 0,14 0,13 0,19
110 0,11 0,25 0,20 0,19

Pgi-1 100 0,67 0,55 0,64 0,56
90 0,06 0,05 0,02 0,03
75 0,01 0,01 0,01 0,03

(59) (57) (76) (58)
Got-1 100 0,27 0,20 0,24 0,21

80 0,73 0,80 0,76 0,79

La physiologie de l'hôte est-elle suffisante pour expli¬
quer la répartition de la maladie ? Pour répondre à cette
question, des infestations expérimentales ont été tentées.

Technique utilisée

Le Tableau IV résume le protocole utilisé ainsi que
les résultats obtenus. A des températures allant de 16° à
21 °C, et à des concentrations en ion Cl" allant de 0,8 à
20,5 %o, sept tentatives ont été effectuées à partir de
xénomes issus de l'étang de Mauguio (Fig. 1, 14). L'in-
festation se fait soit par mise en suspension dans l'eau de

Tabl. IV. - Infestations expérimentales sur Atherina boyeri.

Experimental transmission of parasite on Atherina boyeri.

N°
d'expérience

Mois

d'élevage
jO g/1

cr
.Type d'inoculation Type des spores Origine

des poissons
Poissons
entre 0

total

disséqués
et 30 j
. atteints

Poissons
entre 30

total

disséqués
et 60 j
atteints

Poissons
au del

total

disséqués
à de 60 j

atteints

1 9-10-11
1976

19 à 21° 0,8 injection buccale
directe. Suspension
dans l'eau

issues d'un xéno-
me laiteux de

Mauguio

canal du Rhône
à Se te, niveau
de Carnon

1 0 3 1 0

2 2-3-4

1977
18° 4 injection buccale

directe et suspen¬
sion dans l'eau

issues d'un xéno-

me laiteux de

Mauguio

canal du Rhône
à Se te, niveau de
Frontignan-La Pey
rade.

5 0 5 2 0 —

3 2-3-4-5
1977

18° 4 12 0 0 — 0 —

4 2-3-4
1977

18° 4 gammares préala-
lablement mis 3

jours en présen¬
ce de spores et
suspension dans
l'eau.

8 0 0 0

8 9-10-11
1977

18° 20,5 injection buccale +
suspension dans
l'eau

" 2 0 8 0 0 -

9 11-12
1977
1-2-3
1978

16° 9,0 injection buccale*
suspension dans
l'eau

issues d'un xéno-
me crayeux con¬
servé 2 mois à
3-4°C

0 1 0 4 0

10 11-12
1977

1-2
1978

17 à 20° 11 en suspension
dans l'eau

issues d'un xéno-
me laiteux de

Maugio

Rhône de Saint-
Roman

1 1
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nombreuses spores, soit par ingestion forcée à l'aide
d'une seringue, soit par l'intermédiaire de petits Crusta¬
cés (Gammarus locusta) préalablement mis en présence
de spores, puis donnés en nourriture aux Athérines
(vérification faite de la présence de spores dans le Crus-
tacé).

Résultats et conclusions

Sur ces 7 expériences portant sur un effectif de
50 Poissons, 3 ont réussi permettant l'infestation expéri¬
mentale de 4 individus. Ceci permet de conclure définiti¬
vement que les Poissons des zones vierges sont poten¬
tiellement susceptibles de contracter la microsporidiose.
Ces résultats, ajoutés à ceux obtenus au premier para¬

graphe, montrent que l'explication physiologique de la
répartition géographique est incomplète puisque poten¬
tiellement le parasite pourrait envahir l'étang de Thau.
Ce type d'explication est donc insuffisant bien que les
expériences prouvent au moins une certaine difficulté
d'implantation. Des considérations écologiques plus
étendues doivent être également retenues.

3. Considérations écologiques et éthologiques

Le fait que l'infestation expérimentale de Poissons
issus des zones sans microsporidiose soit possible en
conservant salinité et température du milieu au moment
de la pêche, montre que, ponctuellement, les conditions
qui y régnent sont favorables. C'est donc l'évolution de
ces facteurs dans le temps qui s'opposerait au développe¬
ment de la maladie. Nous touchons là à des considéra¬
tions écologiques très difficiles à préciser du fait de leur
complexité. Deux indices nous permettent de développer
cette explication.

a) La répartition géographique de Motocya epimerica
Costa

Il s'agit d'un Isopode Cymothoïdae hermaphrodite
protandre, parasite de Atherina boyeri. Au cours de la
phase mâle, le Crustacé se trouve surtout dans la bou¬
che, sur la langue, mais aussi fixé derrière les nageoires
(pectorales, pelviennes, dorsales). En phase femelle, l'ac¬
croissement de taille s'accompagne d'une migration dans
la cavité branchiale. La biologie de ce parasite a été
étudiée par Trilles (1969). Le tableau V oppose la répar¬
tition géographique de l'Isopode à celle de la Microspori-
die. A une exception près (étang du Vaccarès, Fig. 1,17,
incomplètement prospecté), il est clair que partout où la
microsporidiose sévit, l'Isopode se trouve absent ou très
rare. Par contre, dans les zones indemnes de microspori¬
diose, l'Isopode est présent.

La Microsporidie se trouve, à un moment du cycle,
libre dans l'eau ou dans le tube digestif d'un hôte neutre,
dans les mêmes conditions que l'Isopode. A ce moment
là, les deux parasites sont en contact avec le milieu
extérieur et certainement sensibles à certains facteurs
écologiques, biotiques ou abiotiques. Il est possible que,
durant cette phase libre, les spores perdent leur viru¬

lence par contact avec l'eau. On peut supposer égale¬
ment qu'un hôte intermédiaire neutre favorise la
contamination et que, dans ces zones, l'intermédiaire
soit absent ou se comporte différemment. Quoi qu'il en
soit les deux parasites semblent avoir des exigences
écologiques diamétralement opposées, aboutissant à ce
résultat remarquable : répartitions géographiques stricte¬
ment complémentaires.

Tabl. V. - Répartitions géographiques comparées de l'Iso¬
pode et de la Microsporidie.
Comparative distribution of Isopoda and Microsporidia.

Stations Fréquence de l'Isopode Taux de parasitisme
de la Microsporidie

Canet-Bages + 0 %

Thau et proches + + + 0 %

Vic-Moures-Prévost exceptionnel 1,5 à 2,5 %

Grec-Mauguio exceptionnel 5 à 7 %

Rhône de Saint-Roman exceptionnel 11 %

Vaccarès 0 0 %

Berre-Olivier 0 2 à 21 %

Urbino + 0 %

b) Mesures biométriques de l'Athérine
Kiener et Spillmann (1969) se sont livrés à des mesu¬

res biométriques nombreuses sur des lots d'Athérines
issus de stations diverses. Parmi ces paramètres, il res¬
sort que le nombre de branchiospines est très variable
d'une lagune à l'autre. Ainsi, dans la zone indemne de
microsporidiose, on note une moyenne de 22,9 bran¬
chiospines à l'étang de Canet (Fig. 1,1), 34,8 au bassin
de Thau ((Fig. 1, 4). Dans la zone atteinte on en note
25,5 à l'étang de Vic (Fig. 1, 6), 23,8 à l'étang de
Mauguio (Fig. 1, 14), 27,9 à l'étang de Berre (Fig. 1, 19),
24,9 à l'étang de l'Olivier (Fig. 1, 20). Or, une de ces
mesures (nombre moyen de branchiospines) effectuée en
1965 a été refaite en 1977 par Hervé (1978) à l'étang du
Canet. Ce dernier trouve une moyenne de 22 (valeur
voisine de 22,9, calculée par Kiener et Spillmann).

Cela tend à montrer que le nombre moyen de bran¬
chiospines est caractéristique pour chaque station. Ce
caractère dépend des conditions du milieu. Si cette adap¬
tation est indispensable à la survie du Poisson, il est clair
qu'une population retournera à son lieu d'origine car un

changement entraînerait une baisse de compétitivité. Les
déplacements saisonniers des Athérines de l'étang à la
mer à l'automne et, en sens inverse, au printemps ne
font aucun doute, ils ont été maintes fois observés par
les pêcheurs. Ces déplacements « verticaux » peuvent se
faire plusieurs fois par an, chaque changement de tem¬
pérature les favorisant. Ces migrations expliquent
l'extrême difficulté de la lecture des anneaux hivernaux
des écailles, car ils sont cachés par de nombreux faux
anneaux. Notons enfin, qu'il existe des populations mo¬
mentanément sédentaires qui passent l'hiver en étang
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alors que de nombreuses autres populations regagnent la
mer à cette saison.

Les migrations entre la mer et les lagunes mérite¬
raient de longues recherches basées sur le marquage des
individus, tel n'est pas notre but. On peut cependant
penser qu'un tel comportement migratoire s'oppose à la
dissémination de la maladie. Quant aux migrations entre
étangs, nous avons vu qu'elles se faisaient essentielle¬
ment par le canal du Rhône à Sète. La nature disconti¬
nue de ce cours d'eau (courants, salinité, nourriture,
température) limite certainement ces déplacements, les
réduisant à des trajets très courts, ne permettant pas la
dissémination des spores.

V. DISCUSSION ET CONCLUSION

Glugea atherinae est une Microsporidie ne semblant
parasiter qu'Atherina boyeri, Poisson lagunaire et marin
de Méditerranée.

Le cycle saisonnier, basé sur l'évolution morpholo¬
gique des xénomes a pu être établi et en partie expliqué.
La phase d'infestation a lieu en automne-hiver, et se
caractérise par une augmentation des xénomes jeunes;
la phase de vieillissement des xénomes se situe en hiver-
printemps. Une période de diminution importante du
parasitisme a été mise en évidence pendant les chaleurs
de l'été. Sans l'expliquer totalement, il semble que le
manque d'oxygène dans l'eau durant la « Malaïgue » est
en rapport avec cette diminution. Ce cycle a pu être
suivi durant un an et demi.

Cette microsporidiose est remarquablement localisée.
Elle sévit de l'étang de Vie à l'est, à l'étang de Berre à
l'ouest, autour d'un centre d'activité maximum constitué
par l'étang de Mauguio. Le taux de parasitisme décroît
progressivement de part et d'autre de cette station. La
microsporidiose semble absente en Corse et en Tunisie.
Plusieurs explications peuvent être invoquées :

- différences physiologiques de l'hôte : les recher¬
ches dans le domaine de la génétique enzymatique de
ces Poissons se sont avérées infructueuses mais ne per¬
mettent pas d'exclure le facteur physiologique de l'hôte.
Pour trancher définitivement cette question, des infesta¬
tions expérimentales ont été tentées. Des Poissons issus
de la zone vierge ont été, à un très faible pourcentage
cependant, infestés par des spores issues du foyer de
microsporidiose. Ces réussites repoussent totalement
l'explication selon laquelle une raison physiologique em¬
pêche le développement de la maladie. Cependant, la
difficulté de ces expérimentations montre bien l'extrême
exigence du parasite, demandant des conditions strictes
de milieu.

- conditions écologiques : un autre parasite de
l'Athérine semble également très sensible aux paramè¬
tres écologiques : Motocya epimerica. Cet Isopode pré¬
sente en effet une répartition géographique diamétrale¬
ment opposée à celle de la Microsporidie. Rien ne per¬
met pourtant de cerner ces paramètres. Le fait que des

infestations expérimentales soient possibles sur des Pois¬
sons issus de zones vierges, en conservant strictement
les conditions régnant dans l'eau lors de la pêche, mon¬
tre que c'est plutôt l'évolution dans le temps et non la
valeur ponctuelle de ces paramètres qui est limitative.

- comportement migratoire de l'hôte : bien que peu
connues, les migrations « mer-étang » ont lieu au moins
une fois par an. Les migrations « étang-étang » sont
beaucoup moins connues, mais il est clair que la discon¬
tinuité écologique (courants, température, salinité, nour¬
riture) du canal du Rhône à Sète est un obstacle à ce

type de déplacement. D'autre part, le nombre moyen de
branchiospines des populations hôtes (en rapport avec
les habitudes alimentaires et les conditions de milieu)
semble caractéristique de chaque étang et stable dans le
temps. On peut donc suggérer une certaine fidélité des
Athérines à leur région d'origine. Ces quelques considé¬
rations éthologiques s'opposent, encore une fois, à la
dissémination de la Microsporidie d'un étang à l'autre.

En conclusion, on peut dire que, potentiellement et
au moins à certaines périodes, la microsporidiose pour¬
rait s'étendre à tous les étangs (voir infestations expéri¬
mentales). Mais le déplacement du parasite d'une zone à
l'autre est très difficile : les courants n'emportent jamais
passivement des spores d'un étang à l'autre. D'autre part
le déplacement migratoire des Athérines se fait essentiel¬
lement dans l'axe étang-mer. Cependant, il n'est pas
impossible que des spores passent d'une zone à micro¬
sporidiose vers une zone « vierge » (le nombre de spores
produites est en effet très important: jusqu'à 20.109
spores pour un xénome de 13 mm de diamètre). Pour ce
cas, ce sont les conditions écologiques qui empêche¬
raient le cycle. Tous ces facteurs défavorables ajoutés, la
maladie ne peut se développer dans certaines zones. Le
facteur le plus important cependant semble être lié aux
migrations de Poissons. En effet, dans les zones où les
migrations sont entravées (le Rhône Mort, par l'action
de l'Homme, et l'étang de l'Olivier, du fait des différen¬
ces de salinité), le parasitisme atteint des taux record.
D'autres explications peuvent êtres fournies. Certaines
conditions naturelles auraient récemment changé et la
microsporidiose serait actuellement en cours d'exten¬
sion. On peut aussi supposer qu'une mutation naturelle
s'est produite sur une espèce pré-existante provoquant
ainsi une nouvelle spécificité parasitaire. Les Athérines
côtoient par exemple Gasterosteus aculeatus durant les
saisons pluvieuses où la salinité s'abaisse dans les étangs.
Or ce Poisson est porteur, en d'autres localités, de Glu¬
gea anomala Moniez, 1887, Microsporidie voisine de
Glugea atherinae. Certains faits confirment, d'autres
infirment ce type d'hypothèse. Ainsi Delisle (1969) décrit
une évolution fulgurante de la microsporidiose à Glugea
hertwigii Weissenberg, 1911 sur l'Eperlan américain. En
été 1965, le taux était de 5,5%. En été 1967, il monte à
47,8%, et en septembre 1967 à 93,2%. Ce parasite est
donc en cours d'évolution pour des raisons inconnues.
Signalons par contre que jamais Glugea anomala n'a été
trouvée dans les zones prospectées. D'autre part, des
infestations croisées de l'Epinoche par Glugea atherinae
n'ont pas abouti.
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En résumé, l'explication la plus probable à la réparti¬
tion géographique actuelle de ce parasite semble être de
nature écologique (due à la très grande exigence du
Protozoaire) et éthologique de l'hôte (due aux particula¬
rités du milieu).
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calmar RÉSUMÉ. - L'auteur tente de mettre en évidence les grandes lignes du cycle reproductif
cycle reproductif du Calmar Loligo vulgaris (Lam.) du Golfe du Lion. L'analyse des variations mensuelles du

rapport gonado- Rapport Gonado - Somatique (R.G.S.) permet de mettre en évidence l'existence chez les
somatique mâles de deux périodes de dépôt des spermatophores (janvier, février et avril-juin). Pour les

femelles, l'évolution du R.G.S. montre que la ponte s'étend sur au moins 5 mois (mars à
juillet). Il semble que deux cycles de reproduction, assurés par deux sous-populations
différentes, se déroulent à quelques semaines d'intervalle. La relation entre le poids de
l'ovaire et la longueur des glandes nidamentaires pourrait représenter un bon indice de
maturité.

squid ABSTRACT. - The author tries to display the broad outlines of the reproductive cycle of
reproductive cycle the squid Loligo vulgaris (Lam.) from the Golfe du Lion (Méditerranea, France). The

gonado somatic analysis of monthly variations of Gonado-Somatic Index allows the existence, among
index males, of two periods of spermatophors laying (January-February and April-June). For

females, the gonado-Somatic Index evolution shows that spawning dwells upon at least five
months (March-July). It seems that two reproduction cycles, ensured by two different
subpopulations, take place within a few weeks interval. The relation between ovary weight
and nidamental glands length could possibly provide a good maturity index.

I. INTRODUCTION

Dans le cadre d'une étude démographique du stock
de Calmar, Loligo vulgaris Lam., du Golfe du Lion,
nous nous sommes penché sur les problèmes de cycle
sexuel chez cette espèce.

II. MATÉRIEL ET MÉTHODES

Sur des échantillons prélevés mensuellement à la
criée du Grau-du-Roi (Gard, France) entre novembre

1977 et juillet 1978, le poids total, le poids de l'ovaire, la
longueur des glandes nidamentaires, le poids total des
gonades ont été évalués. En outre, la coloration des
glandes nidamentaires accessoires est relevée. Pour les
mâles, nous avons seulement relevé le poids total du
tractus génital.

Les pesées ont toutes été effectuées sur une balance
de précision Sartorius, au 1 /100 de gramme.

Nous nous sommes surtout interressé aux femelles
dont le cycle sexuel est plus régulier que celui des mâles
et, plus nettement que chez ces derniers, agit sur l'en¬
semble des fonctions vitales.
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III. ÉVOLUTION DU RAPPORT GONADO-
SOMATIQUE (R.G.S.)

Le rapport Gonado-Somatique ou R.G.S. est le rap¬
port entre le poids des gonades et le poids total de
l'animal :

RGS = P°idS d6S g°nadeS x 100
Poids du corps

Il donne une première idée de l'état sexuel d'un indi¬
vidu, mais nous verrons plus loin qu'il faut compléter
cette approche pour estimer la maturité de façon plus
précise.

III. 1. Cas des mâles

R.G.S.

N.77 D-

III. 1.1. Evolution globale : le RGS des mâles varie en
moyenne de 1.6 à 3.8 (Fig. 1), il reste toujours relative¬
ment faible, comparativement aux valeurs observées
chez les femelles. Ses variations sont dues essentielle¬
ment aux variations de poids de la poche de Needham,
lieu où sont stockés les spermatophores. Ni le testicule,
ni les glandes spermatophoriques ne subissent de régres¬
sion après le dépôt des spermatophores sur la membrane
buccale de la femelle. Bas en octobre-novembre, le RGS
augmente jusqu'en janvier puis subit une légère diminu¬
tion pour remonter jusqu'en avril. Il semble donc que
deux périodes de copulation existent. Au cours de la
saison 1977-1978, une première période s'étend entre
janvier et février et une deuxième entre avril et juin.

La formation des spermatophores étant un phéno¬
mène continu et non cyclique, il est possible qu'un
même animal participe aux deux périodes d'accouple¬
ment.

III.2. Cas des femelles

III.2.1. Evolution globale : la fourchette de variation
du RGS chez les femelles est beaucoup plus étendue que
chez les mâles puisque la moyenne mensuelle varie de
1.84 à 28.29 (Fig. 2). Il n'est pas rare de rencontrer des
femelles dont le poids du tractus génital représente plus
du tiers du poids du corps. Ces valeurs, très importan¬
tes, sont relativement habituelles ches les Céphalopodes ;

ainsi, Fields (1965), signale le cas de quatre femelles de
Loligo opalescens ayant déposé 446 grammes d'œufs
répartis en 85 cordons. Le poids de ces quatre femelles
après la ponte n'était que de 245 grammes. Même si on
tient compte de l'imbibition des cordons par l'eau de
mer après la ponte, on voit que des RGS très élevés ne
sont pas exceptionnels chez les Céphalopodes.

La courbe des variations mensuelles du RGS ne pré¬
sente qu'un seul pic en mars. La diminution du RGS est
consécutive à la ponte. Après le dépôt des œufs, il y a

régression de l'ovaire, de l'oviducte et de la glande de
l'oviducte. Les glandes nidamentaires et nidamentaires
accessoires deviennent flaccides.

Fig. 1. - Evolution mensuelle du Rapport Gonado-Soma¬
tique chez Loligo vulgaris mâle du Golfe du Lion pendant une
période de 9 mois.

Monthly evolution of the Gonado-Somatic Index for male loligo
vulgaris from the Golfe du Lion, over a nine month period.

R.G.S.

Fig. 2. - Evolution mensuelle du Rapport Gonado-Soma¬
tique chez Loligo vulgaris femelle du Golfe du Lion, sur une

période de 9 mois.

Monthly evolution of the Gonado-Somatic Index for female
Loligo vulgaris from Golfe du Lion, over a nine month period.

Au cours de la période étudiée, le maximum de ponte
a donc eu lieu à partir de mars 1978. En juin, un bon
nombre de femelles n'avait pas encore fini de pondre.
Au cours de l'année 1977, la ponte s'est terminée plus
tôt puisque, d'après nos observations en criée, peu de
femelles présentaient encore l'embonpoint caractéris¬
tique de préponte au mois de mai. Par ailleurs, les
premières pontes ramenées par les chalutiers ne sont
apparues que fin mars ou début avril en 1978, alors
qu'en 1977, dès le mois de février, les ponts des bateaux
étaient couverts de pontes de Loligo.
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III.2.2. Evolution par groupe de taille : l'examen de
l'évolution du RGS selon la taille montre que seules les
femelles de longueur de manteau dorsal supérieure à
17 cm participent activement à la ponte. Ce sont les plus
grandes femelles qui présentent les valeurs de RGS les
plus élevées.

On ne peut préciser, au vu de ces quelques données
chiffrées, la durée de la ponte pour une femelle. Une
femelle de grande taille pouvant déposer jusqu'à 60 cor¬
dons (Mangold, 1963), il est probable que cette opéra¬
tion est longue; l'animal devant continuer à assurer sa
nourriture normalement, il doit donc, à une période où
les disponibilités trophiques sont faibles (période hiver¬
nale), consacrer un temps non négligeable à la chasse.
La figure 2 montre cependant clairement que la période
de ponte pour l'ensemble de la population s'étend sur un
minimum de 5 mois.

IV. MATURATION DES GONADES

Il n'est pas besoin de souligner l'importance de l'in¬
fluence des phénomènes sexuels sur le cycle vital des
individus. Elle est particulièrement marquée chez les
femelles.

Nombre de facteurs influent sur la maturation des

gonades : photopériode, alimentation, température... Les
conclusions des auteurs sont parfois contradictoires
aussi ne retiendrons nous que deux points qui nous
semblent importants. L'étalement de la période de ponte
et la grande variété de taille à la ponte suggèrent,
comme le pense Van Heukelem (1973), une influence
prépondérante de l'âge de la femelle. Enfin et surtout,
il est probable que la grande « souplesse physiologi¬
que » des Céphalopodes (Boletzky, sous presse) leur
permet de s'adapter à des conditions écologiques très
variables.

IV. 1. Matériel et méthodes

Cette étude réalisée sur des échantillons prélevés
mensuellement à la criée du Grau-du-Roi a porté sur
232 individus répartis sur 9 mois (novembre 1977 -

juillet 1978). La taille des animaux oscille entre 100 et
280 mm de longueur dorsale du manteau.

Une première analyse des 5 paramètres relevés, par
l'analyse multivariée (longueur dorsale du manteau
(LMD), Poids total (PT), Poids de l'ovaire (POv°), Poids
de l'ensemble du tractus génital (PTG) et longueur des
glandes nidamentaires (LGN), nous a permis de dégager
trois d'entre eux qui semblent résumer au mieux le
phénomène de maturation sexuelle tout en évitant la
redondance de l'information. Il s'agit de LMD, POv et
LGN.

La recherche d'un coefficient ou indice de maturité
n'est pas simple. Il est difficile de trouver un indice
permettant de décrire tous les individus sur le plan de la
maturité sexuelle. Hayashi (1970) propose d'utiliser dans
ce but la relation entre le poids de l'ovaire et le poids de

l'oviducte (y compris la glande de l'oviducte); cette rela¬
tion évolue de la manière suivante :

POv >POd pour les immatures
POv = POd en période de préponte
POv < POd en période de postponte

Cette relation permet de distinguer les animaux non
mûrs des animaux matures ayant pondu et dont l'en¬
semble du tractus génital a régressé. En effet, avant la
ponte, l'ovaire est gonflé et occupe toute la partie posté¬
rieure de la cavité palléale; des œufs sont déjà engagés
dans l'oviducte et la glande de l'oviducte présente son

développement maximal. Les glandes nidamentaires, en

position antéro-ventrale, sont blanches, volumineuses et
recouvrent en grande partie l'estomac et la glande diges¬
tive ; les glandes accessoires enfin présentent une colora¬
tion carmin foncé veiné de blanc crayeux. La femelle,
observée extérieurement, présente un embonpoint carac¬

téristique, facilement reconnaissable.

Après la ponte par contre, la femelle présente un
aspect flaccide; le diamètre du corps a diminué et le
muscle palléal est fin et relâché. Quelques œufs subsis¬
tent encore dans l'ovaire ainsi que dans l'oviducte. La
glande de l'oviducte ainsi que les glandes nidamentaires
sont petites et flasques. La coloration des glandes acces¬
soires est rose piqueté de rouge.

Hayashi (op. cit.) a travaillé sur Todarodes pacifîcus,
espèce chez laquelle le développement des glandes nida¬
mentaires est, même à maturité, relativement faible.
Chez Loligo comme chez ///ex les glandes nidamentaires
montrent un développement en taille comme en poids,
particulièrement important. Ainsi que le suggèrent
Rowe & Mangold (1975), une relation entre le poids de
l'ovaire et le poids des glandes nidamentaires pourrait
fournir un bon indice de maturité pour Loligo comme
pour ///ex.

Durward et al. (1977) utilisent le rapport entre la
longueur de la glande nidamentaire et celle du manteau
pour exprimer quantitativement le stade de maturation
des femelles d'///ex illecebrosus.

IV. 2. Relation longueur des glandes nidamen¬
taires I poids du tractus génital (Fig. 3)

L'ajustement d'une courbe sur le nuage de point
présente peu d'intérêt; cette représentation nous permet
surtout de mettre en évidence le fait que, lorsque les
glandes nidamentaires ont atteint leur développement
maximal, le poids du tractus génital continue à augmen¬
ter. Cette augmentation de poids est due vraisemblable¬
ment à l'augmentation du poids de l'ovaire.

IV. 3. Evolution dans le temps du rapport Poids de
l'Ovaire I Longueur des glandes nidamentaires
(Fig. 4)

En novembre, les animaux présentent des glandes
nidamentaires peu ou pas développées (moins de

6
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LG N
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en grammes

25 75 100

Fig- 3. Relation-longueur des glandes nidamentaires
(LGN)/poids du tractus génital (PTG).
Relation between nidamental glands length (in grams) versus
nidamental glands weight (in mm).
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35 mm) et un ovaire très petit (moins de 5 grammes). En
décembre, apparaissent des animaux mûrs à glandes
nidamentaires longues et ovaire bien développé. Les
œufs dans l'ovaire sont striés. Une fraction importante
des animaux est encore immature. En janvier et février
1978, le nuage de points se déplace vers le haut. La
plupart des animaux sont mûrs ou en maturation avan¬

cée. En mars, le nuage de points se concentre dans la
partie droite du plan et le poids moyen des ovaires
diminue légèrement (Tabl. I); le mouvement se confirme
et s'amplifie en avril. La ponte a donc commencé. Entre
mai et juillet, la taille des glandes nidamentaires reste
grande et le poids des ovaires diminue.

Tabl. I. - Evolution mensuelle des trois paramètres utilisés
pour l'analyse de maturité des femelles de Loligo.

Monthly evolution of the three parameters used for the analysis
of the maturity for female Loligo.

Nov. Déc. Janvier Février Mars Avril Mai Juin Juillet

LMD mm 154.35 174.76 198.79 204.24 217.24 224.23 211.52 237.5 237.5

LGN mm 25.88 45.38 63.41 66.78 75.63 78.08 71.68 86.57 71.73

POv g 0.82 11.98 22.63 21.73 26.92 24.34 21.77 25.45 20.6

N Nombre
d'individus

31 41 33 33 29 26 23 10 6
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La relation entre le poids de l'ovaire et la longueur
dorsale du manteau présente également un aspect inté¬
ressant dont l'interprétation amène les mêmes résultats
que précédemment.

Fig. 4. - Evolution du rapport Poids de l'ovaire (POv)/
longueur des glandes nidamentaires (LGN).
Evolution of the ratio ovary weight (in grams) versus nidamen¬
tal glands length (in mm).
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IV. DISCUSSION

L'étude de la maturation sexuelle est un problème
difficile étant donné les multiples facteurs qui influent,
dans un sens ou dans l'autre, sur le cycle de reproduc¬
tion. Dans le cas de Loligo vulgaris, le problème est
d'autant plus complexe que la longueur de la période de
ponte rend plus difficile l'interprétation des résultats. De
plus, si bien des influences exogènes ou endogènes peu¬
vent modifier le déroulement du cycle sexuel, la mise en
route du processus de maturation des gonades a, chez
les femelles surtout, des répercussions sur le comporte¬
ment de l'animal, sa croissance et l'ensemble de ses

fonctions vitales.

D'après nos résultats concernant l'évolution du RGS,
il apparaît que la période de ponte s'étend sur au moins
5 mois (mars à juillet en 1978). Nous ne possédons
aucune donnée sur la durée de la ponte pour une

femelle, mais il est peu probable que celle-ci se prolonge
sur plusieurs mois. Si on observe la distribution de taille
des échantillons de Sète entre novembre 1977 et juin
1978, on assiste dans un premier temps à l'arrivée d'une
cohorte d'animaux de grande taille (taille modale
240 mm) qui est peu à peu rejointe par des animaux
plus petits (taille modale 180 mm). Il est probable, et
l'analyse structurale de la population permet d'appuyer
cette thèse (Worms, 1979), que deux cycles de reproduc¬
tion, assurés par deux sous-populations différentes, se

déroulent à quelques semaines d'intervalle. Les femelles
les plus âgées pondent d'abord, suivies par des individus
plus jeunes. Nombre /d'auteurs signalent l'existence de
deux cycles de reproduction, ainsi Mesnil (1977), pour
Loligo peale et ///ex illecebrosus, Fields (1965) pour

Loligo opalescens, Holme (1974) pour Loligo forbesi.
L'influence des facteurs externes tels que photopé¬

riode ou température ne semble pas prépondérante. L'ef¬
fet du jeûne qui, chez certains octopodidae, accélère la
maturation semble encore moins évidente puisqu'on as¬

siste au contraire à une accélération des prises de nourri¬
ture en période de maturation (Worms, op. cit.).
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COPÉPODES HARPACTICOÏDES (CRUSTACEA)
DES SABLES FINS INFRALITTORAUX

DE BANYULS-SUR-MER

II. Variations saisonnières qualitatives
du peuplement

Jean-Yves BODIOU
Laboratoire Arago

66650 Banyuls-sur-Mer (France)

variations saisonnières RÉSUMÉ. - Afin de déterminer les variations saisonnières du peuplement de Copépodes
HARPAcricoïDEs infralittoraux harpacticoïdes des sables fins infralittoraux de Banyuls-sur-Mer, la comparaison entre

2 échantillons de populations, un pour l'hiver, un pour l'été, est effectuée en étudiant les
variations : des indices de diversité, des coefficients d'affinité biocénotique, des dominances
des principales espèces. L'étude des indices de diversité montre une nette augmentation du
nombre des espèces à 10 et 15 mètres de profondeur en été. La population reste stable à
20 mètres. Les coefficients d'affinité biocénotique mettent en évidence l'unité du peuple¬
ment qui reste homogène au cours de ces variations saisonnières. L'analyse des principales
espèces montre que les formes dominantes de l'hiver sont des espèces que l'on peut
rencontrer toute l'année. Par contre, les espèces dominantes de l'été se cantonnent plus
spécialement aux périodes où l'eau est proche de son maximum annuel de température.

seasonal variations ABSTRACT. - In order to determine the seasonal variations of the population of harpacti-
infralittoral harpacticoïds coïd copepods in the infralittoral fine sands of Banyuls-sur-Mer, 2 groups, one for the

winter and one for the summer, are compared by studying the variation of ; the diversity
values, the biocenotic affinitie, the dominance of the most important species. The study of
the diversity values shows an increase of the number of species at 10 and 15 meters depth
in summer. The population remains stable at 20 meters. The biocenotic affinity numbers
show the unity of the population complex which remains homogeneous during the seasonal
variations. The analysis of the principal species shows that the dominant forms of the
winter are species that we can find all year long. On the other hand the dominant species of
the summer are found more particularly during the periods when the water has the highest
temperatures.

INTRODUCTION

L'importance des variations saisonnières dans les
peuplements de méiofaune a surtout été abordée au
niveau des études quantitatives, pour l'ensemble de la
méiofaune (Arlt, 1973; Arlt et Holtfreter, 1975; Hu-
lings, 1974; Schmidt, 1968-1969-1972a et b; Nyholm et
Olsson, 1973), avec souvent une étude plus poussée au
niveau d'un groupe : les Nématodes libres (Tietjen,
1969; Skoolmun et Gerlach, 1971 ; Warwick et Bucha¬

nan, 1971; de Bovée et Soyer, 1974; Juario, 1975;
Boucher, 1979; de Bovée, 1981) ou les Copépodes Har¬
pacticoïdes benthiques (Coull, 1970; Dinet, 1972; Har¬
ris, 1972a et b; Bodin, 1976; Coull et Vernberg, 1975;
Nodot, 1978), ou phytophiles (Hicks, 1977a et b).

Dans un précédent travail (Bodiou, 1975), nous
avons présenté la population de Copépodes Harpacticoï¬
des des Sables Fins Infralittoraux de Banyuls-sur-Mer
(Soyer, 1970) à 10, 15 et 20 mètres de profondeur, en

soulignant l'individualité faunistique de chaque niveau.
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Nous nous proposons maintenant d'étudier le degré
d'importance des variations de ce même peuplement
entre l'été et l'hiver.

Ces variations seront examinées, dans le cas présent,
sur le plan faunistique uniquement : à l'aide des indices
de diversité, des coefficients d'affinité biocénotique et
des variations de Dominance au niveau spécifique.

MATÉRIEL ET MÉTHODES

Nous avons travaillé sur les prélèvements de 1969-70
portant sur des échantillons de 100 Copépodes pris au
hasard et présentés dans la description de la commu¬
nauté (Bodiou, 1975) (Tabl. I).

Afin de pouvoir comparer les effectifs faunistiques
d'hiver et d'été, nous avons étudié 2 séries de 3 prélève¬
ments à chaque point A, B et C en procédant ainsi :

- à chaque station, nous avons retenu la date où
l'eau au contact du fond était à sa température mini¬
male, ainsi que celle où l'eau avait atteint son maximum
de température. Nous avons ajouté à ces données celles
obtenues aux deux prélèvements immédiatement anté¬
rieur et postérieur (Tabl. I, prélèvements signalés
par *).

On obtient ainsi 6 listes faunistiques (une par saison
et par profondeur) établies chacune à partir de 300 Co¬
pépodes. En regroupant ces listes 3 par 3, nous obte¬
nons aussi une liste hivernale et une liste estivale pour
l'ensemble du peuplement.

C'est à partir de ces données que nous évaluons les
variations de populations en fonction des conditions
climatiques extrêmes de l'année.

En premier lieu, nous avons utilisé les indices de
Diversité de Fisher, Corbett et Williams (1943) et de
Shannon et Weaver (1963), ainsi que l'Equitabilité qui
se rattache à ce dernier, pour apprécier l'évolution de la
structure générale du peuplement en fonction des sai¬
sons d'hiver et d'été.

Ensuite, nous avons essayé d'apprécier par une mé¬
thode simple, les coefficients d'affinité biocénotique
(Sanders, 1960), l'importance des variations qualitatives
saisonnières. Le coefficient d'affinité biocénotique per¬
met d'évaluer le degré de similarité qualitative entre les
prélèvements effectués et il semble donc possible d'en
déduire l'importance des changements faunistiques qui
ont pu se produire entre l'hiver et l'été.

Dans un troisième temps, nous avons poussé cette
étude au niveau spécifique en comparant les Dominan¬
ces moyennes de chaque espèce recensée en été et en
hiver. Nous pouvons de la sorte voir les préférences
climatiques de chaque forme.

RÉSULTATS

1. Indices de Diversité et Equitabilité

L'indice de Diversité a (Fisher, Corbett et Williams)
est égal à 17 pour l'ensemble des prélèvements effectués
sur l'année (Bodiou, 1975). Pour la totalité des prélève¬
ments à chaque profondeur, a- 16,35 à 10 m; 14,51 à
15 m; 14,19 à 20 m.

Dans le cadre de cette étude, les indices a pour les
3 stations regroupées sont de 11,16 en hiver et 14,87 en
été ( *3,71) :

- à 10 m de profondeur, a passe de 8,32 en hiver à
12,93 en été ( *4,61);

- à 15 m de profondeur, a passe de 6,17 en hiver à
11,57 en été ( *5,4);

- à 20 m de profondeur, a passe de 10,32 en hiver à
10,37 en été ( *0,05).

L'indice de Diversité H de Shannon pour les 3 sta¬
tions regroupées est égal à 4,29 en hiver et 5,09 en été
( *0,80):

- à 10 m de profondeur, H passe de 3,90 en hiver à
4,88 en été ( *0,98);

- à 15 m de profondeur, H passe de 3,67 en hiver à
4,32 en été ( *0,65);

Prélèvements

1969 1970

^Dates

ProT^^--.
15.01 28.01 20.02 13.03 08.04 02.05 23.05 11.06 26.06 18.07 06.08 27.08 18.09 06.10 28.10 20.11 14.01 04.02

10 m St. A A 2* A 3* A 4* A 5 A 6 A 7 A 8 A 9 A10* All* A12* A13 A14 A15 A 16 A17 A 18

15 m St.B B 1 B 2* B 3* B 4* B 5 B 6 B 7 B 8 B 9 B 10* B 11* B 12* B 13 B 14 B 15 B 16 B 17 B 18

20 m St.C C 1 C 2* C 3* C 4* C 5 C 7 C 8 C 9 CIO* Cll* C 12* C 13 C 14 C 15 C 16 C 17 C 18

Tabl. I. - Prélèvements effectués au cours du cycle annuel. Les prélèvements utilisés dans le cadre de cette étude sont signalés
par *.
Samples taken over the annual cycle. The samples which are used in this study are marked *.
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- à 20 m de profondeur, H passe de 4,06 en hiver à
4,78 en été ( *0,72).

L'Equitabilité E pour les 3 stations regroupées est
égale à 76% en hiver et 86 96 en été ( *10%) :

- à 10 m de profondeur E passe de 7996 en hiver à
89 96 en été ( *1096);

- à 15 m de profondeur E passe de 7 5 96 en hiver à
81 96 en été ( *696);

- à 20 m de profondeur E passe de 77 96 en hiver à
90 96 en été ( * 13 96 ).

Au vu de ces données, nous constatons immédiate¬
ment que l'ensemble des indices augmente en été, ce qui
indique la présence d'un large contingent de formes
estivales.

2. Coefficients d'affinité biocénotique

La recherche des Coefficients d'affinité biocénotique
entre les listes faunistiques étudiées a donné les résultats
suivants :

-

pour chaque station :

A hiver x A été = 41,98 96
B hiver x B été = 48,3796
C hiver x C été = 36,4096

-

pour chaque saison :

A hiver x B hiver = 49,3096
A hiver x C hiver = 34,06 96
B hiver x C hiver = 68,3996
A été x B été = 60,1696
A été xC été = 46,88 96
B été x C été = 53,50%

Nous constatons que les coefficients d'affinité sont
plus élevés entre 2 stations voisines à une même saison
(AB hiver, BC hiver, AB été, BC été) qu'entre les 2 états
faunistiques d'un même point en été et en hiver.

Notons que la plus forte affinité entre stations se
situe entre 15 et 20 mètres de profondeur en hiver, mais
entre 10 et 15 m en été.

3. Variations qualitatives saisonnières du peuplement

Afin de comparer les compositions faunistiques du
peuplement en été et en hiver, nous avons regroupé
tableau II l'ensemble des espèces rencontrées au cours
de cette étude dans les prélèvements d'été et d'hiver (73
en tout), avec pour chaque espèce sa dominance à
chaque saison et la différence entre les deux.

Nous obtenons 2 groupes :
- 41 espèces dont la dominance maximale se situe en

été (Tabl. II, colonne E);
- 30 espèces dont la dominance maximale se situe en

hiver (Tabl. II, colonne H).
La comparaison de ces 2 effectifs permet de faire les

remarques suivantes :

1) ce sont les espèces à plus forte affinité estivale qui
sont les plus nombreuses;

Tabl. II. - Caractéristiques et préférences saisonnières des
espèces recensées. Pr : préférence de l'espèce : E pour l'été, H
pour l'hiver ; Dé : dominance de l'espèce dans la population
d'été ; Dh : dominance de l'espèce dans la population d'hiver ;
E + : différence de la dominance entre l'été et l'hiver pour les
espèces à préférence estivale ; H + : différence de la domi¬
nance entre l'hiver et l'été pour les espèces à préférence
hivernale.

Caracteristics and seasonal preferences of the studied species.

ESPECES Pr Dé Dh E+ H+

Longipedia minor E 1,02 1,02
Longipedia weberi E 0,56 0,56
Longipedia scotti H 0,11 0,11
Canuella furcigera H 1,46 1,46
Ectinosoma normani E 3,95 2,70 1,25
Ectinosoma dentatum E 3,39 0,34 3,05
Ectinosoma melaniceps E 0,90 0,90
Halectinosoma herdmani H 9,60 20,70 11,10
Halectinosoma canaliculatum E 4,52 0,90 3,62
Halectinosoma diops E 0,23 0,11 0,12
Pseudobradya beduina E 11,86 8,55 3,31
Pseudobradya fusca E 2,26 2,25 0,01
Pseudobradya hirsuta E 0,56 0,34 0,22
Pseudobradya similis E 0,11 0,11
Pseudobradya elegans 0,34 0,34
Pseudobradya tenella H 0,11 0,34 0,23
Pseudobradya soyeri H 0,22 0,22
Pseudobradya psammophila E 1,24 0,90 0,34
Hastigerella leptoderma H 0,11 0,11
Microsetella sp. H 0,11 0,11
Euterpina acutifrons E 0,68 0,22 0,46
Danielssenia paraperezi H 0,68 2,92 2,24
Thompsonula hyaenae H 1,36 2,14 0,78

Harpacticus flexus E 3,84 0,11 3,73
Harpacticus nicaeensis E 0,79 0,79

Tisbe holothuriae E 2,94 2,94
Sacodiscus fasciatus E 0,11 0,11
Zosime sp. E 0,11 0,11
Tachidiella minuta E 0,68 0,45 0,23
Porcellidium viride E 1,47 1,47
Peltidium sacesphorum E 0,11 0,11
Alteutha depressa H 0,11 0,11
Parathalestris harpactoides E 1,36 1,36
Para thalestris dovi E 0,79 0,79
Diarthrodes drachi H 0,79 2,25 1,46
Diarthrodes minutus E 0,11 0,11
Dactylopodia tisboides E 2,26 2,26
Dactylopodia vulgaris E 0,11 0,11
Paradactylopodia brevicornis H 0,11 0,11
Pseudotachidius coronatus H 0,11 0,11
Stenhelia aemula H 0,23 0,79 0,56
Stenhelia (Delavalia) normani H 1,13 5,62 4,49
Diosaccus tenuicornis E 0,45 0,45
Robertsonia propinqua E 0,11 0,11
Teissierella salammboi H 1,81 8,21 6,40
Amphiascus propinquus E 2,37 0,79 1,58
Amphiascus tenelhis H 0,45 0,56 0,11
Amphiascus varions E 9,60 0,45 9,15
Amphiascus minutus E 4,97 4,97
Amphiascopsis cinctus E 0,90 0,22 0,68
Amonardia normani E 0,56 0,56
Bulbamphiascus imus E 0,56 0,11 0,45
Robertgurneya oligochaeta H 1,02 5,06 4,04
Haloschizopera conspicua H 0,90 7,20 6,30

Ameira parvula E 2,15 0,67 1,48
Pseudameira sp. E 0,11 0,11
Ameiropsis nobilis E 0,11 0,11
Interleptomesochra attenuata H 0,11 0,11
Mesochra pygmaea E 2,37 2,14 0,23
Cletodes tenuipes E 2,49 1,24 1,25
Cletodes limicola H 0,68 1,01 0,33
Enhydrosoma propinquum H 0,11 0,11
Trvphoema porca H 0,11 0,90 0,79
Tryphoema bocqueti H 0,11 0,11
Stylicletodes numidicus H 0,11 0,79 0,68
Acrenhydrosoma sp. H 0,11 0,11
Normanella quarta H 3,28 4,72 1,44
Normanella confluens H 2,49 8,77 6,28
Normanella mucronata E 0,11 0,11
Laophonte elongata E 0,45 0,45
Paralaophonte brevirostris E 0,79 0,79
Asellopsis hispida H 0,11 1,91 1,80
A seIlops is duboscqui H 0,45 0,45
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2) en éliminant des 2 groupes les espèces trop peu
représentées dont le rôle indicateur peut paraître sujet à
caution, nous obtenons 2 listes (été et hiver) composées
respectivement de 26 et 16 unités. 14 sur les 26 estivales
sont totalement absentes en hiver, soit 54%; 2 seule¬
ment sur les 16 hivernales sont totalement absentes en

été, soit 12,596 (Tabl. III).

Tabl. III. - Classement des espèces estivales et hivernales
par ordre décroissant de sélectivité. Les espèces de chaque liste
qui sont totalement absentes pendant l'autre saison sont signa¬
lées par *.
Classification of the summer and winter species in the order of
decreasing selectivity. The species of each list which are com¬
pletely absent during the alternative season are marked *.

ete e+ hiver h+

Amphiascus varions 9,15 Halectinosoma herdmani 11,10

Amphiascus minutus 4,97* Teissierella salammboi 6,40

Harpacticus flexus 3,73 Haloschizopera conspicua 6,30

Halectinosoma canaliculatum 3,62 Normanella confluens 6,28

Pseudobradya beduina 3,31 Stenhelia (Delavalia) normani 4,49

Ectinosoma dentatum 3,05 Robertgurneya oligochaeta 4,04

Tisbe holothuriae 2,94* Danielssenia paraperezi 2,24

Dactylopodia tisboides 2,26* Asellopsis hispida 1,90

Amphiascus propinquus 1,58 Canuella furcigera 1,46*

Ameira parvula 1,48 Diarthrodes drachi 1,46

Procellidium viride 1,47* Normanella quarta 1,44

Parathalestris harpactoides 1,36* Tryphoema porca 0,79

Cletodes tenuipes 1,25 Thompsonula hyaenae 0,78

Ectinosoma normani 1,25 Stylicletodes numidicus 0,68

Longipedia minor 1,02* Stenhelia aemula 0,56

Ectinosoma melaniceps 0,90* Asellopsis duboscqui 0,45*

Harpacticus nicaeensis 0,79*

Parathalestris do vi 0,79*

Paralaophonte brevirostris 0,79*

Amphiescopsis cinctus 0,68

Longipedia weberi 0,56*

Amonardia normani 0,56*

Laophonte elongata 0,45*

Bulbamphiascus imus 0,45

DioSaccus tenuicornis 0,45*

Euterpina acutifrons 0,45

Il existe donc une différence bien nette entre les

espèces dominantes de l'hiver et celles de l'été ; les espè¬
ces à préférence hivernale sont généralement des formes
présentes toute l'année, mais connaissant leur maximum
d'importance pendant la saison froide.

Par contre, une grande partie des espèces à préfé¬
rence estivale sont des formes pratiquement exclusives
de l'été et connaissant à cette période une intense multi¬
plication des effectifs (x 21,33 pour Amphiascus va¬

rions, x 35 pour Harpacticus flexus, par ex.).

DISCUSSION ET CONCLUSIONS

Cette étude préliminaire permet de mettre en évi¬
dence l'importance des variations saisonnières sur la
composition qualitative du peuplement de Copépodes
Harpacticoïdes dans les sables fins infralittoraux de

Banyuls-sur-Mer. Elle permet de préciser les différences
entre les mouvements de populations qui s'effectuent à
chacune des 3 profondeurs considérées.

L'indice de Diversité a augmente sensiblement à 10 et
15 mètres de profondeur en été. Il reste stable à 20 mè¬
tres. Nous constatons que les 2 populations les plus
littorales individualisées en hiver se rapprochent l'une de
l'autre en été par l'arrivée d'un contingent commun

d'espèces estivales.
L'indice H de Shannon montre une variation hiver-

été maximale à 10 m à peu près identique et non négli¬
geable à 15 et 20 m. L'augmentation de H indique une
meilleure répartition des dominances dans la population
étudiée donc une diminution des très fortes valeurs

enregistées en hiver pour quelques espèces.
En résumé les deux indices de diversité a et H mon¬

trent que le nombre des espèces présentes augmente à
10 et 15 m en été et reste stable à 20 m. Mais quel que
soit le niveau, il y a redistribution au niveau de la
dominance spécifique qui tend à présenter des écarts
moins importants en été. Cette redistribution est maxi¬
male dans la zone littorale.

L'Equitabilité E, toujours minimale en hiver, indique
par ses valeurs que le peuplement peut être considéré
comme bien équilibré en été particulièrement à 10 et
20 m de profondeur. Elle indique aussi que, contraire¬
ment à ce que l'indice a pouvait laisser penser, la popu¬
lation de Copépodes n'est pas mieux structurée à 20 m
qu'aux 2 autres niveaux ; le nombre d'espèces ne varie
que très peu d'une saison à l'autre, mais leurs relations
numériques les unes vis-à-vis des autres sont sensible¬
ment modifiées.

Les affinités biocénotiques démontrent que la com¬
munauté de Copépodes, malgré les individualités faunis-
tiques de chaque niveau, évolue dans toute son entité en
fonction des variations saisonnières. Le fait que les rela¬
tions biocénotiques soient plus fortes entre les 3 stations
à un moment donné de l'année par rapport aux affinités
été-hiver de chaque point apporte une information : les
variations saisonnières qui affectent le peuplement sont
plus importantes que ses variations spatiales.

Au cours de l'année, chaque station évolue indivi¬
duellement par rapport aux 2 autres, mais en gardant
toujours suffisamment d'affinités avec elles pour que le
terme de communauté puisse rester une définition vala¬
ble pour l'ensemble du peuplement étudié. Nous retrou¬
vons les résultats de l'analyse en composantes principa¬
les effectuée sur la sélection des 30 espèces dominantes
du peuplement (Bodiou et Chardy, 1973) qui «rend
compte d'un continuum multidimensionnel, dont les
deux sources principales de variation, la bathymétrie et
les saisons, témoignent d'une évolution à la fois spatiale
et temporelle du peuplement étudié. »

L'analyse des variations au niveau spécifique montre
que les espèces d'hiver appartiennent à un contingent
stable, plus ou moins représenté toute l'année, mais
toujours présent. Par contre, une fraction importante du
groupe d'été est constituée par des formes plus stricte-
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ment inféodées aux températures maximales de l'eau de
mer au niveau du fond. Ce sont elles qui provoquent
l'augmentation notable des indices de diversité aux deux
stations les moins profondes. Les basses températures
semblent être un facteur limitant à l'existence d'un cer¬

tain nombre d'espèces de Copépodes Harpacticoïdes,
phénomène général en écologie.

Nous retrouvons par là-même le problème de la
périodicité de la reproduction chez les Copépodes Har¬
pacticoïdes : est-elle continue ou saisonnière ? (Coull et
Vernberg, 1975). En partant du fait que les températu¬
res extrêmes de l'eau de mer à Banyuls sont en
moyenne 10 et 21 °C, et si on considère comme limi¬
tants les minima de température, on arrive aux conclu¬
sions suivantes :

Les espèces pouvant se reproduire à 10 °C et moins
sont présentes toute l'année, puis, au fur et à mesure des
augmentations de température, apparaissent de nouvel¬
les espèces jusqu'au stade des formes qui ne sont récol¬
tées qu'en juillet-août et qui ont besoin d'une eau aux
alentours de 20 °C pour proliférer. Il pourrait donc
exister des espèces à reproduction continue à côté d'au¬
tres formes plus exigeantes, donc inféodées à une saison
donnée.

La température n'est évidemment qu'un facteur
parmi beaucoup d'autres car la prédation (Heip et Smol,
1975; Bell et Coull, 1978; Bodiou et Villiers, 1978), ou

les sources trophiques, avec en particulier les cycles de
la matière organique en relation avec ceux des bactéries
(Dinet et Khripounoff, 1979; Bodiou et Delille, à paraî¬
tre) ont aussi des rôles majeurs dans les cycles du
méiobenthos.
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L'ÉTANG DE SALSES-LEUCATE
ÉCOLOGIE GÉNÉRALE ET ICHTYOFAUNE

P. HER VÉ et J. BR USLÉ *
Laboratoire de Biologie Marine, Université de Perpignan

et Laboratoire Arago à Banyuls-sur-Mer

lagune RÉSUMÉ. - Depuis les travaux d'aménagement du littoral (1965-1969), l'étang de Salses-
écologie Leucate dont la vocation aquicole a été affirmée, présente un caractère marin plus prononcé

icHTYOFAUNE et se comporte comme une baie marine intérieure. Sa flore et sa faune subissent une forte
migrations influence marine et son ichtyofaune est caractérisée par une assez grande diversité (31

espèces dont 30 de Téléostéens). Les mouvements migratoires de nombreux immigrants
marins ont été précisés.

lagoon ABSTRACT. - Since work on the littoral development (1965-1969), the lagoon of Salses-
ecology Leucate, whose aquicultural orientation has been established, shows a stronger marine

ichtyofauna character and behaves as an interior marine bay. Its flora and fauna undergo a strong
migration marine influence and its ichtyofauna is characterized by a rather large diversity (31 species,

of which 30 Teleost). Migratory movements of many marine immigrants are specified.

De nombreuses lagunes saumâtres, dont la surface
totale est estimée à 1 500 000 ha (Lasserre, 1976), bor¬
dent le bassin méditerranéen et tout particulièrement le
littoral français du golfe du Lion, de Berre à Canet sur
une superficie de 65 000 ha. Parmi ces sites lagunaires,
l'étang de Salses-Leucate, situé dans la plaine alluviale
du Roussillon, occupe une position méridionale intéres¬
sante. Les études le concernant sont fragmentaires, rela¬
tivement anciennes (Mars, 1952; Arnaud, 1967; Ar¬
naud et Raimbault, 1969) et antérieures aux travaux
d'aménagement du littoral (période 1965-1969 : Ringue-
let, 1974) qui ont considérablement modifié son régime
hydrologique, donc sa flore et sa faune.

Une étude écologique se révélait donc souhaitable et
une meilleure connaissance de la faune ichthyique et de
ses échanges migratoires avec le milieu marin paraissait
nécessaire au moment où se manifeste un regain d'inté¬
rêt pour les lagunes. Divers projets (Anonyme, 1979)

visent en effet à la protection des milieux naturels et à
leur exploitation rationnelle du point de vue halieutique
et aquicole.

Les résultats portent sur des observations effectuées
au cours de la période 1976-1977.

LE MILIEU

1. Situation géographique et topographie (Fig. 1)

Situé à une vingtaine de kilomètre au N-E de Perpi¬
gnan, l'étang de Salses-Leucate s'étend du Cap Leucate
au nord, à la plaine de la Salanque au sud. Il est bordé,
à l'ouest et au N-0 par les Corbières et à l'est par un
cordon littoral.

* Ce travail a été réalisé grâce à l'aide de l'EDF (Convention n° 16.625).
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Long de 14 km et large de 6,5 km, le plan d'eau
couvre une superficie de 5 400 ha. L'étang de Salses-
Leucate est donc le second, par la taille, du Languedoc -

Roussillon, après l'étang de Thau. Il est constitué de
deux bassins, celui de Leucate au nord qui occupe une
surface de 1 540 ha, d'une profondeur moyenne de
1,50 m et qui est prolongé au N-0 par l'anse du Paurel,
et celui de Salses au sud, plus vaste (3 000 ha), d'une
profondeur moyenne de 2,10 m. Ces deux bassins sont
séparés par une ligne de hauts fonds (îlot de la Rascasse
et île de Vy). Les fonds >3 m s'étendent sur 1 000 ha
dans le bassin sud alors qu'ils se réduisent à 140 ha dans
le bassin nord (Arnaud et Raimbault, 1969), d'où des
volumes d'eau bien différents : 65 millions de m3 à Sal¬
ses et 25 millions de m3 à Leucate.

2. Climatologie

Les facteurs climatiques ont été étudiés par Casanobe
(1963, 1965 et 1968) et par Voelckel (1977). Trois d'en¬
tre eux, les vents, les précipitations (régime pluviomé-
trique de type méditerranéen) et l'insolation, qui
conditionnent directement les fluctuations de tempéra¬
ture et d'évaporation, donc de salinité, exercent une
influence considérable sur l'équilibre hydrodynamique
de la lagune (balancement des plans d'eau : Hervé,
1978). Des fluctuations importantes se produisent d'ail¬
leurs d'une année à l'autre; ainsi, à 1976, année «sè¬
che », a succédé en 1977 une année « humide » à plu¬
viosité nettement plus abondante.

Fig. 1. - Topographie et bathymétrie de l'étang de Salses-Leucate.

Topography and bathymetry in the lagoon of Salses-Leucate.
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3. Hydrologie

Le bassin versant couvre une superficie d'environ
160 km2 et est constitué de 3 unités géomorphologiques
distinctes :

a) le lido, cordon sableux de 100 à 1 500 m de
largeur, interrompu au niveau de 3 « graus » (du nord
au sud : Fig. 1, grau des conchyliculteurs, grau de Port-
Leucate, grau Saint-Ange),

b) la plaine de la Salanque, au nord de la plaine du
Roussillon, drainée par l'Agly dans sa partie septentrio¬
nale,

c) les Corbières, massifs calcaires constituant les re¬
liefs dominant l'étang et dont l'érosion par les eaux

superficielles contribue à la formation d'un réseau kars¬
tique complexe (Salvayre, 1977).

Aucune rivière n'aboutissant à l'étang et seuls deux
ruisseaux (l'Arène et le Canaveyre) se jetant dans le
Paurel, l'essentiel des apports d'eaux d'origine continen¬
tale est dû à trois résurgences principales provenant du
réseau karstique des Corbières : Font-Extramer, Font-
Dame et Fort de Salses. Les débits de l'ensemble de ces

résurgences sont estimés de 5 à 10 m3/sec. (Got, 1965) et
varient de 2 à 5 mVsec. en l'absence de précipitations, à
15-20 m3/sec. lors de fortes pluies (Arnaud et Raim-
bault, 1969). Des émergences d'eau douce provenant
d'un karst noyé (Salvayre, 1974) ont été décelées en
deux points de l'étang mais leur débit n'a pas été précisé.
En outre, des apports d'eaux souterraines provenant de
la nappe phréatique des couches alluvionnaires de la
Salanque parviennent également en quantité non négli¬
geable (Got, 1965) dans la partie S-S.O. du bassin de
Salses. L'étude du substrat géologique de l'étang a été
récemment effectuée (Martin, 1978).

Les apports d'eau marine se font au niveau de trois
interruptions du lido ou « graus », soit, du nord au sud :

1) le grau des conchyliculteurs, le plus ancien des
trois graus. De type intermittent avant 1960 (Arnaud et
Raimbault, 1969), il est maintenant ouvert en perma¬
nence, sur 500 m de long et 24 m de large avec une
profondeur de 0,50 à 1,50 m;

2) le grau de Port-Leucate, entièrement artificiel, a été
mis en service en 1969 (Ringuelet, 1974). Sa longueur
est de 3 km, sa largeur minimale de 50 m et sa profon¬
deur de 4 m ;

3) le grau Saint-Ange est un ancien grau colmaté
(Gourret, 1897), recreusé en 1965 (Ringuelet, 1974) sui¬
vant un tracé en ligne brisée de 2 km de longueur sur
30-40 m de large et 2 m de profondeur.

L'influence, synergique ou antagoniste, des vents, de
la pression atmosphérique, de la marée, détermine une
variabilité des mouvements des masses d'eau (Arnaud et
Raimbault, 1969; Buscail, 1976) et des fluctuations dans
leurs caractères physicochimiques.

4. Caractères physicochimiques

La température et la salinité des eaux de l'étang sont
directement dépendantes des variations climatologiques
et des entrées d'eaux marines.

a) Les variations de température de l'eau suivent
également celles de l'air, la lagune ne présentant qu'une
faible inertie thermique. Ces fluctuations sont à la fois
saisonnières et journalières et les. apports d'eaux
continentales et marines n'influencent que très faible¬
ment la dynamique thermique de l'étang.

b) De profondes modifications de la salinité ont été
introduites par l'ouverture des graus lors des travaux
d'aménagement du littoral. Les données d'Arnauld et
Raimbault (1969) qui couvrent la période 1955-1968
sont donc seulement intéressantes du point de vue com¬

paratif.
Les mesures effectuées en 1976-1977, compte tenu de

l'absence de différence entre le fond et la surface, font
apparaître une augmentation importante de la salinité
depuis l'ouverture permanente des graus. La salinité
moyenne annuelle se situe au voisinage de 33%0 et
varie, selon les zones et les saisons, de 16 à 4096& Les
eaux de l'étang peuvent dont être classées (Aguesse,
1957) parmi celles de type polysaumâtre polypoïkiloha-
lin ±. La lagune a donc été fortement « marinisée » et a
tendance à se comporter depuis 1968 comme une baie
marine intérieure. Les fluctuations saisonnières enregis¬
trées sont portées sur la figure 2. La distribution des
isohalines fait également apparaître que le bassin nord
(Leucate) manifeste un caractère fortement marin, le
bassin sud (Salses) étant moins salé et présentant un

gradient est-ouest lié aux eaux de résurgence de sa partie
S-O. De plus, l'influence des vents sur la distribution des
salinités est considérable. Ceux d'E-SE qui provoquent
des entrées d'eaux marines particulièrement importantes
au niveau des graus nord et de Port-Leucate (Fig. 3)
alors qu'au contraire les vents d'O-NO (tramontane)
limitent ces influences marines.

LES PEUPLEMENTS BIOLOGIQUES

1. Flore

La flore, d'origine marine, est formée d'Algues
(Tabl. I), Chlorophycées, Phéophycées et Rhodophycées
qui sont largement réparties dans l'étang (Fig. 4), soit
seules (Chaetomorpha, Ulva), soit associées aux Phanéro¬
games (Sphasellaria).

Ulves, Entéromorphes et surtout Chaetomorphes et
Sphasellariales, qui constituent des enchevêtrements très
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denses et occupent parfois toute la hauteur d'eau dans
les faibles fonds ( < 50 cm), constituent d'excellents abris
pour l'épifaune et pour les formes vagiles du benthos
qui échappent ainsi à certains de leurs prédateurs
(Loups, Athérines...).

Trois espèces de Phanérogames Spermatophytes :

Zostera marina, Z. nana et Ruppia maritima constituent
de vastes herbiers sous-marins (Fig. 4). La distribution
spatiale de la flore algale et phanérogamique est fonction
de la salinité et du caractère plus ou moins euryhalin
des diverses espèces. Celles rencontrées en 1976-1977,
en particulier Laurencia caespitosa et Cystoseira barbata
dont l'absence avait été relevée au cours des études
antérieures (Feldman, 1953) à une période où prédomi¬
naient les espèces dulçaquicoles (Charophytes), témoi¬
gnent de l'augmentation de l'influence marine dans cette
lagune.

La flore des bords de l'étang a été étudiée par Bau-
dière et coll. (1975) et celle des résurgences par Aleem
(1953).

Fig. 2. - Distribution saisonnière des isohalines.

Seasonal distribution of isohalines.

CHLOROPHYCÊES :

Ulotrichales.
Ulvacées :

— Viva rigida
— Enteromorpha intestinalis

Siphonocladates.
Cladophoracées

- Chaetomorpha aéra
- Chaetomorpha linum

Dasycladales.
Dasycladacées

- Acetabularia mediterranea
PHEOPHYCËES :

Dictyotales.
Dictyotacées :

— Dictyota dichotoma
Fucales.

Cystoseiracées
— Cystoseira barbata

Sphaseilariales.
Sphasellariacées

- Sphasellaria sp.
RHODOPHYCEES :

Gigartinales.
Gracilariacées :

- Gracilaria verrucosa

Ceramiales.
Rhodomélacées

- Laurencia caespitosa

2. Faune

Des représentants de la plupart des grands groupes
zoologiques ont été récoltés. L'inventaire faunistique est
étendu mais les données de la littérature présentent un
caractère fragmentaire et traduisent des observations
très épisodiques, tant dans la lagune elle-même (Tabl. II)
que dans la zone des résurgences (Tabl. III).

PROTOZOAIRES :
- Péridiniens (ALEEM, 1952)
- Foraminifères (LE CALVEZ, 1951 ; LEVY,

1970)
1963 et

PLATHELMINTHES :

— Turbellariés (AX, 1956)

ANNELIDES :

- Mercierella enigmatica (PETIT et RULLIER, 1956)

CRUSTACES :

MOLLUSQUES :

- Ostracodes (HARTMANN, 1954 et LEVY, 1963)
- Corophium (PETIT, 1950)
— Gammariens (STOCK et coll., 1968)

— Ensemble de la faune malacologique (MARS, 1952, 1961
et 1966).

VERTEBRES :

— Poissons dulçaquicoles (OLIVER, 1970).

MOLLUSQUES :

- Pseudamnicola compacta
- Bythinia tentaculata
- Ancytus laeustris
- Physa acuta
- Potamopyrgus jenkinsi
- Theodoxus fhtviatilis
- Hydrobia acuta
- Ascemania littorea

CRUSTACES :

- Idothea viridis

_ Orchestia gammarella
- Gammarus locusta = Gammarus aequicauda
- Gammarus pungens

- Sphaeroma hookeri
- Schaopera stephanidesi
- Ilyocypris

(D'après KIEN ER et PETIT, 1968).
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\
Vent de nord-ouest

(Tramontane)

Fig. 4. - Répartition des herbiers d'Algues et de Phanéro¬
games.

Repartition of sea-grass (Alga and Phanerogama).

Les récoltes faunistiques comportent également des
formes nettement marines telles que les Echinodermes
(Paracentrotus lividus, Asterina gibbosa, Ophiura textu-
rata, tous trois abondants dans la majeure partie de
l'étang) et des Mollusques (Ostrea sp., Mytilus edulis,
M. galloprovincialis, Venerupis decussata, V. pullastra,
V. aurea et Sepiola robusta). La présence actuelle des
Lamellibranches et même leur abondance, alors que
Mars (1952) avait noté leur absence complète, témoigne
de l'évolution hydrologique dans un sens marin.

Fig. 3. - Influence des vents dominants sur la distribution
des isohalines.

Influence of dominant winds on the distribution of isohalines.

Nos recherches ont porté plus particulièrement sur
les populations de Crustacés benthiques (Amphipodes,
Isopodes), considérés dans le cadre des relations tro-
phiques avec l'ichthyofaune. La figure 5 montre la rela¬
tive stabilité des populations de Gammariens, Coro-
phium, Isopodes, Mysidacées et Décapodes.

3. L'ichthyofaune

Aucun inventaire complet de la faune des Poissons
n'avait été entrepris. Seules avaient été signalées, anté¬
rieurement aux aménagements littoraux (Kiener et Petit,
1968; Olivier, 1970) les principales espèces euryhalines
d'origine marine (Anguilles, Muges, Loups, Daurades,
Athérines, Flets) ainsi que quelques formes originaires
des eaux douces (Epinoches, Barbeaux et Gambusies).

Nos récoltes ont été effectuées par différents engins
de pêche, les uns passifs (verveux, tramails, pièges à
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alevins), les autres actifs (chalut à patins, senne de plage,
haveneau) selon la classification de Monod (1973).
Ceux-ci sont utilisés de façon complémentaire, dans des
conditions météorologiques déterminées (Bruslé et coll.,
1979), chacun avec sa sélectivité propre (Hervé, 1978).
Les captures ont abouti au recensement (Fig. 6) d'un
Sélacien (Scyliorhinus stellaris) et de 30 espèces de Télé-
ostéens répartis en 15 familles.

Ces Téléostéens sont, pour la grande majorité d'entre
eux, des immigrants marins, eurythermes et euryhalins.
Les représentants de l'ichthyofaune dulçaquicole (Epino-
ches et Gambusies) sont confinés à des secteurs limités
du S-0 du bassin de Salses, au niveau des résurgences.

Le classement des espèces, en fonction de leur abon¬
dance, s'établit comme suit :

1 ) Espèces communes et assez communes

Anguilla anguilla, Atherina boyeri, Belone belone,
Blennius pavo, Chelon labrosus, Dicentrarchus labrax,
Diplodus annularis, Diplodus sargus, Gobius niger, Liza
aurata, Liza saliens, Liza ramada, Mugil cephalus, Pla-
thychthys flesus, Pomatoschistus microps, Pomatoschistus
minutus, Sardina pilchardus, Salpa salpa, Solea lasca-
ris, Solea vulgaris, Sparus aurata, Symphodus cinereus,
Syngnathus akaster et Syngnathus typhle.

2) Espèces rares et exceptionnelles

Conger conger, Gambusia affinis, Gasterosteus acu-
leatus, Hippocampus ramulosus, Nerophis ophidion, Scy¬
liorhinus stellaris et Symphodus melops.

La classification établie en fonction des types de peu¬

plement permet de considérer (Fig. 6) :

1 ) Les populations « sédentaires », capables d'effec¬
tuer la totalité de leur cycle de vie en milieu saumâtre
où elles se reproduisent régulièrement. Il s'agit de
l'Athérine Atherina boyeri, du Gobie Pomatoschistus
microps et du Syngnathe Syngnathus abaster dont les
classes d'âge, les durées de vie, les rythmes de crois¬
sance, la reproduction et le régime alimentaire ont été
étudiés (Hervé, 1978).

2) Les populations « migratrices », d'origine marine,
accomplissent un séjour saisonnier en milieu lagunaire
durant la phase trophique de leur développement mais
doivent nécessairement retourner en milieu marin pour

s'y reproduire, la ponte se déroulant en mer. Les échan¬
ges migratoires entre milieux lagunaire et marin, concer¬
nant le Loup Dicentrarchus labrax, la Daurade Sparus
auratus, les différentes espèces de Muges (Mugil cepha¬
lus, Liza aurata, L. labrosus, L. ramada...) et de Pois¬
sons plats (Plathychthys flesus, Solea vulgaris) ont été
particulièrement étudiés (Hervé, 1978; Hervé et Bruslé,
1979) et résumés dans la figure 7.

Ces échanges migratoires entre milieu lagunaire et
marin se réalisent dans les deux sens : sortie ou « des¬
cente » vers la mer des adultes submatures et de certains
immatures, entrée ou « montée » des alevins et juvéniles
et retour des « spent » ainsi que des immatures vers le

H

Fig. 5. - Crustacés benthiques (fréquences en 96) : P : prin¬
temps, E : été, A : automne, H : hiver.
Benthic Crustaceans (frequence in % ).
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milieu lagunaire. Ces divers mouvements s'effectuent
généralement à contre-courant par les graus. Ils présen¬
tent une périodicité saisonnière, chaque espèce ayant
son rythme propre, mais des variations apparaissent
toutefois en fonction des fluctuations climatiques.

Les géniteurs quittent la lagune un mois environ
avant la période de ponte en mer, les Daurades de
septembre à novembre, avec un maximum en octobre,
les Loups de novembre à décembre-janvier, les Muges
Cabots en juillet-août, les Muges à grosses lèvres en
novembre-décembre.

Les entrées d'alevins et de juvéniles (recrutement)
s'effectuent par colonisation progressive des herbiers qui
fonctionnent comme « nurseries ». La chronologie nor¬
male des arrivées du frai issu des pontes marines est la
suivante : Daurades : fin avril - début mai, Loups : fin
mai-début juin, Muges dorés : fin mars, Muges à grosses
lèvres: mi-avril puis mi-juin. Cet alevinage naturel est
directement dépendant des conditions hydrologiques lo¬
cales elles-mêmes liées aux fluctuations météorolo¬
giques. Des variations sensibles peuvent donc apparaître
d'une année à l'autre.

3) Les espèces dont la présence accidentelle, liée à
des conditions de salinité et de température, sans pério¬

dicité rythmée sur la reproduction, effectuent des mou¬
vements erratiques.

Il s'agit de : Diplodus, Engraulis, Conger, Hippocam¬
pus, Nerophis, Scyliorhinus, Symphodus...

Une comparaison avec les listes faunistiques établies
sur les étangs languedociens (Gourret, 1907; Chevalier,
1917; Mathias, 1954; Paris et Quignard, 1971) permet
de rapprocher la faune ichthyique de Salses-Leucate de
celle de l'étang de Thau. En effet, les principales caracté¬
ristiques de cette faune ichthyologique sont les suivan¬
tes :

1) Assez grande diversité faunistique liée à la pré¬
sence d'un nombre élevé d'immigrants marins. A côté
des espèces euryhalines communément rencontrées en
milieu lagunaire (Muges, Loups, Daurades, Anguilles,
Athérines, Syngnathes), certaines espèces nettement ma¬
rines en sont devenues les hôtes habituels, au voisinage
de la partie orientale (Blennies, Gobies, Sars, Labres,
Soles) et d'autres (Sardines, Orphies, Saupes, Congres,
Hippocampes, Roussettes) y effectuent des incursions
accidentelles durant la période estivale.

2) Limitation du nombre et de la répartition des
espèces dulçaquicoles, confinées aux secteurs des résur¬
gences et de l'Agouille, sur la rive occidentale.

Ordre Famille Genre et espèces Nom vernaculaire Comportement Fréquence

(Selacien) Galéiformes Scyliorhinidés Scyliorhinus stelbris (L., 1788) Grande Roussette M (m) A

Clupéiformes Clupéidés Sardina pilchardus (W., 1872) Sardine M (m) c

Mugiliformes Atherinidés Atherina boyeri R., 1810 Athérine S TC

Mugilidés Mugil cephalus cephalus L., 1758 Muge «cabot» M (m) C

Chelon labrosus (R., 1826) Muge à grosses lèvres M (m) C

Liza (Liza) ramada (R., 1826) Muge «calusse» M (m) TC

Liza (Liza) aurata (R., 1810) Muge doré M (m) TC

Liza (Protomugil) saliens (R., 1810) M (m) C

Anguilliformes Anguillidés Anguilla anguilla (L., 1758) Anguille M (m) TC

Conger conger (L., 1758) Congre M (m) A

Pleuronectiformes Pleuronectidés Plathychthys flesus (L., 1758) Flet M (m) c

Soléidés Solea lascaris (R., 1810) Sole M (m) c

Solea vulgaris Q., 1806 Sole M (m) c

Syngnathiformes Syngnathidés Syngnathus abaster R., 1826 Syngnathe S TC

Syngnathus typhile L., 1758 Syngnathe S TC

Hippocampus ramulosus L., 1814 Hippocampe M (m) A

Nerophis ophidion (L., 1758) M (m) A

Beloniformes Belonidés Belone belone (L., 1751) Orphie M (m) c

Perciformes Gobiidés Gobius niger (L., 1758) Gobie noir S ? c

Pomatoschistus microps (K., 1888) Gobie S TC

Pomatoschistus minutus (P., 1770) Gobie S TC

Serranidés Dicentrarchus labrax (L., 1758) Loup M (m) TC

Sparidés Sparus aurata L., 1758 Daurade M (m) C

Diplodus annularis (L., 1758) Sar M (m) C

Diplodus sargus (L., 1758) Sar M (m) A

Sarpa salpa (L., 1758) Saupe M (m) A

Labridés Symphodus (Crenilabrus) melops
(L., 1758)

Labre M (m) A

Symphodus (Crenilabrus) cinereus
(B., 1888).

Labre M (m) c

Blenniidés Blennius pavo R., 1810 Blennie M (m) c

Gastérostéiformes Gastérostéidés Gasterosteus aculeatus Epinoche M (d) A

Cyprinodontiformes Poecilidés Gambusia affinis Gambusie M (d) A

Comportement : M : migrateur ; m : marin ; S : sédentaire ; d : dulçaquicole.
Fréquence : A : accidentel ; C : commun ; c : peu commun ; TC : très commun.

Fig. 6. - Ichtyofaune - Ichtyofauna.

7
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3) Existence d'une parasitofaune de Crustacés (Copé-
pode : Lerneanthropis karoyeri, Isopode : Mothocya epi-
merica), d'Acanthocéphales (Telosenthis molini), d'Hel¬
minthes, Monogènes (Furnestinia echineis, Microcotyle
chrysophrii, Diplectanum aequans, Microcotyle labracis)
et Digènes (Diropristis inflata, Bacciger bacciger, Aphal¬
loïdes cœlomicola, Paratimonia gobii), infestant les Athé-
rines, Gobies, Loups, Anguilles, Daurades et Muges. La
présence de ces parasites confirme le caractère marin et
ouvert du système lagunaire qui constitue cependant un
endémiotope caractéristique pour de nombreux parasites
de Poissons marins qui le fréquentent (Maillard, 1976).

Les conséquences économiques de la nouvelle voca¬
tion touristique de l'étang de Salses-Leucate sur la pêche
et la conchyliculture sont importantes (Anonyme, 1979).
Du point de vue halieutique, on note une diminution
importante du rendement de la pêche artisanale (de 100-
200 tonnes annuelles entre 1964 et 1971 à 38-49 tonnes
en 1976-1979, d'après les affaires maritimes de Port-
Vendres). Ces pertes résultent de la réduction de l'effet
attractif des eaux à faible salinité sur les juvéniles de
Poissons marins, effet qui se limite à la partie S-0 du
bassin de Salses (résurgences). Elles s'expliquent égale¬
ment par la facilité des échanges avec la mer et par les
sorties incontrôlées de Poissons, soit pour des raisons
génésiques (période de ponte), soit en relation avec des
perturbations météorologiques (vent, chute de tempéra¬
ture). Ces diverses migrations saisonnières aussi bien
que les sorties erratiques peuvent être, depuis peu, limi¬
tées et contrôlées par l'installation de barrages à pois¬
sons qui ne fonctionnent, depuis 1978, qu'à titre expéri¬
mental.

La vocation conchylicole de l'étang s'est traduite par
l'implantation d'élevages de Moules et surtout d'Huîtres
(Crassostrea gigas). La production annuelle s'est élevée,
entre 1976 et 1979, à 570-850 tonnes (Affaires mariti¬
mes de Port-Vendres). Une surveillance particulière de
la pollution bactérienne est nécessaire en raison de la
forte anthropisation, surtout estivale, liée au développe¬
ment des implantations touristiques. Une mise en valeur
aquicole a également consisté en un développement de
centres de pisciculture, à Font-Extramer (32 ha) et à
Font-Dame (500 ha) et concerne les Truites, les Loups et
les Daurades.

De nouveaux aménagements sont prévus (Anonyme,
1979), visant à renforcer la protection, à favoriser le
développement de l'aquaculture et à améliorer la pro¬
ductivité générale de cet étang.

Fig. 7. - Mouvements migratoires des Poissons.
Migratory movements offish. BIBLIOGRAPHIE
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micromammifères RÉSUMÉ. - Dans le département des Pyrénées-Orientales, la répartition des petits Mam-
répartition altitudinale mifères ainsi que les densités relatives des différentes espèces, sont liées au paysage :

étages de végétation végétation palustre de la Côte, cultures de la plaine, domaine méditerranéen, forêts de
l'étage montagnard et subalpin, prairie d'altitude. En dernier ressort, c'est la topographie qui
est responsable de l'imbrication des biocénoses et en particulier de l'orientation des trois
principales vallées, qui par le jeu de la soulane et de l'ombrée, conduisent en haute altitude
les espèces méditerranéennes, tandis que les espèces montagnardes descendent assez bas.
Dans la région étudiée, les étages subalpins et montagnards sont caractérisés par l'absence
de Crocidurinae, la présence de Sorex « araneus », Sorex minutus, Microtus arvalis, Arvi-
cola terrestris et Clethrionomys glareolus. L'étage méditerranéen est caractérisé par l'absence
de Sorex et la présence de Pitymys duodecimœstatus et Mus spretus. Crocidura russula, C.
suaveolens et Suncus etruscus apparaissent en nombre, mais leur présence ne caractérise
pas le biome méditerranéen. L'étage subméditerranéen (zone de transition) est le plus riche
en espèces puisqu'il englobe les éléments des étages inférieurs montant à la soulane et
supérieurs descendant à l'ombrée.

micromammals ABSTRACT. - In the Pyrénées-Orientales, distribution of small mammals and relative
altitudinal distribution densities of the different species are governed by the landscape : coastal and brackish water

végétation levels vegetation, agricultural areas in the Roussillon plain, mediterranean land vegetation, forests
of lower mountain and subalpine levels, alpine pastures. Finally topography plays its role in
the linkage of biocenoses and in particular by the orientation of the three main valleys with
the resulting distribution of solar impact : mediterranean species attaining relatively high
altitudes in warm sites paralleled by mountain species descending fairly low on shady
slopes. In the area studied, the subalpine and low mountain levels are characterized by the
absence of Crocidurinae, and the presence of Sorex « araneus », Sorex minutus, Microtus
arvalis, Arvicola terrestris and Clethrionomys glareolus. The mediterranean level is charac¬
terized by the absence of Sorex and the presence of Pitymys duodecimœstatus and Mus
spretus. Crocidura russula, C. suaveolens and Suncus etruscus occur in considerable
numbers, but their presence is not typical of the mediterranean biome. The submediterra-
nean level (transition zone) is the richest in terms of species number, as it comprises the
zone of faunal overlap according to local solar impact.

* Cet auteur a bénéficié d'un crédit du F.N.RS. (Réf. : V3/5 MB 2870E) pour effectuer une partie du travail de terrain.
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INTRODUCTION

Le département des Pyrénées-Orientales, le plus méri¬
dional de France, possède un relief très accentué et, de
ce fait, les formations végétales s'y succèdent de l'étage
méditerranéen à l'étage alpin sur moins de 50 km à vol
d'oiseau, entre la côte et le sommet du Canigou
(2 785 m). Les isothermes et les isohyètes dessinent les
contours des massifs et les contrastes entre les versants

exposés au sud (soulane) et ceux exposés au nord (om¬
brée) sont particulièrement nets tant du point de vue
climatique que du point de vue botanique (Carte de la
Végétation au 1/250 000', feuille de Perpignan Gaus-
sens, 1973). Les vallées principales (Tech, Têt et Agly)
sont orientées de l'ouest à l'est.

La composition et le mode de vie de la faune des
petits Mammifères y sont assez mal connus. En dehors
d'une faune ancienne et dépassée (Companyo, 1863), il
n'existe pas de travail d'ensemble concernant les Mam¬
mifères de ce département. Certains articles ponctuels
ont toutefois été publiés (Saint Girons, 1957 et 1958;
Van Bree, 1960 et 1961; Saint Girons et Van Bree,
1964; Saint Girons et Fons, 1976, Fons, 1976; Herrens-
chmidt, 1978). Ils concernent soit le massif du Carlit,
soit la région des Albères y compris la forêt de la
Massane. Aucune tentative de synthèse n'a encore été
faite.

Le cadre géographique fourni par la plaine du Rous-
sillon et ses bordures montagneuses (Corbières, Albères,
Fenouillèdes, Massifs du Canigou et du Carlit) corres¬

pond sensiblement aux limites administratives du dépar¬
tement. Nous ne les avons pas outrepassées dans ce

travail, sauf vers l'ouest, en Andorre et en territoire
espagnol, afin de compléter notre étude. Nous nous
sommes attachés à considérer les populations de Mam¬
mifères en liaison avec l'altitude et l'orientation des
versants dans un pays où les changements de biomes
sont rapides et souvent se télescopent en raison de la
direction ouest-est des vallées, créant ainsi des phénomè¬
nes de soulane et d'ombrée.

MÉTHODES ET TECHNIQUES

Les méthodes d'échantillonnage et d'observation dé¬
pendent des conditions du milieu. Elles sont essentielle¬
ment constituées par des piégeages et des analyses de
pelotes de réjection de Rapaces : peu d'observations di¬
rectes ont été faites.

En ce qui concerne les piégeages, nous avons surtout
cherché à récolter le plus grand nombre possible de
données qualitatives et n'avons pas, ou peu, tenu
compte des densités relatives dans les différents milieux.
Plusieurs types de pièges ont été utilisés : tapettes, pièges
I.N.R.A., Sherman, pièges grillagés, boîtes enterrées

pour les très petits Insectivores. Les piégeages ont sur¬
tout été faits en montagne où l'absence de pelotes de
réjection de Chouettes Effraies, Tyto alba (Scop) ne
permet pas d'utiliser les méthodes classiques d'analyses
du régime de cet Oiseau.

En revanche, sans être nombreuses en plaine et dans
les collines, les Effraies y nichent régulièrement. Nous
avons pu disposer de lots de pelotes nombreux et bien
répartis. Au-dessus de 1 000 m environ d'altitude, les
Effraies ne nichent plus mais quelques lots de pelotes de
Faucons Crécerelles, Falco tinnunculus L. ont pu être
analysés. Dans quelques localités, nous avons à la fois
des résultats de piégeage et d'analyse de pelotes.

Nous nous sommes bornés aux données concernant
les Micromammifères et y avons ajouté celles relatives
au hérisson. Nos observations de Mammifères de taille

plus importante (petits Carnivores, Ecureuils) sont en¬
core fragmentaires et n'apporteraient rien, à notre avis,
au travail présenté ici ; ils feront l'objet d'une publication
ultérieure. Quant au Chauves-Souris, elles sont excep¬
tionnelles dans les pelotes d'Effraies et nous ne les avons

pas sytématiquement capturées. Leurs populations sont
en effet particulièrement fragiles et menacées. Nous
n'avons donc tenu compte que des données récentes de
la bibliographie (postérieure à 1970) et de nos propres
observations. Dans ce dernier cas, nous ne donnons pas
la localisation précise des stations pour éviter autant que
possible le pillage des gîtes où ces espèces peuvent en¬
core être rencontrées.

RÉSULTATS

L'ensemble des résultats obtenus figure dans le ta¬
bleau I. Chaque numéro correspond à une station soit
de piégeage, soit de récolte de pelotes (Effraie et Créce¬
relle). La figure 1 permet de localiser ces différentes
stations.

Erinaceus europaeus Linnaeus, 1758, Le Hérisson

Il existe dans toute la plaine du Roussillon (Fig. 2).
On le rencontre fréquemment écrasé sur les routes et
nous n'avons fait figurer ici que les observations person¬
nelles des dernières années. Il est bien évident qu'il est
présent dans un nombre de localités nettement plus
élevé.

Une seconde espèce de Hérisson a été trouvée dans la
région de Banyuls. Il s'agit du Hérisson d'Afrique du
Nord, Erinaceus algirus Lereboullet, 1840. Un peu plus
clair et plus petit que le Hérisson commun, il en diffère
également par quelques traits de sa morphologie crâ¬
nienne. On l'a signalé çà et là sur les côtes méditerra¬
néennes d'Espagne et de France (Siepi, 1909). L'examen
de plusieurs Hérissons capturés sur la Côte-Vermeille ne
nous a révélé qu'un seul exemplaire typique de l'espèce



Liste des espèces observées dans les différentes stations des Pyrénées-Orientales et des zones frontalières (observation directe,
piégeage et analyse de pelotes de Rapaces).
List of species observed at the different stations in the eastern Pyrenees and the border areas (direct observation, trapping and
analysis of owl pellets).

STATIONS I 2 3 4 5 6 7 8 9 10 II 12 13 14 15 16 17 18 19 20 21 22 23 24 25 26 27 28 29 30 31 32 33 34 35 36 37* 38 39 40 41 42 43 44 45 46 47 48 49 50 51 52 53 54 55 56 57 58 59 60 61 62 63 64 65 66 67 68 69 70 71 72 73

INSECTIVORES

Erinaceus europaeus • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • •

Talpa europaea
• • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • •

Sorex *araneus* • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • •

Sorex minutus • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • •

Neomys fodiens • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • •

Neomys anomalus • •

Crocidura russula • • • • • • • • • • • • • • •

Crocidura suaveolens • • • • • • • • • • • • • • • • • •

Sanctis elruscus • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • •

RONGEURS

Glis glis • • • • • • • • • • • • • • • • •

Eliomys quercinus • • •

Clethrionomys g lareo lus • • • • • • • • • • • • • •

Microtus arvalis • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • •

Microtus agrestis • • • • • • • • • • • • • • • • • • •
• • •

Micro lus nivalis • • • • • • •

Arvicola sapidus • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • •

A rvicola terrestris •

Pitymys duodecimcostatus • • • • • • • • •

Pitymys pyrenaicus • •

Apodemus sp.

Micromys minutus • • • • • • • • • • • • • • •

Mus sp. • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • •

Mus spretus • • • • • • • • • • • • • • • • •

Rat tus rattus • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • • •

Rattus norvegicus • • • • • • • • • • • • •

1 : Alp (Espagne), 1170 m 11 : Brouilla, 38 m 21 Corneilla-de-Conflent, 510 m 31 : Isobol (Espagne), 1040 m 41 : Oms, 500 m 51 : La Preste 1100 m 61 : Saint-André, 32 m 71 : Ur, 1230 m

2 : Argelès-sur-Mer, 6 m 12 : Caldégas, 1170 m 22 Corsavy, 750 m 32 : La-Tour-de- France, 84 m 42 : Onzes, 1190 m 52 : Rabouillet, 660 m 62 : Saint-Cyprien, 5 m 72 : Villefranche-de-Conflent, 450
3 : Ayguatebia, 1365 m 13 : Canet, 2 m 23 Eine, 23 m 33 : Llivia (Espagne), 1200 m 43 : Pas de la Case, 2100 m 53 : Riu (Espagne), 1180 m 63 : Saint - Feliu - d'Avail, 60 m 73 : Villeneuve-les-Escaldes, 1400
4 : Baillestavy, 585 m 14 : Canigou, 2000 m 24 Envalira (Andorre), 2250 m 34 : La Massane, 650 m 44 : Le Perthus, 280 m 54 : Salses, 8 m 64 : Saint-Genis-des-Fontaines, 52 m

5 : Banyuls-sur-Mer, 1 m 15 : Carença, 2785 m 25 Espira-de-l'Agly, 28 m 35 : Millas, 94 m 45 : Pezilla-de-la-Rivière, 40 m 55 : S an sa, 1488 m 65 : Saint-Laurent-de-Cerdans, 675 m

6 : Le Barcarès, 3 m 16 : Cerbère, 25 m (moyenne) 26 Estavar , 1200 m 36 : Millères (col), 1350 46 : Planes, 1550 m 56 : Serdinya, 510 m 66 : Saint-Martin, 400 m

7 : Bor (Espagne), 1100 m 17 : Céret, 171 m 27 Fontargen te , 2300 m 37 : Montbolo, 576 m 47 : Porte, 1640 m 57 : Sirach, 440 m 67 : Saint-Nazaire, 16 m
8 : Les Bouillouses, 2000 m 18 : Claira, 10 m 28 Formiguères, 1500 m 38 : Montferrer, 830 m 48 : Port-Vendres, 1 m 58 Sorède, 52 m 68 : Saint-Paul-de-Fenouillet, 264 m

9 : Bourg-Madame, 1130 m 19 : Collioure, 2 m 29 Guils (Espagne) 1210 m 39 : Mont-Louis, 1600 m 49 : Prades, 348 m 59 Sournia, 500 m 69 : Saint-Pierre-del-Forcats, 1625 m

10 : Brangoly, 1460 m 20 : Corbère, 245 m. 30 Ille-sur-Têt, 149 m 40 : Mosset, 650 m 50 : Prats-de-Mollo, 736 m 60 Super-Bolquêre, 1600 m 70 : Thuir, 93 m
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Fig. 1. - Carte des Pyrénées-Orientales indiquant quelques traits de la végétation, du climat et les stations d'observation.
Map of the eastern Pyrenees with indications on vegetation, climate and observation points.

Fig. 2. - Répartition du Hérisson commun, de la Taupe, de la Crossope commune et de la Crossope de Miller.
Distribution of Common hedgehog, Mole, water shrew and Miller 's water shrew.
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d'Afrique du Nord, capturé dans un jardin de Banyuls.
Or cet exemplaire avait été importé (Saint Girons, 1969).
Dans l'état actuel de nos connaissances, on ne saurait
donc retenir cette espèce dans la faune des Pyrénées-
Orientales.

Talpa europaea Linnaeus, 1758, la Taupe

Sa présence a été maintes fois constatée (Fig. 2). Les
sols minces, caillouteux, des collines méditerranéennes
ne lui sont guère favorables, mais elle est fréquente dans
les régions cultivées de la plaine, le long de la côte et
dans les vallées. On la trouve également en altitude. Des
observations ont été faites dans la hêtraie de la Massane
(Herrenschmidt, 1978) de même que dans le massif du
Carlit : Porté (Miller, 1912), les Bouillouses, Formiguère.
Les Rapaces nocturnes ne la capturent pas souvent ce

qui limite les points d'observations.

Galemys pyrenaicus (Geoffroy, 1811)

Le Desman appartient également à la faune du dépar¬
tement. Nous ne l'y avons jamais observé mais l'espèce
a été signalée par Companyo (1863) en provenance de
Saint-Laurent-de-Cerdans et Richard (1976) la cite de la
forêt de Boucheville, le voisinage de Rabouillet, Nohè-
des (entre Conat et Urbanyat), Quéra, le voisinage de
Serralongue, de Bourg-Madame et la source du Sègre.

L'auteur insiste sur la localisation du Desman à une

altitude supérieure à 450 m, un animal trouvé au Bou-
lou étant « certainement égaré par une crue » (Delamare
Deboutteville, 1957 in Richard 1976).

Sorex « araneus » Linnaeus, 1758, La Musaraigne car¬
relet; Sorex minutus Linnaeus, 1766, La Musarai¬
gne pygmée

La Musaraigne carrelet est le micro-insectivore le
plus fréquent dans les régions montagneuses bien arro¬
sées (Fig. 3). L'espèce n'a jamais été rencontrée dans la
plaine du Roussillon, pas plus que sur les premières
pentes des Corbières et des Albères. Sa limite altitudinale
inférieure est située un peu au-dessus de 500 m dans la
région et son absence caractérise le biome méditerranéen
(Fayard et Erome, 1977). S'agit-il de Sorex araneus et
non de Sorex coronatus, ainsi que l'ont montré des
analyses chromosomiques ou ostéologiques d'animaux
provenant de localités d'altitude : Estavar, Ur, Ville¬
neuve, Onzes, les Bouillouses, Porté Puymorens ? En
revanche, Sorex coronatus existe au col du Portet d'As-
pet (Hausser et al., 1975; Meylan et Hausser, 1978).
S'agit-il de populations qui ne diffèrent que par des
fusions de type Robertsonien ? L'étude, en cours, de la
totalité de la collection des Sorex provenant des captures
ou de l'analyse des pelotes, effectuée par M.J. Lopez
(Barcelona) devrait permettre de déterminer l'apparte¬
nance spécifique de ces animaux dans les différentes

Fig. 3. - Répartition de la Musaraigne carrelet, de la Musaraigne pygmée et des trois Crocidurinae (C. russula, C. suaveolens et
S. etruscus).
Distribution of Common shrew, Lesser shrew and of three Crocidurinae (C. russula, C. suaveolens and S. etruscus).
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stations. Notons toutefois avec Hausser (1978) que
S. araneus n'a été trouvée en France, au-dessous
de 1 000 m que dans le nord de la France.

La Musaraigne pygmée, Sorex minutus, est un peu
moins fréquente que l'espèce précédente. Elle est canton¬
née aux biotopes humides et son aire de répartition
recouvre sensiblement celle de la Musaraigne carrelet
(Fig. 3).

Neomys fodiens (Pennant, 1771), la Crossope; Neomys
anomalus Cabrera, 1907, la Crossope de Miller

Ces deux insectivores sont fréquents en montagne où
les cours d'eau permanents sont nombreux ainsi que
dans les vallées bien arrosées. Ce sont des animaux
semi-aquatiques mais on peut aussi les rencontrer assez
loin des cours d'eau, dans les zones humides. Les Rapa-
ces nocturnes en capturent peu et leur répartition est
surtout connue par le piégeage. Neomys fodiens atteint la
mer en Provence (Orsini, 1978). Sa trouvaille à Saint-
Feliu-d'Avall montre qu'elle est également présente dans
la plaine cultivée du Roussillon (Fig. 2).

N. anomalus a été signalée au Carlit par Miller
(1912). L'analyse de pelotes de réjection d'Effraies a
montré sa présence à Mosset (altitude = 650 m). C'est
une espèce qui n'a été trouvée en France que dans des
régions fraîches, le plus souvent en altitude (Pyrénées,
Alpes, Massif Central, Ardennes) et dont la répartition
exacte est encore mal connue.

Crocidura russula (Hermann, 1780), la Musaraigne
musette; Crocidura suaveolens (Pallas, 1811), la
Crocidure des jardins; Suncus etruscus (Savi, 1822),
la Pachyure étrusque.

Les Crocidurinae sont représentées dans la région
méditerranéenne par 3 espèces et celles-ci ont toutes été
observées dans les Pyrénées-Orientales (Fig. 3). Toutes
trois débordent très largement la zone méditerranéenne
sensu stricto mais ne montent pas très haut en altitude.
Crocidura russula occupe toute la France, suaveolens
atteint la Loire à l'ouest et a été signalée en Picardie et
dans les îles de la côte anglaise de la Manche, Suncus
etruscus a été observée au voisinage de Lyon et jusqu'en
Vendée (Saint-Girons, et al., 1979). Ces trois espèces
sont présentes en Roussillon sur la côte et dans la
plaine. Elles pénètrent quelque peu la zone montagneuse
par les vallées de la Têt, du Tech et de l'Agly. C'est
C. russula qui monte le plus haut. Elle est encore
présente à Aiguatabia et Prats-de-Mollo, à la limite supé¬
rieure de l'étage subméditerranéen. Les Crocidurinae
sont absentes des hauts massifs montagneux de l'ouest
du département (Bouillouses, Formiguère, Cerdagne,
frontière de l'Andorre et de l'Ariège) mais C. russula a
été capturée en forêt de la Massane (altitude = 630 m)
(Beaucournu et Rault, 1962), à l'étage montagnard, dans
l'est du département.

RONGEURS

Clethrionomys glareolus (Schreber, 1780), le Campa¬
gnol roussâtre.

C'est un rongeur lié à la présence d'arbres avec
strates arbustive et herbacée. Les forêts méditerranéen¬
nes sèches de Chênes verts et de Chêne-liège ne lui sont
pas favorables et on ne le rencontre pas non plus dans
les champs cultivés et les vignes. Il est donc absent de la
zone côtière (Fig. 4) et ne paraît que sur les pentes
boisées des Pyrénées. La capture la plus orientale a été
effectuée dans la partie supérieure de la hêtraie de la
Massane, à l'étage montagnard par conséquent.

Microtus arvalis (Pallas, 1779), le Campagnol des
champs; Microtus agrestis (Linnaeus, 1761), le
Campagnol agreste; Microtus nivalis (Martins,
1842), le Campagnol des neiges

Les Campagnols du genre Microtus constituent l'es¬
sentiel du régime des Rapaces nocturnes en Europe
occidentale, en particulier Microtus arvalis (Chaline et
al., 1974; Le Louarn et Saint Girons, 1977). Leur répar¬
tition est de ce fait assez bien connue. Le Campagnol des
champs est absent de la moitié orientale du département
(Fig. 5). Son absence est caractéristique du biome médi¬
terranéen (Saint Girons et Vesco, 1974; Fayard et
Erome, 1977). On ne s'étonnera donc pas de trouver
cette espèce uniquement dans la partie montagneuse où
elle fréquente les alpages. Les exigences écologiques de
M. agrestis sont moins strictes, aussi habite-t-il depuis la
côte jusqu'aux forêts et pelouses d'altitude où il voisine
avec M. arvalis, hôte des sols plus dégagés. Quant au

Campagnol des neiges, M. nivalis, c'est surtout une

espèce rupicole qui descend bas dans les collines médi¬
terranéennes bien ensoleillées. Il ne fréquente pas la
plaine, faute sans doute d'y trouver des amas de blocs
rocheux d'assez grande taille qui constituent son habitat
normal. La station la plus orientale du département est
La Tour-de-France (Fons et Libois, 1977). Il est particu¬
lièrement fréquent dans l'ouest du département où il se
cantonne dans les pierriers et les pelouses d'altitude
parsemées de gros blocs rocheux et ne fréquente pas la
forêt.

Arvicola sapidus Miller, 1908, le Rat d'eau; Arvicola
terrestris (Linnaeus, 1758), le Rat taupier.

Ces deux Campagnols ne figurent que rarement dans
le régime des Effraies du Roussillon. L'un (A. sapidus)
est de taille un peu forte pour l'Oiseau et l'autre se
cantonne à des altitudes où l'Effraie ne chasse plus. Les
observations et les données de piégeages sont fragmen¬
taires mais suffisantes toutefois pour montrer que
A. sapidus occupe dans le département l'ensemble du
réseau hydrographique depuis le lac des Bouillouses à
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Fig. 4. - Répartition du Campagnol roussâtre et du Rat des Moissons.
Distribution of the Bank vole and the Harvest mouse.

2 000 m jusqu'à Banyuls (Fig. 5). Quant au Rat taupier,
il est représenté dans les Pyrénées par une sous-espèce
endémique, très largement répandue à l'ouest jusque
dans les clairières de la forêt landaise mais qui se can¬
tonne à l'est dans les hautes altitudes et n'atteint pas la
plaine. Un animal capturé à Superbolquère et déposé au
Musée Zoologique d'Amsterdam atteste que l'espèce est
présente en Cerdagne.

Pitymys duodecimcostatus (de Sélys-Longchamps,
1839), le Campagnol souterrain de Provence; Pity¬
mys pyrenaicus (de Sélys-Longchamps, 1847), le
Campagnol souterrain des Pyrénées.

Deux espèces de Campagnols souterrains ont été re¬
connues. L'une, celle de Provence, occupe la plaine et
les vallées. Elle est particulièrement bien représentée
dans la zone horticole (Eine, Corneilla-del-Vercol) où
cette espèce représente près du 1/4 du régime des Ef¬
fraies. Le Campagnol souterrain des Pyrénées se re¬
trouve dans la zone montagneuse de l'ouest où de petites
populations, apparemment très localisées, vivent en clai¬
rières (Fig. 6).

Apodemus sp. le Mulot

Le Mulot est très répandu dans tout le département,
depuis la côte jusqu'à la forêt d'altitude du Massif du
Carlit (Fig. 7). Il atteint la limite supérieure des bois mais
ne la dépasse guère car il ne fréquente pas les pelouses

découvertes. Il en existe deux espèces en France : Apo¬
demus sylvaticus, le Mulot gris, et A. flavicollis, le Mulot
à collier fauve (Le Louarn et Saint Girons, 1977). Ces
espèces sont difficiles à distinguer d'après les restes crâ¬
niens extraits des pelotes de Rapaces et même les piégea-
ges ne permettent pas toujours une détermination sans

équivoque. Des critères biochimiques de différenciation
ont été mis au point (Engel et al., 1973). Toutefois, de
nombreuses analyses sont indispensables et il faudra
attendre sans doute quelque temps avant d'avoir une
idée très précise de la répartition dans les Pyrénées-
Orientales d'A. flavicollis. Ce dernier, plus grand que le
Mulot gris est plus typiquement forestier. Il pourrait
habiter les forêts d'altitude, mais certainement pas la
plaine dénudée. L'un de nous pensait l'avoir trouvé dans
la hêtraie de la Massane (Saint Girons, 1957) mais de
nouvelles recherches semblent indiquer qu'il s'agit en
l'occurence de la sous-espèce méditerranéenne du Mulot
gris, A. sylvaticus callipides, elle-même de fortes dimen¬
sions (Herrenschmidt, 1978).

Micromys minutus (Pallas, 1771), le Rat des moissons

C'est un habitant des roselières. On le trouve donc
dans tous les lots de pelotes récoltées dans les régions
humides : étangs côtiers, fonds de vallées. Lorsque les
marais sont asséchés, les Rats des moissons colonisent
les cultures de céréales. Ils ne montent pas très haut en

montagne et ne se rencontrent pas dans la partie occi¬
dentale du département (Fig. 4).
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Fig. 5. - Répartition des espèces des genres Microtus et Arvicola.
Distribution of the species of Microtus and Arvicola.

Mus sp., la Souris et Rattus sp., le Rat

Les Souris méditerranéennes appartiennent à deux
espèces; Mus musculus Linnaeus, 1758, la Souris do¬
mestique et Mus spretus Lataste, 1883, la Souris sau¬

vage. Certains caractères morphologiques nets permet¬
tent de les différencier sur le vivant. L'espèce sauvage
est de taille un peu plus faible et surtout possède une

queue proportionnellement plus courte. Les caractères
crâniens sont moins évidents (légères différences dans le
dessin de l'encoche de l'incisive supérieure, petite taille).
Des travaux effectués à Montpellier (Britton et al., 1976 ;

Britton et Thaler, 1978; Bonhomme et al, 1978) mon¬
trent qu'il s'agit bien de deux espèces. Le problème est
d'autant plus complexe que la Souris domestique est
représentée à l'extérieur des habitations, en région médi¬
terranéenne, par une sous-espèce sauvage, M. musculus
brevirostris, qui mène une vie comparable à celle du
Mulot. Des exemplaires de M. spretus ont été trouvés
dans des piégeages de la région de Banyuls (Saint Gi¬
rons, 1957) et Fons (inédit). Nous en avons déterminé
d'autres dans les lots de pelotes d'Effraies en plaine
(Tab. I).

Le problème du Rat est plus simple. Il existe égale¬
ment deux espèces : Rattus norvegicus (Berkenhout,
1769), le Surmulot ou Rat brun et R. rattus (Linnaeus,
1758), le Rat noir. Le premier est cantonné aux zones

humides et demeure plus ou moins commensal de
l'homme, tandis que le second mène volontiers une vie
sauvage et supporte mieux la sécheresse. Il est relative¬
ment abondant en plaine et sur les collines.

Glis glis (Linnaeus, 1766), le Loir et Eliomys quercinus
(Linnaeus, 1766), le Lérot

Les Gliridae sont représentés par le Loir et le Lérot.
L'un et l'autre fréquentent volontiers les constructions
mais vivent le plus souvent en pleine nature, le Loir
étant plus lié à la présence des arbres tandis que le Lérot
est nettement plus rupicole. Ces deux espèces sont assez
rarement capturées par les Effraies et les données de ce
travail proviennent d'observations et de piégeages. Il est
certain que ces deux espèces existent en dehors des
points indiqués figure 6. Le Loir monte moins haut en

montagne que le Lérot.
Il existe en France une troisième espèce de Gliridae,

le Muscardin, Muscardinus avellanarius (Linnaeus,
1758). Il n'a jamais été observé en Roussillon. Cheylan
et Bergier (1979) ne l'ont pas non plus trouvé en Camar¬
gue mais Orsini (1979) le signale comme habitant de la
chênaie méditerranéenne (Chêne vert et Chêne kermès)
et l'a trouvé dans des pelotes de rejection en provenance
du Var. Sa présence est donc à rechercher en Roussil¬
lon.
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Fig. 6. - Répartition des deux Campagnols souterrains et des Gliridae (G. glis et E. quercinus).
Distribution of the two burrowing voles and the Gliridae (G. glis and E. quercinus).

Fig. 7. - Répartition des Rongeurs des genres Mus et Apodemus.
Distribution of Rodents species of genera Mus and Apodemus.
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CHAUVE-SOURIS

Le département des Pyrénées-Orientales est compris
dans l'aire de répartition de nombreuses espèces de
Chauves-Souris (Salvayre, 1977) [cet ouvrage ne
consacre que quelques pages aux Chauves-Souris mais
donne des indications précises ainsi que les localisations
(antérieures à 1960) et une bibliographie régionale im¬
portante] mais, comme dans l'ensemble de la région
méditerranéenne, les populations ont considérablement
diminué. Certains sites ont été pillés, d'autres transfor¬
més et ils n'abritent plus de colonies. Des gîtes apparem¬
ment intacts sont désertés ou, pire, ne contiennent plus
que des cadavres. Brosset a visité deux fois les gîtes à
Chauves-Souris de la région à une vingtaine d'années
d'intervalle et les conclusions de son rapport sont pessi¬
mistes, particulièrement en ce qui concerne les Rhinolo-
phes. (Ce rapport a été résumé lors d'une communica¬
tion au premier colloque national de Mammalogie (Le
Creusot, Novembre 1977) et dans un récent article
(Brosset, 1978). Pour éviter le pillage des sites par les
collectionneurs sans scrupules, nous nous bornerons à
signaler de façon peu précise la présence d'espèces cons¬
tatées depuis 1970 :

Rhinolophus ferrumequinum est présent dans le
Confient et la plaine du Roussillon; Rhinolophus euryale
a beaucoup diminué mais se maintient dans le Confient
et la plaine du Roussillon; Myotis myotis demeure pré¬
sent dans la plaine du Roussillon et la Salanque. Il est
même localement très abondant; Myotis oxygnathus est
signalé de la Salanque. Pipistrelus pipistrellus et Pipis-
trellus kuhli sont présentes dans les Albères; Miniopte-
rus schreibersi habite les Albères, la Salanque et le
Confient.

Il existe bien entendu de nombreuses autres espèces,
en particulier celles des genres Plecotus et Nyctalus mais
aucune trouvaille récente n'est venue confirmer leur

présence.

DISCUSSION

L'examen des cartes botaniques et climatiques de la
région met en évidence quelques phénomènes que la
distribution des différentes espèces de petits Mammifères
vient confirmer. L'analyse des variations éco-géogra-
phiques du régime alimentaire de l'Effraie a également
été faite en fonction des divers paramètres du milieu
(climatiques, botaniques, édaphiques). Les résultats figu¬
reront dans un article actuellement sous presse (Libois,
Fons, Saint Girons).

Du point de vue de la répartition, les espèces n'appar¬
tenant pas au biome méditerranéen (Microtus arvalis,
Pitymys pyrenaicus, Arvicola terrestris, Sorex « ara-
neus », Sorex minutus) se cantonnent à l'ouest d'une
ligne qui joint Amélie-les-Bains à Prades et aux Fenouil-

lèdes, entre Sournia et la Tour-de-France. Cette ligne
correspond sensiblement à l'isotherme annuel de 13 °C,
à la limite supérieure de l'Olivier et à celle, inférieure, du
Chêne pubescent. Au contraire, à l'est de cette ligne, la
plaine du Roussillon et les premières pentes ont un
climat méditerranéen typique et appartiennent aux for¬
mations du Chêne vert et du Chêne-liège (Fig. 1 ). On y
retrouve les petits Mammifères à affinités méditerra¬
néennes, en particulier : Pitymys duodecimcostatus, Mus
spretus, Suncus etruscus et Crocidura suaveolens. Les
isothermes comme les étages de végétation sont, bien
entendu, en liaison avec les courbes de niveau. On
distingue ainsi dans les Pyrénées-Orientales un étage
subalpin à l'extrême ouest, puis, en allant vers l'est un
étage montagnard, un étage subméditerranéen et enfin
un étage méditerranéen.

Avant d'étudier les caractères particuliers des popula¬
tions des petits Mammifères dans ces divers étages, il
faut dire quelques mots des espèces qui ne sont pas
caractéristiques d'un milieu particulier soit qu'elles ac¬
ceptent un large éventail de conditions écologiques, soit
qu'elles se trouvent cantonnées à un type d'habitat spé¬
cial qu'elles occupent quelles que soient les conditions
environnantes. Parmi les espèces très largement répan¬
dues partout, on peut citer le Mulot. C'est un mauvais
indicateur biogéographique puisqu'il est présent dans
pratiquement tous les milieux entre 2 000 m et la mer. Il
n'évite que les prairies rases d'altitude. Il en est de même
du Campagnol agreste. Le Lérot fréquente également
toutes les altitudes. Le Loir a été observé depuis 2 000 m
(Bouillouses) jusqu'à la basse vallée de l'Agly (Espira-de-
l'Agly, 30 m). Notons toutefois qu'il est plus fréquent en
montagne que dans la plaine cultivée mais ceci est peut-
être en liaison avec les façons culturales. Tous les Ron¬
geurs domestiques, c'est-à-dire les Rats et les Souris, à
l'exception de Mus spretus, sont bien entendu de mau¬
vais indicateurs. Parmi les Insectivores non caractéris¬

tiques d'un des étages, on peut citer la Taupe dont l'aire
de répartition englobe l'ensemble du département et le
Hérisson qui se rencontre partout sauf en haute altitude
et ne caractérise ni l'étage méditerranéen ni le sub¬
méditerranéen.

Il existe aussi des Mammifères inféodés à un milieu
particulier et qui, de ce fait ne peuvent pas être retenus
du point de vue biogéographique pour caractériser un
étage. Le Rat des moissons, Micromys minutus, est un
habitant des roselières et, secondairement, des céréales
(Saint Girons, 1977). Le Campagnol aquatique, Arvicola
sapidus, fréquente les cours d'eau permanents assez
lents aux berges recouvertes de végétation. De ce fait, il
a été observé sur les bords du lac des Bouillouses aussi
bien que près des étangs côtiers. La Crossope, Neomys
fodiens, mène également une vie semi-aquatique dans les
ruisseaux de plaine comme de montagne.

Les étages subalpin et montagnard

Pratiquement toutes les espèces de l'étage subalpin
(étage du Pin à crochet, Pinus uncinata) se retrouvent à
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l'étage montagnard (étage du Hêtre, Fagus silvatica).
Deux Rongeurs font exception : Arvicola terrestris, le
Rat taupier et Pytymys pyrenaicus, le Campagnol souter¬
rain des Pyrénées. Ils ne fréquentent que l'étage supé¬
rieur.

Outre quelques données bibliographiques (Miller,
1912; van Bree, 1960 et 1961; Beaucournu et Rault,
1962) et des renseignements épars, les populations d'alti¬
tude nous sont surtout connues par des séries de piégea-
ges effectués aux Bouillouses (Saint Girons, 1958 ; Saint
Girons et van Bree, 1964; Saint Girons et Fons, 1976),
ainsi qu'à Formiguère situés respectivement à 2 000 et
1 500 m d'altitude. Des sondages très ponctuels ont été
faits au Canigou et des collections en provenance de
Superbolquère à 1 600 m (Bohmann, coll.) et de plu¬
sieurs localités de Cerdagne examinées. En outre, Jour-
dane qui a capturé de nombreux petits Mammifères en

Cerdagne nous a fait part de ses observations. Les espè¬
ces caractéristiques de l'étage subalpin sont, chez les
Rongeurs : Microtus arvalis, Arvicola terrestris et Pity-
mys pyrenaicus. Il faut toutefois remarquer que, si l'on
considère l'aire de répartition de ces espèces en France,
aucune d'entre elles ne se trouve cantonnée à la haute

montagne (Le Louarn et Saint-Girons, 1977). P. pyre¬
naicus, lui-même est représenté dans le Bassin Aquitain
et le Massif Central et il atteint l'embouchure de la Loire
à l'ouest.

Microtus nivalis, le Campagnol des neiges, représente
un cas particulier. On le trouve en montagne mais son
aire de répartition déborde largement l'étage monta¬
gnard puisqu'il fréquente également les collines rocheu¬
ses bien ensoleillées du pourtour de la Méditerranée. On
ne peut donc le considérer comme un indicateur strict
du milieu subalpin ou montagnard, tout au moins dans
la bordure méridionale des grands massifs (sud du Mas¬
sif Central, Alpes de Provence, collines de l'Ardèche et
du Gard) (Genest, 1970; Saint Girons et Vesco, 1974;
Fayard et Erome, 1977). Quant au Campagnol roussâ-
tre, Clethrionomys glareolus, il occupe les forêts touffues
montagnardes, mais se retrouve également à l'étage sub¬
méditerranéen. Ce n'est donc pas non plus un bon
indicateur. Au voisinage de la Méditerranée, les
conditions du climat d'altitude (pluviosité abondante,
fraîcheur de l'été, couches de neige tamponnant la tem¬
pérature au sol en hiver) sont les seules acceptables par
les espèces de Rongeur qui ont besoin de températures
modérées et d'une certaine humidité.

C'est également le cas des deux Insectivores les plus
fréquemment rencontrés : Sorex « araneux » et Sorex
minutus, mais comme les Rongeurs cités plus haut, ces
deux espèces débordent largement le cadre montagnard
et se retrouvent dans toute l'Europe moyenne, en de¬
hors des plaines méditerranéennes. Leur limite de réparti¬
tion est climatique : isotherme annuel de 13 °C, isohyète
de 1 000 m.

Le cas de la forêt de la Massane (630 m) est particu¬
lier. Cette forêt, actuellement en réserve, est constituée
par une hêtraie qui amène l'étage montagnard à une
altitude relativement basse et à une faible distance de la

mer. La partie supérieure de la hêtraie n'abrite qu'une
seule espèce à affinités montagnardes, le Campagnol
roussâtre. Les Insectivores ne sont représentés, dans
l'état actuel de nos connaissances, que par Neomys fo-
diens et Crocidura russula, en nombre très réduit alors
qu'à des altitudes voisines, mais plus à l'ouest, l'étage
montagnard abrite normalement les deux espèces de
Soricinae, Sorex « araneus » et S. minutus. Microtus
nivalis est absent alors qu'il a été trouvé à des altitudes
beaucoup plus faibles à l'ouest (La-Tour-de-France).
Cette pauvreté en espèces est liée, à notre avis, à la
position quasi insulaire de la Massane au milieu de
l'étage méditerranéen (voir carte de la Végétation).

L'étage subméditerranéen

Du point de vue botanique, il correspond à l'étage du
Chêne pubescent (Quercus pubescens). Sous le climat
méditerranéen, bien que présent dans la zone proche du
littoral, le Chêne blanc évite les stations les plus chaudes
où il laisse la place au Chêne vert et préfère alors les
versants frais et les fonds de vallons, ainsi que les sols
plus riches en eau le long des cours d'eau et les plaines
irriguées. C'est au contraire dans les collines et les basses
montagnes de l'arrière-pays, succédant au Chêne vert,
qu'il prend tout son développement. Il y couvre de
vastes surfaces ensoleillées. Deux modalités peuvent
donc se rencontrer, l'une, édaphique (sol plus humide
sous climat méditerranéen); l'autre, climatique, lorsque
les conditions méditerranéennes deviennent plus humi¬
des par pluviosité plus forte au-dessus de la limite de
l'Olivier. Elles conditionnent sa répartition.

Comme il fallait s'y attendre, aucune espèce n'est
caractéristique de cet étage. Au contraire, on y trouve
un mélange des faunes méditerranéennes remontant à la
soulane le long des vallées, tandis que les influences
montagnardes sont manifestes sur les flancs en ombrée.
Les Rongeurs de la forêt humide d'altitude disparaissent
(C. glareolus), tandis qu'apparaissent quelques espèces à
affinités méditerranéennes (P. duodecimcostatus). Les
deux Rongeurs les mieux représentés sont le Mulot et le
Campagnol agreste.

En ce qui concerne les Insectivores, les Crocidures
remontent jusqu'à Ayguatebia (1 365 m), vallée dans
laquelle l'étage méditerranéen atteint une altitude élevée
à la faveur d'une exposition en soulane. Les Soricinae
(Sorex) sont encore présents à Montbolo (576 m) et la
Pachyure étrusque se rencontre jusqu'à Mosset (650 m)
le long d'une vallée particulièrement chaude dont les
flancs couverts de garrigue, lui conviennent parfaite¬
ment.

L'étage méditerranéen

Les conditions du climat méditerranéen sont essen¬

tiellement un hiver doux pluvieux et un été sec et
chaud. Certains phytogéographes proposent la limite de
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l'Olivier comme terme à la flore euméditerranéenne (sé¬
rie du Chêne vert, Q. ilex euméditerranéen). Tous les
auteurs sont d'accord pour admettre l'étroite relation de
la végétation méditerranéenne et du climat. Flahaut
(1937) écrit à ce sujet : « Au point même où le climat
cesse d'être méditerranéen, la flore cesse d'être méditer¬
ranéenne ». En dehors de la limite de l'Olivier, aux

expositions abritées et ensoleillées (vallées avec opposi¬
tion soulane et ombrée), des conditions climatiques loca¬
les permettent souvent aux plantes du cortège du Chêne
vert de s'implanter (série du Chêne vert propéméditerra-
néen) (Fig. 1). La plaine est entièrement cultivée. Près
des rives des étangs côtiers, Typha et Phragmites cons¬
tituent des Roselières. Sur la rive, Arundo donax assure

la transition avec la végétation terrestre.

La Côte et la plaine du Roussillon sont connues par
de très nombreux piégeages affectués dans la région de
Banyuls/Cerbère, par des observations répétées, et sur¬
tout grâce à l'analyse de nombreuses pelotes de Rapaces.
En laissant de côté les Chauves-Souris, les espèces de
petits Mammifères caractéristiques de cet étage sont,
parmi les Rongeurs, le Campagnol souterrain provençal
et surtout la Souris sauvage. Pitymys duodecimcostatus
est une espèce typique des cultures et des vergers de la
zone méditerranéenne (Saint Girons et Vesco, 1974). Il
est malheureusement assez difficile à capturer dans les
pièges de surface que nous utilisons le plus souvent et
les Effraies n'en consomment généralement pas beau¬
coup. La présence de cette espèce a pourtant été notée
dans toute la plaine, à Sorède, Saint-Cyprien, Canet,
Claira, Espira-de-l'Agly, Pézilla-de-la-Rivière, Saint-Fe-
liu-d'Avall et Eine. Signalons toutefois qu'un lot de
pelotes en provenance de Mosset (650 m) renfermait
6 exemplaires de ce Campagnol. C'est également dans ce
lot qu'a été trouvé Suncus etruscus. Bien qu'il s'agisse
d'une altitude moyenne le biotope est rappelons-le d'as¬
pect « méditerranéen ». La présence de Pitymys duode¬
cimcostatus n'a donc rien de surprenant. Nous n'avons
pas trouvé ce Campagnol sur la Côte Vermeille. Le
milieu lui est peu favorable : fortes pentes caillouteuses
couvertes de vignes et allant jusqu'à la mer, pelouses
sèches à Brachypodium sur les sommets et rares bos¬
quets de Quercus ilex et Quercus suber avec quelques
olivettes.

La Souris sauvage, Mus spretus, est dans l'état actuel
de nos connaissances, le Rongeur le plus caractéristique
du biome méditerranéen. Sa présence est certaine sur
la Côte et dans les Corbières. Nous l'avons détermi¬
née dans les lots de pelotes provenant de Claira, Eine,
Espira-de-l'Agly, Pézilla-de-la-Rivière, Saint-Cyprien,
Saint-Feliu-d'Avall et Thuir. Des pièges l'ont capturée à
Banyuls/Cerbère et Oms. Des vérifications par piégeages
seront nécessaires pour confirmer les résultats obtenus à
partir des pelotes de rapaces. Cette Souris existe égale¬
ment en Languedoc et en Provence (Saint Girons, 1973)
mais ne fréquente ni la Corse ni la Camargue (Cheylan
et Bergier, 1979).

Du point de vue des Rongeurs, l'observation la plus
intéressante est celle de Microtus nivalis à la-Tour-de-
France, à une altitude voisine de 100 m (Fons et Libois
1977). Il ne s'agit pas d'un individu égaré puisque
10 crânes ont été recensés dans un lot de pelotes d'Ef¬
fraies qui comportait 949 Vertébrés. Tout récemment
nous avons eu la preuve de la présence de Microtus
nivalis dans l'Aude à une altitude voisine (Villeneuve-
Minervois, 1 individu dans un lot de 324 vertébrés). La
présence du Campagnol des neiges dans ces deux locali¬
tés pose la question de la continuité entre les popula¬
tions des Pyrénées et celles du sud du Massif Central.
Elles étaient jusqu'à présent séparées suspécifiquement
malgré leur morphologie très voisine : M. nivalis lebrunii
(Crespon, 1844) dans le Sud du Massif Central et M.
nivalis aquitanius Miller 1908 dans les Pyrénées. Les
animaux de la-Tour-de-France appartiennent à la sous-
espèce pyrénéenne (Fons et Libois 1977, Fons et Saint
Girons 1980).

Le Rat des Moissons, Micromys minutus apparaît en

petit nombre à l'intérieur. Sa faible représentation est
sans doute en liaison avec l'absence de marécages. Les
roselières des bords de rivières ne sont pas très dévelop¬
pées et les cultures de céréales qui l'abritent en plaine en
l'absence de la phragmitae sont très peu répandues dans
la région. Il est plus fréquent au voisinage des étangs
côtiers.

Quant aux insectivores, c'est incontestablement la
Pachyure étrusque Suncus etruscus qui apparaît comme
l'insectivore méditerranéen typique. On la trouve dans
tous les lots de pelotes de Rapaces de quelque impor¬
tance provenant du Roussillon et nous la piégeons régu¬
lièrement entre Banyuls et Cerbère. L'espèce déborde
toutefois très largement le biome méditerranéen
puisqu'elle est présente en Lozère, dans la région lyon¬
naise et dans le sud-ouest, jusqu'en Charente-Maritime
et en Vendée (Fons, 1970, 1975) (Fons et Saint Girons
1979; Sans Coma et al., sous presse). Cette espèce se
retrouve également à l'étage subméditerranéen, mais n'y
est pas aussi abondante. La situation est sensiblement la
même pour Crocidura suaveolens dont l'aire de réparti¬
tion est encore plus étendue vers le nord (Saint Girons et
al., 1979). Cette espèce n'est apparemment pas représen¬
tée en Catalogne espagnole, sur le versant des Pyrénées.
Quant à la Musaraigne Musette C. russula, particulière¬
ment abondante en Roussillon où elle représente dans
certains lots de pelotes plus de 50% du régime de
l'Effraie, c'est certes une espèce très commune à l'étage
méditerranéen, mais elle peut monter haut (près de
2 000 m en Néouvielle, dans les Pyrénées centrales) et
son aire de répartition englobe toute la France en dehors
des hautes altitudes.

La liaison entre les espèces de petits Mammifères,
l'altitude et les étages de végétation est schématisée
figure 8.
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Fig. 8. - Schéma de la répartition altitudinale des petits Mammifères, en liaison avec les étages de la végétation dans le
département des Pyrénées-Orientales.
Schematic representation of altitudinal distribution of small mammals in relation to vegetation levels, in the eastern Pyrenees.
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CONCLUSIONS

L'étude des populations de micromammifères du Dé¬
partement des Pyrénées-Orientales permet de saisir dans
une région relativement peu étendue l'imbrication des
faunes méditerranéennes et montagnardes liée à la topo¬
graphie : plaine basse, piedmont entaillé par des vallées
orientées de l'ouest à l'est accentuant les contrastes entre
les versants ensoleillés et les ombrées, hautes montagnes
bien arrosées mais où les influences méditerranéennes
remontent haut. Toutes ces conditions ne créent pas un
milieu homogène mais une compénétration des biocéno-
ses sans qu'il soit possible de fixer des limites précises,
altitudinales par exemple, aux différentes espèces.

La faune subalpine et montagnarde est caractérisée
par la grande densité des Insectivores du genre Sorex et
la présence de certains Rongeurs : Microtus arvalis en
terrain découvert, Clethrionomys glareolus dans les bois,
Pitymys pyrenaicus etArvicola terrestris dans les prairies
d'altitude.

La faune de plaine est caractérisée par l'absence de
Soricinae et de Microtus arvalis. En revanche, les Croci-
durinae deviennent très nombreux ainsi que Mus spre-
tus et les populations sauvages de Mus musculus. Le
Campagnol souterrain de Provence, Pitymys duodecim-
costatus, occupe les cultures.

La zone des étangs côtiers est relativement pauvre en

Rongeurs, sauf Micromys minutus dans les roselières.
L'étage subméditerranéen est une zone de transition

où les conditions locales liées à l'altitude et à l'orienta¬
tion des versants constituent les facteurs limites de ré¬
partition des espèces montagnardes d'une part, méditer¬
ranéennes de l'autre.

Si l'on ne tient pas compte des Chauves-Souris, la
plus grande richesse spécifique se rencontre dans l'étage
subméditerranéen, puis vient l'étage montagnard alors
que la plaine et la région côtière basse sont plus pauvres.
La partie la plus pauvre en espèces est la Côte Ver¬
meille.
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TRITURUS MARMORATUS (LATREILLE, 1800)
(AMPHIBIA, URODELA) MÉLANIQUE

dans les Pyrénées Orientales ibériques

M. V. VIVE
Departamento de Zoologia, Facultad de Biologia,

Universidad de Barcelona, Espana

mélanisme RÉSUMÉ. - Une femelle mélanique de Triturus marmoratus (Latreille, 1800) a été
Pyrenees orientales capturée dans le massif des Albères (N.-E. de la péninsule ibérique).
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ABSTRACT. - A melanistic female of Triturus marmoratus (Latreille, 1800) has been
captured in the Albères mountains (N.-E. of the Iberian Peninsula).

Au cours des travaux de terrain pour une étude de
l'herpétofaune de la Catalogne (N.-E. de la péninsule
ibérique), un spécimen mélanique de Triturus marmora¬
tus (Latreille, 1800) a été récolté; sans références biblio¬
graphiques disponibles à ce sujet (Schreiber, 1912;
Thorn, 1968; Steward, 1969; seul Angel (1946) men¬
tionne un individu complètement vert, sans pigment
noir), nous apportons les données concernant le lieu de I
capture et l'exemplaire lui-même.

T. marmoratus, espèce du S.-O. européen, n'est pas
rare en Catalogne (Arnold et Burton, 1978; Salvador,
1975). Pourtant, elle manque dans les zones les plus
sèches (au sud et à l'ouest) et devient plus abondante
dans le nord-est, plus humide, en plaine et dans les
montagnes moyennes, car elle ne peuple pas non plus
les hautes montagnes pyrénéennes (Vives-Balmana,
1977) (Fig. 1).

Le Triton mélanique a été récolté sur le versant sud
du massif des Albères, dans la rivière de Colera, au nord
du petit hameau de Molinàs, à 200 m d'altitude. Il s'agit
d'un cours d'eau très irrégulier, dont la partie basse est à

sec presque toute l'année; mais dans la partie haute
surtout, plus abrupte, il forme quelques petites mares
creusées dans les roches métamorphiques de la région,
qui gardent l'eau en plein été; elles sont occupées par
Rana ridibunda, très abondante, Mauremys caspica le-
prosa, beaucoup moins fréquente, et par Triturus mar¬
moratus, au printemps, en période de reproduction. Le
Triton mélanique se trouvait dans une de ces mares,
assez étendue (à peu près 4 m x 3 m), pas très profonde
(50 cm en moyenne, un peu plus sous la petite cascade

Tabl. I. - Données relatives aux exemplaires capturés.
Data on the specimens.

Sexe Coloration Longueur
totale

Longueur
museau-

cloaque

Date Localité Altitude Carré
U.T.M.*

9 mélanique 167 mm 71 mm 13-5-78 Molinàs 200 m EG 09

6 livrée de no¬
ce typique

110 mm 55 mm 13-5-78 Molinàs 200 m EG 09

* Carré U.T.M. : système de projection par grille rectangulaire à maille car¬
rée (maille principale de 100 x 100 km, sous-divisée en carrés de 10 x 10
km utilisés dans cet article) (voir CARTAN, 1978, p. 20).
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Fig. 1. - A) Carte de la Catalogne et distribution connue de
Triturus marmoratus en carré U.T.M. (abondance non signa¬
lée) : 1, EG 09 ; 2, EG 08 ; 3, DG 48 ; 4, DG 76 ; 5, DG 86 ; 6,
DG 82; 7, DG 81; 8, DG 71; 9, DG 62; 10, DG 61; 11, DG
41 ; 12, DG 42; 13, DG 43; 14, DG 52; 15, DG 54; 16, DG
22; 17, DG 20; 18, BE 89.
Map of Catalonia and known distribution of Triturus marmo¬
ratus in U.T.M. squares (abundance not recorded).

B) Carte schématique de la Péninsule Ibérique, la Catalo¬
gne est indiquée ainsi que le lieu de capture de l'individu
mélanique (1 : EG 09).
Schematical map of the Iberian peninsula, with Catalonia, and

the location where the melanic specimen has been captured
(1 : EG 09).

formée par l'eau de la rivière) avec quelques plantes
aquatiques (Chara, etc.) de fonds vaseux. A ce niveau la
rivière, très encaissée, est d'accès difficile; la mare reste
à l'ombre, protégée par le bois dense des rives, et est
entourée d'une paroi d'un m de hauteur environ vers
l'amont, formant une plage boisée du côté opposé.

Une femelle de Triton mélanique a été récoltée dans
l'eau, en même temps qu'un exemplaire mâle à colora¬
tion normale appartenant à l'espèce et capturé sur la
paroi rocheuse au bord de l'eau, près de la cascade. Une
autre femelle mélanique nageait dans la mare mais n'a
pu être capturée. La ç récoltée était complètement
noire, sauf la ligne dorsale orangée très peu marquée,
mais semblable à celle de toutes les femelles de T.
marmoratus, et présentait des crêtes caudales très déve¬
loppées (Fig. 2). Après fixation, l'individu a perdu une

partie de sa pigmentation mélanique, montrant alors le
dessin marbré propre à l'espèce, où les taches normale¬
ment vertes apparaissent d'une couleur gris verdâtre
foncée et la ligne dorsale devient très visible. Le Ö
présentait une livrée de noces typique, sans détails re¬
marquables.

La longueur totale et la longueur museau - bord
antérieur du cloaque - ont été mesurées sur les exem¬

plaires fixés à l'alcool 70°.
L'extrême N.-E. ibérique est assez connu du point de

vue faunistique, mais jusqu'à présent aucune population
comportant des individus mélaniques n'avait été signa¬
lée. Les animaux des Albères sont donc fort intéressants,
et la présence de deux femelles mélaniques avec au
moins un mâle normal est très remarquable. De nouvel¬
les captures permettront une étude plus complète sur les
mécanismes de ce mélanisme chez Triturus marmoratus.

Fig. 2. - Individu mélanique ç de Triturus marmoratus.
Triturus marmoratus, melanic female specimen.
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CONTRIBUTION À L'ÉTUDE ÉCOLOGIQUE
DES MILIEUX SAUMÂTRES MÉDITERRANÉENS

II. Le peuplement de l'étang de Citis (B.-D.-R.)
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étang RÉSUMÉ. - Le peuplement de l'étang de Citis est constitué d'un petit nombre d'espèces
eau saumâtre nettement euryhalines dont certaines sont représentées par de nombreux individus. C'est le

zoo-phytoplancton cas notamment de Coscinodiscus granii, Calanipeda aquae dulcis, Sphaeroma hookeri,
chlorophylle Gammarus aequicauda, Brachidontes marioni, Cardium glaucum et Atherina boyeri. Cette
sels nutritifs pauvreté spécifique, qui concerne tous les niveaux trophiques, peut s'expliquer par l'isole-

benthos ment de l'étang et par les conditions abiotiques qui régnaient au moment de l'abandon de
NEcroN son exploitation comme saline.
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ABSTRACT. - The fauna of the brackish water pond of Citis is composed of a small
number of dictinctly euryhaline species; some of them are represented by a high number of
individuals, in particular : Coscinodiscus granii, Calanipeda aquae dulcis, Sphaeroma hoo¬
keri, Gammarus aequicauda, Brachidontes marioni, Cardium glaucum and Atherina boyeri.
The limited number of species at all trophic levels may be explained by the isolation of the
pond and by the abiotic conditions existing when its exploitation by salt-works ceased.

INTRODUCTION

Dans une précédente note (Baudin, 1980), nous
avons exposé les caractères physiques et chimiques des
eaux de l'étang de Citis qui constitue un écosystème
complètement isolé de la mer et des étangs voisins. En
l'absence d'eaux affluentes permanentes, la salinité est
éroitement liée aux conditions météorologiques et en
particulier à l'équilibre qui s'instaure entre les précipita¬
tions et l'évaporation. On peut donc penser que depuis
l'abandon de son exploitation comme saline, il y a
plusieurs dizaines d'années, se sont succédées dans
l'étang des périodes pendant lesquelles la salinité permet¬
tait ou interdisait l'existence d'un peuplement. Des don¬
nées antérieures manquent pour étayer cette hypothèse

qui parait cependant vraisemblable d'après l'évolution
que nous avons pu observer durant 45 mois et qui s'est
traduite par une diminution de 30 96 de la salinité des
eaux (18,6 %0 le 20.09.1972 et 13 %o le 9.09.1975). De
plus nous pouvons indiquer que Mars (1961) a trouvé
en 1959 des valves de Cardium glaucum et des coquilles
d'Hydrobia sur les rives de l'étang alors qu'il n'y avait
pas de spécimens vivants dans les eaux.

1. MATÉRIEL ET MÉTHODES

Nous avons effectué le dosage de la chlorophylle a
selon le protocole décrit par Strickland et Parson (1965),
sur des échantillons d'eau de 2 litres, recueillis dans des

* Chargé de Recherche au C.N.R.S.
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bouteilles en plastique opaque. La concentration des
pigments a été calculée d'après les équations proposées
par Parson et Strickland (1963).

Pour la récolte du zooplancton nous avons utilisé un

appareil du type Clark et Bumpus muni d'un filet ayant
un vide de maille de 75 [i. Les échantillons prélevés en
vue de la numération des individus étaient conservés
dans une solution de formol à 2 96, ceux destinés à
l'évaluation de la biomasse étaient ramenés au labora¬
toire, rincés à l'eau douce et placés à l'étuve pendant 24
heures (Lovegrove, 1966). Le sous-échantillonnage des
Copépodes a été réalisé selon la méthode mise au point
par Pont (1976) qui permet une plus grande précision de
comptage que l'utilisation de la boite de Motoda ou de la
cuve de Dollfus.

Notre prospection écologique s'inscrivant dans un
travail essentiellement axé sur une expérimentation
radioécologique, l'étude du peuplement de l'étang de
Citis, exception faite des mesures concernant le planc¬
ton, a été limitée à la reconnaissance des espèces et à
quelques observations. En conséquence, nous ne pou¬
vons prétendre dresser un inventaire floristique et fau-
nistique complet, même si les prélèvements effectués au
cours de 35 sorties sur le terrain permettent de penser

que la quasi totalité des espèces qui, par leur fréquence
et leur abondance caractérisent l'écosystème, a pu être
recencée.

2. RESULTATS

2.1. Le Phytoplancton

2.1.1. Compositon spécifique

La population phytoplanctonique de l'étang de Citis,
dans laquelle dominent très nettement les Diatomées, se

compose des espèces suivantes :

DIATOMÉES
Coscinodiscus granii Gough
Coscinodiscus radiatus Ehrbg.
Chaetoceros curvisetus Cl.
Chaetoceros laciniosus Schütt.
Pleurosigma elongatum Smith.
Pleurosigma normanii Ralfs.
Navicula sp.

Grammatophora marina
(Lyng) Kütz.

DINOFLAGELLÉS

Amphidinium sp.

Gymnodinium sp.

TINTINNIDES

Stenosemella nivalis
(Meunier)

Kofoid et Campbell

Cet inventaire fait apparaître une grande pauvreté
spécifique qui contraste avec le nombre élevé d'espèces
des eaux des étangs de l'Olivier (Schachter, 1958, Maril-
ley, 1972) et de Berre (Blanc et Leveau, 1973). Cepen¬
dant, ce fait n'est pas surprenant compte tenu de l'isole¬
ment de l'étang de Citis et de la salinité des eaux en
constante évolution depuis de nombreuses années.
N'ayant pas effectué de numération des cellules, nous ne
possédons pas de données précises sur les variations de

la représentation des différentes espèces au sein de la
population phytoplanctonique. Cependant, il est apparu
qu'une Diatomée, Coscinodiscus granii, était nettement
prépondérante dans les eaux, tant par sa fréquence que
par son abondance.

2.1.2. Les variations quantitative : dosages de la chlo¬
rophylle a

Comme l'a indiqué Travers (1971), le dosage des
pigments chlorophylliens ne peut conduire à une estima¬
tion exacte de la biomasse, le contenu pigmentaire du
phytoplancton étant lié à un grand nombre de facteurs.
Nous retiendrons, en particulier, le fait que la concentra¬
tion en chlorophylle a n'est pas forcément proportion¬
nelle au nombre de cellules (Maestrini, 1966; Blanc et
Leveau, 1970). D'autre part pour les étangs comme celui
de Citis on ne peut faire abstraction du contenu pigmen¬
taire des débris végétaux, provenant d'espèces terrestres
et benthiques, qui sont récoltés en même temps que le
phytoplancton. Pour ces raisons nous avons considéré
les variations de la teneur des eaux en chlorophylle a

seulement comme un indicateur de l'évolution de la
population phytoplanctonique.

Un cycle annuel d'abondance de la chlorophylle a
apparaît clairement (Fig. 1). Minimale au printemps et
en été (inférieure à 10 /zg. I"1), la teneur des eaux en

chlorophylle a augmente en automne pour atteindre des
valeurs très élevées en hiver : 25,8 ßg . 1 "1 le 4 décembre
1974, 28,9 ^g.P1 le 29janvier 1975 et 40,8 ^g.r'le
7 janvier 1976 (eaux de surface). Ces variations mon¬
trent que dans les eaux de l'étang la poussée phytoplanc¬
tonique principale se produit au cours de l'hiver. Les
concentrations en chlorophylle a, mesurées le 29 juillet
(fond) et le 9 septembre (surface) 1975 semblent indi¬
quer qu'une autre poussée plus faible, confondue avec la
poussée d'hiver en 1974, a lieu en automne. Cette évolu¬
tion, même si on admet l'existence des deux poussées
annuelles, est très différente de celle observée générale¬
ment. Il faut souligner, en particulier, l'absence de la
poussée printanière qui est la plus importante dans les
eaux du golfe de Marseille (Travers, 1971), du golfe de
Fos (Blanc et Leveau, 1973), des étangs de Berre (Minas,
1973) et de l'Olivier (Marilley, 1972).

Les fortes augmentations de la teneur des eaux en

chlorophylle a sont dues à la prolifération d'une seule
espèce de Diatomée, Coscinodiscus granii. Ce phéno¬
mène est tout à fait comparable à celui décrit par Blanc
et coll. (1967), qui ont constaté, lors d'une poussée
phytoplanctonique dans les eaux de l'étang de berre,
qu'une Diatomée, Nitzschia delicatissima, représentait
60 à 95 % de la population. De telles poussées unispéci-
fiques ont probablement pour origine une valeur trop
faible du rapport N/P, ce qui est généralement le cas

pour les eaux de l'étang de Citis (N/P inférieur à 1). Ce
rapport, qui est constant pour les eaux océaniques (16/
1), semble être aussi important que la teneur en sels
nutritifs elle-même. Ainsi d'après Ryther (1954), si la
valeur du rapport N/P s'éloigne trop de 16/1, une
sélection conduisant à un développement anormal d'une
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ou d'un petit groupe d'espèces plus résistantes peut
intervenir. Blanc et Leveau (1970) expliquent ainsi une
sélection spécifique marquée, intervenue au cours d'une
poussée phytoplanctonique dans les eaux du golfe de
Fos. Ces auteurs ont observé qu'une Diatomée, Skeleto-
nema costatum, constituait en moyenne 85% de la po¬

pulation phytoplanctonique, alors que la teneur des
eaux en phosphates était très élevée par rapport à celle
des nitrates (N/P de 0,1 à 8,9 selon les stations). Dans
les eaux de l'étang de Citis, la faible valeur du rapport
N/P, qui correspond à des teneurs élevées en phospha¬
tes, apparaît comme le facteur essentiel limitant le déve¬
loppement algal, la concentration des nitrates étant suffi¬
sante pour assurer la mutiplication et la croissance des
cellules. Cependant il est possible que l'ammoniac inter¬
vienne également dans la sélection observée. En effet si
ce composé peut constituer une source d'azote pour le
phytoplancton (Zobell, 1935; Harvey, 1940; Schuler et
coll., 1953; Eppley et coll., 1969) il peut aussi nuire à
son développement en bloquant l'utilisation des nitrates
lorsque sa concentration est élevée (Pakard et coll.,
1971 ; Conway, 1977 ; Collos et Lewin, 1974), ce qui est
souvent le cas dans les eaux de l'étang de Citis.

Il est impossible de mettre en évidence une relation
entre l'évolution de la communauté phytoplanctonique
et les variations de la concentration des phosphates et
des diverses formes d'azote. Par contre une relation
inverse apparaît entre la silice et la chlorophylle a
(Fig. 1). Cette corrélation confirme nos observations sur
la composition du phytoplancton et montre que les
teneurs élevées en chlorophylle a sont dues à la prolifé¬
ration de Diatomées. Une relation du même type, que
laissait prévoir l'étude des variations quantitatives du
phytoplancton, existe aussi avec la température de l'eau
qui constitue le facteur limitant le nombre de poussées
phytoplanctoniques. En effet, il apparaît que Coscinodis-
cus granii, seule espèce qui résiste aux faibles valeurs du
rapport N/P, ne peut avoir un développement impor¬
tant, malgré des teneurs élevées en silice de l'eau, que si
la température est basse. Ce fait est confirmé par sa
présence habituelle dans les mers boréales (Cupp, 1943).

A A Tdnpératira

O—« [S>02]
» ■ Chlorophyll* a

Fig. 1. - Variations concomitantes de la température et de
la teneur en silice et chlorophylle a des eaux de surface.
Concomitant variations of the temperature and of the amount
of silica and chlorophyll a in the surface waters.

2.2. Le zooplancton

Si la population phytoplanctonique est largement do¬
minée par la Diatomée Coscinodiscus granii, le zoo¬
plancton est presque exclusivement constitué de Copé-
podes appartenant à une seule espèce, Calanipeda aquae
dulcis. En raison de cette prépondérance très marquée,
notre étude du zooplancton est uniquement consacrée à
cette espèce.

2.2.1. Evolution de la population de Calanipeda aquae
dulcis *

Espèce circum-méditerranéenne, Calanipeda aquae
dulcis est représentée dans la plupart des étangs saumâ-
tres de la Camargue et de la région provençale (Schach¬
ter, 1958 et 1959; Petit et Schachter, 1959; Aguesse et
Bigot, I960; Schachter et Mars, 1962). Comme le laisse
prévoir une telle répartition géographique, cette espèce
est euryhaline. Ce caractère apparaît parfaitement dans
les prélèvements effectués en Corse par Schachter et
Champeau (1969) qui ont trouvé cette espèce dans des
étangs saumâtres dont les eaux représentent une gamme
de chlorosité s'étendant de 0,5 à 19,6 g . 1 ~ Il n'est
donc pas étonnant que ces Copépodes, qui peuvent de
plus subsister dans des milieux peu favorables (Schach¬
ter et coll., 1954) aient pu se maintenir dans l'étang de
Citis malgré l'évolution de la salinité des eaux.

La figure 2, qui résume les résultats obtenus d'octo¬
bre 1973 à janvier 1976, montre que trois générations
de Calanipeda aquae dulcis se succèdent au cours d'une
année dans les eaux de l'étang. Ces résultats, auxquels
s'ajoutent quelques données recueillies les années précé¬
dentes, permettent d'établir que la première génération
apparaît au début du printemps (mars-avril), la seconde
au début de l'été (juillet) et la troisième en automne
(octobre-novembre). Dans la période s'étendant de mai
1972 à janvier 1976, cette succession n'a connu qu'une
exception représentée par l'absence de la génération de
printemps en 1974. L'origine de ce phénomène est assez
difficile à établir, l'évolution continue des facteurs physi¬
cochimiques n'ayant pas perturbé fortement le dévelop¬
pement des générations précédentes. Mais, bien que Ca¬
lanipeda aquae dulcis soit une espèce euryhaline, on
peut penser cependant que cette absence de la généra¬
tion de printemps est liée à la diminution importante de
salinité au cours de l'hiver.

Malgré le nombre insuffisant des données concernant
la succession des différents stades évolutifs de Calani¬

peda aquae dulcis, il apparaît que la durée du dévelop¬
pement des générations varie en fonction de la saison.
La comparaison de l'évolution des générations d'été et
d'automne montre nettement cette différence qui est liée
à la température de l'eau (Champeau, 1970). Par exem¬

ple, pour la génération de l'été 1975 (prélèvement du
29 juillet) nous avons constaté la présence simultanée de

* Travail effectué en collaboration avec A. Champeau,
Laboratoire de Biologie Générale - Ecologie, Université de
Provence, Marseille.
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Fig. 2. - Variations concomitantes de la population de Cala-
nipeda aquae dulcis et de la biomasse du zooplancton.
Concomitant variations of the populations of Calanipeda aquae
dulcis and the Zooplankton biomass.

nombreux nauplii (184 individus/litre), copépodites
(165 individus/litre) et adultes (147 individus/litre). Par
contre, pour la génération de l'automne 1974 les comp¬

tages effectués sur des échantillons prélevés à 40 jours
d'intervalle font apparaître une succession plus lente des
différents stades évolutifs. Ainsi, lors du premier prélè¬
vement, le 24 octobre, alors que les nauplii et les copé¬
podites étaient nombreux (184 et 165 individus/litre)
nous n'avons trouvé que très peu d'adultes (7 individus/
litre). Inversement, le 4 décembre, il n'y avait plus de
nauplii, beaucoup moins de copépodites (91 individus/
litre) mais de nombreux adultes (302 individus/litre).

L'étude de la composition de la population de Calani¬
peda aquae dulcis fait apparaître une grande dispropor¬
tion entre le nombre de nauplii et celui des adultes. Ce
déclin de la population au cours de l'évolution des
générations peut s'expliquer par l'infestation parasitaire
des individus et le manque de nourriture.

- Dans la plupart des prélèvements, nous avons
observé que les individus, appartenant à tous les stades,
étaient fortement parasités. Compte tenu de son am¬
pleur, cette infestation des nauplii et des copépodites
constitue un fait exceptionnel, la succession rapprochée
des mues enpêchant habituellement la prolifération des
parasites. L'infestation des adultes est un phénomène
plus courant, mais cependant les Calanides, qui sont de
bons nageurs, ne sont généralement que peu touchés,
contrairement aux Cyclopides et aux Harpactides. Un
développement aussi important des parasites est préjudi¬
ciable à la vitalité des individus et l'essor des populations
se trouve limité par l'élimination de nombreux nauplii et
copépodites.

- Les dosages de la chlorophylle a ont montré que
le phytoplancton était peu abondant pendant une grande
partie de l'année. Malgré la présence des Rotifères, par¬
fois en très grand nombre, on peut penser que la rareté
de la nourriture constitue un frein au développement
des générations de printemps et d'été, à partir du stade
copépodite.

2.2.2. Variations de la biomasse du zooplancton

Les variations annuelles de la biomasse mettent en
évidence un cycle annuel d'abondance du zooplancton,
comportant un minimum à la fin de l'hiver, un maxi-
mun en été, un deuxième minimum à l'automne et une
légère augmentation en hiver (Fig. 2). Durant le prin¬
temps 1974, c'est-à-dire à la fin de la période de forte
pluviosité, la biomasse est restée très faible, ce qui cons¬
titue une anomalie dans l'évolution annuelle explicable
par des conditions écologiques alors très modifiées. Par
la suite, la stabilisation du milieu conduit à une reprise
du développement normal de la faune zooplanctonique.

L'étude de la composition du zooplancton nous avait
permis de conclure qu'il était presque exclusivement
représenté par une espèce de copépodes. Ces observa¬
tions sont confirmées par la comparaison entre les varia¬
tions de la biomasse et celles de la population de
Calanipeda aquae dulcis. En effet, l'évolution de la
biomasse est très étroitement liée à celle du nombre de
copépodes, adultes et copépodites essentiellement,
comme le soulignent les quelques exemples suivants :

04.02.1974

11.03.1974

20.06.1974

30.07.1974

04.12.1974

29.07.1974

Adultes

(individ

Copépodites

is.m"3 )

Biomasse

(mg.sec.m"3 )

2 000

0

1 000

15 000

302 000

147 000

17 000

0

1 000

67 000

91 000

2 245 000

25

8,8

1,6

284

622

2 139

Quand les Copépodes sont peu nombreux, comme au
cours du printemps 1974 par exemple, cette relation est
moins absolue et peut même ne pas apparaître, la bio¬
masse d'autres organismes prenant alors une plus
grande importance relative. Le cas extrême s'est présenté
le 10 avril 1974, quand en l'absence de Copépodes, nous
avons observé une prolifération de Rotifères se tradui¬
sant par une biomasse de 31 mg.sec.m-3. Malgré ces cas

particuliers, cette relation se vérifie la plupart du temps
et les variations de la biomasse reflètent exactement la
succession des trois générations annuelles de Calanipeda
aquae dulcis compte tenu du poids que représente les
individus des différents stades évolutifs.

2.3. Le necton et le benthos

La pauvreté spécifique observée pour le plancton se
retrouve également pour le necton et le benthos comme
en témoigne l'inventaire suivant :



PEUPLEMENT DE L'ÉTANG DE CITIS 307

Enteromorpha cf. intestinalis
(L.) Link

Nereis diversicolor Müller

Sphaeroma hookeri Leach
Gammarus aequicauda Marti-
nov

Echinogammarus stocki Kara-
man

Hydrobia acuta (Drap)
Hydrobia ventrosa (Mtg.)
Mytilus galloprovincialis Lmk.
Brachidontes marioni (Loc.)
Cardium glaucum Brug.
Anguilla anguilla (L.)
Atherina boyeri Risso
Gobius niger L.
Gobius microps Kroyer
Syngnathus sp.

Quelques espèces sont représentées par une popula¬
tion très importante qui témoigne d'une parfaite adapta¬
tion au milieu. Nous citerons en particulier Sphaeroma
hookeri, Gammarus aequicauda et Atherina boyeri dont
les cycles de reproduction et de développement n'ont été
que peu perturbés par l'évolution des facteurs physico¬
chimiques des eaux. Par contre, la diminution de la
salinité a fortement touché les Mollusques bivalves :

- La population de Brachidontes marioni, abondante
sur les bords de l'étang où elle vivait en colonies très
denses fixées sur des arbustes partiellement immer¬
gés, a brusquement régressé à la fin de l'année 1973
à la suite des fortes précipitations. Il faut rappeler
que la chlorosité des eaux a diminué dans les zones
côtières de 3 à 6 g.l en quelques jours seulement.

- Simultanément Mytillus galloprovincialis, représentée
par un petit nombre d'individus localisés également
près des bords de l'étang, a complètement disparu.

- Cardium glaucum est depuis quelques années repré¬
sentée dans l'étang de Citis par une forme de petite
taille que l'on peut rattacher à la variété Rectidens
minor (Mars, 1961). Sa population a présenté une
évolution cyclique très marquée, reflétant une adap¬
tation précaire aux variations du milieu. Cette évolu¬
tion s'est traduite par une mortalité élevée au cours
de la période s'étendant de l'automne 1973 au prin¬
temps 1974. Après le retour des conditions clima¬
tiques normales et la stabilisation du milieu (1975),
nous avons constaté une reprise du développement à
partir des rares individus qui avaient pu survivre.

Les précipitations abondantes ont également eu des
répercussions sur les populations de Gobius dont l'habi¬
tat, situé dans les zones côtières peu profondes de l'étang
(De Casabianca et Kiener, 1969), a été fortement per¬
turbé par les eaux de ruissellement. Cependant, les Pois¬
sons pouvant se déplacer afin de trouver des conditions

plus favorables, la diminution de la salinité de l'eau n'a
pas provoqué une mortalité exceptionnelle comme pour
les Mollusques. Les modifications du milieu ont princi¬
palement affecté les individus jeunes et retenti sur la
reproduction, ce qui explique la régression des deux
espèces observée en 1975.

Parmi les Poissons, signalons le cas particulier de
Anguilla anguilla, espèce très bien adaptée dans les eaux
de l'étang, mais dont la population évolue essentielle¬
ment en fonction des prélèvements, effectués lors des
pêches, et de l'introduction de jeunes individus.

CONCLUSION

Le peuplement très restreint de l'étang de Citis est le
fruit d'une sélection écologique qui conduit à la prolifé¬
ration de quelques espèces parfaitement adaptées à ce
milieu dont nous avons souligné les originalités (Baudin,
1980). A cet égard, nous indiquons ses origines (an¬
cienne saline) et son isolement qui, d'une part, limite
considérablement les possibilités d'implantation de nou¬
velles espèces et qui, d'autre part, conduit à ce que
l'évolution de la salinité des eaux ne dépende que des
précipitations et de 1 evaporation. La Diatomée Coscino-
discus granii est la seule espèce responsable des poussées
phytoplanctoniques, qui se produisent uniquement en
période hivernale, et les copépodes appartenant à l'es¬
pèce Calanipeda aquae dulcis dominent très largement
la population zooplanctonique. Dans les niveaux tro-
phiques supérieurs, quelques espèces sont représentées
par des populations très denses. Il s'agit de Sphaeroma
hookeri, Gammarus aequicauda et Atherina boyeri.

Au cours des 45 mois qu'a duré notre étude, notons
que si la diminution de la salinité n'a pas modifié fonda¬
mentalement le peuplement de l'étang, elle a cependant
retenti, à des degrés différents, sur la plupart des espèces
et tout particulièrement sur les Mollusques bivalves.
Ainsi, Mytilus galloprovincialis a complètement disparu
et les populations de Brachidontes marioni et de Car¬
dium glaucum ont considérablement régressé à la suite
d'une mortalité très élevée.

La sélection écologique observée pour l'étang de Citis
est typique des eaux saumâtres (Schachter, 1969), mais
ce phénomène est amplifié dans le cas présent par les
caractères très particuliers de l'écosystème.
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ostéopétrose RÉSUMÉ. - L'ostéopétrose est apparemment inconnue chez les Cétacés actuels. Cepen-
physeter macrocephälus dant, il était admis qu'un Pachyostose existe chez quelques formes disparues de Platanisti-

dae provenant du Miocène inférieur d'Amérique du Nord.

osteopetrosis ABSTRACT. - Osteopetrosis is apparently unknown in the recent Cetacea. However, it
physeter macrocephalus has been admitted that a "pachyostose" existed in some extinct species of Platanistidae

(lower Miocene of North America).

INTRODUCTION

L'existence d'os dénaturés par une minéralisation
massive semble avoir été remarquée, il y a plus de trois
siècles, par l'illustre naturaliste Olaf Wormius (1655).
Cette anomalie est actuellement connue dans tous les

pays; elle est plus particulièrement fréquente en Inde et
en Argentine; elle est souvent notée depuis l'utilisation
routinière par les cliniciens de radiographies rôntgénien-
nes; les os atteints perdent leur transparence pour être
uniformément opaques aux rayons de Röntgen; leur
tissu perd sa texture particulière et devient étonnamment
lourd pour prendre le type décrit par le radiologiste
Albers-Schönberg ( 1904-1915).

Au xx®5iècle, l'ostéopathie d'Albers-Schönberg a été
observée chez de nombreux vertébrés, depuis les Téléos-
téens jusqu'aux Primates, en passant par les Reptiles
[Nopcsa, (1923), Nopcsa et Heidsieck, (1934)], la poule
domestique (Landauer, 1938), les Mammifères terrestres,
petits ou gros : Scutisorex et Crocidura (Allen, 1917), les
Souris [Barnicot, (1941-1972), Marks (1969)], les Rats

[Selye, (1932), Pugsley et Selye, (1933), Marks, (1973)],
les lapins [Pearce et Brown, (1938), Pearce, (1948-1950)],
les Chiens (Riser et Frankenhauser, 1970), les bovins
(Thomson, 1966). Parmi les Mammifères marins, il sem¬
ble que seuls les Siréniens soient atteints : je n'ai pu
déceler aucune observation d'ostéopétrose, malgré des
recherches précises et prolongées, chez les Pinnipèdes et
les Cétacés, alors que l'ostéopétrose des Siréniens est une
des mieux connues.

En 1901, Gebhardt signala, d'après une coupe trans¬
versale, une anomalie curieuse de l'ossification costale
chez un Dugong; mais c'est Fawcett (1942), qui caracté¬
risa parfaitement l'aspect singulier des os des Manatidae
et des Halicoridae; ce chercheur vit qu'avec l'âge les os
de Trichechus latirostris perdent toute leur partie spon¬
gieuse, pendant que la moelle osseuse disparaît et que le
tissu osseux, devenu extrêmement lourd, prend l'aspect
du marbre. L'admirable étude de Fawcett est très géné¬
ralement ignorée, même de Kaiser (1974), qui a fait une
étude radiologique systématique de la « pachyostose »
des Siréniens : Trichechus senegalensis, Halicore dugong
et Hydrodamalis gigas.
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"Perhaps no part of the skeleton of the ca¬
chalot is so well known as the lower jaw."

Flower, 1869

..."the great length, the gracefull elegance and
the beautiful symmetry of the lower jaws, as
well as the regularity of the teeth of the common
cachalot"...

Gervais, 1836

Depuis plus d'un siècle, de nombreux naturalistes ont
examiné des mandibules de Physeter-, dès 1889, Pouchet
et Beauregard (1889), ont remarqué la grande différence
de structure que présente la substance osseuse des bran¬
ches et celle de la symphyse; la substance osseuse de la
branche est comme fibreuse, à fibres parallèles ; « elle est
aussi, toujours certainement beaucoup moins grasse que
le tissu osseux de la symphyse - qui, lui-même, l'est
assez peu -, comparé à celui de la plupart des os du
squelette, en raison de sa structure compacte ; c'est grâce
à cette structure particulière que les océaniens taillent
des fers de lance, dans cette partie du squelette ». (Cha-
misso, 1824).

Quelques anomalies morphologiques de la mandibule
du cachalot sont connues; Beale (1839) avait observé
deux mandibules anormales; l'une était recourbée en
dehors et en bas, l'autre était incurvée vers la droite et
roulée en tire-bouchon (loc. cit., p. 36). Mûrie (1865),
Fischer (1867), Thompson (1868), Pouchet et Beaure¬
gard (1889) ont noté des déformations équivalentes de la
mandibule.

Nulle autre anomalie (mises à part des atteintes légè¬
res : kystes et abcès dentaire) n'a été rapportée ; or, nous
avons constaté une ostéopétrose étonnante dans un seg¬
ment de mandibule de Physeter macrocephalus, sec¬
tionné perpendiculairement au grand axe (mandibule
appartenant à la collection ostéologique du laboratoire
d'anatomie comparée du M.N.H. de Paris). Il est, en

effet, classique de considérer le tissu osseux des cétacés
comme remarquablement spongieux et infiltré de lipi¬
des; cependant, la mandibule des Cétacés, comme de
nombreux autres tissus de Vertébrés : rayons des na¬

geoires et écailles des Poissons, otolithes, dentine ou
cément dentaires, « défenses » des phoques (les lamella-
tions du cément des canines maxillaires d'Erignathus
barbatus ont été utilisées par Potelov, 1964 et Benjamin-
sen, 1973), etc. contiennent des appositions lamellaires
de tissu ostéofibreux, qui témoignent de croissances ac¬
célérées cycliques et qui, de ce fait, permettent d'évaluer
les âges.

Chez les Lagomorphes, par exemple, la lamellation
mandibulaire est précieuse, pour évaluer l'âge, puisque
leurs incisives s'usent sans arrêt; grâce au nombre des
lamelles osseuses de la mandibule, l'âge a ainsi été
déterminé, chez lepus timidus ainu Barret-Hamilton eti.

Mandibule atteinte d'ostéopétrose chez Physeter macro¬

cephalus L.
Mandibule showing osteopetrosis in Physeter macrocephalus L.
(Photo : M. Gordon, Laboratoire d'Anatomie comparée du
MNH).

bracyurus etigo Abe, par Ohtaishi et al., (1976). Laws
(1960) et Nishiwaki et al. (1961) ont utilisé la lamella¬
tion osseuse de la mandibule de Physeter catodon,
comme Brodie (1969) l'a utilisée chez Delphinapterus
leucas.

Le segment de mandibule de Physeter que nous
avons examiné ne contient que des traces infimes de
lamellation osseuse; son aspect, qui est uniforme du
centre à la périphérie, rappelle celui des os de marbre
classiques (Fig. 1), d'autant plus parfaitement qu'il a été
poli.

L'origine de ce segment de mandibule reste ignorée;
il est isolé parmi tous les autres os de la collection et
aucune dent ne lui correspond.
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LE DÉTERMINISME DE L'OSTÉOPÉTROSE
D'ALBERS-SCHÖNBERG (1904)

D'assez nombreuses recherches ont tenté d'établir les
mécanismes qui sont à l'origine des transformations du
tissu osseux au cours de l'ostéopétrose, maladie très
généralement irréversible, marquée par une anémie
(d'autant plus marquée que la moelle osseuse est plus
réduite), une perte progressive de la vision (par compres¬
sion osseuse des nerfs optiques), une importance de plus
en plus insurmontable, etc. Dans l'absolu, l'ostéopétrose
peut résulter de perturbations du métabolisme de la
matrice conjonctive des os, de perturbations du métabo¬
lisme des sels calciques, ou de l'association de ces deux
types de perturbations.

Quelques données expérimentales prouvent l'implica¬
tion certaine du système endocrinien thyro-parathyroï-
dien dans ce processus pathologique : il semble, en ou¬
tre, qu'un excès d'œstrogènes puisse influencer l'os vers

l'ostéopétrose.

A. Le métabolisme calcique et le système thyro-parathy-
roïdien

Les anomalies du métabolisme des sels calcaires s'ins¬
crivent clairement dans les os, les dents, les bois (des
Cervidés, par ex.), les coquilles d'œufs, etc. Ces anoma¬
lies ont souvent pu être reliées à des dysfonctionnements
thyroïdiens (Arvy, 1968); un rôle possible des glandes
parathyroïdiennes est également souvent apparent.

Un homme atteint d'ostéopétrose présentait un adé¬
nome parathyroidien ; il fut à l'origine [Dupont (1930),
Pehu et al. (1931), Ellis (1934)] de la théorie qui fit
incriminer un hyperparathyroïdisme dans le détermi¬
nisme de l'ostéopétrose. Plusieurs arguments sont en sa
faveur :

a) Chez les animaux atteints d'ostéopétrose, il existe
de l'hyperphosphaturie avec hypophosphatémie.

b) Les glandes parathyroïdes sont hyperplasiées chez
les Lapins (Pearce, 1950) et chez les Souris (Walker,
1971) atteints d'ostéopétrose.

c) L'injection intra-péritonéale de parathormone
Lilly, à des Rats, est suivie d'ostéopétrose, d'autant plus
précoce et profonde que le Rat est traité plus jeune ; un
traitement équivalent est inefficace si le Rat est âgé de
plus de deux mois (Walker, 1971).

d) Les glandes thyroïdes des Souris atteintes d'ostéo¬
pétrose sont anormalement riches (Walker, 1966) en
cellules claires de Baber-Nonidez (Arvy, 1973, fig. 26 et
Pl. I); observation en faveur de l'hypothèse émise par
Walker d'une hypersécrétion de calcitonine, chez les
Vertébrés atteints d'ostéopétrose.

e) L'hormone parathyroïdienne fait augmenter forte¬
ment le nombre des cellules de Baber-Nonidez (de 2,7 %
à 19,9% environ); or, ces cellules sont impliquées dans
le métabolisme de la calcitonine et des sels calciques.

j) L'absorption intestinale des sels calciques est très
augmentée chez les sujets atteints d'ostéopétrose (Dent et
al., 1965); on ignore néanmoins les particularités de
l'épithélium intestinal qui conditionnent cet excès d'ab¬
sorption.

g) Les Lapins atteints d'ostéopétrose sont hypocalcé-
miques (Pearce, 1948), comme si les os avaient une

aptitude particulière à soustraire du sang les sels calcai¬
res et à les fixer.

h) Les hormones parathyroïdiennes font augmenter
fortement la calcémie chez les Souris normales (de 9,51
à 27,22 mg/100 mg, par exemple), alors qu'elles n'in¬
fluencent guère (Walker, 1966) la calcémie des Souris
atteintes d'ostéopétrose (de 7,34 à 8,95 mg/100 ml); ces
hormones ont des effets équivalents chez les Rats et elles
font augmenter la calciurie, pendant que les ostéoclastes
deviennent manifestement hyperactifs (Pugsley et Selye,
1933).

i) Les Souris atteintes d'ostéopétrose tolèrent des
doses de parathormone qui seraient mortelles chez des
Souris normales ; sous l'effet de l'hormone, l'hyperostose
est d'abord résorbée, pendant quelques jours - mais,
très vite cet effet de la parathormone cesse, comme si
l'organisme lui opposait un principe antagoniste (Barni-
cot, 1945); un fait certain est que les ostéoclastes sont
fonctionnellement réduits et pauvres en phosphatase
acide histochimiquement décelable.

j) L'ostéopétrose de la Souris guérit si on la met en
parabiose avec une Souris normale de la même portée
(Walker, 1972); de même, un Rat atteint d'ostéopétrose
guérit s'il est mis en parabiose avec un Rat normal
(Milhaud et al., 1975).

k) L'insertion d'un segment de côte normale dans la
cage thoracique d'une Souris ostéopétrosique est suivie
de l'installation de l'ostéopétrose dans la côte normale
insertie, comme si le milieu intérieur de la Souris
contenait un principe ostéopétrosant (Barnicot, 1941).

/) La calcitonine inhibe la résorption osseuse provo¬
cable in vitro par la parathormone [Friedman et Raisz
(1965), Aliapoulos et al., (1966)].

B. Le métabolisme calcique et les œstrogènes

Un traitement par les œstrogènes peut provoquer

[Selye (1932), Pugsley et Selye (1933), Day et Fochis
(1941)], une surcharge minérale de l'os, et une atteinte
de la moelle osseuse, avec anémie. Cependant, sur l'in¬
tervention possible des œstrogènes dans l'ostéopétrose, il
n'existe pas de donnée autre que cette observation expé¬
rimentale, faite sur des Rats.

C. L'origine vasculaire

Les Vertébrés atteints d'ostéopétrose ont des os sans
moelle osseuse et la disparition de la moelle est attribuée
à l'accumulation progressivement envahissante des sels
calciques. Cependant, il n'est pas invraisemblable d'ad-
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mettre que cette accumulation pourrait être secondaire à
une vascularisation de plus en plus réduite de la moelle
osseuse et de l'os, par artérite, par exemple. Toute inter¬
vention sur les vaisseaux de la moelle osseuse (artères et

veines) influence l'os (Huggins et Wiege, 1939).
Il n'est pas impossible que l'insertion d'une côte de

Souris normale dans la cage thoracique d'une Souris
ostéopétrosique (Barnicot, 1941) devienne ostéopétro-
sique en raison de la section de ses vaisseaux et de
l'hypo-nutrition de sa moelle osseuse.

Remarques. - Aucune des données précédentes ne
peut aider à comprendre l'ostéopétrose chez le Cachalot :

ses glandes thyroïdes et parathyroïdes sont inconnues;
l'examen de ces glandes serait d'un grand intérêt, chez
des cachalots de tous âges, atteints ou non d'ostéopé-
trose.

L'OSTÉOPÉTROSE
ET L'EXTINCTION DES GENRES

L'ostéopétrose n'est pas une ostéopathie récente, car
elle est observable chez de nombreux Vertébrés, depuis
le permien inférieur. La disparition, il y a environ deux
cents ans, des Siréniens représentants du genre Hydro-
damalis Retzius (1794) a été attribuée par Kaiser (1974)
à des massacres massifs. Mais, puisque les Hydrodama-
lis gigas étaient atteints d'ostéopétrose, ils étaient vrai¬
semblablement plus ou moins aveugles (par compression
de leurs nerfs optiques); leurs os devenus très lourds ne
leur permettaient guère d'échapper à leurs massacreurs
et, enfin, leur vitalité devait être amoindrie par une
anémie d'autant plus importante que leur moelle osseuse
était plus raréfiée.

Nous ne saurons malheureusement rien des systèmes
endocriniens, en particulier thyroparathyroïdien, des
Hydrodamalis ; il serait du plus grand intérêt de connaî¬
tre ce système chez les Siréniens actuels atteints de
« pachyostose » : Trichechus latirostris (Fawcett, 1942),
T. senegalensis et Dugong dugong (Kaiser, 1974); mal¬
heureusement, nous ignorons tout des glandes thyroïdes
et parathyroïdes des Siréniens. Nopcsa (1923), Sicken¬
berg (1931), Fawcett (1942) ont apporté divers argu¬
ments prouvant que l'ostéopétrose des Siréniens était
liée à une hypothyroïdie indiscutable; Fawcett a vu des
vésicules thyroïdiennes de plus d'un centimètre de dia¬
mètre à la périphérie de la glande thyroïde de Triche¬
chus latirostris; leur épithélium était remarquablement
plat. Nopcsa a attribué le crétinisme cliniquement appa¬
rent des Siréniens à l'ingestion habituelle d'algues mari¬
nes riches en iode. Mais le manque d'iode perturbe le
fonctionnement thyroïdien aussi bien que l'excès d'iode
et, au cours de l'athyroidisme, l'ossification est anor¬
male.

Suivant les zones géographiques, les régimes des Siré¬
niens sont très variés. Desmarest (1820) admettait que le
Dugong vivait d'algues et que les stélères boréales préfé¬

raient les Fucus, et ils sont apparemment également
atteints d'ostéopétrose bien qu'aucune recherche métho¬
dique n'ait été faite sur ceux qui vivent de Sargasses,
d'Uttricularia, de Pistia, de Lymnobium (Pereira, 1947),
de Potamogetonaceae ou d'Hydrocharitaceae (Hartog,
1970). Extrêmement voraces, les manatées sont utilisées
dans certaines régions pour faire disparaître les Ca-
bomba, Nymphaea, Eichornia, etc... des canaux de drai¬
nage et d'irrigation; néanmoins, on ignore si l'état du
Sirénien s'améliore dans ces conditions, de même qu'on
l'ignore chez les manatées des stations zoologiques qui
vivent très bien de carottes et de laitues. Si leur ostéopé-
trose ne régresse pas, il faut admettre qu'elle résulte de
l'hérédité d'une certaine dégénérescence (Largier, 1913-
1917).

Quoi qu'il en soit, cette hypothèse de l'origine alimen¬
taire de l'oséopétrose des Siréniens, par carence ou excès
d'iode et dysthyroïdie, ne peut être une cause directe
d'ostéopétrose chez les Cétacés, puisqu'ils ne sont pas
végétariens.

L'ostéopétrose est apparemment inconnue chez les
Cétacés actuels, mais elle a été observée chez des Plata-
nistidae disparus : Pachyacanthus suessi, Brandt, et P.
ambiguus, Brandt, (du miocène inférieur d'Europe), P.
letochae, Brandt, (du miocène moyen nord-américain)
étaient atteints de «pachyostose» (Bernhauser, 1951);
une recherche systématique de l'ostéopétrose chez les
Platanistidae actuels permettrait d'apprécier les risques
de les voir disparaître ; de même qu'une recherche systé¬
matique de l'ostéopétrose chez les Physeteridae actuels.
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DEUX ESPÈCES HYPOGÉES DU GENRE
(OSTRACODA, CANDONINAE) DU SUD DE LA FRANCE

ET DE CUBA

Dan L. DANIELOPOL
Limnologisches Institut
A-5310 Gaisberg-116

ostracoda RÉSUMÉ. - La diagnose du genre Candonopsis Vavra et des données supplémentaires sur
systématique la morphologie de C. boui Danielopol, 1978 et C. cubensis Danielopol 1978 sont présentées.

biogéographie La majorité des espèces du genre Candonopsis vivent dans les régions tropicales. En Europe
vivent 6 espèces dont 3 troglobies. C. boui est connue seulement des habitats interstitiels du
Sud de la France. Cette espèce présente plus d'affinités morphologiques avec les espèces
épigées du groupe C. kingsleii d'Europe qu'avec celles de Candonopsis vivant aux tropiques.
C. cubensis rencontrée dans une grotte à Cuba, a une position systématique isolée à
l'intérieur du genre Candonopsis.

ostracoda ABSTRACT. - The diagnosis of the genus Candonopsis Vavra and a supplementary
system ATics description of C. boui Danielopol, 1978 and C. cubensis Danielopol, 1978 are presented.

biogeography Most of the species belonging to the genus Candonopsis live in the tropics. In Europe there
are 6 species from which 3 are troglobites. C. boui is known only from interstitial habitats
in southern France. This species shows closer morphological affinities to the epigean species
of the group C. kingsleii, from Europe, as to the Candonopsis species living in the tropic. C.
cubensis known from a cave of Cuba, has an isolated systematic position within the genus

Candonopsis.

J'ai présenté récemment (Danielopol, 1978) les dia¬
gnoses de deux nouvelles espèces hypogées du genre
Candonopsis. L'une, Candonopsis boui a été découverte
dans les sédiments alluviaux de la vallée du Tarn près
d'Albi dans le sud de la France, tandis que l'autre, C.
cubensis a été trouvée dans une grotte à Cuba.

En Europe, la majorité des Ostracodes hypogés ap¬

partient à la sous-famille des Candoninae, surtout aux
genres Pseudocandona et Mixtacandona (Danielopol
1977, 1978).

Trois espèces souterraines de Candonopsis seulement
ont été trouvées à ce jour en Europe, dans des puits de
Grèce (Schäfer, 1945) et dans des habitats interstitiels du
sud de la France (Danielopol, 1978).

Les Ostracodes hypogés extra-européens sont à peine
connus. Une Candonopsis hypogée de l'île de Java (Klie,

1932) et une de Cuba ont été décrites (Danielopol,
1978).

De nouvelles données sur la morphologie de Cando¬
nopsis boui Danielopol et C. cubensis Danielopol sont
présentées ci-dessous ainsi que leurs affinités, avec des
espèces épigées d'Europe, d'Asie, d'Afrique et d'Amé¬
rique.

DONNÉES SYTÉMATIQUES

Candonopsis Vavra, 1891

Genre créé par Vavra (1891); espèce type C. kingsleii
(Br. et Rob.) remarquable par les caractéristiques suivan¬
tes : carapace mince et allongée; palpe mandibulaire
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avec les deux articles distaux très longs par rapport aux
articles précédents; maxille possédant un exopodite à
trois soies; 2ethoracopode à deux soies sur l'article
endopodial 2 + 3 ; furca dépourvue de soie sur le bord
postérieur du tronc furcal. La diagnose présentée ici doit
être élargie comme suit : le palpe mandibulaire a ten¬
dance à subir un allongement des deux articles distaux
(C. kingsleii est un cas extrême), l'exopodite de la maxille
comprend 2, 3 ou 4 soies, l'hemipénis est très plat, le
labyrinthe simple ne possède pas de bras « d4 », l'organe
de Zenker a 7 étages de spicules, les palpes préhensiles
du mâle lamelliformes sont faiblement sclérifiés.

Candonopsis boui Danielopol, 1978

Cette espèce a été trouvée dans un puits creusé dans
les alluvions de la terrasse du Tarn, à Albi-Gô ainsi que
dans les alluvions du lit de cette rivière, en amont
d'Albi, à Avalats.

Carapace et valves (Fig. 1, A-D) - Dimorphisme
sexuel très faible, la carapace du mâle étant un peu plus
grande que celle de la femelle (voir tableau les dimen¬
sions moyennes des longueurs et hauteurs des carapaces

Fig. 1. - Candonopsis boui Dan.; A-E : exemplaire de Gô,
Albi; F : exemplaire d'Avalats, Tarn; G: Candonopsis king¬
sleii Br. et Rob., mâle (Lac Caldarusani); A-D, G : valves; A,
E, F : femelle ; B-D, G : mâle ; A, B : valve gauche ; D, G :

valve droite ; C : impressions des muscles adducteurs cen¬

traux); E, F : antennule; E : vue générale; F : tiers proximal,
détail.

Candonopsis boui Dan. A-E; specimen from Gô, Albi;
F : specimen from A valats, Tarn ; G • Candonopsis kingsleii Br.
et Rob., mate (Caldarusani Lake); A-D, G ; valves; A, E, F :

females; B-D, G • maie; A, B • left valve; D, G ; right valve;
C ; central muscle scars ; E, F ; antennule; E ■ general view;
F ; proximal third, detail.

d'une population du puits de Gô). Les valves sont pres¬
que égales, la valve gauche embrasse la droite du côté
ventral. Bord ventral droit; bord antérieur largement
arrondi, passage vers le côté dorsal angulaire; bord
dorsal intercardinal, droit oblique, en pente descendante
vers le côté antérieur; bord postérieur largement ar¬
rondi, plus haut que le bord antérieur. Vestibule anté¬
rieur plus grand que le postérieur; il représente moins
du 1 /5e de la longueur de la carapace. La zone de fusion
est réduite avec des canaux marginaux courts. L'épais¬
seur maximale se situe dans le tiers postérieur de la
carapace. Parois calcaires minces, surface extrême, lisse.

Sexe n L ± s n H ± s

9 12 0,79 ± 0,02 10 46,42 ± 0,95

â 3 0,81 ± 0,01 3 49,19 ± 0,70

L : longueur - H : hauteur - n : nombre d'exemplaires.

Antennule (Fig. 1, E, F) - Chaetotaxie : I, II, III -

articles; A - bord antérieur. P - bord postérieur.
0,1,2,3, - nombre des phanères. E - face externe. I -

face interne. D - bord distal, c - soies courtes ne

dépassant pas l'extrémité distale de l'article suivant, m
- soie dépassant de peu l'extrémité proximale de l'arti¬

cle suivant. 1 - soie dépassant largement l'article sui¬
vant. II = A-lm; P-O. III = A-0; P-O. IV = A-11 ; P-
lc. V = A-O; P-O. VI = A-l 1 ; 1 ,c la; P-lc. VII =

IG, 21, ya.
Antenne (Fig. 2, A-C) - l'endopodite mâle a 4 articles.
Chaetotaxie: I = P-y, 11, le. II = P-y„ t, - t4; A-lc.
HI = y2» z> G|, G2, Gj. IV = y3+ 11, Gm, Gm.

L'endopodite femelle diffère de celui du mâle par : la
fusion des articles 2 et 3 ; la présence de 3 soies « t » non

différenciées; la griffe G2 atteint 3/4 de la longueur de
G, (elle atteint environ 1/3 de la longueur de G, chez le
mâle). Le dimorphisme des soies « z » n'a pas été étudié.
L - aesthétasque «y», court, représente 2/3 de la
longueur du 1er article endopodial.

Palpe mandibulaire (Fig. 2,D,E) - Les longueurs des
3 derniers articles sont en rapport de 1/3/2.

Chaetotaxie : II = E-21 ; 1-31, 11, le. III = E-21, Im; I-
lc, lm, 11; D-11. IV = E-ll, 1G; Il-2c.

Maxillule (Fig. 2,F) - soies sur le bord distal de
l'article proximal.

Maxille (Fig. 3,A-C) - Exopodite à 3 soies; palpe
préhensile du mâle aplati; palpe droit plus large avec le
bord externe largement courbé ; le bord interne presque
droit; l'extrémité distale mince-, palpe gauche plus petit;
le bord externe presque droit, l'extrémité distale aussi
mince.

1er Thoracopode (Fig. 3,D) - le protopodite et les
deux premiers articles endopodiaux portent chacun une
soie courte; l'article distal porte une griffe centrale fai-
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Fig. 2. - Candonopsis boui Dan. (Gô, Albi). A-C : antenne;
A, B, D, E : femelle; C, F : mâle; A, C : vue générale; B ;

article endopodial distal ; D, E : palpe mandibulaire ; D : vue

générale; E : tiers distal, détail; F : maxillule.
Candonopsis boui Dan. (Gô, Albi). A-C : antenna; A, B, D, E :

female; C, F : male; A, C : general view; B : distal endopodial
segment; D. E : mandibular palp ; D : general view; distal third
detail; F ; maxillule.

blement dentée sur le bord antérieur et 2 soies minuscu¬
les l'encadrent. Le rapport des longueurs du 1er article
endopodial et de la griffe distale est de 2/3.

2e Thoracopode (Fig. 3,E) - les trois premiers arti¬
cles endopodiaux portent chacun une soie courte; l'arti¬
cle distal est pourvu de 3 soies dont les longueurs sont
en rapport de 1/4/5.

Furca (Fig. 3,F) - le bord antérieur recourbé vers
l'intérieur seulement dans le tiers proximal; les griffes
distales presque égales sont légèrement courbées et pour¬
vues de deux rangées de fins denticules sur le bord
postérieur.

Lobe génital femelle (Fig. 3,G) - largement arrondi.
Hémipénis (Fig. 3,H-J) - la face latérale (a) ayant un

lobe distal pointu, pourvu de sillons longitudinaux
externes; la face médiale (b) courte avec un pli en

diagonale et un lobe distal presque rectangulaire; deux
rainures sclérifiées internes forment une pièce que j'ai
appelée « M » par analogie avec la pièce « M » des
Pseudocandona ; le labyrinthe (d) faiblement sclérifié,

dépourvu de la « d4 » ; la bourse copulatrice en forme de
capuchon pointu; l'organe de Zenker a 7 étages de
spicules.

Candonopsis cubensis Danielopol, 1978.

Cette espèce a été trouvée à Cuba dans la Cueva del
Tunel, sur l'îlot Cayo Caguanes tout près de la côte est,
Province Las Villas. Botosaneanu (1970) a donné une

brève description de la grotte (St. 35). Elle est de type
« Aston » et possède un lac siphonant. La température
de l'eau était de 22,6°C en avril 1969.

L'unique exemplaire capturé par M. Botosaneanu est
un mâle adulte qui possède les particularités morpholo¬
giques suivantes ;

Carapace (Fig. 5,A) - Allongée ; bord antérieur pres-

Fig. 3. - Candonopsis boui Dan. A-C, H-J : exemplaire mâle,
Avalats, Tarn ; D-G : exemplaire femelle, Gô, Albi ; A-C ;

maxille, palpe préhensile ; A ; palpe gauche ; B : palpe droit,
position latérale ; C : palpe droit, position légèrement oblique ;
D : 1er thoracopode ; E : 2e thoracopode ; F : furca ; G : lobe
génital et squelette interne furcal ; H : hémipénis, vue géné¬
rale; I :piéce « M »; J : labyrinthe et tube copulateur.
Candonopsis boui Dan. A-C, H-J; maie, Avalats Tarn.;D-G;
female, Gô Albi; A-C ; maxilla, clasping organs; A ; left palp ;

B; right palp, lateral view; C; right palp, lateral slightly
oblique; D ■ 1st thorocopod; E ; 2nd thoracopod; F ; furca; G ;

genital lobe and the inner furcal chitin-support ; H : hemipenis,
general view; I • the "M" organ; J ; labyrinth and copulatory
tube.
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que de la même épaisseur que le bord postérieur ; angles
cardinaux bien marqués; bord intercardinal droit paral¬
lèle au bord ventral; impressions musculaires centrales
placées au milieu de l'axe longitudinal ; vestibules, anté¬
rieur et postérieur, réduits, représentant 11 % et respec¬
tivement 5 96 de la longueur maximale de la carapace;
zone de fusion étroite; surface de la carapace pourvue
de fossettes allongées, réseau polygonal faiblement déve¬
loppé. Longueur maximale 0,66 mm, hauteur 0,36 mm,
largeur 0,26 mm. Antennule (Fig. 4,A) - Chaetotaxie :
II = A-lc; P-O. III = A-0; P-lc. IV = A-lm; P-lc.
V = A-21;P-0. VI = A-21 + la; P-O. VII - 1G, 21 ,ya.

Antenne (Fig. 4, B-D) - Endopodite à 3 articles
(II + III); Chaetotaxie : I = P-y, 11, le; II + III = P-yb lt;
A-lc; D-y2, z„ z2, G„ G2, G3. IV = y„ 11, GM, Gm.
Article distal avec une tubérosité sur le bord antérieur;
griffes G, et Gm très minces et courtes; griffes G,, G2 et
Gm ayant le bord postérieur pourvu de denticules sur le
tiers inférieur; extrémité distale avec une crête saillante.
La face antérieure de l'endopodite présente un sillon au
niveau de l'ancienne articulation du 2e au 3e article; la
seule soie « t », de type « simple »; aesthétasque « y »,
très long (83 % de la longueur du 1er article endopodial).
La région distale hyaline représente 68 % de la lon¬
gueur totale de l'aesthétasque « y ».

Mandibule (Fig. 4,E,F) - La gnathobase mandibu¬
lare a 7 dents; le 3e article du palpe mandibulaire est
long tandis que le 4e est court. Chaetotaxie : II = I-lc, 11,
31; E-2c. III = I-2c, 11; E-2c, 11; D-2c. IV =11, 1G, 11,

Fig. 4. - Candonopsis cubensis Dan., mâle, (Cueva de! Tun¬
nel). A: antennule; B-D: antenne; B: vue générale; C:
aesthétasque « y »; D : endopodite, tiers distal; E, F : mandi¬
bule; E : gnathobase; F : palpe mandibulaire.
Candonopsis cubensis Dan., maie, (Cueva del Tunnel). A ■

antennule: B-D: antenna: B: genera! view: C: aesthetasc
"y" : D : endopodite, distal third: E, F : mandibule; E : gnatho-
basis : F : mandibular palp.

le; les soies internes du 2e article sont disposées en deux
groupes, le premier a 2 soies presque lisses, le second,
3 soies plumeuses.

Maxille (Fig. 5,B,C) - Les palpes préhensiles, min¬
ces, presque symétriques, ont le tiers distal très mince
pourvu d'un bouton hyalin allongé.

1er thoracopode (Fig. 5,D) - Protopodite ayant une
soie sur le bord antérieur; les deux premiers articles
endopodiaux portent chacun une soie courte; l'article
distal porte une griffe centrale longue ; le bord antérieur
est pourvu de deux rangées de fins denticules sur le tiers
distal du bord antérieur, et d'une crête saillante termi¬
nale. Le rapport des longueurs du 1er article endopodial
et de la griffe distale est 2/3.

2e thoracopode (Fig. 5,E) - les 2e et 3e articles
endopodiaux sont fusionnés. Un sillon est visible sur la
face interne; 1er article endopodial dépourvu de soies;
article II + III pourvu de deux soies courtes.

Fig. 5. - A-F : Candonopsis cubensis Dan., mâle (Cueva del
Tunnel). A : valve gauche; B, C : maxille, palpes préhensiles
gauche et droit ; D : 1er thoracopode ; E : 2e thoracopode ; F :

furca; G, H : hémipénis; G : vue générale; H : labyrinthe; J :

Candonopsis sumatrana Klie, mâle (lac Singkarak, Soumatre),
hémipénis, face médiale; I : Candonopsis africana Klie (lac Idi
Amin), femelle, antenne, détail de l'endopodite.
Candonopsis cubensis Dan, maie (Cueva del Tunnel). A : left
valve: B, C ■ maxilla, clasping organs, left and right: D : 1st
thoracopod; E : 2nd thoracopod; F : furca: G, H : hemipenis;
G : general view ; labyrith ; J : Candonopsis sumatrana Klie,
male (Singkarak Lake, Sumatra), hemipenis medial side; /.-
Candonopsis africana (Idi Amin lake), female antenna, endopo¬
dite detail.
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Furca (Fig. 5,F) - Tronc furcal court; bord antérieur
faiblement courbé dans le tiers proximal. Les griffes
distales sont presque égales en longueur, pourvues de
deux rangées de petits denticules. Bord antérieur pourvu
d'une soie courte.

Organe de Zenker - à 7 étages de spicules.
Hémipénis (Fig. 5,G,H) - La face latérale possède un

lobe distal carré (a,), orienté du côté dorsal; un
deuxième lobe distal largement arrondi est visible sur le
bord dorsal (a2). Le lobe distal de la face médiale est
presque rectangulaire ; le labyrinthe, faiblement sclérifié ;

la rainure « M » a la forme d'une faucille faiblement
courbée. Elle pourrait représenter une pièce homologue
à la pièce « M » des Candona et Pseudocandona.

DISCUSSION

1. Candonopsis boui.

Le genre Candonopsis est mieux représenté dans les
régions extra-européennes, surtout dans les contrées à
climat tropical et sous-tropical (Fig. 9). On a souvent
remarqué que la faune aquatique hypogée d'Europe
contient un grand nombre d'espèces relictes tertiaires
apparentées à des formes épigées vivant actuellement
dans les régions tropicales et sous-tropicales. C'est le cas

par exemple des Harpactoïdes du genre Elaphoidella,
Atheyella, Parastenocaris ou des Hydracariens du genre
Phrontipodopsis, Mideopsis, Lethaxona. [Chappuis
(1927), Thienemann (1950), Orghidan (1955) et Vandel
(1965)]. Ces auteurs considèrent que la disparition d'un
grand nombre d'animaux thermophiles d'Europe à la fin
du Tertiaire est due au refroidissement général du cli¬
mat. Certaines espèces se sont réfugiées vers les régions
méridionales extra-européennes à climat chaud, d'autres
ont trouvé refuge sur place en se retirant dans les
habitats hypogés interstitels et/ou karstiques. Angelier
(1953, 1962) a suggéré une autre variante à ce modèle
biogéographique : les espèces du genre Lethaxona (Hy¬
dracariens) étant répandues d'une part dans les eaux
interstitielles d'Europe, d'autre part dans une source du
Mont Elgon en Afrique à 2 400 m d'altitude, il
considère que la faune aquatique interstitielle actuelle
pourrait avoir colonisé les habitats hypogés d'une ma¬
nière active. 11 s'agit surtout des animaux qui vivaient
dans des sources et eaux courantes de montagne au
Tertiaire et qui, à la fin du Pliocène et au Quaternaire
ont pu pénétrer sous terre grâce à un accroissement du
contenu de l'oxygène dans les eaux souterraines. Tenant
compte de ces données, il est intéressant d'établir les
affinités morphologiques de Candonopsis boui Dan. avec
des espèces européennes ainsi qu'avec les espèces des
pays tropicaux et sous-tropicaux. Cette espèce pourrait
appartenir à un groupe thermophile qui a peuplé d'une
part les eaux souterraines d'Europe, d'autre part les
eaux épigées des pays chauds méridionaux où elle existe
encore.

Fig. 6. - A, B : Candonopsis putealis Klie, femelle (Buitenzog,
Java), antenne; A : vue générale; B : aesthetasque "y"; C-E :

Candonopsis sumatrana Klie, femelle (lac Singkarak), antenne ;

C : vue générale ; D : aesthetasque "y" ; E : endopodite, tiers
distal.

A, B: Candonopsis putealis Klie, female (Buitenzog, Java),
antenna ; general view; B • aesthetasc "y"; C-E : Candonopsis
sumatrana Klie, female (Singkarak Lake), antenna ; C : gene¬
ral view; D : aesthetasc "y"; E : endopodite, distal third.

Les Candonopsis suivantes sont connues des régions
à climat tropical et sous-tropical :

- Candonopsis tenuis (Sars) - Australie du sud-est,
Soumatre (Klie, 1932), Samoa, Tonga (Victor et Fer¬
nando, 1978); C. solitaria Vavra - Zanzibar (Va-
vra, 1897); C. navicula Daday - Kenya, Mont
Kilimandjaro (Daday, 1910) ; C. putealis Klie - Java
et C. sumatrana Klie - Soumatre (Klie, 1932); C.
transgrediens Brehm - Chine du Sud, Kwang-
chow (Brehm, 1923); C. clava Harding - Ile de
Rennell - Salomon (Harding, 1962); C. africana
Klie, lacs du Rift africain Kivu, Kasinga, Edward,
un canal menant au lac George, Kibuga, (Klie, 1944,
Rome, 1962); C. anteroacuta Rome, C. depressa
Rome, C. dorsorecta Rome - lac Tanganika (Rome,
1962); C. anisitsi Daday - Paraguay et Jamaïque
(Daday, 1905, Tressler, 1956); Candonopsis sp. (nec
Kingsleii) - Puerto Rico (Tressler, 1941); C. brasi-
liensis Sars - Brésil, Sao Paolo (G.W. Müller,
1912) ; C. fessleri fessleri Löffler, C. fessleri daburui
Löffler, et C. bujukuensis Löffler Afrique de l'est,
monts Kenya, Ruwenzori et Mawenzi, altitude entre
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3 900 m et 4 500 m (Löffer, 1970); C. columbiensis
(Mehes) - Colombie près de Bogota à 2 600 m

(Mehes, 1914).
- Enfin, il faut mentionner une Candonopsis aux îles

Falkand, C. falklandica Vavra (G. W. Müller, 1912).
En Europe, on connaît les espèces épigées suivantes :

- Candonopsis kingsleii Bv. et Rob., largement répan¬
due dans nos eaux continentales. Espèce connue
aussi en Sibérie et en Amérique du Nord (Löfller et
Danielopol, 1978).

- C. parva, en Bulgarie près de la Mer Noire (Sywula,
1967), en Pologne dans les lacs de Konin près de
Pozman (Sywula, 1977).

- C. stammen Nüchterlein dans les Alpes de Franco-
nie en R.F.A. (Nüchterlein, 1969).

Les espèces fossiles appartenant à ce genre sont :

- C. kingsleii, Miocène du Sud de la R.F.A. près de
Regensburg (Lutz, 1965), Pliocène de l'est de la
France, Bas-Dauphiné (Carbonnel, 1969), Pléisto-
cène de la Vallée de Liri, Italie (Devoto, 1965).

- C. arida Sieber du Sud de la R.F.A. près d'Ulm
(Sieber, 1905, Lutz, 1965).

- C. cf. arida Sieber, Miocène de Théobaldshof (Hes¬
sen), Est de la R.F.A. (Malz et Moayedpur, 1973).

- Enfin une espèce de l'Oligocène supérieur, non dé¬
crite, annoncée par Malz et Moayedpur, (1973).

Klie (1932) a divisé le genre Candonopsis en 3 grou¬
pes d'espèces d'après la forme des dents existantes sur
les griffes furcales. Candonopsis boui ne possède pas de

dent saillante sur le bord postérieur des griffes. Par ce
caractère elle se rapproche des Candonopsis d'Europe et
d'Amérique. La forme du palpe mandibulaire avec les
deux articles distaux très longs et la forme générale des
palpes préhensiles de la maxille ainsi que la forme de la
carapace rapprochent C. boui des espèces de Candonop¬
sis d'Europe i.e. C. kingsleii, C. parva et C. stammeri.
Les deux autres espèces européennes vivant dans les
eaux souterraines de Grèce, i.e. C. trichota et C. thiene-
manni possèdent des carapaces épaisses à tendance trian¬
gulaire, le palpe mandibulaire est de type Candona i.e.,
les deux articles distaux sont courts (Schäfer, 1945). Les
espèces d'Amérique du Sud et d'Amérique centrale C.
anisitzi et Candonopsis sp. (nec kingsleii) ont des carapa¬
ces allongées (Fig. 8, A), la furca dépourvue de griffes à
dents saillantes (Daday, 1910, Mehes, 1914, Tressler,
1941, 1956). Par ces particularités, les Candonopsis amé¬
ricains se rapprochent de C. boui. Elles diffèrent par la
2e antenne du mâle qui porte une griffe G2 courte
(Fig. 8, B), par la forme du palpe mandibulaire qui res¬
semble à celui de C. trichota et C. thienemanni. Le mâle

Fig. 7. - Candonopsis putealis Klie, mâle (Buitenzog, Java),
hémipénis, face médiale.
Candonopsis putealis Klie, maie (Buitenzog, Java), hemipenis,
medial side.

Fig. 8. - Candonopsis sp., mâle (Maricao park, Puerto Rico);
A : valve gauche, vue interne; B-D : antenne; B : vue géné¬
rale; C-D : détails de l'endopodite; C : face latérale; D : face
médiale ; E, F : palpes préhensibles droit et gauche ; hémipénis :
G : péniferum ; H : extrémité distale du tube copulateur.
Candonopsis sp., maie (Maricao park, Puerto Rico); A : left
valve, inner view; B-B • antenna; B. general view; C-D:
endopodite details ; C : lateral side ; D : medial side ; E-F :

clasping organs right and left ; G, H . hemipenis ; G : penife-
rum ; H : copulatory tube distal third.



ESPÈCES HYPOGÉES DU GENRE CANDONOPSIS 321

de Candonopsis sp. (nec kingsleii) de Puerto Rico cité par
Tressler (1941, 1956) possède des palpes préhensiles à
région distale très effilée (Fig. 8, E, F,). L'organe copula-
teur (Fig. 8, G) présente un lobe latéral triangulaire (a)
dépassant de peu le lobe médial largement courbé (b). Le
tube copulateur (Fig. 8, H) présente sur son extrémité
distale une paroi verruqueuse et un segment apical
mince à crochets.

Les Candonopsis du sud-est Asiatique, du Pacifique,
du sud et de l'est de l'Afrique sont pourvues, à une

exception près (C. anteroacuta Rome, 1962), d'une dent
saillante sur l'une ou même sur les deux griffes furcales
(Brehm, 1923, Klie, 1932, 1944, Rome, 1962, Löffler
1970). Candonopsis putealis (Fig. 7) et C. sumatrana
(Fig. 5, J) d'Indonésie possèdent des hémipènes avec une
rainure centrale interne « M » mince fortement sclérifiée

que j'ai rapproché de la pièce « M » des Candona et
Pseudocandona. Par ce caractère elles diffèrent fonda¬
mentalement de C. boui. C. sumatrana possède un lobe
que j'ai noté avec « h » en pensant qu'il serait homolo¬
gue au lobe « D » de Candona et Pseudocandona (Danie-
lopol, 1969). La forme générale de l'antenne femelle de
C. putealis et C. sumatrana se rapproche de celle de C.
boui (Fig. 6, A, E). C. putealis est remarquable par la
longueur de l'aesthetasque « y », particularité qui a sug¬
géré à Klie (1932) que .cette espèce est un animal troglo-
bie. C. africana Klie (1944) possède 4 soies «t» sur
l'antenne femelle (Fig. 5,1), par contre C. boui n'a que 3
soies. C. anteroacuta (Rome, 1962) du lac Tanganika
diffère de la majorité des Candoninae par le fait que la
maxille a un exopodite à 4 soies. Par contre, C. recta
(Rome, 1962) n'a que 2 soies sur l'exopodite. C. boui
diffère de C. kingsleii par : une plus petite carapace (0, 7-
0,8 mm), le dimorphisme sexuel des carapaces moins
accentué (pour C. kingsleii la figure 1, G), la forme de
l'hémipénis avec la pièce « M » plate qui ne dépasse pas
le lobe médial du péniferum. Le dimorphisme sexuel et
la taille de la carapace rapprochent C. boui de C. parva
(Sywula, 1967) et C. stammen (Nuchterlein, 1969). Ces
deux dernières espèces possèdent des hémipènes avec un
ou deux lobes internes qui dépassent le lobe distal de la
face médiale. Ces formations n'existent pas chez C. boui.

La forme générale et la taille de la carapace des
espèces fossiles C. arida Sieber et Candonopsis cf. arida
(Malz et Moayedpur, 1973) ressemblent à celle de C.
boui (voir figures in Lutz, 1965, Malz et Moayedpur,
1973). Le Dr H. Malz (Forschunginstitut Senckenberg,
Frankfurt am Main) a eu l'amabilité de comparer des
valves de C. boui avec C. arida Sieber et C. cf. arida.
L'espèce de Sieber a des angles cardinaux plus accen¬
tués. Les valves des femelles de C. cf. arida de Theo¬
baldsdorf ont le bord postérieur plus arqué que chez C.
boui ce qui fait que la longueur maximale se situe dans
le tiers central de l'axe de l'épaisseur maximale. Chez C.
boui la longueur maximale se situe dans le tiers infé¬
rieur.

11 est à remarquer aussi que la nouvelle espèce de
Candonopsis de l'Oligocène supérieur annoncé par Malz
et Moayedpur (1973) a une carapace plus allongée que

celle des espèces C. arida et C. cf. arida. Candonopsis cf.
arida a été trouvée dans des marnes calcaires très fossili¬
fères. Il est donc exclu que les valves trouvées appartien¬
nent à une espèce hypogée récente.

En conclusion, tenant compte de nos connaissances
actuelles, Candonopsis boui appartient au groupe des
espèces européennes que je nomme groupe kingsleii (i.e.
C. kingsleii, C. parva, C. stammen, C. arida, C. cf.
arida). Le groupe des espèces kingsleii étant représenté
en Europe depuis le Miocène, peut-être même l'Oligo¬
cène supérieur (voir les espèces fossiles citées ci-dessus)
jusqu'à nos jours, on ne peut pas dire que C. boui soit
une relicte. Il n'y a actuellement aucun indice pour
permettre d'établir la période à laquelle les ancêtres de
C. boui ont peuplé les eaux souterraines. Ainsi ne

peut-on pas dire que C. boui se soit réfugié dans les eaux
souterraines à la fin du Tertiaire. Le peuplement des
eaux souterraines par des Candonopsis en Europe, aurait
tout aussi bien pu se faie durant les périodes à climat
chaud, au Tertiaire. Cette hypothèse est vraisemblable
puisque l'on connaît actuellement deux espèces hypo¬
gées vivant dans les régions tropicales, i.e. C. putealis à
Java (Klie, 1932) et C. cubensis Dan. à Cuba.

2. Candonopsis cubensis

Cette espèce diffère de tous les Candonopsis connus
par une carapace très large (4/10 de la longueur). Chez
les espèces du genre Candonopsis la largeur maximale
ne dépasse pas 3/10 de la longueur); l'antenne du mâle
dépourvue de soies « t2, t3 » en forme de massue et les
articles endopodiaux 2 et 3 sont fusionnés ; l'article distal
du palpe mandibulaire est court, tandis que l'article
précédent est long; enfin l'organe copulateur possède les
lobes distaux de la face médiale et latérale carré, ce

dernier, orienté du côté dorsal; les griffes G, G2.GM de
l'antenne et la griffe distale du 1er thoracopode sont
pourvues d'une dent saillante distale.

A mon avis, Candonopsis cubensis est le représentant
d'un groupe d'espèces différent des autres groupes de
Candonopsis, actuellement connus.
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Fig. 9. - Distribution géographique des représentants du genre Candonopsis. La répartition hollarctique de C. kingsleii Br. et Rob.
et la présence de C. nama (Daday, 1913) en Afrique du Sud ne sont pas figurées. Etoiles noires - espèces épigées ; étoiles blanches

- espèces hypogées (1 : C. boui Dan; 2 : C. trichota Schäf et C. thienemanni Schäf; 3 : C. putealis Klie; 4 : C. cubensis Dan).
Geographical distribution of the Candonopsis species. Not figured C. kinsleii Br. et Rob. in the Holarctic realm and C. nama
(Daday, 1913) in South Africa, Blacks stars - epigean species, while stars - hypogean species.
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RODOPHYTA

ONTOGENÈSE

ÉTUDE EXPÉRIMENTALE

RÉSUMÉ. - Chez Peysonnelia bornetii Boud. et Den. le développement des tétraspores
s'effectue selon le « type Dumontia » de Chemin. Les premières divisions sont irrégulières et
donnent naissance à un massif cellulaire qui s'accroît ensuite à la périphérie par des cellules
initiales marginales.

RODOPHYTA

ONTOGENESIS

EXPERIMENTAL STUDY

ABSTRACT. - The development of tetraspores of Peyssonnelia bornetii Boud. et Den. is
similar to the "Dumontia type" of Chemin. The first divisions are irregular, producing a
cellular mass which grows on its periphery by means of marginal initial cells.

INTRODUCTION

Ce travail s'intègre dans une série de recherches sur
la biologie et la systématique du genre Peyssonnelia
(Boudouresque et Arde, 1971 ; Boudouresque et Denizot,
1973, 1974; Boudouresque et al., 1975; Marcot et al.,
1975, 1977; Marcot, 1976; Marcot et Boudouresque,
1976). Son but est de suivre la formation des structures
définitives à partir de la spore.

Les travaux concernant le développement des spores,
dans la famille des Peyssonneliacées sont peu nombreux
(Killian, 1914 pour Peyssonnelia squamaria (Gmelin)
Decaisne, Bressan, 1972 et Bressan et Comelli, 1975
pour différentes espèces du même genre : Peyssonnelia
rubra (Greville), J. Agardh, P. squamaria (Gmelin)
Decaisne, P. inamoena Pilger).

Pour ces raisons nous avons choisi comme matériel
Peyssonnelia bornetii Boudouresque et Denizot. Cette es¬

pèce, qui n'avait jamais été étudiée à ce point de vue, se
rencontre sur les côtes turques (Marcot et al., 1976),
mais aussi sur les côtes françaises de Méditerranée (Bou¬
douresque et Denizot, 1973, 1975), ce qui nous a permis
d'obtenir sans trop de difficultés et à plusieurs reprises
du matériel fertile et en bon état.

MATÉRIEL ET MÉTHODES

En avril 1976, nous avons récolté à Banyuls-sur-Mer
des tétrasporophytes de Peyssonnelia bornetii, par une

vingtaine de mètres de profondeur. Des fragments de
thalle fertile, nettoyés au pinceau ont été placés sur
lames de verre dans quelques gouttes d'eau de mer. Une
atmosphère humide a été maintenue grâce à une feuille
de papier filtre imbibée d'eau au fond d'un cristallisoir
sur laquelle les lames de verre ont été disposées. Une
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plaque de verre utilisée comme couvercle évitait une
évaporation trop rapide. Les cristallisoirs contenant les
cultures ont été placées dans la chambre de cultures à
12° et à la lumière du jour.

Après 48 heures, les spores émises sont fixées et il est
alors possible de placer les lames dans des boîtes de Petri
avec le milieu de culture choisi. Différents milieux ont

été utilisés :

- milieu de von Stosch (1979), en ajoutant 3 vitamines
(communication orale de von Stosch à J. Feldmann).

- milieu d'Erdschreiber contenant Na N03, Na2 HP04,
EDTA, Tris, extrait de terre.

- milieu de Provasoli (1968), E.S. enrichment.
Afin de trouver les conditions optimales du dévelop¬

pement de cette espèce, les conditions d'éclairage, de
longueur du jour et de température ont été diversifiées :

- 12 °C, lumière du jour (éclairage direct) ;
- 12 °C, lumière du jour (à l'abri de l'éclairage direct)

en exposition nord);
- 18 °C, 18 heures d'éclairage artificiel (jours longs)

par des lampes fluorescentes de Mazda, type blanc
de luxe, 1 150 lux;

- 12 °C, 8 heures d'éclairage artificiel (jours courts)
par des lampes de mêmes caractéristiques que ci-
dessus ;

- 14 °C, 12 heures d'éclairage artificiel (jours moyens)
par des lampes Mazda de 400 lux.

Pour les études cytologiques, nous avons employé
généralement 2 fixateurs, le formol neutre à 4 % ainsi
que le liquide fixateur de Westbrook (1935) composé
d'alcool, formol et acide acétique. Les coupes pratiquées
après inclusion dans la paraffine, ont été colorées par la
réaction de Feulgen ainsi que par le carmin acétique.

MORPHOLOGIE, ANATOMIE ET ORGANES
REPRODUCTEURS DE PEYSSONNELIA BOR-
NETII Boud. et Den.

Nous nous référons aux travaux de Boudouresque et
Denizot (1973, 1975) et Marcot et al. (1976), mention¬
nant les critères spécifiques pour déterminer cette es¬
pèce. Les intervalles de confiance de toutes les moyen¬
nes sont calculés au seuil des 5 96

Morphologie

Le thalle est constitué d'une lame charnue ayant
grossièrement la forme d'un éventail de 3 à 4 cm de
rayon. Cette lame est fixée au substrat par de nombreux
rhizoïdes.

Anatomie

• Hypothalle : d'après Solms-Laubach (1881): c'est
une nappe de filaments rampants étalés sur le substrat;
elle assure l'expansion du thalle; sa croissance marginale

est indéfinie. Cet hypothalle est composé d'une seule
strate de filaments horizontaux.

L'hypothalle est formé de files parallèles de cellules
longues de 40 ± 2 fim et hautes de 23 ± /xm (Fig. 1 a,
b, d).

• Périthalle : tissu formé par la coalescence des
pleuridies naissant obliquement de la face supérieure de
chaque cellule hypothallienne. Chaque pleuridie ou ra¬
mification de pleuridie (de 1er, 2e ou 3e ordre), constitue
une « file périthallienne ». Le nombre de cellules par file
périthallienne à différentes distances de la marge varie
entre 2 et 7 ; leur inclinaison par rapport à la direction
de l'hypothalle est de 47° à 70°.

Souvent les files se redressent jusqu'à former un
angle droit par rapport à l'hypothalle, constituant ainsi
un périthalle secondaire (Fig. 1 b);

• Rhizoïdes: comme Denizot (1968) l'a déjà ob¬
servé, chaque cellule hypothallienne ne porte qu'un seul
rhizoïde dont le point d'émergence est situé vers la partie
distale. Les rhizoïdes sont pluricellulaires, parfois ils sont
ramifiés pseudodichotomiquement ; les rhizoïdes jeunes
sont encore unicellulaires (Fig. la, c).

• Calcification : Peyssonnelia bornetii ne possède
qu'une calcification hypobasale en grande partie externe
contre la paroi cellulaire des files hypothalliennes
(Fig. 1 b). Denizot utilise le terme « thalle calcifié en-
dessous » pour définir une calcification hypobasale. Il
n'y a jamais de cystolithes, qui sont caractéristiques du
Peyssonnelia rubra.

• Organes reproducteurs : seuls les tétrasporocystes
ont été observés. Les gamétophytes sont sans doute plus
rares. Ils ne semblent pas avoir été observés jusqu'ici.

Les sporocystes sont groupés en némathécies, protu¬
bérances plus ou moins étendues à la surface des thalles.
Dans ces némathécies, les sporocystes sont entremêlés
de paraphyses, paraphyses et sporocystes prolongeant
les files périthalliennes.

Les paraphyses sont ramifiées pseudosympodiale-
ment (Marcot et al., 1977). La ramification se produit
sur la cellule pied de la paraphyse qui a une forme très
asymétrique. Le nombre de cellules par paraphyse est
généralement de 8 (Fig. 1, f, g).

Les sporocystes sont des tétrasporocystes. Ces tétras¬
porocystes, tout en étant terminaux, remplacent l'une
des bifurcations de la paraphyse. Donc, il s'agit ici de
sporocystes terminaux secondaires. Les tétrasporocytes à
division cruciée de forme éliptique, mesurent 28-30 um.
Marcot et ai, (1977) ont nommé « type Squamaria » ce

type d'organisation de la némathécie.

CYTOLOGIE

Les cellules sont réunies par des synapses primaires
comme c'est le cas pour toutes les Florideophycideae, il
n'y a pas de synapses secondaires.
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dans les rhyzoïdes que dans les cellules hypothalliennes
et périthaliennes. En culture, la forme des plastes dans
les filaments rampants des jeunes plantules est plus
allongée que celle du massif primitif (Fig. 2, a, b). De
plus, le nombre et la forme des plastes ne varient pas
entre les cellules hypothaliennes et les cellules péritha¬
liennes (Fig. 2, c, d).

Nous avons observé deux sortes de produits d'élabo¬
ration du cytoplasme : des grains d'amidon floridéen qui
sont assez rares dans les rhizoïdes mais abondants aussi
bien dans la cellule hypothallienne que dans celle du
périthalle, des granulations qui sont des cristaux d'aspect
losangique, peut-être protéiques, situées dans des trabé-
cules cytoplasmiques en des points variables. Leur taille
atteint 3 pm.

MORPHOGENÈSE

Noûs avons étudié le mode de développement du
thalle chez Peyssonnelia bornetii à partir de la tétraspore.

Fig. 1. - Anatomie et organes reproducteurs de Peyssonnelia
bornetii. a : coupe radiale au niveau de la marge ; b : coupe
radiale à 3 mm de la marge ; c : rhizoïde ; d : hypothalle
(Thalle vu à plat de dessous) près de la marge ; e : thalle vu de
dessus, à 1 mm de la marge ; f-g : coupes radiales dans le
thalle passant par des némathécies à tétrasporocystes.
Peyssonnelia bornetii, anatomy and reproductive organs, a :

radial section at the margin ; b : radial section 3 mm from the
margin; d : thallus (view from below) near margin: e : thallus
(view from above), I mm near from the margin ;f and g • radial
sections showing the nemathecia and tetrasporangia.

Le noyau est toujours unique, sa taille et sa forme
varient selon le type de cellule auquel il appartient : 4-
5 /an, ovoïde, naviculaire pour les cellules périthallien-
nes. Il est axial et situé dans le tractus cytoplasmique
tendu entre les 2 synapses situés aux deux pôles de la
cellule chez P. bornetii ainsi que chez P. squamaria (Ma¬
gne, 1964) et P. atropurpurea Crouan et Crouan (Ca-
bioch, 1971).

Pendant le repos, nous avons observé un nucléole
assez gros avec un réseau à chromocentres.

Les plastes ne présentent ni une forme ni une disposi¬
tion spécifique. Leur forme semble labile. Ils forment
des plaquettes (Fig. 2 c, d). Ils sont moins nombreux

Développement des spores

Les spores à contenu granuleux sont sphériques, de
25 jum de diamètre. Le cytoplasme très dense renferme
de nombreux plastes souvent indistincts et des grains
d'amidon floridéen.

La spore, après sa libération, se fixe puis se divise
immédiatement. Les premiers cloisonnements se font
irrégulièrement (Fig. 3, a, b, c, d, e, g, h) sans augmenta¬
tion sensible du volume de l'ensemble qui constitue un
massif hémisphérique. Parfois à la base de ce massif se

différencient des filaments rampants qui peuvent dans
certains cas se comporter comme des stolons en produi¬
sant à leur extrémité un nouveau massif cellulaire sus¬

ceptible de se développer en un thalle (Fig. 3,0. A la
périphérie de ce massif, les cellules les plus marginales
ont un rôle d'initiales et assurent la formation d'un
thalle adulte (Fig. 3, i).

Fig. 2. - Plaste de Peyssonnelia bornetti. a : cellule du massif
primitif; b : cellule de filament rampant; c : cellule hypothal¬
lienne ; d ; cellule périthallienne.
Chromatophores of Peyssonnelia bornetii. a : cells of primitive
massive; b : cells of creeping filaments; c : hypothallus cells;
d : perithallus cells.
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Fig. 3. - Développement de Peyssonnelia bornetii, type Du-
montia. a, b, c, d, e, f, g, h : segmentation des spores et
formation d'un massif germinatif; i : massif germinatif don¬
nant des frondes juvéniles.
Development of Peyssonnelia bornetii (type Dumontia): a-g :

segmentation of spores and formation of germinative massive ;

i : germinative massive and juvenil thallus.

Thalle juvénile

Nous avons obtenu le meilleur résultat avec une

température de 12°C, en lumière naturelle indirecte et
exposition Nord. Les thalles que nous avons obtenus
après 9 mois d'expériences ont la forme d'une lame en
éventail de 2 - 3 mm de rayon (Fig. 4, a).

Comment les cellules les plus marginales, qui se
trouvent à la périphérie du massif cellulaire, ont-elles
fonctionné pour passer du massif au thalle en lame ?
Comme Cabioch (1972) l'a observé chez un Peyssonnelia
sp. (ce Peyssonnelia, nommé P. rubra par l'auteur, n'ap¬
partient certainement pas à cette espèce en raison de ses
rhizoïdes unicellulaires et de l'absence de cystolithes) de
la Manche, un méristème marginal, unistratifié, assure

par division transversale des initiales, la formation d'une
strate horizontale de filaments hypothalliens à cellules
isodiamétriques. La ramification des files hypothallien-
nes à croissance indéfinie est généralement apicale et
pseudodichotomique. Les files périthalliennes, orientées
perpendiculairement à l'hypothalle apparaissent donc
par ramifications sous-apicales. Il n'y a pas de différen-
tiation d'un méristème intercalaire ni formation de liai¬
son synaptique secondaire. Par ailleurs, certaines cellules
hypothalliennes découpent, vers le bas, une cellule qui

s'allonge et devient un rhizoïde. Les rhizoïdes présentent
une cytologie semblable aux autres cellules du thalle.
Nous avons remarqué que le contenu est très vacuolisé,
le nombre des plastes plus faible et leur forme plus
allongée.

Nous n'avons observé ni calcification hypobasale ni
formation de cystolithe.

L'hypothalle est formé de files parallèles de cellules
longues de 20 ± 8 jum et hautes de 14 ± 6 /jm
(Fig. 4, b, c, e, g).

Les rhizoïdes sont pluricellulaires mais il semble que
le nombre de jeunes rhizoïdes unicellulaires soit plus
élevé que sans les thalles observés dans la nature
(Fig. 4, e, g).

Fig. 4. - Thalle juvénile de Peyssonnelia bornetii. a : aspect
général ; b : hypothalle vu de dessous ; c : hypothalle vu de
dessous au niveau de la marge ; d : thalle vu de dessous au
niveau de la marge ; e : coupe radiale au nivau de la marge ; f :
autre aspect de coupe radiale au niveau de la marge ; g : coupe
radiale à 300 m de la marge.

Juvenile thallus ofPeyssonnelia bornetii. a ; general aspect; b :

hypothallus view from below; c ; hypothallus view from above
at the margin : d : perithallus view from above at the margin ;

e-f : radial section at the margin; g ; radial section 300 m from
the margin.
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Le périthalle est formé de files parallèles qui ont une
inclinaison de 71 ± 8°, par rapport à la direction de
l'hypothalle (Fig. 4, e, g).

En coupe radiale, nous avons observé parfois que le
nombre des cellules périthalliennes est plus grand du
côté de la marge que du centre (Fig. 4, 0.

Dans l'armoire de culture, à 18° C et en jours longs,
nous avons observé l'apparition de nombreux épiphytes,
surtout avec le milieu d'Erdschreiber. Par contre dans
l'armoire à 12° C, à intensité lumineuse de 1 150 lux en

jour court, la croissance était ralentie.
Dans une autre armoire, à 14 °C en jours moyens

(intensité lumineuse 400 lux), nous avons essayé de voir
l'influence de l'agitation en utiliant un agitateur rotatif.
Mais les résultats n'ont pas été très différents.

DISCUSSION

Nous avons constaté chez Peyssonnelia bornetii que
les premières divisions de la spore sont irrégulières, au
contraire des observations faites par Bressan (1972) chez
Peyssonnelia sp. (ce Peyssonnelia, nommé P. rubra par

l'auteur, n'appartient certainement pas à cette espèce
pour la même raison que la précédente). D'après cet
auteur, les premières divisions de la spore y sont réguliè¬
res, ce qui ferait penser aux germinations des Corallina-
ceae. Il n'y a pas de polarité dans la division irrégulière,
contrairement à ce que Killian (1914) a observé chez
Peyssonnelia squamaria. D'après les dessins de ce der¬
nier, la forme des plastes à différents stades est assez
variée. Celle-ci nous paraissait au début un peu douteuse
à cause des conditions dans lesquelles l'expérience avait
été faite. En effet Killian utilisait un grand bac en
ciment. Mais nos observations confirment ses résultats,
car nous avons vu que les plastes chez les cellules du
massif primitif sont pariétaux et peu nombreux, tandis
que chez les thalles plus développés les plastes sont en
plaquettes et assez nombreux (Fig. 2, a, c, d).

La germination de Peyssonnelia bornetii appartient au
« type Dumontia » que l'on rencontre souvent chez les
Cryptonémiales (Chemin, 1937).

Nous n'avons pas pu obtenir d'organes reproducteurs
après différentes combinaisons des conditions de culture
pendant un an et demi d'observations. Von Stosch
(1969), a montré que trois années de culture sont néces¬
saires pour obtenir le développement de frondes sexuées
à partir de tétraspores chez Corallina officinalis; peut-
être en est-il de même chez Peyssonnelia bornetii, c'est-
à-dire que plusieurs années de culture pourraient s'avé¬
rer nécessaires.

CONCLUSIONS

Les premières divisions de la spore chez Peyssonnelia
bornetii sont irrégulières. Nous n'avons pas observé de
développement direct. Comme chez les Céramiales et les

Champiacées, il y a d'abord formation d'un massif pri¬
mitif représentant un stade protonémien plus ou moins
développé à partir duquel se forme le thalle adulte; ce
protonéma est en forme de coussinet et globuleux
(« type Dumontia » de Chemin).

Quelles que soient les conditions de culture que nous
avons essayées, la croissance est extrêmement lente; il
serait intéressant de connaître quelles sont les vitesses de
croissance réalisées dans la nature.
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ANALYSES D'OUVRAGES

hess, E.H. (1977). - «Das sprechende Auge - Die
Pupilleverrät verborgene Reaktionen ». (L'œil parlant
- La pupille trahit des réactions cachées). Kindler
Verlag München, 256 pp., 43 fig.

La belladonne est un pharmaceutique dont les fem¬
mes se servaient jadis pour paraître plus belles. Mais par
quel moyen cette substance embellissait-elle les fem¬
mes ? La belladonne ( = atropine), appliquée en collyre,
provoque une dilatation de la pupille. Le processus est le
même que celui provoqué par l'ophtamologiste lorsqu'il
procède à un examen de l'intérieur de l'œil. En Europe,
se furent les réactions pathologiques des pupilles qui
suscitèrent d'abord l'intérêt des neurologues et des psy¬
chiatres au début de ce siècle. On travaillait, à l'époque,
avec l'appareil pupillographique développé par
O. Löwenstein. Hess s'est demandé pourquoi les pupilles
agrandies (cf. belladonne) rendent l'image d'une femme
plus attirante. Une explication possible semblait être
fournie par une observation : les pupilles de sujets
jeunes sont plus grandes que celles des personnes plus
âgées et les pupilles relativement grandes d'un nourris¬
son ont incontestablement une valeur de signal (déclen¬
cheur) vis-à-vis des adultes. Cependant, dans cette der¬
nière réaction, la tête ronde, relativement grande par
rapport au corps du nourrisson entre également en jeu
et agit selon les règles de sommation des stimuli. La
constatation de Hess selon laquelle les personnes aux

yeux bleus montrent des réactions plus fortes que les
personnes aux yeux marron reste inexpliquée.

S'il est vrai que la pupille dilatée d'une femme peut
provoquer une réaction plus favorable chez un homme,
ceci devrait également se montrer par un élargissement
des pupilles de l'homme ; telle était la conclusion logique
de Hess. Les expériences effectuées en laboratoire pen¬
dant de longues années ont confirmé cette hypothèse.
Nous savons grâce à Hess qu'à luminosité égale, les
stimuli externes désagréables provoquent une contrac¬
tion, les stimuli agréables une dilatation des pupilles. Il y
a des réactions spécifiques au sexe auxquelles s'ajoutent
des réactions déterminées (dilatation d'homme à homme
= homophilie) ainsi que des réactions déterminées par

des conceptions de valeur sociales. C'est là qu'intervient
la publicité.

Hess a toujours résisté aux sollicitations des services

administratifs américains pour intégrer ses observations
de la réaction des pupilles dans le système du détecteur
de mensonges et a ainsi fait preuve d'une grande fer¬
meté éthique et morale.

Il est intéressant de savoir que certains animaux
réagissent de la même façon : un chat au repos regar¬
dant au loin a des pupilles verticales droites; le même
chat, aussitôt après avoir aperçu son écuelle, montre des
pupilles considérablement élargies et presque rondes.
Une preuve de plus montrant à quel point des éléments
du comportement humain sont profondément ancrés
dans le monde animal.

Armin Heymer

genoves, S. (1976). - «Die Arche Acali • Acali, ra¬
deau expérimental de la psycho-physiologie hu¬
maine ». Scherz Verlag München, 357 pp., 75 fig. en
couleur.

6 femmes et 5 hommes pendant 4 mois sur un ra¬
deau traversant l'Atlantique - la plus grande expé¬
rience de l'éthologie moderne. C'est ce qui est annoncé
en sous-titre sur la couverture. Mais quel est vraiment le
propos de ce livre ? En fait, le mot « éthologie » n'appa¬
raît qu'une seule fois dans le texte, et cela à la page 266.
L'auteur, Genoves, a participé en 1969 et 1970 aux
deux expéditions de Thor Heyerdahl sur le « Ra » ce qui
lui a donné l'idée d'organiser sa propre traversée de
l'Atlantique dans le but d'effectuer des observations psy¬
chologiques. L'Acali est un radeau de 12 x 7 m équipé
d'une voile frontale comparable à un spinnacker perma¬
nent, sans moteur. L'équipage : Ana (36 ans), améri¬
caine; Emiliano(31), angolais; Sofia(34), française;
Marcos(32), uruguayen; Esperanza(24), américaine;
Antonio(35), grec; Ingrid(30), suédoise; Komico(29),
japonais; Aischa(23), algérienne; Teresa(33), israé¬
lienne; Santiago (52), mexicain.

Tous les participants couchaient dans l'unique cabine
mesurant 4x 3,90 m, soit sur un espace de 15, 60 m2.
Le départ du voyage eut lieu début mai 1973 à Las
Palmas, Gran Canaria, l'arrivée 101 jours plus tard à
Gozumet, Mexique. Tout ce qui s'est passé sur l'Acali
pendant ce long isolement est rapporté sous la forme
d'un récit de voyage et d'expériences vécues qui est tout
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à fait intéressant à lire. Il y a cependant des longueurs et
on finit par se lasser des description répétées de Geno-
ves, de sa position de « leader », qui trahissent une
certaine tendance narcissique. Pour avancer des affirma¬
tions telles que : « nos hypothèses sur l'agression sont
pour la plupart fausses », l'expérience de l'Acali n'est pas
suffisante, d'autant plus que ces hommes et ces femmes
ont vécu dans une sorte de « Skinner-Box », conditions
qui ne correspondent nullement à la réalité de notre vie
quotidienne dans les pays industrialisés. Des expériences
de ce genre n'apportent guère de données nouvelles tant
que nous n'en savons pas davantage sur le vrai compor¬
tement de l'Homme dans des conditions naturelles et sur

son évolution à travers les âges.
La vie que nous avons pu mener au paléolithique est

par contre intéressante à connaître. Pour répondre à ces
questions, une étude objective du comportement des
peuples primitifs pourrait apporter davantage de rensei¬
gnements et servir de base à des recherches plus pous¬
sées.

L'auteur critique violemment Lorenz, von Frisch et
Tinbergen, voire Skinner bien qu'il procède selon les
principes behavioristes de ce dernier. Le livre est un
récit de voyage qui mérite d'être lu, mais il n'a rien à
voir avec le comportement humain ni avec « l'éthologie
moderne » comme l'indique la couverture. Cette expé¬
rience n'est qu'un drame de l'isolement parmi tant d'au¬
tres comme nous les vivons tous les jours dans nos
grandes villes anonymes. Elle prouve cependant une
chose : l'Homme n'est pas encore à la hauteur de son

propre développement et ressemble encore étrangement
à ces chasseurs et collecteurs paléolithiques vivant en
petits groupes, défendant des limites territoriales et dis¬
posant de l'espace nécessaire pour respecter une certaine
distance entre individus. Lorsque ces besoins naturels
s'avèrent impossible à satisfaire, que ce soit dans la
société industrialisée, dans un H.L.M. ou sur l'Acali la
réaction est toujours la même : c'est le stress qui s'ins¬
talle.

Armin Heymer
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