ETUDES SUR LES VARIATIONS DE LITTORINA SAXATILIS
VI. QUELQUES CAS QUI POSENT
DE DIFFICILES PROBLEMES.

par

E. Fischer-Piette, J.-M. Gaillard et B.-L. James

Laboratoire de Malacologie du Muséum ; University College of Swansea.

INTRODUCTION

Dans un article paru récemment dans ces mémes « Cahiers »,
nous avons fait connaitre deux cas de variabilité extréme de Littorina
saxatilis (subsp. tenebrosa) en deux localités, I'une d’Ecosse et ’autre
de France, qui étaient les seules, sur des centaines de stations visitées
par les auteurs depuis la Scandinavie jusqu’au détroit de Gibraltar,
a présenter une pareille variabilité. Ces particularités n’étaient pas
dues aux conditions de vie, qui différaient profondément de l’'une a
Pautre des deux localités, de sorte que ces constatations posaient un
probléme fort difficile a résoudre.

Mais ce n’est pas le seul cas o1 ces auteurs se soient trouvés en
face de difficiles problémes. Aussi ont-ils décidé d’en présenter encore
quelques - uns, dans le présent article. Comme précédemment,
MM. Fischer-Piette et Gaillard, qui opérent en France et sur les cotes
ibériques, et M. James, qui opére en Grande-Bretagne, juxtaposeront
leurs constatations pour les présenter dans un méme ouvrage.

A. DEUX LOCALITES D'ESPAGNE ET DE FRANCE
OU SE POSENT DE DIFFICILES PROBLEMES.

par

E. Fischer-Piette et J.-M. Gaillard.

Les deux localités dont nous allons parler n’ont rien de compa-
rable entre elles du point de vue de la topographie : I'une est un
rentrant des cotes, une Ria espagnole, la Ria del Barquero ; I'autre
est une ile francaise située fort au large des cotes : I'ile Hoedic, en

CAHIERS DE BIOLOGIE MARINE
Tome V - 1964 - pp. 125-171.
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Bretagne. Mais en I'une comme en l’autre, ’examen des populations
de Littorina saxatilis nous a mis en face de résultats tout a fait
déroutants qui montrent bien l'extréme complexité des variations de
cette espéce.

LA RIA DEL BARQUERO.

Une petite étude bionomique de la Ria del Barquero ayant été
récemment effectuée par E. Fischer-Piette et J. Seoane-Camba (Bull.

RIiA DEL BARQUERO
4

CARNOEDO RIBADESELLA

%
Py 0 100 ~200Km.
f’g

Fi1c. 1

Positions de la Ria del Barquero et de I'ille Hoedic.

Inst. Océan. Monaco, 1244, 1962), des lots importants de Littorina
saxatilis ont été récoltés A cettc occasion tout le long des deux rives
de la Ria et rapportés pour étude.

Grace au fait que B.L. James donne (dans le présent article) une
description des caractéres des sous-espéces qu’il délimite dans ’espéce
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Plan de la Ria del Barquero, avec la numérotation des lieux de récolte de
Littorina saxatilis. Pour la région de transition entre l’estuaire du Rio Sor et la
Ria marine (points 7 &4 9), voir le cartouche.
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L. saxatilis, nous avons pu constater que tous les exemplaires de la
Ria del Barquero appartiennent a la sous-espéce tenebrosa, c’est donc
d’elle uniquement qu’il est question. Mais cette sous-espéce offre ici,
d’un point a un autre de la Ria, des différences qui méritent d’étre
exposées dans tous leurs détails. Le texte qui va en résulter sera
long, mais nous pensons que, d’un bout a ’autre, le lecteur y prendra
intérét.

La Ria del Barquero est située sur la cdte Nord de la Galice
(Fig. 1 et 2). Elle a 11 km de long et 3 km de large 4 son embouchure.
C’est 1a vallée ennoyée du Rio Sor, comportant une partie estuarienne
qui a conservé le nom de Rio Sor et une partie plus marine qui est
la Ria proprement dite. A la jonction de ces deux parties se trouve le
petit port de El Barquero. Nous avons récolté des Littorina saxatilis
le long de I’estuaire du Rio et le long de la Ria proprement dite, et de
plus, sortant de la Ria pour aborder la cdte franchement ouverte,
nous avons fait une récolte a ’extrémité de la presqu’ile de Vares
(presqu’ile dont la rive Est constitue la rive gauche de la Ria). La
carte n° 2 indique les principaux lieuxdits ainsi que nos points de
récoltes, numérotés.

Les stations numérotées 1 a 6 sont celles du domaine ou ne
pénétre pas la houle, arrétée par I’étranglement ol se trouvent le
pont routier et le pont ferroviaire. La transition entre ce domaine
trés abrité et sauméitre et le domaine plus marin, se fait sur une
courte distance, entre I’étranglement et le port de El Barquero : dans
ce secteur de transition, nous avons multiplié les points de récolte,
aussi a-t-il fallu les figurer sur un cartouche (points 7 a 12). Puis
vient la Ria proprement dite avec les stations 13 a 21 et, enfin, sur la
mer ouverte, sur la presqu’ile la plus septentrionale de I’Espagne, la
Punta Muifios (point 22).

Qu’allons-nous trouver dans ces diverses stations ? Nous ne nous
attendions pas a y trouver autre chose que ce que nous avaient
enseigné nos précédentes publications relatives aux cotes espagnoles :
dans le fond de la Ria, conformément & notre travail III sur les
points abrités, devaient régner des populations jaunes, c’est-a-dire
lutea (pouvant parfois comporter quelques zonaria et tessellata) et
trés faiblement sculptées, comme sont les rudis rudissima ou rudis
rudis ; en arrivant aux régions battues, devaient régner les individus
lineata cerclés de lignes noires disposées dans des sillons et séparées
par de fortes cotes spirales, sculpture du type jugosa (1) ; et, entre
les deux, nous pensions trouver des états de transition, accompagnés
d’une certaine diversification en zonaria et tessellata, conformément
a ce que nous avions trouvé dans la Ria de Vigo relatée dans notre
travail II aux pp. 19-22.

(1) Ph. Dautzenberg et H. Fischer (1912, p. 195, pl. IX, fig. 20) ont décrlt,
préc15ément de la Gahce, la variété lineata, qu’ils rangealent dans la sous-espéce
Jugosa. Nous nous étions conformés a cette attrlbutlon Mais, nous basant mainte-
nant sur ce que nous apprend B.L. James (voir plus loin) sur les caractéres
distinctifs des sous-espéces, nous pensons, aprés un nouvel examen de nos indi-
vidus, que ces lineata d’Espagne appartxennent a4 la sous-espéce tenebrosa; de
plus, nous pensons que c’est & la méme sous-espéce qu’il faut attribuer les lutea
des stations espagnoles abritées, ce serait donc des tenebrosa lutea i sculpture
aussi réduite que chez les rudis rudissima ou que chez les rudis rudis.



LITTORINA SAXATILIS VI 129

Dans la Ria del Barquero, en partant de I’amont, on voit d’abord
se dérouler le processus prévu, les populations lisses et lutea font
progressivement place a4 des populations bien sculptées et lineala ;
ce résultat est atteint assez vite, dés le début de la partie marine
de la Ria, dans la région de la Punta Forada ; a partir de ce point,
nous aurions donc pu nous attendre & voir, dans tout le reste de la
Ria, régner en maitre la forme bien costulée et de coloration lineata.
Or, ce n’est absolument pas le cas et ce résultat inattendu constitue
pour nous un premier probléme qui nous apparait pour le moment
comme inexplicable étant donné que nous ne sommes pas en présence
d’'un changement d’appartenance a des sous-espéces : les populations
de la Ria del Barquero appartiennent, d’un bout a I'autre, 4 la sous-
espéce fenebrosa.

Non seulement il ne s’agit pas d’une substitution d’une sous-
espéce a une autre, mais il ne s’agit pas non plus d’une substitution,
au processus attendu, d’un autre processus montrant une ordonnance
propre que nous pourrions espérer comprendre sans trop de difficulté.
Non. Il s’agit de la disparition apparente de tout processus, les aspects
étant trés divers selon les stations, et nous faisant ainsi 'effet d’étre
hautement fantaisistes. A mesure que nous décrirons cette partie
marine de la Ria, se formuleront d’autres problémes. Pour les bien
poser nous devrons, évidemment, détailler nos descriptions ; nous nous
excusons a l’avance de la longueur des textes qui en résulteront, et
nous nous excusons de commencer par détailler aussi la description
des populations de la partie amont, voulant baser tout notre travail
sur des faits soigneusement décrits.

Les populations du domaine trés abrité (stations 1 a 6) sont trés
homogenes, constituées par des tenebrosa lutea a costulation équivalente
a celle de rudis rudissima (en 1, 2 et 4), ou presque homogénes, la forme
précédente étant (en 3, 5 et 6) accompagnée en trés petite quantité (3 a
6 p. 100), d’exemplaires tendant a zonaria, tessellala ou interrupta. Nous
sommes donc ici dans un cas parfaitement normal.

Passons au secteur de transition entre ’estuaire et la partie marine,
c’est-a-dire aux stations 7 a4 12, ou la houle apparait et se fait de plus en
plus sentir.

Nous allons voir apparaitre des changements et, dans les 3 premiéres
stations (7 a 10), ces changements sont d’'unc nature nous paraissant nor-
male : partant de populations a costulation faible et fine et de couleur
lutea, on s’achemine vers des populations a costulation forte et appartenant
a la var. ex colore lineata.

Point 7. — Il est situé au fond d’une anse ou, par conséquent la houle,
tout en existant déja, est trés atténuée. La costulation est plus forte qu’aux
stations 1 a 6 ; au point de vue de la coloration, 61 p. 100 seulement des
individus sont des lufea vrais ; 33 p. 100 tendent, a des degrés divers, a
lineata du fait que leurs sillons sont occupés chacun par une ligne ininter-
rompue, de teinte un peu plus foncée ou nettement plus foncée, sans toute-
fois atteindre jamais la teinte brun-noir observable chez les lineafa vrais ;
4 p. 100 tendent a la var. inferrupia du fait que ces raies sont interrompues ;
2 p. 100 tendent a zonaria par l'existence d’'une bande sous-équatoriale plus
claire que la teinte générale.

A voir les choses en gros, nous avons la une population a sculpture
assez forte et dont le tiers tend a la variété lineala.

Point 8. — Au point de vue de la sculpture, les cotes, aussi nombreuses
que dans les diverses stations d’amont, sont bien plus saillantes que dans
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la station précédente. Au point de vue de la coloration, 30 p. 100 sont
lutea ; 21 p. 100 ont dans leurs sillons des lignes peu foncées les faisant
tendre, 4 des degrés divers, a la variété lineata; 46 p. 100 ont ces mémes
lignes, mais nettement foncées et peuvent étre considérés comme de vrais
lineata ; 3 p. 100 sont interrupta.

A voir les choses en gros, ici la sculpture est forte, la coloration est
lutea chez seulement un tiers des individus, et lineata franc ou seulement
approché, chez les deux tiers.

Point 9. — C’est un angle formant pointe. La sculpture est en général
la méme que dans la station précédente, plus faible toutefois chez quelques
exemplaires. § p. 100 seulement sont lutea. 89 p. 100 sont plus ou moins
lineata : 59 p. 100 d’entre eux ne font qu’y tendre, par des lignes peu
foncées, 38 p. 100 sont de vrais lineata du fait de la teinte foncée de leurs
lignes, et 3 p. 100 sont des interrupta tendant A tractibus.

En gros, on voit que, ici, presque tous les individus sont des lineata
ou des intermédiaires entre lufea et lineata, il reste trés peu de lutea vrais.

Point 10. — C’est une autre pointe. Ici la sculpture est encore plus
forte, presque aussi forte que sur les fig. 18 4 20 de la pl. IX. de Dautzenberg
et Fischer. Il n’y a que 2 p. 100 des individus qui soient lutea, tandis que
98 p. 100 sont lineata vrais (80 p. 100) ou atténués (18 p. 100) par le
caractére peu foncé des lignes occupant les sillons.

En gros, nous pouvons dire que nous arrivons la & une population
homogéne de lineata, a trés forte sculpture.

On voit que le processus s’est déroulé trés vite : sur une trés
courte distance, de la station 6 & la station 10, nous sommes passés
d’une population homogéne lufea faiblement costulée, & une popu-
lation homogéne lineata fortement costulée. Cette rapidité nous parait
trés explicable si on regarde la topographie de la Ria : la station 6
est encore entiérement abritée (par les ponts), puis la rive gauche
(celle ou nous avons fait nos observations) se dégage rapidement de
I’abri de la sorte de jetée naturelle que constitue la Punta Forada
(voir notre carte) au-dela de laquelle est le domaine brusquement tres
ouvert, de la Ria marine avec ses fortes vagues.

Point 11. — Cette station est dans une anse en retrait, elle est moins
exposée que la station 10. En concordance avec ce fait (en concordance,
selon les idées que nous avions), la sculpture est plus atténuée qu’en 10,
et comparable 4 ce que nous avons vu en 8 et 9. Pour la coloration, 13 p. 100
sont des lutea (dont la teinte tire, dans 3 p. 100 sur ’orange ou le carmin),
et 87 p. 100 se rattachent au systéme lineata avec les modalités suivantes :
3 p. 100, au lieu d’avoir des lignes dans tous les sillons, n’en ont que dans
quelques-uns, et ces lignes sont trés pales ; 84 p. 100 ont un systéme complet
de lignes, mais qui ne sont bien foncées que chez 2 p. 100, tandis que chez
les autres (82 p. 100) elles sont trop pales pour que le nom lineata puisse
étre valablement employeé.

En gros, on voit quen ce point 11, la costulation et le caractére
lineata sont plus atténués qu’au point précédent 10, qui était plus exposé.
Nous sommes donc encore ici dans la régle normale.

Donc jusqu’ici tout a marché a4 notre entendement.
Mais notre entendement s’arréte ici.

Car il impliquerait qu’a partir d’ici, I’aspect trés costulé et la
coloration lineata régnent en maitre, dans la Ria de plus en plus
marine, dans toutes celles des stations qui ne sont pas au fond d’anses
abritées.

Or nous ne rencontrerons plus aucune station ol ces caractéres
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réegnent en maitres, partout en aval cet aspect sera réduit a un demi-
role ou a bien moins, parfois a rien. Nous nous trouvons donc la en
présence d’une anomalie plus ample que celles que constituaient les
cas de Noja, de Ribadesella ou de Cobas (voir notre travail IV).

Cette anomalie trés considérable, dont les pages suivantes nous
permettront de juger I'importance, cette rupture du processus normal
et qui avait pourtant normalement débuté, c’est, nous I’avons dit plus
haut, notre premier probléme de la Ria del Barquero.

Point 12. — Situé a 20 metres au Nord du quai de El Barquero tel
qu’il existait en 1960 (cette station a ensuite disparu, du fait d’un agran-
dissement du port). Endroit beaucoup plus battu que la station 11, nettement
plus battu méme que la station 10 (vagues plus fortes et, de ce fait, vase
disparue) et, a plus forte raison, que les stations 7 a 9.

Or ici la sculpture est trés en recul, elle est plus atténuée que dans
toutes les stations 7 a 11, elle est aussi atténuée que dans les stations 1 4 6
(et un individu est méme presque lisse), c’est donc exactement le contraire
de ce que nous aurions pu attendre. Pour la coloration, nous avons 82 p. 100
de lutea (parfois jaune-orangé) et 18 p. 100 tendant a lineata du fait de
lignes, assez pales en général, occupant les sillons. Par rapport au point
10 ou il n’y avait pratiquement que des lineata, la situation, contre toute
attente, est inversée.

Passée la Punta Forada, nous entrons maintenant dans la partie
marine de la Ria, de plus en plus marine 4 mesure que nous avan-
cerons. Les trois premiéres stations qui viennent, 13, 14 et 15, non
seulement vont continuer a présenter une succession de caractéres
inattendus, mais elles vont ensemble poser un nouveau probléme.

Point 13. — C’est la Punta Castelo (sur le rentrant Sud de la pointe).

Sculpture : toute la population a des cdtes a la fois trés saillantes-
tranchantes et peu nombreuses, comme celles que montrent les fig. 18 a 20
de la pl. IX. de Dautzenberg et Fischer.

Coloration : la population est curieusement composée de deux lots
bien distincts, sans véritables intermédiaires (il n’y a que quelques rares
tendances peu marquées vers des états intermédiaires).

Un lot, 58 p. 100 lineata.

Un lot, 42 p. 100, sans lignes : teinte uniformément jaune (lutea),
parfois orangée (3 p. 100), grisitre (2 p. 100) ou brun foncé (1 p. 100).

Ces deux catégories d’individus vivaient au méme lieu, au méme
niveau, étroitement mélangés, et nous devons dire que, avertis d’une telle
possibilité (pour avoir rencontré un cas similaire dans la Ria de Vigo,
voir plus loin), nous avons été trés attentifs, sur place, a inspecter si des
intermédiaires pouvaient s’observer ; mais tout ce que nous avons trouvé
a ce point de vue, peut s’exprimer comme suit : parmi les individus de
la catégorie lineata, un certain nombre présentent dans leurs hgnes de
petites irrégularités (quelques interruptions ; ou quelques lignes plus minces
que d’autres ou moins foncées que d’autres) qu1 expriment plutét une
légére variabilité des lineata, qu’une tendance a des états intermédiaires
vers l’autre catégorie et, parmi les individus de la catégorie a teintes
uniformes, il y en a trois (2 p. 100) dont la teinte est uniforme extérieure-
ment mais qui, a 'intérieur de l'ouverture, présentent de courtes traces de
lignes correspondant aux sillons externes: lignes ayant au maximum
0,5> mm de long (a partir de I’ouverture méme), assez foncées chez un des
trois individus et pales chez les deux autres. On peut, si 'on veut, les
considérer comme des intermédiaires entre lufea et lineala: 2 p. 100
d’intermédiaires, ce qui est pratiquement négligeable.

Point 14. — Ce sont les abords du port de Vicedo (rochers au Sud de
la jetée), peu exposés.



132 E. FISCHER-PIETTE, J.-M. GAILLARD ET B.-L. JAMES

La sculpture est en général la méme quau point précédent, mais
fréquemment moins prononcée (peut-étre en raison de l’abri relatif).

Coloration : bien que la distance entre la station précédente et celle-ci
ne soit que de 750 métres, les faits sont différents : ici il n’y a pas deux
catégories sans intermédiaires, mais les deux mémes catégories avec des
intermédiaires véritables. En effet nous trouvons :

1°) des lutea, qui dominent (53 p. 100) ;

2°) des lineata parfaitement caractérisés (15 p. 100) et d’autres avec
de légéres irrégularités, comme celles que nous avons signalées dans la
station précédente (2 p. 100) ;

3°) des intermédiaires (30 p. 100) n’ayant de lignes que dans certains
sillons et non dans tous (6 p. 100, dont les trois quarts ont leurs lignes
de teinte pale), ou n’ayant que des lignes de teinte peu visible (18 p. 100),
ou ayant des indications de lignes visibles seulement a I’intérieur de I’ouver-
}gre (1200?. 100), ou n’ayant de lignes que dans la région du sommet
p. .

Point 15. — C’est la Punta Perveques (a4 750 m de la station 14).

Nous avons, comme a la station 13, deux catégories bien différentes
et sans que, malgré de longues recherches sur le terrain, nous ayons pu
trouver cette fois aucun intermédiaire. Ces deux catégories sont les mémes
qu’en 13 : des lulea a forte sculpture, formant 75 p. 100 de la population,
et des lineala grisitres a forte sculpture, constituant 25 p. 100 (un sixiéme
de ce dernier lot tendant toutefois a la var. tractibus).

On voit quel probléme se pose (notre second probléme). Entre lutea
et lineata il y a généralement tous les intermédiaires, nous les avions
par exemple rencontrés aux stations 7, 8, 9, 11, 12 et nous les rencon-
trons encore au point 14. Comment se fait-il qu’il y ait d’autres
stations ou il n’y ait a4 peu prés pas d’intermédiaires (station 13) ou
méme, absolument pas d’intermédiaires (station 15) ? Le fait est
d’autant plus curieux qu’entre les deux stations du dernier cas, 13 et
15, séparées par 1.500 métres, il y a (& 750 m de chacune), une station
du premier cas. A supposer que, aux points 13 et 15, les deux aspects
soient génétiquement séparés, comment ne le sont-ils pas en 14 ? Ou, a
supposer qu’il n’y ait nulle part de distinction génétique a faire,
comment n’y a-t-il pas d’intermédiaires en 13 et en 15 ? Des examens
chromosomiques vont étre entrepris sous la direction d’un de nos
collégues, mais, 4 premiére vue, la question n’est pas simple. Ces faits
ne sont d’ailleurs pas particuliers 4 la Ria del Barquero : nous les
avions déja constatés dans la Ria de Vigo. Nous avions en effet noté
(IT, p. 22) qu’a San Miguel de Oya on trouvait des individus a lignes
noires (lineata) et d’autres sans lignes noires (lutea), sans intermé-
diaires entre les deux. Nous y sommes retournés récemment (février
1961), avons amplement vérifié lec fait sur une grande étendue de
cote et avons constaté des accouplements entre les deux formes ; et nous
avons constaté que, 4 quelques kilométres de part et d’autre, on
trouve, au contraire, tous les intermédiaires entre les deux formes.
On voit que la question n’est pas simple et nous devons dire que des
tentatives de mise en rapport avec les différences topographiques
des diverses localités, ne nous ont rien donné.

Continuant notre examen de la Ria del Barquero, revenons a la
rive gauche, cette fois dans la région de la Punta Castro Vilela, ou
nous avons deux stations, I'une n° 16, au Sud de la presqu’ile que
constitue cette pointe, ’autre, n° 17, au Nord de cette presqu’ile.
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Point 16. — Les coOtes sont moins saillantes et plus nombreuses que
dans les stations précédentes et I'atténuation peut parfois aller jusqu’a se
rapprocher de I’état qui existe chez les rudis rudissima.

Pour la couleur, la grande majorité, 93 p. 100, sont des lutea, parmi
lesquels il y en a 2 p. 100 qui ont, au coté interne de l’ouverture, des
traces de linéoles marquant une légére tendance vers lineata.

Les autres, c’est-a-dire 7 p. 100, se rattachent a lineata : 20 p. 100
d’entre eux méritent pleinement ce nom, les autres ont des irrégularités les
rapprochant plus ou moins de interrupta, tractibus ou hieroglyphica.

Cette station 16 semble, comme la précédente, renfermer les deux
formes luiea et lineata sans intermédiaires, mais le faible pourcentage
de lineata empéche d’étre pleinement affirmatif.

Point 17. — Ici il a été impossible de trouver aucun lineala, nous
sommes en présence d’une population pure de lufea a cOtes nombreuses
et fortes.

Cette station 17, & population pure de lufea, est bien plus battue et
plus marine que n’était la station 10, & population pratiquement homogéne
de lineata et pour elle, le probléme que nous avons énoncé a propos de
la station 12 se pose d’une fagon majeure puisqu’ici il n’y a pas trace
de lineata.

Changeons a nouveau de rive, pour examiner, sur la rive droite,
la playa Xilloy, ou plutot les deux flancs rocheux qui encadrent cette
plage : le flanc S.-O. au point 18, le flanc N.-E. au point 19. En ces
deux points, nous allons trouver des populations assez analogues
entre elles, mais constituées chacune par de trés nombreuses variétés,
donc nécessitant des exposés assez longs.

Point 18. — Tous les individus ont des cotes fortes et assez peu nom-
breuses. 73 p. 100 ont une teinte uniforme : 69 p. 100 sont lutea (certains
tirant sur I'orange), 4 p. 100 sont orange (var. aurantia Dautz.).

Les autres (27 p. 100) ont deux ou plusieurs teintes : 52 d’entre eux
représentant 14 p. 100 du total, méritent plus ou moins le nom lineala
(7 lineata vrais, 16 ayant quelques interruptions ou autres irrégularités
dans leurs lignes, 18 ont certaines de leurs lignes palies, 21 ont toutes leurs
lignes pales ou trés pales, voir a peine discernables), 15 ont, sur une
teinte de fond orangée, des lignes spirales jaunes localisées dans les sillons
(dans tous les sillons, ou seulement dans certains). C’est un aspect qui,
a notre connaissance, n’avait pas encore été signalé. 25 exemplaires enfin
(représentant 6 p. 100 du total) sont tricolores : sur un fond jaune ou
orangé ils ont, comme les précédents, des lignes spirales plus claires dans
certains sillons, mais il s’y superpose des lignes brun-noir dans quelques-uns
de ces sillons, lignes qui sont trés fines, de sorte qu’elles ne masquent
que partiellement la teinte (pale) du sillon. Dans la grande majorité des
cas, les bandes pales occupent les emplacements des bandes de la variété
zonaria (c¢’était déja souvent le cas dans la catégorie précédente) et c’est
la aussi que se localisent les lignes foncées ; on tend ainsi vers la variété
Bynei Dautz. et H. Fischer.

On voit combien est accentuée ici la variabilité de ’espéce.

Point 19. — Sculpture : codtes fortes ou assez fortes, et assez peu nom-
breuses.

Coloration : uniforme chez 40 p. 100 (lutea 39 p. 100 ; aurantia 1 p. 100).
Les autres (60 p. 100) ont deux ou plusieurs teintes : )

106 d’entre eux, représentant 40 p. 100 du total, méritent plus ou moins
le nom lineata (46 sont des lineata vrais, 15 ont des discontinuités, 21 sont
dépourvus d’un certain nombre de lignes, 24 ont leurs lignes palies).

7 ont, sur une teinte jaune orangé a orange, des lignes spirales jaunes
localisées dans les sillons (dans tous les sillons, ou seulement dans certains).
Il arrive ‘que ces lignes péales soient larges tandis que la teinte plus vive
n’occupe que les crétes des cotes, en lignes étroites, :
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Les 44 autres, représentant 17 p. 100 du total, ont trois teintes, par
addition, par rapport au cas précédent, de lignes noires. Chez 15 d’entre
eux la disposition est celle qui avait été décrite a la station précédente ;
chez 13 autres, au contraire, c’est sur les cotes que se trouvent les lignes
jaune pale et, dans des sillons que sont les lignes oranges plus foncées
(Ies lignes noires sont aussi dans des sillons, mais en général un sillon
est occupé soit par une ligne orange soit par une ligne noire et non par
les deux) ; cette disposition est, plus que la précédente, proche de la
disposition Bynei, dont elle différe seulement par le fait que la teinte de
fond est blanche et non pas jaune; enfin, 17 de nos échantillons se
rattachent a ces deux derniéres catégories sans qu’il soit facile de les
classer dans 'une ou dans lautre, la difficulté résultant en général d’une
atténuation du contraste des teintes et parfois d’un ordre de succession
des bandes encore différent des deux cas décrits.

On voit combien I’espéce se montre variable en ces deux stations
18 et 19 (et plus encore en 19 qu’en 18) et on voit que ces deux stations
(dont les compositions de populations ne sont par ailleurs pas iden-
tiques) sont remarquables, en particulier, par Pexistence de lots trico-
lores, dont nous n’avions pas trouvé de représentants aux autres
stations de la Ria jusqu’ici énumérées.

Les constatations apportées par ces stations de Xilloy (18 et 19)
nous font poser notre troisiéme question :

Comment se fait-il qu’en deux localités aussi voisines que Castro
Vilela (station 17) et Xilloy (stations 18-19) il puisse y avoir, d’un
cOté des Littorina saxatilis toutes pareilles les unes aux autres, de
I’autre c6té des Littorina sazxatilis d’une trés grande diversité mélan-
gées les unes aux autres ?

Ce n’est pas question d’endémisme, puisqu’a Xilloy il s’agit d’un
mélange et non d’une race locale, et puisqu’a Castro Vilela, ou la
population appartient entiérement a4 une seule race, celle-ci n’a rien
de local (on rencontre 4 peu prés partout des lutea, 4 Xilloy aussi
d’ailleurs). Cela n’apparait pas non plus comme une question de
conditions extérieures, qui ne doivent guére différer entre les deux
localités.

Les stations qui nous restent a voir (20 a 22) contribueront encore
plus 4 poser cette question, mais nullement a la résoudre, nous le
verrons. Et elles en poseront encore d’autres.

Presqu’en face des stations 18 et 19 de la rive droite, se trouve,
sur la rive gauche, la baie de Vares ol nous avons deux points d’obser-
vation, 20 et 21.

Point 20. — Ce sont les rochers de la partie Sud de la baie.
Nous y avons récolté 218 exemplaires.

Cest une population faite d’individus assez divers avec tous les
intermédiaires entre les divers aspects présents.

La sculpture est, dans la grande majorité des cas, trés atténuée, trés
voisine de celle des rudis rudis, mais parfois plus marquée, surtout chez
les individus jeunes.

Au point de vue de la coloration, la teinte générale varie du jaune
verdatre au brun, mais, a part le premier individu que nous citerons,
aucun exemplaire n’a une teinte homogéne, tous sont bicolores ou trico-
lores du fait de traits interrompus blanchéatres sur les cotes ou de lignes
foncées (interrompues ou non) dans les sillons, coexistant dans certains
cas avec une troisiéme teinte, de fond pourrait-on dire. Partons des échan-
tillons (11 individus) de teinte générale jaune verdatre. L’'un d’eux est
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PLANCHE 1
- — &étrS(.)rlga&%a}xatlhs var. nojensis n. var. - Type, de Noja (province de Santan-

2. — Littorinasaxatilis var. nojensis. - Un exemplaire de Los Muifios. X 38.
3 — kitgogina saxatilis var. sellensis n. var. - Type, de Ribadesella (Asturies).

— Littorina saxatilis de Ja «Maison Perdue » a 1'lle Hoedic, variété zonaria a
bandes blanc%es sur fond chocoitallt clair. X38.
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identique aux individus décrits de Noja (notre travail IV, p. 322) comme
« uniformément gris-verdatre a jaune verdatre (le vert ne semble pas di
a des algues) » et chez lesquels, mentionnons-le maintenant, la coquille
est assez luisante, ce qui est d’ailleurs une des raisons pour lesquelles
nous pensons qu’elle n’cst pas attaquée par des algues. Du fait que la variété
observée a Noja est retrouvée par nous ici (et nous allons voir plus loin
qu’elle peut constituer dans cette région des populations pures), nous
sommes amenés a lui accorder de l'importance en la désignant sous un
nom spécial : variété nojensis nov. (voir pl. I, fig. 1-2). Les 10 autres indi-
vidus ont aussi cet aspect luisant, mais sur leur teinte générale se voit
(ce qui n’était pas le cas a Noja) des tirets plus blanchatres situés sur
les cotes et se correspondant d’une cote 4 D’autre selon la disposition
tractibus (7 individus), ou des lignes brunétres dans les sillons (1 individu),
ou les deux (2 individus).

Partant de 13, on peut faire une série vers une teinte générale brune,
assimilable & celle de la var. fusca : 3 p. 100 sont d’un jaune verdatre dont
le jaune tend vers le brunitre, avec les mémes teintes secondaires que
dans le cas précédent ; 15 p. 100 (33 exemplaires) ne contiennent plus
de verdatre, ils sont brun péle (toujours avec les mémes dispositions secon-
daires) ; 13 p. 100 sont des fusca avec toujours les mémes dispositions
secondaires dans lesquelles les lignes foncées sont plus foncées que précé-
demment (mais les tirets blancs restent bien clairs, et la base de la
columelle est presque blanche) ; 36 p. 100 sont d’un brun encore plus
intense et qui s’oppose mieux a des tirets clairs qui sont plus nombreux
que dans le lot précédent; ces exemplaires ont un aspect tout a fait
analogue (et identique dans une partie des cas) a celui des échantillons de
Ribadesella décrits dans notre travail n° IV p. 322 comme constituant
une sorte d’inversion de Paspect interrupta ; toutefois les traits blancs
sont, ici, plus fréquemment alignés selon une disposition fractibus que
dans le lot de Ribadesella et dans ce cas ils peuvent arriver, par élargisse-
ment, a se rejoindre d’une co6te a P’autre, de sorte que le blanc y a plus
d’importance qu’a Ribadesella. A ces nuances pres (auxquelles il faut
ajouter le fait que la sculpture est plus faible ici), nous retrouvons donc
4 Vares la variété de coloration qui avait été signalée de Ribadesella.
Cette variété prend ainsi de I'importance, de 'individualité et mérite alors
de recevoir un nom : var. sellensis nov. (pl. I, fig. 3). D’autres exemplaires,
15 p. 100 au total, offrent les mémes dispositions que ceux du dernier
lot et ont méme les plages blanches souvent plus vastes, mais ces plages
blanches font beaucoup moins opposition de teinte avec les parties brunes,
car ces derniéres ne sont que d’une teinte brun pale équivalente a celle
du lot de 33 individus étudié plus haut. Enfin, 27 exemplaires, représentant
12 p. 100 du total, sont rattachables a des lineata : 3 (1,5 p. 100) peuvent
franchement étre appelés lineata (malgré une sculpture atténuée), un est
interrupta, 22 autres (10 p. 100) ont des lignes palies et 1 est interrupta a
lignes palies.

Cette station de Vares pose 4 nouveau deux des questions déja
posées : la question n° 1, par la rareté des lineata, et la question
n° 3, par la tres grande diversité des aspects qui sont réunis ici.

De plus, elle pose une quatriéme question.

Vares et Xilloy sont presque en face I’'un de l'autre. Dans ces
deux localités, Littorina saxatilis se présente sous des aspects forts
divers, unis entre eux par tous les intermédiaires. Ce serait donc
deux stations comparables ? Nullement ! Car les sculptures sont com-
plétement différentes (trés forte a Xilloy et trés faible a4 Vares) et
surtout la diversité de Xilloy et la diversité de Vares se ressemblent
bien peu : a Xilloy nous avons surtout des lutea, puis des lineata &
lignes noires, des lineata a lignes jaunes et des aspects plus ou moins
proches de Bynei ; 4 Vares nous avons surtout des sellensis ou aspects
voisins, puis des individus proches de nojensis, d’autres proches de
fusca, d’autres proches de lineata. Dans ce probléme n’interviennent



136 E. FISCHER-PIETTE, J.-M. GAILLARD ET B.-L. JAMES

évidemment, pas plus que dans le probléeme précédent, les deux consi-
dérations (action géographique, endémisme) qui, au départ, préoccu-
paient notre esprit, il s’agit, pour la question 4 comme pour la ques-
tion 3, de considérations nouvelles qui nous mettent dans ’embarras.
Comment les diversités qui se manifestent en chacune de ces deux
stations trés voisines, peuvent-elles étre aussi différentes 'une de
I’autre ?

La station de Vares pose aussi une cinquiéme question, relative a
la sculpture.

Jusqu’ici, nous avions peu insisté sur la sculpture, parce que,
en ce qui la concerne, tout se déroulait & peu prés normalement,
comme prévu pourrait-on dire : sculpture faible dans la plupart des
localités abritées, sculpture forte dans la plupart des localités plus
exposées, avec passage graduel du premier état au deuxiéme dans la
région de El Barquero. Or, voici qu’en arrivant dans une station #rés
battue, toute proche de la sortie de la Ria, 4 Vares, nous trouvons un
état aussi lisse que chez rudis rudis, donc la sculpture la plus atténuée
de toutes, encore plus atténuée que dans le Rio complétement protégé.
Ce n’est pas le premier cas de ce genre qui soit rencontré par nous,
puisque nous avions déja, dans la station battue de Noja, fait con-
naitre une population trés peu sculptée. Mais le fait d’ajouter a une
premiére exception, Noja, une deuxiéme, Vares, ne résoud en rien
la question.

Une autre question encore, celle de la répartition géographique
de certaines variétés, pourrait étre posée a la suite de notre descrip-
tion du point Sud de Vares, mais comme elle sera renforcée par
Pexamen des deux derniéres stations, nous la remettons a plus loin.

Point 21. — Ce sont les rochers situés au Nord de la Baie. Nous n’y
avons pu trouver que 2 petits individus de Littorina saxatilis. C’est donc
pour nous une station insignifiante, toutefois nous devons signaler que tous
deux étaient trés lisses et appartenaient a la variété nojensis.

Point 22, — Punta Muifios.

Hors de la Ria, sur la co6te Nord de la presqu’ile de Vares, la trés haute
falaise est presque partout a4 pic, mais il est cependant possible de descendre
a la Punta Muinos. La, toutes les Littorina saxatilis que nous avons rencon-
trées formaient une population absolument homogtne, appartenant a la
variété nojensis décrite plus haut, avec une sculpture trés faible, a4 peine
plus marquée que chez les rudis rudis (pl. 1, fig. 2).

Cette constatation renforce notre cinquieme question, celle de la
sculpture, car la Punta Muinos est certainement la plus battue de
toutes nos stations de la région et les Litforina saxatilis y sont trés
faiblement sculptées.

Posons maintenant notre sixiéme question, celle de la répartition
géographique de certaines variétés.

Nous avons rencontré a Vares la variété sellensis, et surtout, a la
Punta Muinos (et déja aux deux stations de Vares), la variété nojensis.

Avec ces deux formes, nous touchons & la question d’un endé-
misme racial, car a la fin de notre publication IV c¢’est a leur propos
que, aprés avoir rencontré chacune d’elles en une seule station, nous
parlions de la constitution de races locales, favorisée par la viviparité
de I’espéce.
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La présence de ces deux formes autour du Cap de Vares, va-t-elle
nous amener a abandonner complétement cette idée ? Cela se pourrait
bien, pour deux raisons.

1° Peut-on parler d’endémisme pour une forme trouvée, non plus
en un seul point, mais en deux points fort éloignés ? Les deux localités
de la variété sellensis, Ribadesella et Vares, sont séparées par 200 km,
et les deux localités de nojensis, Noja et la région région de Vares,
par 350 km. Les positions de Noja et Ribadesella sont indiquées sur
la carte n° 1.

2° Les deux formes sont toutes deux présentes en une meéme
région, celle du Cap de Vares. Cela aussi est défavorable a I'idée de
races locales et empéche de supposer que des conditions locales compa-
rables régneraient dans les deux stations peuplées de nojensis (Noja
et Punta Muifios) et d’autres conditions locales comparables, dans
les deux stations comportant des sellensis (Ribadesella et Vares-Sud) ;
d’autant plus que, dans cette région du Cap de Vares, les deux variétés,
non seulement se touchent, mais donnent méme, a Vares-Sud, fous
les intermédiaires entre elles.

Alors, comment expliquer leurs répartitions, chacune en deux
points trés éloignés sans stations intermédiaires connues ? Et com-
ment ces deux variétés, qui existent toutes deux dans la région de
Vares, n’existent-elles pas en d’autres points de la Ria del Barquero ?
Autrement dit, qu’est-ce donc qui les empéche de franchir les quelques
kilométres séparant Vares de Xilloy par exemple, alors qu’elles ont
franchi des centaines de kilométres de Vares a Noja ou Ribadesella
ou vice-versa ? Cela nous parait « poser de difficiles problémes ». Y en
cut-il autrefois tout le long de la cote, qui furent détruites sauf en
quelques points ? Détruites par quoi, nous ne le voyons pas.

Maintenant que nous avons vu toute la Ria del Barquero, se
trouvent élargies, ainsi que nous I’avions annoncé, les bases de notre
troisieme question posée a Punta Vilela. Nous allons reprendre cette
question des populations homogénes ou non-homogénes.

Dans la Ria del Barquero, selon le point étudié, on rencontre des
populations homogénes ou non-homogénes.

Les populations 1 a4 6 (Rio Sor) sont pratiquement homogénes
(lutea faiblement sculptées), les populations 7, 8 et 9 sont hétérogenes,
la population 10 est pratiquement homogéne (lineata a fortes cotes),
les populations 11, 12, 13, 14, 15 et 16 sont hétérogeénes, la population
17 est strictement homogéne (lutea a fortes cotes), les populations 18,
19 et 20 sont hétérogénes (la population 21 n’est pas & prendre en
considération), la population 22 est strictement homogéne (nojensis a
peu pres lisses).

Cette constatation est trés loin de n’étre valable que pour la Ria
del Barquero, mais ici les oppositions sont si nombreuses que le
phénoméne est particuliérement frappant. Les trés courtes distances
qui séparent des populations homogénes de populations hétérogenes,
les variétés trés différentes les unes des autres, auxquelles peuvent
appartenir les populations homogénes, constituent a premiére vue de
gros obstacles aux tentatives d’explication.
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ILE HOEDIC.

L’ile Hoedic (cartes n° 1 et 3) est située dans les parages de
Belle-Ile, 4 16 km au large de la c6te du Morbihan et 4 12 km a I’Est
de Belle-Ile. C’est une ile grossiérement rectangulaire, allongée dans le
sens Est-Ouest, de 2 km de long et 1 km de large. Petite comme elle
est et éloignée en pleine eau, on peut penser que tous ses points sont
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Fic. 3
Plan de I'ile Hoedic, avec les 9 localités ou a été étudiée Littorina saxatilis.

sensiblement soumis aux mémes conditions extérieures, d’autant plus
qu’elle est trés peu découpée, de sorte que, si ses cotes ne sont pas
partout trés battues, du moins n’y a-t-il pas de secteur abrité. La
cote Sud et surtout la cOte Ouest, du fait des vents dominants, sont
les plus battues, tandis que les cotes Nord et Est le sont moins, mais
la différence est assez faible.

Nous avons fait des récoltes en 9 points de ses cotes (numérotés
sur la carte, fig. 3).

Or, en dépit de I’homogénéité probable des conditions extérieures,
2 seulement de ces 9 points, les points 7 et 8 (proches I'un de I'autre)
ont des populations de Littorina saxatilis pratiquement semblables
I'une a 'autre. Chacune des autres stations posséde a ce point de vue
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des caractéres propres et les différences peuvent étre extrémement
frappantes. C’est la grosse anomalie de I'lle Hoedic et qui est fort
déroutante. Elle ne pose cependant pas de question nouvelle, elle ne
fait que répéter, mais en les renforcant considérablement, les questions
n° 3 et 4 posées a la Ria del Barquero. Pour qu’on puisse bien juger
de la diversité qui régne a Hoedic, nous sommes obligés de décrire en
détail ces populations des 9 points examinés.

Disons d’abord que, ici comme a la Ria del Barquero, tous les
individus que nous avons rencontrés appartiennent 4 la sous-espece
tenebrosa.

Point 1. — Pointe du Vieux-Chateau. C’est probablement le cap le plus
battu de I’ile. La topographie empéche d’y faire de grands parcours. Toute-
fois, nous nous sommes attachés a faire des comparaisons entre des parois
franchement exposées, et d’autres situées a I’abri de revers, dans des encoi-
gnures, etc., mais partout nous avons trouvé les populations de Littorina
saxafilis composées de la méme facon, seule la densité de population change
(3 a 10 par m® aux endroits avancés, 30 par m* aux endroits en retrait).

La sculpture est faible comme chez rudis rudissima dans la moitié des
cas, un peu plus forte dans l'autre moitié et cette faiblesse de la sculpture
dans la station la plus battue de l’ile, était inattendue pour nous.

Coloration. En trés grande majorité (94 p. 100), les individus sont
unicolores, surtout lufea : 87 p. 100 sont lufea, 2 p. 100 sont plus clairs
(albida, ou intermédiaires), 1 p. 100 fusca, 1 p. 100 brun péale-grisatre,
3 p. 100 aurantia.

Les individus de teinte non-uniforme sont 6 p. 100: 2 p. 100 sont
rattachables a la var. zonaria, avec des teintes qui sont d’ailleurs assez
variables d’un individu a un autre : la bande claire (il y en a rarement plus
d’une) peut étre blanche sur fond brun-noir, sur fond gris-vert ou sur
fond orangé, beige pale sur beige moins péle ou sur gris-vert, jaune pale
sur jaune foncé, ou rougeatre sur brun-noir; dans certains de ces cas, la
blande claire est bordée d’un liseré orange, ou encore partagée par une ligne
brune. 1 p. 100 sont des interrupta ou des intermédiaires entre cette variété
et hieroglyphica ct tractibus. Enfin 3 p. 100 sont, a la fois, inlerrupta (avec
intermédiaires vers hieroglyphica et tractibus) et zonaria a4 un degré plus
ou moins marqué : il est rare que les bandes claires soient continues, elles
sont le plus souvent interrompues ou mordues par des marbrures foncées
ou porteuses de tirets foncés d’interrupta, etc.

On voit combien, dans la petite minorité d’individus non-uniformes,
sont divers les aspects ; et on notera que, en plus de stades intermédiaires
entre ces divers aspects, il y a des individus qui ont une superposition de
caractéres d’une variété sur ceux d’une autre variété (un peu comme Aa
Castoul-Plage étudié dans notre article précédent).

Point 2. — Kasperakis. C’est une pointe rocheuse située au milieu de la
cOte Ouest. La coOte proprement dite n’y forme qu’une avancée modérée,
mais des rochers intercotidaux la prolongent en direction du large jusqu’a
un ilot. Nous avons fait des récoltes en trois points : au front de mer de
I’ilot, au revers de I'ilot et au bout de la sailliec de la c6te proprement dite.
Les résultats, cette fois, ne sont pas partout les mémes.

A. Front de l'ilot, point trés battu. Les Littorina saxalilis s’y trou-
vaient surtout dans les Lichina pygmaca. La sculpture est faite de cotes a
la fois fortes et nombreuses. Coloration : 64 p. 100 unicolores, lutea ;
36 p. 100 de teinte non-uniforme, dont un certain nombre, en mauvais
état, ne peuvent étre décrits, et dont les autres sont trés variés : 1 p. 100
zonaria (jaune et blanc), 4 p. 100 tessellata, 5 p. 100 hieroglyphica, 2 p. 100
interrupta, 8 p. 100 présentant des mélanges divers des caractéres interrupla,
lineata. hieroglyphica, 1 p. 100 tessellata-interrupta, 3 p. 100 {ractibus-
interrupla-tessellata, 4 p. 100 présentant a la fois des caractéres de zonaria,
tessellata, lineata, hieroglyphica et interrupla.

On voit que cette population est bien plus variée que la précédente
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et surtout qu’il y a, encore plus qu’a la localité précédente, des super-
positions de caractéres de diverses variétés sur un certain nombre d’indi-
vidus.

B. Revers de l'ilot. Sculpture : cotes assez fortes. Coloration : 82 p. 100
unicolores, lutea pouvant passer a albida, 5 p. 100 zonaria, 4 bande claire
sur fond jaunatre a grisatre, 9 p. 100 lineafa assez bien caractérisé (lignes
noires sur fond gris), 1 p. 100 interrupta, 3 p. 100 zonaria-lineata, présen-
tant a la fois la bande péle subéquatoriale de zonaria et, sur les territoires
plus foncés (qui sont jaunatre i grisitre), des lignes noires dans les sillons.

On voit que cette population est beaucoup moins complexe que la
précédente.

C. Front de la saillie de la cdote proprement dite. Sculpture : assez
faible, pas beaucoup plus forte que chez rudis rudissima. Coloration :
81 p. 100 unicolores : 78 p. 100 albida a lutea et 3 p. 100 brunéitres ; et
19 p. 100 non-uniformes ; 2 p. tessellata ; 7 p. 100 zonaria 2 bande blanche
sur fond gris, gris-jaunatre ou parfois jaune ; 7 p. 100 lineata peu discer-
nables car la différence de teinte entre les sillons et les coOtes est faible,
les lignes des sillons étant grises et les cotes, gris-brunitre; 2 p. 100
lineata incomplets, n’ayant que quelques sillons porteurs de lignes (les
teintes sont comme ci-dessus) ; 1 p. 100 inferrupla (mémes teintes).

Cette population est assez analogue a la précédente, mais non-identique,
puisque la sculpture est moindre et que les colorations ne se correspondent
que dans une mesure modérée.

Point 3. — Vas-plate-a-zoare.

C’est ’angle S.-0. de l'ile, constitué lui aussi d’une pointe menant a un
ilot. Deux récoltes ont été faites, a I'ilot : du co6té du large et au revers.

A. Front de l'ilot. Les Littorina saxatilis y vivaient principalement
dans des cuvettes. Cotes assez faibles. Coloration : 94 p. 100 unicolores, de
jaunatre a grisatre ; 3 p. 100 tendent a zonaria avec teinte de fond jaunatre
A grisitre ; 1 p. 100 tessellata ; 1 p. 100 interrupta ; 1 p. 100 tractibus.

Cette fois, nous avons une population assez homogéne, dont la teinte
générale, 4 peu preés invariable, n’est que rarement additionnée dc bandes
ou lignes d’une autre teinte.

B. Revers. Les Litlorina saxatilis, cette fois, n’étaient pas en cuvettes.
Sculpture encore un peu plus faible qu’au point précédent, presqu’aussi
faible que chez rudis rudissima. Coloration : comme dans le cas précédent,
presqu’uniformément grise, parfois blanchatre a jaunatre, 94 p. 100 sont
unicolores, 3 p. 100 ont une bande claire (généralement peu apparente) de
zonaria ; 3 p. 100 sont des lineata auxquels manquent parfois des lignes
dans certains sillons.

Population peu différente de la précédente et, comme elle, presque
homogene.

Point 4. — Maison-Perdue.

Cette localité nous retiendra longuement en raison de l’intérét trés
vif des résultats. C’est aussi une pointe projetant un seuil jusqu’a une ile.
Nous n’avons pu, en raison d’obstacles du relief, atteindre le front de mer
du rocher le plus avancé de I’ile, mais nous avons fait des récoltes aux
points suivants : A, au revers du rocher le plus avancé ; B, a4 50 meétres en
arrié¢re sur le flanc Est de 'ile ; C, 4 100 meétres plus en arriére sur le flanc
Ouest de l'ile, prés du scuil qui 4 marée basse joint I’'ile a la terre.

A. Ici lobservateur est, d’emblée, frappé par I’homogénéité de la
population, homogénéité qui fut constatée deux fois, en 1955 et en 1960.
En 1955 cette population était clairsemée, sa densité était environ de
5 individus au meétre carré ; en 1960 elle était bien plus abondante, 25 au
meétre carré en moyenne.

Les individus, qui ont des codtes trés fortes et peu nombreuses (pl. I,
fig. 4), sont des zonaria a4 bandes blanches (3 bandes en général) sur un
fond chocolat-clair. Disons tout de suite que des zonaria a fond chocolat-
clair n’ont été vus par nous (sur des centaines de stations visitées) qu’ici et
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4 Carnoedo qui est une localité du golfe de La Corogne (mais & Carnoedo, ils
font partie d’une population qui présente de fortes variations de teinte).

A Maison-Perdue, ce type de coloration est celui de 97 p. 100 des
individus (avec, pour seule variation, une atténuation du contraste des
teintes chez 13 p. 100 et, chez 1 seul individu, une fine ligne rougeatre
de Bynei en bordure supérieure de la zone blanche subéquatoriale). Seuls,
3 p. 100 ne sont pas zonaria, mais sont de teinte uniforme jaunatre ou
parfois brunatre.

B. Point situé a 50 meétres en arriére du précédent. Le degré d’expo-
sition de ce secteur ne nous a semblé différer en rien de celui du secteur A.
Et pourtant, 13, dés le premier coup d’ceil, les choses ne sont plus les
mémes, on a une population qui n’est plus homogeéne, non pas du fait de
la sculpture, qui est la méme ou un peu plus faible, mais du fait de la
coloration : 48 p. 100 des exemplaires sont unicolores, lutea (28 p. 100),
blanchatre-grisatre (17 p. 100), ou tendant A aurantia (3 p. 100) ; 52 p. 100
sont des zonaria, dont la moitié, avec les teintes déja rencontrées a la
station précédente et la moitié, avec la teinte de fond jaune ou jaunitre.

Nous avouons ne pas comprendre comment la relative diversité de
cette population s’arréte entre les points B et A car tous deux sont en
somme sur le méme revers des parties avancées de l’ile sans aucun
obstacle topographique et dans des conditions extérieures qu’il y a tout lieu
de croire identiques.

C. A 100 meétres plus en arriére. Ici la topographie est assez diffé-
rente ; c’est une gréve basse formant un peu platier, au lieu d’étre faite
de roches dressées et coupées de couloirs comme aux deux points précé-
dents. iILe degré d’exposition aux lames est certainement moindre.

Cotes fortes mais plus serrées qu’aux deux points précédents ; 47 p. 100
unicolores, blanchétres, jaunatres ou grisitres ; 53 p. 100 zonaria, formés
de : 22 p. 100 a fond chocolat clair, 6 p. 100 & fond plus pale tendant vers
le jaunatre ou le grisatre ; 15 p. 100, au contraire, plus foncés, brun ou
brun foncé ; 10 p. 100 ayant, sur un fond chocolat clair, non seulement les
zones blanches dec zonaria, mais aussi des lignes blanches garnissant les
cdtes non situées dans ces zones et y alternant, par conséquent, avec des
lignes chocolat clair occupant les sillons ; ces échantillons pourraient donc
étre considérés comme des lincala dont les lignes colorées (chocolat clair)
seraient localisées uniquement hors des zones occupées par les bandes
blanches de zonaria.

Cette population, on le voit, est plus diversifiée que celle du point B
et beaucoup plus diversifiée que celle du point A. Toutefois il ne s’agit
encore que d’aspects assez simples, beaucoup moins compliqués que ceux
du point A de Kasperakis.

Les 3 populations : A, B, C, de Maison-Perdue, sont sur le pourtour
d’un méme ilot. Si on ne devait pas s’attendre a les trouver forcément
identiques (il est hien fréquent que dans des cas de ce genre, elles ne le
soient pas), il est toutefois bien difficile de comprendre ce qui interdit a

peu r():rés complétement le point A aux formes (sauf une) qui vivent en
B et C.

Point 5. — Cote cen face de Yoc’h Bras.
Sculpture faible et serrée comme chez rudis rudissima.

128 exemplaires récoltés, dont 80 p. 100 unicolores ; 44 lutea, 50 albida,
2 aurantia tirant sur fusca et 6 fusca ; 10 p. 100 zonaria ou apparentés :
13 exemplaires récoltés, dont 1 zonaria franc, a teinte de fond brun foncé,
2 jaunatres a hande peu distincte, 4 sont a la fois zonaria par leurs zones
claires et interrupta sur le reste de la surface ou des tirets bruns existent
dans les sillons ; ct 6 ont ces mémes caractéres mais, chez cux, les traits
(’interrupta existent aussi, plus piles et moins réguliérement disposés,
dans la zone de zonaria.

Autres cas, formant le reste : 7 inferrupta, 4 tractibus ct 2 hierogly-
phica.

Tci, on le voit, la diversification s’accentue cncore.
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Point 6. — Beg Lagatte (angle Nord-Est de I’ile). Sculpture comme
chez rudis rudissima. Couleur : sur 89 exemplaires récoltés, 66 (75 p. 100)
sont de teinte uniforme, dont : 44 jaunétres, 17 blanchétres, 3 aurantia et
2 fusca. Les autres (25 p. 100) sont : 1 zonaria blanc pur sur brun-noir
avec une ligne chocolat de chaque co6té de la zone blanche subéquatoriale ;
1 zonaria trés pale; 13 zonaria avec superposition de taches et tirets
(interrupta, tractibus, hieroglyphica, flammulata), ces éléments colorés étant
plus pales dans les bandes zonaria ; 8 interrupta, tessellata, tractibus, hiero-
glyphica ou intermédiaires entre ces variétés.

La diversification est encore plus accentuée qu’a la station précédente,
son ?e2g1;$ de diversification nous parait a4 peu prés équivalent a celui du
poin .

Point 7. — Coéte Nord entre Beg Lagatte et la cale de Largol. Sculpture
comme chez rudis rudissima. 144 exemplaires récoltés. 139 (97 p. 100) sont
unicolores, dont : 131 lutea, 2 aurantia, 6 fusca. Les 3 p. 100 restant com-
prennent : 1 fessellata, 1 zonaria blanc sur brun-noir, 1 zonaria blanchétre
sur grisatre, 1 zonaria superposé de lignes interrupta envahissant aussi,
partiellement, la zone blanche, 1 zonaria a bande jaune sur fond brun-noir,
partout superposé de lessellata.

Diversité moindre que précédemment.

Point 8. — Cale de Largol. 82 exemplaires récoltés. Sculpture comme
chez rudis rudissima et parfois encore moindre. 80 (97 p. 100) sont uni-
colores, dont 57 lutea, 20 albida, 1 aurantia et 2 gris-brun. Les deux autres
sont : 1 zonaria a zones blanc-jaunatre sur fond jaune, et 1 zonaria a zones
blanches sur fond brun frane, dans lequel en outre des lignes blanches
occupent certaines cotes.

A peu prés le méme degré de diversité qu’au point précédent.

Point 9. — Cale du Port-Neuf (ce n’est pas un port, mais une simple

cale d’accostage). 531 exemplaires récoltés. La sculpture est, soit comme
chez rudis rudissima, soit un peu plus forte. 504 (95 p. 100) sont unicolores,
dont : 405 albida a lutea, 52 fusca (avec intermédiaires vers lutea), 47 auran-
tia (idem.) ; les autres (5 p. 100) sont : 6 zonaria a teinte de fond brun
foncé, 2 zonaria i teinte de fond orange, 15 exemplaires grisatres, lessellata
avec bande peu distincte de zonaria (sur laquelle les taches de /essellala
sont présentes aussi), 3 aurantia a taches blanches de fessellata prés de
Pouverture et 1 exemplaire jaune-grisatre ayant des lignes de lineata dans
certains sillons.

On voit que cectte population cst encore en trés grande majorité
unicolore et a peu prés du méme degré de complexité que les deux
précédentes ou que la station 1 (assez voisine), sans qu’il y ait, entre ces
4 stations, similitude véritable dans la composition des caracteres.

Voyons si les faits décrits a I'ile Hoedic présentent quelque rapport
avec I’écologie.

Au point de vue de la sculpture, la réponse est, en premiére
approximation, positive. En effet, sur les cotes Est et Nord, les moins
battues, la sculpture est le plus souvent atténuée comme chez rudis
rudissima et jamais vraiment forte. Sur les cotes Ouest et Sud, les
plus battues, elle est trés forte en plusieurs points qui sont des extré-
mités de pointes et dans certains cas on la voit s’atténuer en retrait
de ces points avancés, tandis que le cas inverse ne se rencontre pas.
Cela est assez satisfaisant, toutefois nous ferons la remarque suivante :
la Pointe du Chéateau (station 1) et le Port-Neuf (station 9) sont le
point le plus battu et le point le moins battu (a égalité avec la cale
de Largol) de I’ile, or, a cette différence évidente des conditions, ne
correspond aucune différence dans la sculpture : en ces deux points,
elle est intermédiaire entre rudis rudissima et jugosa.
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Mais, pour ce qui concerne les colorations, aucune relation avec
I’habitat ne nous apparait et nous ne voyons devant nous que des
difficultés.

A propos de I'ile Hoedic, comme a propos de la Ria del Barquero,
nous nous demandons comment il se fait qu’il y ait en certaines
stations des populations homogénes et, en d’autres, des populations
diversifiées. Mais ce probléme est encore plus notoire a Hoedic qu’a
la Ria del Barquero car a4 Kasperakis par exemple (station n° 2 de
Hoedic) la diversification est encore bien plus forte qu’en aucun point
de la Ria del Barquero et les superpositions d’ornementations de
variétés diverses sur un méme individu, sont poussées 4 un bien plus
grand degré. Le contraste entre deux points de Hoedic trés proches
I’'un de l'autre, tels que Kasperakis (point 2 A) et Vas plate a Zoare
(point 3 A) ou la Maison-Perdue (point 4 A), est a4 cet égard saisis-
sant ; il D’est encore plus entre les points de Hoedic a populations
homogénes ou presque homogénes que nous venons de citer (points 3 A
ou 4 A) et une autre station qui n’est pas a4 Hoedic mais n’en est
éloignée que de 20 km, Castoul-Plage a Belle-Ile : 14, au contraire,
se trouve (sur un piton rocheux sortant de la plage) le maximum de
complexité que nous ayons rencontré et que nous avons décrit dans
notre travail précédent.

En présence d’un tel contraste ’observateur est vraiment décon-
tenancé car aucune explication ne lui apparait.

Une autre question qui se pose a Hoedic, est celle de la variéi¢
particuliére qui peuple la station 4 A: zonaria a teinte de fonr
chocolat clair. Cette forme pose d’ailleurs deux questions distinctes.

Les zonaria peuvent avoir des teintes trés diverses, comme nous
I’a montré I’an dernier la description de la population de Castoul-
Plage. Comment se fait-il que, ni 4 Castoul-Plage, ni en aucune des
stations (autre que la station 4) de Hoedic ayant des zonaria dans
leurs populations, nous n’ayons rencontré d’exemplaires ayant cette
teinte de fond chocolat clair ? Qu’est-ce qui la lie a la localité de
la Maison-Perdue ?

En fait, elle n’y est pas liée car nous l’avons trouvée en une
autre localité mais située 4 1.000 km de 14 : Carnoedo (voir carte n° 1),
dans le golfe de La Corogne (ou elle n’est pas seule, mais mélangée
a des zonaria d’autres teintes). Et voici posée I’autre question :
comment un méme aspect peut-il se trouver en ces stations aussi
éloignées I'une de l’autre, alors qu’il n’a été trouvé nulle part entre
les deux ? Les variétés nojensis et sellensis avaient déja, & propos de
la Ria del Barquero, provoqué une question semblable, mais la diffi-
culté est encore plus grande ici car la distance des localités est encore
bien plus considérable.

En somme, a I'ile Hoedic ne se posent pas de problémes nou-
veaux, mais il s’y pose, avec plus de force qu’a la Ria del Barquero,
certains des problémes que nous présentait déja la Ria del Barquero.

Récapitulons les énoncés des diverses questions posées d’un coté
ou de l'autre.

1. Pourquoi, alors que dans le secteur de transition entre le
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Rio Sor et la partie marine de la Ria del Barquero, nous passons
progressivement de populations homogénes de lutea trés faiblement
costulées a une population homogéne de lineata trés fortement costu-
lées, ne voit-on pas ensuite ce dernier aspect régner dans les parties
plus marines de la Ria, alors que c’est lui qui régne habituellement
tout le long des cotes Nord-Ouest de la péninsule ibérique dans les
stations de la cote proprement dite ?

2. Pourquoi y a-t-il des stations ou les lutea et les lineata vivent
étroitement mélangés (et s’accouplant) sans que se voie aucun inter-
médiaire entre eux, alors qu’en d’autres stations qui peuvent n’étre
dis}::nt:s{) que de quelques centaines de métres, tous les intermédiaires
existent ?

3. Pourquoi, en deux stations trés voisines et apparemment
soumises aux mémes conditions, peut-il y avoir, en l'une un seul
aspect, en 'autre une trés grande diversité ?

4. Pourquoi, en deux stations trés voisines, soumises apparem-
ment aux mémes conditions, et présentant toutes deux un mélange
d’individus d’aspects trés divers, les catégories qui composent cette
diversité peuvent-elles étre trés différentes ?

5. Pourquoi, dans la Ria del Barquero ou la sculpture des
individus, faible dans le Rio abrité, devient, comme il est normal,
forte dans la Ria marine, voit-on, aux approches et au-dela du débou-
ché de la Ria sur la cote ouverte, la sculpture forte faire brusquement
place a un état presque lisse, encore plus lisse que dans le Rio ?

6. Comment se fait-il que certaines variétés bien caractérisées
puissent exister en deux localités situées a des centaines de kilométres
I'une de l’autre, sans qu’il ait été jusqu’ici possible de les trouver
ailleurs ? Nous connaissons trois cas de ce genre.

De ces diverses questions la plus curieuse et celle qui nous
embarrasse le plus, est la deuxiéme.

B. SOME POPULATIONS FROM BRITAIN
WHICH POSE DIFFICULT PROBLEMS.

by
B.L. James

In the first section of this paper Professor Fischer-Piette and
J.-M. Gaillard describe populations from Ria del Barquero and Ile
Hoedic which illustrate problems that frequently arise in the study
of Littorina saxatilis. These are a) some populations are homoge-
neous and others, in apparently identical topographical conditions,
heterogeneous, b) intermediate forms exist between the extremes in
some heterogeneous populations but not in others and c¢) the geogra-
phical distribution of certain varieties is discontinuous.

In this section, populations in Britain which illustrate these and
other problems will be described. The first two problems will be
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British Isles showing where Littorina saxatilis (Olivi) was collected for this survey
and the distribution of the colour varieties miniata and zonaria.
(Key to lettering and symbols, p. 168.)

illustrated by describing twelve populations collected from five very
exposed (2) or extremely exposed (1) rocky shores (7) and from seven

(1) Exposure to wave action was estimated by examining the physical and
biological features of the shore as described by Ballantine (1961) and his scale
(1-8) is used to express the degree of exposure.
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extremely sheltered (8) mud flats in estuaries. The third problem
will be illustrated by describing the distribution of homogeneous
populations of the colour varieties miniata and zonaria.

3k
ok %k

Before describing these populations, a short account will be given
of the general distribution, shell characters and anatomy of the
subspecies of Littorina saratilis in Britain. This account, which
is based on the examination of shells collected from the areas shown
in Fig. 4., will be published in more detail later. It is desirable
to summarise the results here in order to describe the twelve popu-
lations intelligibly; to pose further problems and also, for compa-
rison with the results of Fischer-Piette and Gaillard (1960-61).

All the areas in Britain, from which I have examined shells
(fig. 4), have four subspecies of L. saxatilis. Each subspecies has
a characteristic shell, anatomy, vertical distribution, exposure range
and, at Aberystwyth where these have been investigated, characteristic
breeding cycles, behaviour and parasitic Digenea. The subspecies
are:

Littorina sazxatilis (Olivi, 1792) subsp. rudis (Maton, 1797),

Littorina sazxatilis (Olivi, 1792) subsp. jugosa (Montagu, 1803),
Littorina saxatilis (Olivi, 1792) subsp. tenebrosa (Montagu, 1803),
Littorina saxatilis (Olivi, 1792) subsp. saxatilis (Johnston, 1841).

Briefly, their characteristic features in Britain are as follows:

— Subsp. rudis (Pl. 2. figs. 1-3). This subspecies has a large, thick,
heavy shell with six whorls. Maximum shell length varies from 8.0-15.0 mm
on exposed (3) shores to 20.0-25.0 mm on very sheltered (7) shores.
The density of shell with sexually mature animal varies usually from
1.85-1.95 g./cm® but sometines it may be as low as 1.7 g./cm® on some
exposed (3) shores. The sculpture varies from completely smooth (rudis
rudis) in extreme shelter (Pl. 2, fig. 1) to lines (rudis rudissima) on some
extremely sheltered (8) to sheltered (6) shores (Pl. 2. fig. 2) to deep grooves
(rudis “jugosa”) on some semi-exposed (4) and exposed (3) shores (Pl. 2.
fig. 3). The shape of the shell varies from a condition similar to that
figured by Dautzenberg and Fischer (1912, Pl. X. fig. 2) with a tall spire
and small, narrow shell aperture, which occurs on some extremely shel-

PLATE 2

Adult specimens of Littorina saxatilis (Olivi).
(Photographs by J.R. Hirst, to whom I am most grateful.)

1. — subsp. rudis (Maton) from extremely sheltered (8) rocky shores.

2. — subsp. rudis (Maton) very sheltered (7) rocky shores.

3. — subsp. rudis (Maton) from exposed (3) rocky shores.

4. — subsp. jugosa (Montagu) from mud-flates in estuary.

5. — subsp. jugosa (Montagu) from fairly sheltered (5) rocky shores.

6. — subsp. jugosa (Montagu) from semi-exposed (4) rocky shores.

7. — subsp. tenebrosa (Montagu) from deep crevices on extremely exposed (1)
rocky shores.

8. — subsp. tenebrosa (Montagu) from open rock faces on extremely exposed (1)

rocky shores. The colour form of the upper specimen is zonariatinter-
rupta and the lower specimen is tessellata.

9. — subsp. saxatilis (Johnston) from very exposed (2) rocky shores.
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tered (8) rocky shores and also on mud flats in estuaries, to a condition
with a small, but still sharply pointed spire and a large, quite wide aperture
(Pl. 2. fig. 3) on some semi-exposed (4) and exposed (3) shores. Pigmen-
tation on the tentacles (fig. 5), in the largest specimens, is very extensive;

|\l
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F1G. 5

The right tentacle of Littorina saxatilis subsp. rudis (Maton).
A. - Dorsal view. B. - ventral view. C. - lateral view.

only the tip of the tentacle and a circle around the eye being free of
pigment. On sheltered (6) to extremely sheltered (8) shores there are
normally less than eight penial glands on the penis (fig. 9) but this number

L

Fie. 6

The right tentacle of Littorina saxatilis subsp. jugosa (Montagu).
A. - Dorsal view. B. - ventral view. C. - lateral view.

increases with exposure to wave action until on more exposed shores,
there may be as many as sixteen glands. The cusps on the radula teeth (1)
have no particularly distinctive features (fig. 16). The radula length: shell
length ratio varies with the length (age) of shell. It is 1.25 in embryos

(1) Figs 10-13 were constructed from average measurements taken of the
lenghth and breadth of each cusp in about 50 individuals of each subspecies
collected at Aberystwyth. They are, therefore, diagramatic and do not represent
the radula row of a single individual.
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between 0.5 and 0.6 mm, rising to 3.75 in specimens between 5 and 6 mm
and then falling to 2.3 in specimens above 13 mm. At Aberystwyth, on a
sheltered (6) rocky shore in the Fucus spiralis zone, in 1958-1959, a minor
spatfall occurred between January and February and a second extended

"=

Fie. 7

The right tentacle of Littorina saxatilis subsp. tenebrosa (Montagu).
A. - Dorsal view. B. - ventral view. C. - lateral view.

major spatfall began at the end of May and ended in September. The
embryos leave the brood pouch, as young adults, measuring about 0.6 mm
long.

v

Fic. 8

The right tentacle of Littorina saxatilis subsp. saxatilis (Johnston).
A. - Dorsal view. B. - ventral view. C. - lateral view.

This subspecies is largest and most abundant in the Fucus spiralis
zone on very sheltered (7) shores (fig. 17). It usually occurs also
throughout the Ascophyllum nodosum zone, except on some shores
where the growth of this weed is extremely dense, but here the shell
is much smaller than among F. spiralis. This subspecies is found
on all rocky shores from extremely sheltered (8) to semi-exposed (4)
and sometimes, also, to exposed (3) (fig. 17). It also occurs on mud
flats in estuaries, where it can, in some regions, withstand a drop
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in salinity to 10 p. 1,000. On all these shores, it has nearly the
same vertical range, i.e. from M.L.W.N. to midway between M.H.W.N.
and M.H.W.S. On the more exposed shores, however, the upper limit
extends to M.H.W.S. and sometimes to EH.W.S. On mud flats in
estuaries, the vertical distribution is more restricted, the upper limit
being midway between M.H.W.S. and M.H.W.N. as on sheltered rocky

shores, and the lower limit being M.T.L.
T \!
T
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Fi1c. 9

The penis of Littorina saxatilis

subsp. rudis (Maton) on very

(7) and extremely sheltered (8)
shores.

A. lateral view. B. Ventral view.

1]

B

As indicated above, the shell becomes smaller, more grooved, with
relatively shorter spire and larger aperture with increase in exposure
to wave action but shell thickness usually remains constant. The
gradation from large rudis rudis, through rudis rudissima to rudis
“jugosa” is extremely gradual and all intermediates exist.

AN

Fi1G. 10
The penis of Littorina
bt saxatilis subsp. jugosa
imm. (Montagu).

A. - lateral view.
B. - dorsal view.

This is not, however, the only way in which this subspecies
responds to increased exposure to wave action as will be illustrated
by describing some populations in the Dale peninsula (fig. 21). On
the north western side of the peninsula, the rocky shores range from
very sheltered (7) at the mouth of R. Gann to exposed (3) at Dale
Point. Here subspecies rudis is uniform reddish brown. The very
sheltered shores have large rudis rudissima (up to 23.0 mm long)
which respond to increased exposure, in the way described above. At
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Dale Point this colour variety of subsp. rudis measures 11.0 mm long
and is very deeply grooved (Pl. 2, fig. 3). On the south western side
of this peninsula the shores range from fairly sheltered (5) in Castle-
beach bay to exposed (3) on Dale Point. Here, subsp. rudis is white
with purple or dark brown lines. On the fairly sheltered (5) shores,
rudis rudissima measures up to 18.0 mm long. With increased expo-

Fia. 11

The penis of Littorina

— sazatilis subsp. tene-
1imm, brosa (Montagu).
A, - laterial view.
B. - dorsal view.
B

sure, these become very much smaller but the spire, aperture and
grooves are affected only very slightly. Thus, in these specimens,
the main and almost only response to exposure is decrease in size.
On Dale Point, the white and purple lined variety of subsp. rudis
measure only 8.0 mm long. There is a heterogeneous population, on
this point, of reddish brown grooved rudis and small white and purple

F16. 12

The penis of Littorina saxatilis subsp. ‘ .
saxatilis (Johnston). -

A. - laterial view. B. - dorsal view.

imm.,

lined rudis with intermediates existing between the two forms. Of
the one hundred and twenty shells collected, 36 p. 100 were homo-
geneous .white with purple lines, 22 p. 100 were uniform reddish
brown and 42 p. 100 were intermediate between these forms. White
rudis with purple or dark brown lines also occurs on the fairly
sheltered (5) to exposed (3) shores near Thorny pit. These respond
to increased exposure in the same way as the shells from Castle beach
to Dale Point. Further south however, on exposed (3) shores behind
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Camm Rock, this colour variety of subsp. rudis responds differently
to increased exposure. Here they are found only in deep crevices
in the rock, where they measure up to 19.0 mm long. The shape
and sculpturing is, surprisingly, like that of rudis rudissima, but
the shell is much thinner than usual. The density of shell with
sexually mature animal is only 1.7 g/cm3. Thus, the only response
to increase in exposure, in these specimens, is reduction in shell
thickness.

— Subsp. jugosa (Pl. 2. figs. 4-6 and Pl. 3. figs. 1 and 2). This
subspecies has a medium sized, thick shell, with five whorls. Maximum
shell lenght varies from 7.0-10.0 mm on some semi-exposed (4) rocky
shores and on extremely sheltered mud flats in estuaries, to 12.0-15.0 mm
on very sheltered (7) to fairly sheltered (5) rocky shores. The density
of shell with sexually mature animals varies, usually, from 1.6-1.7 g/cm’
but, exceptionally on some semi-exposed (4) shores, it may be as low as
1.5 g/cm?® The sculpturing varies from very slight grooves in complete
shelter (Pl. 2. fig. 4 and Pl. 3. fig. 1) to more pronounced grooves on some
semi-exposed (4) shores (Pl. 2. fig. 6 and Pl. 3. fig. 2). The shape does
not, usually, vary a great deal, the spire being only slightly taller and the
aperture slightly narrower in extreme shelter. The spire is sharply pointed
on the sheltered side of the distribution and bluntly pointed on the exposed
side. The aperture is relatively wider and the spire relatively shorter
than in subsp. rudis. Pigmentation on the tentacles is not as extensive
as in subsp. rudis (fig. 6). In the largest specimens, pigment occurs on
the dorsal and most of the lateral surfaces of the tentacle but none
develops on the ventral surface. A single row of up to fourteen penial
glands develops on the penis (fig. 10). An extremely wide short cusp
occurs on the internal marginal and rachidian radula teeth (fig. 15). The
radula length: shell length ratio rises from 1.20 in embryos and young
between 0.55 and 0,65 mm long to 4.0 in shells between 4-5 mm long
and then falls to 2.0 in shells over 11.0 mm long. At Aberystwyth, in the
Pelvetia canaliculata zone on a fairly sheltered (5) rocky shore in 1959-1960,
the extended major spatfall began at the end of June and ended in Sep-
tember. A minor spatfall occurred between January and February. The
cmbryos leave the brood pouch measuring between 0.5 and 0.55 mm long.

This supspecies is largest and most abundant in the Pelvetia
canaliculata zone, on fairly sheltered (5) and sheltered (6) rocky
shores. The vertical range on extremely sheltered (8) rocky shores
is from M.H.W.N. to M.HW.S. The lower and upper limits of
distribution move upwards with increased exposure until, on semi-
exposed (4) shores, the lower limit is about M.H.W.N.+2 ft. and the
upper limit EH.WS.+11{t. (fig. 18). It occurs on extremely shelte-
red (8) to fairly sheltered (5) rocky shores and sometimes also on semi-
exposed (4) shores where it always forms a zone above subsp. rudis.
In the region where the rudis and jugosa zones overlap, at about
M.H.W.N. on sheltered shores and from M.HW.N. to EHW.S. on
semi-exposed shores, heterogeneous populations exist but there are
no intermediate forms between these distinct subspecies. Subsp.
jugosa may, also, occur on mud flats in estuaries where the vertical
range, from M.T.L. to midway between M.H.W.S. and M.MHW.N,, is
the same as subsp. rudis. Here, subsp. jugosa and subsp. rudis occur
side by side and again there is no mixing of their distinct characters.

Subsp. jugosa, however, may not be present on some sheltered (6)
to extremely sheltered (8) shores. It may also be absent, very
occasionally, from fairly sheltered (5) shores, particularly if these
are man-made constructions like breakwaters or piers. Where subsp.
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jugosa is absent, the Pelvetia zone is occupied by small specimens of
subsp. rudis. For example:—The extremely sheltered (8) to shel-
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Fic. 13. The radula teeth of Littorina saxatilis subsp. saxatilis (Johnston).
Fi1c. 14. The radula teeth of Littorina saxatilis subsp. tenebrosa (Montagu).
Fic. 15. The radula teeth of Littorina saxatilis subsp. jugosa (Montagu).

Fi1c. 16. The radula teeth of Littorina saxatilis subsp. rudis (Maton).
(Figs. 13-16 are diagramatic.)
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tered (6) shores in Loch Feochan, from which collections were made
on the 5th June 1960, had only subsp. rudis which was pale yellow
to fawn. In the Fucus spiralis zone and upper Ascophyllum zones
these measured up to 25.0 mm long and in the lower Ascophyllum
and Pelvetia zones up to 15.0 mm long. In contrast, the extremely
sheltered (8), very sheltered (7) and sheltered (6) collecting stations
in Loch Etive on the west coast of Scotland (fig. 23), from which
collections were made on the 3rd June 1960, apparently topographi-
cally identical to those of Loch Feochan, all had subsp. rudis in the
Fucus spiralis and Ascophyllum zones and subsp. jugosa, in and
above the Pelvetia zone. In this loch, subsp. jugosa, measuring
up to 10.0 mm long, was pale yellowish brown and subsp. rudis,
measuring up to 19.0 mm long, was slightly deeper brown. The very
sheltered (7) and sheltered (6) shores in the Sound of Kerrera, from
which collections were made on the 4th June 1960, also had only
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Exposure scale

Fic. 17

The vertical and exposure range of Littorina saxatilis subsp. rudis (Maton), on
rocky shores in Britain.

(Key for lettering and symbols, p. 168.)

subsp. rudis. These were pale lemon and measured up to 22.0 mm
long in the Fucus spiralis and upper Ascophyllum zones and up to
12.0 mm in and above the Pelvetia zone. On the very sheltered (7)
and extremely sheltered (8) stations in Seil Sound only subsp. rudis
was found, but on the sheltered (6) Station subsp. jugosa was found
in the Pelvetia zone and subsp. rudis in the Fucus spiralis and Asco-
phyllum zones.

Subsp. jugosa has the most restricted distribution of the four
subspecies and has, consequently, relatively constant shell characters.
The slight reaction of this subspecies to increased exposure or shelter
in the normal range of distribution from extremely sheltered to
fairly sheltered shores has already been described. It is found
sometimes on semi-exposed (4) shores, where the reaction to increased
exposure will be described below.

On the Dale peninsula (fig. 21), subsp. jugosa occurs in the
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Pelvetia zone on all very sheltered (7) to fairly sheltered (5) rocky
shores and close to Thorny Pit, also on semi-exposed (4) shores.
On the fairly sheltered (5) shores, large thick-shelled, slightly grooved
typical specimens of subsp. jugosa (Pl. 2, fig. 5) are found. In Thorny
Pit these measure up to 14.0 mm long and are yellowish brown in
colour. With increased exposure, these become smaller, thinner
shelled and more deeply grooved but the shape and colour of the
shell is not changed. Eventually, on semi-exposed points, subsp.
jugosa measures up to 8 mm long and the shell density is only
1.5 g/ecm3. (Pl 3, fig. 2). All intermediate stages exist between the
large thick shelled form and the tiny thin shelled form.

A the base of The Wick, Skomer Island, on fairly sheltered (5)
shores, the shell characters of subsp. jugosa are as described for
the fairly sheltered shores near Thorny Pit, except that the colour
is more varied. The colour forms, which are roughly equally abun-
dant, are albida, aurantia, lutea, purple, light brown and dark brown.
No intermediates exist between these colour forms. On shores with
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Exposure scale

Fic. 18

The vertical and exposure range of Littorina saxatilis subsp. jugosa (Montagu)
on rocky shores in Britain.
(Key for lettering and symbols, p. 168.)

greater exposure to wave action, subsp. jugosa has a reduced spire
and a much larger shell aperture but there is no decrease in size,
shell thickness or increase in the depth of the grooves. On semi-
exposed (4) shores, the shape and sculpturing is as described and
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