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Résumé

Quelques expériences simples, effectuées pour évaluer les différences de com­
portement des phénotypes chromatiques les plus communs de Littorina obtu- 
sata  (L.) ont permis de constater que :

a) Citrina  est relativement plus active que olivácea  et beaucoup plus active
que reticulata  à la pleine lumière du jour. De nuit, l ’espèce est, dans son ensemble, 
plus active que de jour, sans qu’il y ait de grandes différences entre les trois 
classes chromatiques (tableau I).

b) Dans son ensemble, l ’espèce supporte bien l’exposition à des températures
de l’eau allant jusqu’à 35° C ; elle succombe à 40°.

c) L’émersion en m ilieu sec est moins bien tolérée par reticulata , mais avec
des différences sensibles de tolérance selon le lieu  de provenance du matériel 
utilisé (tableau II). La relation directe entre nanisme, fréquence des reticulata  et 
turbulence du m ilieu (exposition aux forts mouvements des vagues) établie pour 
Roscoff se confirme pour d’autres stations du Nord-Ouest de la Bretagne (ta­
bleau III, fig. 1). Quelques hypothèses sont avancées pour l ’interprétation de ce 
phénomène. Aussi bien pour les formes naines que pour les adultes normaux, la 
proportion des deux sexes est sensiblement égale à 1/1, si l ’on procède à un échan­
tillonnage suffisamment représentatif.

Un nouveau phénotype d’ornementation (torquata n.f.) avec une unique bande 
irrégulière, rouge bordeaux, est ensuite décrit.

Une no te  p aru e  dans cette revue (Sacchi, 1961-a), p roposa it des 
hypothè-ses su r la signification adaptative des p rincipaux  phénotypes 
chrom atiques étudiés chez des populations de L itto rina  obtusata  (L.) 
des environs de Roscoff. Un nouveau séjour à la S tation Biologique 
(ju ille t-aoû t 1962) nous a perm is d ’étendre nos recherches et de 
réaliser des expériences de laboratoire destinées à confirm er les 
ré su lta ts  des essais expérim entaux  effectués en 1960 su r le com por­
tem en t d ifféren t de ces phénotypes vis-à-vis de quelques facteurs 
du m ilieu. Enfin, nous avons déterm iné le tau x  de m ascu lin ité  chez 
p lusieu rs échan tillons de populations naturelles, pou r déceler si des
C a h i e r s  d e  B i o l o g i e  M a r i n e  
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fréquences exceptionnelles d’un sexe pouvaien t rend re  com pte de ce 
com portem ent différentiel entre les classes chrom atiques les p lus 
nom breuses et typiques (1).

I. —  COMPORTEMENT VIS-A-VIS DE LA LUMIÈRE, 
DE LA TEMPÉRATURE, DE LA SÉCHERESSE.

a) Problème posé.

La fréquence relativem ent plus élevée des phénotypes à te in te  
« chaude » et notam m ent de citrina, à la su rface  des algues —  com ­
portem ent p lus voyant p a r tem ps c la ir et p a r  o rien ta tio n  S ou W  —  
conduit à tes te r le com portem ent de citrina  elle-même, d 'olivácea  et 
de reticulata  vis-à-vis des tro is facteu rs  p rin c ip au x  qui provoquen t 
de fortes différences en tre  la surface et l’in té rieu r des m asses de 
F ucus  habitées p a r  l’espèce. A un rayonnem en t so laire p lein  et souvent 
d irect en surface, s’oppose, en effet, la  dem i-obscurité , ou l’obscurité  
presque to tale à l’in térieu r de la m asse. E n tre  su rface  et cœ ur des 
F ucus vesiculosus, il n ’est pas rare, en été et en exposition  d irecte au 
soleil, d ’en reg istrer des différences de tem p éra tu re  de 10° C et m êm e 
plus. La surface des Algues peut sécher p resque com plètem ent, don­
n an t parfo is un  aspect « m ort » aux Fucacées, p a r  périodes assez 
prolongées de basse-m er et p a r tem ps sec, tan d is  que l’in té rieu r de 
la m asse, soit p a r l’opacité des thalles b ru n s, soit p a r  la forte hygro­
scopic in trin sèque  du m atériel, dem eure très  longtem ps détrem pée et 
perm et bien souvent, su r les rochers, la persistance de nom breuses 
petites flaques, à la base des plantes.

b) Matériel et méthode.

P our assu re r le m axim um  d ’hom ogénéité aux  expériences, le 
m atériel, récolté dans la zone com prise en tre  le lab o ra to ire  Lacaze- 
D uth iers et l ’île Verte et gardé quelques jo u rs  en aq u a riu m , n o u rr i 
avec des F ucus vesiculosus bien frais, afin de lui éviter to u t choc 
trop  b ru ta l, é ta it soigneusem ent trié . Seules, des L itto rines adu ltes 
de taille  norm ale, de nuances bien établies, com m unes et a isém ent 
reconnaissables à prem ière vue, é ta ien t re tenues : p o u r citrina, la 
nuance jaune-citron  (en év itan t les ind iv idus jaune-ch rom e à jau n e  
doré) ; pour olivácea, les individus vert-bou te ille  (en ren o n çan t aux 
plus foncés et aux nuances vert-b run  et v e r t- ja u n â tre ) , à corps clair, 
blanc-rosé com m e le corps des citrina. Chez reticulata , le choix fu t 
lim ité aux individus à corps ardoise et à coquille p ré sen tan t le ré ticu le  
presque no ir su r un fond brun-violacé. Les phéno types à corps b lan ­
châtre , ainsi que les individus à test châ ta in -o ran g é  et ré ticu le  m arro n  
clair fu ren t écartés. Toutefois, un  échan tillon  de cette dern ière  ca tè­

t i)  Ces recherches ont été réalisées à l ’aide d’une bourse de voyage de 
FO.E.C.E.
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gorie, re la tivem ent m oins ra re  à l’île de Batz, a été exam iné à propos 
du  ra p p o rt des sexes (tableau IV-1), pour lequel les lots nains ont 
été égalem ent étudiés.

c) Comportem ent à la lumière (tableau I).

Les an im aux , divisés p a r groupes chrom atiques, é ta ien t placés sur 
le fond d ’un  bassin  tran sp a ren t en m atière p lastique, long de 70 cm 
et co n ten an t 10 cm  d ’eau (le tiers environ de sa p ro fo n d eu r), avec, 
au bout opposé du bassin, des F ucus vesiculosus to u jo u rs  frais (1). 
Les an im aux  é ta ien t rem is au po in t de départ après l’évaluation du 
nom bre d ’indiv idus déplacés. Cette évaluation avait lieu deux fois 
dans la jo u rn ée  : à 20 h  30 (grosso modo, au  coucher du soleil, quand 
le labo ra to ire  é ta it dans une dem i-obscurité) et à 8 h  30. Cet écart 
de 12 heures en tre  les deux opérations correspond à une nécessité de 
s tan d ard isa tio n  du travail, m ais, en réalité, en plein été, la deuxième 
déterm ina tion , p o u r coïncider avec le début du plein jo u r dans le

TABLEAU I
Mobilité des principales catégories chromatiques pendant le jour 

et pendant la nuit.

Phénotypes Nombre
employé Jour Déplac. p. 100 Nuit Déplac. p. 100 Total dpepioao-

Citrina . . . 2 329 1 167 540 45,3 1162 777 66,9 1 317 56,5
Olivácea . . 2 361 í  179 406 34,4 1182 841 71,1 1 247 52,8
Reticulata . 2 610 1 HO 324 29,2 1 100 671 61,0 995 45,0

T o t a l  . . 6 900 3 456 1 270 (36,7) 3 444 2 289 (66,5) 3 559 (51,6)

labora to ire , a u ra it dû avoir lieu deux heures avant. Puisque, tou ­
tefois, nous avons établi que la p lupart des déplacem ents se font 
dans les tro is  ou q u atre  prem ières heures de l’opération  et que, 
p a r a illeu rs, les déplacem ents nocturnes in téressen t p ra tiquem en t la 
to ta lité  des ind iv idus employés, sans écarts rem arquab les pour les 
tro is classes de couleurs, cette différence est sans im portance.

T ro is types de déplacem ent étaient considérés : 1) la rem ontée 
le long des paro is du bassin  ; 2) la m arche vers les Fucus ; 3) la 
p én é tra tio n  des ind iv idus d ’un groupe dans les au tres groupes chro­
m atiques. P u isque chaque lot d ’anim aux éta it employé pendan t deux 
ou tro is  jo u rs  consécutifs (donc pour 2-3 expériences d iurnes et 
au ta n t d ’expériences no ctu rn es), il a été possible de changer les posi­
tions respectives des tro is groupes chrom atiques, pour éviter le jeu 
de phénom ènes de position dans l’évaluation finale des résu ltats. 
En effet, le groupe placé entre les deux au tres, le long de la base

(1) Nous avons utilisé de petits individus de Fucus ancrés naturellement sur 
des cailloux et non de simples morceaux de thalles. L’emploi à côté de F. vesi­
culosus (L.), de quelques F. spiralis (L.), nous a permis de confirmer les résultats 
de Van Bongen (1956) sur la préférence de l ’espèce (sans distinction apparente 
entre les classes chromatiques) pour F. vesiculosus. Toutefois, l ’emploi de 
F. ceranoides (L.) a démontré que cette espèce est presque aussi appréciée que 
F. vesiculosus, dont elle partage la localisation verticale dans des m ilieux d’estuaire, 
où L. obtusata  se raréfie ou disparaît (Hamel).
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de départ, dispose de m oins de surface p o u r g rim per le long des 
paro is : une p a rtie  de la face la plus petite  du parallélip ipède, au  
lieu d ’un  dièdre. D’au tre  part, nous avons consta té  que cette s itu a tio n  
m oyenne favorise la dispersion du groupe qui s ’y trouve p arm i les 
au tres.

Les données du tableau I résum ent les ré su lta ts  de 25 expériences 
noctu rnes et de 25 diurnes. Il est facile de voir que l’espèce préfère  
la dem i-obscurité ou l’obscurité n o ctu rne presque to ta le  pour ses 
déplacem ents : si nous avions p ris  égalem ent en considération  des 
m ouvem ents m ineurs, tels que les tendances bien connues à s ’agglo­
m érer, à grim per les uns su r les au tres —  m ouvem ents éphém ères, 
donc difficiles à apprécier d ’une m anière sûre, ca r l’équilib re de ces 
grappes est des p lus instables — nous au rio n s obtenu, p our les dépla­
cem ents noctu rnes, un to tal de près de 90 p. 100. Nous n ’au rions aug­
m enté que de peu, au contraire, le to ta l des déplacem ents d iurnes. 
Il est évident que, pendant les heures d ’inso lation , les citrina  son t 
m oins inhibées dans leur activité, p a r la lum ière. Non seulem ent 
le nom bre d ’individus déplacés est bien su p érieu r dans cette classe, 
m ais des évaluations partielles, conduites tou tes les dem i-heures, 
nous ont perm is de constater que les citrina  se déplacent les prem ières, 
dès le début de l’expérience.

Si, pen d an t le jour, on couvre le bassin  p a r u n  d rap  noir, 
l ’avantage des jaunes s ’estompe. Si, au con tra ire , au  cours des p re ­
m ières heures de la nu it, une lam pe est d irec tem ent b raquée su r les 
an im aux en tra in  de se déplacer, ils s’im m obilisen t aussitô t.

Le com portem ent des différentes catégories ch rom atiques est le 
même, quelles que soient l’origine des échantillons, l’o rien ta tion  et 
l’épaisseur de la couche d ’Algues dans la sta tion  où le stock a été 
récolté. Cela nous a perm is de tra ite r  les ré su lta ts  des expériences 
com m e un phénom ène homogène dans le tab leau  I. Ces ré su lta ts  
s’accordent b ien avec des faits mis en évidence dans la n a tu re , tels 
que la fréquence plus élevée en su rface  de la m asse d ’Algues de 
l’espèce p a r tem ps couvert, à la tom bée de la n u it ou en o rien ta tion  
N. et N.-E. (Sacchi, 1961-a). Ils peuvent aussi co n trib u e r à résoudre 
la con trad iction  apparente entre les conclusions de B arkm an  (1955) 
qui trouve, com m e nous, une photophilie (ou, p lu tô t, une pho to résis­
tance) plus m arquée chez citrina  que chez olivácea, to u t en sou lignan t 
une préférence générale pour la lum ière faible et les conclusions de 
Van Dongen (1955). Ce dern ier au teu r trouve que ses an im aux  sont 
p lus actifs à la lum ière q u ’à l’obscurité, m ais il n ’em ploie que des 
citrina  et des olivácea , les deux catégories que nos expériences ont 
m ontré  être les m oins photophobes.

P o u r ses in téressan tes expériences, réalisées à Den H elder, 
Jan n sen  n ’a employé m alheureusem ent que des citrina  dans des 
conditions de lum ière diffuse. Il nous d it, néanm oins, q u ’une lum ière 
d irecte de près de 60 w. dérangeait les m ouvem ents verticaux  de 
son m atériel : ce qui concorde (voir p lus h au t)  avec nos ré su lta ts  
d ’a rrê t p resque instan tané des m ouvem ents noctu rnes, ob tenus p a r 
une lam pe de 75 w., à une distance m oyenne de 70 cm de la zone 
de départ des L ittorines.

P o u r les reticulata , qui m on tren t une m obilité si rédu ite  à la 
lum ière du jou r, encore une fois en accord avec les données d ’obser­
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vation  su r le te rra in , il fau t ind iquer que nous n ’avons em ployé que 
des an im aux  à corps ardoise ou noirâtre , chez lesquels une plus forte 
sensibilité  à la lum ière directe soulignerait des analogies avec le 
com portem ent de quelques escargots te rrestres (Cepaea, p. ex.). Nous 
avons, enfin, consta té  que la pertu rbation  apportée p a r des m ani­
pu la tions répétées (fa it souligné p ar Van Dongen et qui nous a em­
pêché d ’u tilise r les m êm es lots pour des expériences de p lus de trois 
jo u rs ) , p a ra ît s ’aggraver chez les reticulata  qui sem blent, au total, 
p lus délicates que les deux au tres classes utilisées (voir aussi le 
p arag rap h e  e).

A ucune différence de com portem ent n ’a été constatée en tre  la 
p lu p a rt des expériences conduites en eau lentem ent c ircu lan te  et 
les quelques expériences réalisées, p a r com paraison, en eau im m o­
bile et changée deux fois p a r jou r, après le recensem ent des anim aux 
déplacés et av an t leu r ré installa tion  su r la ligne du départ.

d) Résistance à la température de l'eau.

Des groupes d ’effectifs égaux d ’individus ap p a rten an t à citrina, 
olivácea  et reticulata  (35 p ar groupe chrom atique dans les deux p re­
m ières expériences ; 55 p ar groupe dans les au tres) fu ren t soum is à 
cinq tra item en ts  therm iques : 40 m inutes à 20 ±  0,5° C ; 40 m inutes 
à 25 ±  0,5° C ; 20 et 40 m inutes à 35 ±  0,5° G ; 30 m inutes à 
40 =t 0,5° C. Ces tem péra tu res étaien t obtenues en eau non courante 
(la c ircu la tion  é ta it rétablie dès la fin du tra item en t, pou r assurer 
un  ra fra îch issem en t graduel m ais rapide) dont la tem p éra tu re  oscillait, 
au début des expériences, au to u r de 17° C, à l’aide d ’un  réchaud 
électrique à fonctionnem ent therm ostatique et à ag ita teu r incorporé. 
L ’appareil que nous avons utilisé à Roscofî est un  Therm om ix B raun. 
Les L itto rines n ’é ta ien t placées dans l ’eau q u ’après l’obtention de la 
tem p éra tu re  voulue ; le choc therm ique in itia l é ta it donc bien plus 
fo rt que le choc final, les anim aux n ’étan t pas sortis du bassin  après 
le ré tab lissem en t de la circulation. Les q u atre  prem iers tra item en ts 
fu ren t p a rfa item en t tolérés p ar les L ittorines. Les anim aux, pendant 
le tra item en t, dem euraien t presque immobiles, après avoir sorti de 
la coquille, la tê te  et le cou ; les tentacules s’ag itaien t en suivant 
l’ag ita tion  artific ielle de l’eau provoquée par l’appareil therm ostatique. 
A la fin de chaque expérience, après une phase d ’im m obilité encore 
presque to tale , p en d an t 30 à 60 m inutes, ils rep renaien t leur activité 
norm ale . T enus en observation pendan t tro is jou rs , ils ne révélaient 
aucune m o rta lité  particu liè re  p a r rapport à des lots tém oins.

80 heu res après la m ise en observation, soit des an im aux tra ités, 
soit des tém oins, cette m ortalité  est tou jou rs in férieure  à 5 p. 100 
(données m oyennes =  2 à 3 p. 100).

Il en a été to u t au trem en t de l’expérience conduite à 40° C qui 
se révéla léthale.

Les L itto rin es dem euraien t e n tr’ouvertes pendan t tou te  la durée 
du tra item en t, com m e des individus soum is à une anesthésie p ar des 
agents ch im iques (p. ex. p a r l’alcool éthylique à très faible concen­
tra tio n ) . Elles ne q u ittè ren t pas cette position après la fin du tra ite ­
m ent et le ré tab lissem en t de la tem pératu re norm ale (17° C) de l’eau.
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48 heures après, seul, un  individu d 'olivácea  é ta it parv en u  à se déplacer 
sensiblem ent et même, à se h isser su r les paro is  du bassin , p o u r en 
retom ber une dem i-heure après. 60 heures après le tra item en t, chacune 
des tro is classes ne m o n tra it que 10 p. 100 de su rv ivan ts. A près 
72 heures, aucune des L ittorines ne d o n n ait p lus signe de vie. E n  
m êm e tem ps que les L ittorines, m ais bien p lus rap idem ent, m o u ra ien t 
les F ucus vesiculosus, qui, bien que p lus g raduellem ent portés à la 
tem p éra tu re  expérim entale, ont to u jo u rs  été soum is aux  m êm es tra ite ­
m ents therm iques que leurs hôtes an im aux  hab ituels. Dès le début 
du tra item en t à 40° C, les F ucus libéra ien t leurs p igm ents dans l’eau 
et, à la fin de l’expérience, leurs thalles avaien t l’aspect d ’algues 
« bouillies ». Ils avaient, eux aussi, p a rfa item en t to léré  la tem p éra tu re  
de 35° G —  ainsi que des tem pératu res in férieu res. Un tra item en t 
à 40° C tu e  donc aussi bien les L itto rines que le su b stra t v ivant 
q u ’elles h ab iten t à l’état adulte et dont elles se n o u rrissen t.

Il fau t rem arq u er q u ’en plein été et en exposition  m érid ionale, 
m êm e à Roscoff, des tem pératu res voisines de 35° C sont parfo is  
atte in tes p a r la surface des m asses de F ucus vesiculosus  ainsi que 
p a r des surfaces rocheuses gran itiques, découvertes à basse-m er, où 
il est égalem ent possible de ren co n trer quelques L itto rin es im m obi­
lisées, quoique bien plus ra rem en t que su r les Algues. Nous avons 
m êm e pu  ob ten ir une reprise com plète et im m édiate  d ’activ ité en 
p laçan t dans l’eau à 17-18° C des L itto rines adu ltes ap p a rten an t aux 
principales classes chrom atiques, après les avoir tenues p en d an t deux 
heures su r u n  rocher nu dont la surface a tte ig n a it 32° C au m inim um  
(33 à 34° au  m axim um ) pendan t tou te  ce tte  période. Nous avons 
donc considéré que des tem pératu res de 35 à 36° C en tren t encore 
dans l’in terva lle  de tolérance de l’espèce L itto rin a  obtusata , p o u r des 
périodes assez prolongées et que F. vesiculosus  est égalem ent capable 
de les endurer.

Le seuil physiologique, aussi bien p o u r l ’an im al que pour l’Algue, 
se situe évidem m ent en tre  36 et 40° C. Cette d e rn iè re  tem p éra tu re  
se révèle d ’a illeu rs presque tou jou rs léthale, non  seu lem ent pour des 
espèces nord-atlan tiques, m ais aussi p o u r la p lu p a rt des form es ben- 
th iques, m obiles et fixées, de la M éditerranée occidentale. Il est bien 
ra re  d ’y rencon trer, dans des flaques de m arée ou des m icrom ilieux 
analogues, a tte ignan t l’été des tem p éra tu res  de l’o rd re  de 40°, une 
m acroflore encore vivante et une m acro faune com posée p a r d ’au tre s  
espèces que des larves à resp iration  aérienne et su rto u t, des im agos 
d ’insectes (Coléoptères, spécialem ent) don t les rap p o rts  avec le m ilieu 
aquatique sont évidem m ent m oins in tim es que ceux des an im aux 
dont la physiologie dépend en tièrem ent de l ’eau am biante.

Il sera in té ressan t de rechercher —  ce que nous nous proposons 
de fa ire  dans un  avenir im m édiat —  si, la tem p éra tu re  se révélan t 
de p lus en plus comme le facteur m ésologique d ’in té rê t fondam ental 
dans la lim itation  des aires de d istribu tion , L. obtusata  peu t a tte in d re  
des seuils de tolérance plus proches de 40° C vers la fron tière  
m érid ionale de son aire de d ispersion européenne (N.-W. ibérique) 
et si, dans cette zone extrêm e où sa v ariab ilité  po lychrom atique p a ra ît 
se rédu ire  sensiblem ent, des différences de com portem ent su rv iennen t 
en tre  les catégories qui, à Roscoff, n ’ont ju sq u ’à p résen t m on tré  aucune 
to lérance therm ique différentielle.
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e) Tolérance à l'émersion en milieu sec (tableau II).

Les L itto rines é ta ien t placées p a r petits groupes dans des capsules 
de verre, en tourées de couches de papier-filtre en q u an tité  suffisante 
p o u r abso rber l ’h u m id ité  ém ise p ar les anim aux et disposé de m anière 
à faciliter le p lus possible l’élim ination des p ro d u its  gazeux du ca ta­
bolism e, qu i co n tin u en t à se form er, ainsi d ’ailleu rs que de petites 
q u an tités  de m atières fécales, pendan t la période d ’inaction  et d ’ina­
n ition . Les capsules é ta ien t placées à l’air, m ain tenues pendan t le 
tra item en t, à des tem péra tu res assez stables : 19 ±  2° C. Après 
72 heures, les L itto rines étaien t replacées dans l’eau de m er courante, 
to u jo u rs  à 17 ±  I o C. Cette période de sécheresse est in férieu re  aux 
m axim a donnés p our l’espèce dans la litté ra tu re  (B arkm an : 6 jo u rs ) , 
m ais elle est supérieu re  aux périodes m axim ales norm alem ent réali­
sées dans tou tes les stations d ’où venait le m atérie l utilisé. En effet, 
ju sq u e  dans les s ta tions 31 et 5y qui se trouven t le long de l’Aber 
de Roscoff (Sacchi, 1961-a), il est assez ra re  que, m êm e en m orte-

TABLEAU II 
Tolérance à l’émersion en milieu sec.

Station Nombre employé Nombre de décès après 
12 heures 36 heures 60 heures

Nombre de décès 
Total Pourcentage

C o r T C o r c o r c 0 r C o r T

31 50 50 50 150 8 8 8 2 1 2 1 1 1 11 10 11 32 21,3
5 55 55 55 165 3 3 7 2 1 3 2 _ 4 7 4 14 25 15,1

30 55 55 55 165 19 20 22 14 14 14 3 2 2 36 36 38 110 66,6
2 57 57 57 171 5 17 19 1 5 13 3 4 1 9 26 33 68 39,8

16 55 55 55 165 13 9 13 8 6 12 10 2 11 31 17 36 84 50,9

Total 272 272 272 816 48 57 69 27 27 44 19 9 19 94 93 132 319 39,1

eau, les m asses de F ucus vesiculosus où le peuplem ent de L. obtusata  
est le p lus typ ique, subissen t des ém ersions de p lus de 24 heures 
consécutives. D ’au tre s  expériences d ’ém ersion en m ilieu sec pendan t 
24 et 36 heures devront être réalisées par la suite, pour reste r dans 
des lim ites écophysiologiques plus réalistes.

Le tab leau  II confirm e les résu lta ts précédem m ent obtenus sur 
des stocks m oins im p o rtan ts  : reticulata  p a ra ît bien souvent douée 
d ’une résistance à la sécheresse m oindre que celle de citrina  et olivácea. 
Les données du tab leau  II m on tren t égalem ent que le m atériel venant 
de s ta tio n s p lus calm es et abritées, entourées p ar des bas-fonds décou­
verts p lus com plètem ent à basse-m er, où la couche d ’Algues est m oins 
épaisse et, p a r  conséquent, plus « sèche » à basse-m er (stations de 
l’Aber : 5 et 31) m o n tren t une tolérance to tale  à la sécheresse n ette­
m ent p lus m arq u ée  que celui qui habite des sta tions à m asse végétale 
touffue, p lus b a ttu es  p a r les vagues et m oins isolées de la m er à 
m arée basse (stat. 30 : île Ledanet ; stat. 16 : île V erte). La station  2 
(un rocher devan t le laborato ire qui, par basse m er de m orte-eau, 
n ’ém erge q u ’en p artie ) occupe une situation  p resque m oyenne.

D’au tre s  séries d ’expériences, réalisées en d ’au tres secteurs de
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l’a ire  géographique de l’espèce, seront nécessaires p o u r confirm er ces 
ré su lta ts  ; en particu lier, il est possible que l’in an itio n  joue un  rôle 
aussi g rand  que l’arid ité du m ilieu dans la  décim ation  des L itto rines. 
Les deux causes sont d ’ailleurs in terdépendan tes, L. obtusata  ne pou­
van t pas p lus se n o u rrir  en m ilieu sec dans la n a tu re  q u ’au laborato ire . 
Mais, il nous p a ra ît fo rt possible d ’identifier aussi, chez L itto rina  
obtusata  (comme chez d ’au tres espèces h a b ita n t ces m ilieux  litto rau x  
et in terco tidaux  qui sont, il im porte de le répéter, des m osaïques 
réelles de m icrom ilieux d ifférents), des « races écologiques » adaptées 
à des am pleurs de varia tion  diverses des com posantes m ésologiques ; 
des « races », sinon au sens génétique du m ot, to u t au  m oins au sens 
de groupes physiologiques d irectem ent m odelés p a r le m ilieu  lui- 
mêm e, dès que les jeunes individus, q u itta n t la zone b ien p lus 
détrem pée des Fucus serratus, se so u m etten t aux conditions p lus 
rudes et variées de la zone de m i-m arée.

IL —  RELATIONS ENTRE TAILLE, COULEURS ET 
EXPOSITION AUX VAGUES (fig. I, tableau III).

Nous avions déjà souligné (Sacchi, 1961-a) les re la tions précises 
trouvées à Roscofï en tre  le nanism e de L itto rin a  obtusa ta  (Sacchi, 
1961-b), la fréquence de reticulata  et olivácea  et l ’exposition aux 
vagues de pleine-m er des stations où v it l ’espèce. Les end ro its  les 
p lus exposés on t des populations com posées, en m ajo rité , de n a in s  ; 
le nan ism e est un  phénom ène ra re  chez olivácea, m ais fréq u en t dans 
d ’au tres  catégories chrom atiques, reticulata  su rto u t. D ans les sta tions 
les p lus abritées où les « nains » sont occasionnels et ra res , olivácea  
est p lus abondante que reticulata, tan d is  q u ’elle se raréfie de p lus en 
plus dans les stations battues. Ces fa its  o n t été confirm és d ’ailleurs, 
dans le N ord-Finistère pendan t l’été 1962. Les cas les p lus typ iques 
sont représen tés à la Pointe de P rim el-T régastel, fo rt ba ttue , opposée 
à la plage-abri, bien protégée, du village (tab leau  III, P. Pr. et Pr. pl.) 
et p a r les stations prospectées dans la m oitié occidentale de l’île de 
Batz (tableau III, stations B-l à B-5 ; fig. 1). La m oitié o rien ta le  de 
cette île, bien plus protégée de la houle a tlan tiq u e  et des tem pêtes 
d ’O uest, est su rto u t entourée p ar des plages de sable. Les sta tions 
les p lus abritées de nos relevés, qui on t été réalisés p a r les techniques 
précédem m ent décrites (Sacchi, 1961-a) p o u r les m êm es surfaces 
et en temp-s standard , sont celle du po n t su r l’Aber W rac ’h, le long 
de la rou te départem entale en tre P louguerneau  et L ann ilis  ; celle de 
la Poin te  du Binde, au fond de la rade de B rest, au  sud-ouest de 
Daoulas ; et celle de M orgat-Nord (près des gro ttes, au bou t de la 
grande plage sab lonneuse). Ces stations, ind iquées su r le tab leau  
p a r les abréviations respectives de A .W r., P .B ind., M org.N ., m o n tren t 
une prédom inance bien m arquée d ’olivacea et de très  basses fré ­
quences de reticulata.

De nouveaux relevés dans quelques-unes des sta tio n s les p lus 
in téressan tes de Roscoff, déjà prospectées en 1960 (stations 16, 27, 
28, 31) m o n tren t que les phénom ènes cités y p ers is ten t d ’une m anière
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GEANTS

FlG. 1
Fréquences de quelques phénotypes chromatiques de Littorina obtusata  (L.) dans 

cinq stations de l ’île de Batz, au N.-W. de Roscoff (août 1962).
Station B -l : Castell Guen ; B-2 : Porz an Roch ; B-3 : Porz ar Gouver ;

B-4 : Porz Layen ; B-5 : Porz Kernoc (port commercial de l ’île ).
1 =  ligne de côte par pleine mer de vive eau ; 2 — lim ite des basses mers de 

vive eau ; 3 = principales masses rocheuses émergeantes à mi-marée, 
a =  fréquence (p. 100) de citrina  +  albescens +  aurantia ; b — fréquence d'olivacea ; 
c =  fréquence de reticulata  +  fusca ; n = fréquence (p. 100) des nains par rapport

au total des adultes.

précise, quoique les oscillations de fréquence p u issen t parfo is  a tte indre  
des valeurs sensibles. Ces oscillations doivent ê tre  im putées, non 
seu lem ent au brassage p ar la m er, des an im aux  v ivant dans ces
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sta tions et à l’échantillonnage même, m ais aussi aux tran sfo rm a tio n s  
que l’action hum aine apporte aux hiocénoses in terco tidales, p a r  la 
pêche à pied sec, p a r le trava il des estivan ts  et su rto u t, p a r la récolte 
du goém on qui peut très sérieusem ent affecter la biom asse végétale. 
Nous donnons encore les résu lta ts  obtenus à S ain t-P abu , p e tit village 
non loin de l’em bouchure de l’Aber Benoît, le long du p arc  à h u îtres, 
où le m ilieu  est assez protégé, m ais où, n i les Fucacées, ni les L itto rines, 
ne d isposan t que de p ierres isolées au  m ilieu du sable, ne p ara issen t 
p a rv en ir à un  développem ent optim al de leu rs peuplem ents. Q uan t à 
M orgat-Sud (S.E. du port, à une cen ta ine de m ètres de celu i-ci), le 
m ilieu, su rto u t représenté p ar de gros cailloux et des rochers schisteux 
fo rt labourés p ar les vagues, est bien m oins ab rité  que M orgat-Nord, 
m ais il n ’est pas non plus parm i les lieux les p lus exposés de nos 
récoltes.

TABLEAU III
Fréquence (p. 100) des principales formes chromatiques et des adultes nains 

dans quelques populations du Nord-Ouest Finistère : juillet-août 1962.

Station 16 27 28 31 P. Pr. P r.p l. A. Wr. P. Bind.
Orient. S N W  NE (E) NE W (SW) (N)

T o t a l  ................  675 871 382 1 132 243 554 364 775
Citrina 30,4 17,6 33,0 11,6 39,9 29,4 18,1 8,5
Olivácea 22,5 12,1 2,4 54,9 4,1 38,5 75,3 85,4
Reticulata ............  44,0 63,7 60,5 31,4 48,1 24,2 3,8 4,0
Autres .......................  3,1 6,6 4,1 2,1 7,9 7,9 2,8 2,1
Tot. ad....................  621 583 234 926 107 429 40 657
Nains (p. 100) . . .  0,8 50,4 99,5 0,4 95,3 1,2 5,0 —

Station Morg. N Morg.S St. Pabu B-1 B-2 B-3 B-4 B-5
Orient. (SE) N E N NE N S (N)

T o t a l  ................. 626 749 290 426 597 870 1 085 593
Citrina 11,2 34,7 42,8 9,6 44,7 46,7 25,9 18,7
Olivácea 82,7 46,9 49,3 0,2 . 9,2 7,6 9,5 65,9
Reticulata ............  4,5 13,8 6,2 82,9 41,9 42,4 61,1 14,0
Autres 1,6 4,6 1,7 7,3 4,2 3,3 3,5 1,4
Tot. ad....................  254 324 55 333 496 691 839 443
Nains (p. 100) . . . 17,7 51,5 9,1 100 7,3 0,6 2,6 0,4

Somme toute, l’existence de re la tions en tre  nan ism e et cou leur 
d ’une p art, nanism e et tu rbulence locale d ’au tre  p a r t, p a ra ît  bien é ta ­
bli, du m oins en Bretagne et la liaison cou leurs-taille  sem ble confirm er 
q u ’il s ’agit là des résu lta ts  d ’une action  sélective à un  n iveau géné­
tique. Ces fa its  s’inscrivent néanm oins su r des phénom ènes locaux 
q u ’on ne sau ra it sous-évaluer : des clines de taille , en quelque sorte  
com parables aux  m orphoclines étudiés p a r  K nudsen  (1949) p o u r la 
p roém inence de la spire, à allure la titu d in a le  ; ou encore, des fré ­
quences locales particu lièrem ent élevées p o u r ce rta in s phénotypes 
(citrina  à l’île de Batz, p a r exemple) et des effets locaux de la « règle 
des tailles » : en milieu plus franchem en t sau m âtre , l’espèce ne p a ra ît 
pas a tte in d re  les grandes tailles des s ta tions abritées de la côte 
d irectem ent bordée par la m er, sans se rap p ro ch er, bien en tendu , du 
nanism e véritable.
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La généralité  du phénom ène é tan t établie, il est toutefois fort 
diffìcile d ’en p roposer une in terp ré ta tio n  sélective et adaptative . En 
réalité , nous ne savons pas encore g ran d ’chose su r les différenciations 
m ésologiques q u ’en tra în e  une différence de turbulence. Il ne s ’agit 
sû rem en t pas d ’une  sim ple varia tion  dans l ’in tensité  et dans la fré­
quence de l’ac tion  m écanique des vagues, n i des différences de cou­
v e rtu re  végétale que cette action provoque (une végétation p lus dis­
continue, p lus rigide, m oins touffue, favorise des ind iv idus de petite 
ta ille  dans la recherche d ’un abri, par rapport à des ind iv idus de 
taille  n o rm a le ) . Une zone battue  est plus un ifo rm ém ent oxygénée, 
m oins soum ise à des ry thm es nycthém éraux m arqués que celle qui est 
hab itée p a r de grandes m asses d ’Algues en m ilieu calm e. Son eau est 
p lus fréquem m ent renouvelée, m oins directem ent influencée p a r des 
po llu tions terrigènes et, la situation  topographique m êm e des pointes 
et des rochers isolés ne le perm ettan t pas, m oins assu je ttie  égalem ent 
aux ap p o rts  d ’eau douce arriv an t de la côte sous form e de ru isselets, 
d ’égouts, etc.

Si, d ’un  côté, il est très vraisem blable qu 'olivácea  soit d irectem ent 
écartée des end ro its  les plus exposés aux vagues, p a r son incapacité 
à donner des nains, il est bien possible que reticulata  soit m oins 
adap tab le  aux conditions plus « rudérales » des m ilieux fo rt abrités ; 
su r des côtes p lus ouvertes, au contraire, elle l’em p o rte ra it su r oli­
vácea, m êm e si la m écanique des vagues n ’est pas telle que ses résu l­
tan tes , d irectes et indirectes, obligent l’espèce au  nanism e, puisque 
celle-ci n ’y tro u v era it pas les conditions am bian tes que sa « rudé- 
rophilie » lu i im pose. Quelques expériences de labora to ire  (résistance 
à la dessalu re, consom m ation d ’oxygène) conduites p a r la  m éthode 
com parative su r les différentes classes chrom atiques p o u rro n t sû re­
m ent co n trib u e r à résoudre le problèm e de la « rudéroph ilie  » qui, 
d ’a illeu rs, doit ê tre  posé égalem ent en raison du com portem ent plus 
« délicat » que nous avons eu l’occasion de souligner chez reticulata, 
soit vis-à-vis de la sécheresse, soit pou r une inertie  générale plus 
m arquée de cette catégorie phénotypique. Mais il sera it exagéré d ’envi­
sager à p ré sen t une so lu tion  com plète du problèm e de la tu rbu lence  et 
de sa signification sélective globale.

D ans le tab leau  III, les o rien ta tions relatives aux sta tions les plus 
exposées sont en ita liq u e  ; celles des stations les p lus abritées sont 
placées en tre  paren thèses.

La figure 1 a été constru ite  en donnant, pou r les classes a, la 
fréquence de c itr in a + aurantia  + albescens ; pou r les classes c, en 
a jo u tan t aux fréquences de reticulata  celles des ra res fu sca . Les 
valeurs respectives de ces sommes, qui perm etten t d ’avoir une vision 
plus com plète de la s tru c tu re  des échantillons étudiés —  seules, les 
ra res form es à bandes ne figurant pas dans ces d iagram m es —  sont 
les su ivan tes : B -î : a <= 11,5 ; c =  88,3. B-2 : 48,1 et 42,7. B-3 : 49,3 
et 43,0. B-4 : 28,7 et 61,8. B-5 : 20,0 et 14,1.
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III. —  RAPPORT DES SEXES (Tableau IV).

Le m âle de Littorina  obtusata  se reconnaît facilem ent à  son gros 
pénis qui fa it saillie, plié en genou, d erriè re  le cou à dro ite  et qu i est 
blanc-rosé chez citrina  et chez les olivácea  à corps clair, tach e té  de 
noir-ardoise, su r sa face supérieure-ex terne , chez la p lu p a rt des 
reticulata  à corps no irâtre , ainsi que chez les fu sca  et les olivácea  à 
corps foncé. La femelle, lo rsqu’elle est en période d ’activ ité sexuelle 
com m e dans no tre  m atériel d ’été à Roscoff, m o n tre  u n  canal vaginal 
b lanc et turgescent. A ucun caractère sexuel secondaire ne p erm et 
d ’éviter la dissection pour reconnaître  les deux sexes. Si l’on choisit, 
aussi bien chez les individus de taille  no rm ale  que chez les nains, des 
L itto rines à coquille bien développée et à m arge p éristom atique  obtuse, 
c’est-à-dire à te s t de form e « adulte », l’incidence d ’indiv idus qu i n ’ont 
pas a tte in t la m atu rité  sexuelle se réd u it p ra tiq u em en t à zéro.

Le tab leau  IV, 1 donne, sous le ti tre  de « m élange de Roscoff », 
les résu lta ts  du m atériel constitué p a r  les an im aux  utilisés p o u r les 
expériences de m otilité d iurne et noctu rne , récolté dans une dizaine 
de stations en tre  le laboratoire et l’île Verte. Nous n ’avons pas dépassé 
le nom bre de 500 individus p ar catégorie ch rom atique , ca r la m éthode 
de l’échantillonnage progressif nous a to u jo u rs  donné des rap p o rts  
voisins de 1 /1 . Le tab leau  IV m ontre  que, bien que la réduction  des 
effectifs exam inés puisse po rter à des oscillations du tau x  de m ascu ­
lin ité  su r une échelle locale, l’espèce dans son ensem ble, a insi que 
ses catégories chrom atiques considérées indépendam m ent, p ré sen ten t 
to u jo u rs  des valeurs proches de 1 /1 . Une influence sensible de la 
com position p a r sexe des lots u tilisés dans les expériences su r le 
com portem ent de classes chrom atiques, peu t donc ê tre  exclue.

IV. —  DESCRIPTION D'UN NOUVEAU PHÉNOTYPE : 
TORQUATA  n.f. (fig. 2).

De très ra res citrina  de Roscoff p ré sen ten t u n  type de dessin  qui 
n ’avait pas été signalé ju sq u ’à p ré sen t p a r  les au teu rs  in téressés à 
la variab ilité  de L ittorina obtusata.

Il s ’agit d ’une bande presque périom bilicale  rouge bordeaux, ir ré ­
gulière, tachetée de petites zones p lus foncées, ay an t l’aspect d ’un  
collier ou d ’un  chapelet dont les « g ra ins » dev iennen t de p lus en plus 
larges su ivan t l’accroissem ent de la coquille. Nous proposons, pou r 
décrire l’aspect p articu lier de ce dessin, le nom  de torquata  nova 
fo rm a (fig. 2 ). La bande de torquata  occupe une au tre  situ a tio n  et 
m on tre  un  aspect com plètem ent d ifféren t de la bande basa le  de la 
com binaison inversicolor qui peut, parfo is, dem eurer seule, p a r  effa­
cem ent de la bande apicale. Chez citrina, le dessin  inversicolor  offre, 
en effet, des bandes continues, p lus larges m ais m oins m arquées, 
colorées en rouge brique, orangé ou cinabre, jam ais  en bordeaux.
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TABLEAU IV 
Rapport des sexes.

Stations et phénotypes Mâles Femelles Total Pourcentage 
des mâles

1. — Échantillons de taille normale.
ROSCOFF : mélange phén. principaux :

citrina .....................................................  246 254
o livá ce a ................................................... 241 259
re ticu la ta .................................................  262 238

T o t a l  ........................................... 749 751
fusca (mélange) ...............................................  14 16
aurantia (mélange) ........................................... 29 31
STATION 26 (Ile Verte, côte SW) :

citrina .....................................................  92 69
olivácea ...................................................  65 64
re ticu la ta .................................................  93 97

T o t a l  ........................................... 250 230
ILE DE BATZ :

reticulata « orangées » ......................  32 38

500
500
500

1 500
30
60

161
129
190
480

70

49.2
48.8 
52,4
49.9
46.7
48.3

57,1
50.4
48.9
52,0

45.7

2. — Échantillons nains.
ROSCOFF - mélange :

citrina ..................................................... 6 14 20 30,0
re ticu la ta ................................................. 15 27 42 35,7

T o t a l  ........................................... 21 41 62 33,9
STATION 27 (Rocher Roléa) :

citrina ..................................................... 20 13 33 6 0 ,6
olivácea ................................................... 1 2 3 33,3
re ticu la ta ................................................. 72 82 154 4 6 ,8

T o t a l  ........................................... 93 97 190 48,9
STATION 28 (Le Loup) :

citrina ..................................................... 35 30 65 53,8
re ticu la ta ................................................. 67 63 130 51,5

T o t a l  ........................................... 102 93 195 52,3
ILE DE BATZ - STATION B-l
(Castell Guen) :

citrina ..................................................... 15 21 36 41,7
re ticu la ta ................................................. 153 121 274 55,8

T o t a l  ........................................... 168 142 310 54,2
POINTE PRIMEL :

citrina ..................................................... 12 12 24 50,0
olivácea ................................................... — 2 2
re ticu la ta ................................................. 26 35 61 42,6

T o t a l  ........................................... 38 49 87 43,7
MORGAT :

citrina ..................................................... 56 66 122 45,9
olivácea ................................................... 13 5 18 72,2
re ticu la ta ................................................. 29 31 60 48,3

T o t a l  ........................................... 98 102 200 4 9,0
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De plus, inversicolor se réalise aussi su r fond aurantia , olivácea  et 
m ême, reticulata , tandis que nous n ’avons trouvé torquata  que chez 
citrina  et fo rt ra rem en t (1 p. 1000 à R oscofï). Le « collier » p eu t 
d ’ailleurs sub ir des varia tions considérables en épa isseu r et en lon­
gueur et n ’in téresser que les tours adu ltes de la coquille. Il rappelle 
un  peu les stries, m inces et b run-cla ir, du dessin  linéolé, m ais il 
s’agit ici d ’une bandelette m oins régulière, p lus rouge et to u jo u rs  
isolée et, som m e toute, plus m arquée. Avec cet ensem ble de carac tères, 
il nous sem ble difficile de proposer p o u r torqua ta , com m e nous 
l’avions fa it pour les phénotypes linéolés (Sacchi, 1961-a) l’hypo­
thèse d ’une dérivation indirecte du dessin  reticulata  p a r  suppression

Fig. 2
Littorina obtusata  (L.) : pheno­

type torquata  n.f. (Roscofï, 
ju illet 1962).

Fond citrina jaune citron. Bande 
« en collier » rouge bordeaux.

h— I
de l’activité des chrom atophores du bord  palléal d o n n an t la « tram e » 
du réticule, les chrom atophores de la « cha îne » é ta n t seuls fonc­
tionnels. Le phénotype torquata  p a ra ît rep résen te r u n  schém a d ’o rne­
m entation  vra im ent nouveau pour l’espèce.

E R R ATU M . — Dans no tre  prem ière note su r le po lychrom atism e 
de L. obtusata  (Sacchi, 1961-a), nous avions a ttr ib u é  p a r  e rreu r, à 
D autzem berg et F ischer (1915), l’em ploi du nom  lineolata  p o u r les 
phénotypes linéolés (dessin b run -cla ir à rougeâtre  su r fond citrina) ; 
en réalité , le nom  proposé p ar ces au teu rs  est rhabdota . Q uan t à leu r 
phénotype tessellata, nous pensons q u ’il s’agit de l’une des nom breuses 
varia tions du dessin réticulé, par suppression  p artie lle  d ’activ ité de 
quelques groupes de chrom atophores palléaux , du type proposé p a r 
nous (bien que son aspect soit d iffé ren t), p o u r n o tre  form e magnei.

Riassunto

Alcune semplici esperienze compiute per valutare il comportamento differen­
ziale dei più comuni fenotipi di Littorina obtusata  (L.) hanno permesso di 
notare che :

a) Citrina è relativamente più attiva di olivácea, e, sovrattutto, di reticulata,



LITTORINA OBTU SAT A 313

alla luce piena del giorno, senza grandi differenze tra le tre classi cromatiche 
(tab. I).

b) La specie, nel suo complesso, tollera bene esposizioni a temperature dell* 
acqua ambiente fino a 35° C ; soccombe a 40° C.

c) L’emersione in ambiente secco è peggio tollerata da reticulata , ma vi sono
differenze sensibili di tolleranza a seconda delle stazioni di provenienza del 
materiale usato (tab. II).

La relazione tra nanismo, frequenza di reticulata  e turbolenza ambientale 
(esposizione a forte moto ondoso) stabilita come una proporzione diretta per 
Roscoff, è confermabile in altre stazioni della Bretagna nord-occidentale (tab. Ili, 
fig. 1). Si prospetta qualche ipotesi per interpretare il fenomeno. Tanto nei nani 
che negli adulti normali, infine, il rapporto sessi è sensibilmente uguale ad 1:1, 
ove sia possibile procedere a campionamento sufficientemente casuale.

Un nuovo fenotipo ornamentale (torquata  f,n.) con unica banda irregolare 
rossovinosa su fondo citrina  è poi descritta, rara, per Roscoff.

Zusammenfassung

Einige einfache Experimente, die ausgeführt wurden, um Unterschiede im  
Verhalten der häufigsten chromatischen Phänotypen von Littorina obtusata  (L.) 
zu erfassen, haben gestattet festzustellen, dass :

a) Citrina  verhältnism ässig aktiver ist als olivácea  und viel aktiver als reti -  

culata  im vollen Tageslicht. Im Ganzen genommen ist die Art während der Nacht 
aktiver als am Tage, ohne grosse Unterschiede zwischen den drei chromatischen 
Klassen (Tab. I).

b) Die gesamte Art erträgt Wassertemperaturen bis zu 35° C gut ; sie geht
zugrunde bei 40° C.

c) Das trockene Milieu wird weniger gut ertragen von reticulata , aber es
gibt deutliche Toleranzunterschiede je nach dem Herkunftsort des verwendeten 
Materials (Tab. II).

Die Beziehung zwischen Zwergwuchs, Frequenz von reticulata  und Turbulenz 
der Umwelt (Einwirkung starker Wellenbewegung), die für Roscoff als direktes 
Verhältnis aufgezeigt wurde, ist auch für andere Fundstellen des Nord-Westens 
der Bretagne nachweisbar (Tab. Ill, Fig. I).

Es werden einige Hypothesen zur Interpretation dieser Erscheinung ins Auge 
gefasst. Sowohl bei den Zwergformen, als auch bei normalen Adulttieren ist das 
Verhältnis der beiden Geschlechter ziemlich genau gleich 1:1, wenn es möglich 
ist, eine genügend zufallsm ässige Auswahl zu treffen.

Hierauf wird ein in Bezug auf das Muster neuer Phänotypus (torquata  f.n.) 
m it einem einzigen, unregelmässigen, weinroten Streifen auf dem citrina  Hinter­
grund, der in Roscoff selten ist, beschrieben.
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