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A bstr ac t  

Rousseau, D.-D., 1989. R~ponses des malacofaunes terrestres quaternaires aux contraintes climatiques en Europe 
septentrionale. [Responses of Quaternary land snails to climatic constraints in northern Europe[, 69:113 124. 

Quaternary land snails show two major responses to climatic variations: emigration and ecophenotypism. The 
former is the case of the great majority of stenotopic species. Examples of migration are determined through the study 
of malacological associations. In northern France, cooler phases are indicated by the immigration and development of 
Nordic and Alpine species of which the area of distribution was invaded by ice. By contrast, interglacial temperate 
periods, corresponding to a recolonization of free environments, are indicated by the immigration of forest or semi- 
forest thermophilic species. 

Ecophenotypism concerns some eurythermal species. They display morphological variations of the shell, mainly 
variations in size, which parallel climatic variations. In Pupilla muscorum, the shell is large when the climate is cold 
and small when it is temperate. 

Examples of migration and ecophenotypism are provided by joint studies of the malacological associations and 
Pupilla muscorum in the Achenheim site (Alsace, France). 

R~surn~ 

Les mollusques continentaux quaternaires pr6sentent deux r6ponses principales aux fluctuations climatiques: 
l'6migration et l'~coph~notypisme. La premiere est le lot de la majorit6 des esp~ces qui sont st~notopes et st~no~ces. 
Des exemples d'~migration sont fournis par l'6tude des associations malacologiques. Les phases de refroidissement 
sont marquees dans nos r~gions (France septentrionale) par l'immigration et le d~veloppement d'esp~ces nordiques ou 
alpines dont l'aire de r~partition avait ~t~ envahie par les glaces. A l'oppos6, les p~riodes interglaciaires temp~r6es, de 
recolonisation des environnements sont soulign6es par l'immigration de taxons forestiers ou semi-forestiers 
thermophiles. L'~coph~notypisme concerne quelques esp~ces. Elles pr6sentent des variations morphologiques de la 
coquille, principalement de la taille, parall~lisables avec les fluctuations climatiques. Chez Pupilla muscorum la 
coquille est de grande taille lors des refroidissements et de petite taille sous climat temp~r~. 

Les exemples d'~migration et d'~coph~notypisme sont pr~sent~s ~ partir de l'~tude conjointe des associations 
malacologiques et de Pupilla muscorum dans le gisement d'Achenheim (Alsace). 

I n t r o d u c t i o n  

E n  m i l i e u  c o n t i n e n t a l ,  l ' a n a l y s e  des  re la -  

t i o n s  o r g a n i s m e s - e n v i r o n n e m e n t  n ' e s t  r6a l i -  

s ab le  qu'& p a r t i r  de g r o u p e s  ~ t r o i t e m e n t  inf6od~s 

l e u r  b i o t o p e  e t  d o n t  l a  r e p r e s e n t a t i o n  en  

i n d i v i d u s  es t  s t a t i s t i q u e m e n t  s a t i s f a i s a n t e .  

P a r m i  les  i n v e r t ~ b r 6 s ,  les  m o l l u s q u e s ,  p r inc i -  

p a l e m e n t  les  g a s t r o p o d e s  p u l m o n 6 s ,  p a r  l e u r  

a b o n d a n c e  e t  l e u r  d ivers i tY,  se r 6 v ~ l e n t  u n  

m a t 6 r i e l  p r o p i c e  h ces  a n a l y s e s .  Le  Q u a t e r -  

n a i r e ,  p a r  l ' a b o n d a n c e  e t  la  f inesse  s t r a t i g r a -  
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phique des d~p6ts, et par l 'existence de milieux 
diversifi~s et contrast ,s ,  se r~v~le un cadre 
ideal pour de telle ~tudes. 

L'expos~ qui suit fait le lien entre deux 
approches, compl~mentaires, qui jusqu'h pr~- 
sent n 'ont j amais ~t~ employees conj ointement. 

(a) Pour  les chercheurs europ6ens, l 'analyse 
des mollusques continentaux a principalement 
eu pour but  la reconsti tution des pal~oenvi- 
ronnements et des pal~oclimats du Quater- 
naire. Cette tendance a ~t~ d~velopp~e sous 
l 'impulsion de Lo~ek (1964). Reprenant  les 
donn~es de Favre (1927) et Germain (1930), 
Lo~ek a remarqu~ que dans la nature actuelle 
les mollusques terrestres consti tuent  des asso- 
ciations complexes. Dix groupes ~cologiques 
ont ainsi ~t~ d~finis regroupant  les taxons 
pr~sentant des affinit~s environnementales 
communes. En effet, leur composition repose 
fondamentalement sur l'~cologie des orga- 
nismes contrairement aux regroupements pro- 
pos~s par Sparks (1961), repris r~cemment par 
Meijer (1985), qui prennent en compte princi- 
palement la distribution g~ographique des 
esp~ces. Puiss~gur (1976) a adapt~ le regroupe- 
ment de Lo~ek aux faunes malacologiques de la 
zone pal~obor~ale pleistocene nord-ouest euro- 
p~enne. 

(b) En Am~rique, Gould (1969a) a ~tudi~ le 
genre end~mique des Bermudes Poecilozenites. 
Son but  ~tait bien different de celui de Lo~ek et 
Puiss~gur, puisque r~solument tourn~ vers les 
probl~mes des modalit~s ~volutives (Gould, 
1971). Ainsi pour cerner la variabilit~ de 
P. cupula et P. bermudensis et comprendre leur 
dynamique ~volutive, il a employ~ la biom~trie 
adoptant ainsi une conception populationnelle 
de l'esp~ce. I1 a pu ainsi mettre en ~vidence la 
phylog~nie du genre pendant le Quaternaire. 
Curieusement cette approche a ~t~ tr~s peu 
employee par la suite, si ce n'est par Williamson 
(1981) sur des faunes quaternaires africaines. 

Le but  essentiel de la synth~se de ces deux 
approches reste la reconnaissance et la com- 
prehension de la s tructure des associations et 
des esp~ces ainsi que la caract~risation de 
leurs variabilit~ dans le cadre des changements 
climatiques quaternaires. 

Des faunes  actue l les  aux faunes  
pl~ is toc~nes  

La malacofaune terrestre, comprenant plus 
de 290 esp~ces en Europe du Nord-Ouest, est 
pr~sente dans t o u s l e s  milieux qu'ils soient 
forestiers, prairiaux, steppiques ou palustres. 
C'est l 'une des composantes fauniques qui 
retranscri t  le mieux l 'environnement dans 
lequel elle vit. La distribution des esp~ces n'est 
en effet pas homog~ne mais d~pend des condi- 
tions ~cologiques locales ou r~gionales. En 
outre, un gradient de richesse sp~cifique Nord- 
Sud existe, allant de 25-30 taxons en Scandina- 
vie h une centaine en Allemagne et le Sud de 
l 'Angleterre pour d6passer 130 en France 
(Kerney et Cameron, 1979). Ce fait refl~te le 
cadre climatique et g~omorphologique de l'Eu- 
rope du Nord-Ouest (Fig.l). Un climat temp~r~, 
soumis h des influences atlantiques, m~diterra- 
n~ennes, bor~ales et continentales variables 
(Birot, 1970), r~gne sur une large ~tendue 
const i tute  de plaines et moyennes montagnes 
hormis les reliefs scandinaves et alpins. L'Eu- 
rope du Nord-Ouest est donc une immense 
mosaique ~cologique qu'enregistre la r~parti- 
tion des malacofaunes [trois ensembles fau- 
niques principaux ont ~t~ reconnus en France: 
atlantique, septentrional et circam~diterra- 
n~en (Germain, 1930)]. 

Toutefois les donn~es issues de la r~partition 
actuelle sont limit~es. Elles ne permettent pas 
d'appr~cier pr~cis~ment l 'impact des facteurs 
externes sur les individus. Les observations 
exp~rimentales apportent le compl~ment d'in- 
formation n~cessaire. Parmi les nombreux 
facteurs environnementaux, la temperature, 
l'humidit~, l '~clairement sont les seuls qui 
soient indirectement accessibles au pal6ontolo- 
giste, ayant  une implication directe d'ordre 
physiologique sur l 'organisme. Une quatri~me, 
la gravitY, contingente les variations morpho- 
logiques r~sultant de l'influence des facteurs 
precedents sur le d~veloppement de l'individu. 
Elle pr~sente plut6t un aspect m~caniste. 

(A) La temperature est un facteur ~cologique 
fondamental dont les fluctuations sont dure- 
ment ressenties par l'organisme. Son augmen- 
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Fig.1. Carte orographique de l'Europe. Les zones d'altitude sup6rieure ou 6gale/l 200 m ont 6t~ figur~es en pointill~s. Cette 
representation fait ressortir l'orientation Est-Ouest des reliefs (massifs alpins et hercyniens) limitant les possibilit~s 
d'6migration Nord-Sud en cas d'englacement. 

t a t ion  indui t  une  61~vation p ropor t ionne l l e  de 
l 'act ivi t~ m6tabolique:  a u g m e n t a t i o n  de la 
consommat ion  en oxyg~ne, des d6penses ~ner- 
g6tiques pour  l 'osmor~gula t ion  (Cheval l ier ,  
1982; Tardy,  1982), inf luence sur  le d6veloppe- 
ment  e m br yonna i r e  et  pos t -embryonna i re  
(Franc,  1968). Les mol lusques  con t inen taux ,  et 
plus pr~cis6ment les gas t ropodes  pulmon6s 
sont  des organismes  po~kilothermes.  Ils sont  
incapables  de contr61er leur  t emp6ra tu re  
in te rne  hors  d 'un  in te rva l le  assez limit~ de 
t empe r a tu r e  ext6r ieure .  De ce point  de vue, le 

f ac teur  thermique ,  tou t  comme l 'humidi t6  le 
fai t  sous d ' au t res  condi t ions,  joue  un r61e de 
f ac teu r  l imi tan t  en a f fec tan t  d i r ec t emen t  le 
m6tabol isme g6n6ral  de l 'organisme.  La plu- 
par t  des esp~ces sont  s t~nothermes.  Toutefois  
quelques  unes  pr6sen ten t  la par t icu lar i t~  
d 'e t re  eury thermes .  Leur  plus grande  r~sis- 
t ance  en fai t  un  mat6r ie l  privil~gi6 pour  l '6tude 
des in t e rac t ions  esp~ce-milieu. 

(B) L'humiditd joue  6galement  un  r61e pre- 
ponderan t .  Plac~ dans un mil ieu ~ faible degr~ 
hygrom~tr ique ,  l 'o rganisme en t re  dans un  6tat  
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de repos transitoire. A l'oppos~, le maintien 
dans un milieu satur~ peut entrainer de 
profonds troubles physiologiques (Chevallier, 
1982). 

(C) L'dclairement influe sur la croissance 
corporelle et la reproduction. I1 regroupe en 
fait l 'intensit~ lumineuse reque par les ani- 
maux, la dur~e d'~clairement (photop~riode) et 
la qualit~ de la lumi~re (longueur d'onde). 
Replaces dans le contexte naturel, ces para- 
m~tres soulignent l ' importance de la v~g~ta- 
tion dans le biotope par son rSle d'~cran par 
rapport aux rayons lumineux. 

(D) La gravitd agit sur la masse, les dimen- 
sions et les proportions de l 'organisme et de sa 
coquille. C'est un ~l~ment invariable qui mo- 
d~re les variations morphologiques dues aux 
facteurs externes (comme les trois pr~c~dem- 
ment cites) ou internes. La croissance allom~- 
trique de l 'individu induit  alors une limitation 
de taille (Gould, 1971). Une consequence di- 
recte de cette l imitation de taille est la force de 
soutien de l'organisme. Classiquement, elle est 
proportionnelle h la section des structures 
portantes; ~'cette section ~tant une surface 
augmente comme le carr~ des dimensions 
lin~aires tandis que le volume augmente 
comme le cube" (Sacchi et Testard, 1971). Ces 
r~sultats obtenus exp~rimentalement h partir 
de structures rigides (des cylindres) ne peuvent 
~tre employ~s directement dans le r~gne ani- 
mal. N~anmoins, utilis~s h titre indicatif, ils 
permettent d'appr~hender le cadre des varia- 
tions morphologiques. 

Autre facteur externe important, la nourri- 
ture n'est malheureusement pas accessible aux 
pal~ontologiste. Toutefois rappelons qu'il ex- 
iste une correlation positive, variable selon les 
esp~ces, entre la quantit~ de nourriture, la 
croissance et la reproduction (Tardy, 1982). 

Cons~cutivement, les mollusques terrestres 
pr~sentent une valence ~cologique variable. 
Chez la majorit~ d'entre eux, leur capacit~ 
coloniser des milieux diff~rents, c'est-h-dire 
survivre et h prolif~rer sous des conditions 
~cologiques diversifi~es est assez faible (sp~ci- 
alistes). 

De cette forte inf~odation des gastropodes 

pulmon~s h leur environnement d~coulent 
deux consequences principales. 

- -  La premiere consiste en des variations 
morphofonctionnelles chez une m~me esp~ce 
d'une population ~ l 'autre, d'une communaut~ 

l 'autre. Ces differences entre populations 
locales sont alors qualifi~es d'~coph~notypi- 
ques: modifications g~n~tiques ou non de la 
morphologie en r~ponse ~ des changements des 
param~tres du milieu. 

- -  La seconde concerne les associations. 
L'~quilibre qui existe de nos jours est succepti- 
ble de se modifier sous l'influence pr~domi- 
nante d'un ou de plusieurs facteurs externes 
entrainant  une redistribution des v~g~taux et 
des faunes. 

Les malacofaunes  terrestres pl~istoc~nes 

Les gastropodes pulmon~s pl~istoc~nes con- 
st i tuent des communaut~s riches en individus 
et en esp~ces dont la plupart subsistent encore 
de nos jours. Ainsi l'~cologie et la distribution 
des repr~sentants actuels permettent de carac- 
t~riser les pal~oenvironnements quaternaires, 
les taxons n 'ayant  probablement pas modifi~ 
leurs exigences ~cologiques (Lozek, 1964; Puis- 
s~gur, 1976). A chaque association correspond 
un biotope particulier repr~sentant des condi- 
tions climatiques pr~cises. Tout changement, 
au cours du temps, dans la composition des 
communaut~s malacologiques implique donc 
une modification du biotope. 

La succession des associations dans une 
m~me coupe met donc en ~vidence les varia- 
tions environnementales caus~es par les oscil- 
lations climatiques. Les associations renfer- 
mant  des esp~ces foresti~res caract~risent un 
climat temp~r~. Au contraire, la forte propor- 
tion de taxons de milieu d~couvert et steppique 
souligne une d~gradation du climat. La pre- 
sence d'esp~ces dont la r~partition actuelle est 
alpine, bor~ale voire asiatique, ayant  immigr~ 
dans nos r~gions durant  le Pleistocene, traduit  
l 'existence durant  ces p~riodes de conditions 
de refroidissement marquees favorables h leur 
survie, h leur d~veloppement et h leur prolife- 
ration. 



Ces changements de faune n~cessitent le 
rappel de l ' importance de la s t ructurat ion 
orographique de l 'Europe et plus particuli~re- 
ment le rSle preponderant de l 'orientation Est- 
Ouest des Alpes et de leurs prolongements 
centre-europ~ens (Fig.l). A la suite des avan- 
c~es de l 'inlandsis scandinave et des glaciers 
alpins, la large ~tendue nord-europ~enne s'est 
trouv~e consid~rablement r~duite et soumise 
des conditions climatiques de plus en plus 
rudes induisant l 'existence d'un perg~lisol 
continu (Fig.2). En consequence le milieu 
v~g~tal a chang~ et les faunes malacologiques 
se sont redistributes.  Ces modifications ont ~t~ 
marquees dans tout  le domaine par la dispari- 
tion quasi-totale des for~ts caducifoli~es ther- 
mophiles et leur remplacement par des milieux 
caract~ristiques des environnements p~riglaci- 
aires de type steppique loessique. En ce qui 
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concerne la partie nord du domaine ouest- 
europ~en (Fig.2), les changements de biotope 
ont ~t~ marquis  par l ' immigration d'esp~ces 
~trang~res dites "froides" (Fig.3) dont l 'aire de 
r~partition avait ~t~ envahie par les glaces, 
Leur implantation a ~t~ d 'autant  plus facile 
qu'un grand nombre de niches ~cologiques 
nouvelles avaient  ~t~ cr~es h la suite des 
modifications environnementales. 

Dans un tel contexte, apparition de nou- 
velles conditions climatiques (refroidissement 
ou r~chauffement), trois scenarios se pr~sen- 
tent aux gastropodes pulmon~s: 
- -  l 'extinction, 
- -  l'~migration, 
- -  l'~coph~notypisme. 

(A) Les deux premiers cas concernent les 
taxons h faible valence ~cologique. L'extinction 
constitue alors une phase ultime faite de 
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Fig.2. Glaciers, mers et perg61isols en Europe durant  le Pleistocene moyen et sup6rieur (quatre derniers cycles climatiques 
interglaciaire-glaciaire) (d'apr~s Eissmann, 1981 et Hughes, 1985; modifies). /=Ex tens ion  maximale des glaciers. 
2 =  Banquise. 3 =  Littoral durant  les phases glaciaires. 4 = Limite d'extension des structures de gel. 5 = Limite sud d'extension 
du pergdlisol discontinu. 6 = Voies d'~migration possibles pour la malacofaune. 
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Fig.3. Repr6sentations d'esp6ces caract~ristiques des 
phases pl6niglaciaires. 1 = Columella colurnella (arctique et 
alpine). 2=Eucobres ia  nivalis  (alpine et carpathienne). 
3 = Pupi l la  alpicola (alpine). 4= P. loessica (steppes loessi- 
ques centre-europ6ennes). 5= Vertigo genesi i  (bor~ale et 
alpine). 6= V. parcedentata  (arctique). 7 = Val lonia tenuila- 
bris (nord-asiatique). 

l 'association d'une potentialit6 interne et de 
l 'action de la s61ection naturelle. Les exemples 
d'extinctions en milieu terrestre sont relative- 
ment tr6s rares et ne seront donc pas d6velop- 
p6s. 

(B) Une illustration de l~migration est 
donn6e par les esp6ces froides. Leur pr6sence 
correspond ~ une transgression faunique face 
l 'avanc6e glaciaire (Laurin et Rousseau, 1985; 
Rousseau, 1985a, 1987a,b). Voici par exemple la 
distribution et l'6cologie actuelles des taxons 
~trangers h nos r6gions qui sont les plus 
fr6quents dans les s6diments quaternaires. 
Columella columella (Fig.2), arctico-alpine, 
pr6f6re les places herbeuses au delh de l'6tage 
des arbres souvent ~ la limite des champs de 
neige. Pupilla alpicola (Fig.2), alpine, a pour 
biotope les prairies mar~cageuses de mon- 
tagne. P. loessica (Fig.2), esp6ce fossile, n'est 

retrouv6e que dans les associations pl6niglaci- 
aires de steppe loessique. VaUonia tenuilabris 
(Fig.2), nord-asiatique (Sib6rie, Nord de la 
Chine, Asie Centrale), est une esp~ce steppi- 
que. Vertigo alpestris, bor~o-alpin, vit en mil- 
ieu d6couvert relativement sec. V. genesii 
(Fig.2), bor~o-alpin, pr6f6re les milieux mar6ca- 
geux. V. parcedentata (Fig.2), arctique, est un 
taxon de toundra. 

Par  contre chez les faunes temp6r6es, l'6mi- 
gration a 6t6 particuli6rement difficile. Trois 
voies principales ont constitu6e une 6chappa- 
toire vers des conditions plus cl6mentes. A 
l'Est, la seule possibilit6 des faunes nord- 
europ6ennes, bloqu6es par la steppe asiatique 
est situ6e le long du Danube (V. Lo~.ek, comm. 
orale). A l'Ouest, hormis le littoral atlantique, 
seul le couloir sequano-rhodanien a pu jouer 
un r61e similaire (J. J. Puiss6gur, comm. orale; 
Lozek, 1969) (Fig.2). La faune temp6r6e s'est 
trouv6e en quelque sorte press6e par les 
refroidissements: au Nord et au Sud par les 
avanc~es glaciaires, gt l 'Ouest par l'Oc~an 
at lantique et ~ l 'Est par des environnements 
continentaux particuli6rement rudes. Une dis- 
tinction importante doit ~tre faite entre avan- 
c~e glaciaire et refroidissement en ce qui 
concerne le Quaternaire nord-europ6en. Les 
6tudes r6centes effectu6es h Achenheim (Al- 
sace), situ6 dans la r6gion charni~re entre 
l 'Europe du Nord-Ouest et l 'Europe centrale, 
ont indiqu6 des variations nettes dans les 
conditions pal6og6ographiques au cours des 
quatre derniers cycles climatiques interglaci- 
aire-glaciaire.  Le cycle r6cent (Weichs61ien) 
par exemple indique des conditions compar- 
ables ~ celles de l 'Europe du Nord-Ouest tandis 
que le cycle pr6c6dent se rat tache plus nette- 
ment au domaine de l 'Europe centrale (Lautri- 
dou et al., 1985) (Rousseau, 1986). 

Y-a-t'il eu r6ellement 6migration, r6duction 
de l 'aire de r6partition? La question est difficile 

trancher. En ce qui concerne les faunes 
temp6r6es, lors des phases de refroidissement, 
une conjonction des deux possibilit6s 6voqu6es 
est tout-h-fait plausible. Par  contre les (re)co- 
lonisations de niches nouvellement cr66s que 
ce soit durant  les phases interglaciaires ou 



pl~niglaciaires ne peuvent s'expliquer que par 
une 6migration active ou passive des taxons 
temp~r~s ou ~trangers. 

L'analyse des associations malacologiques 
entre dans un tel cadre et met en 6vidence les 
remplacements de faunes au cours du temps au 
g% des fluctuations climatiques et du contexte 
s~dimentaire. 

(C) Le troisi~me scenario, l'dcophdnotypisme, 
est observ~ chez les seules esp~ces h large 
valence ~cologique qui sont ~galement eury- 
thermes. C'est le cas notamment de PupiUa 
muscorum, Succinea oblonga, Trichia hispida 
et h u n  degr~ moindre Vallonia costata. Elles 
pr~sentent la particularit6 d'etre toujours bien 
repr~sent~es et par consequent se r~v~lent ~tre 
un support de choix pour une analyse d~taill~e 
des interactions organismes-milieux. L'analyse 
biom~trique de la coquille permet en effet de 
pr~ciser la variabilit~ tant  intra-qu'interpopu- 
lationnelle des taxons. En ce qui concerne 
cette derni~re, d'importantes variations mor- 
phologiques ont ~t~ mises en ~vidence au cours 
du Pleistocene, principalement des variations 
de taille. Celles-ci sont corr61ables avec les 
oscillations des facteurs environnementaux et 
plus pr~cis6ment avec le facteur thermique 
traduisant  une grande plasticit~ des taxons par 
rapport aux stimulus du milieu (Gould, 1969b, 
1970; Rousseau, 1985a; Villard, 1987; Rousseau 
et Keen, 1989). 

De telles r6ponses observ6es tant  dans les 
associations (~migrations) qu'au niveau sp~- 
cifique (~coph~notypisme) d6montrent que la 
malacofaune terrestre quaternaire refl~te 
d'une mani~re p%cise les interactions entre 
climat, habitat  et dispersion (Peake, 1978) 
confirmant son int~r~t dans l%tude de l'his- 
toire climatique du Quaternaire. 

Correspondances  entre osci l lat ions 
c l imatiques  et scenarios  

Deux exemples pris dans le site d'Achenheim 
(Alsace, P16istoc~ne moyen r~cent et sup~- 
rieur) i l lustrent concr~tement l 'inf~odation des 
mollusques continentaux quaternaires h leurs 
environnements et l 'assujetissement h l 'un des 
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scenarios en r~ponse aux changements clima- 
tiques. Les deux coupes pr~sent~es dans cette 
6tude ont un ~ge Pleistocene moyen r~cent 
(Lautridou et al., 1985; Rousseau, 1987a,b) et 
ont ~t~ ~chantillonn~es par Puiss~gur (1978). 
Elles sont particuli~rement informatives et 
representatives car les pr~l~vements sont nom- 
breux et le contexte p~do-s~dimentaire traduit  
des variations allant de sols interglaciaires, 
donc temp~%s, h des loess pl~niglaciaires, 
maximum de refroidissement. Par souci de 
conformit~ bibliographique, la num6rotation 
originelle des coupes (2 et 3 de Puiss~gur) a ~t~ 
conserv~e. 

D'une mani~re g~n~rale, les analyses multi- 
dimensionnelles de la coquille de l'esp~ce 
eurytherme Pupilla muscorum mettent en ~vi- 
dence la discrimination des individus en fonc- 
tion de la taille et de la morphologie: les 
variations intrapopulations r~sultent de fluc- 
tuations de la taille (grande h petite) et de la 
forme (coquille ~lanc~e h trapue). Ces morpho- 
logies extremes sont toujours repr~sent~es 
dans les populations avec de nombreux inter- 
m~diaires. Les variations interpopulations, 
principalement dues h des fluctuations de la 
taille sont de m~me amplitude que celles 
observ4es chez les formes actuelles (Fig.4). En 
effet, la comparaison de populations actuelles 
provenant d'Europe centrale (Sud-Est de la 
Pologne, Nord de la Tch~coslovaquie) et de 
France (Bourgogne) a montr~ que la variabilit~ 
interpopulationnelle repose essentiellement 
sur des variations de taille. Les individus 
centre-europ~ens sont globalement plus grands 
que leurs homologues bourguignons, la taille 
variant  du simple au double (2.4-4.3mm) 
(Rousseau, 1985a). 

Les associations malacologiques, dont pro- 
viennent les populations de P. muscorum ~tudi- 
~es, compar~es par analyse factorielle des 
correspondances, se diff~rencient selon des 
gradients thermiques et hygrom~triques (Lau- 
rin et Rousseau, 1985; Rousseau, 1987a,b) 
(Fig.5). L'enchalnement stratigraphique des 
communaut~s r~v~le les oscillations des fac- 
teurs environnementaux et fournit des ~chelles 
relatives de la temperature et de l 'hygrom~trie 
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A 

B 

Fig.4. Variations morphologiques chez Pupilla muscorum. 
A. Variation de la forme. A droite coquille trapue avec une 
faible protrusion de l 'ouverture, ~ gauche coquille 61anc6e 
avec une forte protrusion de l 'ouverture. B. Variations de 
la taille. Les coquilles repr6sent~es correspondent 
l 'individu moyen de trois populations diff6rentes refl6tant 
des conditions climatiques variables: temp6r6es ~ gauche, 
interm6diaires au centre et pl6niglaciaires ~ droite. 

du milieu. Parallblement, les successions des 
populations de P. muscorum montrent  des vari- 
ations morphologiques qui refl~tent les m6mes 
contraintes. En outre la nature du s6diment 
encaissant apporte des informations compl6- 
mentaires sur le milieu. 

Pour plus de clart6 dans l'expos6, les r6sul- 
tats sont pr6sent6s coupe par coupe et dans 

chaque cas selon la d6marche suivante: de- 
scription du contexte environnemental et ses 
fluctuations indiqu6es par les associations 
malacologiques puis caract6risation des varia- 
tions morphologiques contemporaines de la 
coquille de P. muscorum. 

Exemple 1. Relatives stabilitds 
environnementale et morphologique 

l~tude de la coupe 2 (numdrotation de Puis- 
sggur) (Loess ancien infgrieur cf. Schumacher et 
Wernert =premier des quatre cycles climatiques 
dgterminds ~t Achenheim; Rousseau, 1987b). 

L'analyse des associations met en 6vidence 
un environnement d6couvert sous climat froid, 
non accentu6, ~ humidit6 croissante. En effet, 

la base (BC-BE) et au sommet (BO) de la 
coupe, trois esp~ces 6trang~res "froides" sont 
repr6sent6es. Ce sont Columella columella, 
Pupilla alpicola et Vallonia tenuilabris. Toute- 
fois leur faible effectif ne permet pas de 
conclure ~ un refroidissement maximum. Le 
sommet de la coupe traduit  un 16ger r6chauffe- 
ment en milieu steppique (BP-BR). Les esp6ces 
froides ont disparu. Des taxons caract6risti- 
ques de milieux plus temp6r6s comme Chon- 
drula tridens, Vallonia costata et V. pulchella 
sont repr6sent6s. Les r6sultats, obtenus pour la 
majeure partie de la coupe (BA-BN), constitu- 
ent une information moyenne compte tenu de 
la nature du s6diment encaissant, des "lehm- 
brSckelsande" dont la caract6ristique princi- 
pale est l 'al ternance de niveaux fins limoneux 
et de niveaux plus grossiers sableux. Ils sont 
typiques de saisons contrast6es: froid en hiver, 

Fig.5. Relations entre les variations de la taille, de la forme de P. muscorum et les fluctuations des facteurs externes sur les 
coupes 2(A) (Loess ancien inf6rieur) et 3(B) (Loess ancien moyen) d'Achenheim (num6rotation originelle de Puiss4gur). Une 
r~vision r~cente des coupes d'Achenheim (Lautridou et al., 1985; Rousseau, 1987b) a mis en 6vidence un hiatus important 
entre les niveaux CK et CL, ce dernier appartenant ~ un autre cycle climatique. Ce hiatus est mat6rialis~ par une bande 
blanche. 
A gauche" position des associations sur les axes climatiques d6finis lors de l 'analyse factorielle des correspondances des 
communaut6s malacologiques: axe 1 estimation de la temperature, axe 2, estimation de l'humidit6. (d'apr~s Rousseau, 1987 
modifi6). 
Au centre"  position de la morphologie moyenne des populations de P. rnuscorum d'apr~s leur ~tude par analyse factorielle 
des correspondances: axe 1, representation de la taille, axe 2, representation de la forme de la coquille. (d'apr~s Rousseau, 
1985 a modifi6). A = coquille 61anc6e. B = coquille trapue. 
A droi te :  observations de terrain sur la nature du s6diment encaissant. L= limon. A = sables. 
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sec en 6t6 avec un bon ensoleillement, fortes 
pr6cipitations durant  les p6riodes interm6di- 
aires (Lo~ek, 1976; Lautridou et al., 1985). Les 
courbes climatiques tir6es des associations 
traduisent alors essentiellement une monotonie 
pour les lehmbrSckelsande qui s'oppose aux 
r6sultats obtenus pour P. muscorum (Fig.5a). 

Sur la plus grande partie (BA-BO) de la 
coupe, la variat ion de la taille de la coquille de 
P. muscorum ne pr6sente pas de tendance 
particulibre. Elle coincide avec la stabilit6 
relative des facteurs environnementaux sug- 
g6r6e par les associations (milieu froid peu 
humide). N6anmoins les nombreuses petites 
al ternances mises en 6vidence refl~tent la 
consti tution des lehmbrSckelsande: chaque 
diminution globale de la taille de la coquille 
coincide avec un niveaux limoneux. Au som- 
met de la coupe; la tendance est ~ la diminution 
de taille (BP-BR) qui peut 6tre mise en 
parallble avec la phase de r6chauffement 
r6v616e par les associations, confirm6es par la 
pr6sence de niveaux humif~res appartenant  au 
p6docomplexe interglaciaire Achenheim III 
(Lautridou et al., 1985) (Fig.5a). 

La forme de la coquille varie entre deux 
extr6mes (Fig.4). Chaque population repr6sente 
une part plus ou moins grande de cette varia- 
tion. Sur cette coupe, les modifications de forme 
ne suivent pas de tendance unidirectionnelle. 
Quelques variations traduisent des modifica- 
tions al6atoires de l 'intervalle de variabilit6 
morphologique dans des limites permises par le 
programme ontog6n6tique de l'esp6ce. Ces oscil- 
lations ne coincident pas avec les fluctuations 
de la temp6rature, de rhygrom6trie ou m6me 
du facibs. De plus, les variations de forme ne 
sont pas corr61ables avec celles de la taille 
(Fig.5a). 

Exemple 2. Fortes variabilitds 
environnementale et morphologique 

E, tude de la coupe 3 (Loess ancien moyen cf. 
Schumacher  et Wernert = deuxi~me cycle 
reconnu d Achenheim;  Rousseau,  1987b). 

L'analyse des associations r6vble une phase 
froide (CA-CF) avec un maximum en milieu 

steppique loessique (CC-CE) caract~ris6 par 
une association pauvre en esp~ces mais riche 
en individus [association ~ Pupi l la  (Lozek, 
1964; Puiss6gur, 1976)]. Le refroidissement est 
suivi d'un r6chauffement plus humide 
(CG-GL), avec apparition d'un milieu forestier 
ouvert  (CH-CI-CJ)  (Fig.5b). On assiste au 
remplacement progressif des faunes caract~ris- 
tiques des maximums pl6niglaciaires par aug- 
mentation d'effectif des taxons temp6r6s et 
apparition d'esp~ces foresti~res comme Clausi- 
lia silvatica et Helicodonta obvoluta. 

En ce qui concerne P. muscorum, la forme ne 
varie toujours pas suivant une tendance parti- 
culi~re. Par  contre, et contrairement ~ ce que 
nous avons observ6 pour la coupe pr6c6dente, 
les variations de taille suivent une tendance 
plus r~guli~re. La transition entre grandes 
coquilles (CC-CD) et petites coquilles (Fig.4b) 
est unidirectionnelle (Fig.5b) et suit l'6volu- 
tion climatique. Comme pr6c6demment (coupe 
2), quelques alternances sont visibles mais 
elles restent de faible intensit6. Elles contra- 
rient peu la variation continue de la taille en 
relation avec le changement de milieu. Ce 
dernier est, en outre, d~montr6 par le passage 
d'un loess pl6niglaciaire ~ des niveaux humi- 
f~res et un horizon Bt interglaciaires (p6do- 
complexe interglaciaire Achenheim II; Lautri- 
dou et al., 1985). 

Des observations similaires ont 6t6 not6es 
dans d'autres gisements. A Biache-St-Vaast 
(Artois) (Rousseau et Puiss~gur, 1989), 
Cagny-Cimeti~re (Picardie), ~ Marsangy (Bas- 
sin Parisien), ~ Schiltigheim (Alsace), ~ Tour- 
ville (Normandie) (Rousseau, 1985b, 1987a) et 
Jersey (Iles anglo-normandes) (Rousseau et 
Keen, 1989) les coupes mettent  en 6vidence des 
alternances interglaciaires-glaciaires nettes. 
Or parall~lement aux variations climatiques et 
environnementales d6finies par les associa- 
tions malacologiques, P. muscorum r6v~le des 
oscillations morphologiques, identiques 
celles observ~es ~ Achenheim, s ' inscrivant 
dans le m~me champ de variabilit6. I1 existe 
donc au cours du P16istoc~ne moyen r6cent et 
sup6rieur une r6versibilit6 des variations mor- 
phologiques de P. muscorum, cons6quence de 



sa grande plasticit6 sous l'effet des contraintes 
climatiques. De m6me les phases de r6chauffe- 
ment et de refroidissement induisent de fa$on 
synchrone les nombreuses 6migrations des 
faunes malacologiques sp6cialistes. 

Conclus ions  

Les mollusques continentaux quaternaires 
du Nord-Ouest de l'Europe, tr6s inf6od6s A leur 
milieu et pr6sentant des exigences 6cologiques 
pr6cises mais vari6es, ont essentiellement deux 
r6ponses aux changements climatiques: l'dmi- 
gration et l'dcophdnotypisme. La premi6re con- 
cerne la grande majorit6 des taxons, les 
sp6cialistes. Cette dynamique ne peut 6tre 
r6alis6e lors de changements brutaux des 
conditions environnementales qui dans ce cas 
conduisent ~ l 'extinction locale des taxons. 
L'6migration n'est possible que lors des modifi- 
cations progressives du paysage v6g6tal sous la 
contrainte des variations climatiques. Elle se 
traduit  donc par une reconfiguration, par 
d6placement global, r6duction ou dans certains 
cas de recolonisation par augmentation de 
l'aire de r6partition. Dans ce cas, l ' importance 
des hiatus relev6s dans la stratigraphie des 
d6pbts ne peut 6tre sous-estim6e, ceux-ci don- 
nant  sous certaines conditions (6rosion, struc- 
turat ion. . . )  une image brutale des change- 
ments de faune et de leur disparition. 

Lors des changements climatiques, seuls 
quelques taxons, des g6n6ralistes, pr6sentent 
des modifications de la morphologie de la 
coquille [variations statistiquement significa- 
tives (Rousseau et Laurin, 1984)]. Celles-ci 
refl6tent l 'action du milieu externe sur le 
m6tabolisme des organismes. Dans le cas 
pr6sent6, Pupilla muscorum, les individus de 
grande taille r6sultent d'une plus longue p6ri- 
ode de croissance 1]6e aux conditions ri- 
goureuses de refroidissement. A l'oppos6 les 
individus de petite taille r6v61ent des condi- 
tions climatiques temp6r6es. 

L'analyse des interactions mollusques conti- 
nentaux-milieux est d 'autant  plus riche qu'il 
est possible de rapporter les observations faites 
sur les fossiles A celles obtenues dans les 
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environnements actuels. Cette assertion est 
v6rifi6e en ce qui concerne les associations 
malacologiques off l'6cologie et la r6partition 
des repr6sentants actuels des taxons pl6isto- 
c6nes consti tuent des 616ments interpr6tatifs 
fondamentaux. Elle l'est 6galement en ce qui 
concerne l 'adaptation sp6cifique au milieu off 
des sc6narios identiques ~ ceux observ6s du- 
rant  le P16istoc6ne ont pu 6tre mis en 6vidence. 
Chez Pupilla muscorum par exemple, entre 
populations bourguignonnes et d'Europe cen- 
trale, les variations morphologiques sont ba- 
s6es essentiellement sur la taille de la coquille. 

Les mollusques continentaux, abondants 
dans les d6p6ts quaternaires sont donc de bons 
indicateurs des pal6oenvironnements et de 
leurs oscillations. Leur analyse quantitative 
d6montre le r61e pr6pond6rant du milieu sur la 
variabilit6 sp6cifique et sur la composition des 
associations. 
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