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DISTRIBUTION ET SYSTEMATIQUE DES
SALAMANDRES NOIRES

par

Kurt GROSSENBACHER

Résumé - 'auteur présente les taxons Salamandra a.atra, S.atra aurorae, S.atra prenjensis et S.lanzai. |l
décrit les caractéristigues morphologigues qui permettent de les différencier et évalue le statut taxonomique
de ces formes. Une carte détaillée de leur distribution respective met en évidence plusieurs aspects
intéressants: S.atra atra, typique des Alpes centrales et orientales, n'a vraisemblablement jamais franchi le
Rhone. S./anzai et S.atra aurorae semblent avoir survécu aux glaciations dans des «Massifs de refuge»,
ggtnes 1surfalt:es dépourvues de glace en bordure Sud des Alpes; ces formes auraient perdu leur potentiel de
ispersion.
Mots-clés : Salamandre noire. Répartition. Zoogéographie. Morphologie.

Summary - The morphological characters enabling taxonomic differentiation of Salamandra a. atra, S. atra
aurorae, S. atra prenjensisand S. lanzai are described. Detailed distribution maps indicate that S. atra atra,
typically occuring in the central and eastern Alps, has never crossed the Rhone, and that S. atra aurorae and
8. lanzai, surviving the Ice Age in refugia made up of small areas free of ice at the southern border of the
Alps, have lost their potential for dispersal.

Key-words : Alpine salamander. Distribution. Zoogeography. Morphology.

|. INTRODUCTION

Pendant longtemps et pour beaucoup de personnes, la situation était claire: la
salamandre noire (Salamandra atra), espéce trés facile & reconnaitre, colonise tout
I'arc alpin et les montagnes dinariques. La description par Miksic, en 1969, d’'une
nouvelle sous-espéce, S.a.prenjensis, qui vit dans les montagnes a I'Ouest de
Sarajevo, passa inapercue. En 1978, dans une forét montagnarde entre Trento et
Asiago, Pierluigi Trevisan et sa femme Aurora découvrirent des salamandres ornées
de taches jaune-pdle diffuses qu'ils décrirent comme nouvelle sous-espéce
S.a.aurorae. En juillet 1987, Franco Andreone mit en évidence d'importantes
différences morphologiques entre S.atra et des salamandres noires trouvées dans une
région bien connue depuis plus de 100 ans, le massif de Monviso, & I'Est de Turin.
Andreone et ses collégues Nascetti, Bullini et Capula décrirent cette salamandre en
1988 comme nouvelle espéce, S./anzai.

1. PARTICULARITES ET DIFFERENCES MORPHOLOGIQUES

Seules S.a.atra, S.a.aurorae et S.lanzai seront traitées dans cet article. Il n'est pas
possible de se rendre dans l'aire de distribution de la sous-espéce prenjensis a cause
de la guerre qui régne dans cette région et il semblerait que les caractéres distinctifs
mentionnés par Miksic ne soient pas valables si I'on considére un échantillon
suffisamment grand de la forme nominale, S.a.atra.

Manuscrit accepté le 18 mai 1995



La coloration particuliere et tres variabie de S.a aurorae permei une Identification
rapide de cette sous-espéce et Il est etonnant que cette forme soit passee si
longtemps inapergue. Hormis cette difference de coloration (a noter que des individus
compléetement noirs existent peut-étre dans la nature), S.a.aurorae est morphologi-
quement trés proche de la forme nominale, tout au moins beaucoup plus proche que
ne l'est S./anzai.

Les caractéres distinctifs donnés par les auteurs de l'espéce /anzas sonf ies
suivants: une longueur en moyenne supérieure de 3 cm a celle de Sa.atra (bien
visible en nature), ure téte plus aplatie (pas utilisable sur le terrain), des palmures
plus developpées (difficile a reconnaitre), I'extrémité de la queue est arrondie et non
pas pointue comme chez S.a.a. (valable seulement pour les adultes). Nous avoris mis
en évidence un autre caractére distinctif, facile a observer également pour les animaux
de musée conservés en alcool: il s’agit de la disposition, sur le dos et les flancs de
l'animal, des orifices excréteurs des glandes a venin (fig.1).

BB RRARRRIe—

Figure 1 : disposition des orifices excréteurs des glandes a venin chez a) Salamandra salamandra terrestris,
b) Salamandra lanzai, ¢) Salamandra atra atra (identique pour Salamandra atra aurorae)




S.a.atra et S.a.aurorae possédent deux rangées d’orifices glandulaires le long de la
colonne vertébrale et des protubérances coniques sur les flancs, chacune avec un seul
orifice excréteur. S./anzai est dépouvue d'orifices excréteurs dorsaux et les
protubérances latérales sont ovales, avec plusieurs orifices excréteurs. La salamandre
tachetée, S.salamandra, posseéde une combinaison des deux types: double ligne
dorsale et protubérances latérales élargies et pourvues de plusieurs orifices.

Ill. REPARTITION GEOGRAPHIQUE ET HABITAT
A - Salamandra atra atra

La synthése des inventaires et atlas nationaux, complétée de données isolées, nous
ont permis d’esquisser la carte de distribution de ces taxons (fig. 2). Si des régions
sont bien connues, d'autres restent encore a prospecter; les données concernant la
région de Meran-Bolzano sont par exemple trés lacunaires. Au contraire, et bien que la
densité des points n'y soit pas trés élevée, la carte de I'Autriche est relativement
$réc}se (Cabela et Tiedemann, 1985); on remarque cependant une lacune au nord du

yrol.

La répartition est bien connue en Allgdu et en Bavidre et deux points sont
remarquables : le Taubenberg, en Baviére, entre Bad Tolz et Rosenheim au sud de
Munich, est le site le plus au nord, et une fle située dans le lac de Walchen abrite une
population de Salamandra atra.

vec prés de 900 points, la répartition en Suisse est bien connue; il reste cependant
a confirmer les données concernant le nord du Tessin, sur sol siliceux. || est étonnant
E{% gonslater qu’aucune observation de S.a.atra n'a été réalisée au sud et 4 I'ouest du

ne.

Le point le plus bas, en Autriche et en Suisse, est situé a une altitude de 430 m:;
laltitude maximale a été enregistrée en Autriche, a 2800 m, alors qu’en Suisse, la
station la plus élevée est située a 2430 m d’altitude. D’une maniére générale, I'espéce
est beaucoup plus fréquente sur les sols calcaires que sur les sols siliceux pour
lesquels on a trés peu de données.

Pour le Jura et la France, on a trés peu d'informations et les preuves font défaut. Il
s’agit d’'anciennes données, pour la plupart antérieures & 1900, toutes assez
douteuses. L'ancienne donnée de Conliége, prés de Lons-le-Saunier (Ogérien, 1863),
est trés douteuse; on se trouve en dehors du Jura, a une altitude de 500 m. De méme
pour les Alpes savoyardes, ol aucune donnée vraiment s(re n’a pu &tre enregistrée.

Pour I'ltalie, Bruno (1973) donne une liste détaillée des stations a S.atra. Cependant,
un contrdle détaillé des publications originales citées par Bruno montre I'gu’ii ya
plusieurs erreurs: les données concernant le Val di Non (Betta, 1852) et la région de
Serle, au nord de Brescia (Bennati, 1972), par exemple, se rapportent & Salamandra
salamandra, et non pas & S.afra. D'autre part, il n'a pas été possible de confirmer la
présence de S.atra dans la vallée d’Aoste ou dans la région située au nord de Domo-
dossola. Seules les stations dont I'origine n’est pas uniquement de Bruno figurent sur
notre carte. On constate que S.atra est absente du Val d’Aoste et de la région
d'Ossola-Formazza, et que les données sont trés rares pour les Alpes du Piémont, si
ce n'est celles se rapportant & S./anzai. Vers 'est, S.atra devient plus abondante, par
exemple dans les Alpes Orobie, au sud de la Valtelline, dans les Dolomites et dans le
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Frioul. La limite sud, en Italie, va du Col de Spluga & la frontiére slovéne, en passant
par les Alpes Orobie, le Massif d’Adamello, le Monte Pasubio au sud de Trento, les
Dolomites, le Bosco del Cansiglio a I'est de Belluno, le Monte Musi et le Monte Canin.

Des montagnes Dinariques de I'ex-Yougoslavie a I'Albanie, la Salamandre noire
semble abondante au nord de la Slovénie, bien que les données soient peu
ahondantes: Triglav, Krn prés de Tolmin, la forét de Tarnova au nord-est de Nova
Goriza. Au sud de Goriza, I'espéce n’est que localement présente au sommet des
montagnes, généralement & des altitudes supérieures & 1000 métres, dans des foréts
de hétres. Il est probable que I'espéce soit présente a Sneznik (Monte Nevoso) (Dolce,
1977), & Velika et @ Mala Kapela. Les trois données de Bruno (1973) pour I'Istrie
(Slavnik/M.Taiano, Rasusika et Ucka/M.Maggiore) restent a confirmer. Au Sud, il y a
une grande lacune, peut-8tre due a un'manque de prospection. Au sud de Sarajevo, du
Montenegro au nord de I'Albanie, une série d’observations a été faite sur des massifs
isolés: Cvrsnica, Prenj, Treskavica, Maglic, Durmitor, Prokletije et Dragobya en Albanie
(ces points ne figurent pas sur notre carte). Tous ces animaux devraient appartenir a
la sous-espéce S.atra prenjensis.

B. Salamandra atra aurorae

Basée sur les publications existar;tes, I'aire de répartition de cette sous-espéce
comprend une surface d’environ 2 km* au Bosco del Dosso et au Val Rensola, 4 2 km
de la Terra typica. Il s'agit d'une partie de I'Altopiano di Asiago, entre Trento et
Vicenza. Les animaux ont été trouvés en forét, & une altitude comprise entre 1300 et
1550 metres. I est difficile a dire s'il y a une zone de contact entre la forme nominale,
S.a.atra, et cette sous-espéce. Trevisan et Klewen disent avoir trouvé ou entendu
parlé de S.a.afra en haut du Val Rensola, données non confirmées jusqu’ici.
S'agissait-il d’'une confusion avec la forme noire de S.a.aurorae ? Une salamandre
noire trouvée en 1964 au Monte Pasubio, & 1800 m d’altitude, est conservée au Musée
d’histoire naturelle de Verona. Nous ne savons pas de quelle forme il s'agit, S.a.atra
étant trés rare dans cette région située au sud de l'aire connue de S.a aurorae. Ces
derniéres années, nous avons constaté & Bosco del Dosso que beaucoup de
personnes, probablement des terrariophiles, avaient recherché activement cette sous-
espéce en retournant toutes les pierres qui n'étaient pas trop lourdes. Cependant, je
ne pense pas que de tels prélevements puissent mettre en péril ce taxon: il y a un
grand nombre de pierres qu'il est impossible de soulever et il est difficile de trouver
ces animaux. Cing visites du site et 30 heures de recherche active ne m’ont permis de
trouver que 2 animaux, ce qui semble &tre normal si I'on considere les observations
d'autres collégues. La grande difficulté & trouver ces animaux est peut-&tre liée a ses
moeurs beaucoup plus cavernicoles que I'on pourrait le croire. Nous nous trouvons
dans une région karstique avec de nombreuses possibilités pour S.a.aurorae de
mener une vie cachée en fréquentant les nombreuses fissures profondes et inaccessi-
bles, et en évitant les pierres de surface. Le déclin de la population de ces
salamandres semble plutdt étre imputable aux trés nombreuses prises d’eau qui
alimentent les réservoirs d'eau potable de la région, ce qui a pour conséquence un
asseéchement progressif et trés important du sol dans toutes les vallées proches de
Bosco del Dosso. Il est ainsi trés rare de trouver un ruisseau coulant en surface. L’aire
de répartition de S.a.aurorae est probablement plus étendue que celle connue
jusqu’ici. Nous disposons notamment de 2 observations sQres, une réalisée a 1800 m
d’altitude, a I'est de cette zone, ainsi qu’ une indication pour une des vallées suivantes.



En tenant compte de ces nouvelles données, la distance séparant les points
extrémes de I'aire de distribution de cette sous-espéce est de F'ordre de 9-12 km. De
nouvelles recherches, plus intensives, sur la distribution, sur I'abondance, sur la
biologie etc. de S.a.aurorae nous paraissent indispensables pour mieux cerner les
causes réelles de la raréfaction de ce taxon.

C - Salamandra lanzai

Le 24 septembre 1877, Lessona collecta des salamandres noires dans la localité de
Monviso, dans les Alpes Cottiques. Ces animaux sont conservés au Musée de Verona.
En fait, il y a des exemplaires dans plusieurs collections et toutes ces salamandres
étaient considérées comme étant S.afra.atra. Actuellement, on connaft trois vallées
au nord du Monviso et quelques stations sur son versant frangais qui sont habitées
par S.lanzai. Toutes les observations ont été faites au-dessus de la limite supérieure
des foréts, entre 1500 et 2200 m d’altitude. C’est un animal relativement facile a
trouver et qui est particulierement abondant le long des ruisseaux.

Une donnée publiée en 1971 reste & confirmer: il s’agit d’'une observation a
Villanova, dans le Val Pellice, &8 1200 m d’altitude, don¢ vraisemblablement en zone
forestiere. L’aire de répartition de la salamandre de Lanza est relativement petite, mais
cependant bien plus grande que celle de la sous-espéce aurorae. S.lanzai semble
plus abondante et moins menacée que S.a.aurorae.

IV. DISCUSSION

Si I'on analyse en détail la répartition de la salamandre noire «typique», on constate
que cet animal n'est pas présent dans les Alpes occidentales et dans les grandes
vallées des Alpes centrales : Valais, Val d'Aoste, Engadine, Valtelline, Vinschgau/Val
Venosta, Vallée d’Etsch. Le climat dans ces régions est probablement trop sec. La
notion de «Massif de refuge», introduite par les deux botanistes suisses Chodat et
Pampanini en 1902, donne une explication & la répartition des deux taxons /anzai et
aurorae. En 1906, Karl Holdhaus a eu recours a cette notion en étudiant les
coléoptéres. «Massif de refuge» signifie que beaucoup d’espéces montagnardes ont
pu se maintenir dans les Alpes pendant les périodes glaciaires, dans des zones non
recouvertes par les glaciers, en bordure sud de I'Arc alpin. La plupart de ces espéces
semblent avoir perdu leur potentiel de propagation et sont cantonnés encore
aujourd’hui a des régions peu étendues, des «ilots montagnards». Si les
herpétologues ne peuvent étayer la théorie de «Massif de refuge» que par deux
especes, le Massif de Monviso (/anzai) et les Alpes lessiniennes (aurorae) abritent un

rand nombre de coléoptéres endémiques. On sait d'autre part que des vallées

troites et peu élevées comme le Valais, qui étaient comblées par d’énormes masses
de glace, représentaient des barrieres infranchissables pour beaucoup d'espéces, ce
qui a appauvri ces régions en espéces typiquement alpines. Il est bien clair cependant
que le climat chaud et sec qui y régne aujourd’hui est en grande partie responsable de
la situation actuelle.

Les analyses biochimiques de Joger (1986) et Nascetti et a/. (1988) montrent que la
différence est minime entre les taxons prenjensis et atra, qu'elle est un peu plus
importante entre aurorae et atra, et qu’elle est trés grande entre /anzai et atra, proba-
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blement d'ordre spécifique. Ces auteurs pensent que ces deux especes se sont
séparées il y a plus de 3 millions d'années.

Voici comment 'on peut s'imaginer la colonisation des Alpes par les salamandres
noires : trés tot, avant les périodes glaciaires qui ont débuté il y a 2,3 millions
d’années, la salamandre noire «originale» se serait séparée en une forme de I'est,
représentée par S.atra, et une forme de I'Ouest, représentée par S./anzai. Cette
derniére se serait retirée, tout au moins durant les périodes de glaciation récentes, sur
un seul petit massif de refuge, et aurait perdu son potentiel de propagation. Au
contraire, S.atra aurait gardé un grand potentiel de propagation et se serait retirée a
plusieurs reprises vers les Balkans. Suite 4 la derniére glaciation, S.afra se serait
arrétée au nord et & I'est des grandes vallées alpines centrales, ne passant par
exemple plus la vallée du Rhdne. Au cours d’un interglaciaire moyen (150.000-
600.000 ans), la forme aurorae se serait séparée et aurait eté repoussée dans un petit
massif de refuge dans les Alpes lessiniennes, ol elle serait restée cantonnée. Ce ne
serait qu'au cours des 10°000 derniéres années, durant le réchauffement postglaciaire,
que l'aire de distribution de S.atra dans les Alpes dinariques se serait séparée en
plusieurs zones correspondant & des sommets de montagnes isolés. Le taxon
prenjensis serait un premier indice d’une différenciation tardive a partir de la forme
nominale. Il ne s’agit 13, bien entendu, que d'une série d’hypothéses difficiles a
prouver.

Bien des questions restent encore ouvertes concernant les salamandres noires.
Cette espéce existe-t-elle réellement dans le Jura? Si oui, comment expliquer I'histoire
de sa colonisation? D'autre part, la répartition et la position systématique du taxon
aurorae devront faire 'objet d'investigations plus détaillées.

J'en profite pour rappeler a tous les herpétologues que les observations de
salamandres noires provenant des Alpes du Sud et des Alpes dinariques sont trés
précieuses et que je leur serais trés reconnaissant s’ils pouvaient me les
communiquer, si possible avec une photographie de I'animal.
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CARACTERISTIQUES DE LA REPRODUCTION
CHEZ LA GRENOUILLE ROUSSE Rana temporaria L.
(AMPHIBIA, ANURA) EN ALTITUDE
(MASSIF DE LA VANOISE, ALPES DU NORD, FRANCE)

par
Robert GUYETANT, Claude MIAUD, Yvan BATTESTI et Alain NELVA

Résumé - Ce travail présente les premiers résultats sur les caractéristiques des milieux de reproduction de la
Grenouille rousse (Rana temporaria L.) dans un vallon alpin (Massif de la Vanoise) dont [altitude varie de
1200 & 2600 m. Les milieux de ponte Sont trés variés, allant de petits lacs profonds sans végétation a des
flaques en zone tourbeuse riches en macrophytes. Le pH de I'eau s’échelonne de 5,6 & 8,5 et la minéralisation
(exprimée par la conductivité) varie de 0 pS a 1420 pS. La ponte se déroule du début du mois d'avril 2 la fin du
mois de juin, corrélativement avec l'altitude des sites de ponte. L'étalement de fa ponte dans chaque site, trés
variable (de 7 jours 2 1 mois), et le nombre moyen d’oeufs par ponte (1327 £ 212), ne sont pas corrélés
significativement avec l'altitude du site de ponte. Le volume de la ponte, qui varie de 427 ml 4 3542 ml est par
contre significativement corrélé avec le degré de minéralisation de 'eau du milieu de reproduction. Ces
différentes caractéristiques sont comparées avec celles de populations de plaine.

Mots-clés : Reproduction. Ponte. Amphibiens. Rana femporaria L. Montagne.

Summary - Reproductive site characteristics of alpine grass frogs (Rana temporaria L.) at altitudes of 1200 to
2600 m (Vanoise Massif) are provisionally described. Spawn sites vary from small deep lakes without
vegetation to small peaty pools rich in macrophytes. The pH ranges from 5.6 to 8.5 and mineralization
(expressed by conductivity) from 0 to 1420 pS. Taking place from the beginning of April to the and of June,
spawning lateness is significantly correlated with altitude. Spawning duration in each site (7 days to 1 month)
and number of eggs per laying (1327 + 212) are not correlated with altitude. Spawn volume, varying from 427
to 35|42 ml, is significantly, positively correlated with mineralization. Comparisons are made with fowland
populations.

Key-words : Reproduction. Egg-laying. Amphibians. Rana temporaria L. Mountain.

I. INTRODUCTION

La Grenouille rousse est une espace trés répandue en Europe a I'exception du Sud
(Péninsule Ibérique, Italieg et son aire de distribution atteint le Cap Nord en
Scandinavie. Des études réalisées en plaine ou en moyenne altitude (Savage, 1961,
Guyétant, 1975, Joly, 1991, Augert, 1992) dénotent une nette tendance a coloniser les
étangs forestiers, les mares plus ou moins étendues, voire les flaques d'eau et fossés
situés en foréts. Les zones calmes en bordure de ruisseaux, ou encore les bords de
fleuves ou de rivieres constituent aussi des lieux de ponte recherchés. Tous ces
milieux s’avérent difficiles a étudier, (grande labilité d’'une année sur l'autre, forte
prédation humaine, altérations plus ou moins importantes de I'écosystéme par
traitements phytosanitaires, etc.).

Manuscrit accepté le 15 avril 1995
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Les milieux d’altitude en revanche constituent un terrain de choix pour étudier cette
espéce : c'est en effet le seul Anoure d'Europe capable de s'adapter aux conditions
extrémes de haute altitude (2300 a2 2600 m), les populations peuvent y 8tre plus
réduites (en effectif) et pour certains sites linfluence humaine directe peut 8tre
considérée comme négligeable.

Nous avons initié en 1993 une étude de la biologie des populations des Amphibiens
d'un vallon alpin (vallée du Doron de Pralognan, massif de la Vanaise) dont I'altitude
varie de 1200 a 2600 m. Les deux seules espéces d’Amphibiens qui s'y reproduisent
sont le Triton alpestre (Triturus alpestris) et la Grenouille rousse (Kana temporatia).

Le but de ce travail est de présenter les premiers résultats sur les caractéristiques
des sites de reproduction et des paramétres démographiques tels que le nombre et la
taille des pontes en relation avec [altitude chez la Grenouilie rousse.

1. MATERIELS ET METHODES

Caractéristiques des sites de ponte : une prospection systématique des milieux
aauatiques du vallon du Doron de Pralognan (fig. 1) a 6té réalisée d’avril & septembre
1993. Les milieux aquatiques (zones humides, tourbiéres, mares, petits lacs) ont été
mesurés (surface et profondeur moyenne). Des mesures de température, pH et
conductivité ont été réalisées in situ grace a des appareils portables.

Caractéristiques des pontes : la visite réguliére, dés la fonte de la neige (début avril),
des sites aquatiques, nous a permis un comptage precis des pontes qui étaient
recensées au fur et & mesure de leur dépdt. Afin de mieux les repérer a chaque sortie,
nous avons placé au milieu de chacune d'elle une fine brindille ou une tige de
graminée. Ce dispositif permet de visualiser les pontes écloses et évite les doubles
comptages en cas de dépdt de nouvelles pontes.

Le volume total des pontes a été mesuré soit a l'aide d'une éprouvette graduée de 1
litre, soit grice & un récipient de 3 litres gradué par 100 ml. Pour éfiminer 'eau en
excédent et afin de garder la totalité de la ponte en I'état, on a récupéré la masse
gélatineuse dans une cuve grillagée (mailles de 1 mm). Une deuxiéme mesure d'un
fragment de ponte de 10 a 50 ml avec comptage des oeufs permettait de déterminer le
volume moyen tofal (oeuf et gangue) de chacun d'entre eux et par déduction fe
nombre d'ceufs par ponte.

Traitements statistiques : les valeurs moyennes sont exprimées avec les déviations
standards. Les relations entre les variables sont exprimées par des régressions
simples ou par le coefficient de corrélation de Spearman, en fonction du type de
distribution des données.
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Il. RESULTATS
A - Milieux de reproduction

La description des milieux aquatiques du vallon du Doron de Pralognan rapportée ici
ne concerne que les sites dans lesquels des oeufs ont été pondus (fig. 1 et tableau I.).
Les Grenouilles rousses se reproduisent dans des milieux aquatiques trés différents en
terme de morphologie, d’exposition et d’altitude. On peut définir globalement deux
grands types de milieux de ponte :

Figure 1 : site d’étude. 3 4 15 : sites de reproduction de la Grenouille rousse Rana temporaria L. dans un
vallon alpin (massif de la Vanoise, France) daltitude 1200 4 2600 m. Les sites 1 et 2 sont situés dans la méme
vallée plus en aval (extrait de la carte IGN 3534 1: 50 000).
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Le type A : les lieux de ponte sont situés au milieu des prairies (fig. 1, sites n°1, 2, 6,
7,8,9, 11,12, 13, 14, 15). Le fond des piéces d’eau est de nature variée, recouvert de
limon ou laissant apparaitre les graviers ou la roche meére. La végétation aquatique et
palustre est inexistante. L'eau est claire, plutét basique. La superficie varie de quelques
m?2 pour les sites les plus petits & plusieurs centaines de m2 pour les plus grands. La
profondeur varie de quelques décimétres a plusieurs metres. Pour les milieux les plus
profonds,dl’alngpgitude thermique entre les bords et le fond peut atteindre plus de 10°C
au cours de ['été.

Le type B : les lieux de ponte sont situés sur des zones tourbeuses, gorgées d’eau a
la périphérie des mares (sol recouvert de sphaignes) (fig. 1, sites n°3, 4, 5, 1{]?‘ On
trouve souvent ces tourbiéres morcelées en plusieurs unités aquatiques de quelques
m2. Le fond des piéces d’eau est formé de dépdts organiques de couleur foncée. ['eau
est caractérisée par sa coloration rousse/brune et son acidité marquée (pH 5,4). La
végétation comporte des plantes palustres (Scirpus coespitosus, Eriophorum
angustifolium, Carex stricta et Carex panicea). La tres faible profondeur (quelques
cm) de ces milieux et leur coloration foncée permet un réchauffement trés rapide de
I'eau. Ce sont des piéces d'eau originales pour le développement des tétards. On peut
y suivre visuellement les diverses phases de la croissance larvaire. Pour les sites les
moins profond, le risque de mortalité des tétards par asséchement de la surface en
eau est important (la croissance, la production et la survie des tétards dans ces
milieux feront l'objet d’une publication ultérieure).

Les sites les plus classiques sont ceux dans lesquels un secteur au moins est peu
profond et accueille les reproducteurs (fig. 2) des la fonte de la neige.

D’un point de vue physico-chimique, les sites de ponte présentent des valeurs de pH
qui varient de 5,6 a 8,5 gmoyenne = 7,2 + 0,8) et une conductivité extrémement
variable allant d’une déminéralisation compléte & une forte charge (moyenne = 147 pS
+ 303, min. = 0 pS et max. = 1420 pS).

-==-=-  niveau d'été
——  niveau durant le dégel
(ruissellement)

Figure 2 : schéma des emplacements des pontes les plus précoces, typique des sites 4 et 5.
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B - Phénologie de la reproduction

Déclenchement de la ponte : la ponte des Grenouilles rousses s’échelonne du début
du mois d’avril & la fin du mois de juin dans le vallon du Doron de Pralognan (fig. 3).
Les pontes sont déposées dans les sites aquatiques au fur et a mesure de la fonte des
neiges qui les recouvrent. La température moyenne de I'eau atteint 5°C durant la
journée (a 13h le plus spuventg. Dans ce vallon alpin, la date de dépdt des oeufs
(exprimée en jours a partir du 1¢" janvier) est significativement corrélée avec l'altitude
(date de ponte (en jours) = 0.0608 x altitude (en meétre) + 7,903, r = 0,826, F = 47,2, p
< 0,0001). Les milieux tourbeux, qui se libérent rapidement de I'emprise de la neige,
constituent un terrain particuligrement favorable pour la ponte et le développement
rapide des tétards.

Etalement de la ponte : alors qu’en plaine et en moyenne montagne la fraye des
Grenouilles rousses ne dure que quelques jours, la ponte peut s'étaler sur plusieurs
semaines dans cette vallée alpine. Si on observe une tendance & un étalement
temporel plus fort dans les sites les moins élevés (de 1200 a 2000 m) par rapport aux
sites les plus en altitude (+ 2400 m), il n’y a cependant pas de corrélation significative
entre étalement des pontes dans le temps et altitude (r = -0,499, F = 7,29, P = 0,013).

Figure 3 : étalement temporel de la ponte des Grenouilles rousses dans les différents sites de reproduction. 1
4 15 ; sites de ponte. En abscisse : nombre de semaines entre premiére et derniére ponte dans un site. En
ordonnée : altitude en métres.
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C - Etude des pontes

Nombre de pontes : le nombre de ponte par site de reproduction varie de 1 (sites 4.1
et 5.5) & 450 (site 8) avec une moyenne de 57 + 99. 74,9% (N = 18) des sites
comportent moins de 50 pontes (dont 10 sites moins de 10 pontes), deux sites de 50
a 100 pontes et 4 sites plus de 100 pontes. || n’apparait pas de corrélation significative
entre la surface (ou le volume) du site de reproduction et le nombre de ponte
déposées (r = 0,409, F = 4,431, p = 0,047).

Nombre d’oeufs par ponte : le nombre moyen d'oeufs estimé par ponte est de 1327
+ 212 (min. = 790 et max. = 1723). Le nombre moyen d’'oeufs par ponte n'est pas
significativement corrélé avec laltitude du site de ponte (r=-0,316, F = 2,43, p = 0,133).

Volume des pontes : les oeufs fraichement pondus possédent trois gangues
gélatineuses qui protégent 'embryon (Lee, 1967). La composition chimique de ces
gangues comporte principalement des glucides, des protéines et des ions sulfates
(Jego, 1976). Ces gangues gonflent dans les heures qui suivent la fécondation et cette
augmentation de volume peut atteindre plusieurs litres. Dans le cas des pontes de
grenouilles rousses du vallon du Doron de Pralognan, le volume des pontes (oeufs et
gangues) varie de 427 ml & 3542 ml (moyenne = 1270 + 728). Des expériences
antérieures réalisées au laboratoire nous ont montré que le gonflement de la gangue
peut étre accentué artificiellement en placant les oeufs fraichement pondus dans de
eau déminéralisée. Le volume des pontes des Grenouilles rousses est significati-
vement corrélé avec la minéralisation des milieux aquatiques du vallon du Doron de
Pralognan (Coefficient de corrélation de Spearman Rho = -0,744, t = -5,11, p
<0.0001). Il apparait que I'équilibre ionique entre les différentes couches protectrices
et le milieu extérieur s'accompagne d’'une pénétration plus ou moins forte de I'eau
selon son degré de minéralisation.

IV. DISCUSSION ET CONCLUSIONS

A I'échelle du vallon alpin étudié, les sites de reproduction de la Grenouille rousse
sont trés variés tant du point de vue morphologique que des parameétres physico-
chimiques des eaux. Comme décrit précédemment chez des populations de plaine
(Mann et al., 1991, Augert, 1992), les qualités physiques et écologiques des plans
d’eau (du moins pour les parametres étudiés jusqu’a présent tels que superficie,
altitude, recouvrement par la végétation) n’apparaissent pas comme de bons
indicateurs de la présence de la Grenouille rousse. En plaine, la forét est le plus
souvent considérée comme I’habitat le plus favorable en été et en hiver pour cette
espéce (Loman, 1978 ; Arrayago et Bea, 1985 ; Laan et Verboom, 1990). Dans le
vallon du Doron de Pralognan, de nombreux sites de reproduction sont situés au dela
de la limite altitudinale supérieure de la forét, ce qui implique soit de grandes distances
de migration soit I'occupation des milieux de prairies et landes alpines (et/ou le milieu
aquatique pour I'hibernation).
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La particularité de la reproduction des Grenouilles rousses en altitude se situe
surtout sur les dates de ponte, qui sont d’autant plus tardives que les sites de
reproduction sont situés en altitude (ce qui argumente pour lexistence de sous-

pulations locales se reproduisant dans chacun des milieux aquatiques) et sur
"étalement beaucoup plus important qu’en plaine du dépot des oeufs dans chaque site.
Ce phénomeéne pourrait s’expliquer, dans les sous-populations oll les reproducteurs
hivernent & terre, par l'arrivée dans le site de reproduction des individus au fur et &
mesure du déneigement de leur milieu de vie hivernal (les animaux hivernant «au plus
prés» arrivant les premiers).

Une autre caractéristique de la reproduction des Grenouilles rousses dans ce vallon
alpin est la petite taille des frayeres. S'il a ét€ montré que Ia taille du plan d’eau peut
jouer un rdle dans sa sélection pour la reproduction {Loman, 1988), les données
disponibles actuellement ne permettent pas de mettre en évidence cette relation dans
le vallon du Doron de Pralognan (I'observation de plusieurs saisons de reproduction
successives est en cours).

La fécondité, exprimée par le nombre d’oeufs par ponte, trés variable d’un site a un
autre sans relation avec I'altitude, présente une valeur moyenne (1327 + 212) par
rapport aux données de la littérature (de 732 + 420 a4 1211 + 462 pour deux proches
populations de plaine de I'Est de la France (Augert, 1992), 1307 + 46 en Finlande
(Koskela et Pasanen, 1975), 1008 + 20 en Irlande (Gibbons et MacCarthy, 1986), 25622
+ 164 & 200 m d’altitude en Pologne (Kozlowska, 1971), et 1782 en plaine, 1876 & 400
m et 1589 & 800 m en Suede (Elmberg, 1991 } Sur ces données, il n'apparait pas de
corrélation 0sigér;)ificatiwe entre la fécondité et I'altitude des sites de ponte (r =-0,11, F =
0,071, p=0,79).

Ces premiers éléments descriptifs sur la biologie de la Grenouille rousse a la limite
de sa répartition altitudinale s'inscrivent dans le cadre plus vaste d’une étude de
biologie évolutive des amphibiens de montagne.

Remerciements : cette étude sur les Amphibiens du vallon du Doron de Pralognan a
été permise grdce a |'autorisation ministérielle relative a des espéces soumises au titre
ler du Livre Il du code rural relatif & la protection de la nature n°94/123 et au Parc
National de la Vanoise (Savoie).
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ANALYSE QUANTITATIVE DU COMPORTEMENT
DE PONTE DU TRITON PALME (Triturus helveticus)
ET DU TRITON ALPESTRE (Triturus alpestris)
(Amphibia, Urodela)

par
Claude MIAUD

Résumé - Le dépdt des oeufs du Triton alpestre (7. alpestris) et palmé (T. helveticus) a été observée au
laboratoire. Les durées des séquences comportementales telles que le contact avec le support,
I'enveloppement du support autour du cloaque a l'aide des membres postérieurs, la phase d'immobilité, les
durée entre premiére respiration et début de ['oviposition ou entre la fin de I'oviposition et la deuxiéme
respiration ont été mesurées. Le déroulement de I'oviposition est globalement similaire chez les deux espéces,
avec une phase caractéristique d’enveloppement du cloaque a I'aide du support, elle-méme suivie d’une phase
d’immobilité. La durée moyenne entre deux respirations séparées par la ponte d'un oeuf est significativement
plus courte chez le Triton palmé (215,5 + 98,8) par rapport au Triton alpestre (588,6 + 257 ,4), tout comme
I'ensemble des séquences comportementales décrites. La phase d'immobilité est Ia plus longue et représente
environ 85 % de |a durée totale du dépot d’un oeuf. La durée de manipulation du support (pliage du support
autour du cloaque) représente 11% et 13% de cette durée chez le Triton palmé et le Triton alpestre. Le
comportement d’'oviposition de ces deux espéces est trés similaire a celui observées par Diaz-Paniagua (1989)
chez le triton marbré (T. marmoratus pygmaeus). La durée des séquences s'avére par contre différente, avec
un investissement temporel deux fois supérieur chez le T. marbré (soit 4,7 min) par rapport au le T. palmé (soit
2,3 min) pour déposer un oeuf.

ATaide de résultats antérieurs sur les caractéristiques de la ponte, nous discutons du réle du comportement
d’oviposition sur la survie des oeufs en réponse a une mortalité embryonnaire obligatoire observée chez
plusieurs espéces au sein de la lignée des Triturus.

Mots-clé : Oviposition, comportement, Amphibiens, Salamandridae, Triturus alpestris, T. helveticus

Summary - Oviposition in the alpine (7. alpestris) and palmate newt (T. helveticus) was observed in the
laboratory. Duration of behavioural sequences such as snout contact, support wrapping around the cloaca,
motionless phase, first breathing to start of egg deposition, and end of oviposition to second breathing was
recorded. Overall unfolding of oviposition was similar in the two species, especially wrapping behaviour and
motionless phase. Mean duration between the two breathing events separated by egg deposition was
significantly shorter in the palmate (215,5 + 98,8) than alpine newt (588,6 + 257,4), as were all the behavioural
sequences observed. The motionless phase was longest, and represented 85 % of the overall duration of
oviposition. The wrapping sequence represented 11% and 13% in the palmate and alpine newt respectively.
Oviposition behaviour in both species was very similar to that observed in the marbled newt (7. marmoratus
pygmaeus : by Diaz-Paniagua, 1989). Durations of behavioural sequences were however different, with overall
duration twice as high in the marbled (4.7 min) as in the palmate newt (2.3 mingl.

On the basis of previous results, we discuss the role that oviposition behaviour has on egg survival in
response to obligatory embryonic mortality observed in several species of Triturus.
Key-words : Oviposition. Behaviour. Amphibians. Salamandridae. Triturus alpestris. T. Helveticus.

I. INTRODUCTION

Chez les Urodeles, la diversité des modes de reproduction est particuliérement
importante (revues dans Salthe, 1969 ; Arnold, 1977 ; Delsol, 1986 ; Laurent, 1986 ;
Raffaelli, 1988 ; Miaud, 1990). Parmi eux, les tritons du genre Triturus présentent, du
point de vue de I'oviposition, des caractéristiques primitives (Salthe, 1969 ; Duellman et
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Trueb, 1985) et en particulier seules les femelles sont impliquées lors de la ponte. Elles
déposent les oeufs un a un, le plus souvent en les enveloppant dans un pli fait avec le
support (une feuille de plante aquatique par exemple) grdce & des mouvements des
membres postérieurs.

Le comportement sexuel des tritons (description des parades nuptiales, choix des
partenaires, compétition males-méles et femelles-femelles) a fait l'objet de trés
nombreux travaux. En revanche, malgré plusieurs descriptions (Thorn, 1968 ; revue dans
Duellman et Trueb, 1985), le comportement de ponte n’a été, & notre connaissance,
étudié quantitativement que chez une espéce, Triturus marmoratus pygmaeus (Diaz-
Paniagua, 1989). .

Le but de ce travail est de présenter les premiéres observations quantitatives au
laboratoire sur le comportement d’oviposition de deux espéces, le triton palmé
(Triturus helveticus) et le triton alpestre (T. alpestris).

Il. MATERIELS ET METHODES
A - Capture et maintien en captivité des animaux

En mars 1994, 15 femelles et 5 males des deux espéces (7. helveticus et T.
alpestris) ont été capturés dans une mare proche de Marboz éDépaﬂement de Ain,
Sud-Est de la France), rapportés au laboratoire et maintenus dans des bacs remplis
d’'eau & une température variant de 9 a 12°C (chambre froide). Deux jours avant le
début des observations, cing femelles et un méle de la méme espéce étaient maintenus
dans un aquarium dans la salle d'observation (température variant de 15 & 22°C). Les
tritons étaient nourris tous les 2-3 jours de vers de terre et de larves de chironomes.

B - Enregistrement des séquences de ponte

Un aquarium de 40 x 15 x 30 cm était utilisé pour les prises de vue. La lumiére était
fournie par un tube néon de 18 W placé sur le dessus de I'aquarium. Les supports de
ponte étaient constitués de 15 bandelettes de tissu (coton) de 4 mm de large pour 20
cm de long. Attachées les unes & cOté des autres et suspendues au couvercle de
I'aquarium, elles pendaient ainsi dans I'eau et permettaient le dépot des oeufs (ce type
de support de ponte est trés bien utilisé par les tritons : Miaud, 1990 ; 93 ; 94).

Les cing femelles et le male acclimatés a la température du laboratoire étaient placés dans
cet aquarium la veille au soir du début des enregistrements, qui ont été réalisés a I'aide d’une
caméra noir et blanc Panasonic (modele WV-1500/C, objectif 6,5 mm), d’un timer et
d’'un magnétoscope vidéo VHS Panasonic (modéle NV-J48F). La température de I'eau était
maintenue constante 8 20°C grice a une thermistance. La durée des enregistrements était
de 4 heures (le plus souvent de 8 h a 12 h), plusieurs jours de suite, selon le rythme de
ponte des tritons. Quand celui-ci baissait, cing nouvelles femelles remplagaient les animaux
gé;a filméis (méme protocole d’acclimatation entre la chambre froide et I'aquarium de saisie

'images).
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C - Analyse des images et définition des séquences comportementales

Les bandes vidéo ont été regardées a vitesse accélérée jusqu’a I'observation d'un
début d’oviposition. Le comportement était alors observé a vitesse lente et jusqua
iméaggfpar image (12 images par seconde). Les séquences d’oviposition suivantes ont
été définies :

R1 = |a respiration précédant I'oviposition

CMPA = le contact du museau et/ou des membres antérieurs avec un support de
ponte

CPP = le contact des pattes postérieures avec le support

MPP = la manipulation du support («wrapping behaviour» de Diaz-Paniagua, 1989)

IM = la phase d'immobilité

R2 = la respiration faisant suite a 'oviposition

Chacune de ces séquences (sauf R1 et R2) a été exprimée en durée (au 1/10 de
seconde) ainsi que les intervalles de R1 & CMPA et de IM & R2.

D - Analyse des données

Chaque ponte d'un oeuf a été considérée comme un événement indépendant,
hypothése posée par Diaz-Paniagua (1989) et nos propres observations (Miaud, 1993 ; 94 ;
cette étude). Aussi, la durée de chaque séquence a &té exprimée par sa moyenne et sa
variance, et les différentes séquences (chez la méme espéce et entre les deux espéces)
ont été comparées par le test 1.

1. RESULTATS
A - Description du comportement de ponte

Les séquences d'oviposition analysées (n = 51 pour T. helveticus et n = 46 pour T.
alpestris) correspondent toutes a des séquences ayant conduit au dép6t d’un oeuf (les
séquences d'oviposition Interrompue sans dép6t d’oeuf ne sont pas prises en compte dans
cette analyse). Le déroulement de I'oviposition est similaire chez les deux especes. Dans la
grande majorité des cas, la femelle s’approche d’un support en marchant sur le fond. Une
phase d'examen (parfois avec cambrure de I'animal), par contact du museau et/ou des
membres antérieurs, est observée. La femelle s’agrippe alors au support, et a aide des
membres antérieurs et postérieurs, monte le long d’'un brin du support. Par des
mouvements énergiques de ses pattes postérieures, elle plie alors ce brin autour de son
cloaque. Cette phase, trés active, est soudainement stoppée et une phase d'immobilité fait
suite. Dans la plupart des cas, seules les pattes postérieures, serrées sur le pli et le cloaque,
sont en contact avec le support. La position du corps varie de la verticale a I'horizontale (une
femelle T. helveticus est observée en position téte en bas). La phase dimmobilité est
interrompue plus ou moins brusquement, la femelle écartant ses pattes postérieures du pli
(qui reste en place autour de I'oeuf grace 2 la nature adhésive de celui-ci) et nage vers le fond
ou vers la surface ol elle peut respirer.

L'oviposition est observée entre deux respirations. Nous n'avons pas observé de
Lemeiies, méme pondant prés de la surface, respirant au cours de I'une ou l'autre des séquences

‘oviposition.
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B - Durée des différentes séquences d’oviposition

Les valeurs moyennes et extrémes (minimum et maximum) des durées des différentes
séquences de la ponte des tritons palmés et alpestres, au laboratoire et & température
constante de 20°C, sont données dans le tableau | (on y trouvera également les valeurs
observées chez le triton marbré, T. marmoratus pygmaeus, par Diaz-Paniagua (1989) dans
des conditions similaires de laboratoire mais avec une température variant de 9 a 19°C).

La durée moyenne entre deux respirations séparées par la ponte d’un oeuf est
significativement plus faible chez le triton palmé (215,5 + 98,8) que chez le triton alpestre
9588,6 + 257,4), tout comme la durée moyenne de dép6t d'un oeuf (respectivement

37,5 + 98,8 et 228,5 + 50,5) ainsi que I'ensemble des séquences comportementales
décrites (tableau I).

La phase d'immobilité est trés distinctement, pour les deux espéces, la séquence la plus
longue et représente environ 85 % de la durée totale de dép6t d’un oeuf. La durée de
manipulation du support («wrapping behaviour») représente 11 % et 13 % de cette durée
chez le triton palmé et le triton alpestre.

Chez le triton alpestre, la durée entre la premiére respiration et le début de
I'oviposition (CMPA) est significativement plus longue (225,2 + 164,1) que la durée
entre la fin de la phase d'immobilité (IM) et la deuxieme respiration (90,3 + 82,4, t = -6.79, p
= 0.0029). Ces durées ne différent pas chez le triton palmé (respectivement 47,7 + 28,0 et
44,0 +49,9,t=13,33, p = 0,356).

C - Comparaison avec le triton marbré T. marmotatus pygmaeus

La description du comportement d'oviposition chez T. alpestris et T. helveticus est trés
similaire a celle réalisée chez T. marmoratus pygmaeus (Diaz-Paniagua, 1989). La durée des
séquences comportementales s’avére différente, avec un investissement temporel nettement
plus important pour le triton marbré (tableau I). Chez cette espéce, la durée entre deux
respirations séparant la ponte d’un oeuf est comprise entre 372,5 et 1559 secondes, et la
durée d'oviposition est en moyenne de 283,9 s. Comme pour les tritons palmés et alpestres,
la phase d'immobilité est la séquence la plus longue (239,3 s) et représente la méme
proportion (84 % du temps passé a déposer un oeuf). La durée de manipulation du support
(41,7 s) représente 14,6% de cette durée (pour respectivement 11 et 13 % chez le triton
palmé et le triton alpestre). La durée entre la premiére respiration et le début de I'oviposition
est significativement plus longue (de 162,5 a 477 s) que la durée entre la fin de Iimmobilité
et la deuxiéme respiration (de 0,5 & 920 s), phénoméne observé chez le triton alpestre mais
pas le triton palmé.

IV. DISCUSSION-CONCLUSIONS

A - Les caractéristiques de |’oviposition

La ponte des tritons du genre Triturus se caractérise par une longue période
d'oviposition (jusqu’a trois mois : Bell et Lawton, 1975 ; Diaz-Paniagua, 1986a ; Verrell et al.,
1986 ; Miaud, 1990) et une dispersion spatiale de la ponte dans les sites de reproduction,
du fait du dépdt un a un des oeufs.
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Si les tritons sont capables d'utiliser des supports de natures trés différentes
%plastique, coton, plantes aquatiques et terrestres : Wimpenny, 1951 ; Bell et Lawton,
975 ; Diaz-Paniagua, 1986b ; Arntzen et Hedlung, 1990 ; Miaud, 1993 ; 94), il pourrait
exister une sélectivité des supports dans la nature (Miaud, 1990). Au laboratoire, la
forme et I'épaisseur du support joue un rdle lors du choix du support (Miaud, 1995).

L’observation d’une séquence de contact museau-support au cours de cette étude
nous améne a poser I'hypothése d’une composante olfactive lors de la sélection d'un
support de ponte (l'observation et les conséquence du comportement de flairage qui
est identifiable par les mouvements du plancher buccal (Joly et Caillere, 1983) feront
I'objet de travaux ultérieurs).

Parmi les autres séquences comportementales, la manipulation du support
(«wrapping behaviour») est assez remarquable : elle est plus courte chez le triton
palmé que chez le triton alpestre et surtout le triton marbré. Différentes expériences
(Miaud, 1993 ; 94) ont montré que les oeufs enveloppés dans un pli du support ont une
survie trés nettement supérieure & celle des oeufs simplement collés, dans le milieu
naturel et au laboratoire en présence de prédateurs (insectes aquatiques et tritons),
d’oll 'importance de ce comportement.

La phase d'immobilité est trés nettement la séquence la plus longue de I'oviposition.
Ce n'est cependant pas une phase inactive puisque la femelle serre le pli du support
autour de son cluaque a l'aide de ses pattes postérieures. L'interruption par
I'expérimentateur de l'oviposition de quelques femelles pendant I'immobilité suggere
que le dépbt de I'oeuf a lieu & ce moment. Ces observations préliminaires sont en
contradiction avec celles de Diaz-Paniagua (1989) qui considere que le dépot de I'oeuf
a lieu au cours de la séquence de manipulation du support.

Pour le triton alpestre et le triton marbré, la durée entre la fin de I'oviposition et la
deuxiéme respiration est plus courte que celle entre la premiére respiration et le début
de I'oviposition. La nécessité de respirer au cours de I'activité aquatique est liée a la
température de I'eau (Halliday et Sweatman, 1976) et interfére avec I'activité sexuelle
des tritons : la durée entre deux respirations d’individus en parades nuptiales est plus
longue qu'en dehors de cette activité (Halliday et Worsnop, 1977). Ce méme
phénomeéne est observé entre des femelles qui pondent et qui ne pondent pas (Diaz-
Paniagua, 1989). Bien que le dépbt des oeufs ait lieu trés fréquemment a proximité de
la surface (Miaud, 1990 ; sous presse), que ce soit chez le triton marbré (Diaz-
Paniagua, op. cit.) ou les tritons palmés et alpestres (cette étude), aucune respiration
(ou tentative) n’est observée pendant I'oviposition.

B - Evolution du comportement de ponte

De nombreuses adaptations antiprédatrices telles que la non-palatabilité,
I'agrégation ou I’habilité a la fuite ont été développées par les oeufs et les larves
d’amphibiens (Brodie et Formanowicz, 1987). Chez les tritons, la dispersion spatiale et
temporelle de la ponte dans son ensemble pourrait étre considérée comme une
réponse 4 la variabilité et 'imprévisibilité de I'environnement aquatique (asséchement
par exemple) et la pression des prédateurs. A I'échelle de chaque oeuf, le
comportement d'enveloppement joue un rdle antiprédateur important (Miaud, 1993).
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D’un point de vue systématique et évolutif, les tritons du genre Triturus sont
classés en trois groupes, a partir de criteres biochimiques, ostéologiques,
comportementaux et génétiques (Rafinski et Arnizen, 1987 ; Giacoma et Balletto, 1988 ;
Sessions et al., 1989 par exemple) : les Paléotritons (parmi lesquels T. helveticus), les
Mésotritons (dont T. alpestris) et les Néotritons (dont T. marmoratus). Tous les
Néotritons grésentent un hétéromorphisme chromosomique particulier qui se traduit
par un systeme létal-balancé ot seulement 50 % des embryons sont viables. Si cette
situation hétéromorphique est connue depuis plus de trente ans (Callan et Lyod, 1960
dans Macgregor et Horner, 1985), ses conséquences sur la survie des oeufs ne sont
connues que depuis 1980 (Macgregor et Horner, 1980). L'existence de ce facteur de
mortalité d’origine génétique serait antérieure a la séparation entre 7. cristatus et T.
marmoratus, soit environ 20 millions d’années (Sims et a/., 1984). D’aprés Sessions
et al. (1989), la persistance évolutive de ce syndrome peut s'expliquer, bien qu’il soit
difficile de comprendre comment un tel systéme ait pu 8tre fixé dans une population
ancestrale, par le fait que la «fitness» de chaque individu a I'intérieur d’une population
est affectée de la méme maniére par ce facteur de mortalité obligatoire.

Au niveau interspécifique, la survie des oeufs de tritons dans le milieu naturel
apparalt comme trés faible (de I'ordre de 3 % ; Bell et Lawton, 1975 ; Miaud, 19902.
Horner et Macgregor (1985) proposent que la mortalité obligatoire de 50 % des oeufs
des Néotritons pourrait &tre compensée par une augmentation de la fécondité (les
tritons les plus grands sont rencontrés chez les Néotritons et chez les amphibiens, il
existe une corrélation positive entre la taille d'un individu et sa fécondité). Cependant,
les mesures actuellement disponibles de la fécondité chez les Triturus (revue dans
Miaud, 1992), ne semblent pas attribuer une fécondité supérieure aux Néotritons par
rapport aux Méso et Paléotritons.

L’oviposition, et en particulier le temps passé a manipuler le support et & coller un
oeuf dans un pli, représente un investissement temporel important. Cet investissement
est deux fois supérieur chez le triton marbré (Néotriton, soit 4,7 min.) a celui du triton
palmé (Paléotriton, soit 2,3 min.). Le comportement de ponte des Néotritons aurait pu
évoluer dans le sens d'un meilleur soin dans I'enveloppement de I'oeuf (et dohc une
meilleure protection contre la prédation) et d’un choix pour des sites de ponte plus
stables (en réponse a la variabilité de I'environnement).

L'étude des autres espéces de tritons (7. cristatus, T. vulgaris,..) va étre
entreprise. Nos travaux porteront en particulier sur une meilleure définition du moment
de dépot de I'oeuf et sur le role de I'olfaction lors de la sélection des supports de ponte.
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VARIATIONS ALTITUDINALES DES CAPACITES DE
SURFUSION DU SANG ET DU PLASMA CHEZ LA
GRENOUILLE ROUSSE, Rana temporaria L.
(AMPHIBIA, ANURA)

par
Jean-Pierre HEROLD, Jérbme DAO, Claude GRENOT et Bernard FAHYS

Résumé - Le calorimétre différentiel & balayage est un appareil qui permet de déterminer les températures et
les enthalpies des liquides biologiques lors de leur changement d’état physique au moment de leur cristallisation.

Dans le cas du sang ou du plasma de la grenouille rousse, la température de cristallisation qui rend compte
de la capacité de surfusion, varie avec la saison et avec 'origine géographique des animaux.

Les contraintes climatiques de Falfitude entrainent une diminution significative de la température de cristallisation qui
traduit une meilleure résistanca aux basses températures. Ces résultats confirment l'existence d'une adaptation aux
contraintes écologiques qui modifient les paramétres physiologiques du milieu intérieur chez cet Amphibien.
Mots-clés : Calorimétre différentiel 2 balayage (DSC). Température de cristallisation. Capacité de surfusion.
Sang. Plasma. Amphibien. Rana temporaria.

Summary - The differential scanning calorimeter enables the temperature and enthalpy of biological fluids to
be determined when they solidify to a crystalline state with freezing. Crystallization temperature (freezing
point) of blood plasma in the grass frog varies with season and geographical origin. At high altitude, freezing
point is significantly lowered, and greater resistance to low temperatures is the result. This is an adaptation of
the frog to ecological constraints by means of internal physiological adjustment.

Key-words : Differential scanning calorimeter (DSC). Supercooling point. Blood. Plasma. Amphibian. Rana temporana.

1. INTRODUCTION

Les Amphibiens sont des ectothermes dont la température corporelle varie avec
celle du milieu ol ils vivent. Parmi ceux-ci, Rana temporaria est un modéle de choix
pour I'étude de la tolérance au froid.

En effet, sa répartition altitudinale en Europe, (jusqu'a 1500 m dans les Alpes),
impose en hiver des contraintes thermiques, qui nécessitent des adaptations éco-
physiologiques spécifiques.

Des espéces nord-américaines, comme Rana sylvatica, qui hibernent sur le sol des
foréts, survivent & des jours, voire des semaines de congélation avec 65 pour cent de
leur eau corporelle transformée en glace (Storey, 1994).

Lorsque la solidification est lente et réalisée en présence de substances cryoprotectrices,
la faible dimension des cristaux de glace n’endommage pas les tissus : les animaux sont
gelés, mais vivants (c'est ainsi que I'on conserve le sang humain). D’autres especes
qui hibernent sous 'eau ou dans des hibernaculum souterrains conservent liquide leur
milieu intérieur méme a des températures inférieures a zéro degré. Ceci est possible
grice au phénomene de surfusion qui permet d’éviter la cristallisation bien en-dessous
du point de congélation, pendant une durée limitée. L’aptitude a maitriser la surfusion
devient alors vitale.
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La capacité du sang a rester liquide pendant une période de gel intense est donc un
bon indice de tolérance au frojd. Cette capacité de surfusion peut &tre mesurée par
une méthode précise : la calorimétrie différentielle a balayage (DSC).

Ce calorimétre détermine la température et I'enthalpie caractéristique du changement
d’état physique du liquide biologique lors de la congélation. Il permet une étude
cinétique en programmation d'abaissement de température d vitesse contrdlée, sur
des é&chantillons de faible volume.

Cette étude contribue a une meilleure connaissance de la tolérance au froid chez les
Amphibiens, étant bien entendu que les données obtenues sur le sang ou le plasma ne
sont pas A transposer telle quelles & I'animal entier dont le comportement face & des
conditions climatiques extrémes, dépend également d’autres paramétres physiologiques.

Il. METHODE

Au cours de la congélation d’une solution aqueuse contenant ou non des cellules,
comme le sang total ou le plasma, il se produit un changement d’état, généralement
brutal, au cours duquel a lieu la cristallisation, phénoméne exergonique, appelé aussi
transition exothermique.

La température de cristallisation définit la capacité de surfusion du liquide., qui
dépend de I'aptitude de la solution a rester liquide en-dessous de son point de
congélation. Certains solutés du milieu intérieur peuvent modifier cette capacité de
surfusion (Storey, 1992).

Le calorimetre a balayage est I'appareil de choix pour analyser les effets de la baisse
de température sur I'évolution d'une solution et pour mettre en évidence le point de
surfusion et la variation d’enthalpie qui accompagne la cristallisation (Block, 1994).
Nous avons utilisé le calorimétre DSC -30 fabriqué par Mettler. |l est composé d’une
téte de mesure faites de deux thermocouples montés en opposition ol sont placés :

- 'échantillon & analyser, 5 microlitres de sang dans un creuset de 40 microlitres,
- |e témoin, constitué d'un creuset identique vide.

L’ensemble est disposé dans un four de refroidissement utilisant I'azote liquide dont
le débit programmé permet de passer de la température ambiante positive a des
températures négatives pouvant atteindre -170°C.

La vitesse de refroidissement est réglable, elle est de 1°C, 4°C, ou de 10°C par
minute. La différence de flux de chaleur au cours du refroidissement entre le creuset
témoin et le creuset contenant I'échantillon est mesurée sous forme de tension
électrique par les thermocouples et donne la valeur de la température de changement
de phase et [a variation d’enthalpie mise en jeu.

Ces valeurs sont données par I'appareil avec une précision de 4 % et une
reproductibilité de 1 %. L’étalonnage est fait avec un creuset de référence contenant
de I'indium. Chaque mesure de refroidissement d’un liquide biologique s’accompagne
de 'enregistrement sur ordinateur de la courbe de transition de phase ol le point de
surfusion apparait avec évidence. Une table tragante permet d’imprimer le graphe (fig. 1).
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La remontée en température, donc le réchauffement programmé a la méme vitesse,
permet d’obtenir la courbe de fusion qui renseigne sur la température de fusion du
liquide, différente de la température de cristallisation puisque le phénoméne de
surfusion n’existe pas.

I1l. RESULTATS

Dans ce travail, nous avons mené une enquéte pour préciser les valeurs extrémes
de la température de cristallisation du sang de vertébrés ectothermes pris dans des
milieux trés différents en altitude, a des périodes de I'année les plus marquantes du
cycle vital annuel de la grenouille rousse. Nous avons donc choisi de capturer des
animaux a basse altitude : a 250 m, au pied des monts du Jura (région de Besancon)
et a 1500 m, dans les Alpes (région de Chambéry). Les prélevements ont été faits
d'une part en automne lors du déplacement vers les sites d’hibernation, et d'autre part
apreés la période de reproduction sur les sites de nourrissage estival (Guyétant ef al., 1988).

Dans tous les cas le sang est recueilli dans des tubes capillaires héparinés de 5 pl de
volume. La présence de l'anticoagulant n’interfére pas avec les caractéristiques
propres du sang. La vérification en a été faite avec du liquide physiologique type
Ringer, hépariné ou non, qui présente la méme température de cristallisation & 4% prés.

La comparaison des températures de cristallisation du sang total et du plasma aprés
centrifugation, ne montre aucune différence significative aprés prélevement sur le
méme animal. En revanche, des différences interindividuelles existent entre des
animaux d’'une méme population, a la méme période de I'année, donc théoriquement
dans les mémes conditions physiologiques. Ainsi pour six prélevements effectués en
début d’hivernage sur des animaux de basse altitude les valeurs du point de surfusion
varient de -13,4°C a -16,1°C. Les valeurs obtenues sur des animaux d’altitude a la
méme période physiolo%ique (mais plus tot dans le calendrier du fait de I'altitude) sont
en moyenne de -19,6°C. Au printemps, aprés la période de reproduction (mars en
plaine, juin en montagne) les températures de cristallisation sont de -6,3°C a basse
altitude et -13,2°C a4 1500 métres. On sait que le processus de surfusion est en partie
aléatoire et que I'état métastable qui maintient le sang en-dessous de sa température
de congélation dépend de nombreux facteurs.

Ces résultats suggerent cependant que les différences importantes détectées par
DSC dans les valeurs du point de surfusion sont & relier 2 des paramétres
physiologiques du milieu intérieur de ces Amphibiens.

L'osmolarité, la concentration en protéines, en glucose et éventuellement en
substances a rdle antigel dans le sang sont probablement & l'origine de ces
différences. Chez la grenouille Hyla versicolor, Layne et Lee, (1989) ont montré une
tolérance au gel plus élevée en hiver par rapport au printemps, mais il s'agit Ia d'une
espéce tolérante au gel donc supportant la cristallisation de glace extracellulaire. Chez
Rana sylvatica, Costanzo et al. (1993), démontrent que la concentration en glucose
des tissus régule directement la tolérance au gel.
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Chez les especes qui ne tolerent pas le gel, c’est la capacité de surfusion du sang a
rester liquide en-dessous de son point de congélation qui permet d’éviter la mort lors
d’épisodes hivernaux rigoureux. Ainsi, pour Rana temporaria, le point de congélation
du sang est proche de -1,3°C en hiver, mais le phénomene de surfusion abaisse la
température de cristallisation de fagon efficace.

IV. CONCLUSION

La survie des Amphibiens dans des conditions thermiques rigoureuses est possible
grice & deux mécanismes adaptatifs : la tolérance au gel par le biais de
cryoprotecteurs, et le maintien en surfusion pour éviter le gel et la cristallisation
dommageable.

La calorimétrie différentielle a balayage (DSC) permet d'évaluer les valeurs extrémes
du point de surfusion du sang et du plasma au cours des phases marquantes du cycle
vital : il apparait clairement que le phénomeéne de surfusion est toujours présent mais
varie avec la saison et l'altitude. L'entrée en |éthargie hivernale, en particulier pour les
grenouilles rousses vivant & 1500 m d'altitude, s'accompagne d’un abaissement de la
température de cristallisation du sang. Ces valeurs modifiées sont des indices
significatifs du changement des caractéristiques physiologiques du milieu intérieur et
d’une adaptation possible aux conditions extrémes.
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ADAPTATION DU METABOLISME ENERGETIQUE AUX
CONTRAINTES DE L’ALTITUDE CHEZ LE TRITON
ALPESTRE Triturus alpestris L.
(AMPHIBIA,URODELA)

par
Jean-Pierre HEROLD, Hugues PINSTON et Robert GUYETANT

Résumé - L.a mesure du flux énergétique de base chez Tnturus alpestris est réalisee par calorimétrie directe
L’analyse fine des thermogrammes enregistrés sur des animaux de populations lncaliséeis a diverses altitudes
montre des différences significatives. La variation d’enthalpie, exprimée en mW. g~' de poids frais, qui
représente la résuitante du métabolisme basal, est différente entre les individus de plaine et ceux de moyenne
montagne dont I'écart en altitude est d’environ 600 metres. Les contraintes climatiques imposent une
adaptation du métabolisme énergétique qui met en évidence un polymorphisme physiologique existant au
méme titre que le polymorphisme anatomique décrit par Breuil et Thireau (1985).

Mots-clés : Triton. Calorimétrie. Bioénergétique. Altitude. Triturus alpestns.

Summary - Energy flux was measured by direct calorimetry, and thermograms of resting alpine newts
Tn’rum% alpestris from populations at different altitudes were significantly different. Enthalpy variation
(mW.g™' wet weight) differs between lowland individuals and those at around 600 m. Differences in metabolic
rate with climate indicate that physiological variation is to the same degree as anatomical polymorphism
described by Breuil and Thireau (1985).

Key-words : Newt. Calorimetry. Bioenergetics. Altitude. Triturus alpestris.

|. INTRODUCTION

Nous avons montré précédemment (Hérold et al., 1985) que les échanges
énergétiques des Amphibiens présentent des différences spécifiqgues au cours du
développement larvaire et post-métamorphique. Le cycle vital annuel s’accompagne
de variations du flux énergétique et des échanges respiratoires. Il existe une évolution
saisonniére du rapport des métabolismes aérobie et anaérobie correspondant a un
acclimatement aux contraintes du milieu.

Parmi les contraintes, le facteur altitude représente pour certaines espéces, une
pression forte imposant la plasticité des mécanismes physiologiques qui conduisent a
I'adaptation & des milieux écologiquement tres différents (Guyetant et a/., 1991).

On sait que, aussi bien chez des Anoures comme Rana temporaria, ou chez des
Urodeles comme Triturus alpestris, la répartition géographique et altitudinale est
vaste (Joly et Miaud, 1989). Mais les contraintes du milieu ont-elles des effets
marqués uniquement dans les périodes de conditions dites extrémes (hibernation
et/ou estivationg ou bien entrainent-elles aussi des modifications permanentes, dites
adaptatives, decelables lorsque les conditions de vie sont momentanément
optimales ?
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Pour répondre a cette question nous avons choisi de mesurer avec précision les
échanges énergétiques de base chez le Triton alpestre au cours de la période
postnuptiale, et ceci chez des animaux de plaine puis d’altitude.

La microcalorimétrie est une méthode qui permet seule de comptabiliser, sur les
thermogrammes enregistrés, I'ensemble de {a dépense énergétique, résultante de
tous les processus métaboliques. La composante due & l'activité motrice, si elle
existe, est identifiable, donc permet le choix des situations que I'on décide d’analyser.

L'appareil de choix pour des mesures thermodynamiques de longue durée est le
microcalorimétre d'abord mis au point par Calvet et Prat (1956), puis utilisé en
biologie plus récemment.

Il. METHODE

La chaine de mesure microcalorimétrique est composée du calorimétre, d'un
amplificateur et d’un enregistreur graphique. Le calorimétre est formé de trois
éléments essentiels : le bloc calorimétrique constitué d’un cylindre d’aluminium de
80 kg, qui a pour rdle principal le maintien d’une température de référence uniforme.
Il est creusé de deux puits symétriques au fond desquels sont placés les capteurs,
ceux-ci sont des fluxmetres de grande sensibilité.

Les deux cellules de mesures de 100 cm3 de volume a fond en acier spécial sont au
contact direct des fluxmétres. Ces capteurs sont montés en différentiel de fagon a ce
que tout effet parasite se produisant simultanément dans les deux cellules délivre des
signaux symétriques qui s’annulent (Hérold et al., 1988).

A - Définition des paramétres mesurés

Le flux énergétique est la résultante des échanges métaboliques et de I'activité motrice, si
elle existe, il représente la variation d'enthalpie AH a un instantt déterminé, telle que ;

AH = P/g d (Calvet et Prat, 1956)

P/g caractérise la sensibilité de la chaine de mesure avec :
P = coefficient de fuite exprimé en watt par degré
g = constante de sensibilité du calorimeétre et de 'enregistreur en meétre par degré
d = déviation lue sur le thermogramme mesurée en meétre
AH est exprimé en watt.

B - Etalonnage

Un étalonnage par effet Joule permet de définir le coefficient P/g pour chaque
condition d’enregistrement. On utilise une résistance calibrée R, introduite dans la
cellule et alimentée par un courant continu d’intensité connue.

La puissance thermique W, en watt, provoque une déviation d sur I'enregistreur :
lorsque I'apport de chaleur devient égal aux fuites thermiques, cette déviation reste
constante et définit un régime permanent, tel que W/d = P/g.
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Dans tous les cas, la cellule témoin recoit le méme volume de liquide que la cellule
expérimentale ol est placé I'animal dont on mesure le débit énergétique. Ainsi sont
assurés la parfaite symétrie du montage et le respect des exigences du systéme de
mesure en différentiel.

C - Animaux étudiés

Les animaux proviennent de populations de Tritons alpestres localisées a
différentes altitudes sur un transect du méme massif montagneux de la chaine du
Jura. L’étude calorimétrique n’a porté que sur des exemplaires méles adultes de
poids moyen 2,5 g, et & jeun depuis 72 heures.

IIl. RESULTATS

Sur I'enregistrement d’'un thermogramme-type on distingue les différentes phases
de I'expérimentation :

1 - le tracé préalable de la ligne de base de référence obtenue en I'absence d’animal.

2 - I'introduction de I'animal dans la cellule expérimentale suivie d’'une phase de mise
en équilibre thermique d’environ 1 heure.

3 - la phase de débit thermique stable, correspondant & une période d'inactivité de
I'animal : la différence entre le niveau de ce débit thermique et la ligne de base donne
la valeur d qui permet le calcul du métabolisme énergétique de repos.

4 - des variations d’amplitude du flux thermique qui correspondent aux phases
d’activité motrice et qlui ne seront pas prises en compte ici. Précisons qu'analysées
chronologiquement, elles permettent de mettre en évidence des rythmes d’activité et
d’en définir les paramétres.

La durée minimale d’un enregistrement est de trois heures, mais elle peut &tre
augmentée sans dommage pour l'animal jusqu'a 48 heures.

Rapporté a la masse corporelle, le flux énergétique de base est de I'ordre du
milliwatt par gramme de poids frais. |l correspond chez ces ectothermes a I'énergie
échangée par I'ensemble des processus de métabolisme aérobie ou non. C'est la
l'avantage de la calorimétrie directe sur la calorimétrie indirecte (basée sur les
mesures de consommation d’(}z) qui ignore lorigine anaérobie d’une partie des
échanges énergétiques, en particulier durant les périodes d’hibernation.

En revanche, pendant la période choisie ici, I'ensemble des échanges trouvent leur
origine dans le métabolisme aérobie. Pour se référer & une situation physiologique
comparable chez les animaux de plaine et d'altitude, nous avons retenu I'état post-
nuptial, ol on estime que les variations énergétiques dles aux facteurs hormonaux
liés a la reproduction ont disparu. Ceci veut dire que les mesures n’ont pas été faites
aux mémes dates puisque l'altitude entraine un retard de la reproduction des animaux
de montagne par rapport a ceux de plaine. C’est donc bien I'état physiologique
«standard» d’animaux en conditions comparables que nous avons recherché.

L'analyse des thermogrammes (fig.1) détecte alors des différences s_,'gniﬁcatives
dans le flux énergétique entre les animaux de plaine [0,50 mW + 0,06 mW.g™', (n = 8)] et
les animaux prélevés & 550 m d’altitude {0.58 + 0,05 mW.g™', (n =9)] et enfin ceux d'une
altitude de 850 m [0,67 + 0,05 mW.g™', (n = 9)].
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Figure 1 : chez le Triton alpestre le flux énergétique exprimé en mW.g™' de poids frais, mesuré par micro-
calorimétrie, est différent selon I'altitude du site de prélévement (massif du Jura, France).
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Pour tenter de fournir une interprétation écophysiologique basée sur des données
climatiques, nous proposons un calcul simple qui consiste a prendre en compte la
durée moyenne de la période d’activité dans le cycle annuel, rapportée a la valeur du
métabolisme énergétique basal.

Ainsi en basse altitude, pour 270 jours de vie hors hibernation et 0,5 mw.g‘1 de
flux énergétique basal, le coefficient calculé, est identique & celui d’animaux d’altitude
qui n'ont que 190 jours d’activité possible & 0,7 mW.{?' de dépense énergétique. Ceci
semble prouver que sur un cycle annuel la dépense énergétique totale est
globalement la méme, quelle que soit I'altitude, mais que son niveau et sa durée
varient selon le site.

IV. DISCUSSION ET CONCLUSION

Cette adaptation du métabolisme énergétique aux contraintes climatiques, liées a
I'altitude, met en évidence un polymorphisme physiologique qui existe au méme titre
qgue le polymorphisme anatomique décrit par Breuil et Thireau (1985).

Ces auteurs ont en effet précisé chez le Triton alpestre un index d’encéphalisation
qui différe selon l'altitude, traduisant une différence dans I'anatomie du systéme
nerveux central. La réponse aux contraintes de Ialtitude orienterait I'organisme vers
une meilleure aptitude a I'alimentation par le développement des comportements de
prédation (probablement liés & la performance du systeme nerveux olfactif) et vers
une meilleure efficacité du métabolisme énergétique pour assurer le développement
et la croissance durant une période d’activité limitée dans le temps.

Un autre exemple de polymorphisme a été décrit par Newman (1989) chez un
amphibien désertiﬂue Scaphobius couchi qui vit dans des terriers neuf a dix mois
dans I'année. Le développement des tétards dans des mares temporaires est trés
rapide (8 & 16 jours) et les métamorphoses accélérées entrainent une morphologie
différente des pattes postérieures des juvéniles.

La durée de la disponibilité en eau du milieu est dans ce cas le facteur qui impose
les contraintes auxquelles doit s’adapter le cycle vital de I'espéce.

Dans le cas du Triton alpestre, I'altitude limite la durée de la vie active au cours du
cycle annuel et impose des contraintes physiologiques pour assurer le métabolisme
énergétique suffisant a la croissance et a la reproduction de ['espéce.

Les animaux de montagne ont pour cela un débit énergétique supérieur a ceux de
plaine pendant leur période d’activité. Cependant, globalement sur un cycle annuel
I'estimation de la quantité d’énergie mise en jeu est identique. Cette plasticité du
métabolisme énergétique contribue a I'adaptation de I'espgce & des milieux
géographi-quement et écologiquement trés différents.
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FOOD HABITS OF THE SLOW WORM,
Anguis fragilis (L.),
IN TWO CONTRASTING ALPINE ENVIRONMENTS

by
Luca LUISELLI, Massimo CAPULA and Claudio ANIBALDI

Summary - Dietary data on food habits of two alpine populations of the slow worm, An?m’s fragilis, living in
two very different habitat types of the Tarvisio forest, northeastern Italy (a detrital cone colonized by
pioneering Pinus mugo populations, and a mixed Abieti-Fagetum forest) are provided. Both populations
preyed almost exclusively upon invertebrates, but are relatively generalist predators. A juvenile Salamandra
atra was the only vertebrate dietary item recorded in this study.

Key-words : Anguis fragilis. Diet. Alpine environement. ltaly.

VERSION FRANGAISE ABREGEE

Régime alimentaire de I'Orvet, Anguis fragilis L., dans deux environnements alpins trés différents - par
Luca LUISELLI, Massimo CAPULA et Claudio ANIBALDI -

L'orvet (Anguis fragilis) est une espéce trés répandue dans le plus grande partie des régions alpines, depuis
les vallées basses jusqu’a plus de 2000 m. Dans la forét de Tarvisio ( Alpes carniques, Italie du nord-est), la
distribution écologique de Anguis fragilis est remarquablement étendue, et les populations naturelles de cette
espéce peuvent se rencontrer dans des environnements différents, comme, par exemple, les prairies alpines
herbacées au-dela des aires boisées (Seslerietum-Semperviretum) et les zones forestieres a Abieti-Fagetum.
Puisque les habitats occupés par I'orvet se distinguent par le climat, I'exposition, le type de végétations ou les
communautés animales, la comparaison des régimes des différentes fﬂpulaﬁons a des altitudes différentes
peuvent étre interessantes. Dans cet article, sont présentées les données préliminaires concernant le régime
de deux populations d’orvets vivant dans des habitats alpins de la forét de Tarvisio : (A) un cone détritique a
Pinus mugo et (B) une zone de forét appartenant a l'association Abieti-Fagetum. Les données sur
I'alimentation proviennent de I'analyse des féces récoltées sur le terrain ou du contenu stomacal de specimens
trouvés morts (écrasés par des voitures ou des promeneurs), Dans les deux types d’habitats I'orvet se nourrit
presque exclusivement d'invertébrés. Toutefois, un male adulte capturé dans le premier type d’habitat a été
trouvé alors qu'il mangeait une jeune Salamandra Atra. Les Oligochétes et les Pulmonés sont les types de
proies les plus abondantes dans les deux habitats. Les araignées et les insectes non volants sont
fréquemment capturés par les orvets de la zone A. En revanche, les Arthropodes sont rarement capturées par
les orvets de la zone B.

Mots-clés : Anguis fragilis. Régime alimentaire. Environnement alpin. Population italienne.

1. INTRODUCTION

The slow worm, Anguis fragilis (L.), is a legless, live-bearing anguid widespread and
extremely abundant in most of the alpine valleys, where it occurs in very different habitat
types, including the alpine pastures beyond the wooded zones, as well as the man-modified
and the forested areas at the lowest elevations (e. g. see Ortner, 197??‘

Despite its enormous %eographic range, the slow worm is still poorly known as far dietary
habits is concerned. In fact, whereas general information on the diet of Anguis fragilis is
given in comprehensive publications such as Petzold (1971) and Dely (1981), and in more
recent specific studies (Luiselli, 1992), however very little is known about the modifications
of the feeding habits in relation to habitat structure and prey resource availability.
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Since the alpine habitats frequented by slow worms may differ considerably in
several characteristics (e.g. climate, exposure, vegetation and living communities),
comparisons between diets of different Anguis fragilis populations may be of some
interest, especially if environments with considerable differences in the above-
mentioned characteristics are compared (see Heulin, 1986, and Luiselli and Anibaldi,
1991, for similar studies on Lacerta (Zootoca) vivipara and Vipera berus).

In this paper we present data on the diet of two alpine populations of the slow worm,
inhabiting very different habitat types of the Tarvisio forest (Carnic Alps), a
mountainous region situated at the borders between Italy, Austria and Slovenia.

1l. MATERIALS AND METHODS

We studied diets of the slow worms in two contiguous areas of the Tarvisio Forest
(Sella Nevea), both situated at about 1100 m elevation.

Area ;A] was an alluvial cone, colonized by pioneering Pinus mugo populations. Area [B]
was a forested zone belonging to the Abieti-Fagetum association. This latter habitat
was clearly more damp and humid than the former one, and Anguis fragilis was much
more abundant in habitat [B] than in habitat LA].

Dietary data came from analysis of both stomach contents of specimens found
already dead in the field (see also Luiselli, 1992, for similar investigation) and faecal
pellets of living specimens. Faeces were obtained from specimens caPIured in the field
and then placed in small cages until defaecation occured. No faecal pellet was
collected from the ground. No specimen was killed specifically for this research. Since
both methods (analysis of stomach contents and analysis of faecal pellets) proved to
give similar results in both areas [A] and [B] (in all cases estimation of overlap : Oy >
O.BMS). we pooled the results obtained with either of these methodologies.

e determined (1) the number of prey items found in the lizard guts, and (2) the
frequency of apparition of each prey category in the slow worm guts. This method,
already used by French authors for studying Lacerta vivipara diets (e. g. see Heulin,
1986), is «ethologically» relevant because it permits to measure the «custom» of a
given predator to prey upon a given kind of prey.

Food niche breadth (parameter B) of both populations was calculated by using the
standardized diversity measure of Levins (1968), while food niche overlap between two
populations (parameter q,g. with values ranging from 0 (no overlap) to 1 (total
overlap) was calculated bg janka’s (1986) symmetric equation.

For statistical tests, all being two-tailed and with o = 0.05, we used a STATGRAPHIC
micro-computer package.

Ill. RESULTS AND DISCUSSION

Forty-three specimens from habitat [A] and sixty-one from habitat [B] were
examined, obtaining respectively 67 and 66 prey items. The mean number of prey per
stomach was 1.56 (habitat [A]) and 1.08 (habitat [B]). These means differed
significantly (Student t-test, P < 0.05), thus suggesting that the apparent mean food
intake was higher in slow worms from the alluvial cone.

The food composition of the two studied population is summarized in table 1.
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Tahle 1 : summary of the dietary data obtained by analysing stomach contents and faecal pellels of two aipine
populations of the slow worm, Anguis fragilis.

N, and %N = number, and relative frequency, of prey items found in the slow worm guts. F = frequency of
apparition (in percentage) of the prey categories in the slow worm guts.

Prey Type Habitat [A] Habitat [B]

N %N F N %N F
Salamandra afra Juv. 1 1,5 23 - - -
Oligochaeta ] 8,9 139 19 28,8 27,8
Pulmonata 7 10,4 116 28 42,4 393
Isopoda 17 254 30,2 6 9,0 6,5
Araneidae 1 16,4 18,6 2 30 1,6
Coleoptera adulls 2 3,0 4,6 1 1,5 16
Coleoptera /arvae - - - 1 1,5 16
Hymenoptera 3 45 46 - - -
Diptera 3 4,5 4,6 B = -
Lepidoptera /farvae 2 3,0 46 - - -
Homoptera - - - 3 4.5 16
Blattoidea 2 3,0 46 - - -
Dermaptera 5 74 6,9 2 3,0 33
Unidentified 8 119 - 4 6,0 -
TOTAL 67 100,0 - 66 100,0

In both habitats , the slow worm diet is primarily composed of ground-dwelling
invertebrates, though a juvenile Salamandra atra was eaten by an adult male Anguis
fragilis, captured at the border of a Pinus mugo population, in habitat type [A]. The
salamander was the largest prey item found in the examined slow worm sample.
Interestingly, this kind of prey is also frequently preyed by juvenile Vipera berus
(Luiselli et al., 1995), a sympatric snake.

The taxonomical composition of the diet of the two studied populations differed
remarkably in both the percent frequency of each prey category (y°, P < 0.07) and the
frequency of apparition in lizard guts (*, P < 0.05).

The food niche breadth was significantly wider (matrix correlation, non parametric
Mantel test, P <0.05) in slow worms from habitat [A] than in those from habitat [B] (B
= 0.59 versus 0.32), and the measure of food niche overlap evidenced a relatively low
similarity in the respective trophic spectra (0 = 0.55).

Moreover, earthworms and slug-snails - that are common prey of several studied
slow worm populations (e.g. see Petzold, 1971; Luiselli, 1992) - were 62% of the total
diet (and about 95% of the ingested biomass) of forest Angurs fragilis, but only 19%
(and less than 40% of the ingested biomass) of the diet of slow worms from the
alluvial cone (in both cases, P < 0.01, %° test). In this latter habitat, conversely,
the slow worms tended to prey more frequently upon ground-dwelling arthropods,
mainly Isopoda and Arachnida species (table 1).
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In conclusion, this study suggests that slow worms are rather generalist predators,
that use several of the most available prey resource (of adequate size) in the
environment. Although we were not able to measure exactly the relative density of the
various prey taxa in the two environments, our preliminary investigations indicate that
slug-snails and earthworms were at least three times more common in the damp-
closed forest rather than in dry, sunny alluvial cones (Capula et al. unpublished data).
These preliminary data were made by counting the numbers of earthworms and slug-
snails encountered during standardized routes carried out in the two habitat types
immediately after prolonged rainy periods, that are the periods of highest above-
ground activity of these ground-dwelling invertebrates.
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COMPARAISON DES CYCLES ANNUELS D’ACTIVITE
DE Vipera aspis ET Vipera berus (OPHIDIA, VIPERIDAE)
DANS UNE STATION DES PREALPES BERNOISES
(OUEST DE LA SUISSE)

par
Jean-Claude MONNEY

Résumé - Dans une zone de contact entre Vipera aspis et Vipera berus, & une altitude de 1400 2 1600 m
environ, les cycles annuels d’activité de ces deux espéces présentent les caractéristijues suivantes: la durée
globale de la période active est plus faible chez V. berus que chez V. aspis, la différence étant plus marquée
chez les femelles reproductrices, resp. 148 et 200 jours, que chez les méles, resp. 191 et 209 jours; les
activités sexuelles printaniéres sont plus précoces chez V. aspis et ne chevauchent que rarement celles de V.
berus; les accouplements automnaux n'ont lieu que chez V. aspis; les péliades femelles, qui se reproduisent
tous les 2, 3 ou 4 ans, mettent bas au mois de septembre, soit un mois plus tét que les aspics, qui se
reproduisent au plus tous les 3 ou 4 ans. Les péliades méles muent 2 ou 3 fois par an, la premiére mue étant
prénuptiale, et les aspics méles 2 fois par an, la premiére mue étant postnuptiale. Les femelles aspics
reproductrices ne muent qu'une seule fois par an, les péliades 1 ou deux fois par an. Dans cette zone de
contact, V. aspis semble &tre & la limite de ses possibilités de reproduction et ses cycles sexuels sont
identiques a ceux observés en Loire-Atlantique, a la limite nord de l'aire de répartition de cette espéce.
Mots-clés : Cycle annuel. Mue. Reproduction. Reptilia. Vipera.

Summary - The annual activity of Vipera aspis and Vipera berus are compared in a subalpine contact area at
1400-1600 m in western Switzerland. Activity period is shorter in V. berus than in V. aspis, respective
differences being greater in mature females (148 and 200 days) than in males (191 and 209 days). Spring
mating is earlier in V. aspis, and rarely overlaps that of . berus ; autumnal copulation only occurs in V.
aspis. Female V. berus only reproduce once every 2, 3 or 4 years, giving birth to young in September, a
month before V. aspis, which reproduce no more than once in 3 or 4 years. Male V. berus mouit two or three
times a year, the first being prenuptial, while pregnant females moult once or twice ; V. aspis males moult twice
yearly, the first being postnuptial, while pregnant females moult only once. Vipera aspis appears fo be at its
reproductive limit, for the sexual cycle is identical to northern limit of the species range.

Key-words : Annual Cycle. Moult. Reproduction. Reptilia. Vipera.

I. INTRODUCTION

La vipére aspic et la vipére péliade sont parmi les serpents dont la biologie est la
mieux connue en raison des nombreux travaux qui leur ont été consacrés. En France,
V. aspis a surtout été étudiée en plaine, dans I'lndre (Rollinat, 1934), en Loire-
Atlantique (Saint Girons, 1947, 1952, 1957; Naulleau, 1966, 1969), et en Vendée
Duguy, 1963), mais également en montagne, dans les Pyrénées (Duguy, 1972 ; Saint

irons, 1972-73). En ltalie, c'est également en giaine que I'espéce est la mieux
connue (Dolce et al., 1982; Luiselli et Agrimi, 1991), alors qu'en Suisse, elle a été
essentiellement étudiée dans le Jura (Moser ef al., 1984; Flatt et Dummermuth, 1993;
Droz, 1994) et les Préalpes (Naulleau, 1973; Monney, 1990, 1992, 1993), et dans une
moindre mesure en plaine, dans les cantons de Gengve (Berger, 1975) et de Vaud
(Perret-Gentil et Estoppey, 1977). Les travaux concernant V. berus, serpent dont 'aire
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de répartition est immense (Saint Girons, 1980), sont encore plus nombreux. Cette
espéce a essentiellement été étudiée en plaine, au Danemark (Volsoe, 1944}, en
France (Saint Girons,1952,1975; Naulleau, 1981), en Finlande (Viitanen, 1967), en
Angleterre gPrestt, 1971), en Pologne (Pomianowska-Pilipiuk, 1974), en Suéde (Andren
et Nilson, 1981, 1983; Forsman et As, 1987; Madsen et Stille, 1988), et en Allemagne
(Biella et Volkel, 1987), mais également en montagne, en Suisse (Saint Girons et
Kramer, 1963; Neumeyer, 1984; Maser, 1988) et en Italie (Luiselli, 1992, 1993;
Luiselli et Anibaldi, 1991; Zuffi, 1992}i Ces nombreux travaux ont mis en évidence des
facultés adaptatrices importantes chez ces deux espéces. Suivant le climat de la
région, la durée de la période active et le cycle sexuel des femelles présentent des
variations trés importantes.

Parmi ces nombreux travaux, seul Saint Girons (1975) a comparé les cycles
annuels d’activité et |a reproduction chez ces deux espéces réunies dans une méme
région de plaine, 2 la limite nord-ouest de I'aire de répartition de V. aspis. Une telle
situation, peu fréquente en montagne, demeurait jusqu'ici mal connue, ce qui nous a
incité a effectuer ce travail. :

1. TERRAIN D’ETUDE ET METHODE

L’essentiel de nos données a été récolté dans une petite vallée préalpine, sur une
surface d’environ 40 ha située a une altitude s'échelonnant de 1400 a 1600 m, dans
I'étage subalpin inférieur. Il sagit d’un versant exposé au sud-est, comprenant deux
cones de déjection torrentiels colonisés par une mosaique d’associations végétales,
des paturages et des prairies humides parsemés localement de murgiers, et une forét
d'épicéas. Cinq espéces de reptiles et 3 espéces d’amphibiens habitent ce milieu. Il
s'agit de Vipera aspis, Vipera berus, Coronella austriaca, Lacerta vivipara, Anguis
fragilis, Salamandra atra, Rana temporaria et Bufo bufo. Les 40 ha étudiés
correspondent & la zone de contact relativement étroite (moins d’un kilomeétre de
large) entre les deux espaces de vipéres. La syntopie n'y est pas totale, mais les deux
especes occupent les mémes habitats (Monney, en prép.). Plus bas dans la vallée, V.
aspis est,  de trés rares exceptions pras, seule présente, alors qu'au dela de cette
zone de contact, seule V. berus peut se maintenir. Cette ligne de démarcation ne
correspond pas a un gradien altitudinal, mais bien plutét & un changement progressif
de I'exposition du milieu, qui de Sud au bas de la vallée, devient Est dans sa partie
supérieure, avec tous les changements climatiques et floristiques que cela implique. V.
aspis est présente et se reproduit 2 plus de 1900 métres d'altitude sur le versant exposé
plein Sud, aftitude bien supérieure a celle de la zone de contact (Monney, 1991).

Les deux vipéres ont un régime alimentaire varié et trés semblable. Outre plusieurs
espéces de micromammiféres, elles consomment réguligrement L. vivipara et R
temporaria (Monney, 1993). Le mélanisme, fréguent chez les deux espéces de
viperes, se rencontre également chez L. vivipara (Cavin, 1993).

Les résultats présentés se basent sur un total de 3950 observations de vipéres
réalisées sur le terrain de 1987 2 1993. Nous avons marqué individuellement et de
fagon durable par coupe d’écailles sous-caudales (Blanchard et Finster, 1933) 173 V.
aspis adultes (79 males et 94 femelles) et 74 V. berus (27 males et 47 femelles). Les
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lésions sont soigneusement recouvertes d’'un pansement liquide (Acutol liquide)
immédiatement aprés ['intervention pour éviter une éventuelle infection. Pour vérifier
la fréquence des mues et pour identifier a distance les individus, un numéro est
dessiné dorsalement sur I'arriére train du serpent a laide d’une peinture paysanne.
Une couleur rouge est utilisée pour les viperes péliades et une blanche pour les
vipéres aspics. Les anomalies de ['écaillure et la disposition des écailles céphaliques
sont également relevées. Afin de préciser les déplacements des vipéres, quelques
individus ont été équipés d’émetteurs intragastriques (Moser, 1988). Seules les
vipéres adultes sont prises en compte dans ce travail. Nous distinguons trois
catégories de serpents: les méles, les femelles reproductrices et les femelles non
reproductrices. L'état sexuel des femelles est déterminé par palpation des follicules
ovariens ou des embryons. Un suivi régulier des femelles reproductrices en fin de
gestation nous a permis de préciser les dates des parturitions sur le terrain. En 1991
cependant, 8 femelles de chaque espéce sont maintenues dans des enclos de plein-air
1 ou 2 semaines avant les parturitions. Le test exact de Fisher est utilisé pour la
comparaison interspécifique des cycles sexuels des femelle.

Iit. RESULTATS

A - Période d’activité

Les dates des premiéres sorties sont identiques Eour les méles des deux espéces.
Elles peuvent varier considérablement d’une année a I'autre suivant I'importance de la
couverture neigeuse au niveau des sites d’hivernage (fig. 1). On constate ainsi un
décalage d'un mois entre 1988 et 1989, les premiéres sorties ayant lieu
respectivement a la fin avril et & la fin mars. Chez les deux espéces, les males
émergent de leur abri d’hivernage plus tdt que les femelles reproductrices, la
différence étant beaucoup plus marquée chez V. berus. Les femelles de cette espéce
émergent en moyenne 40 jours aprés la sortie des maéles, les aspics femelles en
moyenne 11 jours aprés les males. Le cas des femelles non reproductrices est plus
difficile & étudier étant donné le cycle sexuel pluriannuel observé chez les deux
espéces. D'une maniére générale, les femelles aspics non reproductrices tendent &
émerger plus tardivement que les femelles reproductrices, en moyenne 18 jours aprés
Iesﬁ imales. et c’est inverse pour les péliades femelles, en moyenne 25 jours aprés les
maéles.

Chez V. aspis, les derniéres sorties ont lieu la derniere semaine d’octobre et la
premiére de novembre si les conditions météorologiques le permettent. Il n’y a guére
de différence entre méles et femelles reproductrices, ces derniéres et leurs nouveau-
nés tendant a s'exposer £Ius longtemps & I'extérieur que les méles, en raison
notamment de leur activité trophique non exceptionnelle a cette période. Chez les
males, la télémétrie nous a permis de mettre en évidence des différences individuelles
considérables. En 1990 par exemple, un male regagne son site d’hiver et ne s’expose
plus dés le 10 septembre, alors que le dernier male observé a I'extérieur cette méme
année l'est le 24 octobre.
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L’entrée en hivernage des péliades est un peu plus précoce et aucun individu de
cette espéce n'est observé a I'extérieur aprés le 15 octobre. La différence entre les
sexes est faible et moins importante que les différences individuelles.

La durée globale de la période active est plus faible chez V. berus que chez V.
aspis. De 1988 a 1992, elle est en moyenne de 191 et 209 jours, respectivement pour
les males péliades et aspics, et de 148 et 200 jours, respectivement pour les femelles
péliades et aspics. La différence interspécifique est donc de 2 a 3 semaines pour les
?ﬁlels. et elle est deux fois plus importante pour les femelles, de 'ordre d’un mois et

emi.

B - Mues

1. Méles péliades

Les géliades méles muent 2 ou 3 fois par an, en mai, en juin-juillet et en ao(t-
septembre (N=48é. La premiére mue est toujours prénuptiale et est observée au plus
tot le 1er mai (1990, 1992) et au plus tard le 24 mai (1991). Pour une méme années,
cette mue n’est pas toujours synchrone et nous relevons des différences en relation
avec la date de la premiére sortie du serpent, et donc des conditions d’enneigement
de son site d’hivernage. En 1991, le premier méle mue le 6 mai (premiére sortie le 15
mars% et le dernier le 24 mai gpremiére sortie le 3 avril), soit 18 jours plus tard. Pour
un méme individu, la périodicité des mue peut varier d’une année a l'autre. Le Male N° 5
par exemple mue 3 fois en 1989 et 1991 et 2 fois seulement en 1990.

2. Méles aspics

Les aspics méles muent 2 fois par an (N=63). La premiére mue est toujours
postnuptiale et n’est pas du tout synchrone. Elle s’étale de la fin-mai - début-juin a la
mi-juillet environ. La deuxiéme phase de mue a été observée dés le mois d’ao(t et
jusqu’au début octobre. Nos observations ne nous permettent pas d'exclure que dans
quelques cas, un méle puisse muer 3 fois par année, en juin, en aofit et en
septembre-octobre.

3. Femelles péliades

Les femelles péliades reproductrices muent 1 ou 2 fois par an, a la fin juin-début
juillet et en aoOt-début septembre (N=31). Parmi les femelles les mieux connues
(N=22), 55% muent 2 fois et 45% 1 fois, a des dates relativement synchrones pour
une méme année. A noter qu’une méme femelle peut muer 1 ou 2 fois suivant 'année
considérée.C'est le cas notamment des femelles N° 8 et 35, qui mue 2 fois
respectivement en 1988 et 1991, et 1 seule fois respectivement en 1991 et 1989.

Les femelles péliades non reproductrices muent également 1 ou 2 fois par an, aux
mémes périodes environ que les femelles reproductrices (N=18). Seule la femelle 29
fait exception en 1991 en ne muant qu’une seule fois tardivement, au mois d’aoqt.
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4. Femelles aspics

Les femelles aspics reproductrices ne muent qu’une seule fois par an, a la fin juin -
début juillet (N=43). La synchronisation de ce phénomene, pour des femelles
occupant le méme site de gestation, peut &tre remarquable. En 1989 par exemple, 4
femelles muent entre le 21 et le 26 juin, et 3 autres entre le 6 et le 10 juillet. En 1990,
une femelle dont la parturition a été particulierement précoce cette année 13 a mué
une quinzaine de jours avant ses congénéres.

Les femelles aspics non reproductrices muent également 1 seule fois par année, un
peu plus tard et de fagon moins synchrone que les femelles reproductrice, en juillet-
ao0t (N=26). Il n’est pas exclu que dans quelques cas, une femelle mue une seconde
fois au cours de 'année.

C - Reproduction

1. Activités sexuelles

Chez les deux espéces, le début des activités sexuelles coincide avec la sortie
d’hivernage des femelles reproductrices. Ces activités sont donc plus précoces chez
V. aspis que chez V. berus.

Chez V. aspis, ces activités peuvent débuter dés la fin du mois de mars, comme
c’est le cas en 1990 et 1991, et s’étendre jusqu'a la mi-mai (1988 et 1989). En 1988,
ces activités n'ont débuté qu'au début du mois de mai, et ce en raison de la
couverture neigeuse importante qui retarda les premiéres sorties.

Chez V. berus, ces activités ont lieu environ un mois plus tard et coincident avec la
premiére mue des males. Elles ne débutent tgamais avant le mois de mai et peuvent
s’étendre jusqu’a la mi-juin (12 juin en 1988). Le chevauchement interspécifique de
ces activités est faible en 1988 et 1989, respectivement 1 et 10 jours, et nul les trois
années suivantes. Des activités sexuelles automnales, en septembre ou en octobre,
ne sont observées que chez V. aspis, et ce en 1988, 1989, 1990 et 1992.

2. Parturitions

La date des parturitions n’a pas toujours pu étre déterminée avec précision sur le
terrain. Chez V. aspis, la parturition la plus précoce est observée le 30 septembre
1990, et la plus tardive le 31 octobre 1991. Mis a part en 1990 ol 3 femelles mettent
bas avant le 8 octobre, toutes les autres parturitions chez cette espéce ont lieu durant
les 2 (1988 et 1992) ou les 3 (1989 et 1991) demiéres semaines d’octobre (N=26).
Les variations individuelles peuvent étre importantes, de I'ordre de 3 semaine par
exemple en 1990 (30 septembre et 22 octobre).

Chez V. berus, les parturitions ont lieu en moyenne un mois plus tét que chez V.
aspis (N=25) et ne s'effectuent pas sur une période de 1emgs plus courte. Les plus
précoces sont observées les premiers septembre 1989 et 1990, et la plus tardive le
30 septembre 1991. Une femelle capturée a 1 km 200 de la zone de contact entre les
degxbesq%%zs. a une altitude de 1900 m, ne donne naissance a ses jeunes que le 24
octobre :
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3. Cycles de reproduction

Si le cycle sexuel des males est annuel, il n’en est pas de méme pour les femelles.
Nos observations de 1987 a 1993 nous permettent de préciser la fréquence a laquelle
se reproduisent les femelles des deux espéces. Nous avons déterminé 18 cycles
sexuels pour V. aspis et 11 pour V. berus. V. aspis se reproduit tous les 3 ans
83%), et parfois tous les 4 ans (17%), donc en moyenne tous les 3.2 ans. Quant a V.

erus, elle se reproduit tous les 2 ans (36.5%), tous les 3 ans (45.5%) ou tous les 4
ans (18%), donc en moyenne tous les 2.8 ans. La différence entre les 2 espéces est
significativement différente (Test exact de Fisher, p = 0.015). V. aspis est
physiologiquement incapable de se reproduire tous les 2 ans, ce qui n’est pas le cas
de V. berus, mieux adaptée a des climats rigoureux (Saint Girons, 1975 ; Naulleau,
1986). Bien que moins bien documenté, nous avons constaté que Coronella
gusrrfaca, €galement présente dans la zone de contact, pouvait se reproduire tous les

ans.

IV. DISCUSSION

Comme nous l'avons déja relevé, la durée de la période active dépend pour une
bonne part des conditions météorologiques printanidres et automnales, et
principalement des conditions d'enneigement des sites d’hivernage. Ainsi les
variations d'une année a lautre peuvent &tre importantes. Les différences
interspécifiques sont considérables et il est intéressant de constater que I'espece la
mieux adaptée au climat rigoureux a une période d’activité plus courte. La différence
est particulierement importante pour les femelles reproductrices et semble liée aux
besoins physiologiques trés différents de ces deux espéces. Les femelles aspics ont
avantage a sortir de leur abri t6t au printemps. D’une part les males de cette espéce
sont préts a s'accoupler dés leurs premieres sorties, d’autre part ces femelles
s'alimentent les jours qui suivent leur émergence et peuvent ainsi apporter un
supplément d’énergie pour la vitellogenése printaniére (Saint Girons, 1957; Naulleau,
1986). L’entrée en hivernage tras tardive de ces femelles est due a la longue gestation
chez cette espéce et donc a des parturitions trés tardives. Le fait que hous n’ayons
jamais trouvé de femelles gestantes au printemps semble démontrer que toutes ont
eu le temps de mettre bas avant d’hiverner, ou alors que la mortalité durant I'hiver des
femelles n'ayant pas eu le temps de faire les petits en automne est importante,
ghénoméne déja signalé dans la littérature (Saint Girons, 1957, 1975; Duguy, 1963;

aint Girons et Kramer, 1963; Saint Girons et Duguy, 1973). La période de gestation
nettement plus courte observée chez les péliades femelles reproductrices font que ces
vipéres ne sont pas soumises aux mémes contraintes physiologiques. Cependant,
cette espéce ne se reproduisant pas régulierement tous les deux ans, ce qui
augmenterait considérablement sa fécondité, il demeure étonnant que les femelles
n'émergent pas plus t6t au printemps pour prolonger la période d'alimentation. Au
contraire, nous avons souvent eu I'impression que c'était 'activité des mdles, leur
recherche active d'une partenaire, qui semblait induire la sortie de ces femelles, ce qui
n’exclut évidemment pas I'émergence des femelles en I'absence de males. Dans tous
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les cas, nos contrbles quotidiens des principaux sites d’hivernage exclut des sorties
généralisées plus précoces de ces femelles et qui nous auraient échappé. Pour les
males péliades au contraire, ce sont bien des raisons physiologiques, en I'occurence
la spermiogenése vernale et la mue, qui semble induire des sorties trés précoces
d’hivernage (Saint Girons, 1975). Des sorties tardives pourraient signifier
I'impossibilité de s’accoupler avec des femelles, étant donné que la date de I'ovulation
est fixe et relativement précoce (fin mai début juin, Saint Girons, 1975; Naulleau,
19812. S'il est bien connu que chez les deux espéces la sortie des males précede celle
des femelles (Duguy, 1963; Viitanen, 1967; Prestt, 1971; Saint Girons, 1975), la
différence que nous observons chez V. aspis est relativement faible, alors que nous
n‘avions pas connaissance d'un décalage de plus d’'un mois chez V. berus. Faut-il voir
la le résultat d’'une pression de sélection en faveur d’une meilleure séparation dans le
temps des accouplements chez ces deux espéces, diminuant ainsi les risques
d’hybridation? Saint Girons (1975) a en effet constaté que Ihybridation pouvait
exceptionnellement se réaliser en nature. L'absence d’'hybrides bien reconnais-sables
sur notre terrain, outre le fait que les males réagissent spécifiquement a I'odeur des
tégument des femelles et que les sites d’hivernage ne sont souvent pas les mémes,
s’explique pour une bonne part par le chevauchement trés faible voir nul des activités
sexuelles chez ces deux especes. Le fait de ne considérer que les femelles
reproductrices expligue d'autre part en partie les différences intersexuelles plus ou
moins importantes dans les dates de sortie, les femelles aspics non reproductrices
émergeant en moyenne plus tard que les reproductrices, I'inverse étant observé chez
les peliades. En ce qui concerne les activités sexuelles automnales chez V. aspis, il
est intéressant de relever que malgré les conditions de vie relativement extrémes pour
cette espéce, elles ont lieu régulierement, en septembre ou méme en octobre.

Pour V. berus méle, la durée de la période active d’environ six mois et demi
correspond a celle observée dans d'autres stations de montagne en Suisse, & des
altitudes souvent supérieures (Saint Girons et Kramer, 1963; Neumeyer, 1984; Moser,
1988). En Loire-Atlantique, au Danemark et en Angleterre, elle est un peu plus longue,
environ sept mois (Saint Girons, 1957 ; Volsoe, 1944 ; Prestt, 1971). Les activités
sexuelles, qui comme nous |'avons dit, coincident avec la premiére mue des males,
sont nettement plus tardives qu’en plaine (environ 1 mois de différence). Il en est de
méme pour les parturitions qui peuvent déja avoir lieu au mois d'aolt en Loire-
Atlantique et au Danemark, alors qu'aux Grisons, elles sont plus tardives que dans
notre station. Le cycle sexuel des femelles est trés variable dans notre station. En
moyenne bi- ou triennal, il devient parfois quadriennal. En plus des différences
individuelles, les causes de ces variations pourraient étre d’ordre trophique, la
disponibilité en proies des différents terrains de chasse pouvant varier, ou alors
d’'ordre microclimatique, les possibilités d'insolation ou le nombre d’heures
d’ensoleillement des différents sites n'étant pas les mémes. Le cycle que nous
observons est trés semblable & celui décrit par Saint Girons et Kramer (1963) en
montagne, en moyenne bi- ou triennal. L’esgéce semble par contre se reproduire plus
régulierement en plaine: cycle annuel ou biennal au Danemark (Volsoe, 1944), en
moyenne biennal en Finlande g\e‘iitanen, 1967), en Angleterre (Prestt, 1971), en France
SSamt Girons, 1975) et en Suede (Nilson, 1981). De méme en Italie, @ une altitude de

100 m, le cycle est en moyenne biennal, mais non rarement annuel ou triennal
(Capula et Luiselli, 1992, 1994).

56



Pour V. aspis, le cycle annuel d’activité est trés différent de celui observé dans les
Pyrénées entre 1800 et 2400 m d’altitude (Duguy, 1972). La période active est plus
longue (environ 1 mois de plus), les activités sexuelles sont plus précoces, et les
parturitions sont nettement plus tardives (entre 15 jours et 1 mois de différence).
Malgré I'altitude trés élevée, les conditions climatiques des Pyrénées, essentiellement
I'insolation estivale, semblent étre beaucoup plus favorables a I'espéce, lui permettant
de raccourcir considérablement la durée de la gestation et ainsi de se reproduire plus
réguligrement, en moyenne tous les deux ans (Saint Girons, 1972-73). Le cycle sexuel
des femelles aspics de I'Oberland bernois, au plus triennal ou quadriennal, est
également différent de celui observé dans les Préalpes fribourgeoises (Monney, 1990)
et le Jura (Flatt et Dummermuth, 199:?. en moyenne bi- ou triennal. Il correspond a
celui décrit par Saint Girons en plaine, a la limite nord-ouest de I'aire de répartition de
I'espéce. Dans les deux cas, nous nous trouvons dans une zone de contact entre les
deux espéces de vipéres. En résumé, voici les principales différences et similitudes
quant aux cycles annuels d’activité de V. berus et de V. aspis & la limite latitudinale
Loire1-;l\tlantique) et altitudinale (Oberland bernois) de I'aire de répartition de V. aspis
tab. 1) :

1. Pour les deux espéces, la durée de la période active est en moyenne plus courte en
montagne, la différence étant trés marquée pour les femelles péliades reproductrices.
2. Les dates des premiéres sorties sont plus variables en montagne qu’en plaine, en
corollaire avec les conditions d’enneigement.

3. Dans les deux stations, la premiére mue des méles est prénuptiale chez V. berus,
postnuptiale chez V. aspis.

4. Dans les deux stations, les activités sexuelles sont plus précoces chez V. aspis.
que chez V. berus.

5. Les activités sexuelles chez V. berus sont en moyenne plus tardives en montagne
qu’en plaine, en relation avec la mue des males plus tardive également.

6. Les activités sexuelles chez V. aspis, printaniéres et automnales, ont lieu aux
mémes dates en montagne et en plaine.

7. Les parturitions sont plus tardives en montagne, la différence étant plus nette chez
V. berus.

8. Pour les deux especes, les cycles sexuels des femelles sont trés proches en plaine et en
montagne, bien que la périodicité semble moins réguliére chez V. berus en montagne.

9. Le nombre de mues par année, hormis chez les males berus, est en moyenne
supérieur en Loire-Atlantique. Les femelles aspics reproductrices ne muent qu'une
seule fois par année en montagne, 1 ou 2 fois en Loire-Atlantique, les males aspics
respectivement 2 fois et 2 ou 3 fois, les femelles berus resp. 1 ou 2 fois et 2 fois.

Les parturitions trés tardives et le cycle sexuel pluriannuel de V. aspis semblent
indiquer que cette espéce est a la limite de ses possibilités de reproduction dans notre
station. Au deld de cette zone de contact, les parturitions chez V. berus sont
repoussées au mois d'octobre et V. aspis n'aurait donc pas le temps de mettre bas
avant I'hiver. Les parturitions tardives décrites par Neumeyer dans les Grisons
sgmblent également démontrer que V. aspis ne pourrait pas se maintenir dans ces
régions.
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INDIVIDUAL REPRODUCTIVE SUCCESS IN SNAKES :
WHAT MAY WE LEARN FROM ALPINE ADDERS,
Vipera berus?

by
Massimo CAPULA and Luca LUISELLI

Summary - Long-term élongi!udinal] studies are more important than cross-sectional studies in order to
obtain data on the individual reproductive success and its eco-ethological determinants in natural populations
of vertebrates. An adder (Vipera berus) population from the eastern Italian Alps has been monitored over
several years to obfain data on such issues. In this ﬁaper we review the data already melished, and discuss
them in the light of similar studies performed on other free-ranging populations of adders, living in different
habitats and geographlc areas. The ecological role of colour pattern polymorphism, with special reference to
the suggested advantages and disadvantages of melanism, is also discussed.

Key Words : Vipera berus. Reproductive success. Polymorphism. Haly

VERSION FRANGAISE ABREGEE

Réussite individuelle de la reproduction chez les serpenis : que pouvons nous apprendre de la vipére
péliade, Vipera berus? - par Massimo CAPULA et Luca LUISELLI -

La réussite individuelle de la reproduction a été étudiée pendant plusieurs années dans une population
alpine de la vipére Vipera berus. Cette population a été étudiée dans une localité du nord-est de 'ltalie (Sella
Nevea, Alpes Carniques, 1100 m d’altitude). Les facteurs écologiques du succés de la reproduction varient
remarquablement suivant les sexes, et il y a aussi de fortes différences entre les individus. La coloration
mélanique parait étre particullitrement efficace en accroissant la réussite individuelle de reproduction chez les
femelles, essentiellement parce que (1) le pourcentage de survivants «post-parturition » est supérieur de
fagon significative chez les femelles noires par rapport aux «femelles zig-zag» (Luiselli, 1992, Oikos, vol. 64),
(23 les femelles mélaniques sont capables de se reproduire plus fréquemment que celles de coloration
normale (Capula et Luiselli, 1994, Acta Oecol., vol. 15). Par ailleurs, les femelles mélaniques comme les
«femelles 4 zigzag», produisent plus d’individus femelles que d'individus méles. En revanche, les avantages
écologiques du mélanisme sont apparus plus ambigus pour les males, bien que le poids et la taille des
spécimens mélaniques aient été supérieurs a ceux des individus a coloration cn(piique (Luiselli, 1993, Rev.

col., vol. 48), suggérant ainsi un avantage potentiel lors des combats pour [a possession des femelles.
Contrairement a 'opinion de quelques auteurs, le stockage du sperme n'a jamais été observé dans notre
population de vipéres et les accouplements multiples au cours d'une méme saison n'ont concerné qu’un faible
pourcentage de femelles (Luiselli, 1993, Acta Gecol., vol. 14). Enfin, nous avons démontré expérimentalement
que le nombre de males qui se sont accouplés avec une femelle n'est pas le principal facteur dont dépend la
proportion d'individus viables produits par cette derniére (Capula et Luiselli, 1994, Mature, vol. 369) ; il semble
donc douteux que des accouplements multiples accroissent effectivement le potentiel de compétition intra-
utérine des spermes de différents males.
Mots-clés : Vipera berus. Réussite de reproduction. Polymorphisme. Population d’ltalie.

I. BACKGROUND

The determinants of individual reﬁroductive success in natural populations of
vertebrates are of central relevance in the study of the evolution and adaptation. Thus,
it is not surprising that they have attracted a great variety of studies during recent
years (e.g. see Madsen and Shine, 1992). . _
As correctly Fomted out by Madsen and Shine (1992), most research relative to this
issue in natural populations of snakes is based on cross-sectional studies that rely on
samples taken at single points in time, or successive samples of different individuals.
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However, long-term («longitudinal») studies on marked populations permit to
monitor the reproductive performance over nearly the entire lifespan, and thus to
obtain more interesting information on the determinants of reproductive success in
these organisms. Obviously, long-term («Iongitudinal»? studies on snake populations are
much more rare, because they are time-consuming and logistically difficult, because of the
secretive nature and low densities of most snake populations in the natural environment.

Though some excellent longitudinal studies on natural snake populations are
available (e.g. see Fitch, 1960; 1963; 1975; Fukada, 1989; Martin, 1993), it is clear that
most of the snake species remain very little known in this respect. An exception to this
rule is the European adder (Vipera berus), a widely distributed small live-bearing
viperid, that is arguably the most intensively-studied species of snake in the world
(Shine and Madsen, 1994). In fact, after the pioneering studies of Vainio (1931),
Volsoe (1944) and Saint Girons and associates (e.g. see Saint Girons, 1952, Saint
Girons and Kramer, 1963; Saint Girons and Naulleau, 1981), the adder eco-ethology
has been detailedly studied in southern Sweden (Andrén and Nilson, 1981; Madsen
and Stille, 1988), in the Swiss-Alps (see Moser, 1988 ; Monney, 1994; Monney et al.,
1995), and in the eastern Italian Alps (e.g. Capula and Luiselli, 1994a, 1994b).

Such very intensive field research in so many geographic regions has provided

interesting and intriguing data-sets, that can be usefully compared to obtain a precise
global view of the adder reproductive biology.
In this paper we review the principal results on the reproductive eco-ethology of the
adder population studied by us in the eastern [talian Alps between 1987 and 1993.
When appropriate, the data coming from our population will be compared and
discussed with those obtained by other researchers working in other parts of the wide
geographic range of this snake.

Il. STUDY AREA AND METHODS

Since 1987, a single population of adders inhabiting an alpine locality situated at the
borders between Italy, Austria and Slovenia (Sella Nevea, province of Udine, Carnic
Alps, about 1100 m a.s.l.), was monitored for studying sexual selection, reproductive
strategies and population dynamics.

This area, about 25 ha surface and situated at about 1100 m a.s.l., was mostly
characterized by open grassy environment at the borders of a coniferous forest, with
stony spots where adders were particularly concentrated and common.

This area was also inhabited by other two snake species, the grass snake, Natrix
natrix and the smooth snake, Coronella austriaca.

Because of the review nature of this paper, here we avoid detailed presentation of
the methodologies used during our long-term research. Detailed description of the
applied methods is given in our original papers on this alpine population of adders.

However, the reader should note that each individual of this population was
measured for length and weight, marked by «scale-clipping», and thus recognized
throughout several years.
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Regular annual steps of our research also included :

1 - monitoring the individual adders inhabiting an isolated open grassy spot (200 x 70
m surface) for counting all the copulations of each individual (see Luiselli, 1993a,
1993b) [this step was performed with the kind help of L. Rugiero] ;

2 - capturing all the gravid females in order to study their reproductive frequencies and
their clutch parameters (see Capula et al., 1992) ;

3 - marking by scale-clipping and releasing at the capture point all the offspring vipers
born in the laboratory;

4 - capturing several females just before hibernation and maintaining them in the
laboratory without males until the successive summer, in order to test whether long-
term sperm storage does occur in this population (Luiselli, 1993b).

These regular steps, integrated with some specifically directed field experiments
(e.g. see Luiselli and Capula, 1992 ; Capula and Luiselli, 1994, 1995), permitted us to
carry out a series of studies on this adder population, that are summarized and
critically discussed in the present paper in the light of similar studies on adders from
other geographic regions.

Ill. ADDER ACTIVITIES AND THE AVAILABILITY OF FOOD RESOURCES

Adders are characterized by an enormously wide geographic range (Schiemenz,
1987). Thus, when apgmaching the behavioral ecology of these snakes, one should
consider that remarkable differences between populations may exist because of the
strong climatic and environmental differences between the different areas where, and
in the times when, the various studies were carried out. For instance, two excellent
studies, Andrén (1982) and Andrén and Nilson (1983), demonstrated that the effect of
food resource availability is of crucial relevance for the population reproductive
performance of the adder. In fact, between-years variable amounts of food availability
strongly affect behavioural activities and reproduction of natural adder populations,
including mortality rates of reproductive females, body mass and fecundity.

In our study area, as well as in probably most of the areas inhabited by adders, the
food resource available is not a current problem for the snakes, which cohabit with
several potential prey species (including small mammals, nestling birds, lizards, frogs
and salamanders), and feed on most of them (Luiselli and Anibaldi, 1991; Capula et
al., 1992; Luiselli et al., 1995). Thus, the first evidence of our study was that adder
reproductive parameters varied only slightly between years, probably owing to a
relative stability of the potential food resources (Capula ef al., 1992). The only
apparent exception was the mean body size of the female adders, that was significantly
higher in 1988/1989 rather than in the following years (for instance, compare the data
in Capula ef al. 1992, with those of Capula and Luiselli, 1994b).

65



IV. DETERMINANTS OF INDIVIDUAL REPRODUCTIVE SUCCESS IN ADDERS

The individual reproductive success of the adders varied significantly in relation to a

major factor, the hody size, mediated by another relevant factor, the dorsa/
coloration.
The former of these factors, the body size, is surely of great relevance for the
reproductive success of both males and females, while a lively debate has grown
among the biologists working on Vipera berus with respect to the adaptive function of
the dorsal colour pattern polymorphism, and especially of the melanism.

A - Individual Mating Success in Male Adders

Bigger body size is crucial during the sexual combats for access to females. In fact,
as already demonstrated by Swedish authors (Andrén, 1981, 1986 ; Madsen, 1988),
the bigger males win more often and drive the smaller males away from receptive
females. The males which could longest sustain the highest erect position win most of
the combats, thus increasing their chances to mate. Territorial defence is restricted to
the immediate area around a female during the reproductive period (Andrén, 1981).

We have observed that, especially when the sub-population was isolated and limited
by a restricted area of suitable habitat, the adders were highly philopatric, and the
bigger males tended to vigilate in the vicinities of certain females during the whole
mating season. As a result, less than 50% of the adult males were able to copulate in
each season, and those which copulated were invariably bigger than those which did
not copulate (Luiselli, 1993a). For instance, the mean length of the copulating males
was about 58 cm in 1990, as well as in 1991 and in 1992, whilst the mean length of
the defeated males was 50 cm in 1990 and in 1992, and 49 cm in 1991 (differences
statistically significant in all years, see Luiselli, 1993a). Moreover, there was a positive
correlation (Pearson’s corr. coeff, = 0.52, P< 0.001) between male size and number of
matings per year.

B. Individual Reproductive Success in Female Adders

To have a bigger body size was proved to be selectively important also for the
females, this depending on two main reasons.

To begin with, the most obvious reproductive advantage of larger body size in
females is that bigger females produce larger litters aAndrén and Nilson, 1981, 1983 ;
Capula et al., 1992 ; Luiselli, 1992 ; Capula and Luiselli, 1994b ; Monney, 1994). Thus,
the larger females do leave more copies of their own genes in succeeding generations
than do smaller females, resulting in genes for large body size in females becoming
prevalent in the population (Breder and Rosen, 1966; Ridley and Thompson, 1979).
This occurrence, already known in many invertebrates and ectothermic vertebrates
(Shine, 1988), was ubiquitous when ample food supply is found in the adder habitats,
but least evident in adders submitted to low levels of prey availability (Andrén and
Nilson, 1983). According to Williams (1966), the simplest explanation would be that
larger females have more space inside their bodies to carry eggs or embryos.

Moreover, because of the high costs of reproduction, about 30 to 40% of the
gravid adders of our population died some days after giving births (although these
values might be exaggerated by our experimental design - see Capula et al., 1992 -,
it remains clear that a relevant post-partum mortality is present in the adders [see
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Luiselli, 1992 ; Madsen and Shine, 1992; 1994]). High costs of reproduction were also
seen in sympatric Coronella austriaca (Luiselli et al.,1996 a) and Natrix natrix
(Luiselli et al., 1996b). We demonstrated that the rates of the post-partum mortality
are size-dependent (i.e. larger is the female, lower is its risk of mortality - Luiselli,
1992), while Madsen and Shine (1992) showed that there are significantly higher
survival rates in females at the second or third reproduction rather than in those at
first reproduction. As a consequence, it appears rather evident that the bigger females
a[e.ad\??ttﬁged in comparison with the smaller ones because they died less often after
giving births.

C. The Ecological Function of Melanism

Alpine adders of our population are dichromatic, including both melanistic and zig-
zag specimens. Previous studies by Andrén and Nilson (1981) and Madsen and
assoclates indicated that black adders grow faster because of their thermal suEerlonty,
resultin? in larger body size in comparison with the zig-za? specimens. The trend
toward larger body sizes in melanistic adders has been clearly demonstrated also by
our own studies on adders from the eastern Italian Algs (Luiselli, 1992, 1993c ; Capula
and Luiselli, 1994b), and by Monney’s research (1994) on adders of the Swiss Alps
(see also Monney et al., 1995).

The logical consequence of the trend toward larger sizes and better weight status of
the melanistic adders is that the black males are advantaged during the sexual
combats for access to females (Andrén and Nilson, 1981), while the black females
produce fart]]er litters and die less often after parturition in comparison with the zig-zag
ones (Luiselli, 1992; Capula and Luiselli, 1994b). _

Moreover, we demonstrated that there were significant differences in the frequency
of reproduction of zig-zag and melanistic females: in fact, the zig-zag females
reproduced less frequently than once every two years, whilst the melanistic ones
reproduced more often than in alternate years (Capula and Luiselli, 19941)2. Though
our data are from a small sample of adult females of both colorations, this trend
appears to provide support for another reproductive advantage of melanistic females:
their abi[itly to reproduce more frequently than the zig-za? ones, thus producing a
significantly higher number of offsprings during the whole life. For instance, during a
five year period, the total litter size of zig-zag females (coming from 21 different
parturitions of 12 individuals) was 126 offsprings, while the total litter size of
melanistic females (coming from 23 parturitions of 9 different individuals) was 142
offsprings (Capula and Luiselli, 1994b). Similar findings were also made by Monney in
adders from the Swiss Alps (J.C. Monney, in verbis).

With regard to the suggested disadvantages of melanism (see Andrén and Nilson,
1981), it is not clear whether the black morph is really exposed to higher risk of
Predation by visually-oriented predators in most of the areas inhabited by adders. In
act, a field-experiment conducted with model snakes (see fig. 1) and with the same
experimental design given in Andrén and Nilson (1981), demonstrated that black and
zig-zag models were not different in terms of risk of predation rates (see Luiselli and
Capula, 1993). The same was true also for some Swedish populations studied by
Madsen (Thomas Madsen, in mr.L. We are led to think that at the actual state of
knowledge it is very difficult to reach firm conclusions on the incidence of predation on
two colour morphs on the basis of experiments realized merely with model snakes,
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without having any direct data regarding the predator diet and the frequency of
utilization of adult vipers as food. In this regard it is interesting to note (/) that any
adult viper was preyed upon by Circaetus gallicus though this bird is a specialized
predator of snakes and other reptiles (Bruno and Perco, 1981), and (/i) that there is
still no evidence that viper-eating by raptor birds is more than an occasional event.
Therefore, until further demonstration of differential mortality in the two colour morphs
via visually-oriented predation is provided, any conclusion on this issue should be
considered premature (for similar opinion, see also Duguy and Saint Girons, 1988).

Figure 1 : models of zig-zag (A) and melanistic (B) Vipera berus used for testing risks of mortality by visually-
guided predators in the study area (Sella Nevea, Carnic Alps). For the methodology used, see Andrén and Nilson (1981)

D. The Role of Sperm Storage and Within-Season Multiple Mating

Thomas Madsen and his associates suggested that within-season multiple mating
and long-term sperm storage (LTSS) should be important components of the adder
reproductive biology in order (/) to permit multiple paternity (Stille et al., 1986, 1987),
(i1) to promote sperm competition and (/i) to increase offspring quality in terms of a
reduction in the proportion of offsprings dead at birth (Madsen et al., 1992). We
studied the occurrence of sperm storage during four different years by capturing 47
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females and by maintaining them without males in the laboratory for one vear Despite
our efforts, no case of sperm storage was observed, and no specimen ovulated
without mating (Luiselli, 1993b). Thus, our data (/) widely confirmed the Andrén and
Nilson's (1987) suggestion that copulation seems to be a necessary trigger for
ovulation to take place, and (/i) showed that firm data confirming the occurrence of
LTSS have not been provided to date. Also previously published histological data of
Volsoe (1944), Saint Girons & Kramer (1963) and Nilson (1981) are in complete
agreement with our own data. Moreover, at the actual state of our knowledge, it
appears improbable that a true «copulatory plug» can occur in the adder, as suggested
by Nilson and Andrén (1982) and Andrén and Nilson (1987).

Within-season multiple mating was observed in about 18% of the females that mate
each year (Luiselli, 1993b), but not in most of the mature females as found by Madsen
etal. (1992) in a small viper population from southern Sweden. We suspect that these
differences may depend on the different environmental structure and population
demography of the two areas.

To test whether multiple mating effectively increases the offspring viability as
suggested by Madsen and associates, we experimentally measured the clutch
parameters of females mated with a single male (N = 10) and of females mated
multiple times (N = 10?. The results of this experiment have been recently published
(Capula and Luiselli, 1994a). We found that the number of copulations was not
correlated with litter size or with female fecundity relative to body size, and that the
number of matings by a female did not affect any clutch parameter, including the
proportion of dead offsprings per litter. Thus, it remains doubtful whether multiple
copulations by a female effectively increase the individual reproductive success in
most of the natural populations of adders, though the data of Madsen and colleagues
(1992) seem to indicate that they may be very important in at least some populations
at the northernmost latitudes.
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RECOLONISATION D’UN ISOLAT PAR UN CHELONIEN
Testudo hermanni hermanni (CHELIONIA,
TESTUDINIDAE) SUR L’ILE DU LEVANT

par
Bernard DEVAUX

Hésumé - Les plans de conservation de Chéloniens préconisent souvent des réintroductions a partir
d’animaux produits dans des centres d’élevage. Pour la Tortue d'Hermann occidentale du Centre-Var, un
programme de réintroduction est mené par la SOPTOM sur Ille du Levant, dont 950 hectares sont contrélés
par le Ministére des Armées (Centre d’Essais en Méditerrannée), et non accessibles au public. Sur ce site peu
perturbé, 100 tortues sont relichées chaque année depuis 5 ans, afin d'atteindre une densité correspondante
a celle du massif des Maures. Les tortues sont relichées au printemps, et suivies par des équipes de
recenseurs. Les premiers résultats ne peuvent encore assurer du succés de la réintroduction, mais la mortalité
est basse, la dispersion correspond aux précécentes études en ce domaine, et la découverte de juvéniles
laisse penser que 'espéce s'implante sur ce nouvel espace.

Mots-clés : Réintroduction. Testudo hermanni. Conservation. fle du Levant.

Summary - Chelonian conservation programmes often recommend reintroduction of captive bred animals
from rearing centres. A programme to reintroduce Herman's tortoise in the lle du Levant, whose 950 ha are
controlled by the Army (C. E. M.) and not accessible to the general public, has been managed by SOPTOM. On
this isolated and little disturbed site (an island 15 km off the coast at Le Lavandou), 100 tortoises over the last
5 years have been released annually'so as to reach a density of that in the Massif des Maures. The tortoises
are released in spring and monitored by a special team. One cannot tell from early results whether the project
has been successful, but the mortality rate is low, dispersal is normal, and the presence of juveniles suggests
that the species is establishing itself in this new location.

Key-words : Reintroduction. Testudo hermanni. Conservation. Tle du Levant.

I. INTRODUCTION

La tortue d’Hermann occidentale (Testudo hermanni hermanni) est en forte
régression dans son aire résiduelle du Centre-Var ( Cheylan, 1981, Stubbs et Swingland,
1985, Stubbs ef al. 1991) pour des causes bien connues ; ramassage, urbanisation,
incendies, et modification des pratiques agro-pastorales. Dans les cent derniéres
années, ses habitats se sont réduits puisqu’ils occupaient toute la bande littorale
méditerranéenne, de la frontiére espagnole & la frontiére italienne, et que 90 ans plus
tard, les tortues n'occupent plus qu'une poche relictuelle de 200.000 hectares entre
Toulon et St-Raphael, ol leur densité est extrémement faible, avec 0,4 tortue a
I'nectare ( Stubbs et al., 1991).

Les facteurs de régression sont difficiles a juguler, mais depuis 1986 la SOPTOM,
Station d’Etude et de Protection des Tortues, a Gonfaron, applique un «Programme de
sauvegarde de la tortue d’Hermann» (Devaux, Pouvreau, Stubbs, 1986% visant a
préserver cette espece. Les méthodes employées sont celles appliquées dans d’autres
pays, sur d’autres espéces JBEW' 1986, Kuchling, 1989). L'information et la
sensibilisation des enfants et des adultes sont développées en priorité, ainsi qu'une
large médiatisation pour limiter les ramassages et les méfaits de certaines urbanisations. La
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protection des milieux est prioritaire (Plaine des Maures, Callas, Le Cannet des Maures) et
des accords de coopération entre les intervenants locaux, ONF, SIVOM (Syndicats
Intercommunaux), municipalités, diverses associations comme le CEEP, facilitent la
préservation de certains biotopes ou la création de réserves. La gestion forestiére,
assurée par I'ONF et les SIVOM, respecte les besoins des chéloniens, et évite des
actions destructrices comme des débroussaillements incontrolés ou des créations de
pare-feux mal adaptés. Lors de la mise en oeuvre d'autoroutes qui isolent certains
milieux, comme I'A57 au Cannet des Maures, des passages pour tortues (tortues-
ducs) sont réalisés sous I'ouvrage principal (Devaux, 1989).

Toutefois, la protection des milieux et une large information ne sont pas suffisantes
pour que les effectifs de chéloniens se rétablissent de fagon significative. Des lachers
de tortues sont donc envisagés, selon deux principes différents ; renforcer des
populations peu nombreuses, c'est & dire constituer des corridors entre les noeuds de
populations, et renforcer les populations marginales... ou réintroduire des animaux
dans des zones anciennement occupées par les tortues (Devaux, 1990). Les animaux
nécessaires a4 ces lachers de tortues viennent du Centre de Gonfaron, et plus
particulierement de tortues redonnées par des particuliers. En effet, plusieurs
centaines d’adultes Testudo hermanni hermanni sont données chaque année & la
SOPTOM. Aprés vérification de leur origine et de leur état sanitaire, ces tortues sont
placées dans des enclos en milieu naturel, isolés les uns des autres par souci
prophylactique. Les nouveau-nés issus de reproduction ou donnés par les particuliers
sont placés dans des nurseries, puis dans des enclos pour sub adultes, toujours par
lots isolés, jusqu’a ce qu'ils atteignent une taille de 8 cm (environ 6-7 ans). Leur
ossification est alors suffisante pour une remise dans la nature sans crainte des
prfad?'teurs. Chaque année le Centre dispose ainsi de 500 & 600 sub adultes pour les
reldchers.

L'lle du Levant, située & 15 km du Lavandou, a une superficie de 1000 hectares,
dont 950 sont gérés par le Ministére des Armées (Centre d’Essais en Mediterranée) et
ne sont pas accessibles au public. Cette zone nous a semblé adéquate pour une
réintroduction de tortues, car le biotope est trés proche de celui du massif des Maures
(garrigue et sous-bois a pin et a genévrier, chéne liége, cistes et ronciers). Le relief est
legérement collineux et il y a des zones ouvertes et presque désertiques, sur la cote
«sous le vent», et des zones trés fermées et dotées d’une végétation abondante, sur la
cote opposée. L'occupation humaine est peu importante ; le centre militaire comprend
quelques immeubles ainsi que différents hangars et ateliers disséminés dans Iie et
reliés par des pistes, ainsi que quelques stands de tir.

Les tortues d’Hermann vivaient dans cette ile dans les siécles passés, probablement
apportées par 'homme, et ont disparu vers 1850, du fait de leur consommation par les
occupants d’'un pénitencier pour enfants (Gritti 1989). L'occupation actuelle par les
militaires présente certains avantages, pour une bonne adaptation des tortues. De
grands incendies y sont trés peu probables, car ce Centre d’essais est extrémement
surveillé (nombreuses voitures de pompiers, hélicoptéres, tours de guet, surveillance
électronique...). Le ramassage y est également difficile, car les civils ne peuvent
accéder a cette partie, isolée par des grillages importants. Les prédateurs naturels sont
également rares : absence de chiens errants, de pies, de blaireaux et de renards (les
prédateurs potentiels sont les fouines, les rats et les goelands).
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Un accord a été conclu en 1989 entre le CEM et la SOPTOM, afin de mener ce
protocole de réintroduction d’une maniére harmonieuse. Chaque année, 100 tortues
sont remises sur le site. Quatre ou cing séjours de recensement chaque année sont
autorisés afin de suivre les animaux. Une information complémentaire est assurée
aupres des militaires, permettant une collaboration étroite entre les permanents de la
base et la SOPTOM. Le projet prévoit de relacher au total 1000 chéloniens, soit & peu
prés la densité moyenne du massif des Maures.

Il. METHODE

En 1990,1991 et 1992, les tortues étaient relachées en automne, mais le taux de
mortalité constaté nous a incité a placer ces lachers au printemps (mai 1993 et mai
1994), ce ﬂui apparait comme la meilleure période de I'année pour permettre une
meilleure adaptation des tortues a leur nouveau milieu avant 'hibernation. Chaque lot
d'animaux reldchés comprend 20% de sub adultes et 80% d'adultes, en respectant le
sexe-ratio naturel, 55% de femelles et 45% de males. Les animaux étaient marqués les
premiéres années par des traits marginaux (systéme Stubbs) et de grands chiffres a la
peinture blanche, pour permettre une identification facile par les militaires. Depuis
deux ans, nous utilisons des clips métalliques, placés sur la marginale avant gauche,
ce qui évite des erreurs de lecture. Ce systéme mis au point & la SOPTOM (Madec
1992) semble solide et n’affecte en rien les animaux. Toutefois, il ne peut &tre fixé que
sur les tortues de plus de 8 cm.

Les animaux sont lachés en deux points distants de 50 métres, dans des zones qui
semblent propices a@ une bonne recolonisation (loin des perturbations humaines,
biotope mi-ouvert mi-fermé, orientation sud, et une nature de sol convenable). En
quelques minutes, les tortues s’égaient en tous sens et disparaissent dans les buissons.

Lors des recensements (en mai, juin, juillet, septembre), chaque équipe de 4 & 6
personnes parcourt un site, ainsi que les zones adjacentes, en notant les animaux
vivants ou morts. Des informations nous sont également apportées par les militaires
(présence observée de tel animal en tel lieu). Nous notons également les trous de
ponte, les pontes excavées (par les mustélidés ) et les juvéniles.

HI. RESULTATS

En 1992, 1993, 1994, nous avons trouvé 8 juvéniles lgdont 1 morte et 7 vivantes) (fig. 1).
Certaines avaient déja trois ans, et la progression du nombre de tortues recensées,
laisse espérer une observation croissante dans les années prochaines. Nous avons
également trouvé plusieurs trous de ponte et nids excavés. Trouver ce nombre de
juvéniles dans un biotope dense est trés positif, puisque cela laisse supposer que le
nombre de juvéniles réels est largement plus significatif que de juvéniles vus. Mais le
succés d'une réintroduction animale, surtout sur un chélonien a longue durée de vie,
ne peut s’apprécier que sur plusieurs décades. Ce n'est qu'en poursuivant les
recensements réguliers que nous pourrons juger dans vingt ou trente ans si les
populations réintroduites se maintiennent, régressent ou se développent.
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Figure 1 : Recensement des juvéniles de Testudo h. hermannilors des campagnes d’observations sur Ile du
Levant (années 1990 a 1994). Les juvéniles ne sont apparues que la troisitme année (1 morte et 1 vivante).
Les années suivantes, 3 juvéniles ont été vues chaque année.

Le taux de mortalité a été variable (fig. 2). Sur 300 tortues, 6% ont été trouvées
mortes. La mortalité a été importante en 1991 et moyenne en 1990 et 1992. Elle était
certainement liée au fait que les lachers avaient été effectués en automne. Il se peut
aussi que les lots d’animaux reldchés aient été plus fragiles. Par la suite, aprés les
lachers effectués au printemps, nous avons constaté une mortalité bien moindre. Les
causes de mortalité sont proches de celles rencontrées sur le continent : écrasement
par des véhicules, membres arrachés par des prédateurs, blessures par des
débroussailleuses, et «causes inconnues», c'est a dire souvent maladaptation ou
malnutrition. Ce taux de €% de mortalité n’est pas alarmant, mais nous n'avons
certainement retrouvé qu’une partie des tortues mortes, et ce taux est relatif.

La dispersion correspond aux constatations faites lors d’une précédente étude aux
Mayons sur un site ouvert (Rengifo 1991). Environ les deux tiers des animaux sont
localisés pendant six mois dans la zone de lachers, puis se dispersent selon la
configuration du biotope (zone herbacée ouverte, ruisseau, zone d'affleurements
rocheux, pinédes, etc.). Ces animaux sont constitués en grande partie de femelles. Les
méles et les sub adultes ont tendance a se déplacer dés le lacher et beaucoup plus
loin, d’une maniére qui semble erratique, comme s’ils cherchaient un lieu pour se fixer.
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Certains animaux, souvent des males, partent «en ligne droite», comme animés par un
tropisme qui les dirige vers un lieu préfixé. L'une de ces tortues a méme été trouvée
noyée dans l'eau de mer, sur la céte nord, alors qu’elle s'éloignait inéxorablement du
point de ldcher. Un tiers des animatix se disperse donc d’une maniére importante, et
essaime a travers [le.
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Figure 2 : Lachers et mortalité de Testudo h. hermanni sur Tle du Levant. Les cadres en blanc représentent le
nombre de tortues relachées et les cadres en noir les animaux décédés. On remarque une mortalité importante
les trois premiéres années. En 1993 et 1994, par contre, les ldchers sont effectués au printemps et la mortalité
estires réduite.

IV.CONCLUSION

Les premiers résultats de cette recolonisation sont encourageants, mais nous ne
pouvons encore juger de I'efficacité de cette opération. La présence de juvéniles est
extrémement satisfaisante. La dispersion des animaux est bonne quand elle reste
mesurée, mais inquiétante lorsque les tortues sont retrouvées noyées ou écrasées sur
un pas de tir. Nous ignorons encore quel est le taux des animaux qui ne s'adaptent
pas, mais le taux d'animaux morts retrouvés est assez bas. Si I'on estime qu’environ
2/3 des tortues survit au bout de cinq ans, cette population pourrait présenter une
croissance encourageante. Ce qui est satisfaisant est la baisse de mortalité les deux
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derniéres années, probablement par le fait que les lachers se sont effectués au
printemps plutdt qu'en automne. Le nombre total de tortues reldchées devrait atteindre
1000 individus sur 10 ans, pour que la densité soit identique & celle du massif des
Maures. Dans ce site isolé, des 6tudes plus fines pourraient étre menées, comme le
taux de croissance ou Ioccupatwn des milieux ou 'incidence de la prédatlon L'Tle du
Levant se présente un peu comme un grand laboratoire naturel, avec des avantages
nombreux par rapport aux sites continentaux (peu d’activités humaines ramassages
limités, grands incendies peu probables et milieu stable... et peu de prédateurs
naturels). Ce travail «grandeur nature» et de longue durée devrait donner de bonnes
indications sur I'efficacité des réintroductions sur cette espeéce et permettre de mieux
gérer la conservation de cet animal. L'isolat de I'lle du Levant pourrait constituer un
excellent lieu d’étude sur différents paramatres liés a |a réintroduction d’un chélonien.
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