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RESUME

Les études de malacofaunes continentales pour la reconstitution des paléoenvironnements quater-
naires se sont beaucoup développées en France au cours des derniéres décennies. La constitution
d’un corpus important de données permet aujourd’hui de proposer des synthéses sur I'évolution de
la répartition des especes et de la diversité du groupe depuis 2,5 millions d’années, pour la partie
nord du territoire. A 'échelle des centaines de milliers d’années la cyclicité climatique (alternance des
phases glaciaires et interglaciaires) s’avére étre un facteur majeur de la distribution des Mollusques
continentaux. Nombres de disjonctions d’aires de distribution ou de répartitions limitées actuelle-

Cyclg(:?i’;it%{‘lgss ment sont directement héritées des effets de la cyclicité climatique quaternaire. La comparaison des
> 7’ . ’ . . . Jox] . . . .
impact anthropique, périodes tempérées, les plus riches en diversité spécifique, montre une baisse significative du nombre
recolonisation,  d’espéces, en particulier des forestiéres, depuis le Pléistocéne moyen. Au cours de la derniére phase
fragmentation des ba P . » T ) . o .
habitats tempérée, 'Holocene, 'impact plurimillénaire de 'anthropisation est enregistré par les successions
> \ .. \ \
Pléistocéne, ~ malacologiques des 4500 av. J.C. Il se marque dans la composition des corteéges par I'essor des especes
Holocene,  de milieu ouvert et une forte baisse de la diversité spécifique qui se généralise dans les vallées a partir
base de données . , . s S s ] S
malacologiques de 1500 av. J.C. Par ailleurs peu d’expansions d’aires de distribution d’especes, liées 2 'anthropisation
quaternaires.  des paysages, sont détectées avant I'ere industrielle.
ABSTRACT

Diversity and distribution of continental mollusc fauna in France: the Quaternary heritage.
Studies of continental malacofauna for the reconstruction of Quaternary palacoenvironments have
developed considerably in France in recent decades. The creation of a database now makes it pos-
sible to provide synthesis of the evolution of the group distribution and diversity over the past 2.5
million years for the northern part of the territory. Over hundreds of thousands of years, climatic
cyclicity (alternating glacial and interglacial phases) has proved to be a major factor in the distribution
of continental molluscs. Many of the currently disjuncted areas or limited distributions are directly
inherited from the effects of Quaternary climatic cyclicity. The comparison of temperate periods,
KEYS WORD  which are the richest in specific diversity, shows a significant decrease in the number of species, par-

Acch Climatic cycles,  ticularly forest snails, since the Middle Pleistocene. During the last temperate phase, the Holocene,
nehro oegceoliécnlig;%zc;, the multi-millennial impact of anthropization was recorded by malacological successions as early as
> . .. .
Habitat fra%mentation, 4500 BC. It was marked in the composition of the assemblages by the development of open envi-
leistocene,  ronment species and a sharp decline in specific diversity. These characteristics, became dominant in
Holocene, valley bottom malacofauna from 1500 BC onwards. Besides, few expansions of species distribution
Quaternary Molluscan Y : > P P
Database.  areas, linked to the anthropization of landscapes, were detected before the industrial era.
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INTRODUCTION

La période Quaternaire qui couvre les 2,6 derniers millions
d’années (Cohen ez al. 2013) est caractérisée par la cycli-
cité du climat. Chaque cycle climatique est composé d’un
interglaciaire court et d’'une phase glaciaire longue. Depuis
1 Ma (million d’années) les cycles suivent une périodicicé
de 100 ka (millier d’années) et le rapport de durée dans le
couple interglaciaire/glaciaire est de l'ordre de 1/6. Au cours
des phases glaciaires, 'extension de I'inlandsis scandinave et
des glaciers de montagne a repoussé les limites de distribution
de nombreux organismes, dont les Mollusques continentaux,
vers des territoires plus méridionaux. A I'inverse, les périodes
interglaciaires ont favorisé la restauration des biocénoses
tempérées et la recolonisation malacologique dans les zones
septentrionales. Les faunes européennes ont été particuliere-
ment impactées par I'alternance climatique et la répartition
actuelle des especes de Mollusques continentaux est en grande
partie liée aux cycles quaternaires (Fig. 1).

Les coquilles de mollusques se conservent bien dans tous les
dépdts carbonatés qui constituent une grande partie des archives
sédimentaires quaternaires. Leurs caractéres conchologiques
spécifiques autorisent dans la plupart des cas des déterminations
précises, Cest-a-dire a I'espéce, qui permettent d’accéder & une
information pointue sur les conditions écologiques contempo-
raines des assemblages récoltés dans les dépots. Lobjectif premier
des études de malacofaunes quaternaires est la reconstitution des
paléoenvironnements et sa réalisation sappuie sur les observa-
tions des habitats actuels des espéces fournies par les biologistes
(Kerney & Cameron 1979 ; Welter-Schultes 2012). Ce rapport
de lactuel au passé pour restituer les paysages et climats qua-
ternaires a été compris treés tdt par les malacologues francais
(Tournouér 1874; Germain 1923). Les préhistoriens ont également
cherché des collaborations malacologiques pour reconstituer les
conditions environnementales contemporaines des occupations
humaines au travers des restes coquilliers contenus dans les dépos
(Breuil 1952; Bourdier er al. 1969). Cependant Cest & partir
des années 1970 que louvrage de J. J. Puisségur (1976) pose les
fondements d’une méthode d’analyse et fournit un premier bilan
de Iévolution des faunes francaises a I'échelle du Quaternaire.
Depuis, les études de malacofaunes quaternaires n'ont cessé de
se développer, tant d’un point de vue documentaire que métho-
dologique, pour exploiter le potentiel informatif des faunes de
mollusques en tant qu'enregistreur des variations environnemen-
tales et climatiques du Quaternaire. Différentes pistes ont été
explorées, la variabilité morphologique des coquilles en réponse
aux conditions de température (Rousseau 1997), l'identifica-
tion d’associations constituant des repéres biostratigraphiques
(Limondin-Lozouet 2001, 2017), la reconstitution quantitative des
parametres climatiques (Rousseau ef /. 1994 ; Moine ez al. 2002)
ou la reconnaissance d’indicateurs d’anthropisation des milieux
(Martin 2004 ; Granai 2014). Dans leur grande majorité les études
ont éeé orientées sur 'étude des variations environnementales &
des échelles spatiales et temporelles différentes. Elles ont produit
des listes de faunes et des comptages, associés 2 un cadre chrono-
logique fourni par des données stratigraphiques, morphologiques,
archéologiques et des datations absolues (e.g. Rousseau eza/. 1992;
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Fig. 1. — Richesse des malacofaunes actuelles d’Europe du Nord-Ouest en
nombre de Gastéropodes terrestres (hors limaces). Le gradient dégressif du
sud vers le nord est une conséquence directe des variations d’aires de répar-
tition des especes en réponse a la cyclicité climatique quaternaire. Les limites
d’extension des glaces correspondent au dernier maximum glaciaire.

Magnin 1993; Limondin-Lozouet ez /. 2006; Moine 2008;
Martin 2014 ; Granai & Limondin-Lozouet 2014). Cette masse
d’informations commence a étre organisée en base de données.
Elle est encore tres inégale dans le temps et dans Pespace, mais
permet de dresser un premier bilan de I'évolution générale de
la richesse des faunes de France, au moins pour sa partie nord,
au cours du Quaternaire et d’établir des comparaisons avec les
cortéges actuels. En effet, le recensement des espéces dans le
temps ouvre des perspectives documentées sur la compréhension
des aires de répartition actuelles des Mollusques continentaux,
sur leur rythme d’expansion ainsi que sur 'évolution de la bio-
diversité du groupe, établissant en retour un lien informatif du
passé vers le présent.

QUE SAVONS-NOUS DES FAUNES
QUATERNAIRES DE FRANCE?

REPRESENTATIVITE DU CORPUS DE DONNEES

Les études de malacofaunes quaternaires sont inégalement
réparties sur le territoire francais ainsi que dans la profondeur
du temps et cette hétérogénéité répond a des critéres tant
géologiques quhumains.

Spatialement, la concentration des sites dépend de la pré-
sence de formations supetficielles carbonatées, propices a la
conservation des coquilles. Les régions les plus défavorisées en
raison de I'extension de couvertures sédimentaires siliceuses,
voire la présence de substrats cristallins affleurant, sont les
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landes de Gascogne et les massifs armoricain et central. Lautre
facteur source de disparité dans la représentation des données
malacologiques est 'érosion qui affecte lourdement les forma-
tions sédimentaires quaternaires en milieu continental. Au fil
des cycles climatiques I'incision fluviatile modeéle les vallées et
élimine une grande partie des archives géologiques, de méme
que la fluctuation des niveaux marins ou la dynamique éolienne
ont arasé une grande partie des dépdts pour ne citer que les
phénomenes principaux. Il en résulte une représentativité
décroissante des données dans le temps, plus les dépots sont
anciens moins ils sont conservés (Fig. 2).

La distribution spatio-temporelle des observations est également
liée A limplantation des différents chercheurs. Lacquisition de don-
nées est fortement dépendante des thématiques des programmes
de recherches, ayant par exemple pour objet 'étude des loess
glaciaires (Rousseau ez 2/. 1990 ; Moine 2008), les séries fluviatiles
du dernier million d’années dans les bassins de la Somme et de la
Seine (Bourdier ez 2/. 1969 ; Limondin-Lozouet & Antoine 2001,
2006; Granai & Limondin-Lozouet 2014), les édifices tra-
vertineux interglaciaires de Provence (Magnin ez /. 1991) ou
encore les séquences quaternaires de Bourgogne et de la Bresse
(Puisségur 1976, 1984). Ces travaux, qui couvrent 'amplitude
chronologique du Quaternaire, ont fait l'objet de nombreuses
publications et permis la constitution de collections institution-
nelles consultables. Parallélement a cette production académique,
le développement des opérations d’archéologie préventive depuis
les années 1990 a fortement favorisé les études paléoenvironne-
mentales et 'approche malacologique. Les données récoltées sont
en tres grande majorité concentrées sur la période Holocene, la
plus riche en densité de vestiges archéologiques. Spatialement,
elles se distribuent principalement dans les grandes vallées, en
fonction des grands travaux réalisés le long des axes de circulation
(voies ferrées, autoroutes), ainsi quau coeur et a la périphérie
des centres urbains. Cependant, dans les cas ol le spécialiste
malacologue n'est pas rattaché & un laborartoire de recherche,
la restitution des résultats reste & I'état de rapports dont la
diffusion restreinte et I'absence de contréle scientifique sur le
contenu rendent souvent I'exploitation difficile. La conservation
du matériel en collections n’est pas systématique et, quand elle
existe, se limite a des initiatives isolées.

ORGANISATION DES INFORMATIONS

Lapproche quaternariste implique une acquisition de données
qualitatives mais également quantitatives (Puisségur 1976;
Limondin-Lozouet 2002). Chaque site comporte une ou
plusieurs coupes qui sont échantillonnées sur un pas régulier
variant de 5 4 20 cm. Le volume unitaire des prélevements
se situe généralement entre 5 et 10 litres mais cette quan-
tité est ajustable a la hausse ou a la baisse en fonction de la
richesse fossilifere des dépdts, le seuil de représentativité visé
pour les analyses étant de 150/200 individus par échantillon
(Evans 1972). Evidemment selon la complexité de la stratigra-
phie et 'épaisseur des dépots, le nombre d’échantillons par site
peut fluctuer significativement de méme que I'abondance de
chaque assemblage, il est donc difficile de proposer des chiffres
moyens. Néanmoins il est évident que la quantité d’'informa-
tion générée est volumineuse et complexe. Le traitement de ce

NATURAE ¢ 2020 (8)

70

60

50

40

30

20

Nombre de sites

10

0 1 1 T 1
10120 400 800 2600
Milliers d’années

Pléistocene

inférieur

Pléistocene
moyen

FiG. 2. — Distribution temporelle des séries quaternaires frangaises documen-
tées dans la base de données «Quaternary Molluscan Database » développée
au Laboratoire de Géographie physique de Meudon.

corpus est en cours de structuration dans une base de données
(Quaternary Molluscan database) développée au Laboratoire
de Géographie Physique de Meudon (UMR CNRS 8591).
Cette base relationnelle en ligne a pour but de réunir toutes
les informations disponibles et controlées sur les malacofaunes
quaternaires du domaine paléarctique. La notion de contréle
concerne la chronologie et la taphonomie des assemblages
(Limondin-Lozouet & Moine 2014). La base propose diffé-
rents niveaux de précision pour l'attribution temporelle des
échantillons selon une charte basée sur des mesures absolues
ou des événements globaux (datations absolues, chronologie
isotopique marine, étages géologiques) et non des phases dont
les limites chronologiques sont variables régionalement (cultures
archéologiques, biozonations). Sur le plan taphonomique, seuls
les échantillons intégres sont pris en compte, les assemblages
issus de dépdts remaniés ou contaminés par I'incorporation de
coquilles plus récentes (via les tissus racinaires, terriers, etc.)
sont écartés. La base permet des interrogations combinant la
distribution géographique et chronologique des espéces ou
des assemblages. Son objectif est la mise a disposition des
tableaux de données et la production de cartes de répartition
diachroniques. Actuellement en réseau limité, la vocation de
cet outil d’échange est de s'ouvrir & moyen terme  un public
de spécialistes quaternaristes et biologistes, a 'échelle de la
province paléarctique.

PALEOBIODIVERSITE QUATERNAIRE

DES FAUNES CONTINENTALES

La quantité d’informations incrémentées dans la base permet
a ce jour de proposer des synthéses sur la paléobiodiversité
des malacofaunes quaternaires, & partir de corpus régionaux
localisés principalement dans la moitié nord de la France
(Fig. 3). Le spectre temporel couvert par ces données peut
remonter dans le cas de la vallée de la Somme jusqu'a 1 Ma.
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Fic. 3. — Cartes de localisation des sites quaternaires documentés dans la base de données «Quaternary Molluscan Database » développée au Laboratoire de
Géographie physique de Meudon. La majeure partie des séquences incrémentées est située dans la moitié Nord. A, Pléistocéne moyen (SIM = stade isotopique

marin); B, Pléistocéne supérieur; C, Holocene.

EVOLUTION DES MALACOFAUNES

AU SEIN D'UN CYCLE CLIMATIQUE

Les études des corteges polliniques préservés dans les sédiments
quaternaires ont permis de dresser un schéma de I'évolution
de la végération au cours d’'un cycle climatique pour la zone
tempérée européenne (Hammen ez /. 1971). A ces formations
végétales correspondent des types d’assemblages malacologiques

134

dont la structure peut étre exprimée en nombre d’espéces
réparties par habitats préférentiels que les malacologues
quaternaristes désignent usuellement sous le terme groupes
écologiques. La distribution des malacofaunes présentée sur la
Figure 4 est tirée de 'analyse du corpus provenant du bassin
de la Somme qui est 'un des mieux connus a ce jour. La diver-
sité augmente significativement pendant les interglaciaires et

NATURAE e 2020 (8)



Diversité et répartition des faunes de Mollusques continentaux de France: I'héritage du Quaternaire <

INTERGLACIAIRE

Noisetier

Augmentation
des températures

Forét
décidue

Végétation clairsemée
Arctico-alpine

Charme
Hétre

Chute
des températures

GLACIAIRE

B Forét Quvert

Mésophile

N Palustre B Aquatique

Fic. 4. — Proportions des espéces de Mollusques terrestres réparties en groupes écologiques, dans les assemblages des corteges quaternaires de la vallée de
la Somme, en fonction des phases d’un cycle climatique et des étapes de développement de la végétation (modifié d’aprés Hamen et al. 1971). Les chiffres en

rouge indiquent la diversité spécifique des cortéges de chaque phase climatique.

chute drastiquement au cours des phases froides. Cette varia-
tion d’abondance des espéces est surtout liée a la présence de
Gastéropodes thermophiles de milieu forestier pendant les
épisodes climatiques tempérés qui disparaissent totalement
des corteges lors des avancées glaciaires dont les conditions
climatiques rudes et les milieux ouverts ne conviennent qu’a
un nombre limité de taxons. Les périodes charniéres entre ces
deux poles présentent une diversité similaire en nombre et
en qualité et se différencient par la permanence de quelques
espéces foresti¢res en fin d’interglaciaire. Leur réapparition
dans les spectres malacologiques n'intervient quapres la fin du
Tardiglaciaire (derniére partie des phases glaciaires) au début
de la réinstallation des végétations foresticres interglaciaires.

VARIATIONS D’AIRES ET EXTINCTIONS

La succession des malacofaunes montre des constantes au
sein des cycles climatiques qui permettent de décrire une
trajectoire écologique similaire. Si globalement les cycles
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climatiques sont semblables avec un écart de température
moyen de 'ordre de 10° entre Glaciaire et Interglaciaire sur
les continents aux moyennes latitudes, en revanche, ils ne
sont pas identiques sur U'amplitude des maxima froids et
chauds ni sur la durée des interglaciaires qui peut varier de
10 a 30 ka (Mélieres & Maréchal 2015). Malacologique-
ment des différences dans I'extension géographique de la
distribution des espéces peuvent étre observées d’un cycle
a lautre. Les espéces recensées dans les sites quaternaires et
qui se trouvent en dehors de leur aire de répartition actuelle
sont dites allochtones. La proportion d’espéces allochtones
est fonction de la diversité des faunes, elle-méme dépendante
de la variété des micro-habitats disponibles. En toute logique,
cette proportion est donc faible pendant les glaciaires, elle
double au cours des épisodes de transition climatique (début et
tardiglaciaire) et devient forte au cours des épisodes tempérés
ot elle représente jusqua 21 % du stock spécifique recensé
dans le cas des assemblages de la vallée de la Somme (Fig. 4).
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Dans le nord de la France, les allochtones des phases froides
sont des espéces eurythermes dont la distribution moderne
est boréo-alpine (Columella columella (G. von Martens,
1830), Pupilla alpicola (Charpentier, 1837)) ou des espéces
de milieux ouverts a végétation rase et discontinue, soit secs
(Helicopsis striata (O.F. Miiller, 1774)), soit humides (Quickella
arenaria (Potiez & Michaud, 1835)), de répartition actuelle
morcelée. Ce cortege persiste durant les phases de transition
et s'enrichit d’autres taxons allochtones de milieu ouvert ou
d’espéces mésophiles de répartition moderne centre-euro-
péenne (Eucobresia diaphana (Draparnaud, 1805), Vertigo
alpestris (Alder,1838)). Les occurrences des allochtones de
phases glaciaires et intermédiaires peuvent étre répétitives d’'un
cycle a l'autre bien que non systématiques (Puisségur 1976).

Les phases interglaciaires sont celles qui génerent les envi-
ronnements les plus diversifiés permettant 'augmentation du
nombre d’especes. Elles offrent donc le potentiel de variabi-
licé le plus important. La multiplication des études quater-
naires sur les interglaciaires permet d’identifier des espéces
ou des groupes d’allochtones, spécifiques a certaines périodes
(Limondin-Lozouet & Preece 2014). Ainsi par exemple, Ruthe-
nica filograna (Rossmissler, 1836) dont la répartition moderne
est centre-européenne a connu plusieurs extensions de son aire
jusque dans les régions occidentales de 'Europe au cours des
interglaciaires du Pléistocene moyen et récent (Puisségur 1976;
Limondin-Lozouet 2011). De méme 'espéce centre-européenne
Daudebardia rufa (Draparnaud, 1805) est recensée dans le
bassin de la Somme ainsi qu'en Périgord au cours du dernier
interglaciaire (Preece ez al. 1986 ; Antoine ez al. 2006). Parmi
les groupements d’allochtones, le mieux identifié & ce jour est
«lassemblage & Lyrodiscus» qui caractérise I'interglaciaire du
stade isotopique marin 11, il ya 400 ka (Rousseau ez al. 1992;
Limondin-Lozouet & Antoine 2006). Observé sur plusieurs
sites du nord-ouest de 'Europe, il est composé par 20 especes
allochtones de répartition actuelle occidentale, centre-euro-
péenne ou méridionale et compte cing taxons éteints incluant
Retinella (Lyrodiscus) elephantium (Bourguignat, 1869), qui lui
donne son nom et dont le sous-genre est aujourd’hui endé-
mique des iles Canaries (Limondin-Lozouet 2017).

Les espéces disparues durant le Quaternaire ont des occur-
rences limitées aux périodes tempérées. Ces thermophiles sont
soit des aquatiques, soit des taxons de milieux forestiers. Leur
nombre décroit avec le temps, on en recense plusieurs dizaines
dans les faunes Pléistocéne ancien de la Bresse (Puisségur 1984)
sur une durée de 1,8 Ma, puis seulement 11 au cours du
Pléistocene moyen dans le nord de la France sur une durée
de 400 ka. A partir de 200 ka aucune extinction n’est actuel-
lement connue pour cette région.

DYNAMIQUE DE RECOLONISATION INTERGLACIAIRE

DES TERRITOIRES SEPTENTRIONAUX

Linterglaciaire Holocene, qui correspond aux 12 derniers millé-
naires, est le plus récent et bénéficie donc de la conservation d’'un
tres grand nombre d’archives sédimentaires pour le documenter.
La multiplication des analyses malacologiques sur cette période
permet aujourd’hui une évaluation de la variabilité des Mol-
lusques continentaux au cours de 'Holoceéne et des comparaisons
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a Iéchelle européenne (Granai & Limondin-Lozouet 2018;
Horsék er al. 2019). Régionalement, dans le nord de la
France, 'étude des successions malacologiques depuis la
derniére transition glaciaire (Tardiglaciaire weichsélien) et
sur la premiére partie de 'Holocéne fournit un modéle
d’évolution des assemblages malacologiques indépendant de
I'impact anthropique (Limondin-Lozouet & Antoine 2001 ;
Limondin-Lozouet & Preece 2004). Celui-ci modifiera ulté-
rieurement I'organisation des paysages en favorisant 'ouverture
par les défrichements liés au développement de I'agriculture et
du pastoralisme découlant de la sédentarisation des popula-
tions a partir du Néolithique (Granai 2014). La comparaison
du référentiel Tardiglaciaire weichsélien/Holocene avec les
ensembles interglaciaires pléistocenes de plus en plus nombreux
(Limondin-Lozouet & Preece 2014) offre des clés de compré-
hension des séquences plus anciennes et permet de dégager
des traits communs a toutes les périodes permettant d’établir
pour cette aire géographique une succession type des étapes de
la recolonisation malacologique (Limondin-Lozouet 2011).

En début de réchauffement climatique, les premiéres mala-
cofaunes (étape 1) sont caractéristiques de milieux humides
et comprennent des taxons hygrophiles a tres large valence
écologique et de répartition moderne européenne étendue
jusquau-deld du cercle Arctique tels que Vallonia pulchella
(O. E Miiller, 1774), Nesovitrea hammonis (Strém, 1765),
Punctum pygmaeum (Draparnaud, 1801). Certains allochtones
plus continentaux comme Cochlicopa nitens (M. von Gallens-
tein, 1848) ou typique des milieux en cours de recolonisation
végétale comme Quickella arenaria peuvent étre présents.
D’autres taxons eurythermes de zone humide, hérités des faunes
du Pléniglaciaire, subsistent parfois dans ces corteges initiaux;
Cest le cas de Columella columella, mais leurs populations
sont alors déclinantes (Limondin-Lozouet & Antoine 2001).
La progression en abondance et en diversité de ces assemblages
est trés rapide, au début de linterstade du Tardiglaciaire elle
intervient en quelques décennies (Fig. 5) et se traduit sur les
diagrammes malacologiques par un profil caractéristique en
marches d’escalier pour des pas d’échantillonnage moyens
de 10 cm (Limondin-Lozouet 2011). La végétation restituée
par les données polliniques correspondantes est en phase
progressive avec des peuplements d’arbustes dominés par le
genévrier et le bouleau (Fig. 4).

La deuxié¢me étape se marque par 'apparition des premiers
thermophiles de milieu forestier. Dans cette catégorie, les
espéces sont soit assez généralistes, comme Aegopinella nitidula
(Draparnaud, 1805), ou présentent des tolérances larges aux
contrastes saisonniers forts et sont aujourd hui fréquentes en
altitude ou dans les zones septentrionales de 'Europe telles
que Discus ruderatus (Hartmann, 1821), Arianta arbustorum
(Linnaeus, 1758). Parmi les taxons de milieux plus ouverts,
Vallonia pulchella est souvent remplacé par son congénére
Vallonia costata (O. F. Miiller, 1774) qui s'adapte mieux aux
sols bien drainés et a la fermeture progressive des habitats.
Parallelement, les especes marqueurs de froid qui subsistaient
précédemment disparaissent. Les environnements forestiers
décrits par ces assemblages peuvent étre qualifiés de pionniers
et encore peu denses. Ils correspondent a la fin de la phase de
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Fic. 5. — Séquence Tardiglaciaire-Holocéne de Conty (Somme), comparaison de la synthése stratigraphique, du carbone organique total (TOC) et du carbonate
de calcium, de la richesse des communautés malacologiques terrestres (a et b) et de la diversité des assemblages (c). Le pavé gris souligne la premiere étape de
recolonisation malacologique au cours de la phase interstadiaire tempérée (Bolling/Allerad) au début de laquelle I'augmentation de la richesse et de la diversité
des assemblages s’opére tres rapidement (voir étude détaillée: Limondin-Lozouet & Antoine 2001).

développement des boisements initiaux dominés par le Pin
décrit dans le schéma évoludif de la couverture végérale (Fig. 4).

La troisieme étape est celle de I'essor et de I'extension de
la forét décidue identifiée dans les successions polliniques
par le développement des peuplements de feuillus (noise-
tiers, chénes, hétres, charmes, etc.). Dans les assemblages
malacologiques, les espéces de milieu fermé se multiplient,
elles sont de plus en plus spécialisées en termes de micro-
habitats et présentent des tolérances limitées aux variations
des parametres environnementaux (humidité, température)
comme par exemple tous les Aciculidae, plusieurs especes de
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Clausiliidae, Acanthinula aculeara (Miller, 1774), Pagodulina
pagodula (Des Moulins, 1830), etc. Au moment des optima
interglaciaires, au maximum de développement des foréts, le
groupe des Mollusques forestiers représente 36 2 40 % de la
diversité spécifique des assemblages et jusqu’a 60 % de leurs
effectifs (Limondin-Lozouet & Preece 2014).

La comparaison des données malacologiques interglaciaires
depuis le Pléistocéne moyen dans la moitié nord de la France
donne lieu a I'identification de cette trajectoire commune a
toutes les périodes tempérées. Dans le détail, elle comporte
des constantes comme la succession des especes de Discus que
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Fic. 6. — Courbes de la richesse spécifique des dépdts interglaciaires de sites

allemands, francais et anglais. Chaque groupe de points correspond a un inter-

glaciaire, du plus ancien (Pléistocéne moyen) au plus récent (Holocene). Les lignes noires indiquent les valeurs moyennes de mollusques forestiers (modifié

d’aprés Limondin-Lozouet & Preece 2014).

Ion retrouve 4 plusieurs époques (Limondin-Lozouet 2011).
D. ruderatus présent dans les boisements pionniers (étape
2) est remplacé par D. rotundarus (O. F. Miller, 1774)
lors de I'expansion des foréts décidues (étape 3). Cette
comparaison permet aussi de dégager des différences dont
la plus notable est la variation de la diversité, nettement
plus importante lors des interglaciaires pléistocénes que
durant 'Holocene (Fig. 6). Cette richesse spécifique est
liée a 'occurrence de nombreux taxons centre-européens
et méridionaux dans les séquences pléistocénes du Nord-
ouest de 'Europe, qui ne recoloniseront pas les territoires
septentrionaux lors de la derni¢re reconquéte interglaciaire

(Limondin-Lozouet & Preece 2014).

CONCLUSIONS

Les connaissances sur la variabilité des aires de répartition des
especes au fil des cycles climatiques apportent un éclairage
important pour la compréhension de leur distribution moderne
(Preece 1991). Certaines disjonctions d’aires ou répartitions
relictuelles sont directement liées aux effets de la cyclicité clima-
tique quaternaire sur la rétraction/extension des distributions,
Cest le cas par exemple de Neniatlanta pauli (Mabille, 1865)
aujourd’hui confiné a I'extrémité occidentale des Pyrénées
(Welter-Schultes 2012) dont aire de distribution s’est étendue
il y 2400 ka jusqu’au nord de la France (Cliquet ez /. 2009) et
au sud-est de la Grande-Bretagne (Preece er al. 2007).
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Parallélement aux variations d’aires, les recensements faunis-
tiques quaternaires conduisent aussi a la description de nouvelles
espéces aujourd ’hui éteintes (Rousseau & Puisségur 1989) et
completent 'évaluation de la biodiversité de la faune francaise
sur le temps long.

Par ailleurs, les études de malacofaunes quaternaires infor-
ment sur les rythmes de recolonisation malacologique suite au
bouleversement, voire a 'éradication de leur habitat. Le constat
qui peut étre déduit des analyses de faunes quaternaires est
que si le climat est le facteur premier de la modification des
grands biomes (Glaciaire/steppe vs Interglaciaire/forét), au-
dela de cette division majeure, la répartition régionale des
Mollusques est fonction de facteurs locaux et répond a des
variations environnementales. Ainsi la densité et la fragmen-
tation des couverts végétaux conditionnent la diversification
des micro-habitats et déterminent la composition spécifique
des assemblages malacologiques. Par exemple, Cochlicopa
nitens (M. von Gallenstein, 1848) disparait des cortéges du
début de 'Holocene dans le nord de la France, parce que les
zones humides sont en régression et se trouvent colonisées
par une végétation arborée. De méme, le développement des
couverts forestiers postglaciaires permet I'extension d’espéces
plus sténothermes mais leur ordre d’arrivée est fonction de
la distance par rapport aux zones refuges et les plus spécia-
lisées ne sont recensées qu'au moment des optima fores-
tiers comme le démontrent les successions interglaciaires
(Limondin-Lozouet & Preece 2014 ; Horsdk ez al. 2019).
Les études sur 'Holocéne du bassin de la Seine montrent que
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impact des sociétés humaines, en particulier la déforestation
liée aux activités agricoles, devient perceptible a I'échelle régio-
nale dés 4500 avant J.-C., tandis qu'a partir de 1500 avant
J.-C. les plaines des grandes vallées sont largement dominées
par les espaces herbeux (Granai & Limondin-Lozouet 2018).
Les modifications environnementales dues aux actions anthro-
piques s'enregistrent dans la composition des cortéges mala-
cologiques par la prépondérance des Mollusques de milieu
ouvert et une biodiversité en chute, cette évolution des cor-
teges se rapproche de celle observée lors des phases froides
pléistocénes méme si le nombre d’especes recensées dans les
dépdts holocenes reste malgré tout supérieur. En revanche,
peu d’expansion d’especes allochtones induites par les activités
humaines sont observées avant I'¢re industrielle. Les intro-
ductions intentionnelles anciennes restent également limitées,
les cas les plus connus étant ceux de Helix pomatia Linnaeus,
1758 et Cornu aspersum (Miiller, 1774), qui apparaissent dans
les séquences Holocene récent & partir de I'age du fer (vers
800 avant ].-C.) et se diffusent plus largement au cours de la
période antique sans doute 2 la faveur des pratiques d’hélicicul-
ture développées par les romains (Evans 1972 ; Granai 2014).

Suite aux opérations récentes de restauration d’habitats ou
d’«ilots de renaturation» dans les zones urbaines, les inven-
taires font état certes d’une biodiversité en croissance mais
soulignent également une certaine homogénéisation de la
faune (Wackenheim 2017) liée a la forte anthropisation des
milieux et & la fragmentation des habitats qui ne permet que
la réinstallation des espéces les moins fragiles, en particulier au
sein du groupe des forestiers, cest-a-dire celles que 'on retrouve
dans les séquences quaternaires au cours des phases initiales des
interglaciaires. Létude des successions malacologiques anciennes
montre que la recolonisation malacologique d’un territoire se
chiffre en siécles, voire en millénaires, mais également qu’elle
nécessite la continuité spatiale des habitats. A 'Holocene, le
morcellement des biotopes créé par les activités humaines consti-
tue autant de barrieres difficiles a franchir pour la plupart des
micro-espéces de Mollusques, tout comme les défrichements
intensifs conduisent a lappauvrissement général de la diversité
des assemblages et affecte en priorité les Mollusques forestiers.
Ce constat est cohérent avec les études des biologistes sur la
dispersion démontrant des capacités de mobilité moindres
chez les especes spécialisées par rapport aux généralistes qui
impliquent leur vulnérabilité plus forte face au fractionnement
de leur habitat (Dahirel ez /. 2015). En milieu ouvert cepen-
dant, la réponse des espéces au morcellement de leur biotope
peut varier, tel Helicella itala (Linné, 1758), plus mobile et actif
en hiver, qui peut traverser des zones barri¢res et maintenir
des populations abondantes (Stoll ez 2. 2009). Dans les séries
quaternaires cette espéce est une des premicres a réapparaitre
et A croitre en effectifs lors de la remontée des températures
pendant les phases interstadiaires (Limondin-Lozouet 2011).
Néanmoins, en majorité, la fragmentation des habitats, en
particuliers forestiers, provoque une baisse des populations qui
mene, au-deld d’un certain seuil, a la disparition des espéces
(Kappes ez al. 2009), I'impact négatif des paysages ouverts,
notamment par l'agriculture, est d’autant plus élevé sur la richesse
spécifique que les zones foresticres résiduelles sont enclavées
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et de faible superficie (Gotmark ef /. 2008). Le maintien de
corridors écologiques (haies, voies de communication aban-
données, etc.) est sans doute un atout utile pour la réussite des
renaturations modernes (Knop ez a/. 2011).

En outre, sur 'Holocene, les travaux développés en
connexion avec les opérations archéologiques mettent en
lumiére un impact plurimillénaire de 'anthropisation. Plus
les pratiques agricoles et pastorales perdurent, plus 'incidence
sur la vitalité des populations en lien avec le morcellement
des habitats des especes les plus exigeantes sur le plan éco-
logique est forte. Ces enseignements tirés du passé sont
utiles pour la conservation des espéces et la réinstallation
de zones naturées dans tous les types d’environnements
fortement impactés par les activités anthropiques. S’il reste
encore beaucoup de lacunes a combler dans le référentiel
des faunes quaternaires de France, I'accumulation impor-
tante des données au cours des dernieres décennies permet
de mieux comprendre les facteurs naturels qui influent sur
la distribution et le développement des espéces.
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