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Problématique de la thèse

L'hétérochronie concerne les changements de chronologie ou de vitesse
rclative cl'apparition de processus développementaux entre un ancêtre et son
descendant. La modification de la structure des espèces peut être marquée sans
pour autant entraînel'de lar-qes changements au niveau génétique.
L'hétérochronie est ainsi considérée comrne importante dans les processus
macro-évolntifs. Une voie de validation de cette hypothèse est de rendre
cornpte du caractère adaptatif de I'hétérochronie au niveau micro-évolutif.
L'étude relève ainsi cle la plasticité phénotypique au sein d'une même espèce.
Le contexte théorique et descriptif de cette problématique est présenté dans le
premier chapitre ainsi que dans les introductions des chapitres 3 à 7 de cette
thèse.

Un grancl nombre d'espèces d'arnphibiens uroclèles présente un cycle de
vie cor-nplexe, incluant une vie aquatique et terrestre séparée par une métamor-
phose. Cependar-rt, certaines espèces ou individr"rs ont opté pour une vie aqua-
tique sans se transformer con.rplètement: il s'agit d'un processus hétéro-
chronique dénor.nmé péclomorphose. Les larves deviennent ainsi adultes tout en
gardant cles attributs larvaires comme les tèntes branchiales.

Le triton alpestre (.Triturtts alpestt'is) est une espèce d'urodèle répandue
sur presque toute I'Europe et occupant des milieux diversifiés. Certaines de ces
populatior.rs contiennent les deux phénotypes adultes : les pédomorphes aux
attributs larvaires et les rnétamorphes. La pédomorphose est alors dénommée
fàcr-rltative. Ces populations constituent des modèles de choix pour l'étude de la
si-urrification adaptative de la pédon'rorphose. En eflèt, les comparaisons de suc-
cès entre les deux tbrmes peuvent ainsi se fàire sur des animaux au passé évolu-
tif identiquc et conliontés, d'une manière globale, à un mêrne environnement.
Une monographie synthétique de cette espèce est donnée au chapitre 2.

Nous avons ainsi étudié différents aspects de l'écologie et de l'éthologie
des tritons plovenant de telles populations mixtes afin de mettre en évidence
1'étenclue des coûts et bénéfices d'un phénotype alternatif. La thèse repose sur
l'étucle de cinq thèn'res principaux: le suivi des poputations et les caractéris-
tiques de leur habitat et de leur localisation géographique (chapitre 3), l'utilisa-
tion cles ressources trophiques et spatiales ainsi que les perfbrmances prédatri-
ces (chapitre 4), les structures d'âge et de taille ainsi que le suivi longitudinal
cl'animuux marqués (chapitre 5), les interactions sexuelles en présence et en
absence cle corrrpétiteurs (chapitre 6) et I'influence de différentes variables
environnementales : l'assèchement, la disponibilité en nourriture et la densité
(chapitre 7). Cette analyse repose sur cies observations et prélèvements de ter-
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rain, des analyses de laboratoire et des expériences en environnement contrôlé.
La pédomorphose étant un processus complexe, dépendant de fàcteurs géné-
tiques et environnementaux, nous avons mené cette thèse en prenant en compte
différentes populations situées en France, Italie et Grèce. L'interprétation des
résultats et leur comparaison pourront ainsi se faire à Ia lumière des caractéris-
tiques des habitats et des populations. Nous discutons finalement, d'une
manière générale et sur base de nos résultats, la problématique de la significa-
tion adaptative de la pédomorphose (chapitre 8).

Cette thèse de doctorat a été réalisée au sein du Laboratoire d'Ethologie
des Poissons et Amphibiens du Service d'Ethologie et de Psychologie animale
de l'Université de Liège (Prof. J.Cl. Ruwer et Prof. P. PoNcrN), spécialisé dans
les problèmes d'hybridation et d'adaptation aux environnements variables, et
lors de stages au Laboratoire d'Ecologie des Hydrosystèmes Fluviaux de
l'Université Claude-BEnNARD Lyon I (Prof. P. Jolv), spécialisé dans l'écologie
des communautés d'amphibiens et à la Section de Zoologie (Dr. F. ANoneoNe)
du Musée des Sciences Naturelles de Turin, spécialisée dans l'étude des amphi-
biens.
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Summary

Facultative paedomorphosis is a polyphenism that has important evolutionary
implications in promoting morphological differentiation and habitat use variation, and

has occurred in several urodele species throughout the world. Several hypotheses based

on tifè-history theory have been proposed to explain the wide range of habitats where

1àcultative paedon.rorphosis occurs, suggesting multiple causes. In populations expe-
riencing facultative paedomorphosis, some individuals metamorphose and mttture
(metarnorphs), while others attain sexual maturity while still retaining traits of larval
somatic morphology (paedornorphs). The paedomorphic process by which the develop-
ment of somatic and reproductive organs is shifted between relirted individuals is assu-

nred to significantly contribute to macro-evolutionary processes. Indeed, it implies
large phenotypic valiations in the absence of deep genetic changes. A way to explain
the importance of these developmental heterochronies is to show their adaptive value in
the micro-evolutive stage. The aim of this thesis is to determine the advantages gained

by an inclividual that adopts a paedomorphic developmental pathway rather than a

metamorphic one. To do this. we studied five fâctors: habitat use; resource partitioning:
age and size structures; sexual compatibility; and the etïect ofenvironmental factors.

The ecological and ethological characteristics of several mixed populations
(composecl ol both paedomorphic and metamorphic individuals) of the Alpine newt
Trirurus ctlpestris (Amphibia, Salamandridae) were investigated from I997 to 2000.

These populations were located in France, Italy and Greece.

The habitats occupied by dirnorphic populations of the Alpine newt are highly
variable. We have found the two morphs in syntopy in deep permanent lakes, and in
small shallow and temporary ponds. Aquatic habitats were surrounded by various ter-

restrial habitats. As a result, it was not possible to correlate any particular environment
type with the maintenance of the polymorphism in natural populations. The only com-
nron trait of the paedomorphic populations was that they were located at the southem

margin of the range of the species (ltaly, the Balkan peninsula, and southeastern
France). Such a restriction of the distribulional range of paedomolphosis suggests that

this trait is maintained by genes which are shared only by these populations. Such a res-

triction may be due to Holocene colonizations fiom Pleistocene refugia, in which case

paedomorphosis may have appeared in these refugia during the last glaciations.
Nevcrlheless. as long as thc phylogeny of the group remains uncertuin. we cannol reject

the possibility of an earlier origin ol paedomorphosis.

The two morphs primarily differed in space use and feeding habits. These diffè-
rences were particularly ma|ked in cleep alpine aquatic habitats, where the paedo-
morphs occupy deep waters devoid of competitors, such as fish. In such waters, the
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SUMMARY

paedomorphs were more abundant on the bottom and in the water column. whereas the
metanrorphs mainly occupied the water surface and shore. The paedomorphs primarily
ingested plankton, while the metamotphs mainly fbraged on terrestrial prey that had
fallen on the water surface. Although these fèeding habits depend on newt habitats -
plankton being more abunclant in the water c<llumn, and terrestrial prey at the water sur-
làce the trophic spectrum in each habitat still diftered. While the er.rergetic values of
the prey eaten by the two morphs strongly diffèred, by ingesting a large number ol
planktonic organisms, the paedomorphs attained similar or even larger caloric intake
rates than metamorphs. The paedomorphs' superior body condition su-sgests that they
may have higher long-terrn success than the metamorphs. Difterences in body condition
may also reflect the terrestrial lifè habit of the metamorphs, since metamorphosed indi-
viduals are able to avoid competition with reproductive adults and larvae by leaving the
water. In the paedomorphic populations, several size-structured cohorts of larvae
coexist, and competition among these cohorts is lowered by size-selective predation,
since small larvae catch smaller prey than larger larvae and paedomorphs. Although
this difference in diet was in part due to gape-size limitation. the gilled individuals also
size-selected prey among a range of catchable items. Resource paftitioning then làvou-
red the coexistence of the two adult morphs, and their gilled descendants, which coexist
with them.

The two morphs also difïered in fèeding performance. Whereas the paedo-
morphs were better predators than metamorphs on water f'leas, metamorphs were more
adept at capturing large terrestrial invertebrates (t1ies). These diiterences in leeding
performances were caused by the morphological particularities of the two morphs.
Paedomorphs had a flsh-like feeding structure with a unidirectional water flow passing
through the oral cavity. and then being expelled through gill slits on the posterior side
of the head. In contrast, metamorphs had a smaller oral cavity and a bidirectional water
flow due to closed gill slits. Although the metamorphic structure procluces less suction,
it allows for catching bigger prey because of a larger gape-size (biting rather than suc-
king). Our measures of tèeding performances confirmed the data tiom natural popula-
tions. with each of the morphs prefèrentially eating their predicted prey. The particular
use of micro-habitats by the two morphs is also in agreement with optimality rnodels
predicting predation in the more profitable patches.

In the Alpine newt, paedomorphosis can be produced by two main processes:
neoteny and progenesis. In some populations, the two morphs reached sexual rnaturity
at the same age (neoteny); in other populations, sexual maturity was reached earlier by
paedomorphs (progenesis). Progenesis was observed in unstable water habitats. Pond
drying suppressed the possibility of late maturation, which is characteristic of a neote-
nic developmental pathway. On the other hand, the precocious sexual maturation of
paedomorphs fàvoured the fast colonization of new habitats, owing to a high intrinsic
rate of naturâl increase. Neoteny was typical of permanent waters with harsh
constraints on growth. By fbrgoing metamorphosis. larvae also avoid the cost of chan-
ging of structure (decrease in body weight in our experiments). Progenetic paedomor-
phosis appears then as a ma.jor trait that can be selected due to the advantages of earlier
maturation.

The two morphs are sexually compatible; thus, metamorphs can "exchange"
genes with paedomorphs at each generation. While the two morphs markedly differ in
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SUMMARY

their secondary sexual characteristics, f'emales did not show any preference related to
these characteristics. The absence of sexual isolation between the morphs shows that
they are not involved in a sympatric speciation process. The maintenance of the poly-
morphism is more advantageous than the formation of two isolated species.
Paedomorphosis occurs in aquatic habitats where total drying can occur, and where the

maintenance of facultative paedomorphosis is maintained by metamorphs that have
paedomorphic genes but do not (permanently) express them. In such habitats, the

sexual isolation of the two morphs would lead to the extinction of paedomorphosis in
the event ofpond drying or similar catastrophe.

Because the environment can modify the ontogenetic pathway, paedomorphosis
in the Alpine newt can be considered a polyphenism. Indeed, restricting the amount of
water or tbod available induces paedomorphs to metamorphose. The marking of indivi-
dual paedomorphs in a natural population proved that metamorphosis also occurs in the

field. However, salamander density and progressive drying of aquaria did not have any

apparent effect on paedomorph metamorphosis. When the possibility of a short migra-
tion across dry land was given, paedomorphs moved towards an available water basin
and maintained their larval somatic characters during the migrations. By being able to

migrate on land towards permanent water, paedomorphs are able to retain a feeding
morphology that favors them in microhabitats where plankton is abundant.

Facultative paedomorphosis in the Alpine newt allows populations to cope with
environmental variability, and is adaptive in allowing precocious maturation or a larger
use of resources in spatially heterogeneous environments. Thus, it is not surprising that
paedomorphosis can evolve in such dissimilar environments as lowland temporary
ponds and highland deep lakes. In such places, paedomorphosis appears to be the best

solution as long as fish predation is relaxed. The introduction of fish throughout
Europe is thus a serious problem, and has resulted in the extinction of several large pae-

domorphic populations. If this trend is not stopped rapidly, paedomorphosis in the
Alpine newt - and in other species - will belong to the past.
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Résumé

La pédomorphose fàcultative est un polyphénisme qui a d'importantes in'rplica-
tions évolutives en favorisant la diftérentiation morphologique el le change-
ment d'habitat. Il se rencontre chez de nombreuses cspèces cl'urodèles à lravers
le monde. Plusieurs hypothèses ont été proposées poul expliquer son ()ccur-
rence dans une grande garnme d'habitats, laissant suggérer une implication
r.r-rulti-factorielle. Le processus mène à la coexistence de deux formes
cléveloppementales dans les populations naturelles : d'une part les pédomor-
phes, attaignant la maturité sexuelle tout en conservant une morphologie soma-
tique larvaire et, d'autre part, les n.rétamorphes, pleinement métamorphosés. Le
processus pédomorphique par lequel le développement des orgilnes sotnatiques
et reproducteurs est déplacé entre des individus apparentés est supposé con-
tribuer de manière significative aux processus macro-évolutifs. En efTèt, cela
implique de grancles variations phénotypiques sans changement génétique pro-
fbnd. Une manière de valider ces hétérochronies est de montrer leur valeur
aclaptative au stade micro-évolutif. L'objectif de cette thèse de doctorat est dès

lors de détenniner les avantages gagnés par un individu qui adopte une voie de
développement pédomorphique plutôt que métamorphique. A cette fin, cinq
thèrnes principaux or.rt été explorés : I'habitat et la biogéographie, le partage cles

ressource, les structures d'âge et de taille, la compatibilité sexuelle et I'effet cle

tàcteurs environnementaux.

Les caractéristiques écologiques et éthologiques de plusieurs populations
mixtes, c'est-à-dire composées d'individus pédomorphiques et métamor-
phiques, du trilon alpestre Triturus alpesrris (Amphibia, Salamandridae) ont été

étudiées de 1991 à 2000. Ces populations sont situées en France, Italie et
Grèce.

Chez le triton alpestre. Ies habitats occupés par des populations dimor-
phiques sont très variables. ll peut s'agir de profoncls lacs d'altitude, mais aussi
de mares peu profbndes, parfois lemporaires. situées à basse altitude. Divers
types de milieux terrestres bordent ces difÏérents sites de reproduction. Ainsi, il
n'est pas possible d'iclentifier des environnements types qui pourraient expli-
quer le maintien clu polymorphisr.r're dans les populations naturelles. Le seul
point commun de ces populations pédomorphiques est d'être situées etu sud de
l'aire cle répartition de I'espèce (sud-est de la France, Italie et péninsule balka-
nique). Une telle restriction géographique su-egère que la pédor.r'rorphose a une
base génétique en permettar-rt l'expression. Elle est due aux colonisations
Holocèr-res depuis les refuges Pléistocènes. La pédomorphose a pu apparaître au

seir.r de ces refuges durant les dernièrcs glaciations. Toutelbis, tant que la phy-
logénie du groupe ne seru pas mieux comprise, il n'est pers possible cle re.ieter
1'hypothèse d'une origine plus ancienne.
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Les deux fbrmes occupent différemment leur habitat et ont des habitudes
alimentaires contrastées. Ces différences sont particulièrement marquées dans
des lacs alpins profbnds où les pédomorphes occupent des eaux profondes
dépourvues de compétiteurs et prédateurs, tels des poissons. Dans ces milieux,
les pédomorphes sont particulièrement abondants au sein de la colonne d'eau et
sur le f'ond tandis que les métamorphes sont davantage cantonnés en périphérie,
à la surfàce de I'eau ou le long des rives. Les pédomorphes ingèrent principale-
ment du plancton; les métamorphes, des proies terrestres, tombées dans I'eau.
Quoique ces particularités alimentaires dépendent de l'habitat des tritons - le
plancton étant plus abclndant dans la colonne d'eau et les invertébrés exogènes
à la surfàce des points d'eau - le spectre trophique au sein de chaque micro-
habitat difTère également. Les contenus énergétiques des proies consommées
par les deux formes sont fort différents. Cependant, en ingérant une grande
quantité de petits organismes planctoniques, les pédomorphes ont de similaires
voire supérieurs apports énergétiques que les métamorphes. Leur plus grande
condition corporelle montre aussi qu'ils ont un succès à long terme plus impor-
tant que celui des métamorphes. Cette variation de condition peut venir du
régime alimentaire mais aussi du mode de vie terrestre des métamorphes. Au
sein des populations métamorphiques, les juvéniles quittent l'eau et évitent
ainsi d'entrer en compétition avec les adultes reproducteurs et les larves. Mais
dans les populations pédomorphiques, plusieurs cohortes de larves coexistent.
Leur compétition est réduite par une prédation des proies selon leur taille. Les
petites larves consomment des proies plus petites que celles choisies par les
plus grandes larves. Quoique ce régime soit en partie dû à une limitation causée
par l'ouverture de la bouche, les larves sélectionnent aussi spécifiquement des
proies parrni des petites proies capturables. Le partage des ressources favorise
ainsi la coexistence des deux formes adultes mais aussi de leurs descendants
branchiés avec lesquels ils cohabitent.

Les deux fbrrnes diffèrent également par leur performance prédatrice.
Tandis que les pédomorphes capturent avec davantage de succès les daphnies
que les métamorphes, ces derniers sont davantage performants dans la capture
de grand invertébrés terrestres (mouches). Ces diftérences de performances tro-
phiques sont causées par les particularités morphologiques des deux fbrmes. En
efïet, les pédomorphes ont un appareil de prise de nourriture de type poisson
avec un flux d'eau unidirectionnel, lequel passe à travers 1a cavité buccale
avant d'être expulsé vers I'arrière à travers les fentes branchiales. Quoique la
structure métamorphique produise une basse performance de succion, sa grande
taille pemet de capturer des proies plus volumineuses. Les mesures de succès
de capture confirment les données obtenues dans les populations naturelles. En
effèr, les deux formes consommaient surtout les proies pour lesquelles elles
étaient les plus perlbrmantes. L'utilisation de micro-habitats particuliers est
aussi en accord avec les modèles d'optimalité prédisant la prédation dans des
milieux làvorables.

La pédomorphose peut être produite par deux processus chez le triton
alpestre : la néoténie et la progenèse. Ainsi dans certaines populations les deux
formes atteignent la maturité sexuelle au même âge (néoténie), mais dans
d'autres, les pédornorphes se reproduisent à un plus jeune âge (progenèse). La
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progenèse se rencontre dans des habitats instables. L'assèchement des points
d'eau élimine la possibilité de maturité tardive, typique d'une voie développe-
mentale néoténique. D'un autre côté, la maturité sexuelle précoce favorise la
colonisation rapide de nouveaux habitats suite à un haut taux intrinsèque d'aug-
mentation naturelle. La néoténie est typique dans les milieux permanents et ne

permettant pas une croissance rapide. En renonçant à la métamorphose, les larves
évitent aussi le coût d'un changement de structure. La pédomorphose progéné-
tique apparaît ainsi comme un trait majeur pouvant être sélectionné par l'avantage
d' une maturité précoce.

Les deux fbrmes sont sexuellement compatibles. Ainsi, les mélamorphes
peuvent "échanger" leurs gènes avec les pédomorphes à chaque génération.
Cependant, les caractères sexuels secondaires des deux tbrmes sont fbrt cliffé-
rents. Les fêmelles ne montrent toutefois pas de préférence pour ces caractères
épigamiques. L'absence d'isolement sexuel entre les formes ne supporte pas les
hypothèses de spéciation sympatrique. Le maintien du polymorphisme présente
plus d'avantages que la formation de deux espèces isolées. En effet, chez le triton
alpestre, Ia pédomorphose se rencontre dans des habitats aquatiques qui peuvent
s'assécher cornplètement. Dans de tels habitats, le maintien de la pédomorphose
fàcultative est seulement permis par les métamorphes qui ont des gènes permet-
tant l'expression phénotypique pédomorphique, mais sans toutefbis les exprimer.
En cas d'isolement sexuel entre les formes. le moindre assèchement mènerail à

l'extinction totale du phénomène.

L'environnement pouvant modifier la voie de développement pédomor-
phique, la pédomorphose chez le triton alpestre peut être considérée comme un
polyphénisme. En etlèt, le manque d'eau ou de nourriture peut induire les pédo-
morphes à entreprendre une métamorphose. Le marquage individuel de pédo-
morphes dans une population naturelle montre que le changement ontogénétique
peut aussi avoir lieu dans le milieu naturel. Cependant, la densité et la diminution
du niveau d'eau ne semblent pas avoir d'effèt sur la métamorphose des pédo-
morphes de la population étudiée. Quand une possibilité de migration terrestre est

laissée aux pédomorphes. ceux-ci empruntent la voie terrestre pour rejoindre un
milieu aquatique proche. En étant capable de migrer sur terre en direction d'eaux
permanentes, ils conservent leur structure trophique favorable dans des micro-
habitats où le plancton est abondant.

La pédomorphose facultative chez le triton alpestre permet aux populations
de f-aire face à la variabilité de I'environnement. Selon les habitats. le processus

est adaptatif en permettant une maturité précoce ou une utilisation plus ample des

ressources dans des environnements spatialement hétérogènes. Il n'est donc pas

étonnant que la pédomorphose ait pu évoluer dans des milieux aussi contrastés
que cles mares temporaires de basse allitude et des lacs alpins profonds. Dans ces

milieux, la pédomorphose apparaît comme étant la meilleure solution aussi long-
temps que les pressions biotiques (prédation par des poissons) sont levées. Les
introductions généralisées de poissons à travers I'Europe constituent donc un pro-
blème majeur, ayant déjà entraîné I'extinction de plusieurs populations pédomor-
phiques. Si cette tendance n'est pas arrêtée rapidement, la pédomorphose chez le
lriton alpestre, mais aussi chez d'autres espèces, finira par appartenir au passé.
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Box l. Phenotypic plasticity, Heterochrony and Paedomorphosis

Topic of this work Facultative paedomorphosis.

Summary As small changes in the genetic control of ontogeny can induce
large phenotypic variation, heterochronies are suspected to play an impor-
tant role in both micro- arnd rnacro-evolutionary processes. Heterochronies
consist ot' shifts in the relative timing or development of a given biological
trait. In this respect, developrnental heterochronies ntay produce new mor-
photypes which are able to occupy adaptive peaks that diflèr fiom tl.rose of
ancestral n-rorphs. Paedomorphosis correspitnds to the slowing down ol'the
developrnent of sornatic traits relatively to the ontogenetic course of ances-
tor individuals. In newts and salamanders, paedomorphosis is defined as the
retention of larval traits such as gills and gill slits in sexually reproductive
paedomorphic phenotypes. Among the salamander tamilies, lbur are consi-
dered as obligate paedomorphs because they have lost the ability to undergo
complete metamorphosis. In the other fàmilies, paeclomorphosis results fiom
phenotypic plasticity as it is expressed by only a part of a population (fàcul-
tative paedomorphosis). Plasticity is an adaptive response to environmental
variability by allowing a genotype to cope with a broader range of ecologi-
cal conditions, particularly in heterogeneous habitats. Because plasticity
produces phenotypic variation exposed to natural selection. the interplay
between ptasticity and selection may secondarily lead to differentiation of
innovative lifè history tactics such as the appearance of new morphotypes
able to occupy new ecological niches. Facultative paeclomorphosis in newts
provides an opportunity to investigate cost-benefit implications of hetero-
chronic plasticity in natural populations. Experimental studies have investi-
gated how genotype x environment interactions modulate the expression of
paedomorphosis. However, the adaptive significance of alternative rnorphs
has been poorly explored. The aint of the present study wars then to explore
this topic by addressing five main themes : habitat use and biogeography,
resource partitioning, age structures, sexual selection and the eI'fèct of envi-
ronnlental tàctors on developmental shifts.

Key words General introcluction - Heterochrony - Pacdornorphosis -
Metamoçhosis - Phenotypic plasticity Tern'rinokrgy
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Chapitre 1

lntroduction générale
L'hétérochronie

1.1 . Plasticité phénotypique

La plasticité phénotypique est la possibilité pour un organisrne de modifier sa

morphologie, sa physiologie et son comportement en réponse à des change-
ments environnenlentaux (SculrcsrtNc 1986). Ce phénomène a été initialernent
décrié car perturbant, mais est tnaintenant litrgement reconnu en biologie et
écolo-sie évolutive (Wesr-EeanH,qRp 1989). Ainsi gènes et environnements
contribuent ensemble à induire des processus onto-génétiques particuliers
(ScuetNen 1993). La plasticité phénotypique peut ainsi résulter de processus
hétérochroniques, c'est-à-dire de changements clans la chronologie ou le taux
d'évènements développementaux entre des organismes apparer-rtés (McKINNtrv
& McNevnn,q 199 l). Elle peut être continue ou discontinue. Le prernier type
concerne une étenduc continue de phénotypes selon les errvironnements, tandis
que le second est exprimé comme deux ou plusieurs phénotypes cliscontinus
(Scheiner 1993). Une profusion de termes, dont les définitions s'interpénètrent
plus ou moins, relève de la théorie de la plasticité phénotypique. Ainsi. le poly-
phénisme fait référence à des phénotypes induits par l'environnement, tandis
que le polymorphisn-re pris au sens larrge sous-entend I'existence d'alternatives
distinctes, qu'elles soicnt induites par 1'environnement ou par les gènes (Wrsr'-
EeEnu,\Rp 1989). Mais pour certains auteurs (S'rernNs 1989), le polymor-
phisme impose une différence génétique. Dans le même ordre d'idées, alors que

certains auteurs réservent le terme <<norrne de réaction>> pour les cas de plasti-
cité continue (SreenNs 1989), d'autres l'emploient, que la plasticité soit conti-
nuc ou non (ScrrltcurtNc & Ptcit-tucct l99tl).

Les exemples de variation phénotypique sont nombreux. Ils regroupent
les polymorphismes trophiques (Svlrtt & SrulasoN 1996), clue ce soit chez les
poissons (Meve« 1990). les amphibiens (M,+ner & Coll-lNs 1997) et les
oiseaux (SnarrH 199 l); les casles (H,tnver-r- 1994), le dimorphisl.ne des ailes
(Roee 1986) et le polymorphisme cryptique saisonnier (Rosrav & Bnarrt'tsLo
1999) chez les insectes ; te dimorphisme des coquilles chez les balanes (Ltvr,t.v
1986) ; les spécialisations polymorphiques chez les cnidaires coloniaux
(Henvnll 1994): la production d'épines chez les rotifères (Gtt-eenr &
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Srenanence,B 1984) ; la forme de la crête des daphnies (Gnaxr & Bevlv 198 I )
et la pédomorphose facultative chez les amphibiens urodèles (WHrrenaaN
1994). Les variations peuvent aussi être d'ordre comportemental. Il en est ainsi
cles stratégies reproductrices alternatives chez les poissons, amphibiens, oiseaux
et mammifères (CoNvsv 1989, Gnoss 1996, Helr-rDAy & Tprpoo 1996,
HeNsoN & Wanxsn 1997, SrocxLqy et al. 1996) ; de la date de méramorphose
des têtards d'anoures (Newuaru 1992, DpNvpn 1997a, MonnNo et a1.7997.
LaunrlR & Kuteszuo 1999) et des migrations de reproduction (Senalrrscu cr
ol. 1993).

L'adoption d'un phénotype particulier n'est pas nécessairement défini-
tive. E,n efï'et, un tel phénomène peut être réversible, principalement au niveau
comportemental (où il peut l'être de nombreuses fbis) (Gnoss 1996, Vpnnnll
l9tl9b), mais aussi au niveau morphologique. Ainsi, certains urodèles peuvent
passer d'une tactique .typique, qui ne consomme pas de conspécifiques à une
tactique cannibale (Mnner & Cor-r-rNs 1994), ou d'une tactique pédomorphe,
c'est-à-dire à reproduction dans un habitu.s larvaire, à métamorphe, c'est-àr-dire
métamorphosée (DuvÉnrl 1867, Seulrrscu 1987) et des poissons d'un système
de dents pharyngiennes papilliformes, à dents molariformes (Mrvan 1990).

Bon nombre d'exemples de plasticité phénotypique peuvent être consi-
dérés comme adaptatif.s : ils permettent à I'animal de faire face aux variations
de son environnement. L'hétérogénéité environnementale favorise ainsi le
maintien de la plasticité phénotypique (KeelaN & CoopER 19t14, Sevlrrscu
1987, Wesr-EenRHaRo 1989, KeplrrN 1992, ScHr-rcsrrNc & Prcr_ruccr 1995).
Ainsi, des rotifères (Grlnenr 1966. Gu-neRr & STEMBERGER 1984), des daph-
nies (GnaNr & Bnyly 1981, KnueGlR & DoosoN l98l) et des carpes
(BnôNuenr & MrNr.n 1992) peuvent développer des structures de défènse clans
un milieu contenant des prédateurs. Des larves de salamandre peuvent opter
pour une tactique cannibale lorsqu'elles sont mises en présence de conspéci-
fiques (Lorn et al. 1994) et ce, particulièrement lorsque la compétition pour les
ressources est intense (Ma«er & Cor-r-rNs 1997). Les larves cl'urodèles peuvent
aussi se métamorphoser plus rapidement en cas de facteurs de stress tels la
haute densité et I'assèchement (SEMLrrscH 1987). Certains cichlidés. quant à
eux, peuvent, selon l'abondance de certaines proies, développer des clents pha-
ryr.r-Eiennes molariformes et un comportement benthique (Meven 1990).
L'occupation de niches libres de compétition interspécifïque est aussi un argu-
ment en fàveur de I'existence de formes spécialisées (SxulnsoN & Surru 1995).

La plasticité de la forme de la coquille des balanes est aussi adaptative
en liaison à la prédation. Néanmoins cette plasticité a un prix : l'énergie allouée
pour la coquille est corrélée avec une diminution du taux de croissance et de 1a

reproduction (LrvELy 1986). Le même type de coût a été constaté chez des
bryozoaires broutés par des nudibranches (Yosnrora 1982, Hanver-r_ 1986).
Chez les carpes, la fbrme induite par les prédateurs diminue les capacités nata-
toires (BnôNvaBr & MrNen 1992).

Il pourrait aussi être avantageux de produire, par le seul jeu du hasard,
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difïérents phénotypes, certains adaptés et d'autres pas. Ce processus dénommé
<<coin-flippins» (<<lancement de pièce») (KeeleN & Coopen 1984) ou <,ber-lted-
ging>> (<<part sur la répartition des risques») (MeNu & Dseouzrr 1993, Hoppnn
1999) assurerait la pérennité des espèces capables de plasticité dans des envi-
ronnements imprévisibles.

Signalons néanmoins que toutes Ies variations phénotypiques ne s()nt pÉrs

adaptatives. En effet, le développement des organismes est contraint par les
matériaux ou les facteurs extérieurs qui leur sont nécessaires. En cas de
carence, la réponse des organismes sera modifiée. Il y aura plasticité phénoty-
pique, mais celle-ci sera dès lors non adaptative (SrEanNs 1989). La plasticité
phénotypique peut aussi être «maladaptative,, dans une population. En effet,
elle peut être provoquée par un flux de gènes provenant d'une population occu-
pant un environnement difTérent dans lequel elle est adaptative (S'rrnnNs &
Sacs 1980).

L'estimation du succès des différents phénotypes s'est fâite de manière
quantitative et ce, principalement en regard du comportement reproducteur
avec la théorie du jeu et ses concepts associés telle la stratégie évolutivement
stable (MnvNARD-SMITH 1982). Dans ce cas, les alternatives représentent sou-
vent différentes solutions pour obtenir un partenaire reproducteur (HeNsoN &
Wa.nNpn 1997). Selon la classification de Gnoss (1996), la diversité phénoty-
pique peut être sous le conrôle de trois stratégies difïérentes : alternative, mixte
et conditionnelle. La première implique un polymorphisme génétique tandis
que les deux autres sous-entendent un monomorphisme génétique. La stratégie
mixte mène à des tactiques de succès égales dues à une sélection dépendante de
la fréquence, contrairement à la stratégie conditionnelle, qui clépend de la
condition d'un individu (Gnoss 1996). Dans un sens plus large. conditionnel
peut aussi référer à une dépendance de conditions environnementales (Wesr-
EsenHan» 1989). KeelAN & CooPER (1984) décrivent également les stratégies
mixtes en référence au processus stochastique de production des phénotypes,
dit du «lancement de pièce» (coin-flipping). Un tel processus peut alors être
biaisé et ainsi amener à des fréquences phénotypiques différentes. Mais, au

contraire du concept de stratégie mixte développé par MavNnnp-Svtru (1982)
et GRoss ( I 996), seuls certains phénotypes seront adaptés.

Les polymorphismes peuvent être sous le contrôle d'allèles de différente
dominance (Conppno 1990). Il ne s'agit donc pas de plasticité phénotypitlue au

sens strict car celle-ci implique une réponse directe à I'envirorrnement
(SctllrcnuNc 1986). Plasticité phénotypique et variabilité génétique ne sont
toutefois pas nécessairement exclusives (Hezvr et al. 1987 , HtNoen & JoNssoN
1993). La ptasticité phénotypique pourrait aussi évoluer inclépendamrnent de la
valeur moyenne du trait (ScHetNen & LtuaN l99l). Cependant, ce serait une
vue plus vraisemblable des gènes de plasticité c1u'ils soient des gènes modifica-
teurs avec des effets dépendant de l'environnement (Vte 1993). D'une manière
générale, deux types de contrôle génétique peuvent ainsi agir : la sensibilité
allélique et la plasticité régulatoire. Dans la sensibilité allélique, I'expression de
gènes est altérée par des conditions extérieures. Par contre, dans la plasticité
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régulatoire, des gènes détectent des changements dans les conditions exté-
rieures et altèrent alors I'expression cl'autres gènes (ScultcurrNc & PrcLruccr
199-5). Chez les amphibiens. la tendance de larves à devenir pédomorphes
(Snr,rt-trscu t,t ol. 1990) et la vitesse de développement des têtards de gre-
nouilles (BEnvEN t,t ctl. 1979) sont des traits pour lesquels de la variation géné-
tique inter-pr>pulationnelle a été clérnontrée. La base génétique apparemment
simple de certains polynrorphismes suggère que de simples mutartions ont per-
mis cle traverser des vallées dans le paysage adaptatif (Svrru 1993). Le partage
des ressources spatiales, le comportement et les caractères morphologiques des
clifïércntes fbrmes d'urre espèce peuvent être responsables d'un flux de gènes
réduit. Cet isoler-nent su-u_{ère une divergence génétique et une fixatior.r phénoty-
pique qui pourraient, entre autres, expliquer I'évolution rapide de différents
complexes d'espèces. tels les cichlidés, par spéciation sympatrique (Wesr-
Esenrr,\Ro l9tt9, Mevnn 1990, BLrsn 1994, Srcul,q,soN & Surrrr 199-5).

'l .2. Hétérochronie

1.2.1. Historique

L'historique de 1'hétérochronie a été présenté en détail dans les orrvrages de Dr.
Bpsn ( 1930, 1940. 195I ), Gour-o (1977 ), McKrNNpy & McN,qvana ( 1991) et
Mc'Na.nanne (1997). Ce premier paragraphe, présentant les premiers pas de la
relation entre ontogénie et phylogénie, se réfère à ces précédents historiques.
4u 19ènre siècle. le concept de rér'ctpituldtion étaii généralement considéré
comme inévitable:durant leur développement, les formes de vie les plus
<<hautes>> passaient par les stades adultes des forntes de vie les plus basses.
l'homn.re étant considéré au sommet de l'échelle de complexité. Ainsi, OrsN
(1841) proposait une classification des animaux basée sur une additi<ln linéaire
d'organes durant le développement. Cette théorie eut ses opposants, tel VoN
Baen ( 1828), qui ne considérait pas les stades embryonnaires comme des stades
adultes de fbrmes intérieures. Les êtres vivants ne vont pas vers la perlèction en
se développant, mais d'un état généralisé à un état spécialisé. Ainsi, I'embryon
d'un animal «plus élevé» ressemble en fait seulement à la forrne er.nbryonnaire
d'un animal <<plus bas>>. Deux principes éttient sous-jacents au principe cle
récapitulation : l'addition terntirtale (les changen-rents évolutifs ont lieu par
additions successives d'étapes à une ontogénie ancestrale inaltérée) et Ia
t'ttndensuliori (la longueur de I'ontogénie ancestrale doit être raccourcie au
cours de l'évolution de la lignée). En 1866, EnNsr H,rp,crpl proposait la /r.,i
bio,qénétique. encore dénommée théorie dc la réc'apitularion.Il cor.rsidérait
ainsi que I'ontogénie était la récapitulation courte er rapicle de la phylogénie.
Ainsi, sclon lui la phylogénie serait la cause mécanique cle I'ontogénie. Il
dénomr.r.rait la répétition d'étapes phylogénétiques passées dans les stades onto-
génétiques dcs descendants, la palingenèse. Contrairement à VoN Bnen,
H,qEcrcEl voyait dans les stades jeunes des descendants les stades adultes de
leur ancêtre. Haeckel admettait I'apparition de nouvelles caractéristiques non-
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tenninales dans la séquence ontogénétique. mais les considérait comme des
exceptions, qu'il dénommait coenogenèse. Ces nouveaux stades imbriqués ne

seraient alors qn'une condition inévitable imposée par le mode de vie juvénile
du descendant. HAECKEL introduisait égaler.nent le terme hétérocltrorua qu'il
déflnissait comme le déplacement dans le tenrps d'organes particuliers vis-à-vis
d'autres organes. Selon Copr (1874), en plus de I'addition terminale, il y a

ercc'élération (cas général) et r(tlenti.s.temertl (exceptions). Lors de I'accéléra-
tion, les stades de croissance ancestraux sont répétés à des intervalles de plus en
plus courts, tanclis que lors du ralentissement, c'est I'inverse.

Gapsr,rNc (1922) considérait qu'en fait 1'ontogénie créait la phylogénie
et non l'inverse. La pédontorpho.çe est ainsi la rétentit>n d'une morphologie
juvénile par des adultes. Mais le même fàit avait été développé sous le terme
néoténie par KolluaN ( I 884a.b) en considération de la rétention de caractères
juvéniles chez l'axolotl. En 1887, Gtnnp proposait le terme progertèse pour
indiquer le processus par lequel le.leu de la maturation sexuelle était précoce,
relativement à l'ancêtre. DE Bpr,n, tout d'abord dans son ouvrage <<Entbry,sl71gv,

artd evoltttion, publié en 1930, puis dans <rEnrbrr-os urtd «ncestor-s» pr-rblié en
1940 et révisé en 195 l, tentait d'établir que I'ernbryologie était une force puis-
sante dans la théorie évolutive. Son approche de I'hétérochronie était relative-
ment compliquée : il la divisait en 8 catégories (en fait neuf, car il en sr"rbdivise
une en deux : néoténie et pédogenèse), dont la péclogettèse,la néorértie,l'ltytar-
morlthose ei l'accélératiort. Les autres processus décrits sont en fait des appari-
tions de nouvelles structlrres (cuenogenèse, déviation. t,ariatiort adulte').ll non-r-
mait aussi réduc'tion et retctrdaTion, la réduction vestigiale de caractères. ll
regroupe les processus de pédogenèse et néoténie sous Ie terme de pétlornor-
ythose (introduction de caractères iuvéniles chez les adultes) et lcs processus
d'hypermorphose et d'accélération sous le terme de gérontotrrcrphose (rnodifi-
cation de caractères déjà présents chez les adultes). Les deux premiers donne-
raient de I'anti-récapitulation tandis que les deux derniers donneraient de la
récapitulation. Sa division de la pédogenèse et de la néoténie reste cependant un
peu f1oue. Ainsi. alors qu'il r-rtilise "correctement" les deux termes poLlr montrer
des choses différentes (maturité précoce dans le cas de la pédogenèse, ralentis-
sement du développement du soma dans la néoténie), il les classe aussi en un
même processus et en'rploie le terme de néoténie comme synonyme de pédo-
morphose, englobant donc la néoténie et la pédogenèse. L'aspect macro-évolu-
tif de la pédomorphose apparaît clairemcnt dans un recueil de poèrnes écrits par
GaRsrnNc, mais publié après son décès en 1949 sous le titre <rLnrt,al .litrms und
other i.oological verses>, (195 l). G,tnsuNo y présentait, cas par cas, tous les
exemples qu'il estimait être des cas de pédon-rorphose entre des espèces ou
groupes «Jifïérents.

Gour-p, en l9'7'7, a relancé I'intérêt de la modification de l'ontogénie
dans la phylogénie avec son ouvrage <<Otttogenl' ond pltt'logeny». Il y présente
de manière claire et conceptuelle l'intérêt évolutif de I'hétérochronie. Il suit les
processus hétérochroniques stricts décrits par Dr BEEn mais renoûlme sa pétkt-
genèse, progenèse, c'est-à-dire I'accélération des orgatres reprodr.rcteurs.
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L'ttct'élérati()n sensu stri(îo était celle des caractères somatiques. La néoténie
était alnrs associée à des caractères somatiques retardés et l'hy-permorphosc à
urr développerrent tardif des organes reproducteurs.

Une approche un peu plus complexe a été introduite par Aleenclr,
Gouro, Osrun & WexE en 1919 sur berse des idées développées par Goul»
(1977). Le cléveloppenlent entre l'ancêtre et le descendant peut être réduit
Qtédonrorplto.se) ou augmenté (péramorpho.sc), mais chacun de ces résultats
peut être produit par trois processus. Dans le cas de [a pédomorphose, la néoté-
rtie,le post-clépla<'cmcnt e|. lit progenèse. Pour Ia péramorphose,l'at'c'élération,
le pré-cléplucentcnt et l'lt,-pcrntorytltosc (rf. infra pour détails). Le terme /lr7ro-
ntorpltose Qle rentps) est introduit par Suea (1983) à la place de progenèsc pour
lui donner la même tenninaison que le processus opposé, l'ltyperntot'pltose (de
temps).

C'est enfin à McKTNNEy et McNAMARA que l'on doit les approches les
plus récentes de I'importance de I'hétérochronie dans l'évolution et ce, dans
divers ouvrages tels <rHeteroc'hrort,-. The eyolution oJ ontogenv>> (McKrNNev &
McNev,rna l99l), <<Et'olutit;nary change ctntl hetcrot'ltron\,r, (édité parr
McNaunea en 199-5) et <<Shcrpes oJ time.The evolution of growth and develo-
pentant>> (McNAMARA I 997).

Une révision cles processus hétérochroniques a été récemrnent menée par
Re,rrt-y, WTLLEv & MEINn,qr<o'r (1991). Ces auteurs considèrent qu'il est néces-
saire de séparer les processus micro-évolutifs des processus macro-évolutifs. Ils
clistinguent ainsi les comparaisons intraspécifiques des comparaisons interspé-
cifiques. Lat pédontr-trphose interspécifique devient ainsi de l.a pédogenèse
intraspécifique et la péruntorpltose, de la péragenèsc.Ils décrivent également,
l'isomorphose, I'hétérochronie sans changemet.rt final de fbrme et nomment la
néoténie d'AI-eERcrr ct al. (1919), la déc'élératiozr, tanclis qu'i1s utilisent le
Terme ltypontorpltose défini par SnEn ( 1983).

-l .2.2. Les processus hétérochroniques

Le modèle en horloge de Gout,tr (1977) : figure l. Il fait la distincrion enrre
cles changcrnents de fbrme, de taille et d'âgc. La référence utilisée pour les
comparaisons est l'âge à la maturité sexuelle. La rétention d'une fbrrr.re juvénile
chez le descenclitnt adulte est une pédomorphose. Celle-ci peut résulter d'une
progenèse : le descendant s'arrête de croître à un âge plus jeune, et acquiert
ainsi la r.naturité à la taille et forme sous-développée de l'ancêtre juvénile. Dans
la néoténie, la pédortrorphose a lieu err diminuant le changetnent dc fbrnte seu-
lernent (l'âge et la taille suivent le patron ancestral). L'hypernrorphose cst
l'opposé de la progenèse en ce que la croissance s'arrête plus tard et que la
taille et la fbrme vont au-delà de celle de l'ancêtre. L'accélération est I'opposé
de la néoténie en ce que le changement de fome seulement va au-delà de [a
situation ancestrale. Aller au-delà de la situation ancestrale correspond à ce que
Grtulo appelle une récapitulation, rnais un terme plus approprié est péramor-
plrose (AlnnRCH (,/ al. lL)79).
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progcnesc hose

néoténie accélération

pédornorphose récapitulation

Moclèle en horloge des processus hétérochroniques (rcdessiné d'après Gour-tr
1977). Rétcntion de carzictères juvéniles ancestraux chcz le clescendant adulte :

pédomorphose (progenèse et néoténie) et développemeltt de traits au-delà de la
condition anceslrale : .r'écapitulation>> = péramorphose (hypernrorphose et
accélération). Le trait vertical pointilté rcprésente la condition ancestrale I le
rectangle hachuré, la périodc.juvénile et le rectanglc blanc, la période adulte chez le
dcscendant.
Clotk ntodal for tlte *pts oJ lteterot hronv: ltaatlontorphc.tsis (progenesis ancl
neorc n\' ) u nd « rc(dp i I tr lati on " = pe ra ntorphosis ( hype rntorp hosi.s rtrtcl
ucL'elcraîiott). Brol;ut ÿerti«tl lina: an<'cstral situation; hatclted rccîangle: jut'cttile

Ttltttsis itt the descerilant: open rc(tüngle: adult phasis in thc desccnclattt. Reprintecl
bt pernti,ssiott tf thc publishers.ffutm Ontogenÿ and Pht'lrtgt'rtl bl Steplrctr.1. Gould
Cantbridge, Mass.: The Belknap Press of Harvard Utti,et'sitt- Prcss, <'opvrigltt @

1997 bt'the Prasidcrtt and.fcllov's ol Hurvard Collega.
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Le modèle d'Ar-nRncH, G«luL», Osr-sn & WnxB (1979): figure 2. Ce modèle
considère trois paramètres :

L L'arr'êt du développemenl Qtffset ytctrumeter) désigne le rnoment où 1a

croissance stoppe. Il réfère ainsi à la progenèse et à I'hypermorphose, lesquelles
sous-entendent respectivement des perturbations négatives et positives de cette
caractéristique. Un organisrne ou un organe progénétique grandit durant un
temps plus court de telle sorte que sa taille ou sa fbrrre soit plus petite, et inver-
sement, un i>rganisme oll un organe hypermorphique grzrndit durant un temps
plus long de telle sorte que sa taille ou sa fbrme soit plus grande.

2. Le taux de développemcnt (rzrte paramete r) désigne un tallx (vitesse
relative) de changement de fbrme, c'est-à-dire la néoténie (perturbation néga-
tive) et l'accélération (perturbation positive).

3. L'initiation du développement (ottset porametar): dans le pré-dépla-
cement (perturbation rrégative), le processus (changen.rent de taille et ou de
fonne) c()fflmence plus tôt ; et dans le post-déplacement, il débute plus tard.

La pédomorphose est causée par une croissance plus faible (néoténie),
une initiation tardive (post-déplacement) oll une fin précoce de la croissance
(pro-uenèse). La pérarnorphose est le patron opposé, avec les processus opposés :

accélération, pré-déplacenlent et hypermorphose.

Hétérochronie et allornétrie sont étroitement liées : l'hétérochronie
aborde le changement d'un trait au cours du temps tandis que I'allométrie
concerne le changement de ce trait vis-à-vis d'aLltres traits. Ainsi, l'allométrie
compare les résultats hétérochroniqr-res à d'autres: c'est le patron créé par les
processus hétérochroniques.

Un problèrne fréquent dans la détermination des processr"rs hétérochro-
niques tient en la polarité entre ancêtres et descendants. En paléontologie, les
l'ormes ancestrales peuvent être trouvées dans des couches plus anciennes
(McKtNNEv & McNava,RA l99t), mais pour de nombreux groupes, la rareté
des fbssiles rend difficile de telles comparaisr>ns. Certains auteurs préconisent
erinsi I'utilisation de reconstructions phylo-qénétiques, mettant en jeu des
groupes extérieurs pour déterminer quels sont les caractères ancestraux (FINK
1982, r98U).

1.2.3. Un débordernent de définitions

Cornme il ressort déjà des précédentes sections, de nombreux termes sont venus
au cours du temps étofIèr la thématique de l'hétérochronie. Les auteurs plr-rs
récents ont suivi telle ou telle déflnition et ont aussi apporté des ten-nes supplé-
mentaires. Il en résr-rlte un réseau de termes interdépendants des plus confus;
ce rtains d'entre er-rx désignent des caractéristiques identiques tandis que
d'autres, des caractéristiclues ditïérentes. Le tableau I reprend les principales
définitions employées, avec Lln regard particulier face aux travaux relatifs aux
salamandres et aux tritons.
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CHAPITRE 1

Dans cette thèse, nous employons le terme pédomorpho.§e pour tout phé-
nomène où le développement est tronqué et où des caractères .iuvéniles se

retrouvent chez l'adulte. Nous préférons ce terme à celui pourtant plus ancien
de néoténie (KollunN 1884a,b) pour éviter toute confusion car 1a néoténie
représente aussi un des processus menant à la pédomorphose (Goulo 19'7'7). En
regard de notre sujet d'étude, les tritons, nous nous référons à la transformation
de la larve. Elle peut être normale avec obturation des fentes branchiales durant
la métamorphose ou tronquée avec conservation des fentes branchiales à l'état
adulte (pédomorphose larvaire : RvnN & Sptrr-trscs 1998). Les individus mon-
trant ce type de développement tronqué sont alors dits pédomorphiques. Ce

sont des pédomorphes, ce qui les oppose ainsi aux métamorphes, les adultes
métamorphosés (Seur-trscH & WILBL;n 1989, WHITEHaIN 1994). Les processus

menant à ce résultat phénotypique sont principalement de deux types, suivant
que la maturation est accélérée (progenèse sensu lato) ou inchangée (néoténie)
(Gout-o 1977, AI-eencn et al . 1979). Lorsque la condition pédomorphique est
fixée, elle est alors dite obligatoire, tandis qu'elle est dite facultative lorsque les
deux traits d'histoire de vie (la pédomorphose et la métamorphose) sont mainte-
nus. Les larves ne se métamorphosant que tardivement ou grandissant en tant
que larve à des tailles supérieures à celle où se produit normalement la méta-
morphose, sont alors décrites comme des .juvéniles branchiés. Ces individus
peuvent aussi être appelés larves hivemantes.

1.2.4. Hétérochronie et évolution

L'hétérochronie concerne des changements de parcours ontogénétique se pro-
duisant sur une échelle temporelle entre ancêtres et descendants. Des modifica-
tions hétérochroniques peuvent mener à des différences subtiles mais aussi à
des organismes radicalement différents sans nécessiter pour autant de fbrts
remaniements génétiques (We,sr-EesRHARD 1986, McKtNNEY & McNaHlnna
199 l). Les changements seront d'autant plus importants que l'hétérochronie
agit globalement sur l'organisme, qu'ils ont lieu précocement au cours du déve-
loppement et que les différences de chronologie ou de taux de développement
entre ancêtres et descendants sont importantes. Les sauts évolutifs seront parti-
culièrement marqués en réponse à des changements rapides et prononcés de
I'environnement. Lorsque les environnements se modifient faiblement, l'évolu-
tion peut être plus graduelle. On peut ainsi observer des clines pédomorphiques
(les morphologies adultes deviennent de plus en plus pédomorphiques - juvé-
niles - dans une séquence évolutive) ou péramorphiques (les morphologies
adultes deviennent de plus en plus péramorphiques - sur-développées - dans

une séquence évolutive). Les hétérochronies de développement sont aussi atten-
dues chez des organismes faiblement canalisés, c'est-à-dire libérés d'une
contrainte de développement trop stricte. Lorsqu'ils sont possibles, les change-
ments peuvent ainsi être rapides. Les espèces à cycle cle vie complexe, tels les

arthropodes, échinodermes ou amphibiens. sont particulièrement prédisposées i)

montrer des changements radicaux car la maturité acquise par leur stade lar-
vaire ou juvénile peut mener à une forme adulte radicalement différente. L'évo-
lution des espèces par hétérochronie ne s'est pas faite en suivant un chemin
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INTRODUCTION CÉNÉRALE : L'HÉTÉROCHRONIE

uniqLle dans chacune d'elles. En effèt, en considérant tous les éIéments d'un
organisme, on peut constater des hétérochronies dissociées révélant une évolu-
tion en mosaïque. Ainsi, certains éléments peuvent être surdéveloppés (péra-
morphose), tandis que d'autres peuvent être sous-développés (pédomorphose)
chez le même descendant (McKrNNEy & McNavena 199 I ).

Les exemples d'hétérochronie intra- et interspécifique ont été rapportés
pour de nombreuses structures dans la plupart des groupes actuels et éteints. On
peut ainsi citer la structure du crâne et la rétention pédomorphique des fentes
branchiales des an-rphibiens branchiosaures (ScuocH 1995) et de nombreux uro-
clèles actuels (wurrruaru 1994). laperte de phalanges chez les urodèles menant
à des polydactylies variées (Ar-nencH & BLANCo 1996), l'apparition précoce
des membres chez les ernoures à développement direct (Er-rNsoN 1990), Ia fbrme
des membres chez les anoures (E,urnsoN 1986, 1987), la pédomorphose du
crâne des anoures miniatures (Tnuan & AleEncH l9ti5), la structure des dents
qui se serait modifiée par initiation précoce de la différenciation des amélo-
blastes chez les vertébrés (Svrrn 1995), la pédomorphose de la tbrme de la
queue des clipneustes (Bnvrs 1984), la fbrme de la tête des cichlidés (MevEn
1987), la structure cles valves d'ostracodes (Olrvesrn I989), la fomne des ron-
geurs géomyoides (HanNen & HapNen 1988), les castes chez les insectes
sociaux (Hanvell 1994). la choriogenèse chez les lépidoptères (Rncren &
Vleuos lglltl), la structure de la coquille des rudistes (SrvoNprÉrRr & Prrrlrp
2000) et des ammonites (SwAN 1988) ou encore la complexification péramor-
phique des plaques phyllodales (McNeunnn 1985) et le passage des larves pré-
datrices à non prédatrices (STHnATHMANN et al. 1992) chez les échinoldes.
Parallèlement à la comparaison de trajectoires ontogénétiques, les exemples
cl'hétérochronies ont aussi été appliqués aux trajectoires astogénétiques chez les
bryozaires (ANsrav l9tl7, Pecsut et al. 1991).

Tout comme I'hétérochronie a été proposée pour expliquer des transi-
tions d'espèces à espèces, elle ['a aussi été pour les exemples de macro-évolu-
tion menant à des groupes plus larges, tels des tyrannosaures depuis leurs
ancêtres maniraptores par le surdéveloppement du crâne et des membres posté-
rieurs joints à la réductic'rn des membres antérieurs (LoNc & McNeueBa 1995),
des ratites et carinates depuis leurs ancêtres ailés par pédomorphose de la cein-
ture pectorale (Lrvezev 1992, 1995) et des hydroïdes sessiles pédomorphiques
depuis leurs ancêtres pélagiques (CuNNrNcuem & Buss 1993). Même des chan-
gelrlents de phylum sont supposés s'être produits par hétérochronie (McKrNNev
& McNeu,tna 199 l), telle I'apparition des vertébrés depuis des larves de tuni-
ciers devenues adultes par pédomorphose (GansraNc 1929), des amphibiens
depuis des ostéolépitbrmes par pédomorphose crânienne et péramorphose cles
membres (LoNc 1990), des oiseaux depuis des dinosaures théropodes (LoNc &
McN,q.naenn 1995) ou encore des acanthocéphales depuis des priapulides pro-
génétiques (CoNwny MonRrs & CnovproN 1982). Les analyses génétiques
amèneront certainement des éclaircissements sur ces relations.

Une voie de validation de ces hétérochronies est de rendre compte de
leur caractère adaptatif (Gour-» 1977 , McKTNNEy & McNauane 199 I ),
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CHAPITRE 1

quoique certirins auteurs considèrent que l'évolution par hétérochronie puisse se

produire sans action de la sélection (EvnnsoN 1986). Parmi les adéquations de

nouvelles structures, la signification adaptative de celles liées au système de

prise cle nourriture sont parmi les plus faciles à Inontrer. Les pinsons de Darwin
présentent clifférerrtes allornétries de croissance de leur bec, leur contérant des

avantages en terme d'utilisation des ressources. Les altérations de leurs par-
cours ontogénétiques ont produit au cours du temps de nouveaux n-rorphotypes

captrbles cl'occupcr des pics aclaptatifs (McKtNNrv & McNeNl,qnn 199 l),
quoique I'l'rétérocl.rronie ne soit pas toujours évoquée pour rendre colllpte de ces

spécialisations (Gna.N't-1986). Le rôle de I'hétérochronie it aussi été crucial
dans I'occr-rpation de nouvelles niches alimentaires clcs échinoïdes avec comme
cxernple particulièrer.nent prononcé, la perte pédomorpl.rique de la lanterne
d'Aristote (McKrlNNsv & Mc'Neuana' 199 l). Alors que cet appareil est utilisé
par les échinoïcles réguliers pour râper des algues. sa réclt-tction chez Irombre
cl'espèces d'échinoïdes irréguliers of'fre la possibilité de nouvelles stratégics ali-
rnentaires. En addition aux adaptations conférant des avantages clans I'r-rtilisa-
tion des rcssources trophiques. l'hétérochronie per-rt aussi mener à des lbrmes
adaptées à de nouveaux environnements. On constate aussi une tendance pédo-
morphique chez différentes espèces de brachiopodes rhynchonellides qui abou-
tit à une nugmentation c1e la taille du pied et une réduction de la taille du lopho-
phorc. deux adaptations favorisant la survie sous des régin.res hilutement
hydrodynan'riques et ainsi l'occupation de nouveaux habitats, les fbrn'rcs ances-

trales se rencontrant dans cles zones plus profbndes ct calt-tles (McN,tvan,r
1983). Des transitions d'habitats sont aussi rencontrées dans d'autres groupes.
Il en est ainsi des bivalves chez lesquels une rétention pédon.rolphique du bys-
sus permet une vie épitaunale (SrnNlev 1972). Les ostracodes motltrent aussi

des variertions hétérochroniques liées aux régirres océaniques (zones stables ou

fortement variables par rrp-u'ellings ou sédirnentation active) (Br"nrHoloN
1997). L'évitement des prédateurs sentble aussi avoir favorisé des modifica-
tions hétérochroniques menant à des rnorphologies permettant un enfbuisse-
ment chez les trilobites ou un carroullage chez les ammonoÏdes (McKINNUY &
McNavnnn 199 l). Les changerrlents hétérochroniques peuvent aussi être
induits par sélection pour des stratégies d'histoire de vie. La progenèse a ainsi
été liée à des stratégies plutôt de type r (reproduction précoce, petite taille,...)
tandis que la néoténie le serait à des stratégies plutôt de type K (reproduction
tardive, grande taille....) (Goulo 1911).

1.3. Pédomorphose chez les urodèles

1.3.1. Etendue de la pédomorphose

La pédomorphose à laquelle nous ferons référence dans ce paragraphe et le
reste cle la thèse concerne la rétention d'une morphologie larvaire chez I'adulte
reproducteur. en I'occurrence de triton ou de salamandre (Goulo 1977). Lc
trait juvénile que nous considérons comme primordial chez un adulte pédo-
morphe est la présence de fèntes branchiales.
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Chez les urodèles, la pédomorphose est loin cl'être un phénomène excep-
tionnel. Elle se rencontre en effet chez plus d'une cinquantaine d'espèces, soit
plus de l0% des espèces recensées (environ 450 espèces selon les relevés de
FR,qNx & Ravus 1995 et DLrr,llunN 1999), sans compterque la rna.jeure partie
des espèces ne pourrait être pédomorphique. En eftet, elles ne passent pas
toutes par une phase de vie Iarvaire aquatique. Les espèces appartenant aux
amphiumiclés, protéidés et sirénidés sont toutes pédornorphiques obligatoires.
Dans les erutres fàmilles (ambystomatidés, cryptobranchidés, dicamptoclontidés,
hynobiidés, plethodontidés, salamandridés), les genres ou les espèces peuvent
montrer différents traits d'histoire de vie : uniquement métamorphique, unique-
ment pédomorpl.rique ou fàcultative, exprimant I'un ou I'autre trait selon les
populations ou les individus. Chez certaines espèces, la pédonrorphose est qua-
liflée de <<presque obligatoire. en ce sens que la métamorphose reste possible,
mais exceptionnelle dans la nature. Il en est air.rsi du célèbre axolotl
{Antbystoma ntexicununt) du lac Xochimilco du Mexique (Tableau 2).

Des fossiles d'urodèles pédomorphes ont égalernent été découverts.
Ainsi, en Europe. il existait déjà au Tertiaire des Salamandridés pédomorphes
tel Brctcltt'r'ctrntus noaclucrls (triton proche du genre Triturrts) (Rocsr 1995,
1996a). D'autres espèces d'amphibiens péclonrorphes fossiles ont aussi été
identifiées dans des couches plus anciennes (MII-Nen 1982).

Fig.3. Protée anguillard Protcus artguittus (Pivski Rokav, Slovénie, août 1995), un
pidornorphe ohl igatoi rc.
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CHAPITRE 1

Tableau 2 : Occurence taxonomique de la pédomorphose chez Ies urodèles.
Statut : F : pédomorphose facultative, O : pédomorphose obligatoire. -O : pédomorphose
presque obligatoire (la métamorphose est exceptionnelle ou doit être provoquée
artificiellement ; il est possible que certains Eurytea catalogués comme obligatoires soient.
en fait, des presque obligatoires).
Turonomit oc(uren(e of paedomorphosis in living urocleles.

Arnbystomatidae
A nt bt's toma aI ta m i ra ni
.,1 m bys tom a am b l,'t' e ph a I um
,.t m b!'sloma ande rscttt i
Amby576n a dumeri|ri
Ambystoma gracile
Ambystoma lernaensis
.4mb1ts76mq üexicdnun
Ambl,storn a ordi nari um

.1m bystomo q Lte re lore nsis
,,1ntbysloma rosoceum
A nt b1,s to n a s u b s a I s unr

A nt b.vs ro m a to I po i de unt

Ambystono tuylori
Ambysktna tigrinum
Ambystoma velasci

AmphiLunidae
Amphiunta means
,lntphiuma pholeter
.4mphiuma trydacÿlunt

Cryptobranchidae
C ryt pto b ranc hus a I I e ga n i e ns i s

Dicamptodontidae
Dicdnlptodon drPri
Dicamptodon copei
Dicamplodon ensatus
D i camptodon te neb rosus

Hynobiidae
Hynobius retordotus

Plethodontidae
Eurycea clt i sho I me ns is

Eurytcea latitans
Eurvcea nana
Eurÿcea naufragia
Eurycea ,Teotenes

Eurycea pterophila
Eurycea rothbuni
Eury'çgs sosorum
Eurycea lonkattae
Eurvc'eu tridentifera
Eurvc'ea troglodytes
Eurycea Nnerensis
C),r i nophi I us pa I le uc us

G 1t r inop h i I us por phyr it ic us

I t ct i deo tr i tct tt w a I I ace i

Vallée de Merico (Mexique)
Michoacan (Mexique)
Michoacan lMexique)
Michoacan (Mexique)

Ouest de l'Arnérique du Nord
Mexico (Merique)

Distrito Federal (Mexique)
Michoacan (Mexique)

Mexique
Chihuahua (Mexique)

Puebla (Mexiquc)
Sud-Est de l'Amériquc du Nord

Puebla (Mexique)
USA. Canada et Mexique
District F édéral ( Mexique)

Sud-Est des L,ISA

Sud-l-.st dos USA
Sud des LJSA

Moitié-Est dc l'Amérique du Nord

ldaho et Montana ([JSA)
Washington et Oregon (USA)

Calilbrnie (USA)
Ouest de l'Amérique du Nord

.lapon

c1 Irlori<1c (USA)

32

Texas (IJSA)
Texas (USA)
Texas (USA)
Texas (LJSA)
Texas (USA)
Texas (USA)
Texas (USA)
Texas (LJSA)
Texas (USA)
'lexas (USA)
1'exas (USA)

Centre des IJSA
Tennessee. Géorgie. Alabama (USA)

Est de l'Amérique du Nord

F

F
.'o
-o
F
F

-o
F

--0
F

F

F

-o
F

I,

6

6-29
6-29

4-6-29
t7 -25-27

6-29
6-29
6-29

6

6-29
6

24-27 -28
6-29

t2-13-27
6-29

27
27
27

o
o
o

O

F

-o
F

F

F

27

27
27
27

27

22

o
o
O
O

--o
o
o
o
o
o
o

--o
..O

F

O

l0
l0

I t-27
l0

It- I t-23-27
l0

1t-27
27
l0

I t-27
l0

11 1?

5-9-27
() t?

27

Taxon Statut Rélérencesn



INTRODUCTION CÉNÉRALE : L'HÉTÉROCHRONIE

Références: I Asnavr 1966.2 ANonsoNr & Donn 1991,3 Bn,q.NooN & Bnausn 1966,4 Bn,q.NooN

1976. s BuNo«:» et a\.1986,6 Bn,qNooN 1989,7 BnreclEs 1962,8 Bnuce 1976,9 Bnuce 1979,
l0 CHrpprNoeLe et o1.2000, ll Clpncur-Ceseau 1974, 12 Colr-tNs 1981, 13 Colt-llls et al. 1993,
I4 Dsr.y 1967,l5 DoLMEN 1978, l6 Dzurrc et at. 1990. l7 E,eclg,soN 1976, 18 FuuN 1963,
19 GeenroN et al. 19'77.20 6or. et al. 1997,21 Kereztc et al. 1994,22 KeNrt & We«eue,ne 1999,
23 Kr,zen 1952,?1 KnsNz & Srven 1995,2-5 Lrcsr 1992,26 LITvTNCHUK et al. 1996,27 Pernen«a
1998,28 Seur-rrscu et al.1990,29 SHenpen & Voss 1996,30 Srsr & AnNlzsN 1994,3lTHonN
1968. 32 V,rN Gpr-orn 1973.

1.3.2. Facteurs abiotiques et biotiques influençant la réponse
pédomorphique

La pédomorphose est un trait d'histoire de vie extrêmement complexe dont
I'apparition et le maintien dans telle ou telle proportion vis-à-vis de Ia méta-
morphose peuvent dépendre de nombreux facteurs, tant abiotiques que bio-
tiques, chaque espèce, et même chaque population d'une même espèce ne
réagissant pas de la même manière aux mêmes circonstances. L'influence de
certains facteurs a été démontrée de façon expérimentale. Elle a aussi été
déduite à partir d'observations directes sur Ie terrain.

Effet de la densité. Ssr,tllrscs (1987) a mis en élevage des larves
d'Antb-r-srpn1a talpoideum dans des bacs expérimentaux, à diftérentes densités
depuis leur éclosion. Il a ainsi pu montrer que de basses densités étaient asso-
ciées à un plus grand nombre de larves devenant pédomorphes (réponse pédo-
morphique plus importante), du moins lorsque le milieu était permanent. La
même tendance a été montrée par H.q,nnrs (1987) chez un salamandridé,
Notopltthalnuts yiridescen^ç. Cette situation semble donc pouvoir être généralisée.

'['axon Répartition Statut Références

Proteidae
Necturus alabamensis
n'ecturus beyeri
Necturus levtisi
Neclurus maculosus
Neclurus punctotus
ProteLts anguinus

Salamandridae
.''l o t oph t ho I nt u s pe rst rictrus
N otoph t h a I mus v i r ide sc e ns

Taricha granulosa
Trilurus alpestris
Triturus carnifex
Triturus cristatus
Trittrnts helvetictrs
T'riturtts vulgaris

Sirenidae
P se udobro nchus axa nthus
P seudo bra nc hus slr illlts
Siren inlermedia
Siren locertina

Sud-est des USA
Sud des USA

Caroline du Nord (USA)
Mortié-Est des USA

Est des USA
Ex Yougoslavie et Nord Est de I'ltalie

Sud-Est des USA
Moitié-Est des USA

Ouest de l'Amérique du Nord
Europe

Italie et ex-Yougoslavie
Europe

Ouest de I'Europe
Europe - Asie

Floride (USA)
Sud-Est des USA

Moitié-Est des USA et Nord-Est Mexique
Est des USA

-7

o
o
o
o
o
o

F

F

F
F
F
F
F
F

-30

27
27
27
27
27

27
27
2'7

27

27
3-27
27

2-16-20-31
20-2t-31
1s-20-3 l

19-20-31-32
l 4-15 -l 6- l 8-20-

26-31

O
o
C)

C)

33



CHAPITRE 1

Ainsi, en situation de basse densité, les larves ont un plus haut taux de crois-
sance, lequel est vraisemblablement dû à une moindre compétition pour les res-
sources et un nombre d'interactions agressives réduit. Les larves ont ainsi
davantage tendance à rester dans le milieu aquatique en tant que larve mature.

Effet d'un prédateur. La présence de poissons, en conditior.r expérimentale,
diminue la réponse pédomorphiÇùe d'Antb-"-.ttoma tdlpoideum (proportion de
larves devenant pédornorphes) mais ausmente le nombre d'inrmatures.
Quoiqu'une métamorphose permettrait d'éviter tout risque de préclation. les béné-
fices d'une maximalisation de la croissance en condition aquatique pourraient
favoriser les individus ne se métamorphosant pas (JacxsoN & SEnu-rrsc'rr 1993).

Effet de la nourriture. Quelle que soit la densité de nourriture, la réponse
pédomorphique reste identique chez Ambr-stomu gracile (Lrcur 1992) et
Antbystonta talpoideunt (Ser,tlrrscu 1987). Néanmoins, Voss (1995) constate
une influence du taux de nourriture en déterrninant la réponse pédorrrorphique
de tlescendants de croisements en .irelour" (huckt rtt.s.t) hybride A. rigrirrttnr x
A. mexicctnunt avec A. nte-ritatttlr?i sous ditférents régimes environnementaux.
Ses résultats montrent que les larves fbrtement nourries avaient plus tendance à

devenir métamorphes, du moins lors des traitements où la température était éle-
vée (aucun effet observé à basse température). En présence d'une nourriture
abondante, davantage de larves devenaient aussi pédomorphiques clans des
expériences menées par Senules (l9l4b) sur la même espèce que celle étudiée
par LtcHr (1992).

Effet de l'assèchement. Davantage de larves d'Ambystoma ïalpoidetrnt
deviennent pédomorphiques en milieu artificiel permanent qu'en condition
d'assèchement simulé (SEnalrrscn & GreeoNs 1985, SnulrrscH 1987.
Snvrtrscn ct al. l99O). Même, suite à une sélection artificielle pour la péclo-
morphose (élimination à chaque génération des descendants métantorphes),
lorsque les descendants sont élevés en milieu temporaire, une majorité d'indivi-
dus se métamorphosent (SevltrscH & Wrleun l9tt9). Des différences inter-
populationnelles ont été mises en évidence quant à la tendance à se métamor-
phoser en conditions stables et instables. Cependant, elles n'ont pas été reliées à
l'historique du milieu où avaient été prélevés les animaux (Senallrscrr ct a/.
1990). Dans une situation où la pédomorphose n'est jamais aclaptative, comme. par
exemple, dans un étang temporaire, la métamorphose devrail être sélectionnéc et la
plasticité contre-sélectionnée. Il pourrait ainsi y avoir une fixation de la condition
métamorphique, comme chez Anthystoma ma< ulaturz (Seulrrscu et ol. 1990).

Effet de la température et de la luminosité. Certains tritons paraissent luci-
fuges ; tel est le cas de Trittrrtr.ç alpastri.s ntontetttgrina.r', qui reste cantonné en
grande profondeur durant la journée. L'absence de lumière de ce microhabitat,
.jointe à une basse température, est considérée coûlnre étant à la base de Ia pédo-
morphose dans cette population (Bneurr- & Tnuor 1983). L'influence des
basses températures a aussi été invoquée par Btzen (1978) pour expliquer les
cas fiéquents de pédomorphose chez les Ambystonta rigrintrm de haute altitucle
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(3000 rn). Cet auteur considère que les basses températures entraînent un faible
taux de croissance el une métamorphose à une plus grande taille que dans lcs
populations de basse altitude. Rocar (1995, 1996a), quant à lui, constate des
parallélismes entre la présence d'espèces pédomorphiques fossiles et le refroi-
dissement général ayant eu lieu durant I'Oligocène supérieur. En condition
expérirnentale, il a été montré qu'à basse température clavantage de sala-
mirndres devenaient pédomorphes qu'à haute température (SlRutes 1974b).
Svoe (1965) en concluait de même tlecTriturus ulpesTris pour de basses tem-
pératures associées à des conditions d'obscurité. I'obscurité à température plus
élevée menant à Ia mort des animaux.

Hostilité du milieu terrestre. Plusieurs espèces ou populations d'urodèles
pédomorphiques ont été observées dans des n-rilieux aquatiques entourés d'un
habitat terrestre considéré comme hostile. Ainsi, B«ucn (1916) explique la
pédomorphose obligée d'Etu',-1'ss neotenes par l'environnement terrestre extrê-
mement sec du plateau d'Edwards au Texas. Le même auteur (1919) considère
aussi que la pédomorphose peut être une adaptation à la vie cavernicole où le
milieu terrestre est inhospitalier. Il se base sur les espèces du genre
Gt,rinopltiltr.ç, dont une est épigée et se rnétamorphose normalement, et les deux
autres hypogées, une étant pédomorphique et l'autre retardant sa métamorphose
et acquérant sa maturité sexuelle .juste après. La pédomorphose en altitude
serait clue àr l'avantage c1u milieu aquatique sur le milieu tcrrestre hostile (fluc-
tuations de ternpérature, basse humidité, absence de couverture arborée)
(Senttles 1974a. WrlsuR & Collrirs 1973). Toutefbis, des milieux aquilriques
peuplés par cles pédon.rorphes sont aussi entourés cle milieux terrestres semblant
favorables. Ainsi. Pe,rrensoN (1978) constate la présence de pédomorphes
Antbt'str;nta talltoitleum dans des milieux aquatiques bordés d'un environne-
lrent terrestre favorable (la plaine côtière du sud-est américain est chaude et
hur.rride). Bnnutl (191)2) Ihit aussi cette constatation chez Tt'iturus alpcstri.t
dans le sud de l'Europe.

Effet de I'altitude. SpnuLes (1914.r) constate que la péclomorphose est plus tié-
quente clirns les populations d'altitude, tel est le cas pour Ambÿsromcr nte_tica-
nrrttr, A. orditturiunt et A. gt'ucilc. Aussi, en élevage. les larves d'A. gracile pro-
venant cle populations de haute altitucle ont moins tendance à se métamorphoser
que celles de basse altitude. Cette influence de I'altitude serait à associer à celle
cl'un environnement terrestrc hostile. Cependant, SpRut-ts signale quand même
l'existence de populaticlns pédornorphiques à basse altitude. Cor-r-rNs (1981)
quant à lui ne constate pas de diI1érence dans la réponse pédomorphique entre
populations d'Antbysrontu tigrinunt de basse et haute altitude et LrcHT (1992)
obtier.rt les mêntes pourcentages de péclomorphes et métamorphes en situation
expérirnentale que lcs populations proviennent de basse ou de haute altitr-rde. La
liaisor.r à I'altitucle ne paraît donc pas claire.

Effet de la thyroxine. En présence d'extrait thyroïdien ou de thyroxine, plu-
sieurs espèces cl'uroclèIes pédomorphes entreprennent une rnétamorphose, que
1a pédomorphose soit facultative ou apparentment obligatoire : Eut'vc'ea neo-
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tencs (KrzEn 1952, Bxucp 1916), Eurycea tynerensis (Kezen 1952),
Ambystoma dumerilii (BnaNooN 1976) et Triturus alpesTris (Svoe 1965).
L'absence de métamorphose chez ces espèces est ainsi due à une perturbation
de la production de thyroxine et non de la sensibilité des tissus à cette hormone.

L'environnement a ainsi une influence prépondérante sur les parcours de
développement des urodèles. Les salamandres et les tritons sont capables
d'extraire de leur environnement des indices-clés leur permettant de s'adapter
au mieux aux caractéristiques de I'habitat. D'une manière générale, la pédo-
morphose devrait particulièrement évoluer dans des milieux permanents,
dépourvus de poissons, où les densités de conspécifiques sont fàibles, à basse

température et lorsque I'environnement terrestre est contraignant. Bref, lorsque
le milieu aquatique est plus favorable que le milieu terrestre (Wtlnun &
Cor-lrNs 1973). Cependant, ce modèle ne semble pas général. En efïet, la pédo-
morphose existe également dans des environnements ne présentant pas ces
caractérist iq ues.

1.3.3. Base génétique de la pédomorphose

L'existence d'un soubassement génétique de la pédomorphose a été démontrée
de différentes manières. Ainsi, en effectuant des croisements entre trois popula-
tions contenant des pédomorphes, HeRnls et al . (l 990) constatent, selon les
types de croisements, des clifférences ou des égalités dans la réponse pédornor-
phique des descendants. Il y aurait ainsi des seuils pour la métamorphose
variables selon les populzrtions. Lorsque ces populations sont croisées, il est
ainsi supposé que les distributions de tendance des seuils soient affectées.
Ainsi, cleux des trois populations étudiées montrent des bases génétiques difïé-
rentes. Etant donné leur proximité géographique, leur apparition récente et
I'absence actuelle de flux migratoire, elles auraient divergé indépendamment àt

pnrtir d'un ancêtre commun. Il y aurait ainsi eu changement génétique rapide
sans changement morphologique. La sélection sur la tendance à se métamor-
phoser aurait ainsi mené à un changement considéré comme ..macro-évolutil'>>
yra un nrécanisme micro-évolutif (Hannts et al. l99O).

Des croisements entre des espèces pédomorphes presque obligatoires
(Antbystonn me-ricanunt el A. dumenlil) donnent un certain nombre de larves
qui se métamclrphosent, reflétant ainsi la ségrégation d'allèles responsables de
la pédomorphose chez ces espèces. Ces résultats suggèrent que des mécitnismes
differents sous-tendent la pédomorphose chez les espèces d'Ambystomes étu-
diées. Par contre, le croisement de A. me-ricanum er A. tigrinum ntarvotiunt ne

donne que des pédomorphes, suggérant ainsi que le même mécanisme géné-
tique existe chez ces deux taxons (Suannen & Voss 1996).

Il est supposé que le croisement d'une espèce pédomorphe (Antbystttma
me,ticanunt) avec une espèce métamorphe (A. t. tigrinurz) donne des descen-
dants rnétamorphes alors que le croisement de ceux-ci avec le parent pédo-
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morphe donne des descendants pédomorphes et métarnorphes dans un rapport
I : l. Cette hypothèse était fondée sur les travaux de TourrNs (1978) qui mon-
traient que la pédornorphose était due à un gène à l'état homozygote récessif.
Néanmoins, Voss ( 199-5), conduisant ces expériences en modifiant des
variables environnernentales (la température et le niveau de nourriture),
constate, dans un cas, une ségrégation difïérente du rapport I : I en croisant les
hybrides avec leur parent pédornorphe (haute tcmpérature/nourriture abon-
dante). ll en déc1uit ainsi un contrôle polygénique avec au moins deux loci
impliqués. Il y arurait un gène à efIèt majeur et un ou plusieurs autres dépendant
de I'environnement. Utilisant des marqueurs génétiques pour ces croisements,
Voss & Su,q.pnpn (1991) confirment l'existence cl'un locus de trait quantitatif
majeur (QTL) qui contribue à I'expression de modes alternatifs de cycle de vie
(pédornorphose 1's. métamorphose). Toutefois, menant le même type d'études
sur des spécimens sauvages, Voss & Suerr,en (2000), n'obtiennent pas les
mêmes résultats (pas d'association entre un gène majeur et l'échec métamor-
phique). Ainsi, le mécanisme a pu varier rapidement lors des générations d'éle-
vage en laboratoire. Le modèle génétique pourrait aussi être complexe, de
nature polygénique. La fixation d'une condition pédomorphe depuis la condi-
tion ancestrale métamorphe sous-entend la fixation d'un allèle récessif avanta-

-eeux. Celle-ci a pu se fàire, à de nombreuses reprises. dans des milieux aqua-
tiques fàvorables où vivent des populations de fàible eI'fectif et où la fidélité au
site de reproduction entraîne une endogamie (inbreeding) importante, ce qui est
souvent une caractéristique des populations d'Ambystomes (VoSS &
SHe.ppEn 1997).

La pédomorphose peut être sélectionnée artificiellement. Ainsi,
SEnalrrscu & Wrlaun (1989), en sélectionnant les tritons pédomorphiques
durant quatre générations (par élimination des tritons métamorphosés), ont
constaté une réponse pédomorphique plus prononcée. Celle-ci l'était toujours
de façon moindre lors d'expériences d'assèchement du milieu. Air.rsi. la capa-
cité à devenir pédomorphe est bien sous contrôle génétique. quoiqu'influen-
çable par les conditions environnementales. Le fait qu'une sélection ait pu agir
en seulement quatre générations, montre que l'évolution de la pédomorphose
peut être très rapide. Cela pourrait ainsi expliquer les difTérences inter-popula-
tionnelles observées (Seullrscu & WILBun 1989).

Des études génétiques (séquençage du DNA mitochondrial) du complexe
d'Ambystonta tig,rinum ont montré que la pédomorphose est un caractère très
labile qui aurait évolué plusieurs fois dans cette lignée (SunnpeB & Voss 1996).

1.3.4. Traits d'histoire de vie

Maturité sexuelle. Euryt'ea ncotene:;, un pléthoclontidé pédomorphe (presque)
obligatoire, est mature «précocement», à l'âge de deux ans, et présente une
haute técondité vis-à-vis de plusieurs autres espèces du genre Eut'yceo. Cefie
(prétendr-re) progenèse (dénomrnée pédogenèse par l'auteur) et cette haute
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CHAPITRE 1

lécondité seraient des adaptations à I'habitat aquatique incertain, entouré d'un
milieu terrcstre hostile, que représente le Plateau d'Eclwards au Texas. EIles
permettraient ainsi une restructuration rapide des poprrlations (BnucE 1976).

L'étucte de pédomorphes facultatil.s comnle Notoltlttltalntus viridcscens a

perrnis de montrer qu'en adoptant la tactique pédomorphique un tritotr pottt'rait
acquérir ser maturité à r-rr.r âge estin'ré de 2 ans (selon les clistributions de taille)
en sitr-ration naturelle au lieu de 4--5-6 elns pour les métatnorpl.rttsés passant par
un stade jr-rvénile terrestre. Cette progenèse scrait avantrtgeusc, suite à la des-

truction cl'une grande partie de la populatior.r ou la colonisation cl'un habitat
vierge, en (r)établissant rapiclement la structure de la popr-rlation. Il y rl ainsi un

taux élevé d'ar,rgmentation intrinsèque cle la population (HE.qt-v lL)74).
Malheureusement. ces résultats sont incertains. En efl'et. ils sont basés sur lit
taille des tritons, un firible estimateur de leur âge. Une lois la popr-rlation refbr-
mée, les hârutes densités contre-sélectionneraient la pédomorphose (H,rnRts

l9U7). Ainsi, la progenèse pennettrait de renforcer lcs pttpulations lors de
périodes làvorables et serait maintenuc suite i\ cles épisoclcs c:rtastrophiqlrcs
réguliers. En situation expérin.rentale, Hannls (1987) n'a, par contre, pas ptr

mettre en éviclence un processlrs plogénétique plutôt que néoténique. car les

pédomorphes acqr-réraient une r-naturilé à 7 n-rois comû)e les r-nétat-rlotphes vivttnt
dans I'eitu, n-rais plus tôl que les métamorphes nrenant une vie juvénile tcrreslre.
Aucune diflérence de structure d'âge n'a été mise en évidcnce erltre cles péclo-

nrorphes et métamorphes d'une population de Trinrrtt.s crlltcstt'i.t et d'ttne autre

de T. vulgctt'rr, toutes deux situées en altitude au Montér.régro (Ke,ltzlc ct dl.
1996). SnarnrNA & SoFrANrDoLr (19U5) ne constalent pas non plus de clifférences
clans la strlrcture cl'âge cles péclornorphes et métamorphes d'une popr-rlatiorr de
'fritut'tts alltcstri.s t'cluchiensis, mais la taille de leur écl.rantillon était firible.

Fécondité. La fécondité des cleux f'ormes difTère. Ainsi, tandis que les fèrt.relles

pédorr-rorphes d'une population de T. rrrlgari.r' produisent cle plus gros oeul's que

les métamorphes, c'est la situation inverse que 1'on rencontre dans une popula-
tion de T-. ulpestris (Knlsztc et ul. 1996). Ces autelrrs interprètent ccs caracté-
ristiques cornme une adaptation àr un habitat aquatique l'avorable et terrestre dur
chezT. t'ulgaris et à un habitat aquatique non lavorable cntouré d'un rnilicu ter-
restre adéqutrt chez T. ulpestris.

Période reproductrice. Acloptant une tactique péclomorphique, les Antbvstotrttt
talpoideunt peuvent se reproduire plus tôt, Iron pas en tenne d'anttées comtne
cela a été supposé chez différentes espèces (cf. supra). tnais en ternle de saisot.t.

Ainsi, les pédomorphes de cette espèce se reproduiscnt cléjà ett autcltnne (à
l'âge de 7 mois) alors que les métarnorphes, terrestres, n'entreprennent lcur
n.rigration reproductrice c1u'en hiver. Ainsi, les pédor.norphes se reproduisent
entre eux et procluisent des jer-rnes qui ptturront contmencer à se développer
avant ceux cles métamr>rphes (KneNZ & SEVLR 1995). Toutelitis, les péclo-

morphes sont plus petits que les mélamorphes lorsqu'ils se reproduisent. Or, le
nombre et le diamètre cles oeufs sont fbnctior.r de la taille. Une reproduction
précocc a ainsi. quancl mêrne, le désavantage cl'une fécondité climinuée
(SpvlrlscH 198-5 ).
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INTRODUCTION CÉNÉRALE : L'HÉTÉROCHRONIE

Fréquence des évènements reproducteurs. Chez Antbystonru tigrirtunt ttebrt-
Io.sunt, l'intervalle entre les périodes reproductrices diftère entre les deux
tbrmes et ce. de rnanière opposée chez les deux sexes. WnlrpvaN (1997) attri-
bue cette caractéristiquc à un avantage diflérent de devenir r.nétamorphe ou
pédonrorphc pour chaque sexe. Cette caractéristique est ainsi en faveur du
mirinlien du polyrnorphisrne.

1.3.5. Partage des ressources

Se leproduisant clans lcs mêrnes sites. des espèces ditlérentes ou, par extension,
les deux formes d'une rnênre espèce entrent en compétition.
Morphologiquement différenciées, les espèces sont supposées occuper des
r-riches différentes. La syntopie serait alors possible. Ainsi. F,q,sol,q (1993) a

conslaté cle petites clillérences au niveau des clirnensions de niche écologique
dans une popr-rlatior.r de Triturus alpesrris dpuctt'uts se reproduisant dans diflé-
rentes mirres. I1 y a un recouvrernent relativement important de 1'occupation de
I'espace, cle la période d'activité et cle la sélection des proies selon leur taille.
Cependanl. en prenant en compte la niche <<complète», c'est-à-dire celle qui
intègre ces diftérentes climensions, il constate en tàit une ségrégation relative-
ment importante permettant ainsi la syntopie des deux fbrmes et des autres
espèces de tritons présentes sur le site. Malheureusement, les données associécs
srrr dil'férents sites renclent ces résultats difÏicilement interprétables. Bnpurt-
(1986, 1992) a également observé une tendance des pédomorphes de Triturus
alpestris a être davantage pélagique que les métamorphes restant, quant à eux,
sur le ftrnd des lzrcs.

lrig.4.TlitonalpestreTritutttsalpa,srris pédon-rorphc(lacdelaCabane,Francc.mai 1998).
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CHAPITRE I

Chez Notophtltalntus viriclcscans (Retlly & L,A,upt, n 1988) et
Ambvstoma tigrinum (WulreueN et al. 1996), I'appareil de prise de nourriture
semble plus performant chez les individus à courant d'eau uni-directior.rnel
(larves et pédomorphes : entrée d'eau par la bouche et sortie par les fêntes bran-
chiales) que chez ceux à courant d'eau bi-directionnel (métamorphes : entrée et
sortie de l'eau par la bouche). Cependant la performance varie selon le type de
proie.

1 .3.6. Comportement sexuel

Lors du comportement de cour des tritons alpestres, le rnâle est parfbis amené iI
arrêter de parader pour aller respirer en surfàce. En situation naturelle, il n'ir
alors que peu de ch;rnce de relrouver son partenaire sexuel et perd alors tout sorr
investissement (HALLIDAv 1971a). La possession de branchies pourrait ainsi
làvoriser les pédomorphes. Cependant, en situation expérimentale, les Tritut'us
alpestris apuanLts pédomorphes vont apparemment autant respirer en surface,
durant la cour, que les métamorphes (Boveno et ol. 1994).

La livrée nuptiale des mâles de tritons favorise leur sélection par les
tèmelles (Heor-uNo 1990, GnpaN 199 l, Gneon & Hellroay 1997). Les mâles
pédomorphes présentent des caractères épigamiques moins prononcés que les
mâles métamorphes. Ils pourraier.rt ainsi être désavantagés lors des interactions
sexuelles. L'intérêt de devenir pédomorphe pourrait dès lors être plus élevé
pour une femelle que pour un mâIe. Le rapport des sexes (se,u-rutio) biaisé en
faveur des fernelles pédomorphes dans plusieurs populations pourrait ainsi être
partiellement dû à ce possible désavantage des n'râles (Bovsno 199 l). Etant
donné que les fèmelles pédomorphes fécondées d'Antb_'-stontu lalpctidcuttl ne se

montrent que rarement réceptives aux mâles et, qu'au clébut de la période de
reproduction, seuls les mâles pédomorphes sont présents, il en résulte que les
accouplements sont en n.rajorité homonrorphiques. lls pourraient air.rsi contri-
buer à une diminution de la tendance à se métamorphoser des descenclants
(KneNz & SEvEn 1995). Cette observation est opposée à cetle de la population
étudiée par WHtrevnN (1997) où les accouplements seraient plutôt hétéromor-
phiques.

1.3.7. Locomotion

Au niveau de la performance locomotrice, les larves d'Antbystonta (tigrinunt)
caliJorniense présentent des pointes de vitesse plus importantes que les méta-
morphosés. qu'ils soient aquatiques ou terrcstres. Unc pointe de vilesse impor-
tante est avantageuse pour éviter I'attaque d'un prédateur ou pour s'approcher
rapidemer.rt d'une proie. Devenant pédomorphe, la larve maintiendrait ainsi son
avantage (SH,,rr--psn et ctl. l99l).
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1.3.8. Evolution de la pédomorphose : modèles évolutifs

WurrenaeN (1994) a établi trois modèles permettant d'expliquer le maintien de
la pédomorphose facultative chez les urodèles: <<l'aÿantage pédontorphe>>, <<lc

ntcilleur cl'un ntauvais lot>> et ,<le pédontorphe dimot'pltique>>. Des combinai-
sons de fàcteurs différents pourraient ainsi favoriser la pédomorphose.

L'avantage pédomorphe. Cette hypothèse prédit un plus haut succès, en
moyenne, des pédomorphes vis-à-vis des métamorphes. Cette hypothèse est
inspirée des travaux de Wtl-sun & Cot-ltNs (1973) qui considéraient la pédo-
morphose comme un avantage dans des points d'eau aquatiques permanents
entourés d'un milieu terrestre hostile. Les larves à croissance rapide devien-
draient pédomorphes, profitant ainsi des conditions aquatiques favorables tan-
dis que celles à croissance lente se métamorphoseraient. L'hypothèse de l'avan-
tage pédomorphe est supportée si les pédomorphes ont un plus grand succès

reproducteur à vie que les métamorphes ou divers avantages tels que la survie,
la fécondité, l'âge à la première reproduction, le succès reproducteur ou le taux
de croissance. Les facteurs extérieurs favorisant cet avantage pédomorphe
sont de basses densités, une longue saison de croissance, cle hauts taux de nour-
riture, de hautes températures et une faible prédation aquatique.

Le meilleur d'un mauvais lot. Cette hypothèse prédit que la pédomorphose
pourrait également évoluer et se maintenir sur base de facteurs opposés à ceux
présentés dans le cas de l'hypothèse de I'avantage pédomorphe. Le succès
reproducteur à vie des pédomorphes peut être inférieur à celui des méta-
morphes. Cependant, il peut être supérieur à celui de larves qui se développent
plus lentement. Les larves de taille trop faible pour se métamorphoser continue-
raient leur existence aquatique et deviendraient alors pédomorphes. Ainsi, des

conditions aquatiques défavorables pourraient induire la pédomorphose car les

alternatives auraient moins de succès. Les larves de grande taille pouvant se

métamorphoser profiteraient alors d'un environnement terrestre favorable et
seraient ainsi avantagées.

Pédomorphes dimorphiques. Cette hypothèse prédit que les deux types de

pédomorphes décrits dans les hypothèses précédentes peuvent être produits
dans la même population.

1.4. La métamorphose chez les amphibiens

La métamorphose est une période de changements morphologiques et physiolo-
giques profonds par laquelle un animal modifie son mode de vie. Un tel proces-
sus a lieu dans différents groupes. Il implique un degré de modification difté-
rent dans les trois classes d'amphibiens. Les anoures montrent les changemenls
les plus drastiques et ont été les plus étudiés. I1 y a trois types majeurs de chan-
gement associés avec la métamorphose : la résorption ou la régression de tissus
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utilisés uniquement chez la larve, le remodelage de structures larvaires en leur
forme adulte et le développement de nouveaux organes et tissus qui n'étaient
pas requis au staclc larvaire (Doop & Dooo 1976, Snr 2000).

La métamorphose des anoures est principalement régie par les hormones
thyroïdiennes (TH). Cependant, la nrétamorphose est sous un contrôle lteuro-
endocrinien complexe (DENVER l99la. Sur 2000).

Ainsi, I'hypothalantus sécrète plusieurs hormones, dont la CRH (hor-
mone de libération cle la corticostimuline), la TRH («hormone cle libératiol cle
Itr thyréostitnuline») et la cloparline. La CRH et la TRH stirnulent la procluctior.r
d'hormones par 1'hypophyse, tandis que la dopamine a un effet inhibiteur.
Contrairement à la situation rencontrée chez les ntamrnifères. la TRH ne
semble pas avoir d'influence sur la sécrétion de TSH (thyréostimuline) par
l'hypophyse. Par contre, elle a un rôle cle stimulation d'une autre aire de
I'hypophyse qui produit la PRL (prolactine). La dopamine a I'ef-fet inver-se, en
inhibant la sécrétion de PRL. La CRH, quant àr elle, agit, sur l'hypophyse. à
deux niveaux. Elle stimule la sécrétion d'ACTH (corticostimuline), mais aussi
cte TSH (Der.vvnn 1997a. Ssr 2000).

Les hormones hypophysaires, TSH et ACTH, stimulent, respectivemenr,
la production de TH par les glancles thyroïcles et de stéroïdes (aldostérone, cor-
ticostérone, deoxycorticostérone) par les glandes interrénales (DtNven 1997a.
Sur 2000).

Enfln, la métamorphose, en elle-même, est stimulée par la production
des hormones thyroïdiennes et des stéroïdes qui agissent de manière syner-
gique. La métamorphose est, par contre, inhibéee directemcnt par la synthèse
de la PRL hypophyszrire. L'én.rissir.rn de cette hormone a principalernent lieu
lors de la phase finale de la métamorphose (DeNve:n 199'7a, Sur 2000).

Des systèmcs de rétro-action (feedbact) permettent égalernent de réguler
le système. Ainsi, la TH induit I'hypophyse à réduire la libération cle TSH et i-r

augmenter la production de PRL, avec pour conséquence une inhibition de la
synthèse de TH et donc de Ia rnétamorphose. Cependant, la TH a aussi un efTèt
positif sur sa propre production, en stimulant l'hypothalarrus à produire cle la
CRH (Sur 2000).

Le neurone CRH, permettant le lien entre les centres cérébraux supé-
rieurs et le système endocrine, est considéré comme permettant de répondre
adaptativement au stress causé par les variations environnementales. Les orga-
nismes pourraient ainsi se métamorphoser de manière optimale, sur base d'une
«décision» prise en référence de stimulations environnementales (DENVER
t99tb).

La pédomorphose correspond à un échec de la métar.norphose. Le fait
que l'injection de thyroxine rnène ou non, selon les espèces considérécs, à une
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métamorphose montre que plusieurs n-lécanismes peLlvent sous-tendre la pédo-
nrorphose (BnnNooN 1976, Dopp & Doop 1916). Le blocage de la métamor-
phose pourrait aussi être dû à des penurbations cles autres systèmes hormonaux
et en particulier des systèmes régulateurs de production de la thyroxine (TSH,
CRH).

Fig. 5. Triton alpestre Triturus ulpe.s/t'is péclomorphe (lac cle la Cabanc, Frarrce, rnai 1998)
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Box2. The Alpine newt

Aim Description of the model species.

Summary The Alpine îe\Nt, Triturus alpestris (LeunrNTI, 1768)
(Amphibia, Salamandridae) is a species widely distributed in Europe.
Populations are found from Denmark to southern France, Italy and
Greece, and tiom France to Ukraine. lsolated populations also exist in
Spain. Altitudinal range is fiom sea level to more than 2500 rn. Tritut'us
ulpestri,^ is a medium-sized newt (7-12 cm total length) with an orange
belly. Sexual dimorphism is conspicuous; males have a dorso-cauclal
crest, a dorsal blue coloration and a swollen cloaca. The Alpine newt
lives in aquatic habitats (e.g. ponds and lakes) during the breeding season
and on land during the rest of the year. Breeding activities takes place
after the yearly colcl period and last for a few months. Sexual behaviour is
complex with several tail displays, alternative mating tactics, and an
external mode of sperm transfer. Fertilization is intemal and precedes the
deposition of eggs on aquatic plants. Gilled larvae grow in water before
undergoing rnetamorphosis. After metamorphosis, the juveniles leave
water and live on land for a few years before reaching sexual maturity. In
contrast, paedomorphic individuals reach sexual maturity while retaining
most of the somatic larval structures (e.g. gills and gill slits). They live
under water all the year round but retain the potential for undergoing
metamorphosis.

Key words Study species - Morphology - Sexual dimorphism - Geographic
distribution - Subspecie s - Lifè cycte - Life-history traits - Habitat - Resource use -
Scxual behaviour Sensory perception
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Présentation du modèle biologique
Le triton alpestre

2.1. Description générale

2.1.1. Description de l'adulte métamorphosé

La tête est un peu plus longue que large. La queue est un peu plus courte que le
reste du corps. Elle est comprin.rée latéralement et pointue à I'extrémité. Les
doigts sont au nombre de quatre et les orteils, de cinq. Ils ne sont pas palmés et
ne portent pas de fiange. La peau est lisse ou un peu granuleuse en phase aqua-
tique, mais en phase terrestre, elle est beaucoup plus rugueuse. La coloration
ventrale va de I'orange clair au rouge vif et exceptionnellement au blanchâtre.
Le ventre n'est que très rarentent tacheté, mais la gorge et le pli gulaire le sont
fréquemment (particulièrement chez la sous-espèce opuanus). La partie ven-
trale de la queue est orange avec des taches fbncées. Les dents vornéro-pala-
tines, au platbnd de la cavité buccale, en deux séries parallèles convergentes
vers l'avant. en forme de A, commencent atu niveau des choanes (De Wrlre
1948, Der-v 19-59a, TuonN 1968). De rares cas de flavisme (Pa.neNr & Tnoest
1983, VErrH 1986) et d'albinisme (Wolrpnsronpp 1926, BooeNsrelN 1932) ont
été mentionnés.

2.1 .2. Dimorphisme sexuel

Le mâle mature a une fbrme fine et svelte, son tronc a une section subquadran-
gulaire et sa queue est fbrt comprimée (fig. 10). Sa longueur totale varie entre 7

et l0 cm. A la période de reproduction, il arbore une crête dorsale basse
(l à 3 mm de hauteur), rectiligne, jaune (parfois un peu orangée ou blanchâtre)
avec des macules foncées, qui se distingue encore le reste de l'année (mais
d'une façon moins marquée) et qui se continue en crête caudale. Le dos est noir
bleuté, violacé, uni ou marbré. La queue, haute, est tachetée d'un bleu ou violet
pouvant être très vif. Le bas des flancs est bleuté vif. Les côtés de la tête et cies

flancs sont d'un blanc argenté à brun argile, ponctués de points r.roirs de taille
variable. Ces points peuvent être très contrastés ou au contraire presque inappa-
rents. Le cloaque est lisse et en forme de mamelon arrondi. Il est particulière-
ment développé à la période de reproduction (fig. 6A) (Der-v 19-59, TrtonN l96tl).

.1-5



CHAPITRE 2

A. mâle B. femelle C. juvénile

$

l

J
,a

Fig. 6. Cloaqucs des tritons alpcstres : rnâle (A). fèmeltc (B)..juvénile (C)
CIoctttrt'ul AIpine rrcy'ls; rtutIc (A).ft'nruIe (B). juwniIc (C1.

La Ièmelle mature est plus grosse et plus _qrande que le rnâle : sa lon-

-queur totale varie généralement entre [J et 12 cnr. Le corps de la fèmelle ne
porte pas de crête. Il ne préser.rte pas non plus de coloration bleutée. La face
dorsale est unie ou plus souvent r-narbrée, de coloration noirâtre, -crisâtre, bru-
nâtre ou verdâtre (fïg. 1l). Les mernbres sont plus robustes que ceux du mâle.
Le cloaque est 1in, ridé et généralement clair (fig.68) (DEr.y l9-59, TuonN
I 968).

2.1.3. Description des larves et des pédomorphes

La larve présente une crête vertébrale bien développée clui s'étend sans inter-
ruption jusqu'àr l'extrémité de la queue, également pourvue d'une crête inté-
rieure. Les lobes labiaux sont fbrt développés. La coloration se situe générale-
ment dans les torrs jaunâtres à brunâtres avec des taches et points fbrrcés. La
larve mesure cnviron 8-9 mrn de longueur totale à l'éclosion. Elle est munie de
trois branchies de chaque côté du corps et dans ses stadesjeunes cl'une paire de
balanciers, petits appendices permettilnt t'équilibration. Les rnembres antérieurs
apparaissent en premier, suivi des postérieurs (De Wrrrrr 1948, DEr-y 1960). La
larve peut cclntinuer son développerr.rent.jusqu'à urre taille supérieure à celui de
la métlrnorphose normale et devenir sexuellement mature dans cet état (pédo-
morphose) (Bnturr- 1986, Serr,lr-rrsc's & Wrr-euR 1989). Les stacles irnnrarures
ir-rterrlrécliaires sont dénommés juvér'riles branchiés. Les juvéniles se distinguent
dcs adultes par I'absence d'un cloaque développé. Leur cloaque a l'aspect
d'une simple tênte (fïg. 6C). L'aspect des pédontorphes (adultes brauchiés) est
fbrt variable au sein cles populations ou entre cellcs-ci. Ils se présentent comnte
de grandes larves, mais nrontrant un cloaque développé (fTg. 7). Leur peau est
toujours lisse. Ils présentent généralement une crête dorso-cauclale cle type lar-
vaire, parliris confondue chez les mâles avec la crête <<reproductricer>. La colo-
ration dorsale peut être brunâtre, grisâtre, cloréc, jaunâtre et, chez les mâlcs,
aussi bleuâtre. Les caractères sexuels secondaircs sont souvent moins dévelop-
pés qlre chez les indiviclus métamorphosés. Leur taille est égale ou plus petite
que celle des rnétar.r.rorphes (oÔs. l)ers.; fig. l0 et l2). Des cas d'albinisme ont
été décrits chez cles individus péclon.rorphiques (Wor-t'oRSTORFF l9?6,
Boor:NsruN I932).
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Fig.7. Face ventrale d'un pédomorphe mâle lTriturus alpestris, Lac cle la Cabanc. France
juillet 1996).

2.2. Différenciation et répartition

2.2.1. La sous-espèce nominative, Triturus alpestris alpestris
(LnunrNn, 1768)
Sa description est confbnire au patron générat dor.rné ci-dessus (fig. 10 à l3).
E,lle se rencontre d'ouest en esl : de la Bretagne aux Carpates orientales ; et du

nord au sud : du nord cle la Fratrce, dr"r sud du Danet.nark et du sud de la Pologne

au sud-est de la France, au nord de l'ltalie, au centre de l'Albanie et au sud de

la Bulgarie (Brrnescu & ZoNrov 194 l, Ftl»eKOwsKI t95tl. P.tneNr 1984'
BEncr,leNs & Zurprnwur 1986, MoR,tvpcr 1986, GnossENBACHER 1988, BnuNo
1989, CnsraNel & Guvn.r.tNt 1989. BnrNcsolr & Mlrrelsptl 1993, Mon,tvec
1994.KuzvtrN 199-5, BRuwtttls & Ct-^rus 1996, Dl,Nor't 1996, Gtlxrunn 1996,

Societas Herpctologica ltalica 1996, G,qsc' et ul. 199'7, Me,z.zctr.t't et ol. 1999,

COc;,rlNrceeNLr r,r zri. 2000. CesEtl. ct al.200t ; Dzut<lc et KALEZIC (ontnt.

1;ers.) (fig.9). La locatité type se trouve à Etschero Monte dans les Alpes
Noriques, en Autriche. Il est néanmclins possible que les populations balka-
niques et nord-italiennes constituent Lrn ou plusieurs taxotts cliflérenciés de la
sous-espèce norninative (Henneno et al. 1989a) (c'f. infra).
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CHAPITRE 2

2.2.2. Triturus alpestris apuanus (BoNnennrr, 1839)

Sa région gulaire présente de nombreux points noirs. souvent gros et contrastés.
Néanmoins, il existe des populations dont la gorge est presque exempte de
ponctuation noire (FennRcm et al. l9ti0). La coloration ventrale est générale-
ment vive, parfois ponctuée de quelques points noirs. Les mâles ont aussi une
livrée bleue et des points latéraux bien n.rarqués (fig. 8). La pédomorphose est
fréquente dans ce taxon (ANonEoNe & Do«e 199 1). cette sous-espèce est loca-
lisée en Italie, dans les Apennins, plus précisément au piémont. en Ligurie, en
Lclrnbardie, en Emilia-Romagna. en Toscane, dans la région de Marche et dans
le Latium (Grac:onaa 1983, Zrr.r,rNr & Bnnernnt 1993. Societas Herpetologica
Italica 1996, ANonEoNE & srN»aco 1999.}lezzorv er al . 1999) ainsi qu'autre-
lbis au lac de Tinibras dans les Alpes Maritimes (France) (KNoeer-r,r-en 1967)
(fig. 9). Une population appartenant peut-être à la sous-espèce apuanLlr. a été
découverte près de Rieti, en Iralie (cApuLa & BncNor.r 1982). sa localité type
est située à Seravezza dans les Alpes apuanes.

Fig.8. Irilro'ls dlpcstris apudtlus métamorphe (Carnpas, ltalie, mars 1997).
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PRÉSENTATION DU MODELE BIOLOCIQUE : LE TRITON ALPESTRE

2.2.3. Triturus alpestris cyreni Wolrunsronrr, 1932

Cette sous-espèce se distingue de la sous-espèce nominative par un corps plus
trapu (surtout chez le mâle) et un crâne plus large. Les mâchoires ont une fbrme
semi-circulaire. La gorge est souvent légèrement tachetée, le ventre de couleur
rouge vif. La coloration dorsale d'individus d'altitude apparait terne et unie
(HEnne 1932,DEtv 1959, DENoel 1996). Cette sous-espèce occupe le nord de

l'Espagne : dans et au nord des Monts Cantabriques, des Asturies à l'ouest à la
Navarre à l'est (fig. 9). On la rencontre également dans le massif de Pefralara
(nord-ouest de Madricl) (Bneuu- et al . 1984, PlecuezuElos 1997), mais I'indi-
génat de cet isolat n'est pas certifié (AneNo et al. l99l). La localité type est le
lago Ercina dans les Picos de Europa,

Fig. 9. Répartition géographique des principales sous-espèces deTriturus ulpestris.
Y : taxon yougoslave
Geographical distribution of the main subspecies ol-Triturus ctlpestris.
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CHAPITRE 2

2.2.4. Triturus alpestris inexpectafus Dueots & Bnrut, 1gB3

Cette sous-espèce se caractérise par un nombre, et surtout une superficie de
titches gulaires nettement inférieure à celle habituellement rencontrée chez
Tt'itut'us alpc.stris upLtontts. La coloration clorsale est plus fbncée et la clueue, un
peu plus courte. La pédomorphose a été observée chez cette sous-espèce
(Dusors & BnEurr- l9tl3). Six localités seulement sont connues en Calabre
(ltalie) (fig.9). Elles sont situées entre 830 et ll30 m d'altitude (Dueors 1983,
Grecou,r. et ttl. 1988, Rossr cl ctl. l99l).

2.2.5. Triturus alpestris lacusnigri (Srrrsxan & PrnRNr, 193S)

Cettc sous-espèce s'éloigne fbrt de la sous-espèce nomir.rative. Elle est caracté-
risée par une srande taille (une f'emelle de près cle l3 cm de lon-elueur toterle ir
été capturée), cles taches ou des points noirs sur le ventre. des lobes labiaux pro-
noncés (qui se recourbent sous la mâcl.roire inférieure), des yeux proéminents et
une queLre relativement longue. Elle se reltcontre uniquement au Crno Jezerct
(1294 m) dans lcs Alpes Julienncs (Slovénie). Néanmoins cles tritons alpestres
ayttnt l'ltubiltr.r de Ia sous-espèce nominative, ou bien ut hubitus ir.rtermédiaire,
ont été crbservés dans le ntême lac (.olt,s. pers.).

2.2.6. Triturus alpestris veluchiensrs (WolrrRsroRFF, 1 935)

Le triton alpestre hellénique présente fréquemrlent cles patrons de coloration
particuliers (fig. l4 à 17). La coloration cles mâles n'est jan.rais bleu fbncé. Elle
peut être extrêmement vive el parlbis ponctuée de points noirs. La coloration
des deux sexes peLlt parlbis aussi être jaunâtre. Les 1èmelles présentent partbis
une licrre bleue ou blanchâtre en bas des flancs. La crête est assez élevée (2.5
mm). Dans certaines populations. on peut voir sur le corps la présence de petits
filets fins qui forment un lé-qer treillis brunâtre. Les populations du Mont
Smolikas s'éloignent rnorphologiquement. de I'açon assez prononcée, des autres
populations. Nornbre d'inclividr-rs de ces populations présentent des taches
noires sur le corps pouvanl dépasser un cm2. Il s'agirait peut-être cl'un taxon
micnr-endémique (Bnru:rl & PenENr 1987, 1988). Des populations pédomor-
phiques ont été signalées (Bneurr- & PenrNr 1987). Leur dimorphisme sexuel
n'est pas toujours prononcé et ce. tant en ce qui concerne la coloration que la
fbrme cloacale (fig. l6). Ce taxon se distribue entre le nord clu Pékrponnèse et
le nord de l'Epire en Crèce : Ies populations du nord et du sucl étant séparées
par le gollè de Corinthe (Bneurr- & P,rnpNr 1988, Sorrnopoulos et al. 1995.
BntNGSoc 1994) (fig.9). Il est possible que cette sous-espèce rernonre aussi
jusqu'en Albanie où elle pourrait rencontrer les populations cle la sous-espèce
<<nominative» (BnuNo 19t39, Dr;cuEr 1994). La répartition s'échelonne de 700
à 2l-50 nt (Bneurl & PanENr 1987, BerNcsoe 1994). La localité rype est le
Mont Velouchi. en Crècc.
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2.2.7. Les sous-espèces «douteuses)) ou invalidées

L'unique population de Trirurus alpestris lacustris (Srltsran & PeHeNI, 1935)
(JEZERo, 1428 m, Alpes Juliennes, Slovénie) a aujourd'hui disparu suite à un
alevinage du lac (obs. pers.). Les auteurs y avaient découvert des individus
métamorphosés et pédomorphiques. Mais Bneutl (19U6) les rattache à la sous-
espèce nominative.

Triturus alpestris reiseri (Wr,nNr,n 1902) est une forrre plus trerpue que
la sous-espèce nominative. Son crâne est nettement plus large. Ce taxon se ren-
contre au Prokosko Jezero (1640 m) dans les Monts Vranica (Bosnie) (obs.
pers.). Ce taxon ne présenteratit que peu de différences alloenzymatiqucs
(AnnNo & AnNrze,N 1987) et chromosomiques avec Ia sous-espèce nominative
(AxeNo 1988, Hr,nnep.o et al.19U9a). I1 lui a ainsi été associé. Toutefbis, nous
n'excluons pas qu'il s'agisse d'un taxon bien individualisé car les individus
examinés pourraient être de nouveaux colonisateurs. Des individus appartenant
à la sous-espèce nominative ont en effet été aperçus dans Ie même lac (Bneutl
r 986).

RnoovRNovrc a décrit trois sous-espèces du triton alpestre au
Monténégro '. Triïurus ttlpestris montenegrina.r (en 195 l), T. a. serdarus et
T. a. piperianu.s (en 196 l). Ces taxons, tous les trois pédomorphiques, ont été
mis en synonymie (par étude électrophorétique) avec la sous-espèce nominative
(BREUIL & Gutlll,uus 1984). Les études chromosomiques plaident aussi en
faveur de la ressemblance entre I. tt. serdurus et la sous-espèce nominative
(AnaNo 1988, Henner.o et al. 1989a). Toutefois, d'autres études électrophoré-
tiques revalident 1". a. serclarus et T. et. morttcneg,rinlr.s comme sous-espèces à

part entière (AneNo & AnNrznN 1987, AnaNo 1988). f. a. montencgrinrr-s est

connu au Bukumirsko Jezero (1430m), Monts Komovi ', T. a. piltt'riantrs au
Manito Jezero (1173m), Monts Sinjajevina (ces Tritons pédomoryhiques ont
été éliminés de la localité type, Kapetanovo Jezero, 1678 m, suite à I'importa-
tion de salmonidés en 1975-76: Breuil 1985) ; T. a. serclar"rrs au Zminicko
Jezero (1285 m), Massif du Durmitor.

Trois taxons ont été décrits comme sous-espèces à part entière par Delv
en 1959 '. Triturus alpastri.s bukkiensis er T. a. saloriensis de Hongrie et T. a.
carpathicus du Mont Sinaia (Roumanie). Acluellement, ces trois taxons sont
mis en synonymie avec [a sous-espèce nominative (TuonN 1968, Rocrr 1972,
Bneutr- 1986). Des analyses électrophorétiques montrent que les populations
hongroises divergent de celles d'Allemagne et d'Autriche, mais insuffiszrmment
pour être considérées comme des sous-espèces indépendantes (AuNo et al. l99l).
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2.2.8. Relations entre les taxons

Les analyses alloenzymatiques montrent une nette séparation entre les popula-
tions les plus au sud et celles du nord et du centre de l'aire de distribution.
Ainsi, velucltiensis, <'yreni, scrdarus et apLtanlts sont isolés et considérés
comme sous-espèces indépendantes- T. a. veluchiensis est la sous-espèce la plus
dif-férenciée. D'autre part, les populations de France et d'Allemagne sont fbrt
proches, de n.rême pour alpestn.r de Krusevac (Yougoslavie) et pour relseri du
Prokosko jezero (Bosnie). Les différentes populations traditionnellement asso-
ciées à la sous-espèce nominative semblent ainsi former un bloc (AneNo &
AnNrzEN 1987). De fbrtes différences inter-populationnelles au sein des taxons
ulpestris (BREUIL 1986), cyreni (AnaNo et al. l99l) et veluc'hiensis
(KvnrnroeouI-ou - S«lavouNou 1997) ont aussi été soulignées.

Les études cytogénétiques (C-banding) confirment également la diffé-
rcnciation des sous-espèces yelw'ltiensi.ÿ et cyreni (Hrnnnno et al. 1989a). La
caractéristique chromosomique unique de la sous-espèce r',vreni est la présence
cle la quatrième paire de chromosomes à l'état homozygote. Cette sous-espèce
présente égalernent quelques différences au point de vue des bandes-C. Les
études cyto-eénétiques rassemblent les populations du nord de l'aire de réparti-
tion de la sous-espèce nominative (France, Allemagne, Hongrie et Autriche),
mais les isolent par contre des populations de Bulgarie et de «Yougoslavie>>,
classiquernent considérées comme appartenant à la même sous-espèce. La sous-
espèce apuanus paraît aussi plus proche du taxon ..yougoslave» que des popu-
lations du nord de I'Italie. Les taxons yougoslaves reiseri et serdarus paraissent
aussi fort proches (ARANo 1988, HEnnpp.o et al.l9U9a). Bnpurl (1986) signale
qu'it y aurail une intergradation secondaire entre alpestris et apuanus à la
limite occidentale du Parc National des Ecrins.

Les taxa cyreni, apuanus et yeluthiensis paraissent les plus anciens du
complexe du triton alpestre (Henneno et al. 1989a).7. a. montenegrinrl.§ pour-
rait même être encore plus ancien (Aneuo 1988). On constate plus d'hétéro-
chromatine 1élomérique chez T. a. yeluchiensis (AneNo 1988) et T. a. cy-reni
(Henneno et al. 1989b) que chez T. ct. alpestris, un critère qui, selon le modèle
évolutilde Meccnecon & SesstoNs ( l9tl6). monlrerait que ces taxons auraient
bien une origine ancienne. Honneno & ABeNo (1986) ont même attribué un sta-
tut spécifique au taxon ibérique. Les populations d'Europe centrale auraient pu
dériver des populations bulgares et yougoslaves qui auraient, elles aussi,
divergé de la sous-espèce apuarza.r (HenReno et al. 1989a). Il semblerait que
l'origine clu complexe soit balkanique (BRrurl 1986, A«aNo & AnNrzeru 1987,
AnaNo 1988). Les données fbssiles sont presque inexistantes pour le triton
alpestre. Le plus vieux lbssile proviendrait du Pliocène supérieur de Tchéquie
(Hoonova 19t34), tandis que des exemplaires plus récents ont été découverts
dans des terrains du pléistocène de Bavière, des Asturies et d'Italie (Hor-HanN

l99tl, DElrrNo & Ballr-oN 2000).
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2.3. Cycle de vie

Le cycle de vie des tritons alpestres est en général amphibionte. Les tritons pas-

sent ainsi une partie de leur vie dans l'eau et une autre sur terre. Les tritons
erlpestres adultes en phase terrestre regagnent un point d'eau, connu ou inconnu,
à I'occasion de migrations post-hivernales. Ceux qui se sont déjà reproduits
dans un point d'eau l'année précédente peuvent montrer une fidélité pour celui-
ci. Le bouquet d'odeurs émanant du point d'eau est un point de repère utilisé
par les tritons pour s'orienter. Mais dans des systèmes subdivisés (complexe de

mares par exemple), des passages existent entre les différents points d'eau,
mais ils sont tout de même limités. Dans ce cas, on parlera d'un système en
métapopulation (Jot-v & Mteuo 1989b, 1993, Mmuo 1990).

La période de reproduction varie avec la latitude et I'altitude. Toutefbis,
elle débute presque toujours à la fin de la période de refioidissement annuel
(Brnn & BLae 1981, Gürles 1991a, voN LtNoE,lNeR 1992, FneEn 1994,
ScHeserssE,RGER & Gol»scurralp 1994). A basse altitude, la migration des tri-
tons cornmence lors de nuits humides durant lesquelles il ne gèle pas, tandis
qu'en altitude, elle commence à la fonte des neiges et au dégel des points d'eau,
les tritons pouvant même migrer de jour sur les névés (Vtlren & Vrlrrn 1962,
DpNoEr- 1996). Les migrations ont des pics d'intensité, mais peuvent s'étaler
sur plusieurs semaines ou même des mois. Les deux sexes ne migrent pas tou-
jours de tàçon coordonnée. Ainsi, les femelles arrivent un peu plus tard à l'eau
dans un site en Allemagne (Blen & Blas 198 1) et dans deux sites autrichiens
(Fl,sEn 1994, ScueaETSBERGER & Golpscsvro 1994). Les migrations peuvent
aussi être concentrées sur quelques jours et concerner des déplacements sur des

dénivelés cle plus de 100 m (Vtlren & Vtlrpn 1962). Les adultes quittent I'eau
un à plusieurs mois après y être entrés (Blen & BL,qe 1981, vctN LtNoEINnn
1992). Dans les populations d'altitude, Ie cycle de reproduction peut même être
biennal (VILTER & Vtlrr,n 1963). A I'inverse, en région méditerranéenne, en
Italie, les tritons T. ct. apuanus de certaines populations, localisées, en milieu
xérique. pourraient se reproduire à deux moments de l'année: au printemps et
en automne, les deux saisons étant séparées par une période de latence estivale
(ANpnroNl. et al. 1991, Anonr,ctNe & Donn 1992).

Après avoir été fécondées, les femelles pondent leurs oeufi un à un, au

nombre de 100 à -500. Elles les emballent, le plus souvent, dans la végétation
aquatique, tel du cresson ou des glycéries (Mtaup 1990, l99lb, 1995). Les
oeufs pondus par une même femelle n'ont pas forcément le même père
(ReprNsrcv 198 l). Après une période de2-3 semaines, seul un fâible pourcen-
tage des oeufs est encore présent. De ces æufs éclosent alors des larves à respi-
ration branchiale (3lo dans une population française de basse altitude : Mteup
199 lb), la durée du développement étant tributaire de la température de l'eau.
Alors qu'à une vingtaine de degrés, elle est d'une dizaine de jours, à basse tem-
pérature, elle peut être de plus de 3 semaines (Krtcur 1937). Après l'éclosion.
les larves vont se développer dans l'eau, puis se métamorphoser un mois et
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derni à trois mois plus tard et devenir des juvéniles (MTAUD 1990, 1996).
Néanmoins, en altitucle, les larves peuvent passer l'hiver à I'eau, voire devenir
pédomorphes. A basse altitude, les juvéniles vont quitter I'eau entre la fir-r du
printemps et la fin de l'automne pour lnener une vie terreslre pouvant durer plu-
sieurs années (Mr,rr-ro 1990, voN LrN»ErNeR 1992). C'est durant cette phase
qu'a lieu l'erratisme et la colonisation de nouveaux milieux, les mâles tendant à
se rrontrer plus clispersants (JoLy & GnolEr 1996). Les tritor.rs devenus adultes
rejoignent alors un point d'eau qui peut ou non être celui dans lequel ils sont
nés. Ils peuvent alors s'y montrer fidèles par la suite, quoique des tritons âgés
puissent aussi coloniser de nouveaux milieux (Jor-v & GRor-rl 1996).

Les tritons passent habituellement l'hiver à terre, dans des abris isolés du
gel. Il arrive néanmoins que les tritons hivernent dans I'eau de lacs et mares
d'altitude (BREUTL 1986, Gürlee 199 la) er même d'étangs de basse altitude
(ANoneoNe & Donp 1992), mais le gel ou le manque d'oxygène dissous peu-
vent empêcher le passage de I'hiver sous l'eau (BnaNo & Gnossr,NsACt{ER
1979, ScHeSETSBERGER 1993). Selon les conditions climatiques locales, ils peu-
vent rester inactifs durant toute la période hivernale ou seulement duranl les
périodes de gel.

Une exception à ce qui vient d'être présenté concerne les populations
pédomorphiques. Les péclomorphes, conservant leurs attributs larvaires, telles
les branchies et fèntes branchiales, ne présentent pas de phase de vie lerrestre.
Leur métamorphose est néanmoins possible. Dans certains lacs d'altitude, les
larves peuver.rt parfbis aussi passer leur premier hiver dans I'eau et devenir de
ce fait assez grancles avant de se métamorphoser (Bnnurl 1986. Gr-rrlnB 1992),
mais la règle générale semble rester la sortie du rr-rilieu aquatique et ce, même
dans ces habitats d'altitude (BneNo & GROsstrNeACHER 1919\.

2.4. Habitat

On trouve le triton alpestre dans la plupart des points d'eau sta-Enante ou à débit
presque nu[, tant cl'origine naturelle qu'anthropique : mares, étangs, lacs,
ornières fbrestières, fossés et trous de bombe inondés, fbntaines, abreuvoirs,
flaques d'eau temporaires, bassins d'orage, camières inondées, douves, sources,
bras morts de rivières, piscines. Il a même exceptionnellement été observé en
eau courante. Il se rencontre dans des milieux eutrophes et oligotrophes et dans
des eaux troubles ou limpides. Les milieux aquatiques dans lesquels les tritons
alpestres se reprocluisent peuvent contenir ou non de la végétation et être enso-
leillés ou totalement ombragés. Ils peuvent être entourés de milieux terrestres
très divers : prairies, pelouses alpines, bois de feuillus, conifères ou mixtes,
latndes, éboulis, camières, sablières, -jardir.rs, terrains vagues (Der-v 1960, Ds
Fottsscn 1981, PensNr 1984, Btr:utr- & P,,rnpNr 1987). La lucifugie esr un rrair
qui a été constaté dans certains lacs, les tritons se maintenant dans les zones
protbndes (Bneutl & Turlor 1983). Des habitats nouvellemenl créés sonr rapi-
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dement colonisés et représentent une aubaine car les proies y sont abondantes
(Jor-v & Gnor-er 1996). En phase terrestre, les tritons alpestres vivent cachés,

pendant la journée ou la période d'hiberr.ration, sous des pierres, des tas de bois,
clans le creux d'arbres poulris, les anfractuosités karstiques ou les grottes. Ils
sont tiéquernment rassemblés dans cle telles cachettes (Bnrtltr- 1986, GopnN &
PeneNr 1982; obs. pers.).

Le triton alpestre se rencontre en plaine, en basse, moyenne et haute
montagne. Cependant, au sud de son aire de répartition, il est -sénéralement
absent des grandes plaines f'luviales, prétérant les étages collinéens et monta-
gnards. En Suisse, on le rencontre entre 260rnet2520 n-r d'altitude' mais Prin-
cipalement entre 400 et 600 m d'altitude. Plusieurs centaines de populations
sont toutefois loczrlisées dans les étages subalpins et alpins (GnoSSeNeRC'rtr,n

1988); en Allemagne, de 50 rrr à ltt00 m d'altitude (GÜuruen 1996); en

Espagne du niveau de la mer à 2300 rn d'altitude ; en France, à toutes les alti-
tudes jusqu'à 2650 m (KNoeennLER 1967, CasreNur & GuvpraNr 1989) ; en

Italie. en Ligurie, de quelques mètres au-dessus du niveau de la mer jusqu'à
1328 m, avec la majorité des stations entre 200 et 900 n-r (Dont.t & S,qr-vtoto

1994) et en Ernilia-Romagna, de 35 à 1750 m, presque tous les sites étant âu-

dessus de 500 m (Banque de données de I'Emilia-Romagna, S. Mazzo'rrt
conlnl. pers.).

Le triton alpestre peut cohabiter avec toutes les autres espèces de tritons
présentes dans son aire de distribution (BneNn et al. 1986, GBosseNeecHen
1988, KuznarN 1991, Jo1y & Gteconaa 1992), formant même parfbis des cor.t-t-

munautés de cinq espèces (AnNrzEN & Dr, Wtlsn 1989). Les communautés de

tritons dérivent typiquement de la définition des guildes avec un rapport de

taille pouvant être de 1.4 entre espèces adjacentes (Jolv & Gtncor,le 1992), ce

qui est fbrt proche du rapport général présenté pour les populations dites hut-
chinsoniennes (HurcslNsoN 1959). En haute altitude, il est généralement seul

présent.

Il peut se maintenir dans des sites où sont présents des poissons (DE

FoNseca 1981). Toutefois, l'introduction de salmonidés a généralement pour
conséquence I'extinction des populations de tritons (BREUIL 1985). En phase

aquatique, les prédateurs des tritons peuvent être des poissons et des oiseaux

d'ezru (Suttru 198-5, LuoEn 1992, REnsrerNEn 1992). Des insectes (dytiques'

larves de libellules) et des tritons peuvent aussi consommer les larves et tæufs

de tritons (Mrruo 1993, Baerrc 1998). Leur moyen de défènse peut tenir en leur
venin cutané (Putse.ltx 1922), leur coloration aposématique exhibée lors de

postures de défense (BRoDIE 1911),leur mirnétisme et peut-être leur cri
(WEepB & ScHuHarcugn 1976). Les femelles englobent lcs æufs dlns ler végéta-
tion aquatique. Elles les mettent ainsi i\ I'abri de la prédation inter-, matis aussi

intraspécifique (Mreup 1993. 1994).
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2.5. Structures d'âge

La croissance du triton alpestre. vertébré pæcilotherme, se poursuit durant toute
sa vie. E,lle se ralentit néanmoins fbrtement après I'acquisition de la maturité
sexuelle (Mrnuo 1990). Elle peut même être négative entre le début et la fin de
la période d'activité (GürlEe 1990). La diminution de taille pourrait êrre asso-
ciée chez les f'emelles à la perte de poids due à I'oviposition (Scueeerseencnr<
1993). Hrnoto et al . (1994) ont montré que, lors de leurcourte phase active. le
métabolisme des tritons d'altitude était plus élevé que celui des tritons de basse
altitude. Cette dif-férence de métabolisme énergétique fàvoriserait leur existence
dans des milieux aux conditions climatiques difficiles (Henolo et al. 1994.
ScHeBerseuBcen & Golscuvror 1994).La croissance de larves d'altitude éle-
vées en laboratoire est aussi plus rapide que celle de larves cle basse altitude
(Bn,rNo & GnosspNeacrren 1979).

Les structures d'âge varient fbrtement d'un site à un autre avec un déca-
lage vers cles âges plus élevés dans des populations où la phase de vie active est
plus courte, c'est-à-dire généralement à de plus hautes altitudes (ANoneoNe cr
ol. 199o, Mreup etal.2o0o). Ainsi, I'acquisitiondelamaturitéseprocluirenrre
3 et 6 ans à basse et moyenne altitude (Bohême : SvrnlNa & Rocex 1976 ; Sud-
est de la France dans les Dombes : Mrauo 199 la,b, Jor_y & Gnolnr 1996 I Jura
fiançais : GuyprnNr et al. l99l), alors qu'elle nécessite entre 9 et 1 l ans de
croissance i\ haute altitude (Alpes autrichiennes : ScHaeErseEncEn &
Gorpscsnar» 19941' Alpes françaises : Mrelr» et al.2OO0). Cepenclant, des
populations d'altitude au sud des Alpes peuvent devenir matures à des âges de
3-4 ans (Nord de la Grèce: SHarRrNa & SoprnNrpou 1985; Alpes italiennes:
AnongoNe, 1990), cela étant peut-être une conséquence de conditions clima-
tiques plus clémentes (MTAUD et al.2ooo). La longévité est plus courte à basse
altitude (8-9 ans) qu'à haure altitude (16-22 ans). L'âge moyen des pédo-
morphes serait de 2.9 à 3.5 ans (ANoneove ct al. 1991).La survie des adultes
était estimée à 0.65 à basse altitude (Mr,+uo 1991a,b) et à 0.67
(Scuaaerseancen & Golpscuvro 1994) et 0.81 (Mrerro et at . 2OOO) à haure
altitude. La maturité tardive des tritons est au moins dans un cas (lac autrichien)
principalement dépendante des conditions extérieures. En effet, les animaux de
l.raute altitude. transplantés en condition de basse altitude, acquièrent leur matu-
rité 7 ans plus tôt qu'en situation naturelle (ScunerrseencEn & Gor-oscunaro
1994). Dans de nouveaux milieux récemment colonisés, les tritons sont jeunes,
avec une maturité se produisant déjà à I ou 2 ans et une longévité apparente
courte de -5-6 ans (Jor-v & Gnolrr 1996).

2.6. Utilisation des ressources

Le régime alimentaire des tritons alpestres en phase aquatique reflète, en général,
la composition en proies potentiellement capturables du milieu. Ils consomntent
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des cladocères (daphnies, chydoridés), des copépodes (cyclopides, calanides),
des ostracodes, des amphipodes, des isopodes, des oligochètes, des hydracariens,
des mollusques, des larves d'insectes (diptères, éphéméroptères, plécoptères, tri-
choptères, coléoptères, zygoptères), des hétéroptères aquatiques, des æufs et

têtards de grenouilles ainsi que des invertébrés terrestres (Delv 1960, Jot-v 1979,

1981, SrocH & DolcE 1984, CuacoRNAC & Jot-v 1985, Jolv 1986, Bneutr
1986. Se.rrueNN 1989, KuzvtN 1990, F,q,solA & CANovs 1992a, Jolv &
Graconra 1992. Rulrr 1993, Scse,BETsBERGER 1993, Bnaz & Jow l994,
BRTNGSoE 1994, ScgnSETSBERGE,R & JenseeEK 199-5, ScHaaETSBERGER 11 d1.

1995, Fesor-n 1996). Les æufs de tritons sont également fréquemment consom-
més (KuzvrN 1990) et ce, particulièrement par les femelles (Jot-v 1986,
SarrueNN 1989). La capture d'invertébrés terrestres se fàit principalernent dans

les milieux pauvres d'altitude où une telle tactique constitue une aubaine énergé-
tique pour les tritons (CuaconNac & Jolv 1985).

Néanmoins, les tritons alpestres peuvent faire preuve de sélectivité en

consommant des proies peu abondantes dans leur habitat (Bnnz & Jolv 1994)
ou en choisissant des proies dans une proportion diflérente de celle des autres

espèces de tritons syntopiques, tels les adultes Triturtts c. t'arnifèx etT. t'trlgaris
meridionalis (Srocu & Dolce, 1984, Jolv & Gr,qcoue 1992), T. montandoni
(KuzMIN 1990) et les larves Trirurus carniJ'e-r et T. vulgaris mericlionalis
(Fasor-e 1993) et T. montandorzi (Kuzvtlr 199 1). Néanmoins, dans un site des

Asturies, les larves de T. alpestris, T. mormoratus et T. helvetic'tt.s semblent
avoir les mêmes habitudes alimentaires, peut-être en conséquence de la haute
densité en proies (BnrlNn et al. 1986). Dans une étude de quatre mares de la
Bresse, il apparaissait que la similarité d'utilisation des ressources était la plus
faible dans les milieux où celles-ci abondaient. Cette situation laisse ainsi sug-
gérer que la compétition n'est pas toujours responsable des patrons observés
(Bnez & Jolv t9941.I1 semble que lorsque la densité en larves de chironomes
tombe en-dessous d'une valeur critique, les tritons deviennent principalement
planctonophages (Jot-v 1986). Les larves consomment généralement des proies
de taille réduite : principalement des crustacés planctoniques et des larvcs dc
diptères (Kuznatx 199 l). Les petites larves consomment aussi des proies plus
petites que les grandes larves (KuzvlN 1991, ScHRerrssEncen 1993). Dans ces

habitats, les adultes consomment des proies de plus grande taille, cornme des

larves d'insectes et des invertébrés terrestres (Fesole 1993). La niche écolo-
gique des tritons alpestres apparaît plus large que celle des autres espèces
(B«nz & Jolv 1994). Dans un complexe de sites où coexistent des .iuvéniles
branchiés, des adultes pédomorphes et métamorphes, les tritons alpestres bran-
chiés consommaient de plus petites proies que les métamorphes (Fnsola &
CeNova 1992a, Fnsola 1993). A l'exception des stades précoces, les larves
présentent les mêmes taux d'évacuation gastrique des proies quelle que soit
leur taille (ScHeeErsepRGER e/ al. 1996).

Le régime alimentaire des tritons alpestres en phase terrestre est beau-
coup moins connu. Il apparaît que les tritons alpestres y consomment des gasté-

ropodes, des myriapodes, des coléoptères, des diptères, des chenilles et des col-
lemboles (KuzvrN 1990).
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Les tritons alpestres peuvent occuper tous les micro-habitats aquatiques
(les berges, le tbnd, la colonne d'eau et la surface). Mais, selon les sites ou les
stacles considérés (larves, adultes), certains habitats sont plus utilisés que d'autres
et dans cles proportions difïérentes que les autres espèces présentes (CuncoRNac:
& Joly 198-5, F,rsola 1993, Bnaz & Joly 1994, Mreup 1996). Ils peuvenr aussi
plonger dans les eaux profbndes des lacs alpins (ScHIBETSBERGER 1993).

Les tritons alpestres se montrent actifi, par bolrffées, de jour et de nuit.
Ils peuvent montrer des pics cl'activités à I'aube et au crépuscule ainsi que
durant la matinée. La recherche de nourriture peut se tâire durant la nuit, ttrndis
que la matinée peut être vouée aux activités sexuelles. Le suivi longitudinal des
tritons en laboratoire montre de fbrtes différences inter-individuelles dans la
périodicité des boul'fées d'activité. La mise en activité des tritons semble
dépendre plus de la présence de congénères actif-s et de la densité des proies
que d'un rythme enclogèrre (MenrrN et ol . 1989).

2.7 . Comportement prédateur

Le comportement prédateur est composé de trois phatses : I'approche, la capture
et l'ingestion cle la proie. E,n phase aquatique, I'approche visuelle se fait en
ligne droite, tandis que l'approche ollactive se fàit avec cle nombreux change-
ments d'orientation. Arrivé au niveau de la prclie. le triton l'examine pendant
un court instant qui peut se prolonger- lorsque la proie est immobile. La capture
consiste en une aspiration brutale d'eau qui entraîne la proie dans la bouche.
Cette aspiration résulte d'une clépression créée par abaissement du plancher
buccal. Les comportements d'ingestion consistent en des mouvemenls latéraux
et des lrochements de la tête, avec ou sans aspiration ou rejet d'eau et enfonce-
ment des yeux. La succession de ces comportements varie pour un n-rême type
de proies, mais surtout pour des proies de taille dil'férente, comme les larves de
chironomes et les daphnies. Ainsi les mouvements de centrage et I'enfbncement
des orbites ne sont pas observés dans la capture des daphnies (Joly I 98 I ).
L'état cle satiété modifie le comportement cles tritons, ceux-ci inspectant plus
longtemps les proies avant de les cnpturer (Jolv 1982).

Des invertébrés terrestres se noient fiéquemment dans les points d'eau et
restent pour un temps à la surfàce de ceux-ci. Dans des milieux d'altitude, les
tritons alpestres peuvent adopter une tactique particulière. Ils se laissent ainsi
flotter à la surfàce de l'eau et capturent ces proies exo-Eènes au milieu aquatique
(CHnconN,tc & Joly 1985). Ce comportement cle flottaisnn apparaît principale-
ment de jour (Jor-v & Crecolan 1992).

2.8. Comportement sexuel

Les tritons alpestres se reproduisent dans l'eau. Le comportement de cour cle la
sous-espèce nontinative clu triton alpestre est composé de quatre phases:
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Fig. 10. Triturus a. alpesrris: métarnorphe mâle (lac de la Cabane, France, mai 1998)

Fig. ll. Tt'ilurtrs u. olpestris: nrétamorphe f'emelle (lac de la Cabane. France, mai 1998).
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{-l ?"\ü

Fig. 12. 'l-riturus e. dll)(stris: péclonrorphc rnâle (lac clc lt Cabane. France. nrai 1998).

F-ig. 13. Tritttru.t tt. ulpestris: pédornoryrhe lèrnclle (lac de la Cabattc. France. ntai 199tt).
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Fig. 14. Triturus a. veluc'hiensis : métamorphe mâle (Drakolimni - Tymphi. Grèce, juillet
t999).
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Fig. 16. Triturus a. veluchiensis : pédornorphe mâle (Drakolimni - Tymphi, Grèce, juillet
I 999).
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l'orientation, la parade en éventail, la parade en étendard et le transf'efi du sper-
matophore. Chaque phase comprend plusieurs comportements caractéristiques.
Le schéma -elobal est une rencontre des deux partenaires, une phase d'exhibi-
tion de parades du mâle à la fèmelle et un transfert du sperme à distance au
moyen d'un sperrnatophore déposé sur le substrat que la tèmelle récolte lorsque
son cloaque passe au-dessus. La description détaillée des comportements est
donnée au tableau 3 et leur ench:rînement à la fÏgure 18. Durant toute cette
séquence, la fèmelle peut rester statique, s'approcher du mâle, Ie toucher ou
s'en éloigner (FrNr<r-en 1923, Halltor' l97la, 1990, AnNrzEN & SpARREBooM
l9ti9, ANpnEoNE 1990, DnNoEr 1994, 1996. 1999, DeNoEI- et al.2OOl ;

tableau 15, page 219). Le succès des mâles, en terme de spermatophores trans-
férés, est de24a/o (DeNorl 1996) à 3l% (H,qlltp,w 1977'"r).

Lorsque la fernelle ne montre pas d'attitude positive, le mâle peut exhi-
ber une tactique alternative. Celle-ci consiste à devancer la lèmelle non-coopé-
rante, à déposer un spermatophore sur le substrat et d'attirer la femelle en exé-
cutant des mouvements à effèt de leurre: I'appât distal ct le tremblement
caudal. Cette tactique permet d'attirer 6Oa/o des femelles. Cependant, le succès
de récolte des spematophores est faible (67a) en comparaison du score de 3la/o
lors des transferts avec fèmelles positives dès le départ. Le succès des ren-
contres étzrit quant à lui respectivement de 8 et 64ok (DeNoev et al.200l).

Qualitativement, le comportement de la sous-espèce nord-italienne (7. a.

apuanus) est le même que celui de la sous-espèce nominative (du nord «le 1'ltalie).
Mais, du point de vue quantitatif, on note quelques différences et ce, principalement
lors de la phase d'éventail (nornbre, fréquence et durée de cette parade). Le schéma
de base des transitions comportementales des deux taxons est similaire mais les fré-
quences de succession cles actes comportementaux diffèrent (ANonsoNE 1990).

Le comportement de cour de la sous-espèce ibérique (7. a. cyreni) est aussi

fbrt proche de celui de la sous-espèce nominative. Qualitativement, les comporte-
ments sont similaires, avec toutefois de subtiles différences au niveau de leur exé-
cutior.r. Des différences de fréquences d'utilisation et de transition des comporte-
ments ont aussi été constatées entre les deux sous-espèces. Ainsi, les n.râles deT. a.

r'-yrerrr utilisent davantage le coup de lbuet et l'ondulation distale que ceux de la
sous-espèce nominative. Mais surtout, les tactiques dépendantes de la tèmelle diffè-
rent vu que cyrcni n'entame un transfert de sperme que rarement quand la femelle
ne se montre pas positive. Le succès de prise des spermatophores est de 357o
(DaNoer- 1996).
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Les tritons alpestres commencent à se reprocluire juste après la période de

repos hivernal. La température des points d'eau peut être à ce moment fbrt fraîche.
Il apparaît ainsi qu'à basse température, la fr'équence de battement de la queue lors
du comportement principal des rencontres (l'éventail) est plus faible qu'à de plus
hautes températures. Cette modulation, quoique pouvant être une conséquence
directe clu froid, paraît adaptative. En effet, elle permet aux tritons de se reproduire
tôt dans des milieux d'altitude ou des milieux temporaires, ce qui donne la possi-
bilité ri leurs larves d'avoir le temps de se métamorphoser avtrnt les premiers gels
hivemaux ou I'assèchement du point d'eau (DrNoEI- 1998).



Tableau 3. Répertoire et description des comportements exhibés par les mâles de tritons alpestres
lots des rencontres sexuelles dyadiques (d'après DeNoEL I999).
List atttl description of behaviours e.rhibited ht Alpine ncv,t males during dltadit se.xual

encounters (.front DtNoet 1999).

('omportemcnt Dcsc ription

approchc

reniflage

coup de rnuseau

mo uvelnent-vcrs- | 'avant

diploiernenl caudal

poursu ite

éventail

éventail statique

ondulation distale
(queuc latéro-distale)

inversion

étendard en dos-de-chat

devancer

tremblement caudal

pliage

dépôt

position de lieinage

queue liémissante

clueuc Iatérale

rcpousser

distaappât

Premier comportement dirigé vers la femelle.

Reniflage de la femelle.

Le tnâle touche ou fiotte la femelle de son nluseau.

Le mâle. initialenrent silué à côté ou derrière la lèmelle, se position

devant elle.
Le mâle ramène violemment sa queue le long de son f'lanc.

Le mâle poursuit la femelle.

Le mâle faiÏ ondulor sa clueue parallèlernent à son tlanc.

[,e mâle maintient sa queue immobile le long de son flanc.

Lente ondulation de l'extrémité de la queue du rnâle.

Le mâle. en position d'éventail. place sa queue le long de son autre flanc.

[-e mâle. tout en exéculanl le mouvement d'éventail. se dresse sur ses

pattes et arquc et voûtc son corps à la nTanière d'un chat. Il tend alors au

maximum ses membres postérieurs ainsi que sa queue. Ensuite. il
déplace l'arrière de son corps en direction de [a tèmclle, la queuc s'en
rapprochanl partbis .jusqu'à l'ellleurer. l.a clueue est liéq
déplacée. une à deux lois de gauche à droite. avant d'ôtre ramenée dans

la position d'éventail.
Le mâle se détourne de la lèmelle et se déplace devant elle.

Le rnâle. tout en devançanl la femelle. fàit trembler sa queue.

Le mâle, après ou pendant qu'il devance la femelle. replie sa queue en

acoordéon derrière son cloaque.

Dépot d'un spermatophore.

Après le dépôt. le mâle avance encore de quelques centimètres. tout en

pivotant d'un angle de 90'. Dans cette position. il peul exécuter : la
queue frémissante. l'appât distal, la queue latérale, l'ondulation distale et

l'acte « repousser ».

Une lente ondulatiorr pârcourl la queue de la base à l'extrénrité. Ia qucue

étant placée plus ou rnoins parallèlenrent au corps. mais en étant

éloignéc.

l-e mâle étend la queue, plus ou moins perpendiculairernent au corps, et

fàit mouvoir amplement et lentement l'extrémité de la queue.

Le mâle applique sa queue contre son flanc. [a laisant ou non vibrer
lentenlent (dans la phasc de transfert seulemcnt).

Le mâle entoure de sa queue le museau dc la lcmellc et la repousse

fbrtenrent.
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Fig, 18. Séquence principale du comportement de cour lors des rencontres dyadiques chez le triton
trlpestre Triturus u. ctlpestris. Le comportement de la l'emelle est indiqué par les symboles
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Iotured on the orrous: -, nc,qatirc: 0, stdti(: +, positive.The nule is in black (frutm Dutoet
1999).
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Darrs de nornbreuses situations, un triton mâle (le rival) peut détourner, à
son profit. unc fèr.nelle qui est en train de se faire parader par un autre mâle (le
mâle courtisan). Pour ce faire, le rival commence par cxhiber un mouventent
d'éventaril en direction de la fèrnelle. Il peut aussi procéder directement au
transfert du spermatophore. trace à ce coltrportcment du rival, le courti:;an peut
efTectuer un comportement cle <<retraite,, entraînânt la f'emclle un peu à l'écart
de ce dernicr. C'est ce que l'on nornme une délènse sexuelle. Cette tactique
alternative qu'est l'ir.rterférence permet d'attirer une 1-err.relle, après le transf'ert,
dans 7.5a/o cles cas. Le succès réel est donc encore moindle car la lemelle ne
prend pas tous les spennatophores déposés (Vrrnnur"l 1988).

2.9. Perception de l'environnement
Les tritons alpestres sont des anintaux àr cycle de vie complexe qui se trouvent
confiontés à une glande gar.ntre d'environnentents, en particulier. le rnilieu
aquatique et le rnilieu terrestre. Ils présentent des capacités sensorielles diverses
- dont la visi<>n, 1'olfaction et lzl lnéc.rnoréception - dont l'association pennet
leur survie dans des conclitions variablcs (Jor-v 1979. Menl'rN l982a,b).

2.9.1. La vue

La rétine du triton atlpestre aclulte cornprencl JL)a/c, de cônes et 2la/a cle bâtonnets.
Cette propot'tion laisse suggérer une utilisation préférentielle de la vue clurant la
journée (Môt-l-En I95 l). Ce làit est confirnré pardes expériences où HrusrEor
(1972) a démontré que le triton alpestre pouvait faire la difTërence entre le gris
et les couleurs de longueur d'onde suivantes '. 45J nm (Bleu), 518 nm et
-55-5 nm (vert). -584 nm (aune) et 63-5 nm (rouge). De plus, les tritons montrenf
des changerrents de leur sensibilité spectrale avec la rnétamorphose. c'est-à-
dire avec le passa-ee à la vie terrestre. La sensibilité revient ensuite à la situation
larvaire. au printemps, lorsque les aclultes retournent à I'eau pour se reproduire
(HttrasrEor 1973). Les tritons sont aussi capables de discerner visuellemept des
proies dont le contraste ne diftère du sr-rbstrat que de 37r sur terre et cle 4%, cl;rns
I'eau (HtvsrEDl' 1967). Lors clu c()r'nportement de cour, les tritons r.nâles mop-
trent une préférence pour des leurres l'emelles au ventre rou-ge, Ia couleur clu
dos ayant r-noins d'importance. La coloration agirait ainsi comme un mécit-
nisme cf isolement entre les clifTérentes espèces de tritons (Hrllsre»r 1979). La
visior.r est égaler-nent utilisée pour la détection el l'approche cles proies
(Htvsre»l 1967. Joly 1979) et dans l'inrensification locale (ManrrN 19tl2a,b).
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2.9.2. L'odorat

La perception d'une odeur nécessite le contact entre l'épithélium olfactif et la
substance odorante. L'abaissement du plancher buccal crée une dépression dans
la cavité buccale. Comme les mâchoires restent fermées, la dépression produit
un flux inhalant des narines aux choanes. En milieu aquatique, le rejet cl'eau til-
trée s'effectue en grande partie par la boucl.re, de façon synchrone avec le retour
du plancher buccal à sa position originelle. La chambre olfactive du triton
alpestre est un simple conduit élargi, un peu compliqué par la présence d'un
sinus latéral. Lors de I'aspiration buccale, l'échantillon d'eau prélevé traverse
la charnbre olfactive en baignant l'épithélium sensoriel des gorges. Lors de
situations entraînant un comportement olfactif, 1a liéquence des mouvements
du plancher buccal augmente. Il est donc possible de détecter l'influence de
I'olfaction lors de divers comportements exécutés par les tritons (Jolv 1979,
Jolv & CerllenE 1983). L'olfaction intervient dans de nombreux comporte-
ments : la détection des proies et I'appréciation de leur palatabilité (Jor-v 1979,
198 l, M.qnrtN l982a,b), l'intensification locale (MenrtN 1982a,b), le compor-
tement de cour (ANoneoNE 1990, BplvpDERE el a1. 1988) et le comportement
de retour au gîte (MtAtrD 1993). Son effectivité a élé prouvée, d'une part, en

milieu aquatique en enfbuissant des proies mortes dans le substrat ou en obs-
truant les cavités nasales (Jot-v l98l) et, d'autre part, en phase terrestre en sui-
vant la migration de tritons privés de repères odorants ou auxquels était donné
un choix entre deux types d'eau (Jot-v & Mta,uo 1993).

2.9.3. La mécanoréception et l'électroréception

Dans I'eau, la réception des stimulations mécaniques s'effectue grâce à des
mécanorécepteurs (neuromastes) localisés sur les flancs (ligne latérale) et la
tête. Ceux-ci seraient opérationnels principalement chez la larve et I'adulte
aquatique. La mécanoréception est utilisée lors de l'intensification locale
(MenrrN 19tl2a,b) et pourrait aussi 1'être lors du comportement sexuel
(H,q.rrroay 1977a).

Des organes ampulaires électro-récepteurs ont également été identifiés
(FnrrscH & Botz 1986). lls permettent la détection de proies dans le milieu
aquatique (Htvsrror et al. 1982).

67



Box 3. Habitat and Biogeography

Aim To describe the study sites and ecological and geographical factors
associated with paedomorphosis in the Alpine newt.

Methods Determination of the main habitat characteristics of the aquatic
sites containing paedomorphic Alpine newt individuals. E,stimation of the
population size on the basis of the Petersen index using capture-marking-
recapture data in the rnain study sites (belly tattooing).

Results Although metamorphs are common in Europe, paedomorphs were
only found at the southern margin of the geographical range of the spe-
cies: mainly in the Balkans and ltaly. They were recorded in eighty-sever.t
aquatic sites. No single ecological factor accounted fbr the presence of
paedomorphs (altitude, maximum water depth, drying, aquatic vegetarion,
and preserrce of forest). Proportions of paedomorphs and metamorphs
varied among sites and across years. Local extinctions were also observed
and were associated with flsh introductions. Population sizes varied across
sites, fiom a few adults to twenty-six thousands.

Main conclusions Contrary to the first models of paedomorphosis, the
studied habitat characteristics did not explain the occurrence of paedo-
morphs irr natural populations. Although they were fbund in fàvourable
aquatic habitats surrounded by hostile terrestrial landscapes, they also
exist in temporary waters located close to appropriate terrestrial environ-
ments. These results support models predicting paedomorphosis in diffe-
rent environments, but require cornplementary investigations on costs and
benefits of the alternative ontogenetic pathway (see chapters 4 to 7). On
the other hand, the southern limitation of the heterochronic phenomenon
suggests a genetic basis fbr paedomorphosis in this species. Because pae-
domorphic populations of the Alpine newt are rare and are declining glo-
bally. conservalion measures should be taken to assure the survival of this
example of biodiversity at intraspecific level.

Key words Study sites - Habitat - Biogeogrerphy - Population size - Conservation -
Decline - Europe
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Chapitre 3

Biogéographie, habitat et structure
des"pop', làtions pédomo rph iques

3.1 . lntroduction
La pédomorphose facultative chez les urodèles a une base génétique et est

influencée par des facteurs environnementaux. Il a été démontré que la
pédomorphose pouvait être causée par un gène à l'état homozygote, 1'allèle
dominant causant la métamorphose (TourtNs 1978). Les voies
pédomorphiques et métamorphiques ont ainsi pu être artificiellement
sélectionnées (Sevltscn & WILeun 1989). Néanmoins, d'autres gènes
pourraient aussi intervenir (Voss 1995, Voss & Scnerne« 1991). La base
génétique de la pédomorphose diffère aussi entre certaines populations
conspécifiques étudiées (Hnnnts et al. l99O). Elle pourrait être apparue
indépendamment chez différentes espèces (Suennen & Voss 1996). Des
expériences manipulant des facteurs environnementaux (SenulEs 1914b,
Sevrrrscu & CreeoNs 1985, Hannrs 1987, Ssvllrscn 1987, Srlaltlsctt el al.
1990, JecrsoN & Seul-rrscn 1993) ont aussi montré que la pédomorphose était
un polyphénisme. Ainsi, les facteurs extérieurs peuvent modifier l'expression
de la pédomorphose.

Les caractéristiques des milieux aquatiques et terrestres ont souvent été

employées pour définir un terrain favorable à la pédomorphose. Les premiers
modèles prédisaient la pédomorphose sous des conditions aquatiques
favorables et un environnement terrestre inhospitalier. La sélection aurait ainsi
favorisé I'acquisition de la maturité par les larves restant dans l'environnement
avantageux. Les larves se métamorphosant auraient alors été défavorisées ou
même éliminées (WtI-aun & Cot-l-tNs 1973, WsnNEn 1986). Diverses études
corroborent la présence prépondérante de pédomorphes dans des habitats
répondant à ces conditions.

Les expériences de laboratoire montrent ainsi qu'une faible densité
(HARRrs 1987, SEvr-lrscu 1987), un milieu permanent (SrvlrrscH & GtenoNs
1985, Servr-rrscs 1987, Sr,ultrscH et al. l99O) et une absence de prédateurs
(J,qc«soN & Seultrscu 1993) favorisent une existence aquatique et la
pédomorphose. Les observations de terrain montrent une prédilection de la
pédomorphose dans des environnements permanents (Senulrs 191 4a,
ANonEoNr & Donn, l99l) et dépourvus de poissons (Spnulps 1974a). Selon
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certains auteurs (Dolca & Srocu 19tt4), la profondeur serait importante, tandis
que, selon d'autres, elle n'aurait pas d'influence (AN»neoNc 1990). La présence
de pédon.rorphes sentble aussi parfois liée à I'hostilité du milieu terrestre. ll en
serait ainsi de I'aride plateau d'Edwards (BRLrcE 1976), cle I'environnement
côtier clu Massachusetts (HEALy 1914) ou des hautes altitudes (Senules 19j4a).
Par contre, à cle basses températures, amenant à r-rne diminution cle la croissance
(Brzen l97ti), la pédomorphose ne devrait pas être attendue selon les
l-rypothèses de WrleuR & Colr-rNs (1973). Or, ce n'est pas nécessairement le
cas, étant donné qu'un plus grand nombre de pédornorphes peut être produit
artificiellement à basse température (Spnules 1974b) et que des milieux fioids
d'altitude sont souvent associés à cles cas de pédomorphose (Senulas 1974a).
Mais la relation avec I'altitude ne paraît pas universelle (ColltNs l98l). Le
milieu terrestre ne paraît pas toujours plus hostile que I'habitat aquatique.
Ainsi, quoique les péclomorphes puissent être observés principalement en
milieu permanent, des cas de populations se reproduisant en sites instables,
voire temporaires ont aussi été répertoriés (Heely 1974, Dueors & Bneurl
1983, Dzurrc & KALEZTc 1984, K,rr-ezrc & Dzurrc 1985 Fasola 1993.
DENoEI 1997). Les rnilieux terrestres entourant des sites aquatiques où se
développent des péclornorphes ne sont pas nécessairement inhospitaliers. En
effet, ils peuvent être humides, présenter une couverture arborée et des
anfl'actuosités servant d'abri (ParrensoN 1978, Bneurl 1992,Kstr,zrc et al. 1996).

Ainsi, quoiclue les premiers modèles évolutifs prédisent la
péclomorphose dans des milieux aquatiques favorables entourés d'un
environnement terrestre hosrile (Wrr-eLrn & Colr-rNs 1913). il existe des
sitr-rations qui répondent àr des critères opposés. Cette disparité dans les résultats
empiriques a amené WHrrcrraRN (1994) à proposer de nouveaux modèles. Il a
air.rsi émis I'hypothèse alternative que la pédomorphose pouvait aussi être la
résultante de la meilleure solution que puisse adopter une larve contrainte at un
environnement aquatique trop défavorable pour lui permettre une
métan-rorphose norntale. Les populations de har-rte altitude cadreraient ainsi bien
avec cctte hypothèse.

Le triton alpestre est une espèce polytypique dont la répartition actuelle
est attribuable aux glaciations du Quaternaire. Plusieurs sous-espèces, tant
sympatriques qu'allopatriques. ont été reconnues sur des critères
alloenzymatiques. chrornosomiques, morphologiques et géographiques (Hennn
1932, AneNo & AnNrzEN 1987. HEnetno et al. 1989a). Alors que les
populations du nord de I'Europe semblent homogènes, une grande disparité est
observée aru sud des Alpes. Durant les glaciations, les populations de tritons
alpestres auraient survécu dans des aires-refuges du sud de 1'Europe: en
Espagne, en Italie et dans les Balkans. Les individus de ces populations
relictuelles iruraient alors recolonisé le territoire européen lors du
réchaufTement de l'Holocène (Da,NoEr- 1996).

Il est vraisen.rblable que de tels évènements glaciaires ont constitué des
telrerins lavorables à I'apparition et à la dispersion de nouveaux génotypes et
phénotypes. La péclornorphose aurait ainsi pu apparaître et se répandre ensuite
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BIOCÉOCRAPHIE, HABITAT ET STRUCTURE DES POPULATIONS PÉDOMORPHIQUES

Fig. 19. Lac de la Cabane (site A) en juillet 1997

Fig. 20. Lac de la Cabane (site A) en octobre 1997
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CHAPITRE 3

Fig.2l. Parana (site B) en avril 1997

Fig.22. Drakolimni du Tymphi (sire C) en août 1999.
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BrocÉocRAPHrE, HABTTAT ET STRUCTURE DES POPULATIONS PÉDOMORPHIQUES

Fig.23. Drakolimni du Smolikas (site D) en juillet 1999.

Fig,24. MontMegna (site E) en mars 1997
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CHAPITRE 3

Fig. 25. Colorio (site F) en mars 1998.

Fig. 26. La Pianca (site G) en octobre 1998.
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depuis les populatiolls sources. comme cela a été suggéré pour des espèces
fossiles telles que Bretclticrtrmus (Rocer 199-5). Quoique de nombreuses études
aient décrit des populations pédornorphiques du triton alpestre ou établi des
listes régionales, aucune n'a relevé la distribution des populations dans un
contexte européen et biogéographique.

L'objectil'cle ce chapitre est d'introduire et de présenter l'étendue de la
péclomorphose chez le triton alpestre par deux approches, l'ur.re géographique et
l'autre écologique. La première approche nous perrlettra de révéler s'il y a une
aire de répartitior.r de la pédomorphose éventuellement liée à celle de sous-
espèces du triton alpestre, tandis que la seconde nous permettra de définir s'il
cxiste un temain écolo_rrique particulier à la pédomorphose. Nous n'aborderons
ici que les grundes ligncs des caractéristiques de I'habitat, réservant pour les
chapitres ultérieurs la présentation de traits susceptibles d'êtres ciblés par 1a

sélection et qui tavoriser.rient éventuellement le dimorphisme. Ce chapitre sert
clonc aussi à situer. darns un contexte géographique et écolo-uique général, les
pcrpulations dor-rt dif'férents tr:lits seront analysés clans les chapitres 4 à7.

3.2.1. Prospection

Nous avons prospecté la majorité cles sites de France, Italie et Grèce pour
lesquels la littérature ou cles collègues (F. ANonr<tNE, S. BovERO, M. BREUIL.
R. Ducuer, M. F,qsolA, C. GIACoMA. S. l'y'.az.zortt. G.H. PaneNT et K.
Sorrnopoulos) firisaient mention de la présence de tritons alpestres pédomor-
phiques. Ces populations appartiennent respectivement à TritLo'us alpe"^[ris
olpcstris,T. u. apuanus (ainsi que 7'. a. itre.rpectalrr.s au sud de 1'ltalie) etT. a.
yelucltietrsis. Nous avons égalernent recherché d'autres populations dans les
itlentours des populations recensées. Les observations de terrain ont été menées
au cours des quatre saisons des années L997, 1998, 1999 et 2000. Nous avions
également acquis, avant cette étr-rde, des données sur des populations métamor-
phiques cle Belgique, Espagne, République Tchèque. Roumanie, Bulgarie,
Slovér.rie et Bosnie. Nous avons é-ualement analysé les données issues de la lit-
térature et de communications personnelles de F. ANpReoNe, S. Bovsr<o,
N. BnEssr. S. Dolcn, K. HENr-E, R. Drrcur,r, G. Dzuruc, K. CnossEuBACHER,
M. Knr-Ezrc- et S. MAZZoI'TI.

3.2.2. Sujets d'étude

Les tritons alpestres pédomorphes se clistinguent cles ntétamorphes par la
présence de fentes branchiales. les adultes des juvéniles, par la présence d'un
cloaque développé et les rnâles des fèmelles, par un cloaque arrondi, enf'lé et
lisse plutôt qu'allongé, étroit et ridé (fTg. 6, page 46 ; fig. 10 à 17, pages 59 à
62).
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3.2.3. Recensement

Selon la taille et la profondeur des milieux où ont été découverts des tritons
alpestres pédomorphiques. nous avons employé différentes techniques
d'observation et de recensement. Nous avons capturé les tritons le plus souvent
à l'épuisette depuis le bord des points d'eau et à bord d'un canot gonflable et,
lorsque cela s'zrvérait possible, par plongée libre ou en scaphandre autonome.
Nous avons également employé le piégeage colrlme système de capture. Les
pièges utilisés s'apparentent à ceux décrits par Gntnrlr-Hs (198-5). Ils consistent
en des bouteilles dont le fond a été coupé et le goulot d'une autre bouteille
introduit en sens inverse (fig.27). Leur longueur totale est de 28 cm et leur
contenance de 1.5 litres. Les pièges disposés sur le substrat sont lestés par des

plaques en acier. Lorsque plusieurs pièges sont disposés sur un même tracé
vertical, ils sont reliés les uns aux autres par deux cordelettes de 3 mm de
dian-rètre. Ils sont alors fixés en surface sur des cordes tendues à travers le lac
(fig. 52, page 122). Les tritons sont évacués des pièges en dévissant le bouchon
du goulot extérieur.

e e

C

e d e

Fig.27- Piège utilisé pour capturer les tritons. a : bouteille en plastique de 1.5 litres, b : goulot

extérieur, c : goulot intérieur. d : plaque de lestage, e : serre-cable, f: corde en nylon de

3 mm de diamètre, g : bouchon dévissable.

Futtt'rcl trap used 1o (atch newts. a: plasti< bottlc, b: e-rterior neck, t; interior netk,
d: ballasting plate, e: clamp,.f: corcl, g: t'up.

La taille des populations a été obtenue par comptage global ou par
capture-marquage-recapture. Dans le deuxième cas, plusieurs sessions de pêche
uniforme dans les difl'érents micro-habitats et à différents moments du
nycthémère ont été eff-ectuées. Ainsi, au site B, une pêche d'une heure toutes
les 6 heures pendant un cycle de 24 heures était suivie du marquage, puis de Ia
libération des tritons marqués, d'une attente de 24 heures et d'une période de
recapture similaire. Au site C, les tritons ont été capturés toutes les 4 heures
pendant 72 heures dans des pièges, ensuite rnarqués, libérés et recapturés par
piégeage et capture directe. Aux sites A et B, des captures de jour et de nuit ont
été suivies du marquage et de plusieurs sessions de pêche intensive. La
population du site H a été comptabilisée par une capture globale des animaux
par raclage du substrat à l'épuisette, selon des transects parallèles. Les tritons
du site J étaient tous visible à l'oeil nu et ont été simplement capturés à

l'épuisette.
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Fig. 28. Site cl'étude B (Parana, Italie. mars 1998)

Fig.29. Marqua-ue par tatouage au sitc D (Drakolirnni clu Snrolikas, Grèce, juillct 1999) : Mathieu
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CHAPITRE 3

Après avoir capturé les tritons, nous les avons maintenus dans des bacs
rempli d'eau. Nous avons alors employé une technique de marquage par
tatou.rge ventral (Jot.v & Mtrup 1989a;fig.91, page 182). La marque était
faite à I'aide d'un tatoueur électrique fonctionnant sur pile ou groupe
électrogène muni à son extrénrité de 6 aiguilles fines. Nous avons ernployé une
solution de bleu alcian comme colorant. De telles marques restent visibles dc
deux ir trois ans (Jolv & Mtnup 1989b). Nous avons appliqué un marquage
individuel consistant en ur-r code fbrmé par I'association de points ir différentes
positions clu corps, pour les tritons des sites A et B et un marquage de groLtpe
consistant en un pc'rint unique pour les tritons des sites C et D.

L'estimation de la taille des populations A, B, C et D était obtenue sur
base de I'indice de PErensnN utilisant des données de capture - lnarquage -
recapture :

Qr11f":1? - r

nlr+ I

avec n1,le nombre de tritons marqués et libérés àr la première scssir>n de
capture I nr, le nombre total de tritclns capturés à la deuxièr.ne session de cap-
ture : et m1, le nombre de tritons marqués trouvés à la seconde session de cap-
ture (lequel doit être supérieur à 8 pour ne pas biaiser I'estir.r-ration). Nous avons
enrployé une limile de conf iance de 95o/a que nous présenterons par cles valeurs
entre parenthèses à la suite cles valeurs d'estimation (GneeNwotto 1996).
Notons que nous en-rployons, dans le caclre du recensement, les termes classique
de première et dcuxième session de capture alors qu'en fàit chacune cle ces ses-
sions est composée de plusieurs échantillor.rnages successiti clont les données
sont arssemblées.

Nous avons déterminé la proportion des péclomorpl'res vis-à-vis cle

I'effectif aclulte pour les diflérentes populations. Le rapport cic sexe (se.r-rcttio)

était consicléré significativement différent de I en calculant le test clu X2 vis-à-
vis des fiéquences théoriques prédites par un rapport I : l.

3.2.4. Localisation géographique

Les sites ont été repérés par lecture des cartes topographiques (France : Institut
Géographique National l:25 000; Grèce: Hellenic Arrny Geograpl.rical
Service l:50 000;ltalie:Istituto Geoglafico Militare et éditions clérivées),
aéronautiques (Tactical Pilotage Chart l: -500 000) et géographiclues (Touring
Ctub Italiano 1:250 000, Eurocart 1:300 000, Aclac l: -500 000) ou par
acquisition cle données satellites au moyen d'un GPS .Gan'nin ll plus». Nous
avcrns ernployé le systèn.re de repérage UTM (Universul Truttsver"^e Met'cotot')
afin de représenter la position des sites (maille de I km pour les stittions
prospectées). L'UTM consiste en cles zones de 6" de lon-uitude par 8" de
latitude. Les zones sont rétérencées par une lettre le lon,u des rnéridiens (originc'
C à 80'Sucl) et un nonrbre le long cles parallèles (origine I i\ 1t10" ouest).
Chacune dc ces zones est subclivisée en cerrrés de I00 km cle côté référencés par
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deux lettres (la première pour I'abscisse) ou quatre chiffres. La position précise
à I'intérieur de ce carré est alors donnée par deux séries de chiffres (les
premiers correspondant à la distance à la ligr.re UTM verticale gauche et les
derniers à la distance à la ligne UTM horizontale inférieure) (Kn,tar &
OnuEltrc 1996). Nous avons également donné les coordonnées en latitude et
longitude (méridien d'origine de Greenwich) et ce, en degrés et minutes. pour
les siles prospectés. L'altitude était dor.rnée par lecture des cartes ou selon les
inl'ormations disponibles clans Ia littérature (pour les sites non étudiés). Les
cartes géographiques ont été réalisées à l'aide du logiciel ArcView (fbnd de
carte ESRI), en utilisant une projection postel.

3.2.5. Caractéristiques des habitats

Bathymétrie. Afin d'obtenir la profbndeur des points d'eau, nous avons utilisé
un rouleau centimètré, lesté par un fil à plomb. Pour obtenir les coordonnées
tri-dimer.rsionnelles. nous avons tendu une corde le long clu plus grand côté cles
points d'eau. Nous avons alors tendu des cordes perpendiculaires à cette corde
cle référence, -cénéralement tous les l0 mètres et avons ainsi obtenu 1a première
coorclonnée. Tous les l. ? ou -5 mètres le long de ces cordes traversant les lacs.
nous .rvons nresuré la profbndeur et obtenu ainsi les cleux autres coordonnées.
Nous avons employé le programme SLtr/'er afin d'obtenir la représentation
bathyrnétrique des points d'eau.

Physico-chimie. Nous avons également lnesuré différents paramètres physico-
chimiques pour certains cles sites étudiés tels la température, la concentration
d'oxygène dissous et le pH.

Habitat. Nous avons pris en compte la présence cle végétation aquatique, la
proxir.r.rité cle lbrêts, la stabilité du point d'eau (pern-ranent, instable : variation
importante du niveau d'eau, site aquatique temporaire) et la présence de
poissor-rs et d'autres espèces de tritons.

3.3. Résultats

3.3.1. Site A : Lac de la Cabane (France)

Description du site

Le lac de la Cabane cst situé sur la commune du Lauzet dans le département des
Alpes-de-Haute-Provence en France (UTM : 32T KQ 93 l9 avec KQ = 02 49 ;

t oonlottttéas : 44"24'N/006"24'E), au nord-ouest du Parc National du Mercantour
et au sud cle cclui clcs Ecrins. Son altitucle est de l9-50 m (fiS. 19 et 20).

Le lac est bordé à I'ouest par des pelouses alpines et des autres côtés par
des forêts de conilères (épicéas, mélèzes et pins) sur terrain en pente. La lin'rite
des arbres est àr 2200 rn et [e sommet à 2-505 n'r (Dormillouse). L'est du lac est
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clirectement bordé de gros éboulis qui forment aussi sor.r substrat dans cette
zone qui est la plus profonde. Le fbnd du lac de la partie au sud-ouest est lbrmé
de blocs de grès de plus petite taille ainsi que de sédiments. Ceux-ci sont
principalement constitués des déjections de troupeaux dc vaches et cle brebis.
Les bovins ne viennent que rarement jusqu'au lac. Par contre, un troupeau cle

brebis couche l'réquemment en fin de saison sur les pelouses à l'ouest du lac. Il
n'y a pas de végétation aquatique dans le lac à I'exception d'algues.

Les seuls vertébrés occupant le lac sont, outre les tritons alpestres,
quelques grenouilles rousses (Rana remporari«) eL de très rares couleuvres à

collier (Natri.r natt'i.t). De grands corbeaux ont été exceptionnellement observés
aux abords du lac. Des promeneurs vont parfbis s'y baigr.rer en été.

Le lac présente la particularité d'être formé de deux cuvettes. La plus
profonde est située au nord-est du lac et la moins profbncle au sud-ouest. Le
niveau d'eau varie fortement au fil des saisons. Il est à son rnaximun-r clepuis le
dégel (en général vers le début mai) jusqu'au mois de juillet. A cette périocie. le
lac est alors aussi i\ sa superficie et sor.r volume maximal, soit environ 0.75 ha et
25000 m-r (fig. 19 et 56). Il est long de 2-50 m sur envirorr 40 m avec un
rétrécissernent en son milieu, dans la zone de faible profbnc'leur séparant les
deux cuvettes. La grande cuvette est alors profonde de 7.-5 m et la petite de 3.-5

nr. Le lac'est alirnenté. au niveau de la petite cuvette. par un petil ruisscau lrinsi
que par quelques petites sources internes. Il se déverse au sud. par un large
déversoir, dans le ravin de la Cabane amenant l'eau dans la vallée de la Ubaye.
De l'eau s'engouffre également dans le sol depuis une perte au fond dc la petite
cuvette. Au cours des mois de juillet et d'août. I'alimentation en eau clu lac
s'atténue, voire s'estonlpe, pour ne reprendre que lors des orages. Le niveau clu

lac s'abaisse alors progressivement. En août, le déversoir n'est plus actil'et les

deux cuvettes sont séparées par une zone terrestre (fig. 135. pa-ee 2-76). Au
début de la séparation, un filet d'eau peut s'écouler en direction de la cuvette
profoncle. La petite cuvette r-r'a plus alors qu'un mètre de protbncleur ct la grancle

5 m. Le niveau du l:rc va encore baisser, ne réaugmentant que légèrement suite à

d'éventuels orages et ne laissant qu'un ru qui s'écoule jusqu'à la perte dans le
fond de la petite cuvette, en août ou septembre (fig. 20). Le niveau du lac va
continuer à baisserjusqu'en octobre. La grande cuvette n'a alors plr-rs qr-rc l.-5 rn
de profoncleur. voire moins les années d'intense sécheresse. Le marnage moyen
est ainsi de 6 m. La superficie du lac n'est alors plus que de 0. l-5 ha pour un
volume proche de 1500 m3. Le lac regèle vers le mois de novembre. Sa
température varie avec la profondeur et le mois de l'année (fig.30). La
concentration en oxygène dissous oscille essentiellemenl entre ll et l0 mg/I.
Deux autres lacs sont présents à I'ouest : le lac du Milieu (2053 m) et le lac Noir
(2124 m). mais aucurr triton n'y a été observé. En effet, ces lacs ont été alevir.rés
(truites et chevaines). Plusier-rrs mares, étangs et tourbières se trouvent égalernent
à proximité mais nous n'y avons trouvé aucun triton.

Structure de la population de tritons

La particularité des tritons de cette population est cle préscnter un patron cle

coloration de la gorge, intern-récliaire entre celui des populations de Tt'irurtts

E0
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Fig.30. Température du lac de la Cabane (site A) à différenles dates et profbndeurs.
Temperuture of Lut dc la Cubune (site A) at diJfu'ent depths untl nrcrtlhs.

alpestris alpestris et celles de T. alpesrt'is apuanus : de gros points noirs sur un
fond plutôt argenté bordant les mâchoires. Selon Breuil (1986), le génome des 7".

a. alpestris de cette population aurait été introgressé par des allèles de T. a.
apuanus colonisateurs. En octobre 1997, comme 144 adultes avaient é1é marqués
lors de la première session de capture (9-10 octobre) et 105 capturés à la seconde
(11-12 octobre), parmi lesquels 14 étaient marqués, la taille de la population était
estimée à 1023 (119 - 2166) adultes, ce qui signifie une densité de 0.7 (0.5 - 1.4)
tritons / m3 à cette période où le volume d'eau est minime. La densité est encore
bien inférieure au printemps et au début de l'été quand le lac est totalement
rempli, étant donné que le lac a alors un volume près de vingt fois supérieur.
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Fig.3l. Proportion des pédomorphes au lac de la Cabane (site A) aux différentes périodes

d'échantillonnage (5 : mai ; 6 : juin ; 7 : juillet ; 8 : août; l0 : octobre).
Puedomorph pt'oportion in lut tlc la Cahane (site A) at the difterent sampling scs.slrurr.

Les pédomorphes étaient majoritaires à chacune des 8 périodes
d'échantillonnage. Ils représentaient entre 13 er 857o de l'effectif total aduhe
(test du X2 : fig.31). Le rapport des sexes en juin-juillet (période où
l'échantillonnage était le plus important) était biaisé en faveur des femelles
chez les pédomorphes (N:305) (X2 = 54.'76, I dl, P < 0.00 l), mais non
différent de l'unité chez les métamorphes (N = 80) (X2 = 1.80, I dl, P:0. l8).
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3.3.2. Site B : Parana (ltalie)

Description du site

Le point d'eau est localisé près du village de Parana, sur la commune de
Mulazzo. au norcl-ouest de la Toscane. en Italie (UTM : 32T NQ 6ti 04 avec NQ
= 05 49 : coordonnées: 44'l7'N/009"-5 I 'E). Son altitude esr de 600 rn (fig. 2l).

Il s'agit cl'une mare directement bordée d'arbres et d'arbustes au rnilieu
d'une pâture pour chevaux. Une fbrêt de fèuillus sur flanc de colline est à une
centaine de ntètles. La mare n'est alin-rentée que par des eaux de ruissellernent
et deux petites sources qui la bordent. La dépression cle la mare it une sr-rperficie
de 330 m2 (2tt m sur l2). Cependant, la ntare en elle-mêrne n'occupe, ir
proprement p.rrler, qu'une superfïcie de 200 m2. Sa protbndeur rnaximale est de
60 à 70 cm à la fin de I'hiver, au printernps et à l'autornne. Elle pourrait rnên're
être inférieure en été. Le pH de la mare érair de 1.5 (2O rrars 1998). La
température de la mare était de 9 et de 7"C, respectivement les 2 et 21 rnars
1997 en milieu dejournée et de 6 et 13"C. respectivement les 23 mars et l0
octobre l99U en soirée. En mars 1998, rnalgré les fortes précipitarions
neigeuses, la mare ne gelait que faiblement durant la nuit.

La végétation est abondante. Des lentilles d'eau recouvrent la surlàce de
l'eau à certaines périodes de I'année (par exemple au printemps). Une zone,
que nous appellons la zone à végétation, comporte d'une part des glycéries et
cl'autre part des massettes. L'autre zone est alors dénomr-née <<ouverte>> citr la
colonne d'eau est dépourvue de végétation du fbnd à la surface. Le fbncl est
constitué de vasc surmontée d'une épaisse couchc de feuilles mortes. Quelques
joncs bordent également la mare.

Aucun autre point d'eau ne se trouve àr proximité directe. En plus de
tritons alpestres, nous avons observé, à deux reprises. un triton crêté italien
(Trirurus r'. carnifèx') ainsi que des crapauds colrmuns (Btfo bufo sltittosu.-).
Ces derniers pondent leurs chapelets d'oeufs entre les massettes. Quelques
pontes de grenouilles ont aussi été observées (Âclna sp.).

Structure de la population de tritons

t{2

En mars l99tl, nous avons marqué 368 tritons lors de la prerr.rière session de
capture (21-22 mars) et capturé 624 itla seconde (23 mars), clcsquels 99 étaient
marqués. La population était ainsi estimée à 2305 (2000 - 2760) adr-rttes, ce qui
signifie une densité de 23 (20 - 21 .6) tritons / rn-1. Les péclomorpl'res éraienr
minoritaires à chzrque période d'échantillonnage. Ils constituaient 217c de la.
population adulte (N = 674) en avril 1997 (y2 = 218.11 . I dl, P < 0.00 l) et
seulement l7o (N = 892) en rnars 1998 (Xr = 868.16, 1 dl. P < 0.00 1). Aucun
adulte n'a été observé en octobre 1998. En avril 1997, le rapport cles sexes élait
très nettet'nent biaisé en déf'aveur des mâles chez lcs pédonrorphes : seulernent
23o/t, de rnâles (12 = 40.910, I dl, P < 0.00 I ). Par cgntre, chez les nrétamorphes,
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il était biaisé en faveur des mâles, en avril 1991 : 54a/o (y2 = 4.-539, I cll,
P < 0.0-5) et en mars 1998 : 597o (y2 = 21 .467.1 dl, P < 0.001).

3.3.3. Site C : Drakolimni - Tymphi (Grèce)

Description du site

Ce lac porte le même nom que le lac du Smolikas : le Drakolimni (lac du
dragon). II est situé dans le massif du Tyrnphi. dar-rs la préfecture cle Ioannina
en Epire, iru nord de la Grèce (UTM : 34S DK [Jl 27 avec DK = 04 44 :

toorclottttécs : 39'59'N/020"47'E). L'altitude du Drakolimni du Tymphi est de
2000 nr €rg..22).

Le lac est sitr-ré ar-r niveau d'un col sur la ligne de crête du Tyrnphi. Il est
à vol d'oiseau tort proche du Drakolirnni du Smolikas (site D). On peut en etlèt
apercevoir le col où est situé le Drakolimni clu Smolikas depuis celui clu
Tyrnphi et inversement. Toutefbis, ces deux lacs sont séparés par une profbncle
et vertigineuse vallée infranchissable par les tritons (clu côté ctu Tymphi). Le lac
du Tymphi est bordé de pelouses alpines. I1 est surmonté au nord et au sud-est
par cleux petits sommets. Le somn-let du rnassif, le Garnila (2478 m), est à 2 km
au sud-est du lac. Aucun arbre n'est présent clans les environs directs. Le lac est
envahi sur presque tout son pourtour par cles carex. Le substrat du lac est fort
vaseux. à I'exception cles zones rivulaires plus caillouteuses. De petits
lroupeaux de brebis passent régulièrement sur les abords du lac, mais n'y
rcstent pls pour ll nuil.

Le niveau clu lac est fort stable. Il n'était pas loin de son niveau maximal
en été. Le lac a une lbrme plus ou rnoins trapézoïdale. la plus grande dingonale
faisar-rt 100 m de lt)n-s. Son volume est de 16000 m-l et sa profbndeur maximale
cle 4.95 m (fig. 32). Le lac n'est alirnenté que par les eaux de ruissellement. Un
déversoir, inactif lors de nos visites en été, perrret l'éliminatior.r du trop plein,
probablement ir la fbnte des neiges. Le 3l.juillet 1999, le pH du lac était de 7.0.
La lempéralure de l'eau en surlàce étail à ce rroment de 2l"C à 14h00 et de
I 9"C à 20h00.

Quelques sonneurs à ventre.jaune (Bontbina yariegutct scabra) et
crirpauds yerts(Buftt r'. r'irrr1i.s) ontété observés dans le lac au cours cle l'été.

Plusieurs mares permanentes ou temporaires ainsi que des sources sot'tt
présentes 250 m en contrebas du Drakolimni. Nous avons observé des tritons
alpestres métamorphiques et pédomorphiques dans la mare permanente (Valtos
site I), mais pas clans la mare temporaire (Xerolimni).

Structure de la population de tritons

Lcs taches de mélanisation rencontrées sur les tritons du Smolikas (Site D) sont
très rares ici. En juillet-août 1999. nous avons cilpturé et marqué 424 tritons

ri-l
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adultes lors cle la première session de capture et capturé -503 à la seconde dont
38 étaient marqués. La population était ainsi estimée à 549 1 (4300 - 8077)
adultes, ce qui signifie une densité de 0.3 (0.3 - 0.5) tritons / m-r. Les
pédomorphes étaient minoritaires. Ils constituaient 34ÿo de la population
(N :474) en juillet 1999 (X2 = 50.03, I dl, P < 0.001). A cette période. le
rapport des sexes était biaisé en laveur des rnâles chez les métamorphes
(N = 314) avec 5l%, demâles (12 : 5.62. I dl, P < 0.0-5), mais de I : I chez les
pédomorphes (N = 160).

10 m

Fig. 32. Cafle bathymétriquc du Drakolimni du Tymphi (site C). Courbes de niveaux équidistantes
dc 0.5 m.
Bathynrctric nrup of Drakolimni.fi'ont Tymphi (,si.te C). Corttours sltoÿt'n ut 0.5 nt intcnul.

3.3.4. Site D : Drakolimni - Smolikas (Crèce)

Description du site

Le lac Drakolimni (le tac du clragon) est situé au coeur du massif du Smolikas,
dans la préfecture de loannina en Epire, au norcl de la Grèce (UTM :34T DK92
37 avec DK = 04 44 : t'oordonnées ; 40"05'N/020"54'E). L'altitude du lac est
de 2140 m (fig. 23).

n4

Le lac est situé sur la ligne de crête du Smolikas au fbnd d'une petite
dépression au niveau d'un col. Les versants sud et nord de cette dépression sont
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ainsi à peine plus hauts que la surface du lac. Celui-ci est bordé de pelouses
afpines et est dominé à I'est par le sommet du Smolikas (2637 m). Des pins
épars au sein d'éboulis se situent non loin du lac, un peu en contrebas de celui-
ci vers le sud-est. Le rnassif a la particularité d'être constitué de serpentine. Le
fbnd du lac est principalement vaseux, mais plus rocailleux le long de ses rives.
La vé-qétation aquatique y est rare. On peut seulement y observer quelques
petites aires colonisées par des Czu'e-r. Les abris manquent dans ce lac. Il n'y a
en effèt pas de blocs sous lesquels les tritons peuvent se cacher. Le seul abri des
tritons consiste en un léger creusement sous la ligne du rivage. Des troupeaux
de brebis passent occasionnellement au bord du lac, mais pas lors de nos
visites.

Le niveau du lac est lbrt stable. Il reste àr son niveau presque maximum
en été. Le lac fàit à ses plus grandes extrémités 122 m de long sur 6l m de
large. Sa profondeur maximale est <Je 3.70 m et son volume, de 6000 m3. La
partie profonde est clécentrée et proche des rives (fîg.33). Aucun ruisseau ne se
jette dans le lac. En juillet 1999. le pH du lac était de 7.0. La concenrration en
oxygène dissous (1 .2 à 8.5 mg/l) et la température de l'eau (15 à l8 "C) ne
variaient que peu avec la profbndeur. En fin de nuit, la température de I'eau
différait seulement de 0.3"C entre -2.4 m et la surfàce.

'10 m

Fig.33. Carte bathymétrique du Drakolirnni du Smolikas (site D). Courbes cle niveaux équidistarrtes
cle 0.5 rr
Batltyntetrit mup of DraktlinutiJront sntolikas (site D). Contours sltov,n ut 0.5 nt iilten'dl

Deux tritons crêtés des Balkans (Trittrrus c'arnife.r nrucedortit.tts ; taxon
révalidé par ARNrzeN & WALLTs 1999) et quelques crapauds verts (Brrln r,.

viridis) ont été observés clans le lac.

8-5

Un autre point d'eau est situé à I km au nord-est. Il s'agit d'une mare
dénommée Micrilimni. Nous y avons trouvé des tritons alpestres, mais aucun
i ndiv idu pédomorphi<; ue.
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Structure de la population de tritons

Les tritons de cette population ont un patron de coloratiorr du dos, des llancs et
de la tête des plus surprenants. En etfèt, ils présentent une ou plusieurs grandes
taches noires pouvant s'étendre sur tout le corps ou seulentent sut'une ait'c
restreinte (par exen'rple, la tête ou un des flancs). De nombreux tritons, mâles
ou I'emelles, ont aussi une coloration jaurrâtre-olivâtre. Certaines fernelles
présentent aussi une bande bleue en bas des flancs. Le cloaque des mâles et
femelles est extérieurernent moins dif'fèrencié que celui des lritons d'autres
populations. En juillet 1999, nous avons capturé et rnarqué 1887 tritons adultes
lors de la pren'rière session de capture (11 - 19 juillet) el capturé 1548 à la
seconde (2O - 21 juillet) dont I 1 t étaient marqués. La population était ainsi
estimée à 26 I ll (22331 - 32032) adultes. ce qui signifie une densité de 4.4
(3.7 - 5.4) trilons / ml. Les pédomorphes étaier.rt nrajoritaires. lls constituaicnt
J4clo de la population aclulte (N : t8tJ7 I cr.r juillet lL)99 (X2: 437.t18.
1 dl, P < 0.00 1). Le rapport des sexes était biaisé en défàveur des mâles chez
les pédor.r.rorphes: seulement25c/a (X2:3-5U.50, I dl. P < 0.00 l). Il l'était aussi,
nrais à une moindre rrlesure, chez les métamorphes où les mâles consituaient
4l%, de la population (X2 = 15.42. I dl, P < 0.001).

3.3.5. Site E : Mont-Megna (ltalie)

Description du site

Le point d'eau est situé sur la commune de Ferriere, en Emilia-Rolrlagna, en

Iralie (UTM:32T NQ 42 4l avec NQ = 0-5 49'. r'oordonttées'.
44"37'N/009"32'E). Son altitude est de 1200 m Grg. 24'1.

Il s'agit cl'une mare au milieu d'une fbrêt de tèuillus. Elle est située sur
un petit replat cl'un versant de colline dont le sornmet. le mont Megnir, culmine
à 1380 m. Un plateau rnarécageux ouvert se trouve en contrebas. Le tbncl de la
mare est constitué de vase et de feuilles mortes. Une partie de la ntare cst
colonisée par des végétaux aquatiques épars. principalenrent des potanrots, ntais
aussi des jor.rcs.

La mare a une fbrme ovale. Elle est longue de 20 rn et large de 16. Sa
profondeur maxirnale est c1e 60 à 100 cm dans la zone centrale. La mare était
clégelée de.jour à la mi-mirrs, mais recouverte d'une tine couche de -trlace duranl
la nuit. Sa ten.rpérature à -20 cm était de ?"C à la mi-mars et de 9"C à la rni-
octobre 1998. A [a fin mars 1998 et en avril 199],la mare ne -telait pas durant
la nuit.

Les tritons alpestres de cette mare cohabitent avec des tritons ponctués
n'réridionaux (Triturtrs vulgaris meridionulis) et cles tritons crêtés italiens
(T r i t ur u s c'. ca rrt ife,r).

86
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D'autres points d'eau sont préseltts à proximité : une grande mare tenrporaire.
dans la fbrêt, à quelques centaines de mètres vers le nord ; un lac (Lago Moo) et

de petites mares sur le plateau en contrebas et un autre petit lac (F'ontanelle :

site H) trn krn au nord, rnais situé à 250 m d'altitude en moins. Nous avons
observé dcs tritons alpestres métamorphiques dans les milres bordant le lago
Moo, dans la mare temporaire et à Fontanelle (site H). Des tritons alpestres
pédomorphiques ont uniquement été découverts à Fontanelle.

Structure de la population de tritons

Deux centaines de tritons alpestres adultes se reproduisent chaque année dans

cette mare. Le ltt avril 1997, les pédon-rorphes constituaient 954/a de la
population adulte (N =21) (X2 = 11 .19, 1 dl, P < 0.00 I). Ils n'en constituaient
plr"rs que -5U% (N = 103) le 3l rnars 1998, (X2 = 6.526, I dl, P < 0.05). A cette
date, le rapport des sexes était biaisé en faveur cles mâles chez les métamorphes
(N = 43) avec JJC/o de n-râles (* = 1.O2, 1 dl, P < 0.01), mais en leur défàveur
chez les pédomorphes (N = 60) où il n'y avait <true 35a/r, de mâles (X2 = 0.3+,
t dl, P:0.-56).

3.3.6. Site F : Colorio (ltalie)

Description du site

Lir mare est située près du lieu-dit «La Fabrica», I km à l'est du hameau de

Colorio, iru sud clu village de Balze, en Entilia-Romagna, en Italie (UTM : 337
TJ 66 49 avec TJ = 02 48 : c'oot'données : 43'45'N/0 12"06'E). Le site est situé en

contrebas de la route reliant Pratieghi à Balze. Son altitude est cle 960 m (fig. 25).

I1 s'agit d'une petite mrtre au substrat fbrt meuble, argilo-calcaire, inclu-
ant des débris de schiste. Quelques joncs, herbes et algues vertes en constituent
lar végétation. Elle est alimentée par un petit ruisseau et est entourée de pâtures
à vache parsemées d'arbres. Quelques bosquets de fèuillus sont à proximité.
Les sommets à proxir.nité sont le «Poggio dei tre Vescovi>> et la <<Montagna>>

culminant respectivement à 1127 et ll-54 m. La taille de la mare est très rudi-
menterire : -5 m de côté pour une profor.rdeur maximale de 40 cm en mars-avril
1997 et en mars 1998, mais seulement d'ur.re dizaine de centin'rètres début juil-
let 1999. L'eau est toujours un peu boueuse, surtout après le passage de bovins
(uillet 1999). En rnars l99U, la moitié de sa superficie était encore fbrtement
gelée. Il neigeait encore abondamment. Sa température était de l2"C en octobre
1998 et cle l9"C début juitlet 1999. Son pH était de tl.

Nous avons trouvé dans ce site des tritons ponctués méridionaux
(Trittrrrrs t,ulgaris ntariclionalis), des tritons crêtés italiens (Triturtrs t'. t'ctrttif'a.t)

et des grenouilles vertes (Ranct esculcltrd synklepton).
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Structure de la population de tritons

Les tritons alpestres constituaient la moitié de la population de tritons
(N = 97) en mars 1997. Les tritons alpestres pédomorphiques étaient plus
nombreux qr-re les rnétamorphiques : ils représentaient 93a/o de la population
adulte (N:30) en mars 1997 (X2 =22.53,1 dl, P < 0.001) ei85c/c, (N = 4t3) en
nrars 1998 (X2:24.O8, I dl, P < 0.00 l). En juillet 1999, aucun rriron adulte n'a
été observé dans ce clui subsistait de la mare. Le râpport des sexes, en mars
1998, était biaisé en défàveur des mâles pédomorphes (N = 4l) avec 34o/o de
mâles (X2 = 4.12, 1 dl, P < 0.05).

3.3.7. Site G : La Pianca (ltalie)

Description du site

L'étang est situé au lieu-dit .La Pianca>> au-dessus du villa-qe de Fresciano-di-
sopra sur la communc de Badia Tedalda, à I'est de la Toscane, en Italie (LITM :

33T TJ 69 4'7 avec TJ = 02 48: c'oordortnées :43"44'NlOl2"08'E). Son altitude
est de 1000 m (fig.26).

L'étang est situé en contrebas de la «Montaena» qui culmine à ll-54 m
cl'altitude. Il est alimenté par un ruisseau et est entouré de pâtures àr vache.
Quelques arbres ceinturent l'étang. Des bois de fèuillus sont présents à proxirlité.
L'étang est colonisé par des potamots, des lentilles d'eau et cles massettes. Sa
profbndeur maximale est de 2 m. Son niveau est relativement stable, ne dirr.rinu-
ant que d'une quarantaine de centimètres en été. Le fbnd de l'étang est vaseux
et recouvert cle lèuilles mortes.

Quelques tritons ponctués méridionaux (Trittrrus t'ulguris nteridionalis)
et des tritons crêtés italiens (Triturus c. tantitè.r) se reproduisent dans le point
d'eau.

Quelques autres mares sont présentes à proximité sur le mômc versant et
sur le versant opposé. Nous y avons observé quelques tritons alpestres. Des
exemplaires péclomorphiques ont été observés à Colorio (site F). 2 km au sud-est.

Structure de la population de tritons

Les pédornorphes mâles ont des livrées nuptiales particulièrement vives en
période de reproduction. Nous n'avons, àr aucune de nos visites, observé de
métamorphes. Des larves se métamorphosent néanmoins : 2 juvéniles
métan.rorphosés ont été observés en 199'7. L'effèctif de la population est de
plusieurs centaines d'adultes. Le rapport des sexes ne diftérait pas de l'égalité.
Les mâles représentaient 407o cles adultes pédomorphiques en mars 1997
(N:75) (X2 = 3.00. I dl, P = 0.08) et 48o/o en octobre l99tt (N = 86) (Xr = 0.19.
ldl,P=0.67).
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3.3.8. Site H : Fontanelle (ltalie)

Description du site

Le lac de Fontanelle est situé sur la commune de Ferriere. en Emitia-Romagna,
en Italie (uTM :32'Î NQ 42 42 avec NQ = 05 49 ; coordonnécs :

44'38'N/009"32'F.). Son altitude est de 950 m (fTg. 34 et 35).

Le lac est situé en contrebas d'un facies rocheux bordé de fbrêts. Des

zones ouvertes sont également à proxirnité. Le lac rappelle un peu [a structure
du lac de la Cabane (site A). En eftet, tout cotlrme ce dernier. il est fbrmé de

deux cuvettes dont l'une est plus profonde que l'autre. Le fbnd de la partie pro-
fbnde est constitué de blocs de rochers Provenant d'éboulis. Par contre, le fond
de la petite cuvette est parlâitenlent plat et constilué de sédiments assez com-
pacts. La végétation aquatique est seulement présente dans la petite cuvette. La
profbndeur du lac est de 2 m quand il est à son niveau tnaxitnum (ce que nous
observions en mars 1997 et en octobre 1998). Sa longueur est alors de 49 m: la

largeur de la petite cuvette, cle l -5 m et celle de la grande cuvette, de l9 n-r (fig.
34). Par contre, au fur et à mesure de l'avancement de la saison, son niveau
s'abaisse. Les cleux cuvettes se retrouvent ainsi séparées. En avril 1991, la
petite cuvette faisait 19 m sur 12 et était profonde de 50 cm. La grande cuvette
fàisait alors environ 1 mètre de profbndeur. Par contre, fin mars 1998, il ne

restait plus qu'un filet d'eau dans la petite cuvette (fTg.35) et une vingtaine de

centimètres dans la grande. L'eau est toujours transparente. La ternpérature de

I'eau à une vingtaine de centimètres sous la surface était de tO"C le l2 mars
1991 et de 9"C les 3l mars 1998 et le l2 octobre 1998 en rnilieu de journée.

Nous avons trouvé dans ce site des tritons ponctués méridionaux
(Triturus vulgaris nteridionalis), des tritons crêtés italiens (Triturus c. c'arnif'ex)

et des rainettes (Hyla intermedia).

Structure de la population de tritons

E,n avril 1997, les tritons alpestres constituaient 25a/o de lapopulation de tritttns
(N = 6-5 l). Le rapport cles deux formes ne différait pas significativement d'un
rapport 1: l. Les tritons alpestres pédomorphiques représentaient 55o/n de la
population adulte (N = 162) (Xr = t.58, 1 dl, P = 0.21). Mais, en mars 199U, le

point d'eau ayant quasiment disparu, nous n'y avons observé qu'un
pédomorphe et un métamorphe. Le rapport des sexes en avril 1997 était biaisé
en défaveur des mâles chez les pédomorphes (N = 89) avec 360/o c7e mâles (12 =
5.40, I dl, P < 0.05) et non significativement différent d'un rapport 1:l chez les

métamorphes (N = 73) avec 53ÿo de rnâles (12 = 12.30, I dl, P < 0.00 l).
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l-ig. 34. Fontane llc (site H) en mars 1997

Fig.35. Fontanclle (sitc H) etr mars l9t)8

90



BIOCÉOCRAPHIE, HABITAT ET STRUCTURE DES POPULATIONS PÉDOMORPHIQUES

3.3.9. Site I : Valtos (Grèce)

Description du site

Le site de Valtos esl situé au coeur des monts Tymphi, clans la préfècture cle

Ioannina en Epire, au norcl de la Grèce (UTM :34S DK 81 26 avec DK = 04 44 :

coordortttécs : 39"59'N/020"46'E). L'altitude est cle 1750 m (fig.36 et 37).

Il s'agit d'un marais en tbrme de U. La végétation aquatique y cst dense,

à I'exception d'une zone d'eau libre de 20 m sur 2O. Le tbnd du tnarais est

recouvert d'excréments cle brebis. La surface du marais est recouverte cle

matière en décon'rposition. Les brebis fréquentent les bords clu marais tous les
jours d'été. Une source alinrente le marais par son bras est. Elle fbrme un trou
d'une profbndeur d'un mètre et d'un diamètre de 2 In. Son eau est limpide et s:l
température est très fraîche (-5"C). Par contre, I'eau dans la zone cl'eau libre du
marais est tror-rble et plus chaude (15"C clébut août 1999). Le pH de l'eau est
tbrt basique. supérieur à 10. Une rivière alimente le marais p:rr son bras ouest.

Les vertébrés observés sur ce site étaient des sonneurs à ventre jaune
(Bontbina varicgctttt scubt'a), des crapauds verts (,BrlZr r'. t'rr-rrlis) et des couleu-
vres à collier (Norri.r nart'i-r pat'sct).

Structure de la population de tritons

Dans la zone d'eau libre du marais, le 2 août 1999, les pédomorphes
représentaient 34a/r, de la population adulte de tritons alpestres (N : 56)

lX2 : 5.79, I dl. P < 0.05).

l'ig.36. Valtos (Site I) cn août l99t)
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Fig.37. Valtos (site I) cn août 1999 : vr-re de la zone d'eau libre.

3.3.10. Site | : Pra di Lama - Station thermale (ttalie)

Description du site

Le site est situé en bordure du lago cli Pra di Lama (il Bagno) sur la comrrune
de Pieve Fosciana en Toscane, en Italie (UTM :32-l PP l3 87 avec PP:06 48 ;

coordottttées : 44"07'N/0 10"25'E). Son altitude est de 3-57 m (fig. 38).

Le site a ceci cle particulier qu'il est situé au seir.r d'un bâtiment en con-
struction destiné à devenir une station thermale. La construction de cet intnteu-
ble a débuté vers 1990, mais a été interrompue pour des rnotifs bud-qétaires.
L'immeuble a ainsi été laissé à I'abandon. Son rez-de-chaussée est fbrmé d'une
quarantaine de bassins en béton de 20 cm de profbndeur, tous situés dans une
r.t'rême grande pièce. Un canal de même profbndeur contourne la pièce mais est
cloisonné entre des murs ne communiquant avec la pièce principale que par
quelques ouvertures. Une partie des bacs et du canal étaient remplis d'eau en
juillet 1994. La profbndeur de I'eau était de 3 à 9 cm et la superticie des 17
bacs remplis d'eau était de l3 à 27 m2. Des tuyaux étroits relier.rt les différents
bacs et le canal. Cependant, le niveau d'eau en juillet était en dessous de la hau-
teur minimale de ces connections. Les bacs sont partiellement éclairés, mais le
canaf est compléternent obscur. En avril 199-/,la station thermale était de nou-
veau en construction et fermée au public. Les étages étaient déjà anténagés,
mais le rez-cle-chaussée était resté plus ou rnoins tel qu'il était en 1994.
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Néanrrroins. certains bacs à sec en 1994 contenaient de l'eau en 1997 et
inversement. L'eau des bacs ne provenait pas des sources thennales. Ces
dernières, d'une température de 32 à 38"C, s'écoulent dans le lac tout proche.

Nous n'avons jamais trouvé aucun triton dans le lac fort proche. Sont
présents dans ce lac des gambusies (Gambusia alJinis), des crapauds comlrluns
(Büb bLl'o sltinosus) et des oiseaux d'eau. Les bacs du bâtin.rent en corlstruction
ne contenaient que des tritons alpestres.

Fig.38. Pra cli Lanra (sitc J) en .juillet lt)921.

Structure de la population de tritons

Dans les bacs et le canal au sein du bâtiment, nous avons trouvé, en juillet
1991. 6 pédornorphes et 7 nrétan.rorphes (soit 46ak de pédomorphes) et en avril
1991 , I seul pédornorphe pour l3 métamorphes (soit JC)/c de pédomorphes)' Les

tritons alpestres étaient les seuls urodèles présents clans le bâtiment.

3.3.11. Site K: Lago dei due Uomini (ltalie)

Description du site

Le lago dei Due Uornini est situé en Calabre, en Italie (UTM : 33S WD ti7 avec

WD = 0,5 43: t'oot'données:39"32'N/0 16"0 I'E). Son altitude avoisine les

I 100 m (fig.39).
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Fig.39. Lago dei Due Uomini (site K) en avril 1997.

Il s'agit d'un -srand lac bordé de fbrêts de fèuillus proches du sommet, le
Mont Caloria (alt. tl83 m). Quoique de grande taille, ce lac s'assècherait en
été. Fin avril 1991 ,le lac était en pleine eau. Des tritons crêtés italiens (Tritut'tr.s
c. turnife.r), des tritons italiens (Tritrrt'us italit.trs) et des rair.rettes (H r-le 1r7.r-
ntedia) ont aussi été observés sur le site.

Structure de la population de tritons

Les pédomorphes comptaient seulement pour lo/a cle la population aclulte
(N = 100) de tritons alpestres. Chez les rnétarnorphes (N = 99), les r.nâles et les
f'ernelles étaient présents en proportion égale, les mâles représentant 43(k de
I'effectif (X2 = 3.O2. I dl, P = 0.08).

3.3.12. Site L : Nompatrie (ttalie)

Description du site

L'étan-e est situé au lieu-dit <<Nornpatrie>> .juste au sud de la limite sucl de la
zone périphérique clu Parc National cles Ecrins, nor.r loin de la Bâtie-Neuve,
dans fe départerr-rent des Hautes Alpes, en France (UTM : 32T KQ J'l 41 avec
KQ = 02 49 i coordottttées'.44'3-5'N/0O6"12'E). Son altitucle est de 1310 rn
(fig.40).

L'étang est bordé en contrebas de bois cle fèuillus, de bois mixtes et de
pâtures. Il est surnronté de landes. La végétation y est abondante (rnyriophiles,
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potamots et herbacées submergées). Sa prolbndeur maximale avoisine les deux

mètres. L'eau est limpide. Le niveau est relativement stable, ne variitllt
apparemment que d'une trentaine cle centimètres. En lnai, son niveau était au

maximum.

Nous avons observé des alytes (Alt'tes ob:ilctri(uns), cles crapauds com-
muns (Bry'o bufo) et cles couleuvres à collier (Natri.t ndîri.y) dans ce site.

D'autres mares sont e\ proximité sur le même versant. Cependant, nous

n'y avons vu que cles tritons alpestres métamorphosés. Le site le plus proche où

nous avons trouvé un individu "péclomorphique" se trouve sur I'autre versant
(lac Faudon).
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Structure de la population de tritons

Les pédomorphes étaient minoritaires. Ils constituaient 9o/o de la population
(N: l2-5) en mai 199t3 (X2 = 84.87,1 dl, P < 0.001). Chez les mérarnorphes
(N = I l4). le rapport des sexes était biaisé en faveur des mâles (627c)
(X2 = 6.88, I dl, P < 0.01).

3.3.13. Site M : Farmaki (Grèce)

Description du site

Le site de Farmaki est situé au coeur du mont Gramos à quelques centaines cle
mètres de la fiontière albanaise et .ru nord-ouest du village de Aetomilitsa dans
la préfècture de Ioannina en Epire, au nord tle la Grèce (urM : 34T DK g5 64
avec DK = 04 44 ; coordonnées : 40" l9' N1020"50' E). L'altitude est de I g20 m
(fig. al).

Le lac est situé dans un massif non boisé et rocailler-rx, en contrebas
d'une ligne de crête menant au Granros (alt.2520 m). Il est alimenté par un
ruisseau et son fond est constitué de vase et cle rochers. Ses eaux ne sont pas
limpides, mais permettent la vision des tritons jusqu'à 2 m de prclfoncleur. Il
ûlesure une soixantaine de mètres de long. Quelques massettes bordent le lac.
sa température était de 20"C à -20 cm et de l9"c à I m cle profbndeur le 13
août 1999. Son pH érair de 8.0.

F-ig. 41. Farmaki (sire M) en aoûr 1999
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Nous avons observé un seul triton crêté des Balkans (TriTurus c'arnife.r
macedonic'trs), quelques grenouilles rieuses (Rana «ridibunrla") et des sonneurs
à ventre jaune (Bomltina variegatd stabr(t) dans le lac.

Plusieurs petites mares sont présentes en contrebas du lac. Nous n'y
avons observé que des tritons alpestres métamorphes et des larves.

Structure de la population de tritons

Les pédomorphes constituaient 5la/o de la population (N : 67), c'lu moins de

celle occupant les micro-habitats près des berges (X2 = I .21 , I dl, P : O.27 l. Le
rapport des sexes était biaisé en déftrveur des n'râles chez les pédolnorphes
(N = 3tl) où I'on ne dénornbrait que 32o/o de mâles (X2 = -5.16. 1 dl' P < 0.05).
mais pas chez les rnétamorphes (N = 2» (X2 = 0.3 l, I ctl, P : 0.-58).

3.3.14. Autres sites étudiés

Nous avons visité d'autres sites connus pour être peuplés de tritons alpestres
pédomorphes. Mais nous n'y avons découvert aucun pédomorphe et parfois
même aucun triton clu tclut.

Murazzano

Le site est situé au sein d'un parc anirnalier près de Murazzano dar.rs les
Langhe, au Piémont, en Italie (UTM : 32T MQ 2 2 avec MQ : O3 49 :

toordonttées:44"28'N/008"0 1'E). Son altitude avoisine les 700 rn. Il s'agit de

deux étangs particulièrement bien exposés au solei[. Un des étangs fait 6 rn sur
20 et 1'autre 8 sur 9. La profondeur maximale serait de 2 m. Ces étangs
regorgeaient de rnilliers de poissons lors de notre visite en mars 1997. Aucun
triton n'y a été observé. Les poissons ont disparu en I 998 suite à I'assèchernent
des étangs (F. AN»nroNE, (ontnl. pers.).

Collina di Torino

Le site est situé sur la Collina de Torino près de Revigliasco, au Piérnont, en

Italie (uTM: 32T LQ 9 8 avec LQ = 03 49 ; coordonnées :45"O1"N/007"43'E).
Son altitude est de 360 m.

Il s'agit d'une mare dont les agricr"rlteurs se servent pclur irriguer de

petites cultures. Sa profbndeur maximale est d'environ I m pour une superficie
de plus ou rnoins 50 m2. L'eau y est trouble et le fond vaseux.

Le 5 avril 1997, nous n'y avons trouvé que deux tritons alpestres
métamorphes ainsi que des larves de salamandres (Salantundra salantandra
giglioli) et un cr.rpaud commun (Bu.lit bufo spinostts).
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Vitoio

La station est située en contreLras du village de vitoio. dans les Alpes apuanes,
en Toscane, en Italie (UTM : 32T PP 0 t3 avec Pp = 06 48 : coor.donn(cs ..

44"0U'N/010"20'E,). Son altitude avoisine les 600 rn.

Il s'agit d'une petite nrare au rnilieu de prés. Des bois cle fèuillus st»nt ir
proximité. Lu mare est colonisée par des massettes et des lentitles d'eau. Seule
une partie de la marc (quelques mètres carré) contenait de I'eau en mars 1997.
Sa profbrrdeur ntaxirnale était de 40 crn.

Nous n'y avons trouvé qu'un adulte de triton alpestre. Il s'agissait d'un
métamorphe fèmelle. Une quarantaine cle larves de tritons alpestres y ont aussi
été observées. Il y avait également une dizaine de grenouilles vertes (Rala sp.).

Lago della Bega

Le lago della Bega est situé au nord-ouest de Gir-rnclr-qnano. clans les Alpes
apuanes, en Toscane, en Itâlie (UTM : 32T Np 98 97 avec Np = 0-5 4g i t.oot.-
dotutécs : ,14" l3'N/010" l4'E). Son altitude est de 9t30 n1 (fig. 42).

Fig.42. Lago della Be-ua en mars 1997.

Quoique dénontrr-ré «lago>>, it s'agit en fâit d'une r.nare circulaire aux
eaux cristallines bordée de pâtures. Des bosquets et des fbrêts sont i'r proximité.
Le site se trouve entre les monts Argegna (alt. 1034 rn) et Tre Potenze
(all. 1229 m). La végétation aquatique y est abondante et le fbncl vaseux. sa
profbndeur maximale est de 80 cm. sa taille est de l8 sur ?t3 m. La température
de l'eau,20 crn sous la surface, était de [l"C le 29 ntars 1998 en soirée. De
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fbrtes chutes de neige ont balayé la région quelques .iours auparavant, mais la
mare n'élait pas prise par le gel lors de notre visite.

Nous avons observé plus d'une centaine cie tritons alpestres métarnor-
phes à 1'eau fin mars 199t3, mais aucun début octobre 1998. Les mâles constitu-
aient 59cL, de la population (N : 70) à cette période (Xl : 2.06, I dl. P : 0.15).
Nous y avons également observé des tritons ponctués méridionaux (Trittrrus
vulgat'is ntet'idionulis), des tritons crêtés italiens (Triturus c. <'ornife.r) et des

couleuvres à collier (Natri-r. natri-r).

Micrilimni

Le Micrilimni est situé au coeur du massil'du Srnolikas, dans la préfècture de

loannina, en Epire, au nord de la Grèce (UTM: 34T DQ 92 3L) avec
DQ = 04 44: coordonnées:40"06'N/020'-55'E). L'altitude du lac avoisine les

2100 m (fig.43). Ce site est à I km à vol d'oiseau du Drakolirnni (site D).

La mare mesurait 52 m de long pour 33 rn de large et avait une pro-
fbndeur maximale de 30 cm en juillet 1999, dimensions proches du ntaximum.
Des carex occupent toute la superticie de la mare. Son pH est de 6.5, sit coltcelt-
tration en oxygène dissous de 6.ttmg/l et sa température de l-5"C en milieu de
journée.

Le 22.luillet 1999, nous y avons trouvé 6 tritons alpestres rnétatnorphes,
mais aucun pédornorphe. Cependant, étant donné la profoncleur et I'altitude du
site, la sr-rrvie d'individus pédomorphiques nous semble impossible. Des son-
neurs à ventre jaune (Bonrbina varieguttt st'abru) sont aussi présents sur Ie site.

Fig. 43. Micrilinrni cn jr.rillet 1999
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Lac Faudon

Le lac Faudon est situé au sein de la zone périphérique du Parc National des
Ecrins, au sud du village de Ancelle, dans le département des Hautes Alpes en
France (U-IM:32-1 KQ 78 41 avec KQ = 02 49:' coordonnées:
44"3-5'N/006"12'E). Son altitude est de 1577 m (fig.44).

Le lac Faudon s'apparente plus à un petit étang qu'à un lac. I1 est bordé
de pâturages et de bois de conifères . La zone centrale du lac est occupée par des
potamots et sa zone rivulaire par des herbacées. Le lac a une fbrme circulaire.

Le 24 juillet 1996, nous y avons capturé 30 métamorphes et observé un
seul pédomorphe. Ce dernier était probablement mature en raison de sa taille
(individu non capturé). Il y aurait ainsi, au plus, 3o/o de pédomorphes dans la
population.

Fig. 44. Lac Faudon en juillet I 996.

3.3.15. Comparaison des différents sites connus

Les caractéristiques générales des 23 sites étudiés ainsi que ceux connus
pour abriter des pédomorphes (données recueillies dans la littérature et auprès
de collègues) sont présentées dans le tableau 4. 87 stations y sont répertoriées
dont 7 en France. l en Suisse,39 en Italie,5 en Grèce, I en Allemagne, l0 en
Yougoslavie, I en Macédoine, 8 en Croatie, 5 en Bosnie, I en Slovénie et 9 en
Albanie.
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Les diftérents sites sont situés au sud des Alpes à I'exception d'un site en

Bavière (fig. 45). En France, les 7 populations où des pédomorphes ont été

observés sont cantonnées au sud-est de la répartition de I'espèce pour ce pays :

dans I'Ubaye et le Champsaur. En ltalie, la pédomorphose est particulièrement
fréquente dans 1a chaîne des Apennins, surtout en Emilia-Romagna et en

Toscane, mais aussi dans le Latium, en Calabre et au Piémont. Deux populations
isolées existent aussi en bordure sud des Alpes italiennes (une des deux popula-

tions est aujourd'hui éteinte). Dans les Balkans, Ia pédomorphose est aussi assez

1réquente. Des populations pédomorphiques ont été découvertes tout au long des

Alpes dinariques, de la Slovénie au Monténégro et en Macédoine en passant par

la Bosnie et la Croatie, mais aussi er-r Albanie et en Epire, au nord de la Grèce.

Ainsi, les populations pédomorphiques sont restreintes entre les 39ènre et 47ème

parallèles (fig.46A).

Fig.45. Répartition géographique des populations pédomorphiques du triton alpestre (carrés noirs).

Aire grisée : répartition de l'espèce.

Geographital distribution o.f AIpine neu't pacdontorphic'ltopulations (black squares).

Shaded area: spet ies geog,raphical disn-ibution.
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Les caracréristiques écologiques des sites où ont été découverts des tri-
tolrs alpestres péclonrorphiques sont tbrt variables (fig. 46). Ainsi, les sites sont
principalen-rent situés dans la fburchette d'altitude de -500 à 2000 m. Cependant,
des populations existent aussi à plus basse (minimum : 73 m) et plus haute
(nraxitnurn :2140 r.n) altitucle (fig.468). Les sites diffèrent énonnérnent en pro-
lirndeur: dc 10 cnr à 37 rn (fig.46c). Le milieu aquatique est la pluparr du
tenlps stable et penranent, rnais il peut aussi être instable voire temporaire (fig.
46D). Darrs la nroitié des cas, la végétation aquatique est abonclante (fig. 46E).
La moitié des sites aquatiques sont éloignés cle tout couvert forestier, tandis que
les autres en sont proches, voire. pour un faible pourcentage cl'entre eux coll-
plèten"rer.rt encerclés (fîg. 46F). Dans la nrajorité des sites à pédomorphes. le tri-
ton alpestrc est la seule espèce de triton présente (tableau 4).

Les pédom.rphes, voire les ,rét.mor-phes, ont disparu cle nombreuses
populations où ils étaient âutrefois observés. Dans certaines cle ces popr-rlations.
ils y étaient même fbrt abonclants (tableau 4). La plupart de ces extincrions onr
été causées par I'introdr,rction de poissorrs et dans une moindre mesure par
I'assèchement des points d'eau. Ainsi, au moir.rs 25 cles 87 populations péclo-
rnorphiques c()nnues sont au.jourd'hui éteintes. Dans les sites oir les pédonror-
phes sont toujours présents, la proportion de pédonrorphes et rnétamorphes peut
être stable. rntris elle est aussi, dans plr-rsieurs cas, instable. Ainsi. à titre
d'exen'rple. elle était de 7oc/r, à Nor-r.rpatrie (R. Du-quet, corrurr. pers.) contre 97o
lors de notre recensement.

Les ef1'eclifs sont extrêmernent variables d'une population à I'autre
(tableau 4). Malheureusemenl. les estimations précises sont rares. Les sites cle
grancle taille accueiller.rt généralement de plus grandes populations, mais ce
n'cst pas toujours nécessairement le cas. Ainsi, par marqLrage-recapture, dans
un lac alpin grec, r'rous avions un eff'ectif maximurn cstimé à plus de 30000
aclultes, alors que clans un lac frar.rçais. il n'était que de 2166. Dans cles petites
milres. les et'fèctifs varient aussi fbrtement. A Parana, la clensité était énorrne
avec plus de 2000 adultes dans un site de 200 mr, tnndis qu'au mont Megna. il
n'était au plus que cle 200 ailultes pour une superficie pourtanl supérieure.
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CHAPITRE 3

Secteur = montâgne, tlépartement ou région dans laquelle se trouve ta localité,
UTM = quadrillage Unit'<'rsal 'frattsrer.se Mert'rttctr cle maille l0 km. Lat. = latitude, Lon.
= Ion-qitude (cst de Greenwich). Alt. = altitude, Long. = longeur maximale du point (l'cau.
Prof. = protbndeur maxinrale, vé. = végétation aquatiquc excepté les algues (0 = nulle,
l=rare.2=abonclante).Fo.=lbrêt(0=aucune, l=àproximité,2=bordantuncpartie
du point d'eau,3 = enccrclant totalcment le point cl'cau). St. = stabilité du point d'eau
(0 = assèchentent observé. I = niveau d'cau fbrt variable. 2 = nivear-r d'eau stable), pé

= présetlce cles pétlomorphes (0 = préscnts par [e pussé nrais ayant clisparu de la localité. I

: presque disparu,2 = ctr ré-qression.3 = proportion stable). Tr. = Présence des tritons (0 =
présenls par le passé mais ayant disparu clc la localité, I = toujours présents). Po. =
préserrce de poissons (0 = non, I = oui). ÿa Pé. = pourcentage cle péclomorphes dlns lir
pctpulatittl.t aclullc de Iritons alpeslres. 7o Al. = polrcenlage approximatil moycn des trilons
alpestrcs att sein clu sitc. el'l'cctif lt.taxinrum cxact et estirné par câpture-lnarquase-recapture
('r') ou approxinratif. Et. = observati()ns fàites sur le sile dans le cadre cle cette thèse (le
doctot'âI (+ = oui, - = non. cxpos.rnt = cocle utilisé pour clési.uner le site dans cette étLldc.
Les traits cl'union isolés firnt rélércncc à une absence d'intirrmation. J. = Jezero: L" =
La-uo 1= lac). Nc sont repris dirns ce tableau quc les sites consiclérés comnre abritant ou
ayant abrité des populations pédornorphes.

Réf. = rncntion clu site el dcs tritons dans la littératurc: IArvren«tc;to & Grr-r-t lt)9U.

Donr, l9t)2.6ANoncorsE et a!. 1993.7BnnNrNr &}./rr,zzeow l9ti9, sBoveno et ul. 1991.
9B«rvnno ct al. 1997.l0Bnrurl & Tuucrr 1983. llBnr,rrrl 198-5.l2BnErrrr- l9li6. l.lBnsr.rrr- &
Penr,-Nr lc)[J7. l4Bncun- 1992. l5Capule & B,rc;Nor-r 1982. I6DE Frr_rpr l116 l- lTDolr.r: &
Srocrr I9tl4, l8Due<lrs l9tl3, leDunots & BRF.LiTL 1993.2t)pu6rrer l994.2lDunovrc 19u7.
zlDzl:ru<'& Kalezrc lt)t34,2]DzuKtc ('t ul. I990,24EnNsr 1952, l5F,rsola & C,rNove
l99ra.26F,rsor-r & CeN<;v,r 1992b, 27Fa,sor-,r 1991. 28FesoL.rr l9c)6.2eFpnn,rclN r,/ a/.
l9ll0.-3oHnNr-E l9t't3. llKer-r,:zrc t'r ctl. l989.32Kalezrc et ul. l9c)o. -l-3Kor-oN,reA-rovrc

1908. -r4Larz,ô, 194t3. -35Mezzorrt 19813. 36P,tp,rr()ÀNNori l9ll8. -rTPocnNrJC & K()soRt(.
1966, -rSPocnNrur' & K()soRrc I t)67. -l9Rar>ovANovt(. l9-5 l. 40RADovnNovrc 196 I .
4lRocs« l974.42Rocex 1996.43S,rr-,r ct at. 1994,44S,qn'r.onrs l994.4.sSr,r-rs«,\R & pcHANr

1935.46TvRTxovrc & Kr.r.rEc-xr I993, 47Wrtr-TERSToT:F & R,ro<tveNovrc 1938.
Conrr.nrtnications personnellcs : aFrancr> AN»RSoNE & Stefano BovERo, bNicola Bnessr.
cstefano M,r,z.z<':.rt (Banque cle données herpétotogiques de l'Emilia Romagna). dRénri

Dtrcuu'r, eGcorg DzLrKtc & Milos KALEZIc. fKurt CnossrNBA(.HER.
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BIOCÉOCRAPHIE, HABITAT ET STRUCTURE DES POPULATIONS PÉDOMORPHIQUES

3.4. Discussion

Chez le triton alpestre, la pédomorphose est cantonnée:lu sud de l'aire de
répartition géographique : principalement dans la péninsule italienne et dans les
Balkans.

Quoique le triton alpestre soit présent dans les Alpes suisses
(GnossENeacuen 1988), autrichiennes (CaeEla ct crl. 2OO l) et françaises
(Cesr,+Ner & GuvEr,q.Nr 1989), ainsi qu'au nord des Alpes jusqu'au nord cle la
Belgique (PARENT 1984), de la France (C,rsra,uer & GuyernNr 1989), de
I'Allemagne (G(iNrnnn 1996). cles Pays-Bas (BencuaNs & Zurprnwr.rr< 1986)
et au sud clu Danemark (BntNc;son & Mtxre,lsEN 1993) et de la Pologr.re
(Fuoarowsrl 1958), presque aucune population pédon-rorphique n'y a été
recensée. Il en est de même pour I'est de I'Europe (Roumanie, Hongrie,
Bulgarie, Ukraine) (KuzvrN 199-5, Gasc et al. 1991 , Coc,rlNrce,eru er a1.
2(X)0) et I'Espagne (Pr-tiGLrEZUELos 1997). Les atlas de répartition fbnt mention
pour ces diflérents pays au nord des Alpes de I'existence de milliers de popula-
tions de tritons alpestres métamorphiques (Plrnr,Nr 19t34, Monevcc 1986,
BpncnaaNs & Zutpenwr;r l9ti6, GBossnNeecHER 198U, CasreNET &
CLrvEreNr 1989, BnncsoE & Mrrxer-seN 1993, Monnvsc 1994, B,a,uweNs &
Creus 1996, GüNruen 1996, CReEI-A. et al.2OOl), alors que le nombre de sta-
tions connues est bien inlérieur pour l'zrire de répartition des populations pédo-
morphiques. La disparité du nombre de sites entre le nord et le sud de I'Europe
tient partiellement en une prospection moindre dar.rs le sud, particulièrement
dans les Balkans. Ainsi, la présence prépondérante de populations pédornor-
phiclues au sud des Alpes n'est pas due à un plus grand nornbre de populations
de tritons alpestres.

La pédomorphose est partiellement sous contrôle génétique chez clif-
férentes espèces d'urodèles (TonarrNs 1978, Sr,rrrrscH & Wrleun l989,Voss
1995). Il est ainsi vraisemblable qu'elle le soit également chez le triton alpestre.
Le fait qu'une restriction géographique existe pour la pédomorphose plaide en
cette fàveur. Plus particulièrement, cette aire géographique se trouve au sud de
l'Europe, dans deux cles trois aires considérées comme refu_ee pour les popula-
tions du triton alpestre durant les glaciations du Quaternaire. En elïèt, durant
ces périodes, I'Inlandsis descendait jusqu'aux alentours du -50è'" parallèle, et les
hautes monta-qnes, en particulier les Alpes, étaient recollvertes de glace. L'aire

-uéographique entre ces glaciers et le 56ù"" parallèle ét:rit occupée par des
toundras (FnaNzel er al. 1992), un milieu qui ne conviendrait pas aux tritons :

ceux-ci ne se rencontrant pas au nord clu cercle polaire (NÔLLERT & NÔLlEnr
1992). Les populations de tritons auraient alors pu se maintenir au sud de ces
aires inhospitalières, en E,spagne, Italie et dans les Balkans. C'est dans ces con-
ciitions d'isolement géographique qu'auraient pu se forrner les principales sous-
espèces du triton alpestre (DrNoer- 1996). En etIèt, à I'heure actLlelle des
sous-espèces difïérentes sont cantonnées en Espagne, Italie et Grèce :

respectivement, I. ct. t'l.,rerti,T. a. apuantrs etT. a. veluchicn.srs. La tbrme
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CHAPITRE 3

nominative, quant à elle, occupe le reste de l'aire de répartition (BeEutt-
1986). Leur statut a été supporté par des études généticlues (AneNo &
AnNrzr,N 1987, Ana.No 1988). Quoique les stations yougoslaves soient rat-
tachées à la sous-espèce nominative par An,qNo & AnNrzpr (1987), HERRERo
et al. (1989a) constatent par des études de C-banding des difïérences entre les
populations de Yougoslavie et du nord de l'Italie relativement à celles du reste
de l'aire de f. tr. ullte.stt'i.s.

La péclorlorphose chez le triton alpestre est ainsi cantonnée à des
groupes de populations génétiquement difTérenciés de la sous-espèce nornina-
tive : I. a. dpudt'nts (et éventuellement Ï. a. ine.rpactaflr.s si son statut subspéci-
fique s'avère exact) en Italie, T. ct. valucltien,ri.s en Grèce. le taxon yougoslave
pour la Yougoslavie et le taxon «nord-italien>> pour le sud cles Alpes italiennes.
Un statut sub-spécifique a aussi été attribué à clitférentes populations pédomor-
phiques yougoslaves (WERNER 1902. R,toovANOVlc l9-5 l. l96l) mais il ne fait
pas l'unanirnité (Bnaurl & Gurl-l,qrruE 1984, AnaNo & AnNrzeN l9tl7, Anaro
1988, Hennpso eî ctl. 1989a). La pédomorphose n'auri"rit pas touché les popula-
tions espugnoles chcz lesquelles aucun cas n'a été répertorié. En France, sept
populations pédomorphiques ont été découvertes dans 1'Ubaye et le
Champsaur, une aire géographique supposée abriter la sous-espèce nominative.
Cepenclant, Bneutl (1986) a découvert des allèles de la sous-espèce apuuntts
dans ces populations qui se trouvent au sucl-est de I'aire de répartition tiançaise
du triton alpestre, non loin de I'ltalie. Il y aurait, d'ailler-rrs, même eu une popu-
lation de T. a. apuutru.s en France, au lac de Tinibras, rnais elle est aujourd'hui
éteinte (KNoerrr.r.nn 1967). Ainsi, il est vraisemblable qu'il y ait eu une intro-
gression des gènes de la sous-espèce apuanzls au sein du -qénome de la sous-
espèce nominative. Celle-ci se serait produite lors d'une colonisation de la
sous-espèce opudnus venant du sud et rencontrant un 1'lot important de
colonisateurs de la sous-espèce nominative venus du nord (Bneull 1986).

Le fait que la péclomorphose soit apparue une fbis en Italie, une lbis dans
les Balkans, plusieurs tbis dans chaque péninsule ou une ser,rle fbis reste inconnu.
En effèt, la jonction entre les péninsules italienne et balkanique était plr-rs large
lors de la dernière glaciation du Quaternaire (Würm) suite à une régression
r.narine considérable qui a rendu émergé le norcl cle la mer Adriatique (régression
grin-raldienr.re) (FunoN l9-50) et qui aurait ainsi facilité d'éventuels échanges
cntre les der-rx péninsules. Seule une étude -eénétique poussée sur un grand nom-
bre de populations, incluant I'ensemble des populations pédomorphiques. mais
aussi nornbre de populations métamorphiques, permettrait de définir avec plus de
précision les couloirs de migrations et les aires d'origine. Les populations d'orig-
ine de la sous-espèce nominative se seraient développées dans les Balkans en
tant que populations métamorphiques. Elles n'auraient ainsi pas possédé le
baga,ee génétique de la pédomorphose. Le centre d'origine reste assez vague : en
Rounranie (BnEutt- 1986), en Bulgarie (AnnNo 1988) ou en Yougoslavie
(Bolxav 1919). DLrrant le dernier réchauftement post-glaciaire, ces populations
seraient remontées vers le nord. Mais" là encore. le chemin reste incertain si les
populations yougoslaves foment un taxon isolé. Les tritons provenant du firyer
de la sous-espèce nominative ont alors colonisé le nord de I'Europe pour tbrrner
les populations que I'on rencontre aujourd'hui, de la France à lar Pologne.
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Les populations italiennes et yougoslaves auraient, quant àr elles, été por-
teuses de gènes induisant ou favorisant la pédomorphose. Ceux-ci auraient pu
se produire dans des conditions propices lors des glaciations : dans cles situa-
tions de faibles effèctifs et durant lesquelles une vie métamorphique aurait pu
être contre-sélectionnée. Quoique la répartition actuelle des différentes sous-
espèces et des populations pédomorphiques laisse suggérer une origine pleis-
tocène cle la pédornorphose, nous ne pouvons exclure une origine plus anci-
enne. Selon les études immunologiques et électrophorétiques, le triton alpestre
se serait diffërencié des autres espèces du genre TritLrrus au cours du Miocène
(AneNo 1988). Les dif'férentes sous-espèces se seraient alors fbrmées entre le
Miocène supérieur et le Pleistocène (AnaNo 1988). L'origine la plus ancienne
de la pédomorphose chez le triton alpestre pourrait dès lors être le Miocène
supérieur. Elle aurait alors pu se maintenir dans un ou plusieurs sites au sein de
I'aire de répartition ancestrale de I'espèce. Lors des dernières glaciations, cer-
taines de ces populations pédomorphiques auraient alors pu se maintenir dans
des aires-refuges, voire se disperser dans de nouveaux environnements. AnaNo
(1988) considère T. a. ntontettegrinus (une sous-espèce largement pédomor-
phique actuellement connue dans un seul site) comme étant une très ancienne
sous-espèce du triton alpestre. Si cette sous-espèce a pu se maintenir dans le lac
Bukurnir (Montenegro) durant les dernières glaciations, les conditions terrestres
auraient pu défavoriser toute perspective de vie terrestre. En efïèt, la présence
de moraines glaciaires à une altitude prochedu lac (Cvr.lrc l9l9) montre que la
vie terrestre était probablement impossible aux abords du lac. La profbndeur de
celui-ci (17 m) aurait alors permis des conditions aquatiques suffisantes à la
survie cles pédornorphes. E,n accord avec le modèle de Wlr-suB & Cor.r.rNs
(1973), la pédomorphose dans un tel site aurait alors été la meilleure optique
développementale possible des tritons.

Quel que soit le scénario invoqué, durant I'Holocène, les pédomorphes
se seraient alors répandus à travers le sud de I'Europe par I'intermédiaire des
dispersants métamorphes, porteurs des allèles permettant 1'expression pédo-
morphique. Ils auraient alors éventuellement disparu de leur aire-refuge dont
les conditions locales ont changé après la dernière glaciation pléistocène. Les
milieux dans lesquels on trouve, à I'heure actuelle, des populations pédomor-
phiques, particulièrement ceux d'altitude, ne contenaient vraisemblablement
pas originellement cle pédomorphes. En effèt, le niveau des neiges permanentes
était bien plus bas qu'aujourd'hui durant le Würm et cela aussi dans les mon-
ta-qnes des Balkans (Cvurc l9l9).

Le fait qu'aucun pédomorphe ne soit observé au sein de la sous-espèce
nominative au nord des Alpes ou dans celles-ci, dans des habitats similaires à
ceux dans lesquels se rencontrent des populations pédomorphiques, nlontre que
la pédomorphose n'est pas qu'une simple réponse à des variables environ-
nementales. Il doit y avoir une base génétique permettant à la pédomorphose de
s'exprimer.

Toutefbis, toutes les populations des sous-espèces caractérisées par la
présence de pédomorphes ne contiennent pas de tels animaux. Différents
auteurs considèrent la pédomorphose comme une réponse à un environnement
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aquatique favorable et un environnement terrestre cléfavorable (Wtleun &
SEuurscu 1973). Les expériences de Ser,rltrscu (1987) et HARRIS (1987) ont
montré que les pédomorphes apparaissent moins clans des milieux instables et :l
haute densité. Température et luminosité semblent aussi contrôler la réponse
péclonrnrphique (Svos 1967, Spnltlr,S 191 4b, Btze'n 1978). Ainsi. quoique
d'origine génétique, la péclor.norphose est aussi un polyphénisnre. Nos expéri-
ences de laboratoire (rl. chapitre 7) vont erussi clans ce sens. Ainsi. selon les
situations rencontrées, la pédomorphose pourrait être ou non exprirnée. rlême
si elle est génétiquer.nent présente. Hannls ct al. (1990) ont montré qu'il pour-
rait y avoir des seuils pour la péclomorphose, variables selon les populations.
Ainsi, il est probable que des situations sélectionnlnt une voie ontogér.rétique
particulière, au cours de nombreuses générations, pourraicnt moclifier la hauteur
du seuil à partir de laquelle une larve opte pour une existence péclomorphique
ou métamorphique. La situation actuelle est ainsi une mosaïque de populations
pédornorphiques, métanrorphiques et climorphiques. Le milieu dans lequel se

rencontrent ces populations ne serait pas nécessairer-nent celui qui aurait incluit
une option particulière de développement. En ef'tet, les tritons alpestres peuvent
se disperser après leur rnétamorphose et ainsi coloniser de nouveaux habitats
(Jorv & GnolEr 1996).

L'étucie des habitats où se rencontrent des pédor.norphes ne n.lontre pas

de tendances strictes. En effet, quoique I'altitude ait été considérée colnme
importante par certains auteurs (Spnules 1914a, qui observait por-rrtant des
populations à haute et basse altitude), les pédomorphes sc rencontrent cle la
plaine àr la haute monta-qne. Ur.r milieu aquatique permlnent a aussi été attribué
aux populations pédomorphiques (SEn,lllrscn l9ti7), quoiqu'elles se rencon-
trent aussi en sites aquatiques instables voire temporaires (HEelv 1974, BnEutl-
1992, Due<-rts & BRELTL 1983). Chez le triton alpestre, les sites permanents sont
les plus fiéquents, nrais la pédon'rorphose s'observe aussi fiéquenrment dans
cles sites dont le niveau d'eau f'luctue et même dans des sites s'assèchant com-
plètement. L'hostilité du milieu terrestre a aussi été invoquée pour rendre
c()mpte d'une contre-sélection des métamorphes, favorisernt les péclomorphes.
Cependanl, chez le triton alpestre, le milieu terrestre apparaît st>uveut plus
fàvorable clue Ie milieu aquatique. en particulier pour les points cl'eau tempo-
raires entourés de fbrêts humides. L'absence de forêts aux alenlours des lacs
pourrarit favoriser une existence aquatique. Cependant, il existe de nonrbreuses
populations clans les Alpes où les lritons s'en sortent très bien alors qr-r'i1s

vivent à tere. Le milieu terrestre en surface pourrait être hostile, rnais en p[o-
fbndeur, dans des cavités, par exemple, il pourrait pennettre la survie des tri-
tons durant l'hibernation (BREUIL 1992). Les sites profbnds ont aussi été asso-
ciés à de la péclomorphose (Dot.ce & Srocs 1984), mais cela ne senrble pas

être toujours [e cas chez le triton alpestre (ANueeoNe 1990; cette élude). En
efïet, les pédomorphes sont fiéquents dans des sites cle laible profbndeur, Ie

moins prolbnd n'atteignant même que l0 cm (Dt,Nott- lgL)l). Le froid et la
fàible lurninosité sont des fàcteurs qui pourraient contraindre les larves ir une
existence péclomorphique (Svoe 1965, BnetttL & THUor 1983). Cela por-rrrait
être Ie cas dans certains sites profbnds où les températures peuvent être très
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faibles (6"C en été, par exemple, dans un des sites étudiés). Cependant, la
majeure partie des populartions ne vivent pas dans l'obscurité et le froid et ce, y
compris certaines populations peuplant des lacs d'altitude dont la température
atteignait les l-5"C au fbnd.

La pédomorphose apparaît aussi comme ur.r phénomèr.re stable ou insta-
ble selon les populations. Ainsi, elle paraît stable dans des lacs profonds penna-
nents et instable clans des milieux tenrporaires. En etfet, les péclomorphes n'ont
plus été observés clans des sites s'étant asséchés, ce qui donne à penserqu'ils en
sont nrorts ou que, plus vraisernblablerlent, ils se sont métarnorphosés (r'1.

chapitre 7). ll est néanmoins possible que ceux-ci réapparaissent lorsque les
mares seront de nouveau rernplies d'eau. Les pédomorphes ont disparu de plus
du qunrt des stations connues. Quoique des processus naturels puissent être
responsables de ces extinctions, des facteurs anthropiques ont aussi leur influ-
ence. En effèt, les points d'eau sont fiéquemrnent alevinés, voire enrpoissonnés
avec, pour conséquence. une disparition des tritons (Bnp,ull 1985), principale-
ment les pédornorphes. Des populations d'etfuctif irrrportant, formant peut-être
cles taxons individualisés (par exemple T. tt. piperiuttus dt Kapetanovcr
Jezero (Bnrrurr- 1985) et du Manito Jezero: DzLrrtc & Kalpztc, cor.nm. pers.)
ont ainsi été détruites. A I'inverse c'les conséquences d'un assèchement excep-
tionnel, les empoissonnements ont un effet à long terme. Ils peuvent ainsi élim-
iner la totalité d'une population. Dans certains cas, les poissons ne peuvent
se reproduire ou bien ils disparaissent directernent suite à I'assècherrent de
leurs points d'eau. Le retour des tritons est alors possible, pour autant que
cl'autres sites aqr-ratiques proches puissent fonctionner comme réservoir ou
que la périocle invivable por-rr les tritons n'ait pas été trop longue.

Tous les cas de figures correspondant à des populatior.rs pédomorphiques
existent aussi pour les populations métamorphiques. Ainsi, il n'est pas possible
de modéliser un milieu type pour la pédomorphose. Nous considérons plutôt,
tout comr-ne Wurrp.vnN (1994), que les populations pédomorphiques pourraient
se maintenir dans des env ironnements contrastés, prenant I'option de
développen-rent [a plus favorable vis-à-vis des conditions locales. Ainsi, des
milieux ilLrx caractéristiques opposées (milieu aquatique favorable r'.§. contraig-
nant) pourraient amener au même résultat pédomorphique. Outre une perspec-
tive plutôt rnécaniste (vie terrestre impossible aux métamorphes, vie aquatique
irnpossible aux pédr>morphes), le rnaintien et l'évolutior.r de la pédon-rorphose
devraient être vus sur un plan aclaptatif. En efïèt, I'adoption d'une morphologie
alternative pourrait conférer des avantages particuliers, lesquels ne sont pas
nécessairernent les mênres dans tous les habitats. ll en est ainsi des milieux
tl-oids et penranents d'altitude et cles milieux chauds et instables de basse alti-
tude. Les aspects majeurs pouvant favoriser la pédon'rorphose scraient url
partage des ressources et une acquisition précoce de la nraturité. Ces points
seront discutés respectivement dans les chapitres 4 et 5. tandis que I'influence
de la sélection sexuelle et de l'environnement sera analysée dans les chapitres
6et7.
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Box 4. Resource use

Aim To compare diet, energy intake, body condition, trophic performance
and micro-habitat partitioning between syntopic metamorphs and paeclo-
morphs.

Methods Analysis of diet and space use in four sites (one in France, one
in Italy and two in Greece). More than one thousand newts (uvenile and
adults of the two morphs) were sampled resulting in the determination of
more than ninety thousand prey iterns. Energy intake was estimated usin-e
specific relationships between size and weight. Laboratory experiments
were carried out to measure capture efficiencies of the two adult rnorphs
fbr different kinds of prey.

Results The two morphs diftèred in the functional rnorphology ol'their
feeding apparatus, as only paedomorphs expel water through the gill slits.
Habitat use and diet differed between the two morphs in the four studied
sites, but variation was also observed across sites. In deep lakes. paedo-
morphs were mainly pelagic and foraged primarily or.r plar.rkton.
Metamorphs were mainly berrthic at thc littoral zone or occupied the water
surface where they ate terrestrial prey items that fèll in water. A larger
resource overlap between morphs was fbund in a small pond. Food selec-
tivity was also observed among differently-sized -eilled individuals.
Energy intake was higher in paedomorphs than in metamorphs in some
populations, and similar in the others. Body condition was generally
higher in the paedomorphs. Catchin-e performance of the two morphs
varied accordir.rg to prey type: paedomorphs were more successful on
aquatic organisms, but less successful on terrestrial insects than meta-
morphs.

Main conclusions This study highlights the tunctional role of plusticity
because plasticity incrased the diversity of trophic relationships witlrin a

single species within an ecosystem. The two morphs diffèr by morpholo-
gical specializations that allow them to exploit ditferent resources and to
reduce competition between them. Such resource partitioning can be seen
as a fàctor favouring the maintenance of tàcultative paedomorphosis in
natural populations.

Key words Resourcc partitioning - Feeding Space use Competition - Size-
selectivc predation - Body conclition Biomass - Energy - Lipid
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Chapitre 4

Utilisation des ressources
alimentaires

spatiales et

4.1. lntroduction

La niche écologique peut être définie comme un espace multidimensionnel
dans lequel une espèce peut se maintenir. Elle incorpore donc tous les fàcteurs
qui gouvernent la persistance cl'une espèce et peut évoluer avec le ternps. Cet
espace est souvent simplifié corlme une somme de courbes d'utilisation des
ressources : les ressources étant représentées par des mesures quuntifiables de

I'habitat, de I'alimentation et du temps (To«esut 1999).

Lorsque plusieurs espèces cohabiter.rt, il est probablc qu'elles inte'ragis-
sent négativement les unes avec les autres sans qu'il y ait pour autant d'acte de
prédation c'l'une des espèces sur I'autre. E,lles sont alors dites en compétition.
Ces effets négatifs peuvent survenir à travers I'utilisation de ressources requises
pour ler croissance, la survie et la reproduction. La compétition due à une utili-
sation similaire des ressources est dénommée compétition par exploitation ou
compétition pour les ressources, par opposition à Ia corr-rpétition par interfë-
rence où les individus interagissent directement (Gnoven 1997).

Les espèces coexistantes peuvent utiliser les mêmes ressources mais, le
plus souvent, on constate un pafiage des ressources. Qu'il ait ou non été produit
par la compétition, ce partage des ressources aide en tout cas à I'alléger
(To«r:sur 1999). Il apparaît que le partage des ressources a lieu principalement
le long de l'axe relatif à l'habitat, ensuite le long de celui de I'alimentation et
finalement de celui du temps. L'habitat est en etÏet une entité large d'où peut
découler un partage des ressources alimentaires (Scttorxen 1974). L'hétérogé-
néité spatiale est ainsi un facteur favorisant la coexistence des espèces. Les
membres d'une espèce peuvent se déplacer vers un rnicro-habitat isolé non
occupé par l'autre espèce ou occuper un nricro-habitat évité par l'autre espèce
(TcrrasHt 1999). Lorsque les ressources ne constituent pas un tàcteur limitant,
le recouvrement d'utilisation cles ressources peut au-qmenter' (Htnp,q,n &
JoNssoN 1982, SnarrH 199 l), ce qui pourrait expliquer ['absence de dif-férence
d'utilisation des ressources rencontrée chez certaines espèces syrnpatriques
(Gttnrtrus 1986). Néanmoins, les exernples de partage des ressources chez les
tritons sont bien documentés (Jolv & Gtecorvre 1992. Fesoln 1993, Bnaz &
Jor.v 1994).
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CHAPITRE 4

La tailte des espèces coexistantes permet souvent, à elle seule, de suppo-
ser un partage de niche. En eflèt, la taille du corps ou de certaines de ses parties
peut être reliée à I'utilisation des ressources. Clrez les tritons, difTérentes éludes
supportent cette théorie. En efï'et, les tactiques de recherche de nourriture, le
succès de capture et le régirne alimentaire varient avec la taille (Lrnn &
B,qcHueN 1986. 1988, KuzurN 199 1). Toutefbis de lbrts recouvrenlents peu-
vent arussi être observés (PernaNra 1984. Jor-v & Gracova 1992). ll en est de
même dans d'autres groupes. Ainsi, chez les poissons, une relatiorr de taille
entre proies et prédateurs a été (Mncruu,tEs 1993) ou non (Grrr-ennrrH 1967)
souli-unée. La diflérenciatiorr d'espèces sympatritlues aurait ainsi pu évoluer par
évilemenl de la compétition. Selon HurcrrtNsoN (1959), un écart de taille de
1.3 pourrait constituer le type de dil'férence nécessaire à la coexistence des
espèces au sein d'une guilcle. Néanmoins, alors que les grands préclatelrrs utili-
sent des ressources inaccessibles aux petits prédarteurs, ils utilisent aussi des
proies dc petite taille. ce qui tier.rdrait à montrer que les animaux plus grands
seraient fhvorisés (WrLSoN 197-5, PerneNrce 1984). Malgré un avantage clu par-
tage des ressources d'espèces différant par Ia taille, le problèrne de la coexis-
tence entre les juvéniles cl'une espèce et les adultes de l'autre peut se poser
(trnesen 1916). L'état de satiété (Mrrnp,ev & WaNzENsôcr 1999. RycHr-rr
1999) et la distance des proies (O'BnteN et al. 19761 sont aussi des fàcteurs
modifiant les patrons de sélection cles proies selon leur taille.

Les ressources n'étant pas homogènes, la présence de contpétiteurs et de
prédateurs fait qu'un individu, de par son comportentent de recherche alimen-
taire, aura plus ou moins de succès qu'un autre en terme de propa_uation de
gènes. I1 est ainsi vraisemblable que soient sélectionnées les recherches de
nourriture qui sont optirnales pour l'individu (olttinral Joraging theory) (Py«p.
1984). Lorsque des compétitcurs diminr,rent la disponibilité de certains types de
proies, les individus d'un des groupes peuvent éviter cette compétition en
s'attaquant à d'autres types de proies. L'alimentation du préclateur sera itussi
modifiée par le comportement d'évitement des proies. Les prédater-lrs pourront
aussi se concentrer clans certains habitats pour éviter d'être à leur tour des
proies de prédateurs supérieurs. Comrrre les proies ne sont pas unilbnnément
réparties dans I'environnement, ces changements d'habital se répercuteront
indéniablement sur le régime alimentaire (Sts 1993).

La recherche de noun'iture peut être modélisée de meurière séquentielle :

reclrerche, rencontre, puis décision. La recherche peut être active ou passivc-.
Elle déper-rd:russi des facultés sensorielles clu prédateur. Lors de la rencontre cle

la proie, le prédateur peut décider de la capturer ou de continuer sa recherche.
En eff'et, la capture pourrait ne pas être sufTsamrnent profitable, suite au faible
apport cl'énergie et ir la longue période de dé-elutition. qu'elle pourrait représen-
ter (modèle «proies»). Le prédateur poun-ait aussi limiter sa période d'exploita-
tion d'une ressource spatiale et se rendre dans un autre secteur conten.rnt peut-
être des proies maximalisant son ef'lbrt de recherche (ltcttclt ntodel). E,n efïet. les
ressources peuvent décliner clans ur.r secteur particulier (pettchl suite àr la pres-
sion de la prédation ou être tout simplement plus abondantes dans un autre sec-
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teur, dès lors plus profitable. Outre un choix sur les proies et les ressources spa-
tiales, les prédateurs peuvent aussi entreprendre différentes méthodes de
recherche (SrppHIrNs & KnEes 1986). La recherche de nourriture optinrale peut
aussi fàvoriser la coexistence des espèces. Ainsi, un prédateur optimal pourra
laisser un habitat libre dès que l'abondance des proies tombera en dessous d'un
certain seuil (Torpsut 1999).

Tout comme différentes espèces peuvent vivre en condition de sympa-
trie, il en est de même des formes des espèces polymorphes. Le maintien et
l'évolutior.r des polymorphismes sont supposés dépendre de conditions rvanta-
geuses, parrni lesquelles on peut citer une meilleure utilisation cles ressources.
La structure et [e comportement particulier de chacune des fbrmes d'une mêrne
espèce sont ainsi supposés être mieux aclaptés aux différents micro-environne-
ments et types de nourriture présents dans l'habitat de l'espèce. Les polymor-
phismes associés à une ségrégation d'habitat et de nourriture (resourc'e pol y'-

morpltisnts) montrent une diversité considérable (Srule,soN & SvtrH 1995,
Srarru & SrulnsoN 1996). Alors que, dans certains cas, iI est dilïlcile de distin-
guer entre les fbrmes alternatives (Ruzz,rNre et al. 1998), dans d'autres, or-r

pourrait croire que I'on a afïaire à deux espèces distinctes (Sace & Ser-,rxpr,n
1975). Les exemples les plus frappants concernent les formes de I'ornble che-
valier (HINoan & JoNssoN 1982, M.tlv{2utsr et ul. 1992), les fbrmes canni-
bales et normales de la salamandre-tigre (CoLLrNs et crl. 1993) et les fbrmes à

petit et gros bec de pinsons atiicains (SutrH 1990a). Chez les poissons, les
firrmes peuvent différer selon la fbrme et la taille de la bouche, du corps, des
branchiospines et cles dents pharyngiennes (SecE & Srl-aNoEn 1975,
KunnNrov 1978, L,qvrN & McPHerl 1986, AHauNoseN 1988, MevEn 1990,
Merveursr et al. 1992, Guorov 1994,P.uzztNre ct al. 199tt) ; chez les amphi-
biens, selon la taille de la bouche, la fbnne des dents ou la conservation d'un
phénotype larvaire à l'état adr.rlte (Cor-r-rNS er rl1. 1993, WnrrrMAN e/ a1.1996,
LansoN et al 1998) et chez les oiseaux selon la fbrme du bec (Sr'ttru 1990a).
Outre ces diffërences de structure, les diftérentes fbrmes peuvent différer dans
1'utilisation des ressources alimentaires et spatiales (Kr:nrtrov 1978, HtNonn
& JoNssorl 1982. Cor-r-rNS & HoLOMUzT<t 1984. RrcEr cr ul. 1986. Ar,tuNosn,N
l9tt8, Mevtrn 1990, Snarrs 1990a, Melvqursr et al. 1992,Rvzz.sN-tg, et dl.
1998). Le régime des différentes formes est aussi associé à la perfonnance de
leur structure. Ainsi, chez le cichlidé, Cichlasoma citrincllunt.la forme à der.rts

molarif-ormes est plus apte à consommer des n-rollusques que celle à dents
papilliformes. Cette dernière est, quant à elle, rrieux à même de prendre des
proies fragiles (MrvEB 1989, 1990). Chez I'omble chevalier, la forme péla-
gique àr lon-uues branchiospines filtre le zooplancton à un taux plus élevé que
celui de la forme benthique (Malltqutsr 1992).ll en va de même chez les saler-

manclres-tigre cannibales qui sont mieux à même d'ingérer de grandes proies
telles que leurs propres congénères (Rntlly er al. 1992).

L'évolution de ces polymorphismes est supposée avoir principalement
lieu clans tles milieux où [a compétition interspécilique est relâchée ou dans les-
quels des niches seraient ouvertes (Srur-nsox & Snatru 1995). Ainsi, à titre
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cl'exemple, la forme de pleine-eau de la perche-soleil occuperait une niche lais-
sée vide par une espèce voisine. Les ombles auraient aussi colonisé des milieux
cl'eau douce où la compétition interspécifique pour la nourriture et l'habitat
serait faible. Ils se seraient alors diversifiés en différentes firrmes rencontrées
aujourd'hui. Des cas de polymorphisme se rencontrent également dans des aires

-uéographiques i\ forte richesse spécifique. Mais, égalernent dans ce cas. une
niche pcut être sous-utilisée. 11 en est ainsi des grosses graines consommées par
les tbrmes ir gros bec du pyreneste ponceau, Pyrencste.s osTt'irtus (Swttrtt 1987,
1990a). Le partage cles ressources allégerait la compétition intraspécifique et
fàvoriserait la cliversification des fbrmes qui occuperait ainsi des pics adapta-
tifi. L'isolernent de ces formes pourrait alors mener à la fbrn'ration cle nouvelles
espèces (S«ul,r.soN & Surru 1995).

Les amphibiens urodèles à cycle de vie complexe (par exemple les sala-
n.randridés et les ambystomatidés) montrent une irnportante variafion de leur
mode de prise de nourriture clu tàit de la métamorphose. Ils commencent en
el'lèt par se développcr dans lc milieu flquatique pour passcr ensuile urre partie
ou 1'ensemble de leur vie sur terre. Parallèlement à ce changement cl'habitat
s'opèrent de nombreux changements morphologiques. Le plus manifèste est
une modification radicale de I'appareil et du mode de prise cle nourriture. Le
système terrestre peLlt, chez cle nombreuses espèces, être utilisé égalen-rent dans
le milieu aquatique. Le systèrne aquatique peut aussi perdurer chez les indivi-
dus optant pour une vie aquatique sans métamorphose (pédomorphes). En
phase aquatique, la prédation consiste en une succion, tandis que la prédation
ten-estre a lieu par contact direct et projection de la langue. Chez les larves et
les pédomorphes, la bouche s'ouvre d'abord au rnaximurn, suivie par une
clépression cle I'hyoïcle. A I'ouverture maximale de la bouche, les ouvertures
branchiales sont closes par I'aclduction des arcs branchiaux. Cette occlusion
oftie I'avantage de prévenir toute entrée d'eau par I'arrière de Ia tête. Les bran-
chiospir-res formeraient aussi une barrière efïcace au l'lux cl'eau. L'ouverture
maximale de la bouche coïncide avec une pression négative, elle uussi maxi-
male. qui crée une aspiration d'eau dans la bouche. y cntraînant de ce fait la
proie. Au nroment où la bouche se refèrme, les irrcs branchiaux s'écartent alors
et laissent s'échapper I'eau postérieurement. Le courant d'eau est ainsi unidi-
rectionnel (Lnurorn & Su,qprr,B 1985, 1993, Leuoe'n & Rr,tlly 1994). Les
métamorphes confrontés au même environnement que les larves et pédo-
lnorphes rrontrent un patron de capture se faisarnt é-galement par succion.
Néanrnoins, les performances prédatrices sont moindres. suite à la diminution
de la rnasse cle nruscles crâniens responsables de 1'ouverture rapide de la
bouche (LAUDER & Rr:rlt-y 1990) ainsi qu'à I'obstruction des fèntes branchiarles
à la rnétamorphose, conduisant à un courant bidirectionnel (L,q,u»En & Rrrtllv
1988). Toutes les espèces pédomorphiques n'ont toutefois pas un système
hydrodynamique uni-directionnel. En ef'fet, I'unique petite fente branchiale des
amphiumes et cryptobranches ne leur pennet pas d'évacuer l'ensemble de I'eau
aspirée par I'arrière. Le courant est ainsi bi-directionnel (Rrtllv & LeuoEt<
t992).
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L'utilisation des ressources par les phénotypes hétérochroniques n'a été
que peu étudiée. D'une étude du partage des ressources entre pédomorphes,
métamorphes et larves de plusieurs communautés d'espèces du genre Triturtr.s
(données associées), il ressort un partage global des ressources (Fesola 1993).
Cependant, les mêmes types de proies étaient consommés par les pédomorphes
et métamorphes, mais les pédomorphes ingéraient davantage de proies de petite
tailte (FnsolA & CANovA l992tr). Bnp,url (1986) constate que les pédon-rorphes
sont davantage pélagiques que les métamorphes dans un lac alpin. Les perfbr-
mances cle I'appareil cle prise de nourriture sont également peu connues, les
études étant limitées à des stades juvéniles ou à certains types de proies et ce.
chez des espèces américaines (Rr,tlr-v & Lnuopn l9tt8, WuneMAN et al. 1996).

L'objectif de ce chapitre est de comparer l'utilisation des ressources et
les performances prédatrices entre les tritons alpestres pédomorphiques et méta-
morphiques. L'analyse de I'occupation des rnicro-habitats en fbnction du temps
et des contenus stomacaux nous permettra cle déteminer si le polymorphisme
pourrait être fàvorisé par un partage des ressources et si une forme pourrait être
avantagée vis-àr-vis d'une autre en terme de spectre d'utilisation des ressources
et d'apport d'énergie. La mesure de la condition des tritons nous donnera une
vue à plus long terme de cet apport d'énergie. D'autre part, l'étude des perfor-
mances prédatrices en laboratoire permettra de définir les proies pour lesquelles
chacune des formes est compétitivement supérieure. La comparaison des
patrons comportementaux sera alors confrontée nux données de terrain dans
une optique d'optimalité.

4.2. Matériels et méthodes

4.2.1. Sites étudiés

La population A, site d'étude principal, se rencontre au lac de la Cabane, dans
les Alpes-de-Hau1e-Provence (France) à r"rne altitude de 1950 m. La population
B occupe une mare en Toscane à une altitucle de 600 m. Les populations C et D
peuplent les lacs Drakolimni, respectivement du Tymphi et du Smolikas
(Crèce), à des altitudes de 2000 et 214O m (c.l. chapitre 3 pour plus de détails
sur les sites).

4.2.2. Sujets d'étude

Les quatre sites contiennent des tritons alpestres cornme seuls représentants
(sites A et C) ou comme représentants largement majoritaires : plus de 99olo
(sites B et D). Les tritons de ces populations peuvent être divisés en six catégo-
ries : pédomorphes mâles et fernelles, métamorphes mâles et fèmelles et juvé-
niles branchiés et métamorphosés (non sexables). La maturité était attestée par
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CHAPITRE 4

Fig.47. Acheminement du matériel au Drakolimni du Smolikas (Site D. Grèce. juillet
1999). De gauche à droite: U. Sc'urpNt,B, N. KosrAS. R. ScFrAse'rssEIi(;ER cl E.

Knurstou.

Fig. 48. Acheminement du matériel au Drakolimni du Srnolikas (Site D, Grèce. jr-rillet

1999). En arrière plan : la chaîne du Tyrnphi. De gauche à droite : G. HetrsE»t,n. U.

Scun,NEn et R. S('HABE'I'sBERGER.
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F-ig. ,19. Achenrincrlent du rnatériel atr Drakolirnni de Tymphi (Site C. Grèce, juillet I 999 )

l19

Fig. 50. Relevé des pièges au Drakolimni du Smolikas (Site D, Grèce, juillet 1999). De

-rauchc i\ droite : U. Scutr,Nnn t:I G. HALTsEDER.
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la présence d'un cloaque développé et le sexe par la présence de caractères
sexuels secondaires (fbrnte du cloaque principalement : fig. 6, page 46). Les six
catégories n'ont pu être comparées clue dans le site A. En eftêt, dans le site B,
aucun juvénile terrestre n'était présent dans I'eau et les juvéniles étaient rares
dans les sites C et D. Seuls les juvéniles branchiés d'r-rne longueur museau-
cloaque supérieure i\ 30 mm ont été considérés pour la comparaison inter-
morphe dans le site A. Cette longueur est associée au seuil de la métamorphose
en condition naturelle dans cette pclpulation. En eff'et, aucun juvénile terrestre
plus petit n'a été découvert sur le terrain. Les juvéniles branchiés plus petits,
pouvant être arbitrairement dénommés ..larves>,. ont été utilisés au site A pour
déterminer la relation de taille entre proies et prédateurs.

Fig. 51. Plongée au lac de la Cabane (Site A, France, juillet
1997). M. DsNr>er-.

I20



UTILISATION DES RESSOURCES SPATIALES ET ALIMENIAIRES

4.2.3. Occupation de l'espace

Site A

Les tritons ont été capturés à I'épuisette en 199'7. Les tritous ont été prélevés
dans les quatre principaux rnicro-habitats du lac : le substrat de la zone rivulaire
= 1<Jiye5>> (0 - 1 m de profbndeur ; maxinrum -5 m de Ia rive ; les captures étant
tàites depuis le bord ou directement dans l'eau avec des cuissardes), le substrat
profbnd (3 - 7 m de profbndeur ; en scaphandre autonome : fig. 5l), la colonne
d'earu au milieu du lac et la surface de I'eau (depuis une barclue). Chaclue habi-
tat était échantillonr.ré en fin de nuit Custe avant I'aube), au n-rilieu de la journée
et le soir. Trois réplicats ont été effectués : juin - juillet (clénommé «juin» clans

lasuitedutexte)(fig.56,page l3l),aoûtetoctobre.Enaoût, lelacétantscindé
en deux parties (fÏg. 135, page276), nous avons analysé les distributions sépa-

rément. Seuls les micro-habitats .<rives>> (moins de 5 n'r de Ia ligne cle rivage) et
«substrats profonds» (l rn de profbndeur dans la zone centrale de 1a cuvette)
ont été considérés pour la petite cuve, étant clonné sa taille. En octobre' la
.grande>> cuve était à son tour récluite $rg.20, page 71). Nous n'avons alors
considéré que les habitats.<colonne d'eau>>, <<rive>> et <<surface>>. Nous avons
comparé la répartitior-r cles animaux durant chaque période. Nous avons égale-
ment compâré ces distributions pour les données «fin de nuit», «milieu de jour-
née>> et <<crépuscule>> lors du mois de juin (périocle où I'in.rportant échantillon-
r1a-qe permettait cette subdivision de l'analyse).

Site B.

Les tritons ont été capturés à l'épuisette en 1991 dans les deux principaux
micro-habitats : la zone libre et la zone àt végétation dense (fig.57, page t33).
Les prélèvements ont eu lieu à I'aube (6h00), en n.rilieu de journée (12h00), en

fin de journée (18h00) et en milieu de t.ruil (0h00). Huit sessions cle capture
(deux à chaque période) ont été efTèctuées sur un cycle de 48 heures. Chaque
session de capture durait 40 minutes. Contrairement aux autres sites, les pêches

ont été réalisées à I'aveuglette.

Les tritons ont été capturés en juillet-août 1999 à l'épuisette pour les micro-
habitats: <<substrat cle la zone rivulaire sans végétation» (dénommé «rives sans

végétation» dans la suite du texte ; 0 - 0.7 m de profondeur), «substrat de la
zone rivulaire à végétation» (dénomn-ré <<rives avec végétation clans Ia suite du
texte : 0 - 0.7 m de profondeur), «surface de la zone i\ végétation, et <<colonne

cl'eau>> (depuis une barque;0.5 - 2 m de profondeur) et par prise au piège (rf.
infra) pour le «substrat profond» (-3.2 à -4.9 m) : 20 pièges lestés ir I'acier sur

quatre transects passant par la zone profbnde du lac. Les prélèvemelrts ont é1é

menés à I'aube, en journée et le soir.

tzl
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Site D.

Deux techniques de capture ont été utilisées en juillet 1999. La première tech-
nique a consisté en une pêche àr l'épuisette dans quatre micro-habitats du lac.
Elle a été opérée dans des conditions analogues à celles du site A. Les rrirons
ont ainsi été capturés sur le substrat de la zone rivulaire (habitat que nous
dénommons <<rives>> : (') - O.l mètre de profondeur, en bottes ou cuissnrdes), sur
le substrat profond (2.7 - 3.95 m de profondeur, en plongée libre), dans la
colonne d'eau (0.5 - 2.4 nt de protbndeur, en plongée libre) et à la surthce de
l'eau (depuis le bord). Les prélèvements ont été ef-fectués le matin et en fin
d'après-midi.

12345 6

10 rn

Fig. 52. Position des pièges au site D (Srnolikas). Rectangles noirs : pièges, aires grisées : réplicats :

a: suhstrat, b: substrat, colonne (-80 cm, -160 cm, -240 crn). sotrs-surface. c: substrat,
colonne (-80 crn), sous-surface, d: substrat, sous-surface. 1.2,3.4.5,6: lignes tendues ir

travers lc [ac. Courbes de niveaux équidistantes de 0.5 m
Lotatiott oJ ntinnon'traps irt,site D (Smolikas). Black re('tuilglc.\: traps..shadetl ureu.s;
rcplicatas; ü: substrdtum, b: substtottult, tt,uter tolunut (-80 cm. -160 cn, -210 tm),ltcneutlt
tltc strrface, t: substratunt, yt,ulcr column (-80 cm), beneath the sufiàte, d; bottont, bcneatlr
the surlate. 1,2, -1 ,1,5,6: lincs atrcss the lokt,. Cortlours slutu'tt ut 0.5 m intenul.

En plus de cette technique, nous avons installé des piè-tes, du typc
«pièges à vairons» (CnrrrrrHs 198-5). Les pièges consistaient en des bouteilles
en plastique transparent de section carrée de l.-5 litre. Le fbnd d'une bouteille
était coupé et Ie goulot cl'une autre bouteille y était placé, le goulot pointant
vers I'intérieur. Le bouchon dévissable était laissé sur I'autre goulot (pointant,
lui, vers l'extérieur) (fi9.27, page 76). Les tritons entrant dans le piège ne peu-
vent alors pas ou presque pas en sortir. Aucun appât n'était firurni. Les pièges
de fbnd ont été lestés à l'aicle de plaques en acier. Six lignes de corde ont été
tenciues entre les extrémités du lac (dans le sens de sa largeur) (fig. 52). Cinq
li-enes consistaient en fhit en des réplicats (lignes I à -5 sur la fig. 52) où les
pièges étaient disposés d'une manière similaire : surdes transects passant par la
zone prolbnde du lac. lls ont été disposés sur le substrat le lon-e des lives, sur
les pentes (160 cm de prol'ondeur) et dans la zone centrale, plus profonde
(-3 m). Des pièges ont aussi été placés dans la colonne cl'eau à dif'férentes pro-
foncleurs (au niveau des pelttes, à 80 cm de profbncleur ; au milieu du lac, àr 80,
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l6O et 240 cm cle protbndeur) ainsi que sous la surface de I'eau. Des pièges ont
aussi été clisposés sur un transect daI.rs la zone pell profbnde du lac (ligne 6 sur
la fig. 52) : sur le substrat et juste sous la surface. Les pièges étaient inspectés
toutes les 4 heures sur trois cycles consécutifs de 24 heures (prélèvements à

1h00, 5h00, th00, 13h00, 1lhOO,2l h00). Chzrque session de capture faite
depr-ris le bord et une barque durait environ une heure (fig. 50).

Les tritons, quel que soit le site étudié, ont été maintenus dans des bas-
sins remplis d'eau (fiéquemment renouvelée) du clébut à la fin des sessions de

capture, sauf s'ils ont été marqués. Ainsi, un même individu n'est jamais
compté deux fois dans les analyses de répartition.

4.2.4. Régime alimentaire

Echantillonnage

Les tritons des sites A et C capturés pour la détemrination de l'occupatior.r de

I'espace ont aussi été utilisés pour l'étude du régirne alimentaire. Au site B,
deux autres missions (la pren.rière en mars, la seconde en avril 1997, espacées

de l5 jours) ont été menées dans le cadre de l'étude du régime alimentaire.
Elles or.rt cor.rsisté en des prélèvements dans les deux micro-habitats, à I'aube
(6h00), en milieu de journée ( 12h00), en fln de joumée (18h00) et en milieu de

nuit (0h00) sur un cycle de 30 heures lors de la première mission (cinq sessions

de capturc) et de 48 heures lors de la secortde rnission (huit sessions cle cap-
ture). Chaque prélèvement durait 40 minutes. Au site D, les tritons dont nous
avons étudié le régime ont été ceux prélevés à l'épuisette lors des échantillon-
nages.

Immédiatement après la capture, sous tente ou en refuge, nous avons
procédé à la récolte des contenus stomacaux. Nous avons anesthésié les tritons
dans une solution de phénoxyéthanol (0.5ÿa). Nous avons cnsuite introduit,
clans leur cesophage, une sonde métallique du type de celle décrite par Jolv
(1987) (fig.53). Selon la taille du triton, nous avons utilisé des sondes de diffé-
rents calibres, à deux embouts ou à entbout unique. En ce qui concerne les

sondes à deux embouts, le petit etnbout était relié ;\ une pompe à eau dont on
règle la pression manuellement. Dc l'cau était ainsi injectée dans l'estomac des

tritons, mettant cle ce fnit les items alimentaires en suspension. Le courant pro-
duit pousse alors les proies vers le gros embout. Les proies sont finalerr-rent

récoltées dans un petit pilulieren verre de 15 ml par I'intermédiaire d'un tuyau
souple. Une chen.rinée obturée par un filet de maille 300 pm permettait à l'excé-
dent d'cau d'être éliminé tout en maintenant les proies. N'étudiant pas le
régime des petites larves dans cette étude, ce maillage était suffisant pour rete-
nir toutes les proies consommées par les tritons. Les proies ont alors été laissées

dans Ie pilulier. Les items stomacaux des différents tritons étaient ainsi indé-
pendants les uns des autres. Les proies ont été conservées dans une solution de

fbrrr-rol à 47o.
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Après avoir été vidangés, les tritons ont été placés dans des bacs remplis
d'eau e1 maintenus ainsi jusqu'à la fin des expériences. Les données issues du
régime alimentaire sont donc indépendantes. Les tritons utilisés ont été mesurés
(longueur museau-cloaque avec une précision de 1 mm) et pesés (poids frais
avec une précision cle 0. I g).

Des observatior.rs directes du régime alimentaire des tritons ont aussi été
réalisées en plongée, depuis le bord des points d'eau ou à bord d'une barque.

petlts

tritons e

grands

tritons

h

ûb o

c

b

d

Fig. 53. Systèrne de vidange gastrique. a : pulvérisateur d'eau, b : valve de réglage de la
pressior.r. c:piston, d: vanne-pédale. e: cathéter introduit dans l'æsophar:e,
f:boîteclePetri,g:pilulier,h:cheminéed'évacuationd'eau.i:cloublecathéter
introduit dans l'æsophage (d'après Jor-v 1987).
Stontaclt.fluslting devi<'e. d: h,ater .\praÿer, b: r,alye, c: ltisîott, d: pedttl, e; (.othetcr,
J: Petri bo,r. g: vial, h: t'hintney.fttr water disclturge, i: tloublc «tîlteter.
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Analyse des proies

Les proies ont été identifiées en laboratoire sous binoculaire. Etant seulement
intéressé par les catégories de proies consomrnées, nous n'av<lns pas poussé la

détermination jusqu'à l'espèce, même si celle-ci était connue. Ainsi, selon les

groupes, la classificalion pouvait aller jusqu'à la famille (p. ex. D1;tisc'idcre).

1'ordre (p.ex. Hymenoptera) ou le genre (p. ex. ChirocepltalLts) selon rlifTérents
guides d'identification et, particulièrement, CHINpnv (1913), Auonos ( 1984) et

TRcuEr et ctl. (1996). Les proies ont été mesurées sur un papier millimétré
sous binoculaire, à la précision du millirnètre pour la majorité cles proies à

1'exception des daphnies mesurées par catégories (0.4 - 0.8, O.8 - 1.2,
1.2 - 1.6, >1.6 mm) ou de certaines proies auxquelles était attribuée une tzrille
moyenne, inférieure ou supérieure à I mm (copépodes).

Afin de déterminer le poids fiais des items alimentaires, nous avons uti-
lisé des conversions poids frais - longueur pour les différentes catégories de

proies (JonceNse,N 1979; P. Jolv, comû). pers.). Pour avoir des poids fiais de

contenus stomacaux indépendants de la taille des tritons, nous avons régressé

les données par la longueur museau-cloaque des indiviclus. Les valeurs de bio-
masse étaient erlors converties en calories selon les formules présentées par

CuvurNs & WuvorEcr (197 l) et JoRGENSEN (1979). Ces valeurs ont aussi été

régressées par la taille des indiviclus.

Comparaison entre les deux formes

Nous avons comparé le régime alimentaire entre les deux tbrmes chez les mâles,
les fèmelles et les juvéniles (pour les juvéniles. uniquement au site A) pour
chaque catégorie de proies consotnmées ainsi que pour la biomasse et l'équiva-
lent calorique des proies ingérées et ce, lors de chaque période de capture. Quancl
l'échantillonnage le perrnettait, nous llvons aussi comparé le régime à I'intérieur
de micro-habitats où cohabitaient les deux fonnes, et à difTérents moments du

nycthémère. Nous avons également comparé les associations de proies chez les

métamorphes et les pédomorphes (deux proies sont associées quand un contenu

stomacal contient au moins un représentant de chacune d'elles).

Relation de taille proies - prédateurs

Nous avons comparé la taille des tritons branchiés (pédomorphes mâles et
femelles et juvéniles branchiés) à celle des proies consommées. Nous avons,
d'une part, établi des comparaisons générales et, d'autre part, en ne considérant
que les daphnies. Nous avons répété ces analyses aux dit'térentes périodes
d'échantillonnage.

Nous avons également classé les tritons en trois catégories de taille
égale : 19 - 32 mm, 33 - 46 mm et 41 - 60 mn.r afin de déceler une utilisation
cliflérente des principales catégories de proies (daphnies, Chyclorus, copépodes,
chirocéphales, insectes aquatiques et insectes terrestres) selon la taille des indi-
vidus. Cette subdivision est arbitraire. Elle est utilisée afin de dégager des ten-
dances entre les petits, moyens et grands tritons.
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4.2.5. Performances prédatrices

vingt tritons alpestres péclomorphes (10 mâles et l0 tèmelles) ont été capturés
le 20 octobre 1999 au site A (lac de la Cabane). Ils ont été transportés de leur
lac d'origine au labr>ratoire dans des boîtes réfrigérées. Au laboratoire, Ies
tritons ont été marqués par ablation d'une phalange selon un code sirnilaire à
celui de Twtrry (1966). lls ont été installés dans un aquarium de 250 x 30 crr.r

avec une hauteur d'eau de 3-5 cm. La tempéralure était voisine de I4"C.

Les tritons étaier.rt nourris durant trois jours avec la proie avec laquelle
ils allaient être testés et étaient ensuite laissés à jeun clurant cleux jours. L'expé-
rience proprement dite consistait alors :\ placer un pédomorphe dans un aqua-
rium d'observation (,50 x 2-5 x 30 cn-r) après ces cleux jours de jeûne. La tempé-
rature de I'aquariur.r.r d'observation était maintenue à l4"C et l'éclaira-se au
niveau du substrat était de 5000 lux. Cinq minutes après l'ir.rtroduction du tri-
ton, nous avons introduit les proies. Dans la première série d'expériences, il
s'agissait de daphnies vivantes (Daphnia nragtta) (0.40 g) ; dans Ia deuxièn.re.
d'artémias vivitntes subadultes et adultes (0.40 g) ; dans la troisième, de larves
de chironornes (Cltirononlr.l') de couleur rouge vif (0.40 g) et dans la quatrièure.
de [0 mouches vertes vivantes (0.20 g) dont les ailes ont en partie été section-
nées. Ces proies représentent les quatre catégories principales consornmées par
les tritons de cette population (petits crustacés planctoniques, chirocéphales.
larves d'insectes et insectes terrestres). Quatre-vingt expériences ont ainsi été
réalisées. Dès que les proies ont été introcluites dans I'aquariurn, le comporte-
ment du triton était observé et encoclé pendant 20 minutes à I'aicle d'un pro-
gramme d'analyse comportementale développé par A. Fcnn,ru au Service
d'Ethologie de l'Université de Liège. Ce programme permet le séc;uençage des
comportements en h/m/s. Les cornportements pris en compte étaient : la tenta-
tive de capture cl'une proie, le succès de capture et l'échec de capture. Ces
valeurs permettaient de calculer le succès des tentatives de capture, le nombre
absolu de tentatives de capture et le nombre de proies ingérées.

Après ces quatre séries cl'expériences, les tritons étaient placés dans un
aquariunr de 2-50 x 30 crn, ne contenant qu'un l'ilet d'eau dans le gravier afin
d'induire leur métamorphose. Au bout de 40 jours, tous les tritons étaient méta-
morphosés et dénommés de ce fait métamorphes. lls ont alors été placés cle
nouveau dans un aquarium cle 2-50 x 30 cm ztvec une hauteur d'eau de 3-5 cm et
nourris des quatre types de proies. Les 80 expériences ont alors été reprises
selon le mêrne protocole que celui employé avec les pédomorphes. L'avantage
d'utiliser Ies mêmes indiviclus plutôt que des indiviclus clifïérents est d'éliminer
tout biais possible, par exenrple suite à des difïérences de taille (les expériences
se déroulant sur une courte période, la taille des lndividus n'a pas varié entre les
expériences). Seule la structure pédomorphique est ainsi testée.
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4.2.6. Condition corporelle

Les mesures de longueur museau-cloaque (mm) et de poids frais (g) des tritons
des clifférentes populations nous ont permis d'établir les coelTicients de condi-
tion selon upe formule dérivée de JoncENsEN (1992) : condition: (1000 x

poids) / longueur'. Nous considérons la condition comme une indication du suc-

cès cles individus. Néanmoins, afin de vérifier si la condition était bien positive-
ment corrélée avec une augmentation des réserves, nous avons analysé les

contenus en lipides et triglycérides chez les fèmelles pédomorphes (N : 9) et

ntétan-rorphes (N = 9) du site A en collaboration avec F. HEnveNr (Lyon). Les

tritons ont été mesurés avec une précision de I mm (longueur museau-cloaque)

et pesés avec une précision de 0. I g. Ils ont ensuite été congelés individuelle-
ment à - 30'C. La procédure suit alors celle décrite par BanNes & Bl,qcrs'rocr
(1973) et HERVAN'I eî ul. (l 999). Les tissus ont été broyés dans un mélange de

chlorotbrme et de méthanol (2 : I ) et les lipides isolés par ad"ionction de KCI
suivie d'une évaporation du solvant. La goutte de lipide est alors reprise dans

un tampon spécial et les triglycérides dosés par spectrophotométrie.

4.2.7 . Procédu res statistiques

Les occupations des micro-habitats par les différentes catégories de tritons ont

été comparées par le test du chi-carré pour k échantillons indépendants. Des

conrparaisons spécifiques ont ensuite été faites en table de contingence 2 x 2
(Str,c;e,l & C,q,srallnN 1988). Les fiéquences de capture de proies s'éloignant
d'u1e distribution normitle, nous avons utilisé le test U de Mann-Witney (avec

approximation normale pour grands échantillons) et le test H de Kruskall-
Wallis (SrEc;el & Ce.srsLLaN 1988, Zsp. 1996). Les donlées d'occurrence ont,

quant à elles, été traitées à I'aide de chi-carré en table de contingence 2 x )
(Stpcier- & CasrnluN 1988). Les données de biomasse. énergie et condition,
ont été comparées à I'aide d'une analyse de variance. Les analyses de biomasse

et énergie ont été réalisées après transformation logarithmique des données
(log,,,) afin de normaliser les distributions et d'honrogénéiser les variances. Afin
cle déterminer quels groupes diffèrent, nous avons employé une procédure de

comparaison rnultiple. Parmi l'éventail des tests possibles, nous avons utilisé le

test LSD protégé (least signifit'ant diff'erent'e test) que nous avons ainsi
employé seulement lorsque l'analyse de varietnce était significative. Afin de

diminuer le nombre cle comparaisons multiples (lequel entratîne une erreur
d'expérimentation pouvant ploduire par chance uniquement un résultat signifi-
catit), nous n'avons appliqué le test LSD qu'aux comparaisons entre les deux

formes (pour chacurle des trois catégories : mâles, f-emelles. juvéniles) (Dav &
QutNn 1989, Rrce 1989, Sor<,ql- & ROHLF 1995). Des tests-t ont aussi été

employés lorsque les cornparaisons ne portaient que sur deux catégories.
Lorsque les données relatives àr plusieurs populations ne répondaient pas aux

critères imposés par une analyse de variance même après transformation, nous

avons employé le test H de Kruskal-Wallis suivi du test U de Mann-Whitney,
uniquement pour comparer les deux formes au sein de chaque sexe. Les rela-
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tions entre la taille des proies et celle des prédateurs et la relation entre les
contenus lipidiques et les coefïicients de conditions ont été relevées par les
coeflicients de corrélation de rang de Spearman (r.) testés sur les tables de la loi
normale (srE,cEL & casrplr.aN 1988). Nous avons utilisé des régressions
linéaires et du second degré pour représenter ces relations graphiquement. Le
choix des courbes s'est fait en prenant le modèle ayant le plus petit AIC. L'AIC
(Akctike infot'nrution t'riterion) est une expression arithmétique cle la déviance et
du nombre de degrés de liberté. Sélectionner un modèle avec un fàible AIC
revient à choisir un moclèle qui s'ajuste bien aux données (serauoro ct a/.
1986). Les données de performances prédatrices étant dépenclantes, nous avons
utilisé le test pairé de wilcoxon (Srecsl & casrr:r-laN 1988). Nous avons
employé I'abréviation SE, pour I'erreur-standard (<<erreur type»). Nous avons
choisi d'appliquer un risque d'erreur cr de 0.05.

4.3. Résultats

4.3.1 . Utilisation des micro-habitats

Population A : lac de la Cabane (France)

917 tritons ont été capturés en juin, l6l dans la petite cuvette en août,345 clans
la grande cuvette en août et 228 en octobre. Il y a une diffërence significative
dans la distribution des 6 calégories de tritons vis-à-vis des clifférenrs micro-
habitats en juin (x'= 186. 15 dl, P < 0.001, fig.54A), en aoûr clans la petire
(.X' = 21 , 5 cll, P = 0.01 ; fig. 548) et la grancle cuvene (X'= 117. l-5 dl,
P < 0.001 ; fTg. 54C). et en octobr" (X' = 14, lOdl, P < 0.001 ; fig. 54D). Les
tritons branchiés occupent tous les habitzrts (rives, surface de I'eau, colonne
d'eau, substrat profond). tandis que les métamorphosés ne se rencontrent quasi-
ment qu'au long du rivage et à la surface de I'eau. En juin, tanclis que les pédo-
morphes et les juvéniles branchiés occupaient tous les micro-habitats clu lac,
c'est-à-dire la rive, le substrat prclfond, Ia cr>lonne d'eau et la surfàce de ['eau,
les tritons métarnorphosés étaient principalement trouvés à la surface de l'eau et
sur le fond de la zone rivulaire. En août, dans la cuvette la plus profonde du lac
divisé, les tritons métarnorphosés étaient principalement trouvés le long de la
rive. Les tritons étaient rares en surface à cette période. Toutefbis, les méta-
morphes se rencontrent quand même, significativement, plus souvent en surfàce
que sur le fond et en colonne. Dans la petite cuvette du lac clivisé, au mois
d'août, les tritons métamorphosés étaient plus abondants le long «1es rives que
sur le substrat cle la zone centrale plus profonde. En octobre, il n'y avait pas cle
difïérence significative entre les deux fbrmes adultes et I'utilisation des micro-
habitats <<colonne>, et <<rives>> oll <.surfacer, (chi-carré ; tableau 5).

En juin, les distributions des 6 catégories de tritons entre les difrérents
micro-habitats différaient significativement en fin de nuit (X.:80, l0 dl,

l2tt
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P < 0.001 ; fig. 55A), au milieu de la journée (X' = 73. 15 dI, P < 0.001 ; fig.
558) et au crépuscule (x':98' 15 dl, P < 0.001 ; fig.55C)' La tendance géné-

rale d'utilisation de I'ensemble des micro-habitats par les tritons branchiés et la
restriction des anirnaux métamorphosés aux rives et à la surface s'observaient t)

ces différentes périodes (tableau 6).
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Fig. 54. Utilisation spatiale des micro-habitats par les six catégories de tritons du site A (Lac de la

Cabane) en 1997. A: juin, B : août (petite cuvette), C : août (grande cuvette), D : octobre.
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Fig. 56. Lac clc la Cabane (Site A) en.juillet 1997

Tableau 5. Valcurs du Chi-carré en table de contingence 2 x 2 pour les différences d'occupation des

microhabitats entre les deux lbrmes au site A (lac de la Cabane).

DilIèrence in micro-habitat use betv'een tha hto nlorplts in site A.

Ne sont indiquées que les comparaisons pour lesquelles le nornbre d'individus de chacune des deux

tbrmes est au moins égal à 10.

mois lrabitat sta<te X2àtat P

fbnd/colonne vs rives .rdultcs -16.80

86.90

<0.001

<0.00IIurD j uvénilcs

firnd/colonne ls suüàce

Iirnd/colonrre r,r rives

adultes

arlLrl tes

j rrvéni lcs

18.7 I

16.56

t] .22

<000I
aoûl

( sran(le cuvette) <0.001

<0.00 |

fi)nLllcolonne ls sttrtàce aclultes

atlul tes

juvcîriJes

63.52 <0.00 t

août
(petite cu\'otte)

tirnrl r'.r rives
-5.90

8.04

<0.0-5

<0.0 t

ocl()brc
colonne r'.1 rives

colonne v.ç surfirce

arlrrltes

ildultes

0.65

3'12

o.42

005

l3t
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Tableau 6. Valeurs du Chi-carré en table de contingence 2 x 2 pour les différences d'occupation des
microhabitats entre Ies deux tbrmes en juin au site A (lac de la Cabane) : fin de nuit, milieu
de.loumée et crépuscule.
DiJJerettce in nicro-ltabilar use betv'een the :wo morplls in June in site A ; end of rhe night.
mid-day and dusk.

Ne sont indicluées que les comparaisons pour lesquelles le nombre d'individus de chacune
des deux formes est au moins éual à 10.

Population B : Parana (ltalie)

3-58 tritons ont été capturés en avril 1997. Les 4 catégories de tritons dif'féraient
si-enificativement dans I'utilisation des deux micro-habitats (1']= 18.3,3 dl,
P < 0.00 I ; fig.58). Quoique les deux formes se rencontraient dans les difTé-
rents rnicro-habitats, les pédomorphes occupaient de préférence la zone à végé-
tation, tandis que les métamorphes se rencontraient principalement en zone
ouverte (X'= 12.82, I dl, P < 0.00 1 ).

Les distributions des 4 catégories de tritons difTéraient signiflcativement
aux prélèvements cle 12h00 (X'= 10.59,3 dl, P < 0.05) et de 1Uh00
(X' : 11.51, 3 dl, P < 0.01) mais pas àceux de 0h00 (X' = 3.68, 3 dl, P< 0.30,
ns) et de 6h00 (X' = 2.O9,3 dl, P < 0.70, ns). A 12h00 et 18h00, les pédo-
morphes occupaient préférentiellement la zone à végétation tandis que les
métirmorphes se rencontraient principalement en zone ouverte (Xt :1.39, I at.
P<0.0 I erX'- 10. 14, I dl,P<0.0l,respecrivemenr)(fig.59).

périorlc hubilat stadc t'eror I)

fln tle nuit tbnd/colonne ls rives
adultes

juvéniles
I t.92

4t.69

<0.(x)l

<0.001

nriliou tle journéc fbnd/cokrnne r,.s rives
ad ul tes

j Lr véni les

I2.30

t] 25

<0.001

<0.001

c répuscul e
fond/colonne rs surf:rce

lbnd lr rives

adulles

iuvéniles

18.9-5

3-r.91

<0.001

<0.001
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Fig. 57. Parana (site B) en n-rars 1997
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Fig.58. Utilisation spatiale des deux micro-habitats par les quatre catégories de tritons adultes du

siteB(Parana)enavrill997.P:pédomorphes,M:métamorphes;barresnoires:femelles,
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Spatial use ot botlt ntitro-habitats by the.four L'aîegories ol odult neu'ts in site B in April,
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Population C : Drakolimni du Tymphi (Crèce)

571 tritons adultes ont été capturés en juillet 1999. La répartition des tritons
pédomorphes et métamorphes diftérait significativement entre les cinq micro-
habitats (X' : 101 .1, 4 dl.P < 0.001 ; fig. 60). En comparant les habitats deux à
deux, il ressorl que les deux fbrmes ditïéraient, de manière significative, dans

leur patron de distribution pour chaque contparaison, excepté pour la comparai-
son entre les rives où pousse de la végétation et le substrat profbnd (chi-carré ;

tableau 7). Quoique les métamorphes cor.rstituent les deux-tiers de la popula-
tion, les pédomorphes étaient deux fois plus nombreux qlre les métamorphes
dans la colonne d'eau. Les pédomorphes n'ont presque ial.r-rais été observés en

surface, contrairement à de nombreux métamorphes. Ceux-ci se laissaient flot-
ter à la surfàce de I'eau dans la zone à végétation (fig 60).

Tableau 7. Valcurs du Chi-carré en table de contingence 2 x 2 pour les clifférences d'occupation des

microhabitats entre les deux fbrmes au site C (Tymphi).

DiJJerence in microhabitat use bctv'een the tv'o ntorphs in site C.

vég = v6t5,u,1o,

habitat x2àtdl P

rives avec vég r'.s rives sans vég

rives avec vég r'.r substrat profond

rives avec vég ls colonne d'eau

rives avec vég r'.r surface

rives sans vég v.i substrat profond

rives sans vég irs colonne d'eau

rives sans vég vs surface

substrat profond r'.s colonne d'eau

substrat profond r'.i surfàce

colonne d'eau ys surface

9.28

0. 15

16.04

37.81

8.89

42.51

12.9

20.26

42.7 |

85.63

P < 0.01

P = 0.69

P < 0.001

P < 0.001

P < 0.01

P < 0.001

P < 0.001

P < 0.001

P < 0.001

P < 0.001
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Fig, 60. Utilisation spatiale dcs micro-habitats par les quatre catégories de tritons adultes du site C
(Tymphi). P : pédomorphes. M : métamorphes ; barres noires : femelles, banes grises: mâles.
Spatial use o.f mit.ro-habituts by the Jour (utegories of odult nev,ts in site C.
P : paedomorplts. M : metomorphs: blot k bars: femules, shaded bars: ntales.
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Population D : Drakolimni du Smolikas (Grèce)

En juillet 1999, 1636 tritons adulres ont été caprurés par piégeage et 1473 par
capture directe (fig.62). Les prélèvements ont été réalisés dans les mêmes
micro-habitats (substrat profond, la colonne d'eau et les rives). Les deux
méthodes montrent des résullats comparerbles pour ces trois habitats (substrat
profond : X' = 0.39, I dl, P = 0.53 ; colonne d'eau : X' =2.32. I dl, P = 0.13 :
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rives : 1' = 2.18. I dl, P = 0. l4). Le substrat de moyenne protbndeur au niveau
des pentes du lac n'a été échantillonné que par piégeage. La surface a été inven-
toriée par les deux méthodes. Cependant, ces habitats ne sont pas les mêmes.
En effet, alors que par piégeage on capture quatre fbis plus de pédomorphes
que de métarnorphes, par capture directe à l'épuisette, on obtient un rapport
équilibré (X'=26.22, I dl, P < 0.001). En fait, les pièges capturaient les tritons
dans la partie supérieure de la colonne d'eau, juste sous la surface. Nous
dénommons ce micro-habitat <.sous-surfàce>r. Les tritons réellement en compor-
tement de flottaison ont été observés dans des zones restreintes dépourvues de
pièges. Ces tritons étaient observés en train de capturer des insectes ten-estres
tornbés à la surface de l'eau.

Le patron de répartition des lritons pédomorphes et métamorphes différait
entre les 6 micro-habitats (colonne, substrat profond et mi-profbnd, sc'rus-sur-

face, rives : échantillons par piégeage ; surface: par capture directe) (X'= 59.7 l,
5 dl. P < 0.00 l). En comparant les habitats deux à deux, I'habitat <<surface»

apparaît nettement différent des autres. Les pédomorphes n'y étaient pas plus
nombreux que les métarnorphes alors qu'ils constituaient les trois-quarts de la
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Fig. 62. Utilisation spatiale des micro-habitals par les quatre catégories de tritons adultes clu site D
(Smolikas). P : pédomorphes, M : métamotphes ; bames noircs : fèmelles, barres grises :

mâles. Haut : capture par piégeage ; Bas : capture à l'épuisette.
Spatiol use oJ micro-hohitats b1t the four categories o.f odult neu'îs itt site D.
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population. Les deux fbrmes se clistribuaient de façon proche dilns les autres
habitats, quoique de petites ditférences subsistent (chi-carré ; tableau 8 : fîg. 62).

Les tritons ne se distribuaient pas de la même manière entre les nticro-
habitats aux diflérents moments cle la journée et de la nuit (fïg. 63). De nuit. les
tritons étaient abondants le long des rives alors qu'ils y étaient rares de jour et
en fin de journée. Inversement, les tritons étaient plus nombreux de jour sur le
substrat de la zone en pente (intermédiaire entre la périphérie e1 le centre du
lac). Les tritons restant sur les rives pendant la joumée se cachaient pour Ia plr,r-
part sous les rebords du lac. C'est leur seul abri possible car il n'y a ni srosst-s
pierres ni végétation en zone rivulaire. Un plus grand nombre c'le tritons a été
capturé de jour, à l':rube et au crépuscule que de nuit. Les deux fi>rmes ne mon-
traient pas de patron de répartition opposé lors des différer.rtes périocles
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Fig.63. Utilisation spatio-temporelle des micro-habitats par les tritons péclomorphcs et
métarnorphes du site D (Smolikas). Barres noires horizontales : pédomorphes, barres grises
horizontales : métamorphes. Micro-habitats : rives (substrat). pentcs (sous-surface. colonne
d'eiru et substrat) et centre du lac (sous-surface, colonne d'eau et substrat). Cercle:
luminosité relative aux différentes heures de lajournée.
Sputio-tantporal usc oJ'nticro-habituts l:ty poedomorphic and met(lmory)ltic ney'îs in sitc D.
Black l'torizontal bors: paedomorphs, shaded hori:otttul bars: ntetuntorphs. Micro-hctltitats:
shore (substrotum), slopes (beneath thc surJuce, u'ater column ond substrdtunt) und center
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d'échantillonnage. Nous constations néanmoins une proportion plus importante
de métamorphes sur le fond clu lac de jour et un peu plus aussi à l'aube et au
crépuscule (fig.63).

Tableau 8. Valeurs du Chi-carré en tablc de contingence 2 x 2 pour les différcnces d'occupation des

microhabitats entre les deux fornres au site D (Smolikas).
Difterence in microhahitut use bctu'een îhr,îv'o ntorphs in site D.

substrat mi-prolbnd : 160 cm de profondeur I substrat protbnd : 300 cm de profondeur ; surface :

tritons se iaissanl flotter à la surlace de l'eau ; sous-surface : lritons nageant dans la colonne d'eau
juste sous la surface.

habitat x2àtat P

col0nne d'eau ys substrat profond

colonne d'eau ls substl'at nri-profbnd

colonnc d'eau r,,r rives

colonne d'eau y.r sous-surface

colonne d'eau us surface

substrat profond r),r substrat mi,profbncl

substrat profbnd I,.r' rives

substrat profond us sor,rs-surface

substrat protbnd ÿ.r surface

substrat mi-profond l,s rives

substrat mi-profond rs sous-surface

sLlbstrat mi-profond l,.r surface

rives I,.r sous-surface

rives y.s sufface

5.82

5.5 t

0. r8

l.5l

29.81

0. r5

9.82

Lt6

21.26

7.08

r.85

t3.64

1.28

49.4

P < 0,05

P < 0.05

P = 0,67

P =0.22

P < 0.001

P = 0.70

P < 0.01

P = 0.18

P < 0.001

P < 0.01

P = 0.17

P < 0.001

P = 0.26

P < 0.001

t39

Dans la colonne d'eau, les tritons étaient nettement plus fiéquents près
cle la surfàce, sauf durzrnt la journée (fig. 6a). Leurs proies les plus fréqr-rentes

Ql . infra),les daphnies etles Clruobrr,'&r, montraient un patron difÏérent. E,lles
étaient particulièrement abondantes en profbndeur, de nuit et à l'aube, et un peu
plus fréquentes de jour. A 23h00, leur répartition était plus homogène. Le soir,
elte était centrée sur le milieu de la colonne d'eau (fTg. 64).



CHAPITRE 4

'friîutts Duphniu C lruoltortr

0

8o

160

240

-
l

l-
I

-

03:(X)
nuit

0
li0

r60
240

0
80

160

210

07:00
aube

ç

o

ô
o
L

?
=d

,O
!
o

o
U

i-
I

t1-
l

l-
I l:00
.iour

sl-
r{)-
r()()l-
111; lr

L1-1-l-
FEl-1-

l5:00
.iour

0
l{( )

I60
240

-l

- -

T 

-

II

I9:00
soir

0
tt0

t60
240

-
l-
l

- --
L
E

23:(X)
nuit

0 20 10 60 tt0 0 20 ,10 60 tig 0 20 40 60 80

Fréq uence relative (o/c )

Fig. 64. Proportion des tritons, des daphnies et des Clruobol'rl.r aux clilïérentes profondeurs
échantillonnées dans Ia colonne d'eau du site D (Smotikas).
Pntportiott of rlte ttau'ts, A'dtar Jlees attd Cltuhorus ot the clillcrent deyttlts suntpled
in the w,atar t'olumtt of site D.

4.3.2. Régime alimentaire

Population A : lac de la Cabane (France)

778 contenus stomaci.rux ont été obtenus (378 en juin, 2 I tl en août et I 82
en octobre) pour la comparaison entre les formes, soit 51067 proies détermi-
nées. 44 contenus supplémentaires (juvéniles branchiés < 30 mm) ont été
échantillonrrés et cléterminés pour la connection entre la taille des tritons et
celle de leurs proies (10627 proies supplémentaires). Les principales proies cles

tritons alpestres étaient des crustacés (daphnies, chydoridés, Polttphentus, anos-
tracés chirocéphaliclés, calanides. cyclopides, ostracodes), des larves d'insectes

l.+0
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(diptères chironomidés, cératopogonidés et culicidés, plécoptères, trichoptères,
coléoptères dysticiclés), des bivalves, des lombrics terrestres, des dytiscidés
adultes et des insectes terrestres adultes (diptères, coléoptères, hémiptéroïdes,
hyménoptères) (fTg. 65).
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Fig.65. Principales proies des tritons llpestres du site A (Lac de la Cabane). a : calanide,
b: cyclopide, c : chirocéphalidé, d : daphnie. e: chydoridé, f: polyphérnidé,
g : ostracode, h : larve de cératopogonidé, i : larve de chironomidé, j : larve de
dytiscidé,k:larvedeplécoptère,l:nymphedeculicidé,m:bivalve,n:dytiscidé
imago, o: lombric, p: larve de trichoptère, q: coléoptèrc ima-r:o terrestre
(staphyliniclé),r:diptèreimago,s:hémiptérordeimagotcrrestre,t:hyménoptère
imago.
Maitt prey ol Alpina tteu'ts.ft'r.tnt site A.

Patron général du régime alimentaire

Afin de souligner les tendances générales de prédation, les proies ont été
regroupées en quatre catégories : les petits crustacés, les chirocéphales, les
insectes aquatiques (principalernent des larves) et des insectes terrestres exo-
gènes au milieu aquatique (principalernent des adultes).

Le nombre cie proies ingérées et I'occurrence des proies dil'féraient signi-
ficativen-rent entre mâles pédomorphes et métamorphes, entre fernelles méta-
morphes et péclomorphes et entre juvéniles branchiés et métamorphosés pour
les petits crustacés et les insectes terrestres. Alors que les animaux branchiés
consomrnaient clavantage de petits crustacés, les animaux métamorphosés
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capturaient plus d'insectes terrestres. En ce qui concerne la prédation des chirocé-
phales, des différences significatives ont été soulignées uniquement pour les caté-
gories cl'adultes, les pédomorphes ayant des scores supérieurs à ceux des méta-
morphes. Aucune différence significative n'a été relevée dans l'analyse de la
capture des larves d'insectes (test U de Mann-Whitney pour I'analyse du nontbre
de proies ingérées, X'pour l'analyse de l'occurrence des proies) (fig. 66).

Petits crustacés
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Comparaison des spectres trophiques des deux formes

Les deux tbrmes, tanl adultes que juvéniles. différaient grandement au niveau
de leurs habitudes alimentaires (test U ; frg.67). En moyenne, pour les trois sai-
sons assemblées, les pédomorphes consommaient significativement plus de
plancton que les métar.rrorphes (spécialemenl Daphnia, mais aussi Chyelorus.
Cltirocephahr.s, Cyclopides et Calanides). Les métamorphes, qllant à eux, cap-
turaient signiticativement plus d'insectes (principalement des diptères adultes
et des hétéroptères terrestres). Les spectres trophiques des mâles et fèn-relles
étaient similaires. Les mêmes variations ont été observées chez les juvéniles.

Fig. 67. Con'rposition des contenus stomacaux des six catégories de tritons du site A (Lac de la

Cabane) cn 1997. * P < 0.05, *+ P < 0.01, *+* P < 0.001, NsP > 0.05 (test U de Mann-
Whitney).L=larve,T=terrestre,Pleco:Plecopteralbarresgrises:pédomorphes,barres
noircs : métamorphes.
Diet (Conrynsitiott of gut (ontent.\) ot the six tlcv'ts «ttegories.fiom site A itt 1997. Shadcd
bttrs : paedontor-phs, black btrrs : ntelontorphs.
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CHAPITRE 4

Ces caractéristiques du régime alimentaire ont été constatées en juin,
août et octobre (test U ; tableau 9). Malgré une régularité générale entre les
périodes d'échantillonnage, il n'y avait aucune différence significative de sélec-
tion de capture des proies entre les fbrmes adultes, en ce qui concerne Ies chiro-
céphales en août et octobre, les Chydoru.s en juin et les invertébrés terrestres en
août. Cependant, ces taxa étaient rares à ces dates.

En considérant les habitudes alinrentaires en relation i\ I'utilisation des
micro-habitats, les diflérences deviennent plLls subtiles. Cependant, des cliffé-
rences significatives étaient toujours soulignées. Il en était air.rsi pour les claph-
nies en juin et août, pour les Cltlulorus i\ chaque période, pour les calanicles en
août et pour les larves de diptères en octobre (test U ; tableau 10).

Tableau 9. Dif-fércnces significatives en rapport avec Ie nombre cle proies ingérées enlre Ies
femelles pédomorphes et métarnorphes. les nrâles pédomorphes et métrmorphes et lcs
juvéniles branchiés et métamorphosés, lors des trois périodes d'échantillonnage dans [e sitc
A : lac de la Cabanc (test U de Mann-Whitney). L. = larve, T. = terrestre, Plcco.= Plecoptcra
SigniJkant diftercnces in the number ol itrgcsted pret'betu'cen.fcnrule pucdontorphs utttl
nrclumorphs, ntulc paedomot"lths ancl nrctctnutrphs, and gillctl uncl ntctctntorplnsctl .jut'cttilcs
in cach of the threc santpling pcriods irt site A.

Femelles XIâlcs Juvéniles
Juin Août Octobrc .luin 

^oût 
Oct(lbrr Juin 

^oût 
Octobre

t]pe til\a n tritons 129 88 10,1 94 41 2{t 155 tlg 50

.9

Duphniu

C h ,-dorus

C hirot cphalus

Cyclopoida

Calanoida

Ostracoda

L. Diptera

L. Pleco./Coleoptera

L. Trichoptera

Dytiscidae inragos

.a
il

Coleoptera T.

Diptera T.

Hemipteroideti T.

Hymenoptcra T.

1 -++
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Tableau 10. Diltérences significatives en rapport avec les contenus stomacaux entre les deux

lbrmes, adultes et juvéniles, au sein de différents micro-habitats et à différentes périodes

dans le sitc A : lac de la Cabane (test U de Mann-Whitney). L. = larve, T. = temeslre,
Pleco. = Plecoptera

Signiticant differencas in g,ut contents betv,een the |u'o ntorphs in differcnt hubitats ctntl

pcriods in site A.

Rivos

0uin)
Rives
(Août)

Rives
(Oct)

Surface Surlhce
(.luin) (Oct)

adultes juv. adultes .iuv. adultes adultes adultes

type taxa n tritons 61 57 55 ,1 34 35 32

Duphnia

C hydorus

C hirocaplnlu.s

Cyclopoida

Calanoida

Ostracoda

o
o

L. Diptera

L. Pleco./Coleoptera

L. Trichoptera

Dytiscidae imagos

e
/!
5I

o

T. Coleoptera

T. Diptera

T. Hemipteroidea

T. Hymenoptera

Malgré la grande proportion de proies planctoniques dans leur alinlenta-
tion, les observations directes ont montré que les tritons prenaient leurs proies
une par une (excepté probablement pour les ClD'doru.ç). Sur le fond du lac, les

tritons étaient en attente d'une proie et l'aspiraient ensuite ou la poursuivaient.
Les tritons en surfàce se laissâient flotter et capturaient les proies exogènes
(insectes terrestres) qui y étaient tombées.

Sur les données assemblées (1997),les proies planctoniques (Cltydot'trs,

Cyclopides, Calanides) sont les plus fortement associées chez les pédomorphes
(N = 375) (fig.68A). Par contre, chez les métamorphes (N = 109), elles
l'étaient nettement moins, les plus fbrtes associations étant celles cles proies
exogènes (coléoptères, diptères et hyménoptères terrestres) (fig. 688).

1.1-5
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A. Pédornorphes (N - 375)
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Fig. 68. Afflnités entre les proies capturées par les pédomorphes (A) et les n.rétamorphes
(B) au site A (Lac de la Cabane) en 1997. Colonnes blanches : planclon, colonncs
noires : proies exoeènes, colonnes grises : divers. A : Dttltltttia, B : Cltt,dot.us.
C'. Chirocclthalus, D : cyclopides, E, : calanides, F : ostracodes, G : larvcs dc
diptères, H : larves de plécoptères et coléoptères, I : larves de trichoptères,
J : Dytiscidae imagos, K : coléoptères terrestres, L : diptères tcrrestres. M :

hémiptéroicles terrestres, N : hyménoptères terrestrcs.
At'Jinities belw'een ingested prey in pactlotttorplts (A) aril metunrorphs (R).lion site A in
1997. Whitc bars: plunkton, blatk burs: cxogenous prey-, sltadetl btn's: yurictl.
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Comparaisons des biomasses et calories des proies ingérées entre les
deux formes

Les biomasses des proies ingérées différaient significativement entre les 6 caté-
gnries en 1997 (F'.,0,, = '7 .Ol l, P < 0.00 1), entre les trois périodes d'échantillon-
na-ee (F..r,,,, = 60.196, P < 0.00 l) et au niveau de I'interaction entre les deux fàc-
teurs (F,,,.r,,u = 2.128, P < 0.01). Si I'on considère séparément les périodes
d'échantillonnage, des diflérences significatives apparaissent en juin et en août,
mais pas en octobre (Anova-I ; fïg 69). Ainsi, les pédomorphes fèmelles ont des
scores significativement supérieurs aux nrétamorphes femelles, de manière
générale en 1997 et de rnanière spécifique en août ; les pédomorphes mâles seu-
lenrent en août en regard des nrétamorphes mâles ; les juvéniles branchiés en
l9L)7 et spécifiquerr'rent en juin et août (LSD protégé ; fig. 69).

Les contenus stonlacaux exprimés en calories ne différaient pas entre les
6 catégories lorsqu'on considère les clonnées assemblées (Fr.ro,, = 1.456.
P = 0.20), nrais bien entre les trois périodes d'échantillonnage (F,,u,, :12.435,
P < 0.001) et au niveau cle I'interaction entre les deux facteurs (Fro.;u,, = 2.188,
P < 0.01). Les six groupes différaient significativement uniquement en août
(ANOVA-I I fig. 69). A cette période, Ies femelles pédomorphes et les.luvéniles
branchiés avaient des scores supérieurs, respectivement, aux femelles méta-
morphes et aux.iuvéniles métamorphosés (LSD protégé ; frg. 69').

Lcs proies cor.rsorr.rurées par les métamorpl.res étaient plus énergétiques
que celles ingérées par les péclomorpheS (F:.r,: = 52.13, P < 0.00 l), que ce soit
chez les fèmelles, les mâles ou les juvéniles (LSD proté-ué).

Relation entre la taille des proies et celle des prédateurs.

Lit longueur cles tritons branchiés était directement corrélée à celle de leurs
proies en juin, août (petite cuvette) et octobre. mais aucune relation significa-
tive n'a été soulignée dans la grande cuvette en août (r" avec test-t ; fig.70).

La longueur des tritons branchiés était directement corrélée ir celle des

daphnies ingérées lors de chaque période analysée :.juin, août (petite et grande
cuvette) et octobre (r* avec test-t ; fig. 71).

Les tritons branchiés des trois classes de taille (19-32 mm, 33-46 mIn,
47-60 mm) n'ont pas les mêmes habitudes alimentaires. Les plus petits
consommaient davantage de daphnies, de Chydot'us et de copépodes alors que
les plus grands ingéraient plus de chirocéphales, d'insectes arquatiques et
d'insectes terrestres (test H de Krukal-Wallis ; fig.72).

t11
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['ig.72. Prédation sélective selon la taille des tritons branchiés au site A (lac de la Cabane).
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petile cuvettc : N = 6 ; oclobrc : N = 27) ; barres grisées : 33-46 mrn (uin : N = 95 ;

août-grande cuvette : N = 3l ; août-petitc cuvette : N = 8 ; octobre : N = 37) ;

bames noires : 41-60 mm (uin : N = l9l ; août-grande cuvette : N = I 15 ; août-
petite cuvelte : N = t4 ; octobre : N = l0l). * P < 0.0-5. ** P < 0.01, *x* P < 0.001.

"P > 0.05 (test H de Kruskal-Wallis).
Variatictn irt the cctnrributiotl ol prin('ipal pre-v ry-pcs to Ihe diet of gilletl neu'ts
atconling to body si:e ancl clote in site A in.lunc. Aug,ust (smull ortd lorg.e basirt)
antl Ot'tctber. Open ltars: l9--12 »utt; shatled bars:33-4ô ntm: black hars:17-
60 ntnt.
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CHAPITRE 4

Population B : Parana (ltalie)

2-54 contenus stomacaux ont été obtenus pour la comparaison enfre les
deux formes adultes ainsi que 42 pour les juvéniles branchiés, soit 7821 proies
déterminées. Les principales proies des tritons alpestres étaient des crustacés
(chydoridés, cyclopi<les, ostracodes), des larves d'insectes (diptères cl.rironomi-
dés et stratiomyidés, plécoptères, zygoptères, coléoptères hélodidés et dytisci-
dés), des ceuti de tritons et des exuvies de tritons alpestres et de crapauds com-
muns (fig.73).

a b c
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ffi e f
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k

Fig.73. Principales proies des tritons alpestres clu site B (Parana). a: chydoridé.
b:cyclopide.c:oslracode,d:larvedecératopogoniclé,e:larvedechironomidé,
f : æuf de triton, g : nymphe de chironomidé, h : larve cle stratiomyidé, i : larve
d'hélodidé..j : larve de dytiscidé, k: Iarve de plécoptèrc, I : larve de zygoptèrc.
Main prey of Alpine newts.ft'ont sirt'8.
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UTILISATION DES RESSOURCES SPATIALES ET ALIMENTAIRES

Comparaison des spectres trophiques des deux formes adultes

Les femelles des deux formes différaient significativement pour les
larves cle chironomidés, d'hélodidés et de zygoptères. Dans chaque cas, les
scores des pédomorphes étaient supérieurs (test U ; frg74). Les péclomorphes

mâles ingèrent davantage de chydorides, cyclopoides et des mues d'amphibiens
que les métamorphes rnâles (test U:frg.74).
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Fig.74. Cornposition des contenus stomacaux des qualre catégories de tritons adultes du
site B lParana). Barres noires : métamorphes ; barres griscs : pédomorphes.
L.: larve, N.:nymphe. * P<0.05, ** P<0.01, **:* P<0.001, "P>0.0-5 (test U
de Mann-Whitney).
Diet (Contposition of'gut contents) ol the.t'our adult nev'ts c'ateg,orics itt site B.
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CHAPITRE 4

Comparaison des spectres trophiques des juvéniles branchiés et des
adultes

Les juvéniles branchiés avaient des scores significativentent supérieurs aux
adultes, principalen-rent pour les Cltydr»'us et les cyclopides mais aussi pour les
larves de chironomidés et de dysticidés. La seule proie ingérée significative-
ment plus souvent par les adultes était l'æuf des tritons (fig. 75).
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Fig. 75. Composition cles contenus stomacaux des juvéniles branchiés (N = 22) et des
adultes (quatre catégories associées : N = 254) du site B (Par.ana). L. : larvc,
N. : nymphe ; barres hachurées : juvéniles branchiés, barres blanches : adultcs.
x P < 0.0-5. **:* P < 0.00, "P > 0.0-5 (resr U de Mann-Whitney).
Diet (contpositittn o.f gul tontents) ofgillcd jurutilc.t ancl adults (.fotrt'Ltrtt,rttrit't
pooled) in site B. L.: luryae, N.. ltupae: shaded bur.s:gillctl jut'cnilas. operr bur.s; ctdult.

Il y avait une relation significative entre la taille des proies et celle des
tritons (.juvéniles branchiés et adultes considérés) (r. = 0.32, t:;o = -5.620,
P<0.001 ;fig.76).
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F'ig. 76. Régression linéaile dc la longueur moyenne clcs proics (mm) sur Ia longueur
partielle des lritons (mm) au site B (Parana). Cercles blancs : juvéniles, cercles
noirs : pédomorphes. triangles noirs : métamorphes.
Lirtt'ut're5it'cssion ofnrcun prav length on the trch,t snout-\,ent length (ntm) in site B.

Oltt'tt tir-clcs:.juvenilcs, black circles: pucdomorphs, blatk triangles: nterantorplts.

Comparaisons des biomasses des proies ingérées entre les deux formes

Il y avait une différence signiflcative entre les valeurs de biomasse des proies
ingérées (pondérées par la longueur des tritons) par les 4 catégories de tritons
adultes(H,:.,=2-5.-568.P<0.001 :frg.77).Leslèmellesdesdeuxformesdiflé-
raielrt signil'icativement avec un score supérieur pour les pédomorphes (test U).

Les valeurs d'apport énergétique des proies ingérées (pondérées par la
longueur des tritons) différaicnt significativement entre les 4 catégories de tri-
tons adulres (H,.::+:25.838, P < 0.00 1,frB.77). Les f-emelles et mâles pédo-
morphes avaient des scores supérieurs, respectivement aux métamorphes
lèmelles et mâles (test U).
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CHAPITRE 4

H,..,, = 25.568, P < 0.001

** NS
75

68

67 11 61

PMPMPMPM

lcntelles mâles femcllcs mâles

Fig. 77. Biomasse (mg) et Energie (cal) des proies ingérées (pondérécs par la longueur
museau-cloaque des trilons), pour chaque catégorie dc tritons adultes clu site B
(Parana) (test H cle Kruskal-Wallis). P:pédomorphcs, M: métamorphes; points:
moyennc. moustaches : SE.'k* P < 0.01, x P < 0.0-5, "P > O.0-5 (test U <le Mann-
Whitncy).
Pre t- birtnrus.s (rng) urtd anerg\i (cal) (u,cighted by newt sn()ttt-yent lcngth) tl'
stontutlt cotll(,nts .for cuch odult rteu't (dtcaor\ in site B. P: pctedontorphs, M;
metuntorphs: dots: mean, v,hiskers: SE.

Population C : Drakolimni du Tymphi (Crèce)

184 contenus stomacaux ont été obtenus pour la comparaison entre les deux
fbrmes adLrltes (métamorphes femelles : 45 ; pédomorphes t'emelles : 50 ; méta-
rnorphes rnâles : 43 ; pédornorphes mâles : 46), sctit 4834 proies déterrninées.
Les principales proies des tritons alpestres étaient des crustacés (daphnies, chy-
cloridés, calanides, cyclopides), des larves d'insectes (diptères chironomidés,
hérniptéroides, éphéméroptères, coléoptères dytiscidés). des hydracariens er des
invertébrés terrestres adultes (diptères, coléoptères, hémiptéroïdes, hyrnéno-
ptères, arachnides) (fig. 78).

Les proies ont été regroupées en quatre catégories principales : les petits
crustacés (daphnies, Chydortts, ostracodes, copépodes), les hydracariens, les
insectes aquatiques (larves et adultes), et les invertébrés terrestres exogènes au
milieu aquatique (surtout des insectes, rnais aussi des araignées).

Les pédomorphes tèmelles et mâles consommaient davantage de petits
crusttcés que leurs équivalents métamorphes. Un plus haut score pour les
hydracariens n'a été constaté que pour les pédomorphes femelles. Inversement.
les rnétamorphes, tant mâles que fèmelles, avaient de plus hauts scores pour les
invertébrés terrestres (test U : frg.79).

Les scores de biomasse et énergie pondérées variaient significativetnent
entre les groupes cle tritor.ts (respectivement, Frrso = 11.934, P < 0.00 I et
F,.r",, = 1.960, P < 0.001 I fig.80). Les pédomorphes avaient des scores supé-
rieurs, qu'il s'agisse des fèr.r.relles ou des mâles (test LSD protégé ; fig.80).

H,..=2-5.838.P<0.001
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Fig.78. Principales proies des tritons alpestres du site C (Tymphi). a: claphnie,
b:chydoridé,c:ostracode,d:calanide.e:cyclopide,f:hydracarien,g:larvede
dytiscidé, h : larve de chironomidé, i : larve d'éphéméroptère. j : coléoptère
terrestre imago, k : I'ryménoptère imago, I : diptère imago. m : hémiptéroïde
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CHAPITRE 4

F,,,,, = I 1.934, P< 0.001 F,,-,, =7.960.P<0.001
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Fig. 80. Biomasse (rrg) et Energic (calories) des proies ingérées (pondérées prr la longueur
museau-cloaque rics tr-itons), pour chaque catégorie cle triton adultc du site C
(Tymphi). P : pédomorphes, M : métamorphes I points : moycnne, rnoustaches :

SE. ,' P < 0.05, **'k P < 0.001 (ANOVA er lest posr-hoc LSD prorégé).
Prct'ltionruss (nt.q) and cnar,qv («tlories) (weightecl b!nev,t.\ttout-r'cnt lettgth) tl-
stontaclt (oiltenls.for eaclt udtrll neu't (dtegort.t'ronr site D. P: ltoedorttor'1tlts.
M: ntetantot'1ths: tlctts: mean, u,ltiskcrs: SE.

Population D : Drakolimni du Smolikas (Grèce)

3?9 contenus stomacaux ont été obtenus pour la comparaison entre les deux
formes adultes (rnétamorphes fèmelles : 80 ; pédomorphes fèmelles : 86 ; méta-
morphes rnâles:80; pédomorphes n-râles:83). soit l7l3l proies déterminées.
Les principales proies des tritons alpestres étaient des crustacés (claphnies, chy-
doridés. calanides, cyclopides), des larves d'insectes (diprères chaoboridés et
chironornidés, hémiptéroides, éphéméroptères, coléoprères dytisciclés), cles
bivalvcs, des crufs de tritons et des insectes lerrestres adultes (cliptères, coléo-
ptères, hémiptéroïdes, hyménoptères, arachnides) (fig. 81).

Les proies ont été regroupées en six caté-qories : les petits crustitcés
(daphnies. Cltyclortrs, copépodes, ostracodes), les Chuoboms (larves cle diptères
pélagiques), les insectes aquatiques (larves et adultes), les bivalves. les æufs de
tritons alpestres et les invertébrés terrestres exogènes au milieu aquatique (sur-
tout des insectes mais aussi cles araignées).

Les mâles et les f'emelles pédomorphes consommaient davantage de
petits crlrstacés, de Cltctoborus, cl'insectes aquatiques et de bivalves et rnoins
d'ceufs de tritons et d'invertébrés terrestres que les métamorphes, mâles et
fèmelles respeclivement. Les mâles cles deux formes différaient significative-
ment poul' toutes les proies sauf pour les invertébrés terrestres. Les f-emelles des
deux forrnes, par contre, clifïéraient significativement pour les insectes aquer-
tiques, lcs bivalves, les <rufi et les invertébrés terrestres (test U ; fîg. 83).

Il n'y avait pas de clifférence significative entre les valeurs de biomasse
et d'énergie des proies ingérées (pondérées par la loneueur des tritons) des 4
catégories de tritons adultes (respectivement, F..,.., = 0.693, P:0.-56 et
Fr ,:: = 1.050, P = O.31 ; fig. 82).
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Fig.81. Principales proies des tritons alpestres du site D (Smolikas). a: daphnie. b : chydoridé,

c:ostritcode. d:calanidc. e: cyctopide, f : larve d'hémiptéroÏde. g: larvc
d'éphéméroptère, h : larve de clytiscidé, i : larve de chaoboritlé. j : larvc de
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hyn-rénoptère imago. o : diptère ima-qo. p : hémiptérorde tcrrestre, q : at'achnicle terrestre.
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UTILISATION DES RESSOURCES SPATIALES ET ALIMENTAIRES

Comparaison des tactiques prédatrices des 4 populations

Trois des populations (Lac de la Cabane, Tymphi et Smolikas) montrent la

même tendance : de plus hauts scores pour les pédomorphes en considérant les

petits crustacés et de plus hauts scores pour les métamorphes en considérant les

invertébrés terrestres. Les scores de la population de Parana pour ces deux
types de proies sont très bas chez les deux fbrmes. En joignapt une droite entre

les scores de chaque fbrme pour les deux types de proies, on obtient des pentes

qui ne sont ni égales, ni parallèles. Plus une pente est tbrte, plus les tritons se

concentrent sur un type de proie particulier. Pour les petits crustacés, les plus
tbrtes pentes sont celles du Iac de la Cabane chez les fêmelles et du Tymphi et

du lac de la Cabane pour les mâles. Pour les invertébrés terrestres, ce sont

celles du lac de la Cabane et du Smolikas pour les femelles et du lac de 1:'r

Cabane pour les mâles (fïg.84).
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CHAPITRE 4

4.3.3. Performances prédatrices

Les pédomrtrphes, tant mâles que tèmelles, ont une fréquence cle tenta-
tive de capture des proies si-qnificativement inférieure pour les artémias et sirni-
laire pour les daphnies, les larves de chironomes ct les cliptères aclultes (test
pairé de Wilcoxon ; fig.85 : colonne centrale).

Les pédon'rorphes. tant mâles que tèmelles, ont une fiéquence de proies
ingér'ées significativement supérieure aux métermorphes pour les daphnies et les
larves de chironomes. significativement inférieure pour les diptères adultes et
similaire pour les arténrias (test pairé de Wilcoxon ;fig.85 : colonne cle clroite).
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20 minutes). Boîtes grises: mâles, boîtes noires: femelles;p: pédornorphes,
M : métamorphes ; Points : médiane. boîtes : quartiles 2-5-75, moustaches : min-max :
*P<0.0-5.**P<0.01,"P>0.05(testpairécleWilcoxon).N=l0individuspourchaque
expérience.
Predatorv perfbrmaruc.s of nev'ts Ji'ont site A in 20 min-e.rparinrcnrs. Shudcd bo.tcs: nalcs;
bluck brt.tcs: farrrules: P: paedtsnnrphs, M: nctumorphs. Dots: ntedion, bo.tcs: rluurtiles 25-
75 : whiskers: nrin-ma.r.

l6l

Les péclomorphes, tant mâles que fèmelles, ont un succès de capture cles proies
si-cnificativernent supérieur aux métarnorphes pour les daphnies et les artérnias.
significativerr-rent inférieur pour les diptères adultes et similaire pour les larves
de chironomes (test pairé de Wilcoxon ; fig.85 : colonne de gaucl.re).
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4.3.4. Condition corporelle

Population A : lac de la Cabane (France)

Il y avait une différence sigr.rificative entre les coefl'icients cle condition des

quatre catégories de lritons adultes en.iuir.r (F,.,,, = 9.49O, P < 0.00 I ;fig.86) et

en octobre (F,.,:, = 6.179, P < 0.001). A ces deux périodes d'échantillonnage,
les scrtres des péclomorphes f'ernelles étaient significativement supérieurs à ceux

des métamorphes fèmelles. mais ilucune dif'férence n'a pu être soulignée en ce

qui concerne les n-râles (test LSD ; fig. 86). Les juvéniles branchiés avaient des

coefficients de condition supérieurs à ceux des juvéniles métamorphosés en
juin (t,., = 10.323, P < 0.00 l) et en octobre (t* = 3.245' P < 0.01)-

site A (F. :rq = 9.490, P < ().001 ) Site B (Fr.,so = 50.320, P < 0.001)
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Fig.86. Conclition corporelle (1000 x poids/ longueur muscau-cloaque').1e. tritons adultes
aux sites A. B, C et D (ANOVA). P: pédomorphes, M: métamorphes;
*** P < 0.00 l. Ns P > 0.05 (LSD protégé).
Boclt t'onditi6n ( 1000 -t lx;tlt w'eight I stlout-r,enî le ngtlt') .for utlull neu'rs in site s A.
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Les tèmelles pédomolphiques contenaient significativement plus de tri-
glycérides el de lipides que les fèmelles métamorphiques (triglycericles: li.96l
+ 0.85-5 mmol/triton pédomorphique, 4.004 + O.294 mmol/triton métamor-
phique, t,u = 5.483, P < 0.00 I ; lipides :0.097 + 0.009 g/triton pédornorphique,

0.0-55 + 0.004 g/triton métamorphique, t,o = 4.258, P < 0.001). La concentration
en triglycérides et en lipides était plus importante chez les femelles pédomor-
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phiques que chez les rnét;rmorphiques, mais la difTérence n'était significative
que pour les triglycérides (triglycérides : 3.543 + 0.363 rnmol/g triton pédomor-
phique, 2.282 + 0.209 mrnol/g triton métamorphique, 116 = 3.008, P < 0.01 ;

lipides : 0.03U + 0.002 g/g triton pédomorphique, 0.03 I + 0.002 g/g triton méta-
morphique, t," = 1.886, P = 0.07).

Les lipides et triglycérides lotaux étaient significativernent directement
corrélés avec la condition cotporelle (respectivemênt, r. : 0.696, t," : 3.880,
P < 0.01 er r. = 0.846, r,o = 6.3-50, p < 0.001; fig. g7).
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Population B : Parana (ltalie)

Les valeurs des coefficients de condition différaient significativement entre les

4 catégories de tritons adultes (F....,,= -50.320' P < 0.00 I ; fig' 86)' Les scores

des pédomorphes fèmelles et mâles étaient significativernent supérieurs à ceux

des métamorphes, respectivement femelles et mâles (test LSD ; fTg. 86).

Population C : Drakolimni du Tymphi (Grèce)

Les valer,rrs des coefficients de condition différaient significativement entre les

4 catégories de tritons adultes (F.,,0 = 26.331, P < 0.00 I ;fig' 86)' Les scores

des pédomorphes fèmelles et mâles étaient sigr-rificativenlent supérieurs à ceux

des rnétamorphes, respectivement femelles et mâles (test LSD ; fig.86).

Population D : Drakolimni du Smolikas (Crèce)

Les valeurs des coel'ficients de condition ditléraient significativement entre les

4 catégories de tritons adultes (F,,r:: U8.998, P < 0.001 ; fTg.86). Les scores

des pédornorphes fernelles et mâles étaient significativement supérieurs à ceux

des n.rétamorphes. respectivement tèmelles et mâles (test LSD ; fig.86).
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4.4. Discussion

Nous avons détecté de grandes difrérences, au niveau de l'utilisation des res-
sources, entre les pédornorphes et les métamorphes dans les lacs de monta,ene :

principaletnent au site A (Lac cle la Cabane), mais aussi aux sites C
(Drakolirnni-Tymphi) et D (Drakolirnni-smolikas). Par conrre, les ditférences
dans I'utilisation des ressources entre les deux formes étaient moins marquées à
la mare du site B (Parana).

Les théories écolo-uiques préclisent que les espèces coexistantes se partil-
gent généralement les ressources, allégeant de ce fàit leur compétition et favori-
sant leur maintien en syntopie (Tor<nsur 1999). La r-nême problématique que
celle cles espèces se pose ainsi pour les différentes fbnnes d'une même espèce
(Sn.tt-esoN & snarrn 1995). Les partages de ressources observés entre les deux
tbrmes hétérochroniques allègent ainsi certainement leur compétition.

Parrni les quiitre sites étudiés, c'est dans le site le plus profond, Ie site A
que l'utilisation de I'habitat diftérait le plus entre les deux formes. En eflèt,
alors qr-re les rnétamorphes n'étaient quasiment capturés que dans les zones
rivulaires peu profondes du lac et:i la surferce cle I'eau, les pédon-rorphes
l'étaient dans tous les habitats, c'est-à-dire aussi au fbnd du lac, jusqu'ii 7 rn de
profbndeur et dans la colonne d'eau. Un tel partage des ressources était aussi
observé entre les -iuvéniles branchiés et rnétarnorphosés. I1 s'observait à toutes
les saisons cl'échar-rtillonnage, même quand le lac était nettentent rnoins profond
et aux differentes heures de prélèvement, que ce soit en fin de nuit, en milieu de
journée ou au crépuscule. La relation est moins nette dans les deux lutres lacs.
En effet, les r-nétamorphes se rencontrent aussi abt>ndamment sur le fbnd qu'en
périphérie. Toutefois, dans ces sites, ils sont toujours ptus abondants à la sur-
face de l'eau. Dans le site C, ils sont zrussi, proportionnellentent. nettement
moins abondants quc lcs pédomorphes dans la colonne d'eau. Dans la petite
nrare du site B, les habitats étaient nettement moins hétérogènes. Les deux
fbrmes se rencontraient abondamment dans tous les micro-habitats, quoique les
pédor.norphes occupaient plus la végétation que les métan-rorphes.

L'utilisation des ressources trophiqucs clit-tère aussi considérablement
entre les deux fbrmes et ce, dans les trois lacs A, C et D. Le patron général dans
ces sites était ur.re prédation sélective du plancton (cladocères et copépodes) et
de proies pélagiqLres plus volurnineuses corrme les anostracés chirocéphales au
site A et les Cltctoborrr.r au site D, par les pédomorphes, tandis que les méta-
rnorphes colrsornmaient davântage d'invertébrés terrestres.

Le parta,ee des ressources trophiques pourrait être une conséquence indi-
recte de I'occupation différentielle de I'habitat. E,n etfet. les pédomorphes étant
plus abor-rdanrs dans la colonne cl'eau, ils ont clavant:rge accès au plancton tern-
dis que ceux présents i\ la surface de l'eau sont dans l'habitat propice à la cap-

166



UTILISATION DES RESSOURCES SPATIALES ET ALIMENTAIRES

ture d'invertébrés terrestres. Néant-noins, l'analyse intra-habitat du régime ali-
mentaire au site A confinne les prédations sélectives observées au niveau glo-
bal, avec cependant une ditïérence moins prononcée entre les cleux fbrmes. Le
mêrne nombre d'individus des deux fbrmes, ayant été capturé au sein des cliffé-
rents micro-habitats des sites C et D, montre que les résultats obtenus pour ces

populations ne semblent pas dus à une occupation difJérentielle de celui-ci.

Les variations de I'irnportance de la ségrégation alimentaire cles deux
fonnes pourraient aussi dépendre de la disponibilité des proies. Ainsi, il appa-
raît que le recouvrement alimentaire d'espèces proclres est plus irlportant
lorsque les proies sont plus abondantes (ScHclsNpR. 1982). La même règle
semble aussi s'appliquer au niveau intraspécifique (HtNoan & JoNssoN 19t32,

SvrrH 1990a). Cependant, quoique la disponibilité des proies variait clu prin-
temps à I'automne au site A, les deux formes montraient des dil'lérences de

régime à toutes les périodes d'échantillonnage. L'absence de différences, pour
certaines proies à certaines périodes, n'était pas due à un recouvrement alimen-
taire entre les deux formes, consécutif d'une abondance de proies élevée. En

etïet, certaines proies étaient simplement absentes ou rares au début ou en fin
de saison. Ainsi, il était exceptionnel de rencontrer des chirocéphales en
octobre, alors qu'ils sont fbrt abondants au début de l'été. Une telle persistance
de ségrégation alimentaire a aussi été morrtrée entre les différentes formes
d'ombles (M,q,r-veursr et ul. 1992) d'un autre site que celui étudié par HtNoRn
& JoNssoN (1982). Malnteutsr et ul. (l 992) considèrent que la persistance du
partage des ressources dans leur site d'étude serait due à sa stabilité écologique,
son hétérogénéité et sa basse diversité c1'espèces compétitrices: des arguments
qui peuvent aussi très bien s'appliquer au site A (d. infra).

Selon la règle de ScuorNEn (1914), le partage des ressources serait prin-
cipalement d'ordre spatial, suivi ensuite de I'alimentaire et enlln du temporel.
En efÏet. un chan-eement de régirne pourrait simplement être dû à un change-
ment d'habital. Les situations que nous avons étudiées montrent que la situation
hiérarchique proposée par Sc--uol,NER peut bcl et bien exister (site A).
Cependant, elle n'est pas nécessitirenlent une règle atbsolue. En etfet, au site D,
les deux tbrmes occupent les habitats de manière sin-rilaire, mais ont, par contre,
un régime difTérent. La situation au site B semble même en faveur d'un partage
des ressources principalement temporel, les spectres trophiques et d'utilisation
des micro-habitats étant tbrt prochcs. En efÏèt, au site B, les rr-rétarnorphes ne

sont en situation de compétition avec les pédon.rorphes qu'une partie de
l'année, celle en relation avec la période de reproduction. Ils mènent alors une
vie terrestre le reste de l'année. Les trilons du site A ne paraissaient pas trop
quitter I'eau. Mais, la situation n'est pas connue aux sites C et D, quoique les
juvéniles métan-rorphosés soient maioritairentent terrestres au site C.

L'hétérogénéité de l'habitat est un facteur favorisant le maintien des
polymorphismes. Chaque fbrme peut en effèt être avantagée dans des situations
particulières telles la pleine eau ou le fond. La présence de niches ouvertes
pourrait ainsi libérer la cornpétition intra-spécifique des fbrmes (SrulesoN &
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Svrru 1995, Srarnr & SxulesoN 1996). Le polyrnorphisme permettrait ainsi
une meilleure utilisation des ressources présentes. Pour qu'il y ait une ouver.ture
de niche, Ies espèces compétitrices doivent être absentes ou en faible abon-
dance clans les habitats <<libres>> ou encore ne pas utiliser certaines ressources
dirns I'habitat qu'elles occupent (SvrrH 1990a). Les quatre populations de tri-
tons étudiées répondent i\ ce critère. En effèt, les tritons alpestres étaient les
seuls vertébrés terrestres présents dans ces sites (à l'exception éventuelle de
l'un ou I'autre individu colonisateur d'une autre espèce). Dans ces sites, les
pédomorpl.res por-rrraient être l)rvorisés par leur respiration branchiale et diffé-
rentes caractéristiques de leur état somatique larvaire (hauteur de queue,...) par
une vie plus lirnnétique. Ceci semble être particulièrement le cas dans le site A
où la ségrégation écologique est très nette. Le taible partage des ressources spa-
tiales au site B est probablement clû à la relative homogénéité cle ce site cle taille
rninuscule, sans gradient de profbndeur, et oùr les densités de tritons sont consi-
dérables. La présence de rnétamorphes sur le fond des sites C et D est plus pro-
blématique. Il est possible que leur existence le long des rives ou en surface ne
soil pas sutÏsatnment favorable. L'absence de pien'es sur le substrat des zones
rivulaires jointe à I'abondance des tritons (cle plusieurs fbis supérieure à celle
du site A, même lorsque ce dernier est presque à sec) fait que les métarnorphes
n'ont pas d'autre choix que cle s'abriter en zone prolbnde. Ils la délaissent tou-
tetbis la nuit pour rejoindre les zones rivulaires. La température de I'eau pour-
rait aussi jouer un rôIe. En efTet. elle était beaucoup plus fàible ar,r fond du site
A qu'au tbnd des sites C et D. Les rnétamorphes éviteraient ainsi peut-être des
aires où la température est plus faible. Cependant, ScuRRErseERcER (1993)
observait des métamorphes dar.rs un écosystème profbncl fbrt froid (JEnsaeer &
ScHaaetseeRGER 1996). Aussi, la plus grande profbndeur au site A qu'aux sites
C et D aurait peut-être favorisé une plus fbrte sé_erégation.

L'évitement de la zone profbnde du site A par les métamorphes pourait
aussi être une conséquence indirecte d'un avantage trophique particulier. En
efTèt, la pédomorphose larvaire que nous avons étudiée est aussi un polymor-
phisme tropl'rique. Ainsi, les pédomorphes conservent leur système cle prise de
nourriture larvaire, tandis que les métamorphes optent pour un nouveau sys-
tème. Au sein du même l.rabitat, les deux systèmes de capture fonctionnent par
succion, mais avec un courant d'eau unidirectionnel rejeté vers 1'arrière chez
les péclomorphes. L'étude d'espèces américaines a montré que les deux fbrmes
ont des succès diflérents dans la capture des proies, suitc à leur dit'térent sys-
Îème de prise de nourriture (RErLr-y & LauoEn 1988, pour les stades larvaires et
juvéniles rnétamorphosés;WHTTEMAN r,/ al. 1996, pour les stades adultes).
L'étLrde cles perfbrmances prédatrices en laboratoire des tritons cles deux fbrmes
clu site A montre, en etlèt, que les pédomorphes sont plus performants que les
rnétan.rorphes pour la prise de nourriture aquatique. Cependant. cette perfbr-
mance clépend du type et de la taille cle la proie. Ainsi, les pédornorphes ont un
plus haut succès cle caplure que les métamorphes pour des claphnies et des arté-
mias et un succès plus faible pour des cliptères imagos. Les daphnies et plus
encore les artémias paraissent cependant aussi intéresser les métamorphes qui
tentent cl'en capturer beaucoup, mais échouent régulièrernent. La diff iculté des
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pédomorphes à ingérer des proies terrestres volumineuses tient en leur petite
ouverture buccale qui les empêche d'ingérer de grosses proies. Par contre, cette
petite bouche, jointe à la préser.rce cle branchiospines. pourrait augmenter let suc-
cion et ainsi la performance de capture de petites proies aquatiques. Les bran-
chiospines pourraient agir à cleux niveaux dans la prise de nourriture. Tout
d'abord. elles permettraient I'occlusion de I'ouverture amière de la cavité buc-
cale, durant la succion causée par l'augmentation de volume de lzr cavité. Cette
occlusion se produit suite à 1'adductior.r des arcs branchiaux. Ceci empêche
alors toute entrée d'eau par 1'arrière. Les branchiospines pourraient aussi ftrvct-
riser la rétention de petites proies, telles les daphnies (Leuor.n & Relllv lL)94).

Chez diverses espèces polymorphes, il apparaît ainsi que les branchiospines
sont plus longues chez les formes pélagiques, ce qui pourrait favoriser ut't

régirr-re principalen-rent planctonophage (AUuNDSEN l9tl8, Mer-ir,tQutsr 1992).
Chez les tritons alpestres, les branchiospines, en fbrme de petits triarr-qles au

bout arrondi, s'enchevêtrent. La tête d'une branchiospine, présente sur la ran-
gée de gauche d'un arc branchial, prend alors place dans le creux séparant deux
branchiospines sur la rangée de clroite de I'arc branchial suivant. En assurant
une haute perlbrmance d'aspiration buccale, cette structure pennet la capture de
proies une par une, mais ne perrnet pas une filtration efficace du plancton. Les

tritons, même limnétiques, n'ont en efïêt jarnais été observés en tretin de filtrer,
contrairement à diverses espèces de poissons possédant de longues branchios-
pines (UnreE-ZauoBn 1975. LnvnlENS & HoocENeonzew l99l). Tor"rtefois.
comme les tritons alpestres branchiés ou pédomorphiques sont capables cl'in-eé-
rer de -erandes 

quantités de claclocères par attaque individuelle, leurs branchios-
pines sont probablement etÏcaces lors cle la rétentior.r des proies. Des études
plus fines de ce systèrne. comrne cela a été làit pour la brèrle (Hooc;eNeonzela

1991), permcttraient de comprendre sa fbnctit'rnnalité.

Selon les théories de recherche optimale des proies, un prédateur devrait
choisir la tactique de recherche qui rnaximise son succès. Ainsi, si les proies
présentes dans un environnement lui sont moit'rs coûteuses en terme de
recherche, de capture et d'ingestion, il aura tcndance àr sélectionner ce micro-
habitat Qtatc'h moclel). Si pour des raisot'ts identiques, une proie rencontrée est

moins intéressante (p/'?-y ntodel), il clevrait la laisser et continuer sa recherche
d'une proie optimale (SrrpHaNs & KnEes 1996). Ainsi, il est supposé que la
ségrégation spatiale de fbrmes lirnnétiques et benthiques de salmot.tidés résulte
de différences entre performances de formes trophiques alternatives
(MALMeursr 1992, Mnlueutsr c/ ctl. 1992). Chez les perches-soleil, errtre des

fbrmes caractérisées par des nageoires peclorales de lon-{ueur clifférente, la per-
f'ormance des titctiques de recherche des proies diflère ar-rssi. Ces deux fbrntes
occupent de fàçon adaptative leur environnement. En effèt. la fbrme plus apte à
chasser en zorle ouverte se trouve dans cette zone, tandis que I'autre se can-
tonne dans lavégétation (EHltNcen 1990). Mais. alors que des mesures de per-
tbrmance clu système de prise de nourriture ont été obtenues chez les deux
formes hétérochroniques d'urodèles (Relllv & Lauorn 19ti8, WUITEMAN e/ d1.

1996), aucune étude n"a cherché de lien direct entre la perlbrmance cle leur
morphologie trophique et le patron d'utilisation des ressources en situation
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naturelle. La situation du parta-ee des ressources trophiques au site A se
conlbrnre à la théorie de recherche optin.rale des proies. E,n eflèt, nos expé-
riences cle laboratoire ont prouvé une meilleure pertbrmance des pédornorphes
pour du plancton et des métamorphes pour des proies terrestres. Les tritons du
site A auraient donc intérêt, dans une optique de maximalisation, i)r utiliser
1'habitat qui leur convient le mieux. La répartition des tritons clans le lac
confirnre ce modèle. En et-fet, les pédornorphes occupent principalement le
fond et la colonne d'eau clu site A, où abonde le plancton, tandis que les n-réta-
morphes occupent la zone rivulaire et la surface de I'eau, oùr sont présentes les
proies temestres. La prédation sélective clu plancton par les pédornorphes et de
proies terrestres par les nrétamorphes, dans les trois sites alpins, généralisent
nos conclusions sur la perforrnance de leur structure morphologique pour cles
types particuliers de proies. Parcontre, comme nous I'avons souligné plus haut,
d'autres facteurs interviennent dans la maximalisation du succès des inclividus.
Ils pourraient ainsi expliquer les clisparités dans I'occupation de 1'espace entre
les sites.

En optarlt pour une voie ontogér.rétique péclornorphique, un tritor.t optera
aussi pour unc vie entièrement aquatique. Ainsi, bien que les animaux méta-
morphosés et branchiés, aclultes ou.juvéniles, n'utilisent pas les mêmes res-
sources trophiques, ils se retrouvent clans une situation contpétitive avec les
autres indiviclus cle leur lbrme. Ceci est particulièrement prononcé dans cles
populations où la rnaturité se produit tard, tel au site A (rl. chapitre 5). L'ana-
lyse de la relation entre la taille des proies et celle des tritons aux sites A ct B
nous a ainsi rnontré que les tritons choisissaient leurs proies selon leur taille.
Ainsi, plus un triton était petit, plus ses proies l'ét:rient aussi. Parallèlement à

cette sélection sur la taille, les petits tritons consommaient des proies cl'espèces
plus petites (daplrnies. Cht.dorrrs. copépodes) que les grands rritons (cl.rirocé-
phales, insectes terrestres). La clisponibitité des proies (WrnNER & HatL, l9'74.
Siratrs & PurnaNra 1987) et les limitations dues à la largeur de la bouche
(Sunu & Pnr«RNre 1987, Wr.ee & SurNa 1993) sont des làcter-rrs influençant
la relation de taille entrc proies et prédateurs, tandis cyu'une tactique cle
recherche cle nr>urrifure optimale peut maximiser le succès par sélection cle
proies d'un gabarit particulier (NlrurrreN & R,rNra 1986. RrNcrolr & LoeoN-
Ceeta 1999). Dans la populirtion du site A, la clisponibilité en proies afiecte
l'importance de la relation. En effèt, l'écart entre les clistributions cle taille cles
proies des petits et -erands tritons était nettcment plus marqué au rnois de juin
qu'aux périodes ultérieures, sr"rite ir la présence durant cette période cle crustacés
de grande taille (des chirocéphales). Toutetbis, bien que la relation soit ditté-
remntent rnarqr"rée entre les saisotts d'échantillonnage, elle esl tou.jours rnani-
fèste. C'est seulernent en août, dans la grande cuvette du site A, que I'on ne
constate pas cle diflérence significative. Ceci tient probablemerrt à la très faible
représentation des larves de petite taille darrs notre échantillon. Quoique les clit--
férences de distribution de taille cle proies entre les petits et -erancls tritorrs puis-
sent ôtre simplement attribuées ir une diflérence d'ouverture buccale (les petits
tritons étant dans I'impossibililé d'ingérer des grandes proies), les tritons lbnt
aussi preuve de choix entre des proies de petite taille. Ainsi. à chaque périodc
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d'échantillonnage au site A, les petits tritons consommaient des daphnies plus
petites que les plus grands tritons. Le partage des ressources allège ainsi certai-
nement la compétition intramorphe et permet la coexistence des différents
stades larvaires jusqu'au stade pédomorphique. En conséquence, il assure le
maintien de la pédomorphose. Quoique cette sélection des proies puisse ainsi
être déjà inclue clans une optique d'optimalité comportementale, l'étude des
perfbnnances individuelles des tritons de clifférentes tailles vis-à vis de proies
de climensions variées permettrait d'apporter une base morpho-fbnctionnelle à

cettc ségrégation alimentaire.

Le maintien des polymorphismes trophiques s'avérant adaptatif en per-
mettant une meilleure utilisation des ressources présentes, son évolution devrait
dépendre de la disponibilité des ressources. En particulier, la proportion de cha-
cune des fbrmes devrait refléter la structure des ressources disponibles. Les tra-
vaux de Mr.yeR (1989) supportent cette hypothèse. Cet auteur a en efTèt montré
que l'abondance de mollusques était corrélée avec la prépondérance d'une
fbrme de cichlidé à dents molariformes, mieux à même de broyer ces mol-
lusques que la tbrnre à dents papilliformes. Le même type cle relation a été
montré chez les épinoches (LnvIN & McPIlrru- 1986). Ainsi, dans cles milieux
de grarnde taille où le plancton est abondant, les n.rorphotypes lirnnétiques
planctonophages sont les plus abondants. Ceux-ci se caractérisent par un plus
grand nombre de branchiospines et des mâchoires plus courtes que les formes
benthiques. Ces dernières, quânt à elles, sont plus communes dans les lacs
eutrophes peu profonds. L'abondance relative de chacune des fbrmes hétéro-
chroniques cle tritons pourrait ainsi être tiée à la disponibilité des proies planc-
toniques et terrestres. Cependant, d'autres facteurs, telle la tendzrnce à l'assè-
chement du site, pourraienl aussi modifier radicalement cette structuration (c/.
chapitres 3 et 7). Ainsi, Ia proportion des deux fbrrnes pourrait être prédite par
la structuration des ressources du n-rilieu, mais I'intégration d'autres facteurs
doit être prise en compte.

Outre l'occupation de nicl.res ()uvertes, le polymorphisme devrait être
fàvorisé par un succès identique cles tactiques alternatives. E,n effet, les inverté-
brés terrestres ont une valeur plus énergétique que les petits éléments plancto-
niques. Or. les pédomorphes sont spécialisés sur un régime planctonophage,
tandis que les métamorphes se concentrent sur des proies exogènes. Pour que
les deux tactiqucs soient énergétiquernent équivalentes, les pédomorphes doi-
vent ainsi consommer un nombre de proies nettement plus important que les
métarnorphes. Cette situation est en eff'et observée dans les sites A, C et D.
L'anarlyse des équivalents énergétiques des colltenus stomacaux lnontre, de
plus, que les deux fbrmes ont globalement un même apport énergétique dans les
sites A et D et que les pédomorphes ont même I'avantage sur les métamorphes
au site C. Les pédomorphes du site B. quoique consommant des proies de
même type, ont des contenus stomacaux plus énergétiques que les méta-
morphes. Les mesures de conditions montrent aussi que les péclomorphes ont
un avantage à plus long terme sur les métamorphes, dans les différentes popula-
tions. Ils ont en el'l'et plus d'embonpoint. Seule la situation au site A est nroins
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nette car les rnâles des deux tbrmes ne diffèrent pas selon ce critère. Aux sites
B et C, cette plus grande condition des pédomorphes est en partie attribuable à

leurs contenus stomacaux plus énergétiques. Dans les quatre sites, les pédo-
morphes peuvent aussi être aviintagés par une plus grande souplesse alimentaire
et une plus longue période d'activité. En effèt, le comportement prédateur des

r.nétamorphes en phase terrestre est tributaire de conditions clirnatiques fàvo-
rables et ne se fàit principalement que la nuit. De plus, rnême quand ils sont
présents dans I'eau. conlrle au site A. leur apport alimentaire peut être aussi
climinué suite aux conditions climatiques. En effèt, lors cles périocles de pluie,
nroins d'insectes terrestres sont en activité. Il en tombe donc moins à la surface
cle l'eau. Or, les métarmorphes utilisent fiéquemment cet habitat pour se nourrir.
Par contre, le planclon, même s'il migre à I'intérieur du milieu aquatique rr'ste
clisponible pour les pédomorphes qui sont présents partout.

Selon WUTTEMAN ( 1994), les basses températures, comme ar-r site A,
pourraient caLrser une contrainte aux larves. Elles ne pourraient ainsi pas se

métamorphoser nonnalement et optcraient alors pour une voie péclomorphiclue,
évitant cle ce fàit le coût d'une métamorphose. Nous pourrions aussi émettre
I'hypothèse que I'expérience individuelle, en terme des ressources présentes.
pourrait contribuer à la croissance des larves au-delà de la taille normale à la
métamorphose ainsi qu'à I'acquisition de la maturité sexuelle dans cet état.
Ainsi. un indiviclu branchié se retrouvant dans la colonne d'eau ou sur le lbnd
des lacs pourrait opter pour le maintien du trait qui lui confère le meilleur suc-
cès dans cet environnement, en l'occurrence un système de prise de nourritule
unidirectionnel. A f inver-se, celui présent à la périphérie du lac, espilce réduit,
pourrait opter pour I'une ou l'autre tactique. La démonstration qu'un type parti-
culier de nourriture puisse induire un polymorphismc a été faite par CnneNn
(1989) sur des chenilles. Mpven. (1990) suppose qu'une telle induction pourait
aussi être possible derns le cas du polyrnorphisme des dents pharyrrgiennes de
cichlidés. Néanmoins, une telle explication. à elle seule. semble un peu trop
simpliste si 1'on veut expliquer le maintien de la péclomorphose larvaire dans
les différents sites étudiés. En efïèt, I'étendue du partage des ressources et [.r
proportion des deux formes ne présentent pas les mêmes distributions clans les

différents sites. Des individus se développant relativement lentement, en consé-
quence des contraintes thern.riques des zones profbndes cie leur l-rabitat, pour-
raient ainsi être «canalis{s» pour un trait pédornorphique. Ils maintiendraient
alors leur parcours ontogénétique pédomorphique conlrne une optique
meilleure de développement. En effet, ils sont majoritairement confiontés à des
proies pour lesquelles ils sont plus performants sous une forme branchiée que
s'ils entreprenaient une métamorphose qui, de plus. leur occasionnerait un coût
(rl. chapitre 7). Le maintien d'une tactitlue alternative. comme meilleur choix
initial vis-à-vis d'une contrainte, pourrait alors devenir avanta-qeux et conférer
plr-rs de succès à ces organismes pédomorphiques. Des expériences en environ-
nemenl reconstitué donneraient certainement d'intéressants résult:lts sur les tac-
tiques indivicluelles liées aux caractéristiques clu milieu.
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Box 5. Life-History traits

Aim To test whether different developmental processes lead to paedomor-
phosis in the Alpine newt.

Methods Age and size structures of several hundrecls of juveniles, paedo-
n.rorphs ancl metamorphs were comparecl in dil'ferent populations locatecl
in France, Italy and Creece using skeletochronology (counting ol'lines of
arrestecl -qrowth on stained cross-sections of bones). tndiviclual survival
and metamorphosis of marked paedomorphs were examined in a French
lake using belly tattooin-e and pit-tagging.

Results Age and size structures depencied on site, rnorph ancl sex.
Paedomorphs ancl metanrorphs hacl sirnilar age and bocly length at two
sites. Paedomorphs were younger than metamorpl-ts at two other sites
where they matured one to three years belbre metamotphs. Paeclomorphs
were able to undergo metamorphosis, but the phenon-renon was rare in the
alpine lake studied.

Main conclusions Whereas paedomorphosis resulted in a slower ratc ol'
somatic development in two populations (neotenic process), an accelera-
tion of sexual maturation wars observed in two other populations (progene-
tic process). These results support the hypothesis of multiple ontogenetic
pathways depending on local environmental conditiorts. They also givc
support to n-rodels that consider gonadic cleveloptnent as the target of
selection under dif-ferent environmental pressures.

Key words Ontogenetic pathways Neoteny - Progenesis - Somatic vs. Sexual

development Lilc-history traits - Body size Agc structure - Survival
Skeletochronology Longitudinal analysis
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Chapitre 5

Structures d'âge et de taille

5.1. lntroduction

La n-raxirnalisation clu succès héritable d'un individu requiert qlle son cycle de
vie soit optirnal vis-à-vis de l'âge à la maturité sexuelle et de sa fécondité. Un
erbaissement de l'âge à la maturité sexuelle et unc augmentation de la fécondité
sont deux facteurs qui peuvent augmenter le taux de croissance d'une popula-
tion (Rorr' 1992). Chez les organismes à fbrte productivité, il apparaît que, pour
augmenter le taux d'augmentation intrinsèque de la population, une légère
climinution de l'âge à la rnaturité équivaut à une très fbrte augmentation de lit
fécondité. La sélection devrait ainsi agir plus tbrtement sur 1'âge i\ la prernière
reproduction que sur la fécondité (Rorr 1992). Se reproduire tôt équivaut àr

avoir plus de chance de survivre jusqu'à la maturité. Ces organismes ont aussi
un plus haut succès car leurs descendants naissent également plus tôt et se

reprocluisent à leur tour précocement (STEARNS 1992). Néanmoins, chez des
espèces peu fécondes, dont Ie taux d'augmentation est proche de zéro, corrlme
le conclor de Califomie, une augmentation de la fécondité a un plus haut poids
qu'une maturité précoce (Msnrz 197 l). La taille étant souvent corrélée à la
fécondité, un retard d'acquisition de la maturité peut alors être associé à un plus
haut succès reproducteur, lors de la première reprocluction. Les théories d'opti-
malité prédiscnt ainsi que la verleur d'un trait est déterminée par l'étendue de
ses coûts et bénéfices. Lorsque les bénéfices de la maturité dépassent ses coûts,
I'animal devrait alors atteindre la maturité (SrpanNs 1992). La diminution de
l'âge à la maturité peut être intéressante jusqu'à un certain seuil. En effet, une
femelle minuscule pourrait être incapable de produire des jeunes (SreenNs
l9L)2). La métamorphose d'une fonne juvénile en une forme adulte pourritit
aussi être tout sinlplement impossible en dessous d'une certaine taille
(Cuenur,swonrtt 1994). Mâles et femelles peuvent aussi se reproduire pour la
première fois à des âges différents. Dans des systèmes sans structure sociale,
les f-emelles devraient acquérir la rnaturité plus tardivement et à une plus grande
taille que les mâles. Leur fécondité peut ainsi être augmentée. Cependant. dans
des systèmes où les mâles sont en con-rpétition, les mâles pourraient atteindre la
n.raturité plus tard et à une plus grande taille que les femelles. Une telle stratégie
de croissitnce leur conférerait ainsi un avantage compétitif lors des interactions
avec les autres mâles (SrnanNs 1992).
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MncAnrsun & WrlsoN (1961) ont tenté d'établir les conditions environ-
nementales favorisant le taux intrinsèque d'augmentation naturelle des popula-
tions (r) et la capacité d'accueil de I'environnement (K). Les adaptations usso-
ciées à une stratégie de type r sont : une maturité précoce, un développement
rapide, peu de soins parentaux et une fécondité importante, tandis que celles
assttciées à une stratégie de type K sont inverses. Les traits favorisés pilr une
sélection de type r sont prévus dans des milieux en deça de l'atteinte de la capa-
cité portante où les ressources sont abondantes. Ils le sont aussi dans des
milieux imprévisibles, oir [a mortalité peut être élevée. Les milieux nouvelle-
ment colonisés, où surabondent les ressources, sont ainsi des milieux de type r.
On peut s'attendre à rencontrer une sélection de type r durant ces prerlières
étapes de colonisation et les périodes de croissance des populations 1'luctr-rantes.
Bien entenclu, les situations réelles ne sont que rarement purement r ou K, r'r'rais

situées à différents points d'un continuum (PTANKA 1970, 1972, Gour.p 1977).

La pédomorphose peut être produite par divers processus. D'un point de
vue général, on peut citer la progenèse et la néoténie. Alors que la progenèse
consiste en une accélération de Ia maturité sexuelle. la néoténie consiste en un
ralentissement du développement somati<1ue. Ces deux processus mènent àr ur.r

phénotype sexuellement mature, mais conservant des caractères larvaires. En
conjonction aux hypothèses de la sélection portant sur l'âge d'acquisition de la
maturité sexuelle, ces processus hétérochroniques peuvent alors être regardés
comme des adaptations écologiques. La progenèse serait ainsi le processus
caractéristique des régimes de type r et la néoténie. celui des régimes de type K
(Gourp 1977).

Outre le modèle de Goulo (1977) (fig. I,page 2l), d'autres modèles ont
été proposés pour renclre compte cles processus hétérochroniques. Ainsi,
Ar-eeRctt et al. (l 979) établissaient des modèles linéaires, donnant plus de
détails entre les variables ..fbrme>> et <<temps>) (frg. 2, page 23). Plus récern-
ment, REILLv et al. (1991), dans une étude sur des salamanclres, utilisaient les
modèles de base d'AlenRcn et al. (1979) mais en les modifiat.rt pour renclre
compte des siluations intra-spécifiques et inter-spécifiques. Ils proposaient
aussi la séparation des caractères somatiques et sexuels dans l'analyse des rela-
tions entre ancêtres et descendants.

Chez les urodèles, la pédomorphose cst généralement considérée contrle
résultant d'un processus néoténique (GouL-o 1917. Gu,spn'r 1994, Rer,p 1996,
RIolr'v 1996, SvrrH & Sr<ul,q,soN 1996). Cette lrypothèse a été récemment
démontrée dans deux populations de tritons du genre Tt'itut'tts (KALEzrC ar (tl.
I996). Cependant, plusieurs études ont aussi inféré un processLrs progénétique
d'après des analyses de structure de taille (Hear-v 1974, Br<uce 1979.
McNtnt.rnn 1991).En élevant des Iarves de Norol)ltrltult'ntrs en condition expé-
rimentale, il apparaissait que les larves attei-{rraient la rnaturité dans cet état, au
rnême moment que les individus métamorphosés qui se maintenaienl dans le
milieu aquatique, mais plus précocement que ceux qui menaient une vie juvé-
nile terrestre. HanRts (1987) n'a ainsi pas pu conclure en faveur dc l'un ou
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I'autre processus. Plus récemment, RYAN & SEtur-trscs (1998) démontraient, en

condition expérimentale, une maturation précoce chez les pédomorphes, mais
sans changement de taille.

Selon WHIIEMAN ( 1994), la pédomorphose pourait avoir pour origine
des avantages individuels de croissance dans un milieu fàvorable (hypothèse de
<<l'avantage pédomorphe») ou le développement trop Ient de certait.ts individus
confrontés à un environnement contraignant (hypothèse du «meilleur d'un mau-
vais lot»). On s'attendrait dès lors à ce que des individus à croissance rapide
acquièrent leur maturité précocement (progenèse), contrairement à des indivi-
dus au cléveloppement plus lent.

Plusieurs rnéthocles ont été développées pour déterminer l'âge des ani-
maux. La meilleure serait de suivre les individus dans la nature, depuis la nais-
sance, par capture, marquage et recapture (CMR). Cependant, une telle pratique
est souvent difïicilemerrt réalisable du fnit des faibles probabilités de recapture
ou de l'impossibilité du marquage des jeunes individus.

Une autre méthode consiste à utiliser Ies marques enregistrées par les tis-
sus durs des animaux en croissance. En effet, ces marques de crcliss:.lnce peu-
vent être I'expression d'un rythme à périodicité connue (C,q.sreNEr et ol. 1993).

Cette technique ernployée sur des tissus squelettiques minéralisés est dénom-
rnée squelettochronologie (Cnsra,Nar et nl. 1977). Les marques de croissance
peuvent être observées sur os in toto, mais le sont généralement nlieux sur des

coupes transverserles. Chez les amphibiens, dont les os sont faiblernent vascula-
risés, la zone diaphisaire des os longs des ntenrbres es1 adéquate. Chez les pois-
sons, les coupes peuvent être obtenues sur les rayons des nageoircs ou les
épines (PrrnonNer et crl. l99l) et chez les mammifères sur des coupes cle man-
dibules ou de dents (P.qscnl & CnsrrrNEr 1978). Deux principaux types de

marque de croissance sont reconnus. D'une part, des zones correspondent à «les

périodes cl'ostéogenèse active. Elles sont, de ce fait, relativement larges.
D'autre part, les lignes d'arrêt de croissance (LAC) représentent des arrêts tem-
poraires d'ostéogenèse. Elles apparaissent, de ce fait, comme des traits étroits
(C,tsr,tNer et al. 1993). En climat tempéré, ces lignes correspondent bien aux

années écoulées (FnaNcll-r-oN 1979, Hp,vEr-ean & Varv GElpr,n 1980).

Chez les urodèles du genre Tritut'us,la méthode squelettochronologique a
été largement employée dans la détermination des structures d'âge (SvrnlNa &
Rocer 1976. Hacsrnôu 1977, FnaNctI-t-oN 1980, CnEraNo el a/. 198,5. Sr,ttntN,q,

& SoprrrNroou 1985. VennEll- & FnlNctlloN 19U6, ANonEoNE 1990, Cagr,tr'No

1990, FnaNcILLoN-VIEILLoT et al. 1990, Pac;,qNo et al. 1990. GuvrrANT rr rz/.

199 I, Mrnuo 199 l, Ca.r,raNo & Casr,q.NEr 1993, Mtzruo ct a|.1993, AN»neoNn
et al. 1994. ScHnesrseeRGER & Golosculrtol 1994, Cverrovtc er ul. 1996,
Drez-P,qNIecuxct al.1996. Jor-v & GnolEr 1996,Kxtp.ztc- et u1.1996, Mteup rr
«1. 20OO). Cependant, les comparaisons entre pédomorphes et métamorphes n'ont
été firites clairement que par Keleztc et al. (1996). Comme ditterents processus

pédomorphiques ont été mis en évidence chez dillérentes espèces (Got-lt-o 1977,
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KRt-ezrc et al. 1996, RvnN & SEulrrscu 1998) et que la pédomorphose a été
constatée dans des environnements contrastés (Bnourl 1986, 1992, Wurrel.re,ru
1994), l'objectif de ce charpitre était d'étudier les structures d'âge et de taille de
tritons alpestres rnétarnorphiques et pédon.rorphiques vivant en syntopie dans dif-
térents habitats clu sud de I'Europe. La taille étant un mauvais prédicteur de l'âge
(CesrnNEr et al.1993). nous avons utilisé une analyse squelettochronologique
pour cette étude. L'ar.ralyse cles processus hétérochroniques chez le triton alpestre
a aussi été I'occasion de discuter les difTérents modèles proposés (Gour-o 1977,
ALeERcH et al. l9'79. RE,rr-r-y et al . 1997).

5.2. Matériels et Méthodes

5.2.1. Sites et suiets étudiés

Les populations étudiées sont présentées au tableau 11. Une description
détaillée des milieux étudiés est donnée au chapitre 3. Les populations conrien-
nent toutes des pédon'rorphes mâles et fèmelles. Toutes, sauf celle de la Pianca,
contiennent également des métamorphes nrâles et fèmelles. Les structures d'âge
des juvéniles ont été étudiées aux sites A et B (les juvéniles métamorphosés
uniquement au sitc A, vu leur absence au site B). La rnaturité était établie sur
base d'un cloaque développé, le sexe sur la fbrme clu cloaque (enflé et lisse
chez les mâles, allongé et ridé chez les fèmelles : fig. 6. page 46) et le sracle
pédomorphe ou branchié sur la présence de fèntes branchiales.

Tableau ll. Sitcs et traits étucliés : structures d'âgc (A) er de taille (B).
Studied sites untl trctits: agt (A) und si:e (B) structura.

5.2.2. Echanti I lonnage

Les tritons ont été capturés dans ['eau à I'aide d'une épuisette (fTg.88). Ils ont
ensuite été anesthésiés au phénoxyéthanol O.5o/o et mesurés (longueur museau-
cloaque) avec une précision de I rnm. Pour une partie de ces tritons, un ou deux
des plus longs doigts des pattes postérieures ont alors été coupés à leur base ct
placés dans des microtubes remplis d'éthanol à 75o. Des prélèvements de tri-
tons entiers ont également été effectués.

lTlr

§te Localité Altitude A B
Lac de la Cabane (France)

Parana (Italie)
Drakolimni-Tymphi (Grèce)

Drakolimni- Smolikas (Crèce)

Mont Megna (Italie)
Colorio (Italie)
La Pianca (Italie)
Fontanelle (Italie)
Valtos (Grèce)

I 950 nr

600 m
2000 rn
2140 m
1200 m
960 m

1000 m

950 m
l7-50 m

A
B

C

D
E

F
G

H
I

+
+

+
+
+
+
+
+
+
+
+

+
+
+
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Fig.89. Marquage des tritons au lac de la Cabane (site A. juillet 1997). P. Jot-v
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Fig.88. Capture des tritons au lac dc la Cabane (site A, juillet 1997). M. DeroEt-.
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5.2.3. Squelettochronologie

Les structures d'âge ont été obtenues par squelettochronologie sur os long : pha-
langes et humerus. La procédure suit les descriptions d'autres auteurs (par
exemple, Mtaup et al. 1993, Were & Cesra,NEr 199-5):sous binoculaire, la
peau et les muscles étaient retirés afin de mettre les os à nu, en veillant à ne pas
séparer les phalanges les unes des autres. Les os ont ensuite été placés indivi-
duellement dans un bain d'acide nitrique à 3 (phalanges) ou 57o (humérus) afin
d'être décalcifiés et ce. pendant l5 à45 minutes (phalanges) à 3-4 heures (humé-
rus). Ils étaient alors maintenus ell eau courante durant la nuit, al'in d'arrêter le
processus de décalcification par élimination de l'acide nitrique. Les os étaient
alors placés sur la platine d'un microtome à congélation (MICROM) et enrobés
dans des gouttes d'eau à -42" C. Des sections transversales de l6 pm étaient
alors réalisées dans la zone diaphysaire des os. A l'aide d'un pinceau. une ving-
taine de sections d'os étaient placées dans la cuvette, renrplie d'eau, d'une lame
porte-objet. L'eau était alors absorbée à I'aide d'une mèche de papier et rempla-
cée par de I'hématoxyline cle Ehrlich durant un quart d'heure. L'hématoxyline
était alors retirée à I'aide d'une mèche de papier ou d'une pipette «pasteur» (par
capillarité) et remplacée par de I'eau distillée pour une immersion cl'au moins l-5
minutes erfin d'élirniner l'excédent de colorant. Les coupes étaient alors montées
entre lame et larnelle dans de l'Aquamount à I'aide d'une aiguille fine. Les
coupes étaient alors exposées à la lumière pendant plusieurs sentainesjusqu'à ce
que la décoloration les rencle lisibles. Les lames étaient alors nettoyées et obser-
vées sous microscope. Des photographies ont été prises à cette étape. L'âge des
animaux était déterminé en comptant le nombre de lignes hématoxylinophiles
(plus lbrtement colorées et réfringentes en jouant avec la mise au point du micro-
scope). Quelques exemples de coupes de phalanges et d'humérus sont présentées
à la figure 90. Ces lignes représentent les phases d'arrêt de croissance ou plutôt
de croissance extrêmement ralentie qui correspondent à la période hivemale des
populations étudiées. Certaines coupes n'étant que peu lisibles, plusieurs ont été
lues pour chaque individu afln de certifier I'estimation de l'âge. Nous n'avons
pas tenu compte des coupes dont l'estimation de l'âge était imprécise (coupes
abîmées. trop ou trop peu décalcifiées, marques pas assez nettes ou difficilement
séparables des marques intra-annuelles).

Le taux de survie moyen (Sr) a été calculé d'après la fbnnule de RoesoN
& CsnpveN (in Mrnup er al.2000) :

sr=
(N+T-1)

avec N, la somme du nombre d'individus de chaque classe d'âge (N^ +
N^+l * N^+2 f ... + N*,.1) et T, la somme du nombre d'individus dc chaque
classe d'âge multipliée successivement par 0, 1,2,3 (ONx + lNx+t + 2 N**r *
... + iN^a1). L'espérance de vie adulte (ESP) a été calculée d'après la tbrmule
de Seber (in MIeuo et al.2OO0) :

ESP = 0.5 (l _ sr)
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Fig. 90. Coupes histologiques d'os longs de tritons alpestres. A : phalange de pédomotphe
rnâle de 1 an (site B : Parana)l B : phalange de pédomorphe fèmelle de 2 ans
(site B); C : phalange dc nrétan-rorphe lèmelle de 6 ans (site B) ; D : humérus de
rnétamorphe mâle de 5 ans (site B) ; E : humérus d'un pédomorphe mâle de 2 ans
(site F : Colorio); F : hunrérus d'un métarnorphe fèmelle de 6 ans (site F).
Histolo5iit'al (ross-scrti()ns lltrouglt long bortes d Alpinc nawts. A: phulan: oJ-a
l-\'car old ntale pactlontorph (site B); B: phalatt.r rl a 2--vear old Ji'ntale paedo-
tnorph (site B); C: phal«n-r of-a 6-yeur oldfanrule ntetantorph (sitc B): D: huntents
of-a -5-ycur old nmle ntetomorph (site B): E: ltunterus oJ a 2-year old malc pctedo'
ntorytlt (site F);F: ltunterus ol'a 6-,-ear oldfenrule ntetantorplt (.site F).

5.2.4. Croissance

Nous avons représenté la croissance des tritons par le modèle de croissance de
voN BERTAT-ANFFy (incluant une taille initiale non nulle) :

Y=A(1-Be-t*;

Y représente Ia longueur museau-cloaque des tritons ; x, leur âge ; A, la
longueur asymptotique ; B, la difÏérence entre A et la taille à la naissance,
exprimée comme une proportion de A (B = [A - taille à la naissance]/A) et k, le
taux de croissance. estimé selon Ia distribution des données (voN BEnT,q.LANFFY

1938. LopEz-VsrcA. 1979, Monr,AU 1987, SteanNs 1992). La modélisation de
v()N BERTANLANFFY s'applique généralement bien à la croissance des poissons
(MoRL.AU 1987) et amphibiens, clont le triton alpestre (MlAuD et al.2OOO).
Notre objectif étant d'obtenir un aperçu général de la croissitnce, ce modèle est
sufÏsant (des modèles plus complexes incluant la saisonnalité n'auraient de
toute manière pas été possibles car la précision de l'âge n'est que d'un an). Son
paramètre k permet de comparer la productivité des différentes tactiques (pédo-
morphose et métamorphose). L'ajustement statistique fait par Statistica
(Srnrsonl France 2000) donne les valeurs des paramètres et cles erreurs

E
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CHAPITRE 5

standard (= .erreurs-types») associées. Le modèle s'applique particulièrement
arux jeux de données complets entre l'éclosion et l'âge maximal (site A). Ce
nrodèle caractérisant bien [a croissance du triton alpestre au site A, nous I'avons
aussi utilisé à titre indicatif pour d'autres populations pour lesquelles nous ne
disposions pas de stades intermédiaires (absence de juvéniles à 1'eau ou impos-
sibilité cl'en estimer l'âge précis suite à leur âge précoce à la maturité). La
croissance des adultes a été représentée graphiquement par des régressions
linéaires.

5.2.5. Suivi longitudinal des tritons

En juillet 1997. nous itvons capfuré des tritons dans les dil'lérents rnicro-habi-
tats du site A e1, en août 1997, r"rniquement dans la
petite cuvettc, Lrne fbis celle-ci séparée de la grande
cuvette. Nous avons alors merrqué 207 tritons (dont 1,59

adr"rltes) par pose de transpondeurs de milrque Trovan
(respectivement ll7 en juillet et 90 en août). L'injec-
tion était faite sur la face ventrale. à la limite des
flancs, ii hauteur des pattes postérieures. La marque
était alors poussée le lor-rg des flancs -iusqu'àr atteindre
le vcrisinage de la patte antérieure (Fanen 1997). En
octobre 1991, 248 autres tritons (clont 232 adultes) ont
été marqués par tatouage sur la face ventrale, selon un
code dérivé de ceh.ri proposé par Jolv & Mrnup ( 1989)
(fig. 9f ). Les tritons étaient anesthésiés, dans une solu-
tion à O.5c/t, dc phénoxyéthanol, avant les manipula-
tions et étaienl placés dans de l'eau fraîche après
celles-ci. La lon-olueur r-rruseau-cloaque était alors
mesurée avec une précision d'un millimètre. Des cam-
pagnes de recapture ont été organisées en août 1997,
mai et octobre 1998. mai e1 ()ctobre 1999 et mai 2000.
Notre objectif était de déterrniner le devenir des tritons
et donc de capturer un maximut.n cl'individus à chaque
période de capture.

F-ig.9l Patror.r de m.irquage par tatouage des tritons. Cercles blancs :

points cle marquages possibles sur lc ventre clu triton (de gauche à

droite, de haut en bas. ligne [ : l-2-3, ligne 2:4-7-10. lignc 3 :

20-40-10, ligne 4 : 100-200-400, lignc 5 : 700-1000). Cercles
noirs : cxemplc d'un code de marquage (triton numéro 72)
(redessiné d'après Jolv & Mreuo 1989).
Morking puttern b1'tattooirtg in rtcttts. Open cirtles: possiblc
tnorking sitcs t.ttt îhc newr's bell)'(fiont leli to right,.from up to
dov'n. line 1: l-2--1 , line 2: 1-7-10, linc 3: 20-10-70. lina 1:
100-200-100, line 5: 700-1000). Full tirclcs: c.runrple oJ'u
nutrkirtg tode (trevt nuntber 72) (retlrav,n.fion.lotr & Mttuo
19tt9 ).

llt2

o

o

o
oo



STRUCTURES D'ACE ET DE TAILLE

5.2.6. Procédu res statistiques

Nous avons employé le test non paramétrique U de Mann-Whitney pour com-
parer les structures d'âge entre les cleux fbrmes (Stecpl- & C,qs-rEI-l-eN l9tt8).
Les lon-{ueurs des deux formes ont, par contre, été comparées ii I'aide d'un test t
de Student. Comme la clistribution des données de croissance des adultes
s'éloignait de la normalité, nous avons calculé le coefficient non-paramétrique
de corrélation de Spearrnan (r.). L'hypothèse nulle que les deux variables sont
indépendantes et que la valeur de r. diffère de zéro a été testée selon la tnble de
la loi nonnale (grands échantillons) (Srcce,l & Cnsrelt-aN l9U8). Nous avons
testé l'influence des populatior-rs, fbrmes et sites simultanémerrt à l'aide d'une
analyse cle variance, ef'tectuée après transfbrmation logarithnrique (Sore.l &
Rout-t 1995). Nous avons enrployé I'abréviation SE, pour l'erreur standard
(«erreur-typc») et SD, pour l'écnrt-type. Nous avons choisi d'appliquer un
risque d'erreur o de 0.0-5.

5.3. Résultats

5.3.1. Population A : Lac de la Cabane (France)

Chez les n-râles, les structures d'âge ne différaient pas si-rrniticativement entre
les pédomorphes (N = 30) et les rnétamorphes (N:27) (test U = 337,
Z = -7.087. P = 0.2tt). Toutefois, les femelles clifféraient légèretnent : les
f'emelles pédomorphes (N = 32) arrivant à maturité un peu avant les méta-
nrorphes (N = 27) (test U = 28tt, Z = -2.191, P < 0.05). L'âge à la première
reproduction était de 3-4 ans chez les mâles et cle 4-5 ans chez les f-emelles. La
longévité des mâles était cle ti ans pour les deux fbrmes, tandis que chez les

fèmelles elle était cle 8 ans chez les pédomorphes et cle l0 ans chez les méta-
morphes (frg. 92). La médiane était de -5 ans pour chaque catégorie cle tritons,
excepté pour les fèn.relles métarnorphosées où elle était de 6 ans.

Les taux moyens de survie (Sr) étaient de 0.612 pour les pédomorphes
fèmelles. 0.675 pour les métamorphes fèmelles. 0.670 pour les pédomorphes
mâles et 0.707 pour les nrétamorphes mâles. Les espérances de vie adulte
moyenne (ESP) étaicnt respectivement de 3.1,3.6,3.5 et 3.9 ans. Toutes classes
confondues, Sr = 0.695 et ESP = 3.t1.

Les tailles des tritons (longueur museau-cloaque) étaient similaires entre
les pédomorphes et métamorphes rnâles (respectivement, X + SE = 4L).1 + O.'7

mm et 49.4 + 1 mm ; test t7r = -0.52, P = 0.60) et fèmelles (respectivernent,
X + SE : 52+0.7 mrnet 53.1 + 0.9 mrn ; lest t75= -1.78. P= 0.08) (fÏg 93).

Les courbes de croissance (ajustées selon l'équation de voN Be,nrnt.,A,Nppv)

des pédomorphes et métamorphes étaient très proches. Les taux de croissance (K
+ SE) étaient respectivement de 0.479 + 0.016 et 0.466 + 0.02-5 (fig. 94). Il y

l 8.1



CHAPITRE 5

avait une relation directement proportionnelle entre l'âge et la taille chez les
métamorphes mâles et femelles et chez les pédomorphes mâles, mais pas
femelles (r de Spearman ; fig. 95). Toutefbis. des tritons de mêrne taille peuvent
avoir des âges différents, tels les pédomorphes mâles de 50 mm qui peuvent
avoir 4, 5,6,1 ou 8 ans.
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Fig. 94. Croissance des tritons blanchiés (uvéniles branchiés et pédomorphes) et métamorphosés
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CHAPITRE 5

Suivi longitudinal des tritons

Sur les 391 tritons adultes ntarqués en 1997,2-5 ont été recapturés en mai
1998 (sur un effectif lotal d'adultes de 332 tritons). 44 en octobre 19c)8
(N = 458). 23 en mai 1999 (N = 314),26 en octobre 1999 (N = 695) et l5 en mai
2000 (N = 534). l4 des 105 tritons adultes capturés en octobre 1997 (après que
les tritol.rs tzrtoués ont été Iibérés dans l'eau) étaient marqués par tatouage. La
régression linéaire de la proportion de tritons marqués sur le temps donne une
estimation de la disparition des animaux marqués 37 mois après le ntarquage,
soit en décernbre 2000 (fig. 97). Le taux de survie après I an (périocle octobre
1991 - octobre l99ti) était de0.12. Pour la cleuxième année de caprure (compa-
raison octobre l99il - octobre 1999), il n'était plus que de 0.39. L'espérance de
vie estimée des anirnaux adultes marqués était d'au moins 3 ans (fig. 97).

Sur les 391 tritons adultes marqués, 101 ont été recapturés entre août
199'/ et mai 2000. 2-52 cles tritons marqués en 199'7 étaient des pédomorphes.
Les recaptures de ceux-ci ont montré que l2 s'étaient rnétamorphosés et étaienl
donc dcvenus des métamorphes (prélèvements de 1997: I individu: l99U:6
individus : 1999 : 4 individus I 2000 : I individu), tandis que 69 aurres indivi-
dus recapturés avaient gardé leurs attributs de pédomorphc. Ainsi, l5%, des
péclomorphes recapturés s'étaient métamorphosés.

La plupart des tritons ne grandissaient pas entre les périodes de capture et
nombre d'entre eux rapetissaient (fig. 98). Les variations de taille ne difléraient
ni entre les fernelles pédomorphes et métamorphes (respectivement, X + SE =
-0.1I + 0.02 mm/mois et -0.05 + 0.04 mm/mois; test t47 = -1.439, P = 0.16), ni
entre les rnâles pédomorphes et métamorphes (respectivenlent, X + SE = -0.01 +
0.04 rnm/rnois et -0.03 + 0.02 mm/mois ; test t26 = 0.306, P = 0.76).

Fig.96. Triturus a. alpesrris pédomorphe mâle (lac de la Cabane, site A, France, mai
l 998).
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L'activité en phase aquatique est annuelle chez au moins une partie de la
population métamorphique. Ainsi, 14 rnétamorphes marqués ont été recapturés
lors de deux années successives, tandis que 8 I'ont été après seulement 2 ou 3
ans. Le fait que quelques métamorphes (N = 4) aient été capturés aux périodes
précédant (octobre) et suivant (mai) le gel du lac est en faveur d'une présence

dans l'eau duranl la période hivernale.
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CHAPITRE 5

5.3.2. Population B : Parana (!talie)

Les structures cl'âge diflëraient largement entre les pédomorphes (N = 28) et
métamorphes (N = 37) mâles (test U = 69,2 = --5.948, P < 0.00 l), ainsi
qu'entre les pédon-rorphes (N = 32) et méramorphes (N = 32) fèmelles (test
U = 45.-5, Z = -6.264, P < 0.001). Les médianes éraienr à I et 3 ans chez les
pédomorphes et métamorphes rnâles et à 2 et -5 ans chez les tèmelles. La plupart
cles pédomorphes r.nâles atteignaient leur maturité sexuelle à 1 an, tandis que la
plupart des rnâles métan-rorphes n'acquéraient leur maturité que plus tard, à 2
ou 3 ans. Les diflérences d'âge à la rnaturité sexuelle sont encore plus grandes
chez les fèrr.relles. avec la majorité des pédomorphes tèmelles atteignanr leur
maturité à l'âge de 2 ans et la plupart des métamorphes fernelles à 4 ans ou plus
tard. Tandis que l'â_ee cles pédomorphes mâles n'excédait pas 2 ans, il atteignair
7 ans chez les métamorphes mâles. La plus vieille fèmelle pédomorphique avait
-5 ans. tanclis que la tèmelle métan.rorphique la plus âgée avait l0 ans (fïg.99).
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Fig.99. Struclures d'âge des lritons du site B (Parana). Mâles métamorphes (N = 37) et
pédornorphes (N = 28) ; femelles méramorphes (N = 32) er pédomorphes (N = 32). Barres
noires : métantorphes ; banes blanches : pédomorphes.
Ag( strltcluras of metantorphs arul paeclontorphs of sitt B. Blutk bars: meîamorphs: open
bars: paedomorphs.

Les tailles des tritons (longueur museau-cloaque) difléraient grandement
entre les cleux formes. Les pédomorphes étaient plus pctits que les méta-
morphes et ce. qu'il s'a-qisse des mâles (pédomorphes : X + SE: 15.4 + 0.3
mm; métamorphes :49.1 + 0. I mm;test t3 le: -9.91, P < 0.001) ou des
femelles (pédomorphes: X + SE,:49.3+ 0.3 mm;métamorphes:56.2+O.2
mm ; test tro= -22.25, P < 0.00 I ; fig. 100).
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Les caractéristiques des structures d'âge de la population du site B

(maturité précoce) et l'absence dans ce milieu de juvéniles terrestres fbnt que

nous n'avons pas ou peu disposé de données entre la naissance et la maturité,
c'est-à-dire durant Ia phase de croissance principale. Nous avons cependant uti-
lisé Ie modèle de voN Bsnrel-nNpry afin d'avoir une idée des taux de crois-
sance. Ainsi le taux de croissance (K + SE) des pédomorphes mâles était de

2.901 + 0.259 contre 1.19 + 0.266 pour les métamorphes rnâles et celui des

pédomorphes fèmelles était de 1.412 + O.249 contre O.475 + 0.032 pour les

métamorphes Îèmelles. Il n'y a aucune relation significative entre l'âge et lâ
longueur du corps, que ce soit chez les métamorphes mâles (r" : -0'246,
tr-s:-1.-503,P:0. l4)etfemelles(r,=-0. 199, 1.:o:1.113'P=o'21 ) ouchezles
pédomorphes mâles (r, = -0. 149,tru = -0'768, P = 0'45) ou fêmelles (r. = 0'l l3'
tzz = 0.-59 1. P = 0.56).

pédomorphes métamorphes pédomorphes métamorphes

mâles femelles

Fig. 100. Longueur museau-cloaque (mm) des métamorphes et pédomorphes, mâles et

l'emelles du site B (Parana). Points : Irloyenne ; boîtes : SE ; moustaches :

sD. *** P < 0.001 (resr r).
Snout-ÿcnt length (mnt) ot''mctantorphs antl paedontorlths. ntalcs and J'amcrlcs rfl'sitc
B. Dots: meart: hoxes: SE: whiskers: SD.

5.3.3. Population C : Drakolimni - Tymphi (Crèce)

Les deux formes n'avaient pas les mêmes structures de taille (longueur museau-

ctoaque). Les pédomorphes étaient un peu plus petits que les métamorphes et

ce, qu'il s'agisse des rnâles (pédomorphes : X + SE = 4O.7 + 0.4 mm ; méta-

morphes'. 43.6 + 0.4 mm ; test t87 = -5'204, P < 0'001) ou des femelles (péclo-

morphes: X + SE = 44.4 + 0.3 mm; métamorphes :48.7 + 0.4 mm l

test t3e = -8.983. P < 0.001 ; fig. 101).
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CHAPITRE 5

pédorrorplres métamorphes pédomorphes nrétamorphes

mâles femelles
Fig. t0l. Longueur museau-cloaque (mm) des métamorphes et péclomorphes, mâles et

femelles du site C (Drakolimni-Tymphi). poi.ts: nloyenne; boîtes:
SE ; moustaches : SD. *** P < 0.001 (test t).
Snout-vcnt lcngth (ntnt) of-ntetantorphs und paetlctmorphs, nales antl .t'enta.lcs 6l'
site C. Dots: ntecrn; bo-tes: SE: v,hiskers: SD.

5.3.4. Population D : Drakolimni - Smolikas (Grèce)

Les deux fbrmes n'avaient pas les rnêmes structures de taille (longueur museau-
cloaque). Les pédomorphes étaient un peu plus petits que les métamorphes et ce,
qu'il s'agisse des mâles (pédornorphes : X + SE = 4 .9 + 0.3 rnm ; méta-
morphes :46.6 + 0.2 rnm ; test tr85 = -4.941, P < 0.00 1) ou cles femelles (pédo-
morphes : X + SE = 48.9 + 0.2 mm ; métarnorphes : 51.3 + 0.3 mrn ; test
lz:: = -7.252, P < 0.001 ;fig. 102).

N=94
N=93

+

-''-'"'' N = 11,1

N = lll

+

pédomorphcs rnétamorphes pédomorphes rrrétantorphes

mâles femelles
Fig. 102. Longueur museau-cloaque (mrn) des métamorphes et pé<lomorphes, mâles el

fcmelles du site D (Drakotin'rni-sntolikas). points: moyenne; boîles:
SE ; rnoustaches : SD. **1. P < 0.001 (test r).
Srtout-vattt lcngth (rnm) of'nretamorphs and paedonutrplts, nutles ancl Jentcrlcs of'
.site D. Dots : meen; boxcs: SE,.v,ltiskcrs: SD.
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STRUCTURES D'ACE ET DE TAILLE

5.3.5. Population E : Mont-Megna (ltalie)

Quoique les structures d'âge étaient un peu décalées vers des âges plus jeunes

chez les pédomorphes, il n'y avait aucune différence significative entre les
pédomorphes (N = 19) et métamorphes mâles (N: 16) (U = 112,2: -1.421,
P = 0. l9) et entre les pédomorphes (N = 19) et métamorphes femelles (N = 10)

(U = 67.5, Z: -1.262, P = O.2I). Les médianes étaient inférieures chez les
péclomorphes mâles (3 ans) que chez les métamorphes mâles (4 ans) et iden-
tiques (4 ans) chez les f-emelles des deux formes. La maturité sexuelle était
atteinte à 2 et 3 ans chez les pédomorphes mâles, entre 2 et 4 ans chez les méta-
nrorphes mâles, entre2 et 4 ans chez les pédomorphes fernelles et à 3 ou 4 ans

chez les métamorphes fernelles. Les longévités étaient respectivement de 5, -5, 6

et 7 ans (fTg. 103).

Les longueurs rruseau-cloaque des pédomorphes et métamorphes ne dif-
féraient pas significativement, que ce soit chez les mâles (pédomorphes :

X + SE = 47.1 + 0.-5 mm ; métamorphes : 4'7.4 + 0.4 mm ; test tr-r : -0.469,
P = 0.64) ou les femelles (pédomorphes : X + SE:51.9 + 0.4 mm ; méta-
morphes : 53.4 +0.9 mm ; test t27 = -1.603, P : 0.13) (fig. 104).

Le taux de croissance (K + SE) des pédomorphes était un peu supérieur à

celui des métamorphes : 0.703 + 0.037 contre 0.509 + 0.030. Il n'y avait
aucune relation significative entre 1'âge et la longueur du corps, que ce soit
chez les métamorphes mâles (r, = -0. 101, tl7 = -0.419, P = 0.68) et fèmelles
(r, = 0.392, tt, : 1.2O4, P = 0.26) ou chez les pédomorphes mâles (r, = 0.334.
tru= 1,326,P =O.21) ou fèrlelles (r. = 0.2t1 I ,tn = l.2O9,P = O.24).

mâles
60

40

20

Ô\
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1èrnelles

1234567
Age (années)

Fig. 103. Structures d'âge des tritons du site E (Mt. Megna). Mâles métamorphes (N = 16) et

pddomorphes (N = l9) ; tèmelles métamorphes (N = l0) et pédomorphes (N = l9). Barres

noires : métamorphes ; barres blanches : pédomorphes.

Age sttu(tures oJ ntetantorphs ancl paedontorphs oJ'site E. Black bars: netrtntorphs: ctpen

bars: puedomorphs.
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N = 16 N=l!)

NS N=I0

N= 19

pédornorphes métâmorphes pédomorphes métamorphes

mâles femelles

Fig. t04. Longucur museau-cloaque (mrn) des métamorphes et pédomorphes, nrâles et
tèmelles du site E (Mt. Megna). points : moyenne ; boîtes : SE ; moustaches :

SD. NS P > 0.05 (resr r).
SnoLrl-t'etrt length (nrnt) ot' nretanrcrphs und paedontorplt.s, ntales ancl .fetnales of'
.\iîc E. Dots: nteutt; lxttes: SE:v'ltiskers: SD.

5.3.6. Population F : Colorio (ltalie)

Il y avait une dil'térence significative de structure d'âge entre les mâles pédo-
rnorphes (N = l1) et métamorphes (N = 4) (U = 3. P < 0.05), mais pas enrre les
fèmelles pédomorphes (N : 14) et métamorphes (N = 3) (U = 10, P = 0.20).
Les médianes étaient à 3 ar.rs chez les pédomorphes mâles contre 4 chez les
métamoryhes du même sexe et à 3 chez les femelles des deux fonnes. Les plus
jeunes individus avaient I an chez les pédomorphes mâles, 3 ans chez les nréta-
morphes rnâles, 2 ar.rs chez les pédomorphes femelles et 3 ans chez les méta-
morphes tèmelles (fig. f05).
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Fig. 105. structures d'âge des tritons du site F (Colorio). Mâles métamorphes (N = 4) et pédomor-
phes (N = I I) ; femelles métamolphes (N = 3) et pédomorphes (N = I l). Barres noires :

rnétamorphes : barres blanches : pédomorphes.
Age stru(lures ol'metontorphs und paedontorphs oJ'site F. Block bdrs: metdmorphs; open
bctrs : paetlontorplts.
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STRUCTURES D'ACE ET DE TAILLE

Les longueurs museau-cloaque des pédomorphes et métamorphes ne dif'-
téraient pas significativement, que ce soit chez les mâles (pédomorphes :

X + SE = 44.5 + 0.3 mm ; métamorphes : 43 + 1.4 mm ; test tlj : 1.668.
P = 0.12) ou les femelles (pédomorphes : X + SE = 46 + 0.3 rnm ;

métamorphes :48 + 4.2mm, test tr5 = -1.1O2" P = 0.29).

5.3.7. Population G : La Pianca (ltalie)

L'absence de métamorphes dans ce site ne nous a permis que d'analyser les

structures d'â-ee des pédomorphes. Les médianes étaient à 3 ans chez les pédo-
morphes mâles (N = l4) et femelles (N = l7). Les plus jeunes individus avaient
2 ans et les plus âgés 4 ans, que ce soit chez les mâles ou les fèrnelles.

Les longueurs nluseau-cloaque moyennes (t SE) des pédomorphes
étaient de 45.3 + 0.3 mm chez les mâles (N = 14) et de 49 + 0.-5 rnm chez les

femelles (N: 17).

5.3.8. Population H : Fontanelle (ltalie)

Les lon-eueurs museau-cloaque des pédomorphes et métamorphes ne différaient
pas significativement, que ce soit chez les mâles (pédomorphes:
Xt Sp =43.5 +0.3 mm;métamorphes:43.9+ 1.4mm; test t6e=-0.82 l,
P:0.41) ou les femelles (pédomorphes: X + SE:49 + 0.4 mm;
métarnorphes: 50. 1 + 0.6 mm; test t8e :-1.537, P:0. l3 ; fÏg. 1061.

NS

N=-39

NS
N=l-l

p=-57

pédomorphes métamorphes pédomorphes métamorphes

mâles femelles

Fig. 106. Longueur museau-cloaque (mrn) des métamorphes et pédomorphes, rnâles et
femelles du site H (Fontanelle). Points : moyenne ; boîtes : SE ; moustaches :

SD. NS P > o.o-5 (resr t).
Stlout-rent length (ntm) of ntetantorplts ctnd paedonnrphs, nrules ond femalcs ol site H.
Dots : nrcdn: bo.res: SE: v'hiskers: SD.

56

tr
E 5rI

O <l

9:oo

d+ôo

u++
à0cll
J

40

r93

++
I



CHAPITRE 5

5.3.9. Population I : Valtos (Grèce)

Les deux tbrmes n'avaient pas les mêmes structures de taille (longueur rrluseau-
cloaque). Les pédomorphes étaient un peu plus petits que les métamorphes et
ce, qu'il s'agisse des mâles (pédomorphes : X + SE: 41.6 + 0.6 mm; méta-
morphes :46.8 + 0.7 mm; test t.3t = -4.792, P < 0.00 l) ou des femelles (pédo-
morphes : X + SE = 49.6 + 1.3 n'rm ; métamorphes : -53.9 t 0.9 n-rm ;
test tr1 = -2.880. P < 0.01 ; fig. 107).

pédomorphes métarnorphes pédornorphes métamorphes

mâles femelles
Fig. 107. Longueur museau-cloaque (mm) des métamorphes et pédomorphes. mâles ct

femelles du site I (Vattos). Points: moyenne; boîtes:SE,; moustaches:
SD. ** P < 0.01. **àt P < 0.001 (rest t).
Snout-ÿent letrytlt (ntm) of metantorplts ancl paedontt»'phs, nrctles ancl .femctles of
.site I. Dots: meun; bttres: SE:v,hiskers: SD.

5.3.1 0. Comparaison des populations

Les différences d'âge entre les deux fbrmes variaient selon les populations
considérées (fig. 108). Une analyse de la variance àr trois critères révèle que le
site, la fonne et Ie sexe des tritons ont une inf'luence sur leur âge. De mêrne,
toutes les interactions d'ordre 2 à I'exception de <<tbrme x sexe)> sont significa-
tives (tableau 12). Les diflérences de longueur corporelle entre les cleux formes
variaient également selon le site étudié (fig. 108). Une analyse de la variance à
trois critères révèle que le site, la forme et le sexe des tritons ont aussi une
influence sur leur longueur corporelle. De même, toutes les interactions d'ordre
2 et d'orclre 3 étaient significatives (tatlleau 13).
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Fig. 108, Age moyen (années) et longueur museau-cloaque moyenne (rnm) des
pédonrorphes et rnétamorphes, mâles et femellcs dans les diflérentes populations
étudiées. P: pédornorphes; M : méltrmotphes.
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Tableau 12. Résumé d'une analyse de variance à 3 critères (population, Ibrnre, sexe) de
l'âge cles tritons (avec trernsfbrmation en logl1y).
Strtttttrctr'\' of o thrce-uat' arutlt,sis of varionce oJ the age of nawts.

Source de variation CM r' Pdl
Site
Forme
Sexe

Site x forme
Site x sexe

Forme x sexe

Sitexformexsexe
Résidus

total

Site
Forme
Sexe

Site x forme
Site x sexe

Forme x sexe

Sitexformexsexe
Résidus

total

-1

I
I

-)

J

1

3

327

342

5.1123
1.6113
0.4623
2.1242
0.6328
0.0005
0.0314
6.1109
1 1.9093

t.1241
t.6113
0.4623
0.708 r

0.2109
0.000-5

0.010-5

0.0187

0.0804
0. I 058
0.41-5 I

0.1211
0.003-5

0.024-5

0.0012
0.0005

r03.952
88.s26
24.861
4 r .891

12.86-5

0.006
0.66-5

< 0.001

< 0.001
< 0.001

< 0.001

< 0.001

0.94
0.51

Tableau 13. Résurné 11'une analyse cle variance à 3 critères (population, fbnne. sexe ) dc [a
krngueur rnuscau-cloaque des tritons (avec transfbrmation en loglg).
Stttrtrrtut't of u tltrce-u'ut uttulysis of'toriunte ot' the snout-tettt lcngtlt of'rtewrs.

Source de variation l- Pdl
6

I
I
6

6

I

6

r 681

I 708

0.4823
0. l0-5tt

0.4r-5I
0.o16

0.02 r0
0.0245

0.00730
0.83-53

r.9878

l6l .78

212.880
835.3t33

25.693
1.046

4.1157
2.448

< 0.00 t

< 0.001

< 0.001

< 0.001
< 0.001
< 0.05
< 0.0-5
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5.4. Discussion

Les analyses squelettochronologiques montrent que les structures d'âge ditfé-
raient entre péclomorphes et métamolphes. principalement dans la population B,
mais aussi dans une moindre mesure dans la population F. Par contre, les struc-
tures d'âge étaient similaires clans les populations A et E. La pédomorphose
résultait ainsi d'un retard du développement somatique. sans modification de

cléveloppenrent des organes reproducteurs dans les populations A et E, mais
d'une précocité de la rr-raturité sexuelle clans les populations B et F.

5.4.1 . Processus hétérochroniques

Les classifications des processus pédomorphiques ont été nombreuses depuis les

premières synthèses de De Been (1930, 1940, 19-5 l). Gout-p (1971) a sirnple-
ment renomn-ré quelques-uns de ces processus. Selon ces définitions qui pren-
nent comme point cle comparaison la forme à la nraturité sexuelle, [a pédomor-
phose observée clans les sites B et F est due à une progenèse tandis que celle cles

populations A et E, est imputable à une néoténie. La néoténie avait été mise en

évidence par squelettochronologie (Kale,zrc et al. 1996'). Elle était aussi généra-
lement considérée comme étant le processus responsable de la pédomorphose
larvaire des urodèles (GoLrLD 1971 , Gl:-genr 1994. R,tt-t' 1996, Rlpt-Ev 1996,

Svlru & SrulesoN 1996). Des cars de pédomorphose avaient aussi été attribués
à une progenèse. mais seulernent en conclition expérirr-rentale (RYAN &
Spulrrscrr 1998) ou par intérence de critères peu fiables, telles la structure cle

lobes testiculaires (Bnuca 1976) ou la taille d'espèces actuelles (HEALY l9-74) et
fossiles (McN.r.uan,t 1997). Notre étude démontre ainsi. d'une part. que les
deux processlrs peuvent mener à la pédomorphose en environnement naturel et.
d'autre part, qu'ils peuvent avoir lieu chez une même espèce.

ALBERcH at al. (1919) ont proposé un modèle plus détaillé que celui de
Gour-o (1971) pour rendre compte des processus hétérochroniques t4. fig. 2.
page 23). L'avantage cle leur modèle est de représenter, sous fbrme cle courbes
de croissance, les ontogénies ancestrales et descendantes. En etfet, le rnoclèle de
Gorrlp est une représentation schématique (le r.r-rodèle en horloge:rl. fig. 1,

page 2l) qui donne une compréhension du phénomène, mais sans paramètres
affectant la croissance. Une autre différence entre les deux études tient dans la
décomposition de [a néoténie et de l'accélération de Gould en deux processus

distincts: d'une part la néoténie et le post-déplacement et d'autre part l'accélé-
ration et le pré-déplacement (AI-nEncu ct al. 1919). Cette séparation est intéres-
sante. En effet, elle montre qu'une pédomorphose sans rnodification du temps
de développement des organes sexuels pourrait être produite par une modifica-
tior.r du taux cle croissance (néoténie) ou par un décalage de son initiation tpost-
déplacement). Chez les urodèles, une telle classification est difTicile car il n'est
pas évident ou possible d'attribuer la pédomorphose à I'un ou I'autre de ces

processus.
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Chez Ie triton alpestre, le développement larvaire initial semble être
iclentique entre les deux chemins ontogénétiques. Ensuite, au moment où
devrzrit se produirc la rnétamorphose, il y a bifurcation des ontogérries. Le déve-
loppen-rcnt somatique s'accentue rapidernent lors cle la voie métarnorphique,
tanc'lis qu'il est plus lent dans la voie pédomorphique. ll n'est pas nécessaire-
ment nul. En effêt, de nombreux pédomorphes montrent des signes variés de
métamorphose. Les expériences de laboratoire montrent ainsi que la métamor-
phose des adultes est plus lente que celle des larves (rl. chapitre 7 : BnaNpoN
1976). Ainsi, si on considère le début des modifications entre les deux voies de
développement, on se retrouve avec une néoténie (développement ralenti) et un
post-déplacerrent (développernent er.rclenché en retard). Toutefbis, il poumait
aussi n'y avoir aucune métan-rorphose, même lente. Les trajectoires de crois-
sance pouvant prenclre des lbnnes variables, elles peuvent ainsi avoir une lbnne
sigrr-rc'rïde avec une accentuation du «S>> plus ou moins accusée. Un post-dépla-
cement concerne ainsi une pente avec un taux de croissance initialement nul,
tandis qu'une néoténie irnplique une pente initiale, mais toutefbis plus fàible
que celle dc I'ancêtre. Toutes ces caractéristiques fbnt que la terminologie de
Gout-p (1911) permet une vue d'ensernble du phénomène en laissant r.rnique-
ment la clistinction entre les évènements sor-natiques et sexuels (néoténie et pro-
genèse). Nous conservons ainsi le vocable de néoténie pour les situations oir Ie
développement des organes sexuels n'est pas décalé entre ancêtres et clescen-
dants. Mais. nous gardons à I'esprit, que les taux de croissance et cl'initiation
d'étapes de développement peuvent varier au cours du temps.

La progenèse chez le triton alpestre ne correspond pas exactement à celle
décrite par AlerncH et al. (1979). Seton ces auteurs, lors d'une ontogénie pro-
génétique, le développemcnt somatique suit la trajectoire ancestrale rnais
s'arrête simplement plus tôt, avec acquisition parallèle de la maturité. Le
modèle en horloge de Goulp (1977) ne convient pas non plus parfiritelneuI cirr
il montre que le développement est simplen.rent tronqué par I'acquisition de la
maturité sexuelle. Taitle et fbrme sont ainsi plus petites et corrélées. Ainsi, pour
avoir une pr«rgenèse type, la n.raturité sexuelle des pédontorphes devrait se prLr-
duire à un stade précédant celui de la métamorphose des larves optant pour ulte
voie métarnorphique. Nous n'avons malheureusement pas la taille et l'âge clas-
sique de métan.rorphose cles larves de cette population. Néann.roins, l'absence
dejuvéniles métamorphosés àr l'eau lors de nos visites et les caractéristiques clu
développement des larves dans d'autres populations (Mrarr» 1990; obs. pers.)
permettent d'atfirmer que cette rnétamorphose se produit après quelques mois
de développement. Ainsi. les individus progénétiques acquièrent leur maturité
dans un phénotype larvaire qui est déjà sur une voie pédomorphique. Ce n'est
donc pas une simple troncation. La rnaturité étant tout de rnême largement
décalée, nous interprétons toujours ce phér.romène comme une progenèse. Notre
définition cle ce processus est ainsi une acquisition précoce des évènements
reproclucteurs clans un sonta juvénile. Cette définition était ar-rssi employée par
Goul» (1911), miris nous nc restreignons pas la progenèse à une acquisitior.r de
la maturité lors d'un arrêt de développen.rent somatique. Ainsi, nous conservons
le sens premier de la progenèse tel qu'il avait été donné par Grenn (ltt87).
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L'acquisition de Ia maturité sexuelle nécessite aussi un certain temps et une

taille rninimale (Sre,q,nNs 1992) qui ne pourrait être atteinte par les jeunes

larves de tritons alpestres. Des analyses morphologiques poussées devraient
permettre de préciser la modification exacte des structures au cours du temps.

Les patrons de croissance varient beaucoup entre populations, mais aussi

entre espèces. Ils pourraient avoir été sélectionnés, dans telle ou telle direction
complexe, selon les circonstances locales. La modificiltion du taux, de l'initia-
tion et de l'arrêt clu développement pourraient agir de concert, avec des ampli-
tudes variables, en réponse à la sélection. Ils correspondraient à cles adaptittions

locales. Plutôt que de néoténie ou progenèse stricte, il y aurait ainsi une ten-

clance néoténique ou progénétique. La distir.rction de ces tcnclances reste purti-

culièrement intéressante afin de comprendre les stratégies thvorisant la pédo-

morphose dans des environnements variés.

5.4.2. Hétérochronie en mosaTque

Confbrmément aux clonnées séparées des âges et des tailles, les courbes de

croissance sont presque identiques au site A et largement diflérentes au site B'
Les taux de croissance des pédomorphes (obtenus en appliquant le modèle de

vON BERTAT-LANFFY, corrigé pour une taille à l'éclosion non nulle) étaient près

de trois lbis supérieurs à ceux des métamorphes du site B. Ainsi, outre une

acquisition précoce de la maturité sexuelle, les pédomorphes misent aussi sur la

croissance générale du corps. Ces résultats supportent ainsi les hypothèses de

RyaN & SErlllrrscu (1998). Alors que diftérents traits larvaires sont pédomor-
phiques, ta taillc globerle pourrait être considérée comme une péramorphose

procluite par accélération car tes juvéniles branchiés grandissent plus rapide-
ment que les juvénites métamorphosés. L'hétérochronie pourrait ainsi être en

mosalque. les caractères larvaires ne suivant pas la direction d'un développe-
ment de la taille du corps. Cependant, le terme «gigantisme)> est plus adéquat

que .<péramorphose>, pour clécrire une augmentation de taille (GrlulD l9'77).

A d'autres niveaux. le développement d'éléments. telles les pièces

oSSeuses, n'est pas nécessairement dépendant de la métamolphose au sens strict

des péclomorphes (passage d'une fbrme aquatique présentant des fèntes bran-

chiales ouvertes et cles branchies à une forme lerrestre). Ainsi, des pédo-

molphes peuvent présenter des structures crâniennes pleinen-rent métamorpho-
sées alors que <1'autres peuvent garder une structure larvaire (Rstlr-v 1986,

D-ronovrc & K,qleztc 2000). Cette dissociation varie selon les populations :

I'appareil hyobranchial montre ainsi des signes de métan.rorphose Irloins pro-

noncés dans certaines populations (DJOROVIC & KALEZIC 2000) que dans une

population grecque (Rocer 1996). Chez les Notophthulmtrs, la pédomorphose

est principalement limitée à la rétention de quelques éléments hyobranchiaux et

branchiaux. En effèt, les os du crâne subissent une métamorphose normale chez

tous les indivictus étudiés, qu'il s'agisse de pédomorphes ou de rnétamorphes
(Rstr-r-y 1986). Par contre, les ambystomes montrent une pédomorphose plus
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complète en retenant de nombreux caractères larvaires (RErLLy I987). Les stra-
tégies de développement difrèrent ainsi entre les espèces (Rerlr-v 1987) et les
populations (D:onovrc & K,cr-Ezrc 2000). Les ditïérences de stratégies de cléve-
loppernent pourraient venir cl'une tendance différente des populations et
espèces à se métamorphoser. Cette variabilité pourrait être la résultante d'envi-
ronnements particuliers. soumis à des assèchements réguliers, par exernple. Au
seitr de populations de tritons alpestres, certains aclultes exhibent des caractères
péclomorphiques très prononcés, tandis que d'autres ont des branchies en
ré-Eression. Au site A, la métarnorphose des pédor.r-rorphes est consiclérablement
ralentie, clonntrnt ainsi une large gan.rme de formes à diflérents stacles cle cléve-
loppernent.

5.4.3. La taille: un faible indicateur de l,âge pour la
détermination des processus hétérochroniques
Nos résultats m()ntrent que des ir-rdividus clc même taille peuvent avoir des â-rres
diltérents. Il est donc nécessaire de considérer l'âge et la taille corlme cleux
traits séparés dans les études des processus hétérochroniques. Dans tous les cas
oir on ne dispose pas cl'une relation procl.re du type I : I entre les deux traits, il
est imprudent cl'intérer des structures cl'â-rle à des structures de taille (Rerllv cr
ul. l99l). Les données obtenues sur des orgarnismes fbssiles restent donc
sujetles à caution, à moins que des structllres pertinentes associées à l'âge ou à
la maturité soient présentes.

5.4.4. Hétérochronie intraspécifique ys. interspécifique

REIr-r.v et ul. (1997) considèrent que les patrons interspécifiques cloivent être
traités indépendamrnent cles patrons intraspécifiques. Ils proposent I'utilisa-
tion du terme «pédomorphose>> pour traiter les relations entre des espèces dis-
tinctes et celle clu teffne «pédogenèse)> pour rendre conrpte cles phénomènes
intraspéciliqrres. Selor-r ces autellrs, les perspectives ne sont pas les mêmes
dans les deux situations. En efïèt, la deuxième n'implique pas de cherngement
phylétique. Ces auteurs appuient leur argumentation sur le problèrne clu point
de référence. En eftèt, étudiant des ambystomes-taupes péclonrorphes et rnéta-
morphes. ils constatent, comme nous I'avons aussi montré pour le triton
alpestre, qu'une métamorphose reste possible après la maturité. Alors qr.re les
traiectoires diffèrent, les trilons pourraient air.rsi avoir une fbrme finale ider-r-
tique. Selon que 1'on considère la fbrme finale, la forme à la matr-rrité sexuelle
ou l'évèrrement de métamorphose, on obtiendrait ainsi des processus diffé-
rer-rts. [l est vrai qlle ce type de métamorphose tardive peut poser un problèr]-re.
Néanmoins, nous considérons que la rnaturité sexuelle est l'élément-clé de
référencc. Le processus cl'intérêt est donc situé avant une éventuelle métamor-
phose tardive (en terme de processus de base bien sûr, car l'optique d'une
possibilité de vie terrestre ultérieure pourrait être avanta-eeuse ir ces animaux
confiontés it des environnements variables). Une perte totale ultérieure de Iir
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métamorphose peut alors mener à une espèce totalement pédomorphique. On
se retrouve ainsi dans le cas classique qui peut être associé ;tvec la terrninolo-
gie interspécifique. De plus, alors que l'exemple de l'ambystorne était proposé

par Reillv ct al. (l 997) pour expliquer ce problème, il est de nombreuses
espèces. tel I'axolotl utilisé par ces mêmes auteurs dans une étude interspéci-
fique et même des Eurv<'ea pédomorphes, qui peuvent, dans des conditions
extrêmement rares, entreprenclre une métamorphose (en laborlltclire, cela peul
se produire par injection de thyroxine : KBzen 1952, Bt<uce \916). De sur-

croît, la limite entre des espèces actuelles, particulièremenl chez les com-
plexes d'ambystor11es (SuRppen & McKNrCrlT 1996) et plus encore entre des

espèces f'ossiles, est loin d'être nette. L'intérêt d'une comparaison intraspéci-
fique réside dans lit démonstration d'avantages directs qui peuvent éventuelle-
ment favoriser la fbrmation d'espèces. Ces espèces pouvant s'isoler les unes

des autres progressivement, leur distinction en tant qu'entité individualisée
reste ainsi souvent délicate et ne peut être qu'appl-oxirnative. Les définitions
biologiques des espèces tolèrent en effet des flux géniques avec des groupes

apparentés, pourvu qu'une cohésion à l'intérieur du taxon soit mrtintenue et

que les échanges soient limités (TEMPLEToN 1989).

Rstllv (1994) montrait également les processus pédomorphiques en

comparant des espèces cl'urodètes apparentées. Il concluait ainsi que la pédo-

morphose chez l'axolotl et le cryptobranche était due àt une néoténie. Il se

basait pour cela sur les trajectoires développementales de leur proche parent

exhibant la condition métamorphique, respectivement 1a salarnanclre-tigre et la
salamandre -géante 

japonaise. Une telle cornparaison nous paraît des plus
hasardeuses car ces deux espèces métamorphiques ne sont pzrs les atlcêtres de

I'axototl et du cryptobranchc. De plus, I'analyse des structures cl'âge
cl'espèces actuelles fitontre qu'itu sein d'une même espèce et rrêl-ne sous-

espèce, l'âge à la maturité varie selon les populations. Les conditions locales
(phase d'activité, tempéfature....) dues, entre alltres, à l'altitude et à la latitude
des sites offrent en effet des conclitions de développement difl'érer.rtes
(Cacr,rNo & Cesra.Nrr 1993, Draz-PANIAGUA et ul. 1996, Mt,rup cr al.2OOO :

cette étude). Quoique optant pour un trait cl'histoire de vic similaire (la ntéta-
morphose par exemple), des individus cle populations clifférentes peuvent
donc avoir des patrons de croissance ditïérents. Ces dif'lérences de rra.lectoires

développementales peuvent aussi être imputées à des hétérochronies de crois-
sance (CAETAN9 & CasraNer 1993). Ainsi, les conclllsions tirées par REIt-1v

et ttl. (1994) varieraient certainement s'ils étudiaient les nlêmes taxons, mais
provenant d'environnements dif'férents. A titre d'exemple, ils utilisent la sala-

mandre-tigre comme ancêtre métarnorphique de I'axolotl. Or, cette espèce se

rencontre depuis le niveau de la mer jusqu'à 3350 rn d'altitude et clu Canalcla

au Mexique (PErRnNrn 1998).
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5.4.5. Gains obtenus par une absence de métamorphose

Ryau & Seuulscn (1998) émettaient I'hypothèse que les salamandres qui ne
se métamorphosaient pas pourraient avoir plus d'énergie disponibte pour la
croissance ou le développement sexuel. Ils démontraient cette hypothèse avec
un élevage de larves de salamandres. Au cours de cette expérience. les pédo-
morphes acquéraient la maturité plus précocement que les métamorphes et ce, à
une taille identique. D'autres exemples, comme le dimorphisme des ailes chez
les insectes, montrent aussi que l'énergie gagnée par I'absence de forrnation des
ailes (surtout de ler coûteuse musculature associée) permet la maturité précoce
des ferr-relles microptères (Ronr'& FerRearnN 199 1). Nos résultats sur la popu-
lation F semblent confirmer en situation naturelle I'hypothèse cle RyaN &
sgultrscH (1998). La faible taille de la population érudiée nous impose cepen-
dant de rester prudents quant à une généralisation. Par contre, la population B
répond sans équivoque à I'hypothèse d'une maturité précoce. Les structures
d'âge sont même extrêmement décalées entre les deux tbrrnes : les médianes
difrèrent de 2 ans chez les mâles et 3 ans chez les fèmelles. La taille des cleux
formes diffère cependarnt aussi considérablement. contrairement à ce qui était
observé dans l'expérience de RyaN & Sevlrrscs (1998). Cependant, cette
caractéristique s'itccorde bien avec la climinution de tailte généralement obser-
vée chez les organismes progénétiques (Gour-o 1977).

La raison principale de Ia petite taille des pédomorphes clu site B tient. i\
notre sens, dans la reproduction relativement tardive des métamorphes
(quelques années). En eflèt, alors que les ambystomes péclomorphcs étudiés par
RveN & sEnlr-rrscrr (1998) peuvent acquérir leur maturité après sept mois, les
ambystornes métan'rorphes le peuvent z\ unc date toute proche, aux alentours
d'un an. cette rnaturité précoce confère ainsi un partage du temps entre les
deux formes d'ambystome. Il amène les pédomorphes à se reproduire quelques
semaines ou mois avant les métamorphes dans les populations naturelles
(Kne,Nz & SEven 1995). Le gain de croissance gagné par I'absence de méta-
morphose pourrait permettre l'atteinte d'une taille identiquc à celle des méta-
morphes, qui ne sont qu'un peu plus vieux. Dans notre population B, par
contre, le gain de croissance ne pourrait pas être suffisant pour égaler la taille
des métamorphes ayant une ontogenèse de plusieurs années supplémentaires.

Les structures de taille des tritons du site H sont icientiques et ne n()us
permettent pas d'établir ct'hypothèse quant au processus pédomorphiclue
engagé. Au site A, par contre. les structures d'âge et de taille sont sir-r'rilaires.
L'éner-cie -uagnée par I'absence de métamorphose ne sentble air.rsi attribuée ni à
la croissance somatique ni à l'acquisition précoce de la maturité sexuelle. Ceci
apparaît principalement chez les mâles car les fèmelles pédornorphes sonr un
rien plus jeunes que les lèmelles métamorphes. Cette diflérence entre les sexes
pourrait être due à un plus grand avantage pour les fèmelles à se reproduire pré-
cocemenl, en tenre du nombre de descendants pzrr exemple. Les pédomorphes
des sites C, D et I sont tous, en moyenne, plus petits que les métamorphes. Il
pourrait ainsi s'agir d'une progenèse, mais toutefbis vraisemblablement plus
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limitée qu'au site B car les difTérences de taille entre les deux formes sont
moins prononcées. Cependant, la néoténie pouvant aussi mener à une plus
petite taille, si elle touche la taille globale de I'organisme (Goulo \9'17), llne
nous est pas permis, pour le moment, d'établir une fenne conclusion. Une note
de Svr«rNR & SopraNroou (198-5) laisserait entendre une néoténie au site D,
mais, vu le fàible efï-ectif analysé, les résultats restent sujets à caution.

5.4.6. L'âge : une cible de la sélection

Les traits d'histoire de vie et en particulier l'âge à la maturité pourraient être les
cibles principales de la sélection, reléguant au second plan la rétention de Ia
morphologie larvaire (RvaN & Sevlrrscu 199tt). Les situations où le premier
avantage serait une reproduction précoce (site B et F) répondent à ce postulat.
Néanmoins, indépendarnment d'un découplage de l'évolution du sorzra et du
garnten, nous considérons que la morphologie somatique pourrait aussi être la
cible principale de la sélection dans des situations où un morphotype alternatif
serait adaptatif. La situation du partage des ressources, associée à une néoténie
au site A, est un argument en faveur de notre hypothèse alternative (r/. cha-
pitre 4). Quoiqu'aucun cas ne le démontre encore, avantages morphologiques
et reproducteurs ne sont certainement pas incompatibles. Il pourrait ainsi y
avoir une action plus cohérente de la sélecti<)n sur un tout fonctionnel incluant
les organes somatiques et reproducteurs. Ce serait au travers de cet aspect inté-
gré que la sélection poun'ait agir, favorisant alors un développement précoce
cles organes reproducteurs au travers d'une morphologie larvaire. Si les deux
traits étaient indépendants, le même trait reproducteur aurait dû être modelé
chez [es métamorphes qui fbnt 1àce aux mêmes caractéristiques environnemen-
tales. Abaisser l'â_ee à la première reproduction est ainsi vraisemblablement
possible uniquement chez les individus restant dans le milieu aquatique, c'est-
i'r-dire chez les pédomorphes. De plus, le gain d'une absence de métamorphose
devrait permettre I'optimisation de l'énergie en direction des organes reproduc-
teurs.

5.4.7. Optimisation sur l'âge vs. la fécondité

Les avantages d'unc reproduction précoce sont néanmoins à prendre en consi-
dération en relation avec la fécondité. En effet, la taille et la fécondité sont des
traits corrélés chez les urodèles (SEMLrrscH 1985). Chez des organismes,
conlrrre [es condors de californie, qui ne produisent qu'un jeune par an (Menrz
197 l), une diminution de la fécondité pourrait avoir plus d'effet sur le nombre
de descendants qu'une dimininution de l'âge d'acquisition de la maturité
sexuelle. Toutefbis, chez des organismes hautement productifs, tels les tritons
(plus d'une centaine d'æuf.s : Mteuo 1990), I'avancée de l'âge à la première
reproduction contribue plus à une augrrentation de I'effèctif d'une population
qu'une maturité retardée (RoFF 1992). Une analyse de la fécondité de chaque
classe d'âge permettrait de modéliser quantitativement le succès à vie des deux
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tbrrnes de tritons. Elle nécessite cependant des prélèvements importants qui ne

pourraient être réalisés que dans des populations d'ef'tectifs élevés.

5.4.8. lnfluence des conditions écologiques locales

Selon les rnodèles évolutifs de WutrenanN (1994), la pédomorphose pourrait
être déterminée par diverses caractéristiques des habitats aquatiques et ter-
restres. Ainsi, la pédomorphose devrait être sélectionnée lorsque les taux de
croissance individuels sont plus importants dans I'environneûlent aquatique que

dans I'environnement terrestre. E,lle résulte alors d'une accélération de la matu-
rité sexuelle des larves à croissance rapide (hypothèse de I'avantage pédo-
morphe). Une telle précocité de la première reproduction peut mener à un suc-
cès reproducteur à vie plus important (Rorr 1992, SreenNs 1992). E,lle
contribue particulièrement à un haut taux intrinsèque d'augmentation naturelle
des populations. Il est particulièrement adaptatif après la colonisation de nou-
veaux habitats, des catastrophes ou des situations compétitives avec d'autres
espèces (Heelv 19'74).Par contre, lorsque I'environnement aquatique induit un
taux de croissance plus faible que le milieu terrestre, la pédomorphose est atten-
due chez les larves qui se développent le plus lentement. Elles font alors le
mieux qu'elles puissent faire, étant donné le coût et le seuil minimal d'une
métamorphose (hypothèse du «meilleur d'un mauvais lot»). Les milieux fioids
de haute-altitude entourés d'un milieu terrestre tavorable correspondraient à ce

type de situation. Les larves à croissance plus rapide peuvent alors tirer avan-
tage de l'exploitation de l'habitat terrestre (WulreveN 1994).

Nos données confortent en partie ces modèles évolutifs. Ainsi, le site A,
situé à haute altitude, n'offie qu'une courte saison de croissance et de basses

températures. Le développement des amphibiens, animaux ectothermes, étant
tributaire de la ternpérature (KNtcuI 1931 , Rovr, er ctl. 1992), il est donc nette-
ment ralenti dans un tel milieu. La ternpérature et la période durant laquelle les
points d'eau sont libres de glace nous semblent plus importantes que I'altitude.
En effet, à même altitude, ces paramètres peuvent considérablement varier
selon la contbnnation des sites (taux d'ensoleillement) et leur localisation lati-
tudinale (plus haute température dans les montagnes du sud de I'Europe que

dans la chaîne alpine). La similarité des structures d'âge des deux formes du
site A montre une vie reproductive voisine. Elle conforte l'aspect de contrainte
de la pédomorphose dans des sites aquatiques durs où la maturité sexuelle ne

pourrait survenir qu'après une longue période de développement ralenti.
Quoiqu'une régulation de la taille de la population puisse être dépendante de la
densité (Rrc«lers 1990), une maturité tardive assure une démographie plus
stable qu'une progenèse. La stabilité de la proportion des deux formes au cours
des années est permise par la permanence du lac (du moins durant ta période
cl'étude, une catastrophe étant tou.iours possible). Une telle similarité de struc-
tures d'âge caractérisait aussi les deux fbrmes de la population E. L'altitude de
ce site était ceper-rclant moindre et ses températures supérieures, ce qui permet
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ainsi probablement un âge plus précoce à la maturité. La faible disponibilité en
proies et la compétition avec d'autres espèces, jointes à une température plutôt
fàible, y ont peut-être en-rpêché une acquisition fort précoce de la maturité.
L'apparente permanence du site a, elle aussi, probablement pennis l'établisse-
ment d'une structure d'âge étalée des pédomorphes. Le site d'étude de Ker_Eztc
et ul. (1 996) était aussi permanent eÎ situé en altitude. La néoténie, tout comme
dans nos sites A et E, y était aussi le processus responsable de la pédomor-
phose.

Les processus pédomorphiques ont égalernent été interprétés sur base de
la théorie r-K de MacAnrHun & WrlsoN (1961) (Gour-p 1977). Selon certe
théorie, la pro-{enèse est attendue sous des ré_einres cle type r et la néoténie sous
des régimes de type K (en fait s'approchant de régin-res proches des extrêmes
car les situations réelles ne sont que rarement purement r ou K). Ainsi, la pro-
genèse pour-rait être adaptative dans des environnements temporaires, perturbés,
sujets àr des catastrophes et la néoténie clans des milieux équilibrés, plus stables.

Les sites B et F sont de taille réduite, à élévation moyenne et relative-
ment bien ensoleillés. Ils sont tous deux instables : en particulier le site F que
nous irvons vu presque asséché. Même leur profbndeur mzrximale est des plus
faibles : 70 cm pour le site B et 30 cm pour le site F. Ces conditions écolo-
giques pourraient favoriser un renouvellement des populations plus instables,
pirr progenèse. La permanence du site A et de celui cle Krrr-ezrc et al. (1996)
confirme, par contre. la présence de la néoténie en milieu stable.

Après des catastrophes. un milieu vide et souvent riche en proies permet
une croissance rapide des individus qui. profitant de ces conditiol.ts fàvorables,
opteraient pour une vie aquatique et un trait cl'histoire de vie progénétique.
Leur faible âge à la première reproduction permettrait ainsi une restructuration
rapide des populations. Des catastrophes fiéquentes réduisent aussi la possibi-
lité cl'une maturité tardive des organismes branchifères à moins que des straté-
gies d'enlbuissenrent dans la vase existent. Selon nos expériences de labora-
toire. cela ne semble pas être le cas (rl. chapitre 7). De plus, la simple
dimir.rutiorr du niveau d'eau (Senalrrscu 1987, Senrr-rrscH & Wrlsun 1989) et
I'augmentation de clensité ont pour conséquence une augmentation du nombre
cle larves devenant métamorphes plutôt que pédomorphes (Hnnnrs 19tt7,
Ssnalrrscn 1987), clu moins chez des espèces américaines. On peut donc suppo-
ser que les structures d'â-ee cle ces populations, ainsi que le rapport des deux
formes fluctuent au cours du temps. Les dirninutions de la proportion de pédo-
morphes dans deux des sites que nous avons étudiés, après régressiorr du niveau
d'eau et à des densités très élevées, le confirn.rent. Cependant, dans des ntilieux
riches et pourtant stables. nous n'excluons pas la progenèse. Cornme mentionné
plus haut, une maturité sexuelle précoce devrait être sélectionnée pour des indi-
viclusenconditiondecroissancerapidedanslemilieuaquatique et.a.fortiori,si
Ie r.r-rilieu terrestre est défavorable.
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5.4.9. La pédomorphose facultative : tactique fixée vs

réversible

Les dif'férer.rts phénotypes alternatits chez les espèces polyrnorphiques peuvent
être fixés. Ainsi, un individu ne peLrt, au cours de son existence, que présenter
une seule morplrologie. Toutefbis, chez de nombreuses espèces. un individu
ayant aclopté un phénotype particulier peut également opter pour un autre phé-
notype. tl y a ainsi réversibilité phénotypique. Néanmoins, etu niveau n-rorpholo-
gique, ce changement n'a généralernent lieu qu'urre seule tbis. Le terme «imé-
versibler> a ainsi été souvent utilisé pour différencier ce changement d'état
unique, d'une réve rsibilité rnultiple, comffrune lors des tactiques sexuelles
(Gnoss 199 l, HsNsoN & W,qnNen 1997).

La similarité cles structures d'â-ce des pédomolphes et n-rétamorphes du
site A montre que peu cle pédomorphes se métamorphosent. Le suivi longitudi-
nal cles tritons sur le terrain confirme ce point. Cependant, la métamorphose a

quand même Iieu chez au moins l5c/r., cles pédolr-rorphes. Ces rnétantotphoses se

procluisant au cours des trois années de suivi, il est vraisemblable quc ces:rni-
maux rnétamorphosés n'aient plus une longue espérance de vie. En effet, les

structures d'âge nous apprennent que I'espérance de vie adulte des tritons n'est
que de 4 ans. La proportion de capture d'adultes atu site A confirme aussi les

données issues cles structures d'âge. E,n efTèt, les préclictions, obtcnues par
régression sur le temps de la proportiorr d'animaux marqués, montrent que,
après 37 mois, tous les adultes marqués devraient avoir disparu. Les métamor-
phoses observées chez des zrdultes après une, deux ou trois années laissent sup-
poser qu'ils étaient vieux lors cle cet évènement. Cette métamorphose est pro-

-tressive. De nombreux pédomorphes montrent ainsi un cléveloppement variablc
de leurs branchies. Le ralentissentent clu développenrent de structures soma-
tiques cadre ainsi bien avec un processus néoténique.

Le site A se sépare chaque année en deux cuvettes dont une s'assèche
complèternent alors que des centaines d'adultes. en rnajorité péclornorphes s'y
retrouvent piégés. Les expériences de SEullrscu ( 1987) su-egèrent que les

n-rétarlorphoses observées pouraient être une conséquence de cet évènement
majer-rr. L'observation d'un pédomorphe métamorphosé, une dizaine de jours
après sa capture dans la cuvette en voie d'assèchement, plaide en cette tàveur.
Des expériences en environnement contrôlé montrent que cela est ef-fectivement
possible chez les tritons de cette populatior.r (r'/. chapitre 7). Néanmoins, les

caractéristiques des structures d'âge et le firible pourcentage cle métamorphoses
liiissent présager que seule une taible fiactiott des pédornorphes se métamor-
prrose suite ir I'assèchement de leur lac. Des observations de terrarin et de labo-
ratoire (rl. chapitres 3 et 7) nlontrent en ef-fbt que les pédomorphes peuvent
conserver leurs attributs larvaires suite à I'assèchement de leur point d'eau.

Outre une stratégie d'évitement du risque d'assèchement, la métamor-
phose cl'organisrnes ayant opté pour une ontogénie pédomorphique pourrait
s'avércr adaptative en permettant la colonisation de nouveaux rnilieux et
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l'échange entre populations dans d'éventuels systèmes en méta-populations. La
f'aible espérance de vie des pédomorphes métamorphosés limite cependant le
pouvoir colonisateur de ces animaux. Il reste cependant possible, particulière-
ment si d'autres sites se trouvent à proximité. La siluation particr-rlière du lac de
la Cabane montre, qu'à I'heure actuelle, coloniser d'autres poir-rts d'eau n'est
pas adaptatif. En effèt, tous les autres lacs présents ont été empoissonnés. Ils ne
constituent ainsi plus que des pièges où les trilons ne p()urront survivre ou se

reproduire. Les points d'eau situés sur d'autres massifs sont fbrt éloignés. De
plus, ils contiennent aussi, pour la plupart, cles salmonidés. Dans le passé, néan-
moins, de tels déplacernents aurcient vraisemblablement permis l'échange de
gènes entre les dilférents sites clu col-bas (aire du lac de Cabane). En eftèt,
l'empoissonnement des autres lacs (lac dLr Milieu et lac Noir) ne serait que
récent (Bneutl 1985). Dans un contexte général de perpétuation de l'espèce,
une possibilité de dispersion et de colonisation adaptative resterait intéressante.
Seule la configuration des habitats rend adaptatif ou non un tel comportement
erratique et peut favoriser son extinction si aucun autre avantage n'y est asso-
cié.

5.4.10. Caractéristiques générales des structures d'âge et de
taille
Les taux de survie annuels au site A sont proches des données cle la littérature
sur d'autres populations. Ils sont, tous groupes confondus, de 0.69 dans notre
population contre 0.65 dans un site de basse altitude (Mreuo 199 la,b) à 0.67
(ScunnErsnnRGER & Gor-oscur,lrpl 1994) et 0.81 (Mrnur et al. 2O0O) à haute
altitude. La mortalité intc'rvient ainsi principalement au cours cles stades
embryonnaires ou larvaires. conrme cela a été rnontré par MInuo ( 199 la).

La croissance des ectothermes se poursuit souvent durant toute leur vie.
Cependant, elle se raler.rtit fbrtement après I'acquisition de la maturité sexuelle.
Cette situation concerne également les ampl.ribiens urodèles (Cer,r,+.No &
CasrnNsr 1993). Ainsi, la croissance des tritons alpestres est nettement ralentie
après 1'acquisition de la ntaturité sexuelle. Le suivi longitudinal, clurant 3

années consécutives des tritons marqués individuellement au site A. montre que
de nombreux tritons ne grandissent pas entre les périodes de capture. voire
rnême que beaucoup rapetissent. Une telle diminution de taille avait été consta-
tée entre le début et la fin de la saison active d:rns d'autres milieux (Gürr-rn
1990, WUITEMAN et al. 1996). Les tritons, ayant accluis une taille suffisante
pour la reproduction dans ur-r environnement fioid contraignant, ne semblcnt
ainsi pas gagner suffisamment d'énergie pour miser à la fois sur leur croissance
et sur la fécondité immédiate.

Le fait que les femelles du site B sont plus grandes clue celles clu site A.
alors que la taille des mâles est identique dans les deux sites, pourrait révéler un
avantage supplémentaire des f'ernelles à acquérir une plus grande taille. Les
transplantations de tritons à c1éveloppement lent en situation naturelle (lac
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alpin) montrent que le développement est considérablernent accéléré en situa-
tion expérimentale (ScuaBrrrsBE.RGER & Gor-oscHtrrtor 1994). Une dirninution
de température entraînant une diminution d'activité et c'le croissance, l'altitude
des sites a été mise en évidence pour expliquer les structures d'âge (AxonnoNn
et al. 1994, M,q,nuNLrcL{r (,I ctl .2OOO). Mais cornme I'ont soulignéMr,ruo ct ctl.
(2000). les conditions de développernent propre à chaque habitat sont un indi-
cateur plus précis que I'altitude. Ces auteurs ont ainsi montré une relation entre
la durée de phase aclive et les paranrètres des structures d'âge (maturité, longé-
vité). Cependant, àt altitude voisine. les tritons alpestres étudiés par
Scneaerssr.ncrn & GolosHrarp (1994) et MTALTD at al. (2OOlt) mettent ullc
dizaine d'années pour arriver àr maturité, alors que ceux du site A metten{ deux
lbis moins de temps. Quoique la phase de vie active puisse être plus longue au
site A, la température des sites et la disponibilité en nourriture sont ce-rtainc-
rnent des tacteurs influençant les paranrètres de croissance.

Fig. 109. Parana (site B. Italie. mals l9t)B)
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Box 6. Sexual selecti«rn

Aim To estimate the strength of sexual selection and isolation in r.nating
encounters within and between morphs of the Alpir.re newt.

Methods Qualitative and quantitative analyses of two l.rundred and forty-
eight dyadic and sixty triadic encounters involving 368 adult individuals
from a French alpine lake. Use of isolation asymrretry. prclpensity asyrn-
metry and joint isolation indexes. Quantification of the secondary sexual
traits of males and lèmales.

Results Behavioural patterns did not differ between sexually active paedo-
morphs and metamorphs. Their absolute and relative frequencies were
similar in the two rnorphs. Both paedomorphs and metamorphs used lurin-q
movements of the tail to attract unresponsive females. Tl-re two morphs
also interfered in competitive interactions. Spermatophore transf'ers bet-
ween and within morphs were equally successful. However, paedomor-
phic rnales displayed to fèmales less frequently than metamorphic nrales.
The two morphs differed largely on the basis of epigamic characteristics,
but the majority of these traits did not affèct mating success.

Main conclusions Morphology and behaviour fbllow different onl()gene-
tic pathways in paedomorphs and metamorphs. Decoupling of the two
traits offers the possibility of morphological evolution without alteratior.r
of sexual behaviour patterns. The similar courtship behaviour of the two
morphs fàvours sexual compatibility between them. Because of the large
flow of genes between the two heterochronic morphs, these results do not
support sympatric speciation models, but are consistent with the mainte-
nance of polymorphism in natural populations.

Key words Sexual isolation - Sexual selection - Mate choice - Courtship -
Morphological vs behavioural change - Alternative mating tactics - Isolation
indexes
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Chapitre 6

I nteractions sexuel les

6.1 . lntroduction

Les espèces sorrt définies, selon le cor.rcept biologique, comnle des groupes de
populations naturelles capables d'intercroisement et qui sont reproductivement
isolés d'autres groupes semblables (Mavn 1963). Toutefois, tant chez les
plantes que chez les animaux, les formes hybrides sont loin d'être exception-
nelles et ce, parrticulièrement entre cles espèces récemment individualisées
(VellÉE 1959, CouslN 1967, Pecro & ReprNsrr 1985). Ainsi, les espèces peu-
vent être mieux définies comme des groupes d'organismes ou de populations
qui, malgré cl'éventuels flux géniques avec d'autres groupes analogues. mainti-
ennent une cohésion et une identité génétique au fil du temps (TEMPLETON

1989). L'isolement reproducteur n'est alors pas nécessairement total entre les
espèces. Il représente en fàit plutôt une tendance d'organismes qui évitent de se

reproduire avec ceux cl'autres fbrmes, races ou espèces (Gtlnenr & Srennren
19tt-5). De nombreuses études ont examiné en détail I'isolement sexuel entre de
tels groupes. Elles montraient uinsi que son intensité variait selon les groupes
concernés (MALAcoLowrrN-Colrp,N et al. 1965, HoucK et ul. 1988, Trr-lev r,r
al. 1990. Menrow 1991. VEnnEr-r- & Trlr-ev 1992. AnNoro et ul. 1996.
Hollocrtr,R et al. 1997). Certaines études révélaient un isolement sexuel
asymétrique. Ainsi, les membres d'un sexe pouvaient se montrer plus sélectifs
que ceux de l'autre envers des congénères appartenant à un autre groupe
(KaNEsrrrno 1976, AnNor,» et al. 1996, Fnnsr,n & Bo,qrE 1997, MIcSaLAK et
ul. 1991 , Bonop,NsrerN et a1.2000). Le comportement sexuel a été identifié, à

rnaintes reprises, comme étant à la base de cet isolement sexuel (LlrrluonN &
Lorrus-Hrr-r-s 196t3. Horra.le 1986, Vennr.ll 19tl9a, Ve,RRer-L & AnNor-o
1989, Fn,rsen & Bo,qre 1997, MrcuaLAK et al. 1991).

Différentes études ont analysé I'isolement sexuel entre les diftérentes
lormes syntopiques d'espèces polyn.rorphes, mais la plupart d'entre elles
n'impliquaient qu'un fàible nombre de croisements (BARLow 1976, KoRNrtElo
et al. 1982, Benr-ow 1983, Mer:rnwa & ONoznro 1986, Snartu 1990b, Rorr &
F.rtne.\tnN 1991. ZtucrNov & ZortN 1995). Chez les urodèles, les pédomor-
phes se reproduisent ensernble et avec les métamorphes (KnnNz & SnvEn 1985.
SnrlrrrscH & WllsuR 1989, Bovar<o 199 l, WsnrnrlN et al. 1999). Cependant,
le succès des rencontres homomorphiques et hétéromorphiques reste inconnu.
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Toutefois. le choix des membres d'une forme contre ceux de l'autre
forme pourrait être voisin du choix d'organismes pour d'autres organismes con-
spécifiques présentant des caractères sexuels secondaires particuliers, mais
avec, éventuellement, des conséquences évolutives plus profbndes.

La théorie de la sélection sexuelle a été initialement proposée par
DRewtru (1t37 l) pour expliquer le succès plus élevé de certains indiviclus. Selon
DRRwtN, les animaux peuvent lutter de deux manières différentes : par action
directe contre les rivaux ou par séduction des membres clu sexe opposé. Les
caractères sexuels secondaires du plus fbrt (par exemple, les cornes) ou du plus
<<charmeur>> (par exernple, la coloration) seraient alors sélectionnés. Les organ-
ismes sont ainsi en corxpétition avec cornme résultat une diminution des
ressources (les partenaires sexuels) présentes. Ces deux types de sélection sex-
uelle sont parfbis dénommés, respectivement, sélection intrasexuelle et inter-
sexuelle. Cependant, cette distinction n'est pas toujours er.r-rployée car ces divi-
sions sont souvent dépendantes (H.rllt»nv 1992). L'évolution des caractères
sexuels secondaires n'est toutetbis pas uniquement dépendante de la sélection
sexuelle. En effet, elle pourrait aussi dépendre de la sélection naturelle.
Certains traits pourraient ainsi avoir été sélectionnés par la pression cle préda-
tion ou par un partage cles ressources trophiques. Néanmoins, il a été montré à

de nombreuses reprises que les organismes choisissent leurs partenaires sexuels
et que de tels choix peuvent se fàire sur base de caractères sexuels secondaires
(ANoenssoN 1994). FIsuEtt (19-58) suggérait qu'une préférence sexuelle d'un
type particulier pourrait conférer un avantage sélectif et ainsi devenir établie
dans une espèce. Selon cette théorie, en sélectionnant un c.rractère sexuel sec-
ondaire, un organisme sélectionneraient ainsi d'autres traits qui seraient sup-
posés être reliés àr une meilleure survie. Il y aurait ainsi un auto-renfbrcement
des prélërences reproductrices.

Le rapport des sexes (se.x-ratio) n'est pas toujours éqr"rilibré dans les pop-
ulations naturelles. De surcroît, tous les membres d'une population ne sont pas
sexuellement actifs en même temps. En effet, d'une part, mâles et fernelles peu-
vent, en moyenne, commencer à se reproduire à des moments différents et,
d'autre part, I'activité sexuelle peut décroître avec le temps plus rapiclement
chez les mâles ou chez les femelles. Le fait de s'être reproduit peut également
avoir une influence sur la motivation sexuelle. EurlsN & OntNc ont ainsi pro-
posé le terme «rapport des sexes opér:rtionnelr> (operarional sc.\-ratio ou OSR)
pour décrire le rapport entre les 1èmelles fertilisables et les mâles sexuellement
actifs à un moment donné. Plus 1'OSR est déséquilibré, plus grande sera la vari-
ance dans le succès reproducteur des membres du sexe limité et plus le degré de
polygamie sera élevé. Le comportement des espèces, et en particulier leurs
préférences sexuelles, devrait ainsi varier avec l'OSR (E,uleN & Onrnc 1977).

Quoique les urodèles soient des animaux souvent clairement dimor-
phiques, en particulier dans le genre Trirurus (Helltonv 1911a), les infbrma-
tions disponibles sur le choix des partenaires sont assez fragmentaires.
Néanmoins, plusieurs études ont pu montrer son action tant de la part des
tèmelles envers les mâles que l'inverse. Ainsi, les fèmelles deTritnrtrs c'urttife.r
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(MerncenNe & Conr.qss,q 1983), f. c't'istatus (Hp»luNp 1990) et T. t'. vulgaris
(GnErN 199 1) se montrent sélectives pour des mâles arborant de hautes crêtes
dorsales. Mais en fàit, du moins chez T.t. r'ulgari.§, cette préférence ne semble
être exhibée que par des femelles préalablement fécondées (G,+,eon &
Hnllt»nv 1997). Les fèmelles se montrent ainsi moins sélectives au début de la
période de reprodr-rction. Un tel changement pourrait être relié au rapport des
sexes opérationnel. Dans cette population, il était en eI'fet biaisé en fàveur des
fèmelles au début cle la période de reproduction et en fàveur des mâles i:r la fin
de cette période. La féconclation serait ainsi assurée par une première reproduc-
tion sans sélection du partenaire et la descendance maximalisée par une sélec-
tion r-rltérieure (Genon & Het.ltpav 1997). Cette maximalisation pourrait être
appuyée par le fàit que les mâles arborant de hautes crêtes sont arussi ceux qui
se sont bien noumis (GneeN 199 l). Cependant, aucune étude n'a encore montré
de liens avec le succès des descendants. La sélection sexuelle peut aussi
s'opérer sur d'autres traits que la hauteur de crête dorsale, tels la taille du corps
(M,trrtrs 199 l) ou le taux d'exhibition de parades sexuelles (VtNNeoce &
VpnnnlL 1998). Les mâles montrent aussi des préférences pour de grandes
f-enrelles (Vennell 1982b, 1985. 1986. 1989c). Cette sélection paraît adaptative
car la taille des femelles est corrélée à leur técondité (VEnnEll- 1986).

La diversité au niveau des tactiques sexuelles au sein des individus du
même sexe pourrait davantage être la règle que ['exception chez les animaux
(HLNsou & WenNEn 1991). Des tactiques reproductrices alten-ratives or.rt été
observées dans dil'férents groupes, tels les insectes (CoNvev 1989), les poissons
(GROSS 1984), les arnphibiens (VeRRnt-r 1989b, DENonl 1999), les oiseaux
(HLrGrE & LaNx 1997) et les mammifères (Srocrlev ct al.1996).La plupart de
ces tactiques peuvent être considérées comme le résultat d'une stratégic condi-
tionnelle. Une telle stratégie permet à un individu d'acquérir de f information sur
sa capacité àr obtenir du succès au travers de tactiques alternatives et d'exprimer
la tactique qui maximalise son succès (Gnoss 1996). Ainsi, chez certaines
espèces de poissons, les petits individus peuvent exhiber des tactiques oppor-
tunistes (sncokers') de rnanière à accéder à leur partenaire reproducteur (Gnoss
1985, PoNctN et al. lL)96). Cependant, ce ne sont pas nécessairement les plus
petits qui se montrent opportunistes. En effet. chez les Iibellules, les plus petits
mâles ont une importante masse musculaire pour leur taille. Ils sont ainsi mieux à

mên.re de clét-endre Lrn territoire que les plus grands individus (CoNvov 1989).

Ces tactiques peuvent être fixées ou réversibles (Vennell 1989b, Gnoss
19t34, HeNsoN & W,rnNen 1997). Les changements entre des alternatives peu-
vent être déterminés par des fàcteurs externes tels des opportunités de reproduc-
tion (DuNsan 1982, Vennpll 1983, GoloscHMIDI et al. 1992), l'intensité
lunrineuse et le risque de prédation (M,tcunne.N & SEcsans 1990, REvNol»s cr
ttl. 1993). Des organismes morphologiquement différents, tels les métamorphes
et péclomorphes, pourraient ainsi utiliser des tactiques difïérentes atin d'attirer
leur partenaire sexuel.

Chez Ies urodè1es, les tactiques de cour sont nombreuses et peuvent
dépendre cle difïérents facteurs (Vr.nnEll 1989b, DENosl 1999). Ainsi, selon la
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manière clont répond une fèmelle, Ie mâle pourra exécuter davantage certains
comportements que d'autres (Hnlltoey l9'75'). Chez la plupart des espèces, le
passage à la phase de translèrt du spermatophore est une transition-clé. En
effet, à ce moment, le rnâle perd alors la femelle de vue. Cependant, alors que
certaines espèces, comme le triton ponctué, nécessitent une réponse positive de
la part de Ia fèmelle pour initier un tel cornporteûtent, d'autres, comme le triton
alpestre, n'en ont pas besoin (Helltt>ay 1990). Ainsi, les tactiques alternatives
du triton alpestre sont de devancer une fen'relle répondant négativement et de
I'attirer ensuite par des mouvements de leurre (mouvement d'ondulation de la
queue) ou d'attencl'e une réaction positive de la fernelle avant de passer au
transfèrt du spermatophore et de se passer alors de ces comportenlents de leurre
(Dt Not r et ul. 2001tt). De tels mouvements caudaux observés chez d'autres
espèces pourraient aussi avoir un tel effètcle leurre (W.tvenEusE & Bels 1984,
PEcro & RerlNsr<r 1985, Grncor,rn & SpannEeooM 1987, AnrrzEN &
SpRnReeooN4 1989, Ra,rrNs«r & Pecro 1992).

Si la femelle Notophtlnlnttrs vit'idesc'er?.§ se montre coopérative, le mâle
exhibera seulement une brève parade. Mais, en cas cl'un désintérêt de la
fèmelle, il pourra alors l'agripper de ses membres postérieurs et la maintenir en
un long amplexus avant cle la relâcher pour déposer son spermatophore. La
femelle le suit alors généralement (VERRELL 1982a).

A côté de ces situations dyadiques, des nrâles rivaux peuvent interférer
avec un couple (AnNor-p 1976). Leur tactique peut consister à attendre à prox-
imité du couple jusqu'au moment où le courtisan devance la fèmelle pour
entamer la pl.rase de transf'ert de sperme. Le rival peut alors s'intercalerentre les
deux partenaires et donner un coup de museau sur la queue du mâle courtisan.
Il lui fait ainsi croire qu'il s'agit de la f'emelle. En réponse à ce stimulus, le
mâle courtisan peut alors déposer inutilement Lrn spermatophore sur le substrat
(ARNoLD 1976, VEnnau, 1984, MessEy 1988. ZuroEnwr:r 1990, SpRnneeoor\4
1996, Vr,nneLL & KRENZ 1998). L'intrus peut aussi adopter une tactique oppor-
tuniste en courtisant la femelle sans acte de rnimétisme femelle (VannEI-l- 1988)
ou en l'éloignant activement du mâle courtisan (AnNor-» 1976, Spa.nnEBOoM
1996). Il peut aussi déposer ses propres spermatophores sur ceux d'autres mâles
(GanroN 1972. AnNoro 1916, McWtt-t-trrvs 1992). Face au risque d'inter-
férence sexuelle, les mâles courtisans pourront déployer une défènse sexuelle
en éloignant la fèrnelle (AnNol» 1976, VenBer-l 1984) ou en l'emprisonnant en
la maintenant en amplexus (Vennell 1983).

Alors que les polymorphismes pourraient être maintenus en tant que tels
par une absence de sélection sexuelle, ils pourraient aussi être des intermédi-
aires-clés dans la formation des espèces. L'étude des interactions sexuelles
entre fbrmes est ainsi nécessaire à la compréhension de l'évolution des poly-
morphismes et des espèces. L'objectif de ce chapitre est de déterminer l'in.rpor-
tance de la compatibilité ou de I'isolement sexuel entre les lritons alpestres
pédomorphiques et métarnorphiques en menant cles rencontres clyadiques
homomorphiques et hétéromorphiques ainsi que triadiques en situation con-
trôlée. L'analyse des paracles et des tactiques de cour, jointe à une approche du
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choix des partenaires selon leurs caractères sexuels secondaires, permettra de

donner une base à cet éventuel isolement entre les fbrmes conspécifiques.

6.2. Matériels et méthodes

6.2.1. Sujets d'étude

Les tritons adultes ont été capturés dans la semaine suivant le dégel du site A (lac de la

Cabane, France, Alpes-de-Haute-Provence), en mai 199t3 (série dyadique l), en mai

1999 (série dyadiquc 2) et en mai 2000 (série triadique). Le lot dyadique I était com-
posé de 60 mâles et 60 fèmelles, le lot dyadique 2 de 53 mâles et de 58 Îèmelles et le
triadique de 60 mâles et 60 fèmelles. Les animaux ont été capturés dans la zone litrcrale
du lac à l'aide d'une épuisette et maintenus temporairement sur place dans des cuves

remplies d'eau du lac. Les tritons ont ensuite été ramenés au laboratoire, par voie ter-

restre, dans des boîtes réfrigérées contenant un peu d'eau et d'ouate. Leurs caractéris-

tiques morphologiques sont illustrées sur la figure 111 (page 225). Les photographies

des pédomorphes et métamorphes. mâles et femelles, sont présentées sur les figures l0
à 13 (page 59-60).

6.2.2. Maintien des animaux

Les tritons ont été maintenus dans 4 à 7 aquariums séparés, selon leur sexe et

leur stade, dans un laboratoire climatisé à l3-14"C. Le fond des aquariums était
constitué de gravier. Des pierres ont également été installées afin de fournir des

abris aux animaux. Des diffuseurs d'air assuraient I'oxygénation de I'eau. La
photopériode correspondait à la situation naturelle de reproduction des tritons
(14 L l8 N). L'aube et le crépuscule ont été simulés à I'aide d'un éclairage
moins puissant, juste avant l'allumage et juste après la coupure de l'éclairage
principal. Les tritons ont été nourris en suffisance tous les 2jours, l'après-midi,
principalement à l'aide de larves de chironomes vivantes, tnais parfois aussi

avec des daphnies. Quelques jours ont été laissés au tritons pour s'habituer.
avant le début des expériences, à leur nouvel environnemenl.

6.2.3. Protocole expérimental

Rencontres dyadiques

Deux séries d'expériences orrt été réalisées. Elles mettaient en jeu des trilons de

la même forme (rencontres homotypiques: série l) et des tritons de formes
différentes (rencontres hétérotypiques : série 2). Ainsi, nous avons mené quatre
types de croisements lors cles rencontres dyadiques. Les caractéristiques de ces

croisements sont présentées dans le tableau l4).
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Tableau 14. Protocole expérimental des rencontres sexuelles clyacliqucs
E.rpcrinrctttul cle sign of the dyadit se.tual en(ounters.

rencontre sene crolsentent
homotypique (#l)
homotypique (#1)
hétérotypique (#2)
hétérotypique (#2)

pédomorphe n.râle x pédontorphe 1ènrelle

métamorphe mâle x lrétaltiorphe fentelle
pédomorphe ntâie x rnétarr'rorphe fèmelle
métamorphe mâle x pédomorphe femelle

code N
PP

MM
PM
MP

99
59
46
44

N : nombre de rencontres organisées ; codc : abréviation utilisie dans ce chapitre.

Les tritons des séries I et 2 n'étaier.rt pas les mêmes. Nous référer-ons aux
abréviations - MM. PP, MP et PP - pour discutcr les croisements dans la suite
du texte, la première lettre correspondant au mâle et la seconde à la t'ernclle
(P pour pédomorphe et M pour métamorphe).

Les fèrrrelles inséntirlées ont été placées dans des aquariums particuliers.
Elles n'ont plus été utilisées dans les autres expériences. Nous n'avons réalisé
aucune rencontre mettant en jeu plus d'une fbis les mêmes partenaires sexuels.

Les expériences des séries 1 et 2 consistaient à réunir, le ntatin, I rnâle et
1 femelle dans un aquarium d'observation (50 x 2O x 25 cr.t'r). L'aquarium ét:rit
éclairé par deux tubes au néon lburnissanf une intensité lurnineuse de 5000 lux
au niveau du substrat. L'eau était remplacée entre chaque rencontre. Sa tem-
pérature était contrôlée ( X + SD = 14.0 + 0.-5"C). Le fbnd de l'aqr-rarium était
identique à celui des aquariums de maintien. mais ilucun abri ni nourriture
n'étaient fournis durant l'expérience. Si, après 4-5 minutes, aucune activité sex-
uelle n'était observée, le couple était remplacé par un autre. Les interactions
sexuelles ont été enregistrées avec une cantéra vidéo Sony Hi8 V-600E. Des
commentaires oraux et écrits ont été pris pour décrire des éléments particuliers
du comportement qui pourraient passer inaperçus sur les bandes vidéo. Si le
mâle, pendant plus cl'une minute, ne manifèstait plus aucun comportement
dirigé vers la fen-relle, la rencontre était considérée comme terminée.

Rencontres triadiques

Les rencontres cor.rsistaient à placer deux mâles (I rnétar.norpl'rc et I

péclomorphe) avec I f-emelle (métamorphe ou pédomorphe) dans un aquariun.r
d'observation (60 x 30 x 30 cnr) dont le fond était garni de gravier. L'intensité
lumineuse était de -5000 lux au niveau du substrat (2 tubes au néon) et la
température maintenue à l3'C.60 rencontres ont été organisées avec 30 mâles
métamorphes, 30 rnâles pédomorphes, 30 lèmelles métamorphcs et 30 f'emelles
pédomorphes (fïg. 110). Les mâles ont tous été utilisés à cleux reprises: une
pren'rière fbis avec une femelle d'une fbrn-re et une cleuxièrne tbis avec une
fernelle de I'autre forme. Afin d'éviter un eflèt dû à la première rencontre avec
un type particulier de femelle, les mâles ont été séparés en c'leux groupes. Les
groupes A I et A2 étaient chacun consritLrés cle l-5 pédomorphes et l5
métamorphes mâles. Ces deux groupes ont été placés dans cleux aquariums
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cliflérents (2-50 x 30 x 35 cm). Les mâles du groupe A I ont été confrontés, lors
cles expériences, à des Îèmelles pédomorphes et ceux du groupe 42, à des

femelles métamorphes. Après chaque expérience, ces mâles ont été placés dans

deux autres aquariums de mên-re dimension. A la fin de ces 30 expériences et

après un jour d'attente, les expériences étaient reprises avec les mêmes mâles,
mais avec une fèmelle d'une autre fbrme. Ainsi, les mâles du groupe Al étaient
confrontés à des femelles métamorphes et ceux du groupe A2 à des f'emelles
pédomorphes. Afin d'éviter tout elfet temporel, les rencontres étaient
organisées alternativement âvec des tritons des groupes Al et A2 à raison de 4
rencontres par jour (entre 7h30 et 13h30). Après l'introduction des tritor.rs dans

I'aquarium d'observation, leurs comportements ont été observés et enregistrés
avec une caméra vidéo digitale Sony TRV--5 10. L'expérience était arrêtée après

I'achèvemcnt d'une séquence sexuelle contenant des dépôts de spermatophore
ou, le cas échéant, après 60 minutes.

subdi vision
cles tritons

premrer(j

rencontr c
sr-rbdivision
conservée

deuxièrne
rencontre

prélèvement
initial
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M [51
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Fig. 110. Protocole expérirlrental des rencontres sexuelles triadiques. P : pédontorphes
(blocs gris), M : métamorphes (blocs blar-rcs) ; Blocs pleins : mâles. blocs avec

cercles : femelles : Valeur au-dessus des blocs : nombre de tritons.
E-tperintental tlesigrt tlf- the triadic sexual en(ounlcrs. P: ltctedontorplts,
M: ntetumorphs.

A2 15E

Mf-_-l



CHAPITRE 6

6.2.4. Détermination des caractères sexuels secondaires

A la fin de la rencontre sexuelle, les tritons ont été rnarqués par ablation des
phalanges selon un code individuel clérivé de celui de Twrrry (1966). Ce rype
de marquage n'affecte ni la survie, ni la condition des tritons (AnNrzeN rr a/.
1999). Les phalanges régénèrent après quelques mois (G[.rrr-Es 199 1b).

Différentes caractéristiques morphologiques des tritons ont été répertoriées à ce stacle

Pour les mâles :

- longueur museau-cloaque,
- hauteur maximale de la queue,
- diamètre du cloaque,
- poids frais corporel,
- des données de longueur museau-cloaque et de poids fiais, a été calculée

1a condition (poids/longueur-3)
- nombre de points noirs sur les deux flancs,
- nombre de points noirs contrastés sur les deux flancs.

Pour les fèmelles :

- longueur totale,
- longueur museau-cloaque,
- poids frais corporel.

Toutes les mesures de longueur ont été prises avec une précision d'un mil-
limètre à l'exception du diamètre du cloaque pour lequel la précision était d'un
dixième de millimètre. Le poids était n-resuré à un clixième de gramn.re près.

6.2.5. Encodage des données

Lors d'une précédente étude (DeNoer- 1996), nous ilvons délini les caractéris-
tiques qualitatives de la cour. lors des rencontres dyadiques, des mâles méta-
morphes du triton alpestre de populations belges et espagnolcs. Nous avons
globalement suivi la nomenclature r-rtilisée dans cette étude, suivant les moditi-
cations apportées par DrNoer- (1999). Cette nomenclature est. elle-mênte. en
partie basée sur des observations antérieures de Hallro,qy (1911). AnNrzeN &
Spe.nnEeooN4 (1989), ANpnroNe (1990) er BovERo (199 l) (tableau 15).

Nous avons attribué un code alphabétique aux différents comportements
manifestés par le mâle. Une première vision dr-r film vidéo nous a permis
d'enregistrer la succession des cornportements du ou des mâle(s) selon le code
défini sur une bande magnétique audio. L'écoute de la bande audio nous a alors
permis d'encoder les séquences comportementales sur un programme d'analyse
comportementale développé par A. Ferrara au sein du Service cl'Etholo-sie et de
Psychologie animale de I'Université cle Liège. Ce programrne perntet la présen-
tation des données encodées en heurcs/minutes/secondes. Une seconcle vision
clu film a alors permis de prendre en compte le comportement de la t-elnelle vis-
à-vis de celui du mâle et d'analyser en particulier certains comportements.
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CHAPITRE 6

6.2.6. Analyse des données lors des rencontres dyadiques

Description des comportements lors des rencontres sexuelles homotypiques

Nous avons décrit qualitativement les comportements déployés par les mâles
lors des rencontres dyadiques. Les dessins représentant les différentes parades
ont été réalisés à partir de diapositives ou de films vidéos (acquisition des
irnages sur ordinaleur).

Nous avons aussi mené une étude quantitative des fréquences absolues
des conlportements de cour pour 71 rencontres contenant des parades et clurant
plus d'une minute (PP : N = 38, MM : N = 33). Cette série contenant des
mesures répétées, nous avons aussi effectué les analyses en prenant les valeurs
moyennes sur les individus (PP: N = 22,|illl:N = 16). Nous avons égale-
ment comparé les fiéquences relatives des parades lors des phases d'exhibition
et cle transfèrt.

Succès des rencontres

Le succès des rencontres dyadiques a été analysé à quatre niveaux

- la «probabilité cle parader» déflnie comme la proportion cle rencontre
durant lesquelles le mâle exhibe des parades ;

- la «probabilité de succès des rencontres» définie comtne la proportion de
rencontres qui résultait en la prise d'au moins un spermatophore par la
lèmelle;
- la <<probabilité de succès des paradants>, définie comme la proportion de
rencontres avec parades qui résultait en la prise d'au moins un sper-
nratophore par la f'emelle ;

- la .probabilité de succès des transférants» définie comme la propor-
lion de rencontres avec transfert de sperme qui résultait en la prise d'au
moins un spermatophore. Ces calculs de probabilités ont été réalisés
pour les quatre types de croisements. Nous symbolisons les probabilités
par le symbole n.

Les valeurs de probabilité ont été utilisées pour calculer les mesures
d'isolernent joint, d'asymétrie d'isolemcnt et d'asymétrie de <<tendance>>
(AnNoro er al. 1993,1996).

L'isolernent joint, lJ (EHnv,rru 1965, Trllpy et al. 1990. Vcnnell &
Trllny 1992, AnNolo et al.1993,1996. Mrcurrr_a« ct a1.1997), mesure la cas-
sure globale quand les rencontres mettent en jeu des partenaires de tbrmes dif-
férentes. Les valeurs d'IJ s'étendent de 0 (proportions homotypiques égalant les
hétérotypiques) à 2 (quand toutes les rencontres homotypiques ont du succès,
mais pas les hétérotypiques) :

IJ=nx4p4*frpp-rMp-fipM
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L'asymétrie d'isolement, IA (AnNolo et al. 1993, 1996, Mtcnatl.« et al.
199'/), décrit la différence de succès reproducteur entre les deux types de ren-
contres hétérotypiques. Les valeurs d'IA s'étendent de 0 (pas d'asymétrie) à I

(asymétrie complète) :

IA: frMP - fiPM

L'asymétrie de.<tendance>>, AT (ARNot.D et ctl . 1993, 1996, Mtcunt-,A.r
et al.199'7), décrit la différence de succès reproducteur entre les deux types de
rencontres horn«rtypiques. Les valeurs de PA s'étendent de 0 (pas d'asymétrie)
à I (asymétrie complète) :

AT= fiMt\4 - fiPP

Paramètres comportementaux des 4 types de croisement

Dif-férentes caractéristiques des rencontres étant susceptibles d'augmenter leur
succès, nous avons déterminé, pour chacun des 4lypes de croisetnents
(PP:N= 38,MM:N= 33.PM:N= 29, MP:N= 26), lesparamètres
suivants :

- le nombre de dépôts de spermatophore au cours des rencontres où au
moins un spermatophore a été déposé ;

- la latence de parades du mâle, c'est-à-dire la durée précédant I'exhibition
des premières parades :

- la durée de la période de parades précédant le prernier dépôt ;

- la latence de réponse positive de la femelle, c'est-à-dire la durée mise par
la femelle pour manifester une attitude positive ;

- la proportion du temps durant laquelle la fèmelle se montrait positive ;

- la proportion du temps passé à parader vis-à-vis des phases de parade et
d'orientation ;

- la durée moyenne et la durée des bouffées d'éventail (des rencontres avec
au moins 10 bouffées d'éventail) ;

- la proportion des durées des bouffées d'éventail sur le temps passé en

éventail et en éventail statique (seules les rencontres avec au moins l0 actes

sont considérées).

Les scores de ces paramètres, à I'exception cle la latence de parades du
mâle et de la fèmelle et du dépôt du premier sperrnatophore, devraient être
supérieurs dans les rencontres ayant plus de succès. Nous les considérons ail-rsi

comme des estinrateurs du succès des rencontres.
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CHAPITRE 6

Respiration en surface

Les pédomorphes disposant d'un organe respiratoire supplémentaire, les
branchies, nous avons comparé les proportions de rencontres, avec montée en
surface, pour respirer, chez les métamorphes et pédomorphes (en associant les
séries 1 et 2).

lnfluence de Ia femelle sur les parades de la phase de transfert du sperme

Nous avons déterminé l'influence de la femelle sur les parades exhibées par le
mâle lors de la phase du transfert des rencontres homotypiques. Chaque mâle
au cours d'une rencontre peut faire face à deux situations : une femelle se mon-
trant positive (avançant vers lui) ou négative (n'avançant pas vers lui).

Les rnâles pouvant déployer des tactiques altematives lorsque la tèmelle
se montre non réceptive (ce qui serait surtout attendu lors de rencontres
hétérotypiques), nous avons comparé des paramètres de la rencontre dépendant
du comportement de la femelle :

- la proportion de transfèrts de sperme au cours desquels le mâle exhibait
les comportements «appât distal» et <<trembler» (lesquels sont considérés
leurrer les femelles non réceptives : DeNoeL et al .2OO1a);
- la proportion d'entrées dans la phase de transfèrt du sperme (exhibition
du comportement <<devancerr>) sans réponse positive préalable de la
f'emelle :

- la proportion de dépôts de spermatophore sans toucher de queue de la
lèmelle (lequel procure un stimulus indiquant au mâle que la fèmelle est
consentante I Hallt»av I 9901 ).

lnfluence des caractères sexuels secondaires

Nous avons déterminé :

- pour quelles caractéristiques morphologiques (cf. supra),les pédomor
phes difÏéraient des métamorphes (seuls les individus sexuellement actifs
ont été utilisés pour cette analyse) ;

- si le succès pouvait être associé à des différences morphologiques
(autres que la présence de fentes branchiales et de branchies) lors des
rencontres avec des n-rétamorphes et pédomorphes femelles. Le succès
était représenté par la latence de réponse positive de la femelle, la pro-
portion du temps de la rencontre durant lequel la femelle se montrait
positive et la prise de spermatophore (: <<insémination>>) par la fèmelle
lors des rencontres avec parades ;

- si la taille et le poids des femelles étaient associés à leur succès
(paradées ou non par les mâles ; dépôt ou non de spermatophores par le
mâle);

- si la n-ranière dont réagit la femelle pouvait être attribuée à son poids.
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6.2.7. Analyse des données lors des rencontres triadiques

Nous avons déterminé le succès des rencontres de chaque type de mâle avec

des femelles pédomorphes et métamorphes. Seules les caractéristiques
générales de la rencontre ont été prises en compte :

- la tendance à parader (le fàit d'exhiber des parades en direction de la
femelle) ;

- l'auteur (métamorphe ou pédomorphe) de la première initiative de
parade ;

- le type d'interaction (perturbation : le rival ne fàit que passer ; inter-
férence sexuelle : le rival courtise la femelle paradée par le mâle
courtisan);
- I'influence de I'interaction (la rencontre s'arrête [fuite de la f'emelle;
fuite du mâle courtisan et pas de parades du rival ; approche, poursuite
ou parade du mâle rival par le courtisant ; la rencontre continue [parade
de la femelle par Ie mâle courtisan avec ou sans le mâle rival ; fuite du
mâle courtisan et parade de la fèmelle par Ie mâle rival ; détournement
de la femelle courtisée par le mâle rivall) ;

- le nombre de dépôts de spermatophores suite à une tactique <.parades>>

ou <<interférence sexuelle>>.

6.2.8. Procédures statistiques

Lorsque les distributions des fréquences s'éloignaient significativement de la
loi normale (test de Kor-vocoRNov-SvtnNov) et n'étaient pas homogènes (test

de LgvpNNE), nous avons effectué des transfbr-rnations arcsinus (arcsin) ou log-
arithmiques (en base 10), suivant que les données étaient ou non des propor-
tions, avant d'appliquer une analyse de variance (So«al & Roult'1991).
Lorsque ces transformations ne répondaient pas parfaitement aux conditions
d'utilisation des tests paramétriques, nous avons employé des tests non
paramétriques : test U de MeNN-WurrNev, test pairé de WtlcoxoN, test H de

KnuSrcell-WALLIS et coefficient de corrélation de SpranneN suivi d'un test-t
(S1EceL & CasrellnN 1988). Les fréquences absolues des comportements du

mâle fàce au comportement de Ia fèmelle ont été standardisées, avant applica-
tion du test pairé de WrlcOXON, en les divisant par le nombre total de com-
portements exhibés durant la phase de transfert correspondante. Cette pondéra-

tion est nécessaire car le nombre de comportements diffère entre les deux
catégories.

Afin d'obtenir un nombre suffisant d'observations, nous avons utilisé
plusieurs fois certains individus. Les analyses ont alors été établies sur des dtln-
nées associées (pooled data). Lr.ceR & DIDRICHsoNs (1994) considèrent que

cette procédure n'affecte pas les résultats pourvu que la variabilité intra-sujet
soit plus grande que celle inter-sujet ou que le nombre de répétitions soit uni-
fbrmément réparti. I1 apparaît que la variabilité intra-spécifique est importante
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chez les tritons (MrcHnlar 1996, MTcHeLAK ea u1.799'1 , obs. pers.). De plus, le
ntlmbre de mesures répétées dans notre protocole expérimental était faible en
comperraison du nombre élevé d'indiviclus utilisés (N = 235). Le nonrbre
moyen cl'individus utilisés (t sE) était de 2.1 + o.1. A titre de vérification. nous
avons égaletnent comparé nos résultats relatifs aux variables comportcmentales
et aux caractères sexuels secondzrires, avec des anzrlyses sur cles données sans
mesures répétées, c'est-i)-dire en prenant les valeurs moyennes por-rr les indi-
vidus utilisés plus d'une fois.

Les données de probabilités et de mesures cle coefïlcients (d'isolernent
.joint, d'asymétrie d'isolement et d'asymétrie de tendance) clépenclent cle don-
nées binaires, une rencontre pouvilnt avoir un succès nul ou égal à un. Il s,agit
donc de distributions binomiales dont les erreurs standard (= .<erreurs-types»)
se calculent aisément par la fbrmule :

2 P(t-p)
m

où p est la probabilité de succès et n le nombre d'évènements. Les
valeurs cles coefficients et leurs erreurs standard sont alors comparées à I'ericle
d'un test-t. (LrNosev 1995, AnNoto et al. 1996, MTcuALAK et at. 1991 .

McCut-lacH et NELDER 1989). L'hyporhèse nulle d'égaliré du succès des ren-
contres a, quant à elle, été testée en table de contingence 4 x 2 avec un test du
chi-carré (Stccpr- & cnsrElr-nN 1988). Nous avons employé I'abréviation sE,
pour l'erreur-type. Nous avons choisi d'appliquer un risque d'erreur cr de 0.05.

6.3. Résultats

6.3.1. Caractères sexuels secondaires des deux formes

Les mâles métamorphes (N = 34) et pédomorphes (N = 4-5) clifférlienr signi-
ficativement soLls tous les points analysés, à I'exception cle la longueur museau-
cloaque (U = -591.5,2 = -1.718, P = 0.09). Les scores pour les ntéram.rphes
étaient supérieurs pour le nombre de points sur les flancs (U = l-57.-5,
Z = 6.015, P < 0.001 : fig. lllA). le nombre de poinrs conrrasrés sur les l'lancs
(U = 124.5, Z:6.342, P < 0.00 1 ; fig. lllB) et le diamèrre clu cloaque
(U:536. Z=2.267. P < 0.0-5 ; fig. lllC). Les scores pour les pédon'rorphes
étaient supérieurs pour la hauteur de la queue (U = 1 12.2 = -6.466, p < 0.00 I ;
fig. f ffD). le poids fiais (U = 412.5.2= -3.490, P < 0.001 : fig. lllE) et la
conclition corporelle (U = 471.5,2 = -2.876. P < 0.01 ; fîg. ll lF).
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CHAPITRE 6

6.3.2. Description qualitative des comportements lors des
rencontres dyadiques

Les parades exhibées par les mâles pédomorphes et métamorphes sont simi-
laires. Leur description correspond aux données de la littérature sur les 11éta-
morphes provenant d'autres populations (par exemple, DENoET_ 1999). un nou-
veau corîportement est cependant décrit : le <<rameur» ((. infra). En résumé,
une rencontre dyadique peut être divisée en quatre phases : I'orientation, phase
mobile, durant laquelle les animaux se rencontrent, les phases de parade en
éventail et en étendard où le mâle courtise la fernelle et la phase de transl'ert de
spennatophore où le rnâle transfère son sperme et exécute différents nrouve-
ments caudaux.

Phase d'orientation. Une rencontre contmence par une approche de Ia lemelle
par le mâle, du mâle par la fernelle ou par simple contact cles partenaires explo-
rant leur rnilieu. Lorsqu'un contact est établi, le mâle peut approcher son
Iruscau de la f'emelle et la renifler (fig.f f3), comme I'attestent les r.nouvements
de son plancher buccal, voire lui donner cle petits coups de museau. Le ntâle
peut alors tenter cle se placer devant la fèmelle, lui bloquant ainsi le chemin, en
un comportement dénommé mouvement-vers-l'avant. Le mâle peut aussi
poursuivre la lèmelle, avant de se placer devant elte (poursuite).

Phase d'exhibition en éventail. Le mâle. après s'être placé devant ta tèmelle,
rabat sa queue le long d'un de ses flancs, presque toujours celui proche cle la
f'emelle, de telle sorte que son extrémité dépasse de peu vers I'avernt les pattes
postérieures. Le mâle fait alors onduler rapidement sa queue le long de son
flanc, créant ainsi un courant d'eau en direction de la fèntelle, en un m()uve-
ment dénommé l'éventail (fig. ll2A et 114). Dans certaines siruations,
1'extrémité de la queue du mâle se trouve en dessous d'une de ses pattes
postérieures. Chaque bouffée d'éventail peut être interrompue par des pauses
où le mâle nraintient sa queue immobile contre son flanc (éventail fixe) ou par
une lente oscillation cle l'extrémité dc la queue (ondulation distale: fig.
llzIl). Le mâle en train d'exécuter un éventail peut aussi rarrener sa queue le
long de son autre tlanc (inversion), que la fen-relle soit ou non dans l'axe du
courant d'eilu crée par le mâle. Le mâle déploie parfbis aussi Ia queue sur un
angle droit, voire obtus depuis une position initiale en éventail (déploiement
caudal). Lorsque le déploiement esr très rapide, il s'apparente au coup de
fouet, pouvant pousser mâle et femelle en arrière. Ce déploiement peut avoir
lieu à la transition des phases d'orientation et d'exhibition lorsque le n-râle se
place devant la fènrelle.

Phase d'exhibition en étendard. Le mâle, tout en exhibant I'éventail, peut com-
mencer à voûter le dos à la mafrière d'un chat. puis à se dresser sur les pattes,
principalement les postérieures qui peuvent être tendues et même quitter le sol
(dos-de-chat). Le mâle étencl alors la queue plus ou nroins perpendiculairement
au corps en direction de la lèmelle (étendard). Ces deux parades sont presque
toujours associées (dos-de-chat en étendard : fig. ll2C et ll5) et enrrecoupécs
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A: éventail B : rameur C : étendard en dos-de-chat

D , devancer E . pliage

F . dépôt du spermatophore G . appât distat

H : ondulation distale I : queue frémissante J : queue latérale

K : repousser

Fig. 112. Comportements sexuels des mâles lors des rencontres dyadiques. Doubles
flèches : mouvement. pointes de flèche : position du spermatophore.
Male se.rual behaviours tlto'ing the tltaclit entourtters. Double orrov's: nlovements,

heods oJ arrow': lot'trtictn of the sperntatoltltore.
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de boutfées d'éventail séparées par des éventails statiques. La phase se terrnine
souvenf par le rameur, durant lequel le mâle, dor]t le corps est proche du sol et
la queue partiellement repliée contre un tlanc, efïèctue un mouvement d'avant
en arrière sans bouger le point de contact des pattes avec le sol (fïg. fl2B).

Phase de transfert du spermatophore. Après l'une ou I'autre des phases de
parade, le mâle pelrt se dérourner de la fèntelle et la devancer (fig. l12D et
It6). Il peut alors tirire anrplernent trembler la queue clans I'axe du corps el la
replier derrière son corps (pliage: fig. 1l2E), faisant parfois osciller
l'extrémité de Ia queue dans cette position (pliage distal). ll peut alors rap-
procher la queue repliée cle I'arrière de son corps et commencer à extruder un
spernratophore du cloaque tout en soulevant la queue repliée et en avançant. Il
exhibe ainsi sor.r cloaque entlé à la vue de la fen-relle (dépôt : fig. ll2F er ll7).
Le mâle, tout en avançant d'une longueurcorporelle, pivote afin d'adopter une
position perper.rdiculaire i) la lèmelle (position de freinage). Dans cette posi-
tion statique, le mâle peut alors exhiber différents mouvements caudaux. tl peut
ainsi faire lenlement onduler la queue dans une position où elle est distante du
corps, parallèle ou tbrmant un angle aigu avec celui-ci (queue frémissante :
fig. ll2I), Iâire osciller uniquement l'extrémité de la queue <1e gaucl-re à droite
et vice-versa, la queue étant étenclue plus ou moins perperrdiculairement au
corps et pointant -{énéralernent légèrernent vers le haut (appât distal : fig.
ll2G ct ll8). accoler Ia queue le lorr-g clu flanc, la faisanr ou non trenrbler
lentenlent (queue latérale: fig. ll2J et l19) ou n'en faisant osciller que
I'extrérnité en un mouvcment très proche de l'ondulation distale exhibée lors
de Ia phase de parade (fig. lf2H). Toujours dans la position de fieinage, le
mâle peut appliquer la queue contre le museau cle la femelle, I'entourant par-
tiellel-nent et la poussant alors violemmenl vers l'arrière (repousser: fig.
f l2K). Ce r.r.rouvernent amène la lèmelle à repasser dans la zone de dépôt du
spernatophore.

contrairemer.rt au mâle, le comportement de la fèmelle est assez rucli-
nrentaire. Il consiste principalement à rester immobile ou à s'éloigner du mâle
(réponse négative) ou à s'approcher du mâle légèrement ou très activement
(réponse positive). En se dirigeant vers le mâle, la fèmelle peut aussi le toucher.
lorsqu'il exhibe le .pliage caudal>> ou la <<queue latérale» par exenrple (toucher
de queue) ou prendre le spermatophore au niveau de son cloaque («insémina-
tionr). La f'enrelle peut, tout comme lc mâle, aussi aller respirer. Elle peut
également exhiber des parades s'apparentant au répertoire sexuel du mâle.
Cependant. ses mouvements sollt différemment exécutés et cle ce fait dénom-
r.nés parades pseudo-mâles. Exceptionnellement, la femelle peut aussi consom-
mer un spermatophore trouvé sur le substral ou appliquer son corps sur le sub-
strat et soulever ses avanl-bras eI ses cuisses.
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Fig. 113. Comporternent sexuel desTriturus alpestris pédomorphes (lac de la Cabane, mai

1998) : le mâle renifle la f'emelle.

Fig. t14. Comportement sexuel <lesTriturus alpestris pédomorphes (lac de ta Cabanc. mai

1998) : te nrâle (à garrche) exhibe le mouvement d'éventail à la Iemelle.
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Fig. ll5. Comportement scxuel desTrilurws alpcstris pédomorphes (lac de la Cabane, mai
19913):lc mâle (en arrière plan) exhibe l'érendard en dos-de-char à la femelle.

Fig. 116. Comportement sexuel des Triturus alpastri"s pédomorphes (lac de ta Cabane, mai
l99lt) : lc ntâle (à gauche) entame le transfert du spermatophore en devançant la
fenrelle.
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Fig. 117. Comportement sexuel desTritunts olpestris pédomorphes (lac de la Cabane' rnai

1998) : le mâle (à gauche) clépose un spermatophore sur le substrat'

Fig. 118. Comportement sexuel desTriturus alpestt'is pédonrorphes (lac de la Cilbane, mai

1998) : le mâle (à gauche) exhibe I'appât distal à ta fèmclle. Le spertnatophorc est

situé entre les deux partenaircs sexuels.
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Fig. 119. Comporlement sexuel desTriturus alpestris pé<lomorphes (lac cle la Cabanc, mai
l99il) : le mâle (à gauche) exhibe la queue latérale à Ia lèmelle. Le spernrstophore
est juste en contact avec le cloaque de la fèmeile.

6.3.3. Aspects quantitatifs du comportement de cour lors des
rencontres dyadiques

Fréquences des comportements lors des rencontres homotypiques

Les fiéquences absolues des différents comportements exhibés par les mâles
nrétamorphes et pédomorphes ne diflèrent pas significativement (données
itssociées : tatrleau l6). Les comparitisons fàites sur les données gù ngus avons
tttilisé les moyennes des ntesures répétées sur les incliviclus mènent aux nrênres
résul tats.

Les fiéquences relatives des parades de lzr phase d'exhibition et de trans-
fèrt présentent les mêmes caractéristiques chez les pédomorphes et les méta-
rnorphes. Cependzrnt, les métamorphes utilisent proportionnellement plus
l'éventail et les pédomorphes, l'inversion (fig. r20; tabreau l7). Durant la
phase d'exhibition, les mâles exhibent principalement l'éventail. Durant la
phase de transfêrt, ils exhibent surtout la queue latérale, mais aussi ir fiéquences
reltrtives similaires : I'ondulation distale, la queue frémissante et I'acte
<<repousser>>.
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Tableau 16. Fréquences absolues moyennes (rnin-max) des ditÏérents comportements
exhibés par les mâles métamorphes (N = 33) et pédomorphes (N = 38) durant les

rencontres dyadiques (données associées).
Mean.frequencies (min-nru.r) ol'beh«viours e,rhibited by m.ale metantttrphs (N = J-l)
and poedomorphs (N = f $) dlting d:-aclic encounters (poolecl tlata).

phase c0mportement
métamorphes

moyennc
(min-max)

tt3.tt (4 - 23 I )

66.9 (o - 2l2l
1.8«)- r6)
1.7(0- ll)
3.4 (O - r5)
0.6 (0 - 6)

2,5 (o - 20)

2.1(0-51)

-5.1 (o , r9)

0.5 () - 4)

.1.9(O- I8)

2.lr (0 - 9)

2.4 (0 - 9)

0.3 (o - 2)

I..s(0-7)
s.9 (0 - l9)

3 (0-t3)

pédomorphes
moyenne
min-max

69 (2 355)

56.8 (2 -237)
3(0,24)
3 (O - 2-l)

3.6 (0 - l2)
0.n (0 - ln)
l.li(0- lr)
0..3 (0 - -l)

:.o ro - roi
o.3 (0 2)

3.5 (0 - 16)

2.1 (0 - e)

2.2 (0 - tt)

0.3 (0, 2)

1.6 (0 - lo)
5.1 (0 - 24)

2.4 (0 - rlt)

Z

C
c

-o
Ë
o

o

tr
.9.:
.o

ondulation distale : (E) au cours de la phase d'exhibition. (T) au cours de la phase cle translèrt

Tableau 17. Fréquences relatives moyennes (min-max, en o/o) des comportcments exhibés
par les mâles lors des phases d'exhibition (métamorphes : N = 33, pédomorphes : N

= 3i3) et de transfert (métarnorphes : N = 23, pédomorphes : N = 27) des rencontres
dyadiques (données associées).
Meun relatiye frequencies of behttviours (min-nn.r. in Vc) e.rhibitecl by'malcs during
the display (ntetantorph.s: N= -lJ. puedomttrTths.'N = -1 8) and trans.fer
(ntetamorphs: N = 23, paedonutrphs: N = 27) phases oftlte dyadir attt'()ttttt?t'.\.
(pooled data).

éventail
éventail statique

ondulation distalc (E)

inverion
dos-de-chat en étcndard

rameur

déploiement caudal

coup de muscuu

dovancer

trenrbler

pl iage

dépôt

queue frémissante

appât distal

ondulation distalc (T)

queue latérale

repous§er

comportement

éventail
on(lulâtion distale

inverion
dos-de-chat en étendard

rârneur

trenrbler

queue liérnissante

appât distal

ondulation distale

queue latérale

repoussel

métamorphcs
moyenne

(min-max)

92.3 (75 - 100)

2.-r (o - 19.4)

r.5 (0 - r0)

.r.4 Q - 25)

0.s (0 - 4.2)

qto- rl
r 9 (0 -40)

5 (0 - 3-r)

r r (0 -18)

40 (0 - 53)

l7 (0 36)

pédomorphes
moyenne fl
nrin-ntax

116 -1 (66. I l(X)) .167.-5

3.2 (O 20.9) -166._5

1.7 (0 - lt) -111i

6 (O -ll.l) -1(r2

0.li (O lo..l) 6l-1.5

8(0,101)) -101.-5

lL) 10 - -1 l) lss
3(o 17) )11

14 (O - ll) l-1e.5

-r9 (o 50) -o.o.19

17 to _ -t7) -tllj

559

572

191

505

52-5.5

6 t-3

601.-s

5?l

566

6 I i1.5

569

5li-5

625.5

5tto

562

596.5

624

o.784
O.63.1

- I ..193

-t.407
-t.170
o.161

-o.21t
1.222

0.703

-0. I 44

o.669

o.48

-0.0 t7

0.542

0.7.19

o.152

0.035

Z

l.9r)2
t.s50
l. l9-1

Le0l
O. 1.1.1

-o. I 75

(l.1lE

().769

-1.lsl
o.()5

o. lo/

O..13

0.5-l

o.l:l
o. l6
o.21
o.t{7

o.19
0.22

o.48

0.tt9

0.50

0.63

0.99

0-59

O.r16

0.73

o.97

P

<o.o I

( ).( )6

<o.o-i
0.06

0.ll()

0.ti6

0.6(r

O.:l+

0.17

0.96

0.9 I5

ph:rse

i -1J

U



CHAPITRE 6

Tableau 18. Succès des rencontt'es et coefficients d'asyrnétrie des rencontres
hétérotypiques (AI) et homotypiques (AT) et d'isolemenr joint (IJ). pour les quarre
phases de cour envisagées entre les deux Ibrmes : male pédomorphe x l'emelle
pédornorphe (PP), male métamorphe x femelle métamorphe (MM), mâle
pédomorphe x fèmelle métamorphe (PM), rnâle mérarlorphe x fèmelle pédomorphe
(MP).
Mating.frcquencies und coeJJicient,s ol isolation dslnlctr\, (Al), prctpen.:,ity osym(,tt.)'
(AT), urtd .joirtt se.rual isolatiott (lJ) Jor.four srages oJ'courtship in se.rrrul
encounters betu,een paetlontorphs and ntetantorphs-

Phase
Sûccès rcprodncteur

nMNt trprt
AI + SI' /\1'+ SE r.r+ SE

trttprlp

0 (r-+7

(n 99)
0 8.r8

(n = 59)
0 817

(n:.16)
0 682

(n = 4.1)

007t
(n= 99)

0186
(n:59)

0 0,1.1

(n -, 46)
0 t59

(n:.1.1)

o 120
(n = 50)

0 051
(n: l3)

0lll
(n = 6l)

0 116
(n - 3l)

0 t-1,1:0 090\s 0:01 a 0 067x 0 014 I 0 I t2 \\

0lt6:0063 ''t 0Itr,+0057* 0055 I0085\s

0 i7i+0081* 0 t0q:0(i7l\\ 00-::+ 0 t0,;"

017,0 llstt 0 t,r7+0 lli" ottr,'0 t85\'
succès tles

"fransfû'ants"
0 126

(n:31)
0 ,123

(n = 16)

0 150

(n = l0)

*P<0.05,NSP>0.0-5(phases:chi-carré:coefïicients:régressionlogistique).

A Parades cie la phase d'exhibition
pedomorphes nrétaniorphes

0. l]l
(n: li)

B. Parades de la phase de translèrt
pedoltlorphes métamorphes

Eventail

Dos-de-chat en élendard
Rameru'

Invelsion
Ondulation distale

Queue latérale

Ondulation distale

Appât distal

Queue fférnissanle

Trernblernent caudal
Repousser

I
E
ffi
l*l

m
-

i-ig. 120. Fréquences relatives des parades exhibées par les mâles pédomorphes (N = 38) et
métamorphes (N = 33) durant les phases d'exhibition (A) er de trirnstèrr (B).
Relativc .frcquencies o.T (ourtsllip di.splav-s ethibited l'ty pueclomot phic antl
ntetantorpltit ntales durine the clisplay (A) antl transkr (B) phase,s.
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Succès des rencontres dyadiques

Les coefficients cl'iscllernent joint ne difTèrent pas significativernent de zéro.
Les rencontres hornotypiques (entre partenaires de la même fbrn-re) n'ont donc
pas plus de succès que les rencontres hétérotypiques (entre partenaires de forme
clifférente) (tableau 18). Une asymétrie d'isolement significative a été
uniquement constatée en prenanf en compte Ie succès des mâles ayant exhibé
cles parades (tableau I8). Ainsi, lors des rencontres hétérotypiques, Ie succès
d'un croiserrent entre un mâle mélamorphe et une fèmelle péclomorphe est
supérieur à celui oir le mâle est pédomorphe et la femelle métamorphe. Une
asyn-rétrie de tendance significative a été soulignée en ce qui concerne la
probabilité de parader et le succès des rencontres (tableau 18). Ainsi, les
pédornorphes courtisent moins souvent les femelles que les métamorphes.

Il n'y a pas de différence significative entre, d'une part, le type de
croisement et, d'autre part, la latence de cour, la latence de réponse positive de
la fèmelle et le temps précédant le premier clépôt (tableau 19). De n-rême, la
proportion du temps durant lequel les fèmelles se montraient positives ne dif--
fère pas entre les quatre traitements (tableau l9).

Tableau 19. Succès des rencontrcs dyadiques : latence de cour. latence de réponse positivc
de la tèrlrelle, latence de transfèrt (terr-rps précédant le premier dépôt), proportion du
temps duranl lequel les lèmelles répondaient positivement lors des 4 croisements :

mâle pédomorphe x femelle pédomorphe (PP), mâle métamolphe x lernelle
nrétitmorphe (MM). mâle pédomorphe x femelle métamorphe (PM), nrâle
métamorphe x fèmellc pédomorphe (MP).
S'rrccr,.s.s tÿ d1'adit encounlers: courtship lutenc.ÿ,.femdle posilive response latcnc-v,
,r.i::{:: lutencl ttttd linte proportion irt v'hiclt.females were rasponsive in the four

PI' \I \I Plt \IP Test

Lâtence de cour (secondes)

810 + 82 -i:11 j 5l
(N=-16) (N= Il)

799 a 9"+

(N = 29)

334 + 79
(N : 19)

-170 + 80
(N: 15)

710r87
(N = 36)

188+52
(N = I9)

278 + 17
(N:2())

Frr",- l-.171
P-025

Lâtence de réponsc positivc dc la frmelle (secondes)

207+19 318+ 102

(N =.r0) (N:27)

Lalence de trânsfert (secondes)

-j.17 + 70 457 l. 128
(N:26) (N-21)

F. !1.. 0.976
P = 0.41

F: r. 0 220
P = 0.88

Femclle positivc (7o du temps)

l8l'l l9r4
(N:-]t{) (N:jl)

l5+4
1N - 30) (N:23)

l-r rrç:0.853
P:0.17

Au niveau des perfbrmances clu mâle, il n'y a pas de diffërence significa-
tive entre le type de croisement et le nombre de spermatophores déposés au
colrrs des rencontres comprenant des dépôts (tableau 20). Les mâles déposaient
jusqu'à 9 spennatophores par rencontre ( X + SE :3.4 + 0.2). Il n'y a pas non
plus de différence significative enlre, d'une part, le type de croisement et,

I i-)
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d'autre part, la proportion clu lemps durant lequel le mâle parade (tableau 20),
la proportion cles durécs des bouffées d'éventail (tatrleau 20) et la durée
moyenne des boullèes d'éventail (tableau 20). Les distributions cle clurées des

bouffées d'éventail des métamorphes et pédomorphes lors des rencontres
hon'rotypiques sont représentées sur la figure 121 (ne sont indiquées que les
bouflées inférieurcs ou égales à 30 secondes, soit 97%, des données). Le mode
est à 2 secondes chez les métamorphes et à 3 chez les pédornorphes.

Respiration en surface

Les mâles métamorphes vont respirer en surf'ace dans 33 a/o des rencontres
(N = 60), tandis que les pédomorphes y vont ditns 32o/o des rencontres (N = 66)
(X2:O.02.P=0.90).

Tatrleau 20. Performance moyennc des mâles (+ SE) au cours des quatre croiserl!-nts :

rronrbre de sperrnatophores déposés pzlr rcncontrel proportion du tcmps passé i\
parader sur le temps passé clans les phases d'orientation ct de paradet proportion du

terr.rps passé à exécuter des boulïées d'éventail sur lc tctnps passé en éventail ct cn

évcntaiI stttiqucl clurée moyenne des boufïécs d'éventail. Croisements : mâle
pédomorphe x tèmelle pédomorphe (PP), mâle métamorphe x femelle métarrorphe
(MM). mâle péclomorphe x f-emelle métamorphc (PM). mâle métamorphe x fèmelle
pétlomorphe (MP). ANOVAs sur valeurs transfornrées (arcsin racine carrée pour
Ies proportions: racine carré pour les cor.nptages).

Mcttrt ntalc pctJorntattce (! SE) itt tlte./our (ro.§.r?.s. ttuntber of sperntatopltores
rlcltosited per cn(ounler; prop()rtion qf tinrc spott by nrules in displul-s (<on.sidering

tlte orientatir.ttt tttrd tlisplav pltases): r-tttio oJ the durutiott of .làttning boLtt.\ to the

tinte s:pent in f«n utd ,static.t'àtt: ntcan durutiort of .fannittg ltouts.

PP MM PM MP Tcst

Nombre de spermatophores déposés par rencontre
3.2O + O.32 3.8t3 + 0.46 3.13 + 0.54

(N = 30) (N = 2s) (N = rs)

Proportion de la durée dcs paradcs

0.75 + 0.04 0.1'7 + O.O4 0.65 + 0.0-5
(N = 32) (N = 38) (N = 30)

Proportion de la durée des éventails
0.57 + 0.02 0.60 + 0.03 0.60 + 0.04

(N = 34) (N = 28) (N = 22)

Duréc moyennc des bouffées d'éventail (en secondes)

l.t] + o.39 6.9-s + 11.54 9.00 + 0.84
(N = 34) (N = 30) (N = 24)

236

3.14 + 0.-50
(N = 21)

0.76 + 0.0-5
(N = 2s)

0.60 + 0.04
(N = ls)

1.21 + 0.65
(N = 18)

F.t.sz = 0'66t3
P = 0.-s7

Ft.rt: = 2.221
P = 0.09

F:.es = o'264
P = 0.t35

F-3.102 = l'ti74
P=0. 14
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Fig. l2l. Fréquences relatives cles durées des bouflées d'éventail (en s) chez les métamorphes et les
pédornorphes lors des rencontres homotypiques.
Rehtire.fietluentics of'the .fànrting bouts durations (irt s) in ntctamorphs and pactlomorphs
d uri rt g homotvpi( ( ncounte rs. @ Spri n ge r-V e r lu g.

lnfluence de la femelle sur les parades de la phase de transfert du sperme

Les mâles. tant pédomorphes que métanrorphes, déployaient cinq des six
parzrdes de la phase cle transf'ert. à des fiéquences différentes selon la r-nanière
clont répondait la fèmelle (tableau 2l). Ainsi, lorsque la femelle se montrait
négative. les mâles exhibaient significativement plus souvent les
comportements <<trembler", «appât distal» et «ondulation distale» et lorsqu'elle
s'approchait dr-r mâle, ils exhibaient principalernent les comportetnents <<queue

latérale» et «repousserr. La <<queue fiémissante» était par contre utilisée quelle
que soit la réporrse de la fèmelle (tableau 2l). Les compâraisons faites sur les
données où nous avons utilisés les moyennes des mesures répétées sur les
individus mènent aux même résultats. La tèr'nelle pouvait. rarement, rnordre la
queue du mâle lors cle I'appât distal or.r de l'ondulation clistale.

ll r.r'y a pas de différencc significative entre d'une part, le type cle croise-
ment, et d'autre part la proportion rnoyenne des entrées clans la phase de trans-
fèrt (comportemcnt ..devancerrr) lorsque la fèmelle ne répondait pas positive-
ment. la proportion moyenne des dépôts de sperme sans toucher cle queue
préalable cle la part de la fer.nelle et la proportion de transfèrts avec exhibition
clu cor.nporten-rent «appâ1 distal» (tableau 22). Les mêmes individus pouvaient
répondre de manière différente selon les rencontres. lls déployaient ainsi ou
non I'appât clistal et devançaient ou non des fèmelles ne ntanifèstant aucune
attitude positive et déposaient ou non des spernratophores devant ces fèmelles.

- 
Pédornorphes (2589 bouffées d'éventail)

* Métamorphes (2626 bouffëes d'éventail)
a

t
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CHAPITRE 6

Tableau 21. Fréquences relatives moyennes (min-max, en û/o) des comportements exhibés par les

mâles pédomorphes (N = 27) et métarrorphes (N = 22) durant la phase de transfert vis-à-vis
de femelles manifestant une attitude négative et positive. Les fréquences ont été analysées à

l'aide du test pairé de Wilcoxon (données poolées).

Mean relative.fi'ecluotties (min-nxr, in ÿr') ol the bchaviours exhibited by paedomorphic (N

= 27 ) antl ntetanrorpltit' (N = 22) mules during sperm trunsJ'er phasc in Ji'ont oJ'

u nre s pon sit'e a n d re spo n si t,a -fe nn le s.

fornre c0mportement
moyenne (min-mar) : femelle

négative positivc 7.

2.701

2.366

3.782

1 480

4.130

4.01 5

<0.01

<0.05

<0.001

0 139

<0 001

<0.001

I)

o

s
c

È

trcnrbler

appât distal

onclulation distale

queue frér-nissanle

queuc latérale

repousser

r2 6 (0-100)

6.5 (o-50)

36.3 (0-100)

10.4 (0-50)

r 2.3 (0-s0)

I 5 lo-?i 1t

0l (0-2.3)

0

4.1 (0-50)

l 7.4 (0-s0)

52.1 (0- l 00)

22.4 (0-s0)

o

Lc
E

\O

E

trembler

appâr distal

ondulation distale

queue ftémissante

queue latérale

repousser

6.r (0-33 3)

7( 0-33.3 )

27.9 (0-100)

16.9 (0-100)

9.2 (0-37.s)

r l (0-2s)

0

0

l;1.6 (0-40)

2 (0-r0)

s8.2 (0-100)

20 8 (0-.1 1 .2 )

<0.05

<0.05

<0.01

0.88

<0.001

<0.001

2.023

2.521

3.107

0.146

3.945

3.516

Tableau 22. Proportion moyenne (+ SE) de comportements liés à la réponse de la fèmelle lors des 4
croisements : mâle pédomorphe x lèmelle pédornorphe (PP), mâle métamorphe x femelle
métamorphe (MM). mâle pédomorphe x fernelle métamorphe (PM), mâle nrétamorphe x
lèmelle pédomorphe (MP).
Meon ratio (+ SE) ttf bahuyiours connected u,iththeJemale response in the 4 cros.ses.

23 ti

PP MM PM MP

Devancements de la tèmelle sans manifèstation positive de cette demière

33.7 + 6.1 a/(, 29 + 6.1 aI, 11 .8 + 6.9 o/o 269 t7.2 o/o

(N=33) (N=31) (N= 14) (N=21)

Dépôts de sperme sans toucher de queue de la part de la femelle

39.6+ 6.8c/a 36.1 +1.6 ck 42.6+ ll.2q(' 50.2+ 10.5 o/o

(N = 32) (N = 27) (N = 14) (N = 20)

Transfèrts avec exhibition du comportement «appât distal»

ll.7 + 4.-l o/c 2l .8 + "7.7 c/c 29 + 9.7 %' 10.7 t 6.9 ÿo

(N = 26) (N = 22) (N = 14) (N = 20)

Test

H:.qs = 2'ol4

P = 0.56

H:.e: = o'u93

P = 0.83

Ht.sz= 6'912

P = 0.07



INTERACTIONS SEXUELLES

Influence des caractères sexuels secondaires

ll n'y a pas de relation significative entre les 3 types de succès analysés
(pourcentage du temps durant lequel la fèmelle se montre positive, latence de
réponse positive de la fèmelle et insémination) et la plupart des caractères des

mâles (tableau 23). Seules trois comparaisons sont significatives, cependant
l'analyse sans mesure répétée montre que seule la relation inversement
proportionnelle entre le succès d'insémination des métamorphes f-enlelles et la
hauteur de la queue est significative.

Tableau 23. Coefficients de corrélation de Spearman entre les caractères rnorphologiques mâles et

trois mesures de leur succès : le pourcentage du temps durant lequel la fèmelle se montrc
positive, la latence de réponse positive de Ia fèmelle et I'insémination (données associées).

Coffitients oJ'correlation of-Spcarnrun betv'ecn morpltologicctl thctrutlars of males and
three nrcasures of their srt('('esl. time proportiott dLrrirtg uhich.lcmales u'ert' r'cvrc;nsit't'.

fenrule responsititl,^ latency, und insenrination (poled datu).

longueur = longueul museau-cloaquc

variables métàmorphes fcmelles pédomorphes fcmelles

réponse
femelle

ca rir ctèrc
mâle

r. t,n,r, P r. tts-:r P

points

points conrastés

cloaque

hauteur de queue

longueur

poids corporel

condition

proportion
du temps
positive

60

60

60

60

60

60

60

0.029

0.032

0.040

-0.20s

0.007

-0.042

-0.108

0.83

0.8 t

0.76

0.12

0.96

0.15

0.41

0.t09

0.t'7 4

0.260

-0.250

-0.0 | 6

-0.07'l

-0. I i8

0.221

0.2,11

0.308

-t.591

.052

-0.3 t9

-0.825

08t8

I19
2.0t7

-1.915

-0. I l3

-0.5 51

- L0'10

0.42

019

0.05

0.06

0.90

0.58

0.30

58

58

58

5tt

58

5tt

58

points

points contrastés

cloaque

hauteu de queue

longueur

poids corporel

condition

premiè rc
réponse
positive

45

45

45

45

45

45

45

44

44

44

11

44

44

44

-0.1_53

-0.0s4

-0.028

0.t92

0.08.1

0.lll
0.1 26

-0. 1 3l

-0.05 |

-0. I 8l

-0.019

0.115

.0267

-0.223

-0.868

-0.312

- L205

-0. I 2s

2 151

0.t73

- r .480

- L013

-0.353

-0. I 84

L282

0.555

0.735

0.832

039

0.7.1

0.2.1

090

.,0 05

0.1t6

0.15

0.32

0.73

0.86

0.21

0.58

0.47

0.42

points

points contrastés

cJoaque

hauteur de queue

longueur

poids corporel

condition

" insém ination "

75

75

15

15

75

'75

15

0..118

0.715

..141

-2 2',79

-0.095

-0.116

0.129

0.66

0.-17

0.66

<0 0i

0.91

0.91

0.9()

0.089

0.il3

.241

-0. I 33

-0.071

-0 l]0
-0. I 40

0.760

.973

2.t5',7

-1.t43

-0.608

- | .032

-1.2t0

'73

/,
73

73

73

73

73

0.052

0.087

.0523

-0.26t

-0.01 |

-0.0 l4

-0.015

0 ,15

0.i3

.005

0.16

0.5 5

0I
0. ll
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ll y a une dilïérence significative au niveau de la longueur et clu poids
des lèn-relles, entre les rencontres durant lesquelles les mâles métamorphes ont
déposé au rnoins un spermatophore eI celles où les mâles n'en ont déposé zrucur.r
(lon-sueur : U = 754, Z = 2.502, P < 0.0-5 ; poids : U = 113.5. Z = 3.819,
P < 0.00 I ; fÏg. 122). Par contre, aucune difïérence significative n'a été notée
en ce qui concerne I'exécution de parades chez les mâles, métamorphes et
pédonrorphes. et les rencontres avec dépôt chez les mâles péclon.rorphes (fig.
122). ll n'y a pas non plus de relation significative entre la rnanière dont réagit
la f'emelle et son poids (r, = 0. 147 , tai = 0.7tt6, P = O.44).

NS NSA

N=7

=E

!
F
e
!

I
a

=

-
Ë
aJ

5.1

5 r.l

5l.lr

51.4

5l

51.6

5 t.l

50.E

3.it

-1.7

t.6

i.l

t.l

t.I

1.9

N=32

N=65

N=3ll

I
NS

N=7I N--11

NS NSB

N=ltt N=65
n=r, ÏIItt

II

corrporterrcnt
du n.râle
r non
tr ()Lli

parades dépôts parades dcpôts

métamorphcs pédornorphes

Fig. 122. Longueur nruseau-cloaque (A) ct poids (B) des tèmelles paradées et non paraclées et on
ftice desquelles les mâles déposaient ou non des spermatophores (chcz les nrétanrorphes et
Ies pédomorphes). Points: rnoyenne, moustaches: SE. * P < 0.05. *r'* P < 0.001.
NS P > 0.05 (resr U de Mann-Whitney).
Snouî-tent lcngtlt (A)untl bodtv'cight (B) tl .femalas displavetl und ttot tlisplutcd bt nrules
und in.fnsnt tf t'hich mulcs dcpositecl and ditl tlot depo.\ir spernrutoplnrcs (in nt,tantorpls
und paedontorphs). Dots: meun, v'hiskcrs: SE.
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INTERACTIONS SEXUELLES

6.3.4. Description des comportements Iors des rencontres triadiques

Les différents comportements de cour observés dans les rencontres dyadiques
sont également présents lors des rencontres triadiques. Sur les 60 rencontres
orgzrnisées (données associées sur les rencontres avec les deux types de

Îèmelle),44 comprenaient des interactions sexuelles. L'initiative de 18 de ces

rencontres sexuelles a été prise par cles pédornorphes. alors que ?6 I'ont été par
des r.rrétiunorphes mâles (X2= 2.3, P = 0. 12 ; fig. l23A). Bien que n'étant pas

nécessairement les premiers àt montrer des parades, les mâles métamotphes et
pédomorphes pouvaient exhiber des comportements sexuels dans la suite cle

I'expérience. En effèt, plusieurs rencontres sexuelles peuvent se produire duritnt
la période d'observation. Les métamorphes ont ainsi montré des comporte-
ments de cour dans 32 des rencontres, tandis que les pédomol-phes ne se sont
montrés sexuellement actifs que darrs 22 cles rencontres. Toutefois, la dil'-
férence n'est pas significative (X2= 3.4, P = 0.07 ; fig. 1238).

Les séquer-rces sexuelles pouvaient être classées en trois catégories prin-
cipales : les parerdes, les interférences et les perturbations. Dans 9 des expéri-
ences, les interactions n'ont concerné qu'un des mâles avec la Ièmelle, l'autre
mâle n'approchant pas le couple. Il s'agit ainsi d'un exetnple classique de
parades observées lors des rencontres dyadiques. Dans 28 autres expériences,
pendant qu'un mâle, [e <<courtis:tn», exhibait des parades à la femelle, un autre
mâle. le <<rival>>, s'approchait du couple, le lttngeait ou s'intercalait entre les
partenaires, voire les reniflait, mais ne manifèstait aucune activité sexuelle
(fïg. I24A-B-C). Nous dénommons une telle séquence «perturbation>>. Dans 6
des expériences, le mâle rival ne se contentait pas de passer au niveau du cou-
ple. En effèt, il manifestait des comportements de cour en direction de la
f'emelle. Il s'approchait d'abord de la femelle, la reniflait et se ptaçait devant
elle ou un peu de côté. Il se mettait ainsi, soit entre le mâle courtisan et la
f-emelle, soit à côté de lui clevant la femelle. Le mâle rival pouvait alors rabattre
sa queue contre son flanc et exhibait le tnouvement d'éventail à la fèn-relle (fÏg.
l24D-E). A une occasion, le mâle rival commençait à exhiber des parades à la
fèmelle jLlste après que le mâle ait cotnmencé à devancer la femelle. Il s'agit de

ce qui est communément dénomn-ré <<interférence sexueller'. Nous employons
ce terme pour les deux types d'interférence: pendant que le mâle courtisan
exhibe des parades en direction de la fèmelle et pendant qr-r'il entame le trans-
fèrt de spennatophore. Il y avait significativement plus de rencontres conlenant
ce que nous dénommons une «perturbatii'ln>> (N = 28) que de rencontres avec

intertérence sexuelle (N = 6) ou uniquement des parades (N : 9) (respective-
ment, 12:19.9,P<0.00 1 etyz--14. 11,P<0.00 I;fig. l23C);cesdeux
clerniers types d'activités sexuelles ne différent pas en fréquence (X2= O.69.
P = 0.41 ; fig. 123C).

Nous avons classé les séquences où un rnâle rival interagit avec un cou-
ple sans montrer cle parades dans la catégorie «perturbation». En eff-et, bien que

rre rnanifèstant aucune activité sexuelle, le rival rnodifie l'issue de Ia séquence

sexuelle dans 26 dcs cxpériences (fig. 123D). Le passage du mâle rival, clans 20
des expériences, n'interrompait pas systématiquement la séquence sexuelle du
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couple (fig. l23D). Plus particulièrement, suite àr l'arrivée d'un rival, le mâle
courtisan pouvait réaliser trois types de comportements : s'approcher, renifler
ou exhiber des parades en direction du mâle rival (N = 22) (fig. 124C), s'en
aller (N = 7) ou continuer à courtiser la fèmelle (N = 13) (fig. l24E). Alors
qu'il cclurtisait une Ièmelle. le mâle courtisan, voyant passer ou étant reni11é par
un mâle rival, se détournait ainsi régulièrement de sa femelle pour suivre, voire
courtiser le mâle rival (fig. l24C). La fèmelle était alors liéquemment abandon-
née par Ie mâle courtisan. Quoiqu'il délaissait plus fréquemment sa t-emelle au
profit du rival, il n'y avait pas de différence significative entre les deux types de
comportement (1:= 3.3, P = 0.07 ; fTg. 123E).

Les données issues des 30 rencontres mettant en jeu des lèmelles pédo-
morphes et les 30 rencontres avec des femelles métamorphes (fÏg. 123, colonne
de droite) montrent les mêmes caractéristiques que celles observées sur les don-
nées associées (fïg. 123, colonne de gauche) et ne dif-fèrent pour aucune des
variables prises en compte (test clu X2).

A : approche du couple par B : le mâle rival s'intercale entre [e

le mâle rival mâle courtisan et la lèmelle

rival
rival

C : le mâle courtisan exhibe la parade d'eveutail D : le mâle rival exhibe Ia parade d'éventail
en direction du mâle rival au mâle courtisan

rival

E . le mâle rival et le mâle courtisan
exhibcnt la parade d'cventail à Ia fcmclle

?
rival

Fig. 124. Per-turbation (A-B-C) et interférence sexuelle (D-E) causées par le mâle rival.
Perturbution (A-B-C) und se.rual intet'fèrence (D-E) caused by the male rivctl.

?

?

?
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Les nombres cle spermatophores déposés par les mâles n'rétamorphes et
pédomorphes lors des rencontres dyacliques et triadiques diffèrent significative-
ment (F.,.,18 = 3.153, P < 0.0-5 ; fïg. 125). Le test LSD, en comparaison posr-
hoc, révèle comme seule difïérence significative le nombre de dépôts par les
mâles métamorphes lors cles rencontres dyadiques et triacliques (P < 0.01 ;

fÏg. 125). Les scores des rencontres triadiques étaient inférieurs à ceux des ren-
contres dyadiqucs chez les pétlon-rorphes et les rnélamorphes.

triadiqucs dyadiqucs triadiqucs dvadiques

pédomorphes nrâles pédomorphes lèmelles

Fig. 125. Nombre rnoyen de spermatophores (+ SE) déposés par rencontre pirr lcs ntâles
pédornorphes et métamorphcs lors rles rencontres triadiqucs et dyadiques. Nc. sont
considérées c;ue les rencontres où les nrâles ont déposé au moins I spermatophorc.
'k* P < 0.01. NS P > 0.0-5 (resr LSD).
Meun nuntbcr (+ SE)o.t' sttcrnratolthorcs dcpositetl per cn(ountcr bv tht'1tu«lontrtrpltit utul
nrctunnrphic tttalcs durirtg thc triudit and dyadic ctlc()ttn1.'rs. We ttnly usetl encottnlers irt
v'hich at least ortt' spcrnruîopltorc u'crs deytsitcd.

Le succès était plus faible lors des rencontres triadiques que lors des ren-
contres dyadiques. Cependant, la difïérence n'était significative qu'en consid-
érant les rencontres impliquant des métamorphes mâles (métantorphes mâles :

X2=7.45. P<0.0 I ; pédomorphes mâles :X2= 1.7,P:O.19:fig. 126).

N = 103

N = lLl-5

N=60 N=60

triadiques dyadiques triadiques dyadiques

pédomorphes métamorphes

Fig.126. Taux de succès des rencontres triadiques et dyadiques : données pour les pédomolphes et
métamorphes mâles. *'i P < 0.01, NS P > 0.0-5 (tcst du X2).
Srrcccs.s rate of tltc triudic and d),ttdic cncounlcrs: data.for poedonarphit and ntetanorpltit
nta les .
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6.4. Discussion

6.4.1, Caractéristiques générales du comportement sexuel

Succès des rencontres : comparaison interpopulationnelle

Les proportions cle transferts réussis (9 à l2o/o selon le type de rencontre
dyadique) sont basses en comparaison avec les chiffies cle la littérature chez les
tritons alpestres métamorphosés : 31a/o chez T. alpe.stris (Hnllt»av l9'/7a),
247a chez T. u. ctlpestri.s de Bel-qiq ûe et 35t/o chez T. ct. cyreni (DeNoel 1996).
Néanmoins, de fàibles succès ont aussi été signalés chez d'autres espèces du
genre Tritrrt-1.s, comrre T. boscai avec seulement l'77o de spermatophores
transtérés (RertNst<t & PEclo 1992). CaeoR & HALLIDev (1997) montraient
que le taux de succès des rencontres était plus élevé au début de la saison de
reprodr-rction qu'à la fin, suite à I'insémination des lèmeltes. Les dif'térences de
succès entre les tritons du Lac de la Cabane (site A) et les autres populations ne

sont pas dues à la période de reproduction. En ef'fet, nous avons capturé les
tritons tôt dans la saison, juste après le dégel clu lac.

Le faible succès des rencontres dans notre population pourrait être
clavantage une conséquence du comportement des individus de cette popula-
tion. En effèt, les mâles de cette population produisent une grande quantité cle

spen'natophores par rencontre, bien ptus que ceux des autres populations de la
même espèce. Le nombre moyen de spermatophores déposés par rencontre était
ainsi de 3.4 avec un maximum de 9 observé à plusieurs reprises. Suite à leur
mauvais positionnement, les f'emelles, quant i\ elles, ratent de nombreux sper-
nratophores en s'approchant des mâles. Toutetbis, cela pourrait aussi être une
tactique pour tester [a pertbrmance des n.râles. Elles ratent ainsi davantage de
spermatophores que r.re le fbnt les fernelles d'autres populations où moins de

spermatophores sont déposés. Il y aurait ainsi, comme I'a souligné Annolp
( 1976) pour dcs espèces américaines, une relation inversement proportionnelle
entre le nornbre de spermatophores produits et le succès de capture. Ainsi, alors
que le mâle du Plethodon.jortlctni ne clépose généralement qu'un sper-
matophore par rencontre, mais avec un succès de transfèrt presque total, celui
d'Ambt'stonta ntacttlattrnl peut en déposer une centaine avec un succès de trans-
fêrt bien moindre (AnNolo 1976).

Patron général du comportement de cour

Le contportement sexuel des tritons alpestres lors des rencontres dyadiques est
conforrle aux descriptions cle la littérature sur les tritons alpestres
métamorphiques (Hnlr-rDAy l917tr, 1990. AnNrzeN & SpenneaooM 1989,
ANonEONs 1990, DeNoe.v 1996, 1999, DENr)EL et al.2OO1a). Le patron
qualitatif de base cle la cour du triton alpestre semble ainsi commun aux
dittbrentes populations. Les autres études avaient été fàites sur des populations
belges (sous-espèce alpcstt'is), espagnoles (sous-espèces cyreni'1 et italiennes
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(sous-espèce apuanus'). Une séquence sexuelle commence ainsi par une
rencontre des tritons, un positionnement du mâle et une poursuite de la femelle
si elle s'enfuit (phase d'orientation). S'ensuit alors des parades consistant en
des mouvements caudaux (éventail, ondulation distale, étendard en dos-de-chat
lors cles phases cle parade en éventail et en étendard) et une phase de transfert
durant laquelle le mâle devance la fèmelle et exhibe diflérents mouvements
caudaux avant et après le dépôt d'un spermatophore sur le substrat. Ce
sperrnatophore sera alors ou non pris par le cloaque de la fèmelle suivant le
mâle. Toutcfbis, un cornportement fréquen.rrnent employé après l'étendard en
dos-de-chat n'apparaît pas dans les autres populations. Nous l'avons dénommé
le .<rameur>r. Ce comportement consiste en un ntouvement d'avant en arrière du
corps du mâle sans bouger le point de contact des pattes avec le sol.

Tactiques alternatives des mâles

Lorsqu'une femelle d'urodèle ne se montre pas réceptive à la cour du mâle, les
mâles peuvent employer des tactiques alternatives (VennEll 1982a, MassEy
1988, VEnnEll 1989b, DeNopr- 1999, DsNoEL et o1.2001a). Ainsi, Iorsque la
femelle du triton alpestre ne n.ranitèste pas d'attitudes positives aux avances du
mâle, ce dernier peut quand même la devancer, afin d'ef1èctuer un transfèrt du
sperme, au contraire cl'autres espèces. tel le triton ponctué (Hellroey 1990).
Nous avons rnontré que ces deux tactiques sont associées à différents
comportements et ont des succès considérablement différents (Dr,Nonl et a1.

2001a). Ainsi, un mâle devançant une femelle qui ne répond pas positivement à
ses avances, exhibe des parades à effet de leurre : l'appât distal et le
tremblement de la queue. Celles-ci sont efïectives (du moins I'appât distal) en
attirant les femelles après Ie transfert. Par contre, un mâle devançant une
fèmelle qui I'approche exécute de courtes phases de transfert sans exhiber ces
parades à etfet de leurre (trernblement de la queue) ou en ne les exécutant que
brièvement et plus rarement (appât distal). Le succès de la tactique du leurre
n'était que de 60/o conLre 3lo/o pour la tactique d'attente d'une fèmelle se
montrant positive (DaNoel et al.200la). L'étude des tritons du lac de la
Cabane (sud-est de la France) confirme les résultats obtenus chez les tritons
alpestres de Belgique. Ainsi, les mâles, tant métamorphes que pédomorphes,
utilisent principalement Ie tremblement de la queue et I'appât distal lorsque la
femelle ne se montre pas positive. De taçon semblable à ce que nous avions
aussi montré pour les tritons de Belgique (DrNorl et al.2OOla), les mâles du
site francais utilisent davantage la queue latérale e1 l'acte repousser lorsque Ia
tèmelle se rnontre positive.

La tactique du leurre est largernent employée dans Ie monde animal
(Wtcxlen 196ti) et particulièrement chez les tritons (WAMtsREUSE & Bsls 1984,
PEcro & RarrNsr<r 1985, Gracove & SpannEsooM 1987. AnNrzEN &
St,a.BnsBoonr 1989, R,q.r'rNSKr & PECto 1992). Quoiqu'elle n'apporre qu'un
fàible succès. elle perrnet d'attirer dans au moins un cas sur deux les fèmelles
non réceptives (DeNoEl et al.2OOla). L'exhibition des deux tactiques dépend
des circonstances et peut être exhibée par les mêmes individus. Elle peut ainsi
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être interprétée comme les résultats d'une stratégie conditionnelle. Les tritons
utilisent ainsi ce que Duueen (1982) appelle ,ra side-payment strategy>>, c'est-
à-dire l'exhibition d'une tactique qui maximalise leur succès sur les opportu-
nités présentes et ce, même si elles n'offrent que de petits gains.

lnfluence des congénères

Les rencontres triadiques ont un succès largement inférieur à celui des
rencontres dyadiques. En eff'et, setls 2a/o des spennatophores sont transférés,
que le mâle soit pédomorphe ou métamorphe. Ce tàible succès des rencontres
triadiques est dû aux perturbations czrusées par la présence d'un deuxième mâle.
En efÏet, I'approche du couple par ce mâle entraîne plus d'une fbis sur deux la

fin de la rencontre. Le plus souvent, le mâle perturbateur ne faisait que passer et

était alors approché par le mâle courtisan, voire même paradé durant un court
instant. Le fait que le courtisan délaisse une femelle statique pour un mâle en

mouvement pourrait provenir d'une erreur cl'interprétation : le mâle détectant
des phéromones fèrnelles, mais n'ayant pas de réactiort positive de la part de

celle-ci. Voyant un individu passer, il pourrait croire qu'il s'agit en fàit de la
femelle paradée qui s'enfuit. E,n eff-et, lors de situations dyadiques, lorsqu'une
f'emelle s'éloigne du mâle, ce dernier la poursuit, se replace devant elle et
recommence à la courtiser. Les sin-rples perturbations causées par le mâle rival
semblent être la situation la plus fréquente. Ceci est partiellement dû aux
dimensions de I'aquarium qui entraîne le rapprochement des individus. Cette
situation n'est toutefbis pas anormale car. dans les sites naturels, les densités
peuvent être extrêmement élevées localement. Très rarement, le mâle rival peut
réellement intertérer de manière sexuelle avec le couple. Le rnâle rival interfère
en s'intercalant entre les deux partenaires et en exhibant des parades à 1a

fèmelle. Il peut alors la devancer et déposer un spermatophore sur le substrat.
Un tel comportement avait été précédemment montré chez des tritons alpestres
métamorphes provenânt d'une autre population (Vrnnrll 1988). Cependant,
dans notre population, l'interlérence avec la parade (que nous séparons ainsi de

la fréquente et simple perturbation que nous avons observée), est plus rare que

dans celle rencontrée par Vennell (1988). De plus, l'interférence dans notre
population n'a présenté qu'une seule fois, sur les six cas observés, une
similitude directe avec celle observée dans les autres études : c'est-à-dire celle
où le mâle rival n'approche le couple qu'une fois le mâle courtisan vulnérable
lorsqu'il a devancé ta fèmelle au début du transfèrt et qu'il ne la voit donc plus
(AnNor-o 1976, Vn«nsr-r- 1984, 1988, Messev 1988, Zutpe'nwt:t< 1990,
SpaRnEaooN,r 1996, VennE,LL & KRENZ 1998). Les mâles cle notre population
n'exhibent de parades aux tèmelles courtisées que suite à une rencontre lors de

leurs déplacements. Ils profitent ainsi de cette opportunité de la même manière
que s'ils rencontraient des femelles isolées. Il ne semble donc pas y avoir de

tactique alternative bien programmée consistant à détourner la femelle à

d'autres mâles. Tout comme l'avait souligné VeBne,lt. (1988), les mâles de

tritons alpestres n'emploient pas la tactique du mimétisme femelle. Cette
tactique est employée par les mâles rivaux d'arutres espèces cle tritons, lorsqu'ils
s'intercalent entre les deux partenaires sexuels. Le mâle rival applique alors son

)À1



CHAPII-RE 6

museau sur la queue du mâle courtisan qui s'était détourné de la f'emelle pour
entamcr le transfèrt. Le courtisan est ainsi leurré. Ce toucher caudal constitue.
en effèt, un stimulus amenant le mâle à déposer un spermatophore (Vennnr-r-
1984. Heruuav 1990).

6.4.2. lnteractions sexuelles homotypiques ys. hétérotypiques

Compatibilité sexuelle

Les deux formes hétérochroniques étudiées sont sexuellement compatiblcs : les
coefficients d'isolement joint ne difïérent pas de zéro. Le taux de succès cles
rencontres homotypiques est de llo/o et celui des rencontres hétérotypiclues de
97o.Plus particulièrement, le succès des transf'erts de sperrnatophores du mâle i)
la fèmelle était de l2t/o lors des rencontres homotypiques et de IOO/o dans les
rencontres hétérotypiques.

Contrairement à difïérentes études entre des espèces ou sous-espèces dif-
férentes (ARNoLD et al. 1996, MrcualRr et al. 1991), t\ apparaît ainsi que,
quelle que soit leur trajectoire ontogénétique, les tritons d'une lbrme du lac de
la Cabane peuvent se reproduire avec des individus de I'autre fbrme sans perte
de succès. Un tel flux de gènes serait peut-être permis par les f'aibles dif-
férences génétiques constatées entre les deux fbrmes (Bnsurl & Gulr-r-RuvE
1984, Voss & SuernEn 1997').En effet, il semble que plus deux popularions de
salamandres sont génétiquement et géographiquen.rent dif'ferentes, plus elles
sont sexuellement isolées (TrLLEy er al . l99O). Une telle similarité génétique
pourrait conférer des phéromones de cour similaires et donc impliquer cle
l'exogamie (outbreeding). La synthèse de telles substances a prouvé qu'elles
étaient efïectives en attirant des femelles (Krruvaraa et al. 1995) ou en aug-
mentant leur réceptivité (Rolr-uaN et ul. 1999). Ces études chirniques n'en sont
qu'à leur début et I'analyse des eflèts populationnels, polymorphiques et géné-
tiques améliorera certainement notre compréhension de l'évolution de ces
espèces.

Compatibilité temporelle et spatiale

L'isolernent reproducteur pourrait aussi être de nature (emporelle (M,rvn 1963).
Ainsi, chez les saumons kokanees (KuneNrcov 1978) et les ombles chevaliers
(Stc;un:oNsDorrrR & GuNNnnssoN 1989), les formes syntopiques se
reproduisent à des périodes différentes. Dans une population d'Antbystotnct
talpoideum, I'isolement sexuel peut avoir lieu parce que les femelles
pédomorphiques tendent à se reproduire principalerrtent avec des mâles
pédomorphiques en raison de leur reproduction précoce. En efTèt, après 7 n.rois
de développement, les pédomorphes peuvent devenir matures directement clans
le milieu aquatique, alors clue les métamorphes terrestres doivent attendre des
conditions climatiques favorables pour rejoindre le milieu aquatiqr-re. Ils y
arrivent ainsi quelques semaines. voire jusqu'à deux mois après que les
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pédomorphes ont commencé à se reproduire (KnsNz & SEven 1995). Or, tant
les fèmelles ambystomes (KnrNz & SEven 1995) que les I'emelles Triturus
(G,q,son & H,tr-llp,qv 199-l) dédaignent souvent clavantage leur partenaire
sexuel une fbis qu'elles ont été fécondées. Ainsi, lorsque les métamorphes sont

présents. les fèmelles pédomorphes se sont déjà reproduites, ce qui limite les

échanges inter-morphes. Cependant, dans notre population, les métamorphes et

les pédomorphes étaient présents ensemble et au même moment, juste après le

dégel. Il n'y aurait ainsi pas de décalage temporel des évènements
reproclucteurs ou, s'il en existait un, i1 serait minime. Le fait que Ies

rnétamorphes soient présents dès le dégel et qu'ils n'aient pas été ohservés à

terre. en migration, laisse supposer que les rnétamorphes passent I'hiver sous

I'eau et peuvent ainsi avoir une reproduction coordonnée à celle des
pédomorphes.

Une occupation d'habitats cliftérents a aussi été invoquée pour expliquer
l'isglement reproducteur et les processus de spéciation sympatrique (BusH

1994. SnarrH & Srcur-e,soN 1996). ll en est ainsi des formes pélagiques et bcn-

thiques cl'espèces de poissons polymorphiques (Mrvrn 1990, Lu &
BEnNarcuEz 1999). Cependant, I'isolement spatial des deux fbrmes de tritons
étudiées ne semble pas, à 1'état actuel, suffisant pour perlTlettre une spéciation

sympatrique clans le site étudié (site A : lac de la Cabane). En ettet, les rencon-
tres hétéromorphiques sont fréquentes en situation naturelle, les deux lilrmes
cohabitant sur le tbnd des zones rivulaires (tf. chapitre 4).

Asymétrie de tendance et d'isolement

Quoique les frécluences d'exogamie ne diffèrent pas de cclles de I'enclogamie

au sein de la population étudiée, une asymétrie de tendance a été ohservée lors
des rencontres dyadiques. En efTèt, les rencontres impliquant des pédornorphes

olt moins de succès que celles irnpliquant des individus métamorphiques (7 r's.

lc)o/c de spermatophores transférés). Les pédomorphes courtisent rnoins les

Ièrneltes que ne le font les métamorphes. Une asymétrie d'isolement a aussi été

détectée. Ainsi, en considérant les rencontres impliquallt des mâles paradanl,

les rencontres hétérotypiques avec un mâle pédomorphe ont un succès intérieur
aux rencontres avec un mâle métamorphe (5 ys.23c/r, de spermatophores
transférés). Ainsi, alors que ces n.râles pédomorphiques sont en train de parader,

certaines fèrnelles tendent à les éviter. Une telle asymétrie d'isolement n'est pas

clue à l'asyrnétrie de tendance. En ef'fet, le succès des rencontres homotypiques
impliquant des mâles pédornorphiques est deux fois plus élevé que celui des

rencontres dans lesquelles le mâle est pédomorphe et la fèmelle, métamorphe.

Lors des rencontres triadiques, les mâles métamorphes entamaient légèrement
plus souvent les parades ct participaient à un peu plus d'interactions sexuelles.

Cependant, I'absence de signification statistique de ces résultats ne permet pas

cle conclure à des différences nettes. Cette faible tendance des mâles
pédomorphiques à s'engager dans des interactions sexuelles confirrne toutefbis
les résultats obtenus lors des rencontres dyadiques (asymétrie de tendance

signif icative).
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Base comportementale

Les parades déployées par les mâles lors des rencontres sexuelles agissent
comme des signaux spécifiques reconnus par les tèmelles de la même espèce et
interviennent ainsi dans l'isolement des espèces (Me,vn 1963, Burr_rN &
Rtrculr 1994). Comme le laissait présager la compatibilité sexuelle entre les
deux formes, Ies pédor.norphes emploient qualitativement les mêmes comporte-
ments sexuels que les métantorphes, lors des rencontres dyadiques. Les
fréquences d'utilisation des ditférents comportements sont aussi fort proches
qu'il s'agisse des éléments de la phase d'exhibition ou de transièrl de sperme.
Les tactiques sexuelles, mises en jeu par les mâles des deux fbrmes, pour attirer
les fèmellcs, sont donc similaires.

Des séquences comportementales, nous avons retenu cinq pararnètres
que nous avons utilisés comme estimateur du succès des individus ou des ren-
contres : la latence de cour, la latence de réponse de la fèrnelle, le temps précé-
dant le premier dépôt, la durée des rencontres et la proportion cle tenrps clurant
lequel les femelles se montrent positives. L'analyse de ces paramètres conflrme
les résultats tirés clu succès des transferts de spemratophore. cela signifie que
les deux formes sont compatibles.

Sélection sexuelle

En plus d'une dillérence de la structure du système de prise cle nourriture et des
branchies, les deux fbrmes dil'fèrent considérablement au niveau cles caractères
sexuels secondaires. Tandis que les métamorphes ont un plus gros cloaque et
davantage de points noirs sur les f-lancs que les pédornorphes, ces clerniers ont
une plus haute queue et un plus gros poids corporel que les méttrmorphes.

Sur base des théories de la sélection sexuelle (DARwrN 187 l, AnNolp
1983, Wrsr-EaEBHnRo 1983, ATpEBSSoN 1994, Mollnn l99tt), nous pouvons
suspecter que des mâles aux caractères sexuels secondaires prononcés sont plus
attractifs que des mâles aux livrées discrètes. Une telle sélection a été prouvée
chez plusieurs espèces de tritons du genre Trituru.s qui présentent un climor-
phisme sexuel prononcé (MelecaRNE & Co«ressl 1983, HEnL_uN» 1990.
GnEEN 1991, GaeoR & HALLtDav 1997). Néanmoins, dans nos expériences,
presque aucun caractère sexuel secondaire n'apparaît lié aux principaux estinra-
teurs du succès de la rencontre (insémination, pourcentage dr-r temps clurant
lequel la fèmelle se montre positive et latence de réponse positive de la
femelle). Cette absence de sélection pourait per-rt-être être partiellement due àr

une plus faible sélectivité au début de la période de reproduction comrne cela it
été montré chez T. t'ulgaris (Gneon & Hallrony l99l). VennElr_ (1990) et
MIcsnLar & Rnr,lNsr<r (1999) soulignaient que cette discrimination pourrait
aussi avoir principalement lieu dans des expériences durant lesquelles un choix
était donné à la femelle. Les expériences triadiques que nous avons menées
montrent cependant que les assortiments, d'une manière générale, ne se tbnt
pas sur base du type de partenaire.
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En conséquence de leur strllcture d'âge similaire (r'1. chapitre 5), les
deux fbrmes étudiées ne clif'férent pas en longueur. Un choix des partenaires
selon leur taille ayant été montré chez une autre espèce cl'urodèles (MerHts
1991) - quoique cela ne soit pas une généralité (Houcr & FnnNcllr-orv-
VtEu-lor 1988) - pose alors la question d'un isolement reproducteur dans des

populations où la pédomorphose est de nature progénétique. Dans ces popula-
tions, les pédomorphes sont de taille fort réduite vis-à-vis des n.rétamorphcs (tl.
chapitre 5) et pourraient être contre-sélectionnés. Quoiqu'il soit connu que ces

pédomorphes ont accès à la reproduction et peuvent se reproduire avec les

métamorphes (Brtvr,no 199 l), l'étendue de leur compatibilité sexuelle n'est pas

connue.

Plusieurs études sur les urodèles ont montré que les mâles peuvent fàire
preuve de préférences ditns leur sélection des femelles (Vnenr,ll 1982b, 1985,

1986, 1989a). Contrairement à I'absence apparente de choix des femelles
envers les mâles, les tritons alpestres mâles métamorphes du lac de la Cabane
sélectionnent les fèmelles selon leur longueur et leur poids. Ainsi, les femelles
devant lesquelles les mâles déposent cles spermatophores sont plus grandes que

celles devant lesquels les mâles n'en déposaient pas. Chez les tritons femelles,
la taille est corrélée avec la fécondité (Venner-l 1986). Sélectionner de plus
grandes et plus grosses femelles est ainsi adaptatif. En efïet, cela augmente le
succès héritable des mâles (inclusive J'itness). Par contre, les pédomorphes
mâles se montrent moins sélectifs dans leur choix des fèmelles. Il serait peut-
être risqué pour ces mâles de laisser passer des opportunités. En effet, quand
elles se présentent, ces mâles semblent ignorés par au moins quelques femelles
comme le laissent sous-entendre les coefficients d'asymétrie d'isolernent (rf.
supra).

Influence du besoin en oxygène

L'exhibition des parades requiert une consolrlmation d'oxygène. Face à un
manque d'oxygène, les tritons peuvent accélérer leurs sé<luences sexuelles,
mais sont souvent amenés à quitter la femelle pour prendre de I'air en surface.
Ils climinuent ainsi leurs chances de la retrouver lorsqu'ils regagnent le substrat
(Herrroa,v & Swge.rnraN 1976, H,qI-t-tonv 1911b, Halltpev & HousroN
199 1). La présence de branchies pourrait ainsi compenser la demande
d'oxygène due à l'exhibition des paracles et ainsi augmenter le succès des
pédomorphes qui pourraient se passer de monter en surface. Les observations
en n-rilieu naturel de Seltsxen & PeslNr (1935) sur les montées en surface de

métamorphes et pédomorphes Ie laissaient ainsi suggérer. Toutefois, comme
I'avaient également montré BovrRo at al. (l 994) en situation expérimentale,
nous n'avons constaté allcune différence entre Ie nombre de montées en surface
par les cleux fbrmes. La petite taille des branchies des tritons alpestres adultes
ne suffirait pas ainsi à compenser les demandes en oxygène.
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Maintien du polymorphisme

La cornpatibilité sexuelle entre les deux tbnnes est en faveur du maintien du
polymorphisme. Les interactions sexuelles ne sont pas non plus détavorisées
par Lln isolernent temporel et spatial car les deux fbrmes occupent les mêmes
aires de reproduction aru tnême moment. La quasi-absence de prélérence
sexuelle envers les rner-nbres de I'une ou l'autre fbrrne hétérochronique du
Triton alpestre pourrait avoir été sélectionnée en consécluence de I'avantage
cl'un brassage génétique entre les deux formes, 1'zrvorisant de ce fait la
clispersion des gènes qui pourraient être liés à la pédomorphose. Quoique
itucune étude rr'ait été portée i\ ce niveau. la disparité observée entre certaius
sites et la mise en évidence d'une barse génétique chez d'autres espèces
pédomorphiques laissent présager I'action de gènes qui permettraient la
possibilité d'une pédomorphose (Voss & Snnpr.En 1991). Le fait qr.r'une fbrnre
plus performante lors des rencontres (les métamorphes dans notre étucle) n'ait
pas supplanté la fbrrne un peu moins perfbrmante en situatior.t naturelle pourrait
êtrc lié à des avantages spécifiqtres de la tbrme zrlternative (Hollo:HER et ol.
1997, SEEH,AUSTTN cl ul. l9L)9). Dans le site étudié, cet avanta-rre est lié à
I'utilisation cles ressources. Le polyrnorphisn're est en effèt aclaptatif, permettlnt
un meilleur parta-qe des ressources spatiales et alimentaires (r f, chapitre 4).

En permettant la survie des phénotypes alternatifs en cas de variation
environnementale (assèchement, prédation), le maintien de la plasticité
phénotypique pourrait être plus avantageux que la spéciation des deux fbrmes.
Néanrnoins, cornme cela semble être observé chez les cichlidés, les fbrmes
peuvent se montrer sélectives. Cette sélection des partenaires selon leur aspect
extérieur (lcquel peut être lié à des structures trophiques particulières) aurait
ainsi pu mener aux processus de spéciation sympatrique rapide connus dans ce
groupe (MEyER 1990). Cependant. il semblerait que, ntême chez les cichlidés,
les l'ormes alternatives puissent aussi se reproduire inclépendarnment de la
lbrn're cle leur partenaire, ce qui est en faveur du maintien du polyrnorphisme
(Konxnel» cr al. 1982). Il en est de ntême chez les criquets. En el'fet, les
femelles à ailes courtes se reproduisent autant avec des rnâlcs microptères
qu'avec cles macroptères (Ror,n & Fe,rnenrnr 199 l). Ainsi, outre des
intermédiaires d'évènen-rents de spéciation syn.rpatrique. les polymorphismes
trophiques peuvent être considérés comme des straté-qies évolutives
alternatives.
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Box 7. Environmental effects

Aim To determine the effect of environmental factors on morphological
and behavioural changes.

Methods Two hundred and eighty two Alpine newts were caught in two
natural populations, one in Italy and the other in France. They were placed
in several aquaria under difrerent environmental conditions : fasting r.s.
unlimited food; progressive drying vs. stable water level; reduced vs. full
space with and without possibility of terrestrial migration ; water
deprivation with hard and soft substrate. The analysis was based on the
dates of metamorphosis or migrations of the paedomorphs.

Results The dates of rnetamorphosis differed between food and fasting
treatrnents. Paedomorphs metamorphosed earlier in the fasting treatment
than in the food treatmenr. slow drying and reduced space did not affèct
the dates of metamorphosis of the paedomorphs. Water deprivation indu-
ced a rapid metamorphosis. Newts neither burrowed into the substratum
nor protected themselves against desiccation by cocoon building.
Paedomorphs were able to migrate on land. This behavioural pattern was
more often observed in experiments where water level was decreased than
in stable water and reduced space experiments.

Main conclusions These results confirm and extend optimality models
that predict paedomorphosis under advantageous conditions and stressful
aquatic habitats. In terms of ontogenetic pathways, a paedomorphic newt
is confionted with two possibilities 

- 
metamorphosing or remaining a

paedomorph. Using only cues from its aquatic habitat 
- 

such as food and
water supply 

- 
a newt may, metamorphose or migrate, and thus escape

unfàvourable aquatic environments, enabling it to survive and potentially
colonize other ponds.

Key words Polyphenism - Metamorphosis - Environmental factors - Food -
Drying - Density - Migration
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Chapitre 7

lnfluence de I'environnement

7.1. lntroduction

La survie et le succès des organismes dépendent de leur capacité à faire face à

des modifications environnementales (Rtcrlens 1990). La réaction des organ-
ismes est alors dénommée ,.norme de réaction>>. Mais, alors que certains géno-

types répondront d'une manière identique à différentes conditions environ-
nementales (norme de réaction «non-plastique»), d'autres produiront des

phénotypes particuliers dans chaque environnement (norme de réaction «plas-

tique»). La plasticité phénotypique dont ils font preuve est généralement sup-
posée être adaptative dans des habitats variables (SrrnnNs 1989, Scst-lcurltc
& Prclruccr 1998). EIle peut être maintenue si les alternatives présentent cha-
cune des avantages particuliers dans des environnements spécifiques
(McCollurvl & VeN Bunstrc 1996, VaN BuR.str & Rer-vs,q 1998). A titre
d'exemple, si les têtards de Scaphiopa.r n'accéléraient pas leur métamorphose
en réaction à I'assèchement de leur point d'eau, ils flniraient desséchés. Mais,
s'ils le faisaient partout, leur fàible taille à la métamorphose diminuerait leur
chance de survie (NewnaaN 1992). Face aux changements, certains organismes
pourront altérer leur morphologie tandis que d'autres pourront changer d'habi-
tat. Les deux réponses peuvent aussi se produire en même temps (ScUIICHTING

& Prclruccr 1998).

De nombreuses espèces peuplent des points d'eau dont les caractéris-
tiques biotiques et abiotiques varient au cours du temps. Les modifications con-
cernent, entre autres, le niveau d'eau, Ia présence de prédateurs, la disponibilité
en proies et la densité. Ces espèces peuvent alors répondre de manière particu-
lière à ces facteurs extérieurs. Les manipulations expérimentales en environ-
nements reconstitués permettent alors de tester I'influence des diflérents fàc-
teurs indépendamment les uns des autres (NawunN 1992).

Fluctuation du niveau d'eau. De nombreuses espèces vivent ou se

reproduisent dans des milieux aquatiques soumis à fluctuation du niveau d'eau,
voire à un assèchement total. Alors que les amphibiens adultes peuvent
généralement mener une vie terrestre, leurs larves ou têtards sont adaptés à une

vie active aquatique (en ce qui concerne les espèces à cycle cle vie complexe)
(Hennts 1999).ll en est de même des poissons (JonNels & Svp'NssoN l9-54) et
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de nombreux invertébrés (Wrc;crNs et al. 1980). En cas d'assèchement, ces
animaux nécessitant un milieu de vie aquatique seront alors exposés à un haut
risque de rnortalité. Face à la disparition de leur habitat aquatique, ils ont
développé clifférentes stratégies. Ils peuvent ainsi changer de milieu ûroyennant
ou non une transfbrmation rnorphologique ou bien survivre dans un milieu
asséché grâce à différentes adaptations (Jounels & SvENssol 1954. WrccrNs ar
ni. 1980. Npwuen 1992).

Dans les n-rilieux désertiques, la présence d'eau de surfàce est souvent
restreinte ir de courtes périodes (wrLBUR 1990). Toutefois, clifférentes espèces
d'amphibiens s'y rendent pour s'y reprocluire et y déposer leurs crufs. Selon les
situations. les mares pourront rester en eau plus ou moins longtemps. Ainsi, au
Texas. des crapauds à couteaux Scupltioptrs t'oucltii se renclent dans cles sites
qui sont en eau de trois jours à quelques semaines. Leurs têtards accélèrent
alors leur développement pour se métamorphoser avant l'assèchement de leur
point d'eau (du moins tru-dessus d'un seuil de huit jours). La plasticité
phénotypique serait maintenue suite à un évitement de la ntortalité, mais aussi
grâce à une taille plus grande à la métamorphose qui augmente les chances cle
sr,rrvie (NewHa,rN l98ti, 1989. 1992). La même influence cle ler dessicclrion a
aussi été montrée chez la grenouille rousse se reproduisant dans cles pièces
d'eau temporaire de zones tempérées (Leunrl,r & Ku-rrrsalo 1999) et
légèrement chez le crapaud calamite, du moins à basse densité (TE:soo &
Re,eues 1994). La réponse à l'assèchement ne pourrait être qu'un sc'rus-procluit
cle la sélection opérant au travers d'autres mécanismes, tels qu'une climinution
cle la nourriture, une augmentation de la densité, cle la ternpérature ou encore
une augmentation des produits d'excrétion et de la quantité de -caz carbonique
dissous. Toutefbis, des expériences de laboratoire isolant les efÏets conlbnclants
ont conf:irmé I'intportance de la seule diminution du niveau d'ear,r (DeNven
1997a, DeNven et a|.1998, Lnunrr.a & Kures,tlo 1c)99).

La pédomorphose est aussi dépendante des régimes d'assèchenrent. En
elïet, lorsque le niveau d'eau diminue, clavantage de larves de la salarnandre-
taupe (Antbvstonta îalpoicl ertrr) optent pour une rnétan.rorphose. La
pédon-rorphose est ainsi principalernent attendue dans des milieux permanents
(SEur-trsc'u 1987, Seur-rrscH e/ al . l99O). Même dans des conditions où la
pédomorphose a été sélectionnée durant plusieurs générations, un plus grarrd
norrbre de larves se transfi)rment fàce au risque de dessiccatior.r (Sonrr-rrscH &
WtLeun 1989). Cependant, aucun lien n'a pu être montré entre la réponse des
larves et I'historique d'assèchements des points d'eau d'où elles proviennent
(SrvrrrscH et al. 1990).

Suite à l'assèchement de leur point d'eau. certains organismes peuvent
s'enI-ouir sous lerre et s'y maintenir jusqu'au retour de I'eau. Parnti les
vertébrés. un tel enfouissement a été observé chez des poissons dcs genres
Protoptcrus (SvrrH 193 l, JonNer-s & SvrNssoN l9-521, Br_nNc et al . 1956.
Wasewo l9-59, GnEcuwooo 1986) et Lepiclogalrz-rirz.ç (Pusev 1990), chez des
urodèles pédor.norphiques des genres siren et Pseutlobrutnr'lrrs (FReeueN l9-58,
GEI-s,{cli et ctl. 1973) et chez de nombreuses espèces cl'anoures (Rurenl ct a/
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1969, Tvr-en 1989). Le terrier peut être petit comme chez Protoptertts
dnne(.tens (JouNglS & SveNsSON 1954) ou très long comme chez P. aetlùopicus
(Wesnwo 19-59). Il peut être initialement rempli d'eau et s'assécher atlors

progressivement ou encore être creusé à même le sol sec. P. clollcti peut aussi

creuser jusqu'à rencontrer des nappes d'eau <<souterraines>). Certaines espèCes

peuvent également sécréter une enveloppe protectrice (cocon) qui lin.rite leur
perte d'eau (RrNo 1972, McCu\NAHAN et al. l9'76, Rutset- & HIr-lHaaN l98l'
McDrannaro & Fosren 1987. Erus«tDGE 1990. WIruEns 1995). La torpeur des

animaux durant cet enkystement implique également des aclaptations
physiologi<1ues (chute de la fréquence des battements cardiaques, de la
consommalion d'oxygène et de I'excrétion urinaire) et des modifications
rnorphologiques (résorption des branchies, amaigrissement) (GEI.IrAc:tt et al.
1973, Dar-nNEv et al. 1974, FrsHHaax er al. 1986). Elle peut mêrne durer plus

d'une année (Gele,rcn ct al. 1973).

Une autre stratégie d'or-eanismes aquâtiques (des poissons) confitlntés à

la clisparition cle I'eau de leur habitat consiste à n-rigrer vers un autre habitat
aquatique. Cette migration peut s'etTèctuer par le milieu aquatique avant que

des cuvettes clestinées à être asséchées ne soient isolées de milieux permanents
plus profbncls. Elle peut aussi se produire moyenn.ult une locomotion terrestre

entre les habitats aquatiques conlme c'est le cas chez certitines espèces de

pçrissons-chats (lNGSR 1952, JouNl.r-s l9-57, GoucttrRp & VeNpnw,ule 1980).

Pression de prédation. Selon les habitats et le temps, la proportion c1e

prédateurs peut augmenter, inf-luant ainsi sur la survie de leurs proies. Les

têtards de crapauds et les larves de tritons sont ainsi supposés entreprendre une

métamorphose plus précocement en présence de prédateurs. Une lelle
modification de développement leur permettrait alors de quitter I'habitat
aquatique. Néanmoins, cette relattion n'est pas toujours claire et des rctards de

rnétamrtrphose ont même été constatés en présence cle prédateurs (L,cUntt-A. &
Ku.r,qsRI-o 1999). Chez les salamztndres, un nornbre moins élevé de larves
deviennent pédomorphiques en présence d'un prédateur. Cepenclant, elles ne se

rnétamorphosent pas pour autant. E,n efïet, elles misent apparemmerlt sur lil
croissance somatique et grandissent ainsi en tant que larves (JncxSOl &
SEvr-trscs 1993). La présence de prédateurs peut égalelnent induire des

changements morphologiques adaptatifs, permettant une fuite ou une pr()tection

vis-à-vis du prédateur. Ainsi, en présence de prédateurs, les têtards de Ia
grenouille Rono sylyaîica (VnN Busrrn« & RptL-ya 1998) et de la rainette Hr'1a

t'hrysost'alis (McColluv & VaN Busrlnr 1996) cléveloppent une plus grande

queue.

Disponibilité en nourriture. La ctisponibilité en nourriture a aussi un eftèt sur

les pirtrons de <léveloppement. WtlsLrn & Coll-tNs (1913) ont ainsi modélisé la
chronologie de la métar.uorphose sur base des taux de croissance inclividuels cles

larves d'amphibiens. Leur modèle préclit qu'au-dessus du seuil d'atteinte de la
taille rninimale pour la métamorphose, une larve à bas taux cle ct'oissatlce se

métamorphoserait contrâirement i\ une autre ayant un haut taux de croisslnce.
Ce modèle est supporté chez Scapltioltus cttttc'hii (NEwiv,tN 199'1) et S.
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Itamntonclii (DENVE,R et al. 1998). En effèt, chez ces espèces, les têtards se
métamorphosent plus tôt lorsque la nourriture est limitée. Toutefois, cette
relation n'est pas universelle. Ainsi, à de hautes densités larvaires, c'est la
relation inverse qui est observée chez le crapaud calamite. cepenclant, aucun
impact de la nourriture n'a été observé à basse densité (Tr:eoo & Ruques
1994). une métamorphose précoce est aussi observée lorsque clavantage cle
nourriture est distribuée aux têtards de rainettes Hyla gratiosa et H. t'inereu et
ce, lorsque le surplus de nourriture intervenait tôt lors du développement (LErps
& Tn,q,vts 1994). L'adoption d'une voie de développement, particulièrement en
conséquence d'un manque de nourriture, n'est pas nécessairement une réponse
stratégique des organismes. En effet, il pourrait aussi s'agir cl'r-rne simple
contrainte empêchant la fbrmation normale des structures (NewN,reN 1992.
SrneruvaNN et al. 1992)

La relation n'est pas claire non plus chez les urodèles pédomorphiques.
Ainsi, alors que Lrcul (1992) ne montre aucun efïèt du taux de nourriture sur la
pédomorphose chez Antbystonta grucile. Spnules (1974b). élevant des larves
plus âgées, constate que les larves peu nourries cle la même espèce ont tendance
à devenir pédomorphes. seur-rlscs (1987) obtient cles résultats en agrément
avec ceux de LrcHr sur A. talpoideum,tandis que voss (l9g-5) ne les confirme
qu'en élevant des larves à basse température. II n'obtient en eflèt davantage cle
métamorphes que lorsque la ternpérature et la disponibilité en nourriture sont
élevées. La disparité dans Ies résultats pourrait aussi venir de différences cle
réponse des animaux à différents stades de développement (DENVER 1997a) ou
de stratégies particulières des larves provenant d'environnements cléfavorables
(Wulrev.rN 1994).

variation de densité. La densité de peuplement peut égalernent avoir une
influence sur la tendance à se métamorphoser cles amphibiens. Ainsi, à basse
densité, les larves de tritons et de salamandres ont davantage tendance ii devenir
pédomorphiques qu'à haute densité (Notophthalntus vit'idest'err.r : Her<nrs 1987.
Ambvstonta tctlpoideuru seur-rrscH 1987). Les têtards du crapaud Scapltioltus
t'oucltii se métamorphosent aussi plus précocement à haute densité (NnwvnN
1991). Par contre, chez une espèce voisine, s. hctmntondir, les individus élevés
isolément se métamorphosaient plus tôt que ceux élevés en groupe (DnNven
1991a, DENven et al. 1998).

Différents modèles ont été proposés pour expliquer le maintien de la
pédomorphose facultative comme meilleur compromis de croissance entre une
vie aquatique ou terrestre (Wrlnun & Cor-r-rNs 1973, WanNen 1986, Wurrpv,tN
1994). L'objectif de ce chapitre est de tester, en laboratoire, l'elfet de
différentes variables environnementales sur la métamorphose cles tritons
pédomorphiques. Sous l'hypothèse d'un avantage de la corrditior-r
pédomorphique, nous nous attendons à avoir moins tle tritons se
métamorphosant à basse densité, à un haut taux de nourriture et en présence
permanente d'eau. Dans un site d'altitude, les pédomorphes sont majoritaires et
leur proportion au sein de la population est stable au cours des années mal_qré un
assèchement estival annuel. Nous avons également testé la possibilité cl 'une
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migration terrestre sous différentes condilions. Toutefois, certains sites
temporaires n'étant pas à proximité de points d'eau pennanents, nous avons vérifié
si les pédomorphes étaient capables d'enfouissemenl clans un substrat argileux.
Cette manipulation expérimentale est aussi I'occasion de déterminer un éventuel
coût de la rnétamorphose entre des animaux nourris de manière identique.

7.2. Matériels et Méthodes

7.2.1. Sujets d'étude et protocole

lnfluence de la quantité de nourriture

Quarante tritons alpestres pédomorphes adultes (20 mâles et 20 fèmelles) ont
été capturés dans le site G (La Pianca, Italie) le 31 août 1999 (Toscane, Italie;
pour plus de détails, se reporter au chapitre 3).

Les tritons ont é1é marqués Ie ler septembre 1999 par ablation des
phalanges (une par triton) selon un code dérivé de celui de Twtrrv (1966).
Cette méthode de marquage n'affecte ni la survie, ni la condition des tritons
(AnNrzeN et al. 1999). Les tritons ont alors été répartis dans quatre aquariums
identiques (ttO x 40 x 30 cm) avec cinq mâles et cinq fenlelles dans chacun
d'entre eux. Le fbnd des aquariums était gami de gravier. L'éclairage consistait
en des tubes au néon produisant 5000 lux au niveau du substrat des aquariums
(photopériode 14 L / 8 N). La température était contrôlée et maintenue à 14"C.
Les tritons ont été nourris de larves de chironomes tous les deux jours ( I .2 g
par aquarium).

L'expérience a débuté le I I septembre 1999 (four 0). Deux traitements
ont élé applirlués. Nous les dénommtrns. respeclivemenl. «nourriture)' et
.régime>>. Dans le premier traitement, 1.2 g de larves de chironomes étaient
clonnés par aquariun-r une fois par jour. Nous considérons cette quantité de

nourriture comme nor-r limitante (rf. valeurs de biomasses ingérées : chapitre 4
et observations en laboratoire). Dans le traitement .<régime>>, aucune nourriture
n'était donnée aux tritons. Chaque traitement était répliqué une fbis et appelé
ainsi «groupe I>> et <<groupe II». L'expérience durait 120 jours. Nous avons
prélevé les tritons auxjours 0,30.60,90 et 120 afin de contrôler leur état
(métamorphe et pédomorphe selon que leurs fentes branchiales étaient,
respectivement, closes ou ouvertes) et cle prendre des mesures de la croissance
(longueur museau-cloaque, longueur de la queue, hauteur maximale de la queue

et poids liais). La précision des mesures de longueur était de 1 mm et celle des

mesures de poids, de 0. I g. Les tritons du traitement <<régime>> ont été
intensivernent nourris après I'expérience afin de compenser leur perte de poids.
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lnfluence d'un faible niveau d'eau et d'un assèchement temporaire avec
substrat argileux

Vingt tritons alpestres pédomorphes adultes (10 mâles et l0 f'emelles) ont été
capturés dans Ie sire G (La Pianca, tralie) le 3l août 1999 (pour plus de détails
sur [e site. se reporter au chapitre 3). Ils ont été distribués entre deux
aquarriurns (chacun de 80 x 40 x 30 cm) à raison de -5 mâles et 5 femelles par
aquarium. Le fond était cor.rstitué d'une couche de -5 cm d'argile provenant
d'une mare temporaire abritant des pédomorphes (site F : Colorio) pour un des
aquariums et cl'argile provenant de I'Ardenne belge pour I'autre aquarium. Le
niveau d'eau était diminué de n'roitié au deuxième jour d'expérience. Au 3enle
.jour. seul I crn d'eau était laissé dans I'aquarium et ce. jusqu'au l5èrne jour.
L'eau était alors retirée pour 3 jours avant d'être rentise (l cm de hauteur de
nouveau) .jusqu'au 60èmc jour. Aucune noumiture ne leur a été dorrnée durant
l'expérience. Les animaux étaient inspectés âu 30èrle et 60èrnc jour pour voir
s'ils s'étaient rlétamorphosés. Leur position (épigée, hypogée. dispersée,
re-uroupée) dans I'aquarium était également inspectée régulièrement.
L'éclairage consistait en des tubes au néon produisant 5000 lux au niveau du
substrat des aquariums (photopériocle l4 L l8 N). La température était
contrôlée et r-naintenue à 15"C.

lnfluence de l'assèchement total

Vingt-deux tritons alpestres pédomorphes adultes (l I mâles et Il fèmelles) ont
été capturés au sife A (lac de Ia Cabane, France), en octobre 1999 (pour plus de
détails sur le site, se reporter au chapitre 3). tls ont été placé dans un aquarium
de 250 x 30 cm dont la hauteur d'ezru était de 3-5 cm. L'eau a ensuite été retirée
pour ne laisser qu'un filet d'eau humide sur le gravier constituant le tbncl cle
l'aquarium. Les tritons ont été prélevés tous les deux jours durant 40 jours afin
de noter leur état : pédomorphe ou métamorphe. Ils n'ont pas été nourris durant
['expérience. L'éclairage consistait en des tubes au néon produisant -5000 lux itu
niveau du substritt des aquariums (photopériode l4 L / 8 N). La température
était de 1-50c.

La largeur de l'ouverture buccale a été mesurée au début et à la fin de
I'expérience (c'est-à-dire sur des pédomorphes et ntétamolphes respectivernent)
avec une précision de 0.-5 mm. Nous avons choisi cle mesurer ce paramètre
morphologique car i1 intervient dans le succès de la prise de nourriture des
tritons tr'/. chapitre 4t.

lnfluence de l'assèchement et de la densité à long terme

Quatre-vingt tritons alpestres pédomorphes (40 rnâles et 40 fèmelles) ont été
capturés au site A (lac de la Cabane, France) en mai 2000. Ils ont été répartis à

raison de 10 tritons par aquariurn, sans mélanger les mâles et les fèmelles. Six
aquariurrrs ont été utilisés pour tester l'effet de la densité. Afin de tester la
densité, nous avons préféré réduire I'espace vitâl plutôt que d'utiliser des
nombres dilférents cl'individus et cela pour deux raisons. La prernière est
statistique. En eftèt, il est prétérable d'avoir dcs ef-fectifs égaux pour chaque
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catégorie afin de mener des comparzrisons entre les traitements. La seconde est

éthique car en doublant et quardruplant la densité, il nous aurait tàllu capturer le
double cle tritons dans le milieu naturel. Ainsi, nous avons utilisé trois
superficies différentes (12 dm2, 21 dmz et 4U drn2). Elles représentaient des

régimes àr basse, moyenne et haute densité. Le niveau d'eau était nlairlterlu
stable i\ 3-5 cm. Deux aquariums supplémentaires ont été utilisés pour tester
l'eftet cl'une diminution progressive du niveau d'eau. Leur superficie étar-rt de

48 dml, la comparaison se fait avec le traitement <<basse densité». Le niveitu
d'eau était à 35 crn au jt>ur 0 et était diminué de I crn tous les 4jours jusqu'à ce

que Ia profbndeur de l'eau ne soit plus que de 8 cm. Le fait de retirer de l'eau
pouvant être un élén-rent perturbateur, nous l'avons sir-r-rulé dans les aquariums
où nous testions I'etfet de la densité. L'eau était oxygénée et filtrée. Le fbnd
était constitué de gravier. Des larves de chironomes vivants étaient distribuées
quotidiennement dans les aquariums (70 mg par triton). L'éclairage cclnsistait
en des tubes au néons produisant 5000 lux au niveau du substrat des aquariums
(photopériode l4L / tt N;. En cas de décès, un triton était rajouté à I'aquarium'
mais il n'était pas inclus dans l'analyse des résultats.

tnfluence de l'assèchement et de la densité à court terme avec possibilité
de migration

120 tritons pédomorphes ont été capturés au site A (Lac de la Cabane, France)
en mai 1998. 1999 et 2000.

Un aquarium de 2-50 cm de long et de 60 cm de large a été divisé en

deux parties égales de 125 cnt de longueur (fig. 127). La subdivision consiste
en une vitre verticale de 3t3 cm de hauteur. Une pente douce fbrmée de gravier
a été aména-sée dans une des deux parties de I'aquarium afin de donner un
accès vers l'autre partie. Une plate-fbrme a été installée à une hauteur de 38 crn

au-dessus de I'autre partie qui ne présente aucune pente. Une tbis dans I'eau de

cette autre partie, il est irnpossible à un triton de rejoindre Ia première partie . Le
fbnd est garni de gravier. Un abri est aussi installé. L'eau est oxygénée et la
température maintenue vers 15"C. L'éclairage consistait en des larnpes au

mercure produisant une intensité lumineuse de 2000 lux au niveau du substrat
des aquariums (photopériode 14 L / 8 N).

Dix pédomorphes du mêrne sexe ont été placés dar.rs la partie pentue de

I'aqr.rarium (fig. 127 : partie droite). Ils ont été nourris à raison de 70 mg de

larves cle chironomes par triton une tbis par jour. Durant les deux premiers
jours, nous avons ernpêché la migration des tritons vers I'autre partie de

I'aquarium remplie d'eau afin d'habituer les tritons à leur nouvel
environnement ((r. stress du transport et clu nouvel aquarium). Pour ce faire,
une cloison a été posée entre les compartiments de I'aquarium. Lors des

expériences-témoins. la position des tritons était enregistrée quotidiennement,
le soir, durant 2l iours. Des expériences ont aussi consisté à diminuer tous les

soirs le niveau d'eau (niveau d'eau durant le jour 0 : +38 cm, 1 : +38 crn,
2: +34 cm,3: +30 cm, 4: +26 cm, -5: +22cm,6: +18 cm,7:+14 cm' 8: +11

cm, 9 : +ticm, l0 : +7cm, 1l : +6cm, 12'.+5cm, 13 : +4cm. 14 : +3cm' l-5 :

+2 cm, 16: +l crn, l7 ; +l cm, 18: +l cm, 19: +0.7 cm,20: +O.7 cm,

16l



CHAPITRE 7

21 : +0.7 cm). La densité de peuplement variant au fur et à mesure de
I'assèchement, nous avons aussi organisé des expériences en niveau d'eau
stable, mais en diminuant de l2 dm2 la surface au sol (en laissant la pente
identique). Chacune des trois expériences a été réalisée deux fois avec des
tèmelles et deux tbis avec des mâles.

i8 cnr

250 cm

Fig. 127. Aquarium expérimental où un assèchement progressif rapide est simulé (partie droite) et
où une migration est possible vers la partie gauche (eau permanente) grâce à une pente et
une plateforme.
Esparintentul acluariunt in which a.fàst progressive drying is simulated (left side) and in
u'hich migration is possible to the left part (pernnnent u.ater) by meuns of a rantp and a
plutform Wlt(t ( Aat?r i.t pernunt'ttt.

7 .2.2. Procédu res statistiques

Nous avons comparé l'impact de la disponibilité en nourriture, de la densité et
de I'effèt d'une diminution du niveau d'eau sur la date de métamorphose à
l'aide de tests d'analyse de survie. En effet, tous les tritons n'ont pas eu le
temps de se métamorphoser au cours des 120 jours d'expérience. Les données
sont alors dites censurées (ANoensEN et KETDING 1998). L'hypothèse nulle à
tester est ainsi l'égalité de survie (tritons restant pédomorphes) des deux
traitements. Particulièrement, nous sommes intéressés à des risques à court
terme des traitements utilisés. Nous avons ainsi utilisé le test de GoneN
(WtlcoxoN généralisé) qui donne un poids plus important aux métamorphosés
précoces (Hu. et al . 1996, Le CHa.p 1997). Les dates de migrations ont aussi
été comparées avec une analyse de survie. En effet, là aussi, tous les
évènements n'ont pas eu le temps de se produire dans le laps de temps de
I'expérience. En plus d'une analyse de survie, nous avons comparé les résultats
des différents groupes, au dernier jour des expériences, à I'aide d'un test de
Fisher. Nous avons employé ce test plutôt qu'un test du chi-carré car certaines
cellules de la table de contingence contiennent des valeurs inlérieures à 5
(hypothèse nulle d'une égalité d'évènements de métamorphose ou d'une égalité
d'évènements de migration) (Srccel & CasrsllaN 1988).

Tous les tritons s'étant métamorphosés avant la fin de l'expérience
d'assèchement total, nous avons cor-nparé les dates de métamorphose des mâles
et fèmelles à I'aide du test U de MaNN-WsrrNey (STEGEL & CasrrllaN 1988).

Un modèle auto-régressif à moyenne mobile pour mesures répétées
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INFLUENCE DE L'ENVIRONNEMENT

(JONrs 1993) a été ajusté pour évaluer les changements de croissance avec le
temps lors des traitements ,.nourriturer, et «régime>> chez les mâles et les

femelles (les données des deux groupes ont été associées). Des équations
linéaires et quadratiques ont été établies pour décrire les relations entre les

variables. Le Critère d'lnformation d'Akaike (AIC), une fonction arithmétique
de la déviance et du nombre de paramètres estimés (Sa,ravoro et al. 1986), a

été calculé pour le modèle nul (ajustant une tendance unique pour les deux
traitements) et le modèle de covariance (contenant, d'une part, le niveau de

nourriture comme covariable et, d'autre part, l'interaction avec le temps). La
difTérence entre la déviance des deux modèles permet I'application d'un test du

chi-carré. Les pentes ont été testées comme différentes de zéro en appliquant un

test-t (rapport entre I'estimation du coefficient et son erreur standard [- <.".."rr.-

type»l appliqué à une table de la loi normale).

Afin de tester si la métamorphose entraîne un coût, nous avons appliqué
un test-t à l'augmentation en poids corporel (pondérée par le poicls corporel
initial) des tritons se métamorphosant et ne se mélamorphosant pas (Sorcat. &
Rouu 1997).

Les données relatives à la largeur de la bouche des pédomorphes et des

métamorphes ne sont pas indépendantes. En effet, les métamorphes sont en fait
les pédomorphes qui se sont transformés au cours de I'expérience. Nous avons

ainsi comparé les deux échantillons à l'aide d'un test pairé de Wilcoxon
(Srccr,l & C,csrEI-LeN 1988).

Nous avons employé l'abréviation SE, pour l'er:reur-type et SD, pour
1'écart-type. Nous avons choisi d'appliquer un risque d'erreur tr de 0'05'

7.3. Résultats
7.3.1.lnfluence de la quantité de nourriture

Métamorphose

Quel que soit te traitement, des pédomorphes se rnétamorphosaient durant les

120 jours cle I'expérience (fîg. 128). Les dates de métamorphose différaient
significativement entre les traitements «nourriture» et <<régitne». Elles étaient

plus précoces dans le traitement «régime» que dans le traitement.nourrilure-
pour toutes les comparaisons (traitement <<nourriture» I vs. traitement <<régime»

I : Wilcoxon = 2.39, P < 0.05 ; traitement <<nourriture>> I v.§. traitement
<<régime>> II : Wilcoxon: 1.99,P < 0.0-5 ; traitement <<nourriture» II ÿs

traitement «régime» I : Wilcoxon =2.16, P < 0.01 ; traitement <<nourriture>> II
v.s. traitement «régime» II : Wilcoxon = 2.41, P < 0.05). Il n'y avait pas de

différences significatives entre les réplicats (traitement <<nourriture» I ls.
traitement <<nourriture>> II : Wilcoxon = -0.40, P = 0.69 ; traitement «régime» I

1,.s. traitement «régime>> II : Wilcoxon = -0.20, P = 0'84) (fig. 128). En
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CHAPITRE 7

considérant les sexes séparément (données associées pour les deux réplicats),
les mâles aussi bien que les fèmelles se métarnorphosaient plus rapidenrent
darns le traitement «régime» que dans Ie traitement <<nourriture» (chez les
mâles, traitement <<nourriture>> r.s. traitentent <<réginte»:Wilcoxon = l.9j.p <
0.0,5 ; chez les fèmelles : traitentent <<nourriturer> r'.s. traitement <<réginte» :

wilcoxon = 2.92, P < 0.01) (fig. r29). Quoique les femelles sernblaienr se
rnétamorphoser plus tarclivement que les mâles, la chronologie cles évènements
de rnélzrmorphose ne diflérait pas signifïcativentent entre les sexes cl1ns le
traitement.<nourriture>> (Wilcoxon = -1.-57, P:0. l2) et le traitement «régime»
(Wilcoxon: -0.-53, P = 0.60) (frg.129).
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Fig. 128. Influence de la disponibilité en nouriture sur Ia date de me<tamorphose cles pédomorphes
du sitc G (la Pianca) tlans Ies 2 réplicats. Traits continus : treirùmcnt *nourriture» ; traits
inten'ompus : traitement «ré-9ime, : canés : groupe I : cercles : groupe IL
EJJect oJJttotl ovailabilitv on nrctannrphosis dute in paedotnorplts (Jiom .sitt G1 of tfit, ty,r;
repli(ates. Solid lines: «.fu)d» trearnrctû:dushetl lirtcs: ".fitstirtg, tre(ümenî:bo.res; gr.rtup l;
tircles: group ll.

(x)0

90 [0

os
L

tr
o
.o

D

o
s
E

Z

t0

lt

6

.+

§
\t ..

\
§- - 

-'q
-c -

o

60

Temps (ours)

-e-\ \-
EI----=o

0 .r0

Fig. 129. Influence de la disponibilité en nourriture sur la dale de métamorphose des pédomorphes
mâles et tèmellcs du site G (la Pianca). Traits continus:traitement «nourriture»: traits
inlerrompus : traitement «régimc» ; carrés : femelles I cercles : mâles.
Ellcct tl lottd uvailabilitv on nt(îuntorphosis datc in pctetlomorphiL nrules uncl .femules.fi.onr
sil( G. Solid littas oJood, lredtmeill; tlushed lines: o.t'à.sting, treoînrcil|; lxt.res; .fentules;
circles: male.s.
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INFLUENCE DE L'ENVIRONNEMENT

Croissance

Le tatrleau 24 résume les différences significatives des patlons de crotssance
des tritons dans les traitements.<nourriture>, et..régimetr. Le rnoclèle de

covariitnce (tenant compte de la disponibilité en nourriture et de I'interaction
avec le ternps) s'ajustait mieux aux données que le modèle nul (tendance
unique pour les deux traitements), quelle que soit la variable n-rorphologiquc
considérée (longueur museau-cloaque, longueur de la queue, hauteur de la
queue et poids corporel) tant chez les ferr-relles que chez les mâles.

Dans le traitement .<nourriture>>, toutes les pentes de régression entre les

variables morphologiques (longueur museau-cloaque, longueur de la queue'
poids corporel) et le temps étaient significativement positives, ir I'exception
toutefbis de la hauteur de la queue qui était significativement négative (fig. 130 ;

tableau 25). Durant le déroulement de I'expérience. les tritons nourris
gagnaient jusqu'à I 1 mm de longueur museau-cloaque et 3.3 g c1e poids.

Dans le traitement <<régime>>, toutes les pentes de régression entre les

variables morphologiques (longueur museau-cloaque, longueur de la queue,

hauteur de la queue et poids corporel) et le temps étaient signi{-icativernent
négatives (fig. 130 ; tatlleau 25). Durant le déroulement de cette expérience, les

tritons devenaient plus petits (jusqu'à une perte de 3 mm en longueur museau-
cloaque) et perdaient du poids fiusqu'à 2.7 g, c'est-à-dire 7l% de leur poids

corporel initial).

Tableau 24. Dilferences de patrons r-le croissance pour les mâles et lcs lcmelles entre les trailenlents
.,nourriture,, et «régime»: Critère d'Inforntatitln d'Akaike (AIC) pour le modèlc nul

(ajustant une tendance unique pour les deux traiten.rents) el [e modèle de covariancc
(contenant, d'une part, la nouriture comme covariable et. d'autle part. l'interaction avec le

temps). Les tests du chi-carré ont été éta1lés sur base de la différcnce de déviance entre les 2

modèles.
DilTerences in grou,tlt ltutterns.fttr nules and.fenules hetv'cen lhe treü|nrcnls «.fixtd» antl
«.fusting,; Akaike Intbrnntiotr Criterium (AIC)Jbr the null modcl (Jitting one sintple lrancl

J6r both tr(utm(nts) und.t'br the cr»ariunLe noclel tonloirtittg the.fbod sultpll' ,ts d (t)tot'iot('

fo(tor und interdctioti u'ith tinte.

Variable Sexe
Alc

modèle
nul

Atc
modèle de
covariance

x2 dl P

Longueu r
museau-clorq ue

tèmellc

nrâle

270 90

248.47

217 22

208.03

-5 5.(rll

12.4,1

2

2

< 0.001

< 0 001

l,ongueur
tle queue

lènrelle

nrâlc

260 54

210.15

t99 33

2t5.77

6t 2l
24 98

2

2

< 0.001

< 0.001

I I auteu r fèmellc

rnâle

210 18

193 3l
1si.2tt

I6tt 59

-56.90

21 72

2

2

< 0.001

< 0.00tde queuc

Poids
corporel

fènre lle

mâle

2

2

17 4.10

I t4.61

Bu. l4
4t.73

lt8 26

74.88

< 0.001

< 0.001
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Fig. 130. Régressions linéaires et quadratiques entre le temps et la morphologie (longueur museau-
cloaque, longueur de la queue, hauteur de la queue et poids corporel) chez les mâlcs et les
f'emelles du site G (la Pianca), dans les traitements expérimentaux ,,nourriturer> (traits épais,
carrés noirs) et «régime» (traits fins. ronds noirs). Carrés et cercles noirs : viileurs
moyennes à chaque dâte (N = 10). Se reporrer aux tableaux 24 et 25 pour les résultats des
tests statistiques.
Linear and tluadratic regressiorts berween time arul norplnlogl (snout-t'eil lengtlt, tuil
length, tail depth and ltody v,cighr) in males arul .femolesJirtn.site G. itt "flxil" (thi(k lines,
squares) artd o./àsringo (thin Iines. tircles) e.rperimentul trcatncnts. Blutk squares untl
cixles: ntettrt t'ttlues ut eaclt dotc (N = 10). Sea Tables 21 arul 25.fbr the results oJ tlrc
stutistical tcsts.

Y *,,ur,." = .12.060 + 0.0-3I x I

a

Y ,.,,,,,. = -12.056 - 0.005 r

- l:1.9(X) + 0.0-19 x

Y ,rgrn," = 34.558 - 0.02.1 x

Y ,,".,,,,,,,," = 10.4-38 - 0.013 x

Y ,.,r,,,," = 9.525 0.0-1fi x

Y *-",,,,.. = 9.288 0.0I 5 x

a
Y ,r"r,,," = 8.7-58 - 0.011 x

Y ,,,,,,.,,,,," = 2.1t07 + 0.036 x O.(XX)2 xl
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INFLUENCE DE L'ENVIRONNEMENT

Tableau 25. Test de signifTcation pour une pente non-nulle entre les variables morphologiques et le
temps.
Signiliconce rcÿrt)r d non-:ero slope betu,een morphoktgical and time yuriahles.

Coût de la métamorphose

La plupart des individus du traitement «régime» se sont métamorphosés durant
les 120 jours de l'expérience. Il n'a ainsi été possible d'estimer le coût de la
métarnorphose que pour les tritons du traitement <<nourriturerr. Les individus
qui se métamorphosaient durant 1'expérience gagnaier-rt moins de poids que
ceux qui restaient pédomorphes. Le poids corporel moyen pondéré (+ SE) était
cle 0.39 + 0.09 g chez les tritons se métamorphosant contre 0.69 + 0. I I g chez
les tritons restant pédomorphes (test-t =2.196, dl = 18, P < 0.0-5 ; fTg. 131).

l rait \ ariablc Sexe Pcn te su t-tcst P

l-ongucur du corps
lènrclle

rnâle

0.073

0.045

0.007

0 006

10 .i36

7.082

< 0.001

< 0.001

o
L

L
L

l-ongueur dc qucuc
lème lle

mâle

0.049

0.03 l

0 006

0.007

8.440

4.i 95

< 0.001

< 0.001

llauteur de qucue
lèmclle

mâle

-0.0 r 3

-0.0 I 5

0 004

0.00.1

3.-5 52

3.770

< 0.001

< 0.001

l'oids corporel
1èmelle

mâle

0.0 tô

0 005

0.002

0.002

8 338

3.940

< 0.001

< 0.001

l.ongutur du corps
1èmelle

nrâle

-0.0 l6

-0.0 t2

0.007

0.006

2.2t8

2.C)46

< 0.05

< 0.05

Longucur de queue
fèurel le

mâle

-0.023

-0 005

0.006

0.008

i.78-5

0.558

< 0.00 |

NS

fènrclle

mâlc

-0.048

-0.041

0.004

0.00-5

t2.204

9.032

< 0.00 t

< 0.00I

Poitls corporcl
lèmelle

mâlc

-0.0 I 4

-0 0t0

0.002

0.001

10.007

8.642

< 0.001

< 0.00I
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Fig. 131. Gain en poids (pondéré par le poids corporel initial) des tritons du site C (la Pianca) qui se

nlétantorphosent et de ceux qui restent pédornorphes durant les l20jours de l'cxpériencc
«nourriture». Boîtes : SE I moustaches : SD.

Gain in bionass (»'eighted by the initial bodt'weight) in rtev'ls.fn»n :;ite G thut Lndergo
netrnnqtlto.sis uttcl in neyts tluû rernuin ytuedonnryth.s durirtg the 120 tlctl.s ol tlrc ".food"
e.\perin('nI. Bores: SE: vtl'tisker.s: SD.

7.3.2.lnfluence d'un faible niveau d'eau et d'un assèchement
temporaire avec substrat argileux

Après 30 jours,6 des l0 pédomorphes dll groupe I et 7 du groupe II s'étaient
nrétarnorphosés. Après 60.lours,7 s'étaient métamorphosés dans le groupe I et
tous l'étaient dans le -uroupe Il. Les tritons ne bougeaient pas beituu^oup et
restaient groupés dans ce qu'il restait d'eau. LorsqLle l'aquaritlm était à sec, ils
étaient rassernblés dans un coin. En iiucun c.rs. des tritons n'ont été vus ett train
de creuser dans I'argile humide afin de s'y enfouir.

7.3.3. lnfluence de l'assèchement total

Vingt tritons pédomorphes se sont métamorphosés endéans les 40 jours de

I'expérience d'assèchement total. Deux autres tritons sont tnorts avant de se

métamorphoser durant 1'expérience. Tous les tritons ne se sont pas
métamorphosés en même temps. Alors que certains se sont métamorphosés
après 8 jours sans e.ru, d'autres ne l'ont été qu'après 36 ou 38 jours. Quoique
les mâles entreprenaient une métamorphose un peu plus tôt que les femelles, il
n'y avait pas de différences significatives entre les sexes (U = 24.5, P = 0.05,
fie.1.32).

L'ouverture buccale se réduit significativement avec la métamorphose
des pédomorphes tant chez les mâles (N = 10. Wilcoxon pairé : Z = 2.666, P <
0.01) que les fernelles (N = 10. Wilcoxon pairé: Z=2.8O3. P < 0.01) (fÏg. 133).
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La médiane était à 5.25 mm chez les pédomorphes mâles contre 8 mm chez les
métamorphes mâles et à 6 mrn chez les pédon-rorphes femelles contre 8 mm
chez les métamorphes fèmelles.
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Fig. f32. Influence d'un assèchement totirl expérimental sur la date de métamorphose des

pédomorphes mâles (N = l0) et tèmelles (N = l0) du site A. Trait continr"r et carrés noirs :
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CHAPITRE 7

7.3.4.Influence de I'assèchement et de la densité à long terme

Ni la densité, ni la stabilité du niveau d'eau ne semblent avoir d'influence sur le
moment de la métamorphose, que ce soit chez les mâles, les femelles ou les
deux sexes pris ensemble. La seule différence significative apparaissait pour la
comparaison, chez les mâles, entre I'expérience à basse densité et celle à haute
densité (tableau 26). La plupart des pédomorphes qui ne s'étaient pas
métan-rorphosés durant les 4 mois d'expérience ont cependant entrepris une
lente métamorphose. Ils étaient toujours classifiés comme pédomorphes à la fin
de l'expérience car leurs fentes branchiales étaient toujours ouvertes. Toutefois,
I'ouverture branchiale et les branchies montraient d'importants signes de
régression et ce, dans les ditférents traitements.

Tableau 26. Comparaison statistique de l'influence de la densité et de l'abaissement progressif du
niveau d'eau : test de survie de Wilcoxon-Gehan sur les dates de métamorphoses et tests de

Fisher sur les fréquences des métamorphes et pédomolphes au I 20ème jour.
Statistical tomparison ot rhe eft'ett of density and progressit'e dring up: Wilto.ron-Gehon
survival test on the dates of metantorphosi.s and Fislter tesl on the.frequencies oJ

metamorphs and paedomorphs at day 120.

mâle

I'emelle

mâle

femelle

BDS,T HDS

BDS x HDS

MDS x HDS

MDS x I]DS

2.113

0.1r8

<0.05

0.9 t

0.1 I

0.22

0.09

0.6i

0.0s

0.26

I.6t4
t.233

Traitements : BDI : bassc densité instable, BDS : basse densité stable, MDS : moyenne densité
stable, HDS : haute densité stable. N = l0 dans chaque groupe.

7.3.5.Influence de l'assèchement et de la densité à court terme
avec possibilité de migration

Dans chacune des 12 expériences qui ont été menées, des pédomorphes
quittaient l'eau, migraient sur la pente terrestre et suivaient la platetorme de
migration terrestre pour finalement se retrouver dans la partie aquatique
permanente (fig. f 3a). Les réplicats exacts, c'est-à-dire n'associant pas les
données provenant des deux sexes, ne différaient pas significativement, à
I'exception toutefois de celui à haute densité avec les femelles (tableau 27).

Cepenclant, le pourcentage de pédomorphes migrants différait entre les
traitements. Que ce soit chez les mâles ou les fèmelles, les évènements de
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Sexe Comparaison Test de survie P (survie) Test de Fisher: P

mâle

femelle

IlDl .r BDS

BDI x BDS

-0,8t5

0.183

0.4 t

0.86

0.50

0.11

mâle

femelle

BDS x MDS

BDS x MIIS

0.864

t.699

0.39

0.09

0.63

0.32
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migration étaient plus précoces dans les conditions instables que dans les
conditions stables à basse densité et stables à haute densité (P < 0.001 ;

fig. 134 ; tableau 27). Par contre, aucune différence significative n'a été
décelée entre les traitements stables à haute et basse densité, que ce soit chez
les mâles ou les femelles (fig. 134 ; tableau 27). Le test de Fisher sur la
probabilité d'avoir autant de migrants (au dernier jour) dans les différents
traitements mène aux mêmes conclusions que I'analyse des jours de migration
(tatrleau 27). Les résultats globaux sont très marqués : 97.5o/o (39 sur 40) des
pédomorphes ont rnigré dans les expériences d'assèchements contre moins de
507o dans les autres expériences.

Les pédomorphes qui avaient migré ne semblent pas avoir montré de
signe de métamorphose plus prononcé que ceux qui étaient restés en
environnement aquatique.

Tableau 27. Comparaison statistique de l'influence de la densité et de I'abaissement progressifdu
niveau d'eau : test de survie de Wilcoxon-Gehan sur les datei de migration et test de Fisher
sur le nombre de migrants au 2lèn)e jour.
Statistical comparison of the eJJect of densitv and progressit,e drying: Wilco.ron-Gehan
survival rcsr on the da.tes rf migration and Fisher test on the rt'equen(ies oJ migroting neu'ts
at day 2l .

Scxe Com Effet I'est de survie P(survie) P(Fisher)

mâle

femelle

mâle
fernelle

mâle
femelle

mâle
femelle

mâle
femclle

mâle

femelle

BDS I xBDS 2

BDS I xBDS2
BDllxBDI2
BDllxBDI2

BDS x t-lDI

BDS x BDI

BDS x I{DS
BDS x HDS

BDI l< HDS

UDI r HDS

répl icat

lcat

répl icat

rép I icat

rép I icat

répl icat

stabilité / densité

stabilité / densité

densité

densité

stabilité

stabil ité

0.54

o74
0. l7
0. -50

<0.05

<0.05

<0.01

<0.01

0.536

0. l0l
1.5 l6

-0 305

0 683

3 t29

2.927

1.720

0.614

-0.033

-2.045
-2.15

0.,59

0.92

0.31

I

I

<0 01

0. l3
0.76

HDSIxHDS2
HDSITHI)S2

0.50
<0.01

<0.01

0.08

<0.00 I

<0 01

Comparaison des réplicats : N = l0 dans chaque groupe, comparaison des traitements : N = 20 dans

chaque groupe (excepté animaux décédés) ; BDS : basse densité stable, BDI : basse densité
instable. HDS : haute densité stable.
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7.4. Discussion

La manipulation expérimentale de facteurs environnementaux :r m<lntré que

ceux-ci influençaient la tendance à rester pédornorphe ou métamorphe. La
pédomorphose apparaît ainsi comme un polyphénisme (WnsrEeEnuano 1989).

Cependant. contrairement à nos hypothèses de départ, seuls certains fàcteurs

environnementaux avaient une influence sur la métamorphose des
pédomorphes.

Selon le modèle de Wtlnun & Colltrs (1913). dénommé «hypothèse de

I'avantage pédomorphe', par WHITEMAN ( 1994), des larves vivant dans ttn
environnenrent aquatique favorable auront un haut taux de croissance et ne se

métamorphoseront pas de manière à bénéficier de bonnes conditions
aquatiques. Une fbis qu'une larve devient adulte, et donc un pédon'rorphe, la
métamorphose reste possible. Nous pouv<)ns émettre I'hypothèse, conlme
WstrrveN (1994) le faisait pour des larves, que les pédomorphes se

métamorphosent lorsque les conditions aquatiques se détériorent. Nos résultats
sont en accord avec cette hypothèse. En el'fet, les tritons élevés dans de bonnes
conclitions aquatiques, c'est-à-dire sans limitatior.r de la quantité de ttottrriture,
ne se métamorphosaient pas durant les quatre rnois d'expériences (45ÿc des

tritons) ou se métamorphosaient plus tard que ceux privés de nourriture. La
plupart des tritons privés de nonrriture (907c) se métamorphosaient avant la fin
de I'expérience. Les différences de croissance étaient aussi considérables.
Tandis que les tritons grarndissaient et grossissaient très rapidement dans le
traitement .nourriture>r, ceux du traitement «régime» en venaient même à

rapetisser et à maigrir.

Néanmoins, deux études sttr des :tmbystomes ont révélé qr-re la fiéquence
d'individus qui deviennent pédort.rorphiques ou métamorphiques ne diffère pas

entre des traitements caractérisés par ditTérents taux de nourriture (Setaltrscu
1987, LtcHr 1992), tandis que d'autres auteurs montrent qu'un haut taux de

nourriture est associé à la tendance de devenir métzrmorphe au lieu de
pédomorphe (Spnulps 1974b, Voss 1996). Dans les études de Seltllrsc:n
(19u7) et LtcHT (1992),les larves se métamorphosaient quand même plus tard,
dans des conditions de carence en nourriture. Ainsi, les résultats de Spnulu,s et

VosS semblent être en accord avec I'hypothèse d'un mauvais lot (WHtrsl,raN

1994). Mais, il importe d'avoir plus d'informations sur les conditions
aquatiqr-res et terrestres de ces populations. Dans nos expériences de laboratoire,
les tritons se comportaient de manière opposée. Les résr-rlt:tts de nos
expériences supportent ainsi plutôt I'hypothèse de I'avantage pédonlorphe
(Wr1suR & Col1rNs 1973, WurrrirraaN 1994). Notre situation expérirnentale
était aussi différer-rte de celle des alrtres études car nous I.nanipulions des

animzrux adultes et non des larves. Le défi pour l'animal n'est donc pas le

même. En ef'tèt, une larve qui se transfbrme va avoir une croissunce terrestre
inconnue et ainsi se reproduire à un âge inconnu. Ce problème ne se pose Pas
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pour les pédomorphes car ils sont déjà matures. Donc, sur la base de
I'hypothèse de ['avantage pédomorphe, nous pourions nous attendre à ce que
des larves à croissance rapide gagnent plus de bénéfices en ne se
métamorphosant pas. De plus, une larve a une autre contrainte que I'adulte: la
taille minimale à la métarnorphose. En effet, une larve pourrait être clans
l'impossibilité de se rnétamorphoser si elle est encore trop petite. contrairernent
à un pédomorphe (sauf si ce dernier est devenu plus insensible, en grandissant,
aux hormones de la métamorphose). Aussi, une faible taille à la métamorphose
pourrait être contre-sélectionnée dans un environnelnent hostile,
particulièrement si les prédateurs sont abondants. Un tel problèn.re concerne
ainsi certainement moins les adultes. D'autres fàcteurs interagissent aussi avec
l'inflr-rence du taux cle nourriture. Ainsi, Voss ( 1L)96) a organisé des
croisements entre une espèce métamorphique et une espèce pédomorphique de
manière à obtenir des hybrides. Il a ensuite croisé les hybrides avec I'espèce
parentale pédon-rorphique pour obtenir de nouveaux descendants. Il a alors
éIevé ces derniers sous difTérentes conditions de nourriture et de température. Il
apparaissait ainsi que seul le traitement <<haute température/beaucoup de
nourriture>> différait du rapport estimé sur base d'une hérédité mendélienne
(5O7a de chaque forme), avec une majorité de métamorphes. Ces deux facteurs
n'apparaissent ainsi inf-luencer Ia métamorphose que s'ils agissent ensentble et
à de fortes valeurs. La disparité entre les différentes études pourrait ainsi
s'expliquer par des températures d'élevage dif'férentes. Mais, elle pourrait aussi
l'être par des caractéristiques particulières à chaque espèce ou population qui
ont été modelées aux cours de nombreuses années de sélection.

Nos expériences ont aussi montré que la métamorphose occasionne bien
un coût. En efïet, les tritons qui se métarnorphosent gagnaient moins de poids
que ceux qui restent pédomorphes et ce, à disponibilité en nourriture é_{ale.
Cette idée de coût renforce l'idée d'un avantage du maintier.r de la
pédomorphose dans un environnement aquatique fàvorable. pour autant que
I'existence terrestre soit plus défavorable. Bien entendu. un inclividu ne peut
estirner l'hostilité du milieu terrestre. Ce n'est que par sélection au cours de
nombreuses générations que des stratégies se sont vraisemblablement installées,
comme celle de rester pédomorphe lorsque les proies aquatiques soltt
abondantes.

Nos expériences d'assèchement total entraînaient la métamorphose de
tous les pédomorphes, tant mâles que femelles. La chronologie de ces
évènements était toutefois fbrt variable. Alors que le premier pédomorphe
s'était métamorphosé après 8 jours, le dernier ne l'a fïit qu'après plus d'un
mois. Les pédomorphes sont ainsi aptes à survivre en cas d'assèchement de leur
point d'eau. Se transformant en métamorphes, ils peuvent alors éventuellement
se disperser et coloniser de nouveaux points d'eau.

Deux pédomorphes sur 22 ont aussi trouvé la mort durant l'expérience
d'assèchement. Ces décès pourraient être une conséquence d'un manque d'eau,
d'une impossibilité à se métanrorphoser ou d'unc initiation de métamorphose.
Des animaux fbrtement fixés pour une condition pédomorphique pourraient ne
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pas pouvoir survivre à r"rne métamorphose induite. Le taux de mortalité des
individus métamorphosés d'une espèce pédornorphique presque obligatoire,
Antttt,sîoma duntcrilii, est ainsi très élevé. En efïet, la moitié mourait dans le
mois suivant la métamorphose spontanée et tous après 5 mois. Le temps de
survie n'était que de deux jours après application expérimentale de thyroxine
(Bn.rNooN 1916). La métamorphose est aussi fort lente chez de nombreux
péclornorphes, davantage que chez les larves empruntant la voie métamorphique
classique.

Par contre, la densité et l'abaissement progressif du niveau d'eau ne
semblent pas entraver la métamorphose des tritons alpestres. De nombreux
tritons restaient en effèt pédomorphiques dans tous les traitements. Seule une
tendance métamorphique plus prononcée était observée dans des conditions de
très haute densité. Ainsi, les tritons alpestres pédomorphiques de cette
population n'utiliseraient pâs ces indices extérieurs comrle signal les poussant
àr se métamorphoser. Ces résultats s'opposent à ceux généralement obtenus sur
des larves d'autres espèces (HARRIS 1987, Seultrscrt 1987, SEtrl-rrscH &
WtI-eun 1989). En eflèt, ces auteurs ont montré que les larves ont tendance à
clevenir péclomorphes dans des conditions de basse densité (Hnnnls 1987,
Snnar-rrscs 1987) et en milieu permanent (Senar-rrscu 1987, SenaltrscH &
WrLeun 1989). Des expériences utilisant des larves permettraient de tester s'il
existe une influence de ces fàcteurs à un stade larvaire et donc si 1'utilisation
cf inclices environnementaux a un poids différent selon le stade ontogénétique
des individus.

L'absence de métamorphose, en réaction i\ une diminution du niveau
d'eau et une augmentation de densité, pourrait être adaptative dans 1a

population étudiée. En etfet, le lac de la Cabane (site A) s'assèche partiellement
chaque année (fig. 135). fl se sépare alors en deux cuvettes au milieu de l'été
(fig. 135) et ne conserve cle I'eau en automne que dans sa cuvette la plus
profbncle. Or, c'lans ce lac. le polymorphisme est aclaptatif car il confère une
meilleure utilisation des ressources spatiales et alimentaires (rl. chapitre 4). En
se métar.norphosant, les pédomorphes perdraient ainsi leur avantage en terme
d'exploitation des ressources. Les expériences de laboratoire, où nous avons
oflèrt une possibilité de migration, nous ont ainsi montré que les pédomorphes
peuvent conserver leur structure morphologique larvaire (fentes branchiales)
rnême en cas d'assèchement. En effet, les pédomorphes migraient en
empruntant une voie terrestre courte en direction d'un bassin permanent. Un tel
comportement apparaissait dans tous les traitements expérimentaux (niveau
cl'eau slable. instable et haute densité). Les migrations étaient cependant
clavantage marquées lors des simulations d'assèchement. En effet, presque tous
les tritons migraient par voie terrestre contre moins de la moitié dans les autres
expériences. Le fait que des migrations soient observées dans les conditions
plus tàvorables (milieu stable) n'est guère étonnant. En efïet, un aquarium n'est
qu'un faible réplicat c'l 'un lac naturel, profond de surcroît. En situation
nalurelle, un tel comp()r'tcment migratoire est Îrès certainement limité car une
sortie trop longuc de I'eau entraînerait une nécrose des branchies. En efïèt, lors
de nos expériences d'assèchement sans possibilité de migration vers un bassin
d'eau. les pédornorphes se métamorphosaient.
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Fig. 135. Lac cle la Cabarre (site A, France) en aoû1 1997 : suitc à la diminution du niveau
clu lac. ce dernicr s'est scindé en deux cuvcttcs distinctes.

Les observations de terrain, au site A (lac de la Cabane), confirment les
résultats de laboratoire. En el'1bt, nous avons observé des migrations entre les
deux cuvettes du lac (rl. chapitre 3).

Quoique Ies expériences ne soient pas rig()ureusentent identiques, il
apparaît que les tritons du site A (lac de Ia Cabanc) ont moins tendance it se
métarnorphoscr que ceux du site G (La Pianca). Une telle dil'férence
populationnelle pourrait être due à différents l-acteurs de sélection ayant
tavorisé certitins traits et en particulier Ie seuil de sensibilité des indiviclLls aux
conditions environnenrentales (Hnnnrs 1987, HeRnrs et al. l99O). Selon cette
hypothèse. clcs populations, pour lesquelles la pédomorplrose serait toujours
favorable, clevraient avoir un seuil de déclenchement dc la métantorphose
beaucoup plus haut arr cours des générations. tandis que le contraire devrait se
produire sous cles réginres imprévisibles.

Quoique ayanl très probablement une base génétique (travilLlx cle Voss
1996 sur les arlbystornes I aire de répartitiorr c1u triton alpestre : rl. chapitre 3),
la pédon.rorphose facultative chez le triton alpestre apparaît comûre un
polyphénisrre. Ainsi, la pédon'rorphose peut être vue coûlme une stratégie
permettant aux tritons de s'adapter à I'hétérogénéité temporelle de leur
environnement. Les pédomorphes peuvent ainsi prclfiter aru ntieux cl'un
environnement aquatique favorable jusqu'au moment où il se détériore. Ils
peuvent alors se rnétamorphoser et coloniser des habitats plus prol'itables.
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Box 8. Adaptive significance of facultative paedomorphosis

Aim Summary and general conclusions of the thesis

Summary Facultative paedomorphosis, in which individuals retain larval
traits in the adult stage, allows Alpine newt populations to cope with envi-
ronmental variability. The geographic limitation of the phenomenon and
population variation suggests a genetic basis, but the environmental effèct
on the metamorphosis of paedomorphs reveals that paedomorphosis in the
Alpine newt is an example of polyphenism. Morphological and behaviou-
ral change in stressful aquatic conditions is an exarnple of predictive plas-
ticity. Facultative paedomorphosis is a trophic polymorphism with alter-
native morphs dif'fering in the morphology ol their fèecling systern and
consistently segregating by resource use. The two morphs are at the
advantage when foraging on diftèrent specific prey items: paedomorphs
on aquatic organisms and metamorphs on terrestrial invertebrates that fàll
to the waler surfàce. The paedomorphic feeding tactic provides similar or
higher gain than the metamorphic tactic in terms of errergy intake.
Paedomorphosis and resource partitioning in heterogeneous lakes devoid
of vertebrate competitors and predators also supporl evolutionary hypo-
theses predicting polymorphisms in the presence of open niches.
Paedomorphosis can result from two difTerent ontogenetic pathways: pro-
genesis and neoteny, depending on the local habitat. Early reproduction
contributes to a higher intrinsic rate of natural increase, which may be
adaptive particularly after colonization of new habitats, catastrophe and in
the case of interspecific competition. Sexual cornpatibility between
morphs does not support syrnpatric speciation models in the studied spe-
cies, but rather suggests a gene flow between alternative morphs. In
conclusion, this study highlights the interplay between specific costs and
beneflts in the maintenance of facultative paedomorphosis. The outcome
of such cost-benefit balance varies among newt populations and can thus
explain the occurrence of the process in differing habitats across Europe.

Key words Polymorphism - Polyphenisrn - Predictive plasticity - Coin-flipping -
Stress - Optimal fbraging - Developmental tactic - Sympatric speciation - Sex -
Cost - Benefit - Evolutionary model - Adaptive significance
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Chapitre B

Discussion générale
signification adaptat
pédomorphose

a
a

a

rve de la

La pédomorphose, le processus par lequel des caractères juvéniles sont
conservés chez l'adulte, est une voie répandue de l'évolution des espèces. En
effel, des modifications des taux de croissance et de la chronologie des
évènements développementaux peuvent mener à de nouvelles structures sans

remaniement génétique conséquent (McKtNNEv & McNavnna 1991). Lorsque
de telles hétérochronies se produisent chez des organismes à vie complexe
(caractérisés par une métamorphose), de nouvelles formes de vie, radicalement
différentes de leurs ancêtres peuvent apparaître (GARSTANG 1929, LoNc 1990,

CuNNINGH.qN4 & Buss 1993, LoNc & McN,cNaA'na 1995).

De nombreuses espèces de tritons et salamandres sont caractérisées par
un cycle de vie complexe. Une phase larvaire aquatique est ainsi séparée cl'une
phase juvénile et adulte terrestre par une métamorphose. D'autres espèces se

sont séparées d'une des deux phases. Ainsi, certaines présentent un
développement terrestre direct tandis que d'autres se perpétuent à I'état de larve
(Wrlaun 1986). Certaines espèces présentent aussi plusieurs voies de
développement : avec ou sans métamorphose (SErvlltrscu & Wtlsun 1989).

Une méthode de validation des hétérochronies est cle rendre compte de

leur caractère adaptatif (McKrNNev & McNAMARA 1991). Ce type de
considération a été fait sur des variants hétérochroniques fbssiles observés dans

des environnements particuliers (McNenaana 1983, BeBrsoloN 1991).
Cependant, les conclusions qu'il est possible de tirer de ces relevés
paléontologiques restent limitées. Les hétérochronies de développement n'étant
pas limitées aux organismes fbssiles, il est également possible d'en étudier te

caractère adaptatif sur des espèces actuelles. De telles études relèvent alors du
niveau de la variation intra-spécifique, un pas intermédiaire possible vers les

évènements de spéciation. Il est ainsi possible de connaître les coûts et
bénéfices des morphologies alternatives, expliquant de ce fait 1e succès des

formes dans différents environnements (HaRver-r- 1986, Lrvplv 1986).
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8.1 . Polymorphisme génétique ys. polyphénisme
environnemental

La variation phénotypique peut avoir plusieurs origines. L'une d'elles est un
déterminisnte génétique simple : des allèles codant pour un morphotype
particulier. Il s'agit alors d'un polymorphisme génétique (Sre,+nns I989).
Cependant, un mênre génotype peut aussi réagir de manière dil'férente selon
I'environnement dans lequel il se développe. Il y a ainsi une base génétique,
mais celle-ci ne contrôle pas un phénotype particulier mais un jeu possible de
phénotypes. Il s'agit d'un polyphénisme (WEsr-EeERHano 1989). Les deux
concepts ne sont toutefbis pas exclusifs : des formes génétiquement différentes
{pour leur phénotypel peuvent aussi se trarrsformer sous des environncments
particuliers (IIAZEL et al. 1987, Hlruoan & JoNssoN 1993).

Chez les salamandres ambystomes, la variation phénotypique est
d'origine génétique: une simple paire d'allèles peut ainsi donner un
pédomorphe à l'état récessif et un métamorphe à l'état dominant (TourxrNs
1978). La pédomorphose est ainsi un polymorphisme au sens strict (SreenNs
19tt9). Le soubassement génétique n'est toutefois pas uniformément répandu.
Ainsi, des croisements d'espèces pédomorphiques donnent des hybrides qui se
métamorphosent (SHaRren & Voss 1996). Au sein d'une même espèce, la base
génétique peut aussi différer entre les populations (HARRls et al. l99O). Les
études génétiques n'en sont encore qu'à leurs premiers pas et beaucoup de
chemin reste à faire.

La structuration géographique des populations peut aussi être un
argument en faveur d'une base génétique de ta pédomorphose. Ainsi, nos
observations sur le triton alpestre montrent que la pédomorphose se rencontre
dans les populations localisées au sud des Alpes : dans le sud-est de la France,
en Italie, dans les républiques de l'ex-Yougoslavie, en Albanie et en Grèce. La
pédomorphose est ainsi associée à une aire géographique limitée er à cles
populations génétiquement différenciées des populations rnétamorphiques du
nord de I'Europe (Br<eurl 1986, AneNo & AnNrzen 1987, HsnREno er a/.
1989a). Cel.te répartition au sud des Alpes làit référence aux dernières périodes
glaciaires. La pédomorphose est vraisemblablement apparue dans une ou
plusieurs aires-refuges. Elle se serait alors répandue avec la colonisation de
nouveaux domaines à l'ère post-glaciaire. Quoique des études génétiques aient
porté sur les populations du triton alpestre, une étude plus complète englobant
un nombre important de populations permettrait de connaître les relations entre
les populations pédomorphiques et d'établir les voies de colonisation
potentielle et les éventuelles zones-refuges.

Bien que des allèles puissent coder pour la pédomorphose (Tor,rerrrs
1978, Voss 1996), la situation est plus complexe qu'une hérédité mendélienne.
La sélection artificielle pour la pédomorphose peut mener à une production de
plus en plus élevée de pédomorphes chez les descendants (Snulrrsc'H &
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WtLetrn 1989). [1 n'er.r reste pas moins que des métarnorphes sont toujours
produits, ce qui va à I'encontre d'un simple gène récessif à l'état homozygote.
Ainsi, en menant des croisements sous différentes conditions
environnementales, Voss (1995) obtient des descendants dans un rapport non
mendélien. Il y aurait ainsi un cor-rtrôle polygénique. D'autres auteurs, élevar.rt

des larves sous des régirnes particuliers d'assèchement, de clensité' de

température et de noumiture, constatent aussi une it'tf-luence de I'environnement
sur la pédomorphose (Svos 1967, H,tnnls 1987, SEnaltrscu 1987). Nos
expériences sur le trilon alpestre montrent aussi que la péclor-r-rorphose chez
cette espèce est un polyphénisme. Les tritons pédomorphes peuvent en effet
clevenir métamorphes en cas d'assèchement et de manque de nourriturc. Lit
pédomorphose étant sous contrôle génétique et environnemental, elle offre
I'excitante perspective de l'étude de l'interaction entre gènes et
environnements.

8.2. Utilisation d'indices environnementaux vs.
production de phénotypes au hasard

La plasticité phénotypique fait référence à la capacité d'organismes à modifier
leur morphologie, leur physiologie et leur comportement en réponse à des

changements environnementaux (SCulrcurrNC 1986). Le maintien de cette
plasticité est ainsi favorisé par un environnement hétérogène ou variable
(BR,qDsHnw 1965, ScnltcLITINC & PIct-tucct 199U). Les espèces peuvent
utiliser deux types de stratégies pour faire face à cette imprévisibilité de leur
environnement. Le phénotype procluit pourra ainsi être la résultante d'une
détection d'intbrmations prédictives présentes dans le milieu (Llovo 1984,

NEwr'teN 1992) ou d'une production au hasard déterminée par un bruit
environnemental non correlé avec les caractéristiques d'ut-t environnement futur
(KApLAN & Cooprn 1984, Hopppn 1999).

Face à des environnements particuliers, les urodèles auront davantage
tenclance à devenir métamorphes que pédomorphes. Ainsi, les larves sont
capables ci'extraire de leur environnement des indices les amenant soit à

acquét'ir la ntaturité sans se métarnorphoser, soit àt entreprendre une

métamorphose et devenir matures en phase terrestre. Lorsque leur point
s'assèche ou que la densité augmente, les deux facteurs n'étant d'ailleurs pas

indépendants, davanta-tle de larves entreprennent ainsi une métamorphose
(Hannts 1987, Sr,nrr-l'l'scH 1987). Cette stralégie est adaptative cerr elle permet

aux larves de flrir un environnement qui devient hostile et dans lequel elles ne

pourront plus survivre lorsqu'il sera asséché. Les hautes derrsités sont aussi

cléfavorables, diminuant les réserves cle nourriture et augmentant les risques
d'agression et de cannibalisme, du moins jusqu'à un certain seuil (MnnE'r &
Cot-t-tNs 1994, 1991 , Wnlls & Roupneusu 199 l). La quantité de nourriture
n'opère cepenclant pas de Ia rnême manière chez toutes les espÙces. En efièt,
alors que la plupart des auteurs n'obtiennent pas d'effèt c1e ce facteur ou au

contraire une métamorphose plus rapide en cas d'abondance des proies
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(Senures 1974b. SEvr-r'r'scu 1987, Lrcur 1992), nous observons Lrne
métamorphose accélérée lors de traitements sans nourriture chez le tritol
alpestre. Nos résultats Inontrent ainsi que les tritons utilisent la présence de
nourriture comme un critère d'adéquatiorr de leur milieu et de leur mode de vie.

Lorsque I'environnernent est irnprévisible, les espèces pourraient opter
pour une production au hasard de phénotypes. Cette stratégie a été clér.ror.nn-rée
<<r'oin-J'liltping>> (<<lancement de pièce») (KnelaN & CoopEr< 1984, MpNu &
DEsouztn 1993). Ainsi. selon le score de la pièce (pile ou face), ur.r phénotype
particulier sera produit. Si ur.re espèce se développe ditns un environnelnent
variable, lequel peut prendre deux caractéristiques (pemtanent ls. terrrporitire.
humide 1'.r. sec,...), une moitié des phénotypes produits sera aclaplée ct I'autre
non. Quoique non fiable, ['environnement peut quand même plus souvent être
d'un certain type. Ainsi, la production au hasard de phénotypes pcut erussi être
biaisée (pièce pesée), amenant à une plus grancle proportion de phénotypes
avantagés vis-à-vis du rnilieu le plus fréquent. Bien que le rnodèle soit
représenté par une pièce de monnaie, le nombre de possibilités réelles peur être
supérieur à deux, approchant même une distribution continue. La procluction
d'æufs de clifférentes tailles chez les grenouilles est en faver.rr de ce type de
stratégie. En el'fet, la mère ne peut prévoir l'évolution dr-r milieu clans lequel
vont se dévetopper ses æufs et ses larves (KAeLAN & CoopEn 1984). ll y a ainsi
une dispersion des risques lorsque I'environnement est peu fiable (r-isÂ-
spreading, bet-hetlging) (Honean 1999).

La pédomorphose chez les urodèles ne nous sernble pas due à une
production au hasard. En effèt, les salamandres et les tritons sont capables
d'interpréter leur environnement et de choisir la trajectoire développementale
qui leur est optimale. La proportion des deux phénotypes varie alors avec les
conditions extérieures et donc avec le temps. Tout indiviclu produisant clcs
phénotypes par le seul jeu du hasard aura ainsi un succès héritable inférieur ir
celui produisatnt des phénotypes environnementalement ilépendants. Il devrait
ainsi être contre-sélectionné. La capacité des larves et des adultes urodèles à
déchiftier les caractéristiques de leur habitat et ainsi à opter pour une voie
pédomorphique ou métamorphique leur permet de s'aclapter aux
caractéristiques du milieu. Ce type de stratégie s'avère particulièrernent
adaptative lorsque I'environnement varie au cours du temps. un autre ârgument
en défaveur d'une production au hasard est que la proportion cles deux
phénotypes puisse varier d'année en année. La pédomorphose facultartive chez
les urodèles peut dès lors partiellement être interprétée comrre une stratégie
conditionnelle: une stratégie qui permet à un individu de cléchiffrer de
l'informtrtion sur sa capacité a\ obtenir du succès au travers de plrénotypes
alternatifs et à exprimer le phénotype qui maximise sor.r succès (GR()ss 1996).
Ainsi, selon les caractéristiques de l'environnement, un indiviclu pourrait opter'
pour une tactique pédomorphique ou métamorphique.

Les proportions des cleux phénotypes - pédomorphe et rnétamorphe -
v;rrient entre les populations et peuvent aussi être fort stables au cours du ter-r-tps
(au site A par exernple). Il est ainsi égalerr-rent tentanr cl'expliquer ce rapport de
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tbrmes comme une stratégie évolutiver-r.rent stable : une ESS (MavNnno-SnatrH

1982). Ainsi, un individu pourrait opter pour deux stratégies: une
métarnorphique avec ur-re probabrlité p et une pédomorphique avec une

probabilité l-p, la valeur de ces proportions pouvant dépendre des
caractéristiques de l'habitat. Ainsi, dans un des sites que nous avons étudié, le

site A. la majeure partie du lac (colonne d'eau et substrat profond) est optimale
pour une tacliqlle pédornorphique, tandis que les individus optant pour une voie
métamorphique ne pourraient maximiser leur succès (fitness) qu'en restant en

périphérie ou en surface (t.l'. infra): des habitats limités en v()lume et en

superficie. Les proportions des deux formes vont en eflèt bien clans ce sens

avec environ 8OC/c, de péclomorphes. Les deux tactiques sont similairement
payantes pour les difTérents traits analysés (biomasse ingérée, succès sexuel)
pour autant que le nombre cle joueurs pédomorphiques soit supérieur (meilleure
rentabilité de I'habitat et évitement de la compétition intraspécifique). Les
popr-rlations se développant en environnement instable ou de type progénétique
(site B, dans notre étude) ne sont vraisemblablement pas des ESSs. En efï'et, te
rapport des formes subit de fortes fluctuations au cours du temps. Les
conclitions clu maintien de la pédomorphose facultative comme une ESS

seraient ainsi une stratégie démographique stable (néoténie), un environnelnent
prévisible (lac cle montagne) et un avantage d'un dimorphisrne sur un

monomorphisrne (n-reilleure utilisation des ressources), des critères bien
présents au site A.

La classification de la pédontorphose fàcultative en terme de stratégies et

cle tactiques n'est donc pas simple. D'une part, le changement de tactique selon

des indices environnementaux plaide en 1àveur d'une stratégie conditionnelle.
Mais, d'autre part, le polymorphisme génétique, la stabilité des propt>rtions des

cleux tactiques et le succès égal des alternatives est en fàveur de stratégies
alternatives pures. Toutefois, un individu peut ztussi jouer les deux tactiques.
quelle que soit sa structure génétique. Il s'agit dès lors d'une stratégie mixte. Le

succès des tactiques alternatives est alors égal en réponse i\ une sélection
dépenclante de la fréquence (GRosS 1996). Selon les populations étudiées,
certaines stratégies, contme les ESSs, ne sont certainement pas plausihles. Mais
dzrns d'autres, les patrons observés peuvent être interprétés comme la résultante

cl'une interaction complexe de plusieurs stratégies permettant la meilleure
adéquation au milieu et à ses perturbations, étant donné un polymorphisme
génétir;ue qui ofïre la possibilité d'un changement de tactique (polyphénisme).

8.3. L'adéquation d'une tactique développementale
par l'intermédiaire des hormones du stress

La rnétamorphose des amphibiens est un systènle complexe. Elle dépend
cf interactions le long de I'axe hypothalamus-hypophyse-glande thyroÏde.

Quoiclue la thyroxine stimule directement la métarnorphose, différentes autres

honrrones a-eissent à des niveaux supérieurs atin de réguler le processus (Sut

2000). Les urodèles pédomorphiques peuvent dès lors présenter un blocage à
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difÏérents niveaux. Chez les espèces fixées pour la pédomorphose comme les
protéidés, les tissus sorlt insensibles à I'horrnone thyroldienne. par contre, chez
les tritons alpestres et d'autres espèces pédomorphiques f-acultatives ou presque
obligatoires, I'injection de thyroxine montre que les tissus sont toujours
réceptifs (SvoB 196-5, BnaN»orv 1976, Dooo & Dooo 1976). La plasticité
phénotypique peut ainsi être régie par une rrrodification de la procluction de
thyroxine.

Chez des têtarcls de crapaucls, Denvrn (l9g7b) a montré que la répr>nse
développernentale étail associée à une voie de stress neuro-hormonale
classique. Cette voie implique l'hormone cle libération de Ia corticotrope (CRH)
lors de I'assèchen.rent du point d'eau. Ainsi, la CRH accélère la n-rétamorphose.
Son injection entraîne en effèt la procluction de thyroxine et cl'autres hormones
impliquées dans la nrétamorphose. Ainsi, le système de Ia cRH sert à tracluire
les signaux environnementaux externes en une réponse endocrine nrenant ir
I'accélération du développement.

La nrétamorphose cles larves et des adultes pédornorphiques cl'uroclèles
pouvant survenir en conditions de haute densité (Hannls 1987, SEullrscu
1987). de carence alimentaire (cette étude), de privation d'eau (cette étu«Je) ou
de dir.r.rinution du niveau d'eau (snvurrscu 1987), elle pourrait être causée par
une voie horrnonale de même type que celle décrite pour les crapauds. Toutes
ces conditions constituent vraisemblablement des stress et pourraient induire
une production de CRH, une hormone de stress majeure des vertébrés.

8.4. Maintien du polymorphisme comme
stratégie optimale d'utilisation des ressources

De nornbreux polymorphismes sont qualifiés de trophiques car res fon.nes
alternatives présentent une rnorphologie particulière de I'erppareil cle prise de
nourriture (SrculasoN & Svrrrr 1995, Srrarru & Sr<ulnsoN 1996). La
pédomorphose larvaire est une l.rétérochronie globale qui touche le système de
prise de nourriture. En effet, les pédomorphes retiennent à l'état adulte leurs
1èntes et arcs branchiaux. Le courant d'eau, créé lors de 1'aspiration des proies,
est alors unidirectionneI chez les pédomorphes et bi-directionnel chez les
nrétamorphes (Lauoen & RErr-lv 1994). Les études de Rnrllv et LAUDETI
(19u8) et wstrexaeN er ul. (1996) montrent une plus forte perfbrmance chez les
individus branchiés. Nos expériences sur les tritons alpestres montrent aussi
que le succès de capture des proies est différent pour les deux lorrnes.
Cependar.rt, la perforrnilnce clépend du type de proies: erlors que les
pédomorphes sonl plus performants dans la capture clu plancton, les
métan-rorphes le sont dans la capture des volumineux insectes terrestres qui
tombent à la surfàce de I'eau.

La coexistence des espèces est facilitée par des difïérences de tbnne et
de taille (HlrrcurNsoN 1959, Sc:uoe,NEn 1974, Tor<esrlr 1999). E,n siruarion
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Fig. 136. Lac de la Cabanc en.iuillet 1996

Outre une utilisation différente des ressources trophiques, les deux
formes du triton alpestre peuvent aussi occuper des micro-habitats difÏérents.
La ségrégation d'habitat est particulièrement marquée dans un des sites que

nous avons étudiés (site A). Alors que les pédomorphes occupent tous les

habitats du lac, les rr-rétamorphes sortt cloisonnés en périphérie et en surface.

Cette relation était moins extrême dans Ies autres lacs. Cependant, les
péclomorphes restaient plus nombreux dans 1a colotlne d'eau et les
rnétamorphes en surface. Densité. structure et température des sites sont
probablement des facteurs menant à des ditïérences d'occupation des habitats

entre les sites. Le faible partage des ressources spatiales dans un des sites tient
en sa gran<le homogénéité (petite taille : 200 m2, faible profondeur : 70 cm). En

ternte de recherche optimale des proies, les prédateurs devraient rechercher les

proies au seir.r des habitats qui maximisent leur succès (SreettcNs & KnEeS

1986). La répartition des pédomorphes et métamorphes au sein des dil'férents
micro-habitats au site A est en l'aveur cle cette théorie. En effet, les deux fbnnes
occupent les habitats dans lesquels se trouvent les proies pour lesquelles ils sont

les plus perfbrrnants : plancton dans la colonne d'eau et sur le lbncl pour les

pédomorphes et invertébrés terrestres en surfàce et cn périphérie du lac pour les

métamorphes.
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naturelle, dans les trois lacs alpins étudiés, les tritons alpestres péclomorphiques

consommaient eflèctivement plus de plancton que les métamorphes. Ces

derniers ingéraient, quant à eux, davantage de proies terrestres. Ces tactiques

sont équivalentes en termes d'énergie ingérée. Le polymorphisrne permet ainsi

une meilleure utilisation des ressources présentes.
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La variation phénotypique intraspécifique est favorisée par la présence
de niches ouvertes. Ainsi, des milieux où les compétiteurs sont inexistants ou
rares et où I'habitat est hétérogène devraient fàvoriser les polymorphismes
(srulnsoN & svrru 1995, Surru & Srur-esoNl996). Les différents habitats où
nous avons étudié le partage des ressources chez les tritons alpestres cadrent
bien avec ce critère d'ouverture de niches. E,n effet, les tritons alpestres étaient
pratiquement les seuls vertébrés présents dans leur milieu aquati<1ue. Ils
n'avaient ainsi pas de compétiteurs du même niveau trophique. Leur habitat
était aussi hétérogène, avec un gradient <<colonne d'eau>>, dans trois des sites
érudiés.

8.5. La pédomorphose : stratégie de croissance
néoténique ys. progénétique

Alors que la péclontorphose làit référence au résultat par lequel des caractères
juvéniles sont nlaintenus chez l'adulte, plusieurs processus ontogénétiques
peuvent y mener. Ainsi, le taux de croissance cle structures somatiques peut être
ralenti. les organes sexuels se développant normalement (néoténie) ou plus
rapidement (progenèse) (Goulo I 977).

Les traits d'histoire de vie, comme l'âge à la maturité, sont essentiels à la
compréhension de la pédomorphose. Selon RyeN & Sr,vlrrscH (1998), les
urodèles qui n'entreprendraient pas de métamorphose, auraient ainsi de
l'énergie pouvant être allouée au sonto ou au développement sexuel. Nos
analyses sur le triton alpestre montrent que les deux processus pédomorphiques
sont en fâit possibles dans les populations d'une même espèce. comme supposé
par Rv,rN & Spr'rlrrscu (1998), les pédomorphes peuvent miser sur une
accélération du développernent des organes sexuels (cette étude). Le grand
avancement de la maturité, principalement en ce qui concerne les populations
de tritons alpestres, peut ainsi favoriser le peuplement rapide de nouveaux
habitats grâce au taux élevé d'augmentation intrinsèque des pédomorphes. La
présence de néoténiques dans certains habitats pourrait venir d'une contrainte
sur le développement des tritons, en particulier des basses températures,
empêchant utte maturité précoce. Elle assurerait aussi une stratégie plus stable.
En effet, les populations progénétiques sont principalement attendues <Jans des
milieux très productifs et instables. Ceux-ci peuvent mener à des catastrophes
induisant la métamorphose des pédomorphes et tàvorisant, lors du retour cle
conditions favorables, la petpétuation de la pédomorphose.

8.6. La pédomorphose facultative : spéciation
sympatrique ys. maintien du polymorphisme

Lcs polymorphismes sont souvent considérés comme des intermédiaires-clés
dans les évènements de spéciation (wesr-EaERHARD 1986, Busu 1994, svrrn
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& Sxur-esoN 1996, SEeuRuse,N et al. 1999). L'isolement spatial entre des

formes, par exemple, limnétiques et benthiques, pourrait ainsi mener à la
f-ormation d'espèces sympatriques. Sous ces hypothèses de spéciation, les

membres d'une forme devraient éviter ceux de I'autre forme. Les bcsonts

spécifiques, tels ceux des cichlidés, pourraient ainsi s'être produits, en addition

d'un isolement géographique (Mrven 1993) r'ra un polymorphisme (Mevpn

1990). Certaines formes ont d'ailleurs été initialement décrites cotnme des

espèces différentes jusqu'à ce que l'on se rende compte qu'il ne s'agissait que

de plasticité phénotypique (S,tca & Spl,q.Nppn 1975). La reproduction décalée

des pédomorphes et métamorphes dans certaines populations pourrait favoriser

la divergence des deux fbrmes en deux espèces (KnrNz & Seven 1985).

Cependant, des situations panmictiques existent aussi entre phénotypes

alternatifs. Elles laissent ainsi suggérer que [e polymorphisme pourrait être une

stratégie évolutive en tant que telle, sans être nécessairement un pas

intermédiaire dans la formation des espèces (Konuntelu et al. 1982, Ronp &
FerneatnN t99 l).

Nos expériences sur le triton alpestre montrent que les deux fbrmes sont

pleinement compatibles quoi<1ue les pédomorphes entreprennent des

interactions sexuelles moins fréquemment que les n-rétamorphes. Les femelles

ne montrent quasiment pas de choix vis-à-vis des caractères sexuels
secondaires des mâles. Cette absence de sélection sexuelle dans les populations

dimorphiques favorise les flux de gènes entre les deux fbrmes et ainsi peut

promouvoir le maintien du polymorphisme.

La ségrégation spatiale pourrerit toutefois amener à un isolen'rent entre les

fbrmes (Meven 1990, Busu 1994, Lu & BgnNa.rcuez 1999). Cependant. chez

le triton alpestre, les accouplements ne peuvent se produire dans les habitats

<<colonne d'eau>> et <<Surface>>, caractérisés par la prépondérance respective des

pédomorphes et métamorphes. En efïet, I'insémination des fernelles passe par

le dépôt d'un spermatophore sur le substrat (Hrr.l-ltoav 1990). Durant la période

de reproduction, les deux formes sont aussi présentes sur les mêmes aires de

parade, à la périphérie des lacs. La propagation et la mise en commun des

allèles respectifs est alors assuré chez les descendants des variants.

La pédomorphose permettant une meilleure utilisation des ressources

présentes, le maintien d'une variation phénotypique, qu'elle soit de nature

intra- ou inter-spécifique, paraît dès lors adaptatif. Dans des milieux cle taille
réduite, pouvant être l'objet de catastrophes, le polymorphisme nous paraît être

une solution adaptative préférable à la spéciation. En efïèt, en cas d'isolement

reproducteur entre les fbrmes, devenues espèces à part entière. la moindre
catastrophe (assèchement total) entraînerait l'élimination de I'espèce
pédomorphique. La plupart des populations pédomorphiques du triton alpestre

ne sont pas à 1'abri de tels assèchements, même si les points d'eau sont

profonds et généralement permanents. L'absence de spéciatiol'r permetlrait airlsi

la survie des gènes nécessaires à la pédomorphose en cas de catastrophe, tel un

assèchement.
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&*q- '*"e'o ,* J*§ ,* rrrL&,
Fig. f37.'l-rittrrus olpastris pédor-norphe mâlc (lac clc Ia Cabane. rnai l99ti).

S'i1s ne pouvaienl ni fusionner leur gamètes avec ceux cles
métamorphes, ni se métamorphoser comffle une conséquence possible d'une
fixation de la conclitir>n pédomorphique, les pédomorphes seraient reclus à une
Iimitation géographique extrême, celle de leur point d'eau. Ils n'auraient ainsi
pas la possibilité de coloniser de nouveaux sites et cl'assurer leur perpétuation.
La seule voie de dispersion inter-habitats de leurs gènes passe ainsi par les
rnétamorphes, porteurs des allèles produisant ou régr"rlant la pédomorphose.
mais ne les exprimant pas. La pédomorphose pourrait ainsi être véhiculée de
site en site par r"rne fbrme d'auto-stop. La dispersion pourrait ainsi être un
fàcteur supplémentaire tàvorisant la métamorphose et ainsi le dirnorphisme
dans les populations où la pédomorphose fàcultative est aclaptative.

Les différentes populations dirnorphiques se sont cléveloppées clans cles
environnements irux conditions dil'férentes. Selon H,cnnrs ( l9g7) et
Hennts et al. (l 990), la pédornorphose serait associée à un seuil cle sensibilité
aux facteurs extérieurs. selon les conditions locarles, ci'assèchernent par
exemple, la sélection modifierait la position «lu seuil de ser.rsibilité. Toutes les
populations ne présenteraient pas ainsi la mênre tendarnce à deven ir
pédon-rorphiques ou rnétamorphiques. Ainsi. en contre-sélectionnar.rt les
métamorphes ei chaque génération, on obtient de plus en plus de pérlomorptres
aux générations suivantes (Sevr-rrscH & wrr-Br.rR 1989). Sous des conditions
particulières, tel un milieu aquatique permanent entouré d'un milieu terrestre
hostile. on pourrait arriver à une variation clu seuil de la métanrorphose jusqu'à
un point où elle deviendrait impossible ou presque irnpossible. Les popr.rlations
pédomorphiqucs presque obligatoires (l'axolotl clu Xochimilco par exemple) et
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obligatoires (les protées, par exemple) pourraient avoir ainsi été produites. Par

contre, dans des milieux imprévisibles, le seuil devrait être bas, permettant une

métamorphose rapide lorsclue Ies indices extérieurs laissent présager un
assèchement proche (Ha,nsts 1987, Hannrs et ul.l990). La disparité clans les

expériences sur dil'férentes espèces ou populations pourrait provenir de cettc
variation de seuil. Quoique cles expériences de ce type n'aient pas été' à

proprement parler, menées sur les tritons alpestres, il apparaît bien que les
pédomorphes d'une population se métamorphosent beaucoup plus tarcl que

ceux d'une autre population dans des conditions sirnilaires (cette étuc1e).

8.7. Pédomorphose : même scénario pour les
deux sexes/ divergence ou corrélation génétique

Les avantages d'être péclomorphe au lieu de rnétamorphe ne sont pas

nécessairement les mêmes pour chaque sexe (Wulrnt'anN 1997). Le fàit qu'un
sexe soit plus perfbrmant pourrait expliquer des clifTérences du rapport des

sexes (se:-r'atio). L'absence apparente d'avantages pour un sexe de certalines

formes. comme chez les mâles de criquets, pourrait aussi s'expliquer par
corrélertion génétiqr-re entre les sexes: le maintien d'un phénotype cl'un sexe

étant maintenu par sélection sur les fernelles du même phénotype (Ronr &
FatReA,rnN 1993). Toutelbis, chez le triton alpestre, Ies traits avantageux pour
un sexe (perftrrmance prédatrice. ré-eime alimentaire, maturité sexuelle) le sont
aussi pour l'autre sexe (cette étude). Les différences de rapport de sexes
pourraient venir partiellement cle la plus faible tendance des mâles
pédomorphiques à se reproduit'e et des structures cl'âge. Des ditférerlces de

mortalité embryonnaire ou juvénile ainsi qu'une liaison à la ter-l-rpérature cle

I'eau pourraient aussi jouer un rôle clans l'équilibre des sexes' tnais tucune
donnée ne permet à ['heure actuelle de ju-eer de cette hypothèse. Néanrnoins.
dans une population métarnorpl.rique du triton alpestre. le sexe phénotypique
correspondait bien au sexe génétique. quelle que soit la température de
développement (ScHnaersBERGEIi et al. 2OO0).

B.B. Pédomorphose facultative : modèles
évolutifs, bénéfices et coûts

Différents ntodèles et explications ont été proposés pollr tenter d'expliquer le
maintien et I'évolutiort de la pédomorphose. Un rnilieu aquatique favorable
entouré d'un milieu terrestre hostile la favoriserait (WtLeLtn & ColltNs 1973).

Cepenclant, des n'rilieux aux caractéristiques opposées peuvent aussi contenir
des pédomorphes (Bnerrll 1986, 1992). Une explication unique du maintien du
polymorphisme est donc peu concevable. Ainsi, une approche théorique plus

c<rmplexe a été proposée par Wutlp,v,rN (1991). Outre un avantage cle la
pédomorphose sur la métamorphose (hypothèse de l'avantage pédomorphe), il
cor.rsidère que la péclomorphose peut aussi évoluer contme la rneilleure solution
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que peut prendre un triton en situation détavorable (hypothèse d'un mauvatis
lot). Un milieu aquatique permanent, une grande quantité de nourritur-e, une
faible densilé, une faible prédation, un fbrt taux de croissance et un succès
individuel élevé sont tous des facteurs favorisant la pédomorphose (hypothèse
de I'avantage pédomorphe). Dans la perspective opposée, une lnrve se
développant dans un milieu contraignant et ayant un faible taux de c«rissance
pourrait avoir une taille trop faible pour se métamorphoser et opterait ainsi pour
une maturité larvaire, évitant de ce fait les coûts d'une métamorphose
(WurrpueN 1994).

Chez le triton alpestre, les milieux où I'on rencontre des péclorr-rorphes
sont des plLls contrastés, tant en ce qui concerne les caractéristiques spatiales
que temporelles : basse ls. haute altitude, peu profbnd r'.r. profbncl, stable ls.
instable voire ternporaire, entouré de milieux favorables r.,.ç. défâvorables (cettc
étude). Il n'y a ainsi pas de rnilieu-type pour la pédomorphose. Tout comme le
montrait WurreruaN (1994), les caractéristiques de I'habitat peuvent êrre
opposées. Davantage qu'une modélisation de l'évolution de la péclomorphose
dans des catégories intégrant différents critères de I'habitat et des traits
d'histoire de vie, nous voyons la pédomorphose facultative comme un
compromis entre coûts et bénéfices. Ainsi, plusieurs fàcteurs sélectifs peuvent
mener au maintien de la pédomorphose. Ce clui favorise la pédomotphose dans
une situation n'a peut-être aucune influence dans une autre.

Les avantages peuvent être fort variés. Les principaux sont une ntaturité
précoce et une plus large utilisation des ressources présentes chez lcs
pédomorphes. Ces deux avantages, quoique pouvant probablen'rent exister en
même temps, n'ont été observés qu'indépenclamment lors de cette étude. La
nrétamorphose a aussi ses risques. En effet, chez le triton alpestre et
probablement chez les autres espèces d'urodèles dirnorphiques, elle entraîne un
coût pour la croissance (cette étude). En situation naturelle, le coût pourrait
aussi être porté sur les or_{anes sexuels et pourrait ainsi entraver la
reproduction. La fécondité étant liée à ta taille (Seulrrscri 1985). une
métamorphose pourrait aussi entraîner une diminution du succès reproducteur.
Tous ces fàcteurs pourraient se répercuter sur le succès héritable des individus
(Darwinian./itness). Les animaux optant pour une métamorphose seraient dès
lors désavantagés. une faible taille à la métamorphose pourrail aussi être
contre-sélectionnée suite à une prédation intense dans le milieu terrestre
(WERNER 1986). L'importance du coût de la métamorphose dépend aussi
vraisemblablement des conditions de croissance et de survie dans cles milieux
aquatiques et terrestres. Un suivi longitudinal des individus dans les deux types
d'habitat permettrait de modéliser de manière plus perrinente le succès de
chaque tactique. Les difTicultés de marquage des stades -juvéniles et de suivi des
animaux en phase terrestre ne permettent cependant pas encore de mener à bien
ce type d'étude.

Si un phénotype est plus perfbrmant qu'un autre, il devrait se disperser ct
se fixerdans la population (Hor-locuen et ul.199'7). Le coût (fàible croissance.
faible técondité,..) de I'adoption d'un phénotype alternatif consicléré comrne
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adapté (contre les prédateurs par exemple) (Ltvelv 1986), semble être une
condition nécessaire pour le maintien d'un polyrnorphisme. Selon les
conditions locales, certains phénotypes pourront ainsi avoir plus de succès. I1 y
aurait ainsi un compromis (trade-ofr) entre différents traits, le développement
cl'un caractère entraînant la réduction d'un autre. Chez les criquets, les femelles
à ailes réduites perdaient leurs potentialités migratoires mais avaient une plus

har-rte fécondité et un âge de reproduction précoce (Rorn 1984, Rorr &
FnrneatnN 199 l). Chez le triton alpestre, le polymorphisme est plus avantageux
qu'un monomorphisme. Il permet une plus large utilisation des ressources
présentes (cette étude). En effet, les métamorphes sont plus performants pour la
capture d'invertébrés terrestres que les pédomorphes, ces derniers étant plus
spécialisés sur le plancton. Le plus faible succès reproducteur des mâles
pé«lornorphes donne aussi un avantage aux métamorphes lors des interactions
sexuelles menant à la perpétuation de leurs gènes. La possibilité de dispersion
permet la colonisation de nouveaux sites mais aussi la survie en cas de
catastrophe. Elle favorise ainsi certainement Ie maintien d'une voie
métamorphique.

Tous les avantages des deux traits d'histoire de vie sont ainsi à prendre

en compte en relation avec les caractéristiques des sites aquatiques, mais aussi

terrestres étudiés dont les pressions de sélection ont pu favoriser telle ou telle
tactique. Les patrons observés sont le reflet des conditions passées tandis que

les modifications des structures cles populations sont un reflet des variations
actuelles de I'environnement. La pédomorphose apparaît, en effet, comme un
système dynamique pouvant évoluer rapidement sous de nouvelles conditions
environnementales et, selon les cas, se maintenir, se modifier, se fixer ou
disparaître.
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Glossaire des termes maleurs

Ambystome (Ambystorza). Satamandre de la famille américaine des

ambystomatidés.

Benthique. Qualification du milieu aquatique constitué de la couche d'eau en

contact avec le substrat, la surlàce de ce dernier et le sédiment'

Caractères sexuels secondaires (ou épigamiques). Traits typiques à chaque

sexe liés au comportement sexuel mais non impliqués dans la formation des

gamètes.

Cohorte. Ensemble des organismes d'une population qui sont nés au sein d'un
même intervalle temporel et qui sont classés dans une même classe d'âge.

Coin-Jtippins (<<lancement de pièce>>). Plasticité phénotypique en réponse à un

bruit environnemental aléatoire non corrélé avec un facteur pouvant
influencer le développement ou la reproduction ultérieure.

Dimorphisme. Existence dans une population de deux phénotypes alternatifi.

Ectotherme. Organisme dont la température du corps suit les variations de la
température ambiante.

Endémisme. Phénomène de différenciation de taxons propres à une aire

biogéographique à laquelle ils sont strictement inféodés.

Génotype. Ensemble des gènes d'un organisme.

Hétérochronie. Changement dans Ia chronologie ou dans le taux de

développement entre des organismes apparentés.

Métamorphose. chez les r.rrodèles, transformation morphologique.
physiologique et comportementale d'un organisme adapté au milieu
aquatique en un organisme pouvant mener une existence terrestre (par

exemple. résorption cles branchies et occlusion des fèntes branchiales).

Néoténie. Processus péclomorphique de ralentissement du taux de

développement de structures somatiques amenant à la rétention de caractères

juvéniles ou larvaires chez I'adulte.

Ontogenèse. Croissance et développement de I'organisme.

Pédomorphose. Rétention de caractères juvéniles ou larvaires chez I'adulte'

a
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Pédomorphose facultative. Rétention de caractères juvéniles ou larvaires chez
certains adultes mais développement nonnal chez d'autres.

Pélagique. Qualification de la zone de pleine eau, éloignée des rives et du fond.
Phénotype. Expression clu génotype en interaction avec I'environnement.
Phénotypes alternatifs. Formes morphologiques ou comportementales

maintenues au même stade de vie dans une population.

Phylogenèse. Relations évolutives entre des organismes.

Plasticité phénotypique. Modificarion morphologique, physiorogique ou
comportemenlale en réponse à des changements environnementaux.

Plasticité prédictive. Plasticité phénotypique déterminée par des signaux
environnementaux prédicteurs d'une situation future.

Polymorphisme. Existence dans une population de phénotypes altematifs.
Polymorphisme trophique. Polymorphisme dans lequer les formes

altematives diffèrent par leur système de prise de nourriture et leur régime
alimentaire.

Polyphénisme. Existence dans une population de phénotypes alternatifs
déterminés par des facteurs environnementaux.

Progenèse. Processus pédomorphique d'acquisition précoce de la maturité
sexuelle chez un organisme conservant des caractères somatiques juvéniles
ou larvaires.

Spéciation. Processus de formation des espèces.

spéciation sympatrique. Spéciation se produisant dans une même aire
géographique, de telle manière qu'un isolement reproducteur se produise
entre des individus qui ont toujours la possibitité de se rencontrer.

squelettochronologie. Méthode d'estimation de l'âge à partir de marques
enregistrées dans les tissus squelettiques.

stratégie. Programme déterminé génétiquement qui conduit à un
développement ou à un comportement particulier.

Tactique. Phénotype résultant d'une stratégie.

Taxon. croupe d'organismes reconnus en tant qu'unité formelle à chacun cles
niveaux d'une classification hiérarchique.

Trait d'histoire de vie. Trait majeur du cycle vital d'un organisme (structure
d'âge, féconclité).

urodèle. ordre d'amphibiens comprenant les salamandres et les tritons.
Xérique. Qualification d'un milieu présentant une aridité persistante.
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Le Service d'Ethologie et de Psychologie animale de I'lnstitut de Zoologie de l'Université de

Liège a commencé*l'édition. én 198i, d'une revue trimestrielle consacrée à l'étude, à la
proiection et à la conservation de la vie sauvage, à la ge-stion et.au contrôle des ressources et
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zôotechnie. cle la protection et cle la production, des sciences naturelles, économiqucs et

humaines. des scieÀces pures, fbndamentales et appliquées.

Le premier numéro présentait ainsi un éventail d'articles illustrant ces difÏérents
thèmes : unà recherche appliquée sur les dortoirs urbains des éloumeaux sansonnets' un bilan

de recherche sur la gesiion des populations piscicoles d'une grosse rivière de la zone à

barbeau, un plan cle glstion des zonês sensible.s du parc nationâl de I'Akagera. une synthèsc

des vues nouvelles sur l'éthique de nos rapports avec les animaux.
pour aborder leur deuxième lustre, les Cahiers s'étaienl dotés en 1986 d'un Conrité

de Patronage international et d'un Comité de Lecture. élargissant ainsi ct leur assise et leur

audience. Àu *o,11"nt d'aborder une nouvelle décennie en 199 l.la revue a chan-eé de nom :

elle s'appelle depuis lors. tout simplement :
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appellatior-r consacrée par l'usage. et qui conespond mieux au fond.

Trop souvent en et'Èt, le terme « appliquée, a.étéresscnti comme un repli utilitariste. alors

que nous voulons être à I'articulatiôn de la recherche fbndamentale et de ses utilisateurs. en

ce compris la réflexion.

Après que l'éthologie se soit révélée être une approche qui a revitalisé.1'écologie et la

conservation, cè à quoi nôus avions accordé la priorité pcndant notre première décennie. il
devint évident qu'un domaine où elle connaît un succès « étonnant " est celui des sciences

humaines : pryôhiat..r, psychologues. pédagogues, philosophes,_sociologues s'y.rétèrent,
s'en inspirent-et lui réclament des modèles... ou la rejettent !L'animal n'est donc plus
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sur sa nature. et iur la nôtre. Cela doit conduire à une réflexion sur l'éthologie elle-mênre.
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fondamentale et appliquée, animale et humaine.
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1es Cahiers d'Ethologie .

Le programme de parution qui a commencé avec le Volume I I, 1991, tient compte
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.oà.. outil méthodologique et cle réf-lexion. peut apporter à la compréhension de l'origine,
du développement, du fonctionnement de I'animal hunlain.
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Eco-éthologie de la pédomorphose

chez le triton alpestre
La pédomorphose facultative est Lln polymorphisme correspondant à la
rétention de caractères juvéniles chez des adultes reproducteurs. Ce processus a
des irnplications micro- et macro-évolutives importantes en favorisant la
diffërentiation morphologique et le changement d'habitat. Il est répandu chez
les tritons et salamandres dont certaines larves acquièrent la maturité sexuelle
sans entreprendre de métamorphose, c'est-à-dire en conservant leurs branchies à
l'état adulte. Une voie d'explication au maintien de 1a pédomorphose
facultative dans les populations naturelles est de montrer son caractère
adaptatif. Mathieu Denoël Chargé de recherches du FNRS à I'Université de
Liège - a consacré cinq années de recherches afin de déterminer l'étendue des
coûts et bénélices des deux trajectoires de développement alternatives
(pédomorphose et métamorphose) chez le triton alpestre. Cette étude est basée
sur des observations de terrain menées en France, Italie et Crèce, mais aussi sur
des expériences de laboratoire mises au point pour tester des hypothèses
spécilic1r"res. Cinq thèrnes principaux ont été analysés dans cette thèse de
doctorat : les caractéristiques de I'habitat et la biogéographie, le partage des
rsssources, les traits d'histoire de vie, la sélection sexuelle et I'influence de
fàcteurs environnementaux. Les résultats sont abondammcnt illustrés et
pleinernent discutés à la lumière de différents modèles évolutifs et des données
lcs plr-rs récentes de la littérature.

Eco-ethology of paedomorphosis

in the Alpine newt
Facultative paedomorphosis is a polyrnorphism in which juvenile traits are
retained in reproductive adults. This process has important micro- and macro-
evolutionary inrpl icatior.rs in pror.r-roting rnorphological differentiation and
variation in habitat use. Facultative paedornorphosis is widespread in newts and
salamanders, where it is deflned as the coexistence of larvae metamorphosing
and larvae maturing without undergoing metamorphosis and thus retaining their
gills at tl.re adult stage. A way to explain the maintenance of facultative
paedor-norphosis in natural populations is to reveal its adaptive value. Mathieu
Denoël currently a FNRS researcher at the University of Liège - has devoted
tive years of study to determine the costs and benef-its of the two alternative
ontogenetic pathways (paedomorphosis and metamorphosis) in the Alpine
ncwt. This research is based on field observations carried out in France, Italy
and Greece, br.rt also on laboratory experiments that were designed to test
specific hypotheses. Five main themes were analysed in this PhD: habitat
dcterrninants and biogeography, resource partitioning, life-history traits, sexual
selection ar.rd the effects of environmental fàctors. The results are abundantly
illustrated and fully discussed in light of the most recent literature and
cvolutionary rnodels on this topic.
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