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1. Présentation de Homotoma ficus (Linnaeus, 1758)

1.1. Description

	 Les imagos de l'espèce sont très faciles à identifier, 
pour peu que la plante soit connue et que la photo soit 
d’une qualité suffisante pour en observer les caractères 
d’identification. Ils sont de couleur vert clair lorsqu'ils 
viennent de muer, et brunissent avec l'âge. Leurs 
antennes sont épaisses, courbées, densément couvertes 
de soies et possèdent deux segments terminaux brun 
foncé. Les ailes sont hyalines, avec quelques veines 
bordées de brun. La longueur du corps est comprise 
entre 3,25 à 3,8 mm (Jerinić-Prodanović, 2011).
	 Les larves présentent cinq stades de croissance. 
Durant les premiers, elles montrent un corps jaune, des 
yeux rouges et des pattes brunes, tandis qu’au dernier, 
les larves sont de couleur vert vif, avec des coussinets 
alaires blanchâtres. A l’aube de la nymphose, elles 
mesurent entre 2,48 et 2,51 mm (Jerinić-Prodanović, 
2011).

1.2. Biologie

	 Homotoma ficus (Linnaeus, 1758) appartient à la 
famille des Homotomidae. Cette famille, inféodée aux 
Moraceae, comprend 80 espèces à travers le monde, ce 
qui fait d’elle la plus petite famille de la super-famille 
des Psylloidea (Hollis & Broomfield, 1989).

	 Homotoma ficus est communément appelé le Psylle 
du figuier, en raison de sa préférence pour le Figuier 
(Ficus ficaria). Il est univoltin, vole de mai à octobre, 
et passe l’hiver au stade œuf sur sa plante-hôte (Gencer 
et al., 2007). Les œufs sont pondus seuls ou par paquets 
près des bourgeons des feuilles, voire à l’intérieur, et 
dans les crevasses de l'écorce (Jerinić-Prodanović, 2011 ; 
Fazekas et al., 2022). Les larves sortantes se développent 
en cinq stades de croissance (Jerinić-Prodanović, 2011). 
En Turquie les adultes sont sédentaires (Gencer et al., 
2007), mais ils peuvent se déplacer. En Crimée, il a été 
rapporté par Loginova (1968), que les adultes restent 7 à 
10 j après l’éclosion sur l’arbre avant de se déplacer vers 
d’autres arbres (conifères, chênes, marronnier d'Inde, 
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aubépine et dattier). Ils reviennent ensuite sur le figuier 
en septembre, pour pondre leurs œufs.

1.3. Répartition

	 Bien qu’originaire des régions chaudes de l’ouest 
du Paléarctique (Burckhardt, 2011), Homotoma ficus 
a été relevé à plusieurs reprises en dehors de sa zone 
biologique.
	 L'espèce est l’unique représentant des Homotomidae 
en Europe. Son introduction en Angleterre a très tôt été 
identifiée (Hodkinson & White, 1979). D’autres pays 
européens ont depuis fait mention de sa présence, en 
particulier sur le pourtour méditerranéen où l'espèce est 
bien installée. Des noyaux d’observations sont rapportés 
en Autriche (Vienne), en Allemagne (rive droite du Rhin 
notamment à Geisenheim), en Belgique (Bruxelle), en 
Suisse (canton de Lugano), jusqu'en Hongrie (Fazekas 
et al., 2022). 

	 En France, l’espèce est distribuée d’une manière 
particulière (Fig. 1). Dans le sud, elle se cantonne surtout 
au littoral méditerranéen et remonte ponctuellement 
dans la vallée du Rhône. Au nord, elle est principalement 
répartie autour de la région parisienne. Ailleurs, les 
observations sont sporadiques et ne semblent pas suivre 
de schéma particulier.

	 Homotoma ficus est même mentionné outre 
Atlantique où il est classé parmi les espèces envahissantes 
pour la première fois en 1969 en Californie (Thomas & 
De León, 2011).

	 D’après les recherches bibliographiques, aucune 
pullulation menaçant la culture de la figue n’a été 
mentionnée dans ces régions. 

2. Nouveautés dans la répartition française dans le 
sud-ouest de la France

	 La première observation de Homotoma ficus 
dans le quart sud-ouest de la France date de 2013 en 
Haute-Garonne (Balma, sources  : INPN et GBif). Une 
deuxième observation est rapportée en 2023 de Gironde 
(Bordeaux, sources : INaturalist et GBif).	

	 En Lot-et-Garonne, nous y avons découvert (Agen, 
04/09/2024) un individu (Fig. 2) en rive droite de la 
Garonne sous les feuilles d’un unique plant de Figuier 
(Ficus ficaria). Notons que les feuilles étaient également 
occupées par des larves de Cicadellidae, des Psocoptères 
et la Teigne du Figuier (Choreutis nemorana).
Cette découverte de Homotoma ficus en Lot-et-
Garonne suggérait que la colonisation du quart sud-
ouest par la vallée de la Garonne était amorcée. Nous 

Fig. 1 - Répartition géographique de Homotoma ficus en France. État des connaissances au 29 novembre 2024.
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avons rapidement confirmé cette hypothèse par la mise 
évidence de nouvelles stations de vie de l’espèce en 
Haute-Garonne, puis en Gironde.
- En Haute-Garonne (Merville, 21/09/2024), six 
individus étaient présents sur un figuier émergeant 
hors d’un jardin privé. Les feuilles étaient également 
colonisées par des imagos et des larves de Cicadellidae 
du genre Edwardsiana. Les imagos de Homotoma ficus 
étaient de deux morphes différents, certains étant verts, 
d’autres étant bruns. 
- En Gironde (La Teste-de-Buch, 15/09/2024 et 
28/09/2024), ce sont trois individus qui ont été observés 
sur deux figuiers plantés en bordure du site des « Prés 
salés ouest », milieu naturel remarquable. Plusieurs 
semaines plus tard, six individus étaient présents sur un 
figuier plus âgé, situé de l’autre côté du même site. A la 
période d’observation de ces derniers, en septembre, les 
individus étaient proches de la léthargie (Fig. 3). 

3. Discussion
	
	 Les observations de Homotoma ficus rapportées ci-
dessus résultent de prospections opportunistes. Rien 
ne prédestinait apparemment les figuiers inventoriés à 
être plus attractifs pour l'espèce que d’autres. Les arbres 
l'abritant étaient inscrits dans des paysages très différents, 
rarement entourés d’autres figuiers, et pourtant l’espèce 
y était installée. Tout porte ainsi à croire que Homotoma 
ficus est bien plus répandu que sa distribution actuelle ne 
le suggère. 

A notre connaissance, la distance de déplacement des 
imagos n'a pas été étudiée mais il semblerait qu'ils soient 
capables de parcourir de longues distances. La présence 
d'un imago sur notre voiture à plus de 10 km de tout 
figuier laisse présager la capacité de l'espèce à se servir 
de nos moyens de transports pour se déplacer.

La temporalité des observations de Homotoma 
ficus a été graduelle et s’est échelonnée dans le sens 
d’écoulement de la Garonne, de l’est vers l’ouest : 
premières observations en Occitanie, hors littoral 
méditerranéen, souvent autour de Toulouse ; quelques 
années après, en Gironde, souvent autour de Bordeaux. 
Ce couloir de déplacement est de plus en plus emprunté 
par l’entomofaune selon un schéma qui se répète 
régulièrement. Par exemple, Paromius gracilis, un 
Hétéroptère Rhyparochromidae connu exclusivement du 
bassin méditerranéen jusqu’en 2016 où il a été découvert 
à Toulouse (Maurel, 2016), est observé plus tard dans 
le Lot-et-Garonne en 2022 (Ducamp, 2022), ensuite en 
Gironde (Pondaurat) en 2024 (observation personnelle, 
2024). Il arrive que de nouvelles observations soient 
rapportées le long des côtes de la Charente-Maritime.

	 Nos observations ont fréquemment rapporté la 
présence d’imagos alors que, malgré une inspection 
minutieuse du revers des feuilles, aucune larve 
n’était observée. Ceci indique clairement que le 
développement de l’espèce est fidèle à celui décrit dans 
la bibliographie, c’est-à-dire une unique ponte en fin 
d’été et un développement larvaire qui n’excède pas la 

Fig. 2 - Femelle adulte de Homotoma ficus, morphe vert (Lot-et-Garonne) (Crédit : Sylvain Grimaud)
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fin du printemps. Il semble important de prospecter les 
nouvelles stations au printemps 2025 afin de vérifier la 
présence de larves issues de la génération observée en 
2024.
	 Les premières observations, en fin d’été, montraient 
des individus d’un vert éclatant. Les dernières 
observations, au début de l’automne, ont révélé des 
individus d’une couleur brune (Fig. 4). Ce changement 
de couleur n’était dépendant, ni du lieu d’observation, ni 
du sexe. 
Il semblerait que ce polyphénisme soit analogue à celui 
d’autres organismes, par exemple Nezara viridula, 
connus pour également se parer de couleurs foncées 
avant l’hiver (Seymour & Bowman, 1994). Pour cette 
dernière espèce, il semblerait qu’il existe un lien entre la 
température et la photopériode qui provoque l'entrée de 
l'insecte en diapause (Ali & Ewiess, 1977) et détermine 
probablement le changement de couleur. Il est fort 
probable que ce phénomène biologique soit également 
responsable du changement de couleur des téguments de 
Homotoma ficus.

	 Le figuier (Ficus carica) est un arbre méditerranéen 
qui s’est très largement répandu dans une grande 
partie de l’Europe. Cette espèce est autochtone sur 
le littoral méditerranéen et est l'hôte de plus de 150 
espèces faunistiques et mycologiques d’après le site 
Plant Parasites of Europe. Ailleurs, elle bénéficie d’un 
engouement horticole, comme arbre d’ornement, mais 
aussi pour la culture de ses fruits. Le figuier est ainsi 

devenu une ressource nutritive pour des oiseaux et 
des mammifères qui participent à sa dispersion sur de 
longues distances. Il ne peut y avoir d’autres explications 
au développement spontané de stations en dehors du 
bassin méditerranéen mais Wirth et al. (2020) estiment 
que sa naturalisation en Hongrie serait dépendante des 
activités humaines, combinées aux effets du changement 
climatique. 
Cette surreprésentation du figuier est alors une aubaine 
pour Homotoma ficus qui bénéficie lui aussi d’hiver 
moins rigoureux du fait du changement climatique, ce 
qui explique son expansion vers le Nord du continent 
(Thomas Oswald, comm. pers.). Il est fort possible 
que des températures hivernales, en moyenne, de plus 
en plus douces, augmentent la probabilité que les œufs 
soient encore viables au printemps. 
	
	 Cette constatation est aussi valable pour d’autres 
espèces d'insectes associées au figuier, qui font partie 
d’un même cortège. Il serait alors intéressant, à chaque 
observation de Homotoma ficus, d'inventorier les autres 
espèces d'insectes rencontrées et ainsi d'identifier 
d'éventuelles associations et interactions hors relations 
trophiques.

5. Conclusion

	 Malgré leur diversité et leur forte dépendance de 
certaines espèces végétales, les Psylloidea sont peu 
recherchés par les naturalistes et les entomologistes. 

Fig. 3 - Couple de Homotoma ficus proche de la léthargie (Gironde)(Crédit : Sylvain Grimaud)



Carnets natures, 2025, vol. 12 : 1-6

Carnets natures (ISSN 2427-6111), http://carnetsnatures.fr                                                                                5

A  titre d’exemple, la plateforme INaturalist recense plus 
d’1,5 millions de données sur les insectes, et les Psylles 
ne représentent que 0,06 % de celles-ci (au 28/09/2024). 
Les Psylles sont très souvent d’une grande complexité 
d’identification et les spécialistes sont peu nombreux 
(un peu plus d’une centaine de vérificateurs contre plus 
de 10 000 pour les insectes). 
De plus, rares sont les bases de données sur lesquelles 
peuvent se partager des observations de Psylles, et 
pourtant, la communauté scientifique peut aisément 
tirer profit de la curiosité des différents observateurs, 
surtout lorsque les espèces possèdent un habitus aussi 
caractéristique que celui de Homotoma ficus.
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de validateur sur la plateforme INaturalist, ainsi qu’à 
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1. Introduction

	 Ce document s'inscrit dans une étude 
paléoichnologique plus générale des dépôts de l'Éocène 
(Ilerdien moyen) de l’Aude et du sud du Minervois. 
Les méthodes appliquées à l’ichnologie et le cadre 
stratigraphique et paléogéographique du Bassin de 
Carcassonne, à l'Ilerdien, ont déjà été évoqués avec 
l’étude de l’ichnoespèce Protovirgularia dichotoma 
provenant de sites voisins (Martinez 2024). Nous y 
renvoyons le lecteur.
	
	 L’ichnogenre Paleodictyon est une bien étrange trace 
fossilisée formant un maillage au motif hexagonal (en 

nids d’abeille), à plat, en relief, qui s’étend en général à 
la base de bancs sur une surface de quelques centimètres 
carré. Il a fait l’objet de nombreuses études et il semble 
qu’il ait été figuré pour la première fois par Léonard de 
Vinci au début du XVIème siècle (Baucon 2010), bien 
avant sa première description par Meneghini (1850, puis 
1851), qui est aussi basée sur un fossile du Miocène 
d’Italie (Fig. 1.1). Cet auteur l'a d’abord attribué à une 
algue verte par analogie avec le thalle formé de mailles 
hexagonales du genre hydrodictyon Roth 1797. Nous 
verrons que l'organisme à l'origine de ces traces reste 
encore à ce jour inconnu
	 Paleodictyon est reconnu sur tous les continents 
(Kushlin 1982), depuis le Cambrien et l'Ordovicien, où il 

Traces fossiles de Paleodictyon, dans un milieu marin peu profond 
au début de l’Éocène 

(est du Bassin de Carcassonne, Aude, France)

Résumé

Au début de l’Éocène, quasiment dans l’axe du bassin marin de Carcassonne, un étrange organisme est à 
l’origine de maillages de galeries disposées en motifs hexagonaux sur le sédiment de la zone subtidale (néritique). 
Ces traces fossiles sont attribuées à l’ichnogenre Paleodictyon, dont trois taxa ont été identifiés dans les Corbières, 
Paleodictyon minimum, Paleodictyon latum et Paleodictyon strozzii. D’autres traces associées sont des terriers et 
des galeries généralement horizontales, dont Planolites, Ophiomorpha et Spongeliomorpha.
Bien que l’ichnoespèce Paleodictyon nodosum s’observe actuellement sous tous les océans à de très grandes 
profondeurs, l’organisme traceur demeure inconnu. 

Mots clés : Paléochnologie, Paleodictyon, Planolites, Ophiomorpha, Spongeliomorpha Éocène, Ilerdien, Yprésien, 
Minervois, Aude.

Fossil tracks of an enigmatic invertebrate on the Languedoc shoreline from the early Eocene 
(east of the Détroit de Carcassonne, Aude, France).

Abstract

At the beginning of the Eocene, almost in the axis of the Carcassonne marine basin, a strange organism created a 
network of galleries arranged in hexagonal patterns in the sediment of the subtidal (neritic) zone. These fossil traces 
are attributed to the ichnogenus Paleodictyon, of which three taxa have been identified in the Corbières, Paleodictyon 
minimum, Paleodictyon latum and Paleodictyon strozzii. Other associated traces are burrows and generally horizontal 
galleries, including Planolites, Ophiomorpha and Spongeliomorpha. Although the ichnoespecies Paleodictyon 
nodosum is currently found under all oceans at very great depths, the tracer organism remains unknown.

Keywords  : Paleoichnology, Paleodictyon, Planolites, Ophiomorpha, Spongeliomorpha Eocene, Ilerdian, 
Yprésian, Minervois, Aude.
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participe au faciès dit à Nereites, au Trias, au Jurassique, 
jusqu'au Miocène et des traces similaires, attribuées à 
Paleodictyon nodosum Seilacher 1977, sont également 
observées dans les mers actuelles. 
	
	 À l’Éocène, sa présence n'avait été que rarement 
signalée (sud de l’Argentine Vénézuela, Taïwan, Iran, 
Roumanie, Autriche, Espagne), en particulier dans le 
sud de la France où un seul ichnofossile de Paleodictyon 
a été trouvé dans les Corbières (Aude) en 1979, sur un 
bloc isolé, près de 3 km au nord-ouest du village de 
Coustouge. Cet échantillon semble bien appartenir à 
l’ensemble argilo-détritique de la fin de l’Ilerdien moyen 
(Yprésien inférieur) (Plaziat 1984) (Fig. 1.2). 
	
	 Les traces qui justifient cette contribution ont été 
identifiées immédiatement au nord-est du cours de 
l’Aude dans les couches ilerdiennes d’Argens-Minervois 
(Aude), où elles sont présentes à la base d’un banc de 
grès intercalé dans le faciès des marnes grises précédant 
les grès littoraux dans lesquels nous avons déjà étudié 
les pistes d’oiseaux et les autres traces de vie littorales 
(Martinez 2022, 2024). 

2. Contexte géologique et paléoenvironnemental

	 Rappelons qu'au début de l’Éocène, à l’Yprésien 
inferieur, sous les effets conjugués d’une forte et 
rapide élévation générale des températures reconnue 
au niveau mondial et des premières manifestations 
des déformations tectoniques qui ont soulevé la partie 
orientale des Pyrénées, une mer subtropicale d'origine 
atlantique a envahi le bassin Nord-pyrénéen depuis le 
Golfe de Gascogne jusqu’aux environs de Narbonne 
et Béziers (Plaziat 1981, 1984) (Fig. 2). Durant la 
transgression marine, les dépôts fins ont dominé et c’est 
une épaisseur de plus de 500 m de sédiments vaseux 
marins qui se sont déposés dans l’axe du sillon. A la 
fin de l’Ilerdien moyen, avec le comblement du bassin 

de Carcassonne, cette puissante série de marnes grises 
s'intercale de nombreux bancs de grès, en particulier 
en bordure du bassin, où l'on observe un dépôt littoral 
formé d’une alternance de marne et de bancs de grès de 
faible épaisseur. Ici, ces marnes ne contiennent aucun 
macrofossile, mais seulement de rares et très petits 
foraminifères, tandis que le grès comporte de rares 
Bryozoaires (Martinez, 2024). C'est sur ces bancs que 
les traces fossiles de Paleodictyon que nous examinons 
ici ont été repérées. 

	 Ces traces, bien caractérisées par leur réseau 
hexagonal, ont été identifiées dans quatre sites, tous 
situés à la limite sud du Minervois, à un peu plus d’un 
kilomètre au nord du village d’Argens-Minervois 
(Fig. 3 et 4). Ces quatre affleurements, respectivement 
situés au Mourrel Blanc (1 et 2), à Pech Laurié (3) et aux 
Aiguilles (4), sont disposés sur une emprise de 150 m, 
pour les 3 premiers et, situé à plus de 500 m vers l’ouest 
pour le 4ème. 

	 La couche de grès à Paleodictyon est parfaitement 
située et remise dans son contexte sur le log 
stratigraphique relevé au niveau de l’affleurement 
4, complété pour sa partie supérieure, par des relevés 
complémentaires au niveau de l’affleurement 3 (Fig. 
3-2). Le banc à Paleodictyon surmonte une épaisse série 
exclusivement marneuse. Il est séparé par environ 3 m 
de marnes d’un autre banc de grès de 20 cm d’épaisseur 
dépourvu de traces de Paleodictyon. On observe ensuite 
plus de 70 m d’épaisseur de marnes suivies d’une série 
de bancs de grès littoraux peu épais, séparés par des 
lits de marne. L’émersion est matérialisé, à l'Yprésien 
supérieur, par un dépôts limoneux entrecoupé de bancs 
de calcaire lacustre continental. 

	 Paleodictyon s’est donc développé ici dans une mer 
dont la profondeur était manifestement inférieure à 100 m, 
dont les zones subtidales se caractérisant principalement 

Fig. 1 - 1. Figuration de Léonard de Vinci du début de XVIème siècle. 2. Paleodictyon strozzii Meneghini 1850, 
récolté dans les Corbières et photographié par J.-C. Plaziat en 1979.
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Fig. 2 - Carte paléogéographique simplifiée du Golfe du Languedoc avant la fin de l’Ilerdien moyen, d’après Plaziat, 
1981, 1984. 1. Plateforme calcaire. 2. Séries marneuses, partiellement calcaires. 3. Marnes infra/circa-littorales. 4. 
Décharge des sables et galets d’origine septentrionale (Montagne Noire). 5. Sables et galets d’origine pyrénéenne. 
6. Principaux axes deltaïques. 7. Affleurements à Paleodictyon.

Fig. 3 - 1. Carte géologique simplifiée d’après la carte géologique Lézignan-Corbières 1038. 1. Éocène, Ilerdien 
inférieur-moyen, marnes bleues. 2, Éocène, Ilerdien moyen-supérieur, grès, calcaires gréseux et marnes. 3, Éocène, 
Cuisien, marnes. 4, Miocène moyen, Pliocène continental, colluvions, alluvions. Étoiles rouges, affleurements avec 
leur numéro d’ordre. 2. Colonne lithologique au niveau de l’affleurement 4 complété par les relevés de la partie 
supérieure de l’affleurement 3.
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par des dépôts de vase dont la granulométrie 
particulièrement fine, indique l’éloignement des secteurs 
à forte énergie, à l’exception d’écoulements ponctuels 
induits par de violentes tempêtes.

3. Reconstruction, implications sédimentologiques

	 Paleodictyon est matérialisé par le remplissage 
sableux de minces tunnels, désignés parfois comme 
des crêtes, rappelant le remplissage des terriers, qui 
se disposent sur une même interface lithologique 
séparant deux matériaux distincts, d'une part un matériel 
sableux ou silteux, d'autre part une vase argileuse. Le 
relief millimétrique, permis par la légère induration 
du matériau, forme généralement un réseau horizontal 
de faible étendue, dont les mailles hexagonales sont 
décrites par l’expression « en nid d'abeille » (Fig. 5). 

	 Ces traces hexagonales sont chaque fois conservées 
en demi-relief sur la surface inférieure (Hypichnia) 
d’un banc de grès, de moins de 10 cm d’épaisseur, dont 
l'analyse sédimentologique montre qu'il s'agit de dépôts 
de tempêtes. Cela est conforme aux interprétations 
des enregistrements de Paleodictyon effectués par 
ailleurs, comme résultant de l’érosion très superficielle 

du fond vaseux par le courant généré lors de tempêtes 
(tempestites), ou par un courant de turbidité en eau 
profonde (Fürsich et al. 2007 ; Metz 2012 ; Prave et al. 
1996).

	 Le réseau hexagonal est souvent incomplet et très 
déformé, comme tronqué par érosion et il couvre des 
surfaces très limitées, de quelques cm², en général 
sur les portions de surfaces planes épargnées par les 
remaniements et les bioturbations. Terriers et galeries sont 
en effet très fréquents et la base du banc à Paleodictyon 
(Fig. 11-13).

4. Matériel et méthodes

	 Au Mourrel Blanc, 28 fragments de dalles portant 
39 traces ont été récoltés sur l'affleurement 1 et, 20 m 
à l’ouest, 5 fragments avec 10 traces. L'affleurement 2 
permet la récolte de 2 fragments portant 3 traces. A Pech 
Laurié, l’affleurement 3 fournit 7 fragments portant 
12  traces ; Aux Aiguilles, l'affleurement 4 permet la 
récolte de 11 fragments portant 15 traces ; Soit un total 
de 53 fragments pour 79 traces.

	 Il a ainsi été possible de tenter une analyse 
morphométrique. La précision des mesures reste 

Fig. 4 - Photographie des affleurements : 1. Le Mourrel Blanc, Affleurement 1 ; 2. Affleurement 2 ; 3. Pech 
Laurié, Affleurement 3 ; 4. Les Aiguilles, Affleurement 4 (Argens-Minervois, Aude).
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Fig. 5 - 1 à 3. Érosion induite montrant trois étapes successives dans l’élimination des 2 à 3 mm supérieurs de 
sédiments par jet d’eau dirigé vers Paleodictyon nodosum sur le fond marin, exposant progressivement un réseau 
hexagonal horizontal sous des puits verticaux (captures d’images vidéo, D.S.V. Alvin dive3900) ; 4. Reconstruction 
3-D du modèle moderne de P. nodosum basé sur l’observation du modèle hexagonal des trous à l’interface sédiment–
eau et des puits verticaux reliés à un réseau hexagonal horizontal sous-jacent de tunnels ou de tubes (modèle et 
photo de Hans Luginsland). Photos et dessins extraits de Rona et al. 2009.

toutefois imparfaite en raison de la qualité inégale des 
moulages du réseau. En se limitant aux mailles qui 
nous paraissaient représentatives, nous avons mesuré 
la longueur des mailles (L) et le diamètre des segments 
rectilignes (d). Pour l’analyse para-systématique, nous 
considérons également la hauteur de la maille (H), 
la longueur des segments (S) et le diamètre du cercle 
inscrivant l’hexagone (D).
Nous devons souligner la relative homogénéité de forme 
puisque, concernant plus de 40 fragments, L varie de 
2.5 à 3.3mm, H de 2 à 2.5 mm, S de 1.3 à 1.7 mm et 
D de 3 à 4 mm. Quelques mailles de 5 fragments sont 
seulement légèrement plus petites, L = 2 mm, H = 2 mm, 
S = 1 mm et D  = 3 mm en moyenne, mais d’autres, 
5  fragments, sont encore plus réduites, L = 1.2 mm, 
H = 1.2 mm, S =  0.8 mm et D = 1.9 mm en moyenne 
(Fig. 6).

5. L'ichnogenre Paleodictyon 

Paleodictyon Meneghini in Murchison, 1850, 
Savi & Meneghini, 1851

Diagnosis  : Three-dimensional network trace fossil 
consisting of horizontal net composed of regular 
to irregular hexagonal meshes and vertical outlets. 

Preferentially, the net is preserved (after Uchman 1995).

Diagnose  : Trace fossile de réseau tridimensionnel 
constitué d'un réseau horizontal composé de mailles 
hexagonales régulières à irrégulières et de sorties 
verticales (Fig. 5). Le filet est de préférence préservé 
dans la majorité des cas (d'après Uchman 1995).

Remarque
	  Meneghini, en 1850, le décrit ainsi, Frons reticulata, 
areis pentagonis - C’est-à-dire forme réticulée et 
pentagonale - mais il ne le figure pas. Toutefois, Peruzzi 
dès 1880, puis Sacco en 1888, figurent Paleodictyon 
dont les mailles sont hexagonales (Fig. 7.2, 3). Entre 
temps, Van der Mark (1863) figure une trace similaire 
qu’il nomme Glenodictyon hexagonum et qu’il attribue 
à une éponge de mer (Fig. 7.1). Ainsi certains auteurs 
(Uchman 1995, 1998 ; Rütters & McCann 2018) ont fait 
suivre l’ichnogenre Paleodictyon du nom d’un sous-
ichnogenre (Glenodictyon). Mais même Uchman (2001) 
abandonne cette subdivision.

Classification
	 Paleodictyon est un représentant important des 
Graphoglyptides, terme introduit à l’origine par le 
géologue et paléontologue autrichien Fusch (1895), 
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comme nom informel pour un groupe diversifié de 
traces fossiles ornementales observées toujours sur les 
faces inférieures des bancs de grès du flysch (Seserman 
et al. 2023), bien que nous ne soyons pas dans ce type de 
dépôts.

	 La classification parasystématique des Paleodictyon 
en ichnoespèces différentes est basée sur la taille des 
mailles, l’épaisseur des cordons en relief et la régularité 
ou l’irrégularité des mailles (Wanner 1949). Cette 
dernière distinction a été abandonnée et Uchman (1995) 
propose une distinction morphologique objective des 
ichnoespèces de Paleodictyon basée sur les paramètres 
morphométriques du diamètre des segments de 
l’hexagone en relief (désignés comme tunnels, cordons, 
terriers ou nervures suivant les auteurs) et de la taille 
maximale des mailles. (Uchman 2003 ; Morgan et al. 
2019) (Fig. 6).

	 Mais la taille des mailles peut être due à la croissance 
ontogénétique du producteur plutôt qu’à une différence 
spécifique (Chamberlain 1971). De ce fait la séparation 
en de nombreuses ichnoespèces est controversée et il ne 
fait aucun doute que de nombreuses ichnoespèces sont 
synonymes (par exemple Ksiazkiewicz 1977, McCann & 
Pickerill 1988, Crimes & Crossley 1991). Toutefois, en 
fonction de nos mesures et malgré une certaine gradation 
de la taille des mailles, nous proposons un découpage 
spécifique en fonction de la classification de Uchman, 
qui est la plus largement utilisée dans les publications 
récentes (par exemple Fürsich et al. 2007, Morgan et 
al. 2019, Jasin & Firdaus 2019, Malekzadeh & Wetzel 
2020). 

Fig. 6 - Tableau des caractéristiques numériques des 
Paleodictyon d’Argens-Minervois.

Fig. 7 – Anciennes figurations de Paleodictyon. 1. 1863 Van der Mark, Glenodictyon hexagonum. 2. 1880 Peruzzi. 
3. 1888 Sacco.
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6. Systématique des ichnoespèces identifiées

Ichnoespèce : Paleodictyon minimum Sacco, 1888
Fig. 8

	 Les traces de P. minimum ont été déterminées sur 
3 fragments de l’affleurement 1 et 2 de l’affleurement 4.

Diagnosis : Very small Glenodictyum, mesh-size up to 2 
mm, string diameter up to 0.5 mm (Uchman, 1995).

Diagnose  : Glenodictyum (Paleodictyon) très petit, 
maille jusqu'à 2 mm, diamètre du cordon jusqu'à 0,5 mm 
(Uchman, 1995).

Ichnoespèce : Paleodictyon latum 
Vialov & Golev, 1965

Fig. 9

	 P. latum a été identifié sur 2 fragments de 
l’affleurement 1 et sur 3 fragments de l’affleurement 3.

Diagnosis : Very small Glenodictyum, mesh-size up to 
2 mm, string diameter from 0.5 to 1.0 mm (modified 
Uchman 1995).

Diagnose  : Glenodictyum (Paleodictyon) très petit, 
maille jusqu'à 2 mm, diamètre du cordon de 0,5 à 1,0 
mm (modifié par Uchman 1995).

Ichnoespèce : Paleodictyon strozzii Meneghini, 1850
Fig. 10

	 C’est l’ichnoespèce la plus représentée, identifiée sur 
plus de 40 fragments. Elle est présente également sur le 
fragment récolté dans les Corbières sur la commune de 
Coustouge (Plaziat 1984) (Fig. 1-2)

Diagnosis : Small Glenodictyum, net 2-6 mm in size and 
0.2-1.0 mm in string diameter (Uchman, 1995).

Diagnose : Petit Glenodictyum (Paleodictyon), filet de 2 
à 6 mm de taille et de 0,2 à 1,0 mm de diamètre de corde 
(Uchman, 1995).

7. Répartition, environnements

	 Paleodictyon est reconnu sur tous les continents 
(Kushlin 1982), et il apparait dès le début du Cambrien 
période à laquelle il a été a considéré qu’il vivait dans des 
eaux peu profondes (Crimes & Crossley 1991 ; Crimes 
et al. 1992). C’est une trace principalement marine, 
mais elle serait aussi présente dans des séries gréseuses 
continentales du Carbonifère (Archer & Maples 1984 ; 
Pickerill 1990). Paleodictyon semble avoir migré vers 
des environnements bathyaux à abyssaux au début de 
l’Ordovicien, et il est depuis considéré comme l’un des 
marqueurs des dépôts des grandes profondeurs sous-

Fig. 8 - Paleodictyon minimum, Sacco 1888. 1. Affleurement 1 (Gc  : Groove casts, cependant trace similaire à 
Phycodes Richter 1850), fragment 8 ; 2. Affleurement 1, fragment 3.
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marines, l’une des composantes la plus caractéristique 
de l’ichnofaciès dit à Nereites (Seilacher 1967, 2007 ; 
Uchman et al. 2004 ; Uchman 2007 ; Wetzel et al. 2007 ; 
Buatois et al. 2001, 2009). L’ichnofossile Paleodictyon 
a cependant été également signalé dans de rares dépôts 
d’eaux peu profondes, estimés entre 50 et 300 m de 
profondeur dans un affleurement du Trias-Jurassique en 

Iran (Fürsich et al. 2007), de l’Oxfordien d’Aquitaine 
(Hantzpergue & Branger 1992) et dans divers dépôts 
néritiques allant du Cambrien jusqu’au Miocène 
(Kikuchi 2018 ; Malekzadeh & Wetzel 2020).
	 À l’Éocène, sa présence n'avait été que rarement 
signalée, mais la trace est bien présente dans le sud 
de l’Argentine (Lopez-Cabrera et al. 2008 ; Oliviero 

Fig. 9 - Paleodictyon latum Vialov & Golev, 1965. 1. Affleurement 3, fragment 2 ; 2. Affleurement 3, fragment 1 ; 
3. Affleurement 1, fragment 11 (Ha : possible Halopoa Torell 1870 ; Pl : probable Planolites Nicholson 1873 ; Pa : 
Possible Palaeophycus Hall 1847).
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et al. 2010), au Vénézuela (Macsotay 1967), à Taïwan 
(Kikuchi 2018), en Turquie (Uchman et al. 2004), 
en Iran (Malekzadeh & Wetzel 2020), en Roumanie 
(Buatois et al. 2001), en Autriche (Seilacher 2007), dans 
les Pyrénées espagnoles (Llompart-Diaz 1984 ; Uchman 
2001, Cummings & Hodgson 2011) et les Corbières 
(Plaziat 1984). 

	 Des traces similaires, attribuées à Paleodictyon 
nodosum Seilacher 1977, sont également observées dans 
les mers actuelles les plus profondes, dès 1978 au niveau 
de la dorsale médio-atlantique entre 3200 et 3700  m 
de profondeur, et les similitudes morphologiques sont 
si flagrantes que c’est le nom de l’ichnofossile qui 
a été repris pour ces traces actuelles (Rona & Merrill 

Fig. 10 - Paleodictyon strozzii Meneghini, 1850. 1. Affleurement 1, fragment 2 ; 2. Affleurement 3, fragment 4 ; 
3.  Affleurement 1, fragment 9  ; 4. Affleurement 1, fragment 3 (Sp  : Spongeliomorpha Saporta 1887  ; Pa  : 
Palaeophycus Hall 1847).
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1978 ; Rona et al. 2009). Depuis, elle a été identifiée 
dans tous les océans (Ekdale 1980 ; Przeslawski et al. 
2012 ; Miguez‑Salas et al. 2023) et jusqu’à 6440 m de 
profondeur dans la fosse du Japon (Swinbanks 1982) 
(Fig. 5).

8. Organisme traceur potentiel de Paleodictyon

	 De nombreuses hypothèses ont été formulées, aussi 
bien en ce qui concerne le traceur potentiel que la classe 
éthologique de ce dernier, correspondant à son activité 
comportementale. Meneghini (1850, 1851), créateur 
de l’ichnoespèce Paleodictyon strozzii, soutient une 
«  analogie évidente » avec les thalles de l’algue verte 
Hydrodictyon Roth 1797, mais  aussi qu’elle est «  de 
forme similaire  »  à Halodictyon, Kützing 1843. Ce 
rapprochement est repris plus tard par Sylvestri (1911) 
et Koriba & Miki (1939), mais aussi par Kushlin (1982) 
qui précise qu’il peut s’agir de l’empreinte laissée par 
une algue en lame posée sur le fond.
D’autres auteurs pensent que ces traces pourraient 
être le fait d’éponges de mer (Van der Marck 1863 ; 
Ehrlich 2010) auxquelles Van der Marck rattache une 
ichnoespèce similaire qu’il décrit et figure sous le taxon 
Glenodictyum hexagonum.
	 Seilacher (1977) propose plusieurs fonctions 
possibles, comme un piège à nourriture en suspension, 
ou comme un lieu d’élevage de bactéries, classe 
éthologique Agrichnia, ou encore comme un parcours 
de recherche de nourriture, l’activité comportementale 
correspondant aux Fodinichnia. Cette dernière hypothèse 
n’est pas très économe, l’animal étant obligé de repasser 
plusieurs fois dans une même section, ce qui n’est pas un 
comportement optimal.
	 Ces hypothèses ont été largement reprises et admises 
(par exemple Wetzel 2000, Seilacher 2007, Monaco 
2008).
	 Il faut enfin souligner que, bien que des traces 
attribuées à Paleodictyon aient été observées de 
nombreuses fois dans les profondeurs bathyales et 
abyssales des océans actuels et qu'il n’a pas été possible 
d’identifier leur auteur. Cependant, Rona & Merrill 
(1978) suggèrent que ces traces actuelles évoquent la 
forme comprimée d'une éponge siliceuse hexactinellides. 
Swinbanks (1982) a, en revanche, proposé qu’elles 
pourraient être associées aux protistes Xenophyophores, 
ce qu’acceptent Rona et al (2003) qui concluent que la 
structure de tunnel était construite par le corps tabulaire 
d’un membre endofaunique de Xenophyophores, un 
groupe de foraminifères au comportement endofaunique 
(Levin 1994), ou encore dans le cadre d’une stratégie 
d’alimentation (agriculture bactérienne) d’un invertébré 
benthique inconnu. Pour plus tard envisager que la forme 
moderne corresponde au corps comprimé d'une éponge 
Hexactinellide adaptée à un substrat sédimentaire non 
consolidé de sorte que la forme fossile serait un fossile 
corporel et non un ichnofossile (Rona et al. 2009). 
L’attribution à un comportement de culture bactérienne 

(récolte et piégeage), dont l’auteur est inconnu, parait 
bien théorique et interprétatif, il n’y a aucune preuve 
convaincante pour étayer cette interprétation qui est 
jugée fortement contestable (Hsieh et al. 2019). 
Force est de constater que le traceur de cette structure, 
actuellement sujette à de nombreuses hypothèses 
contradictoires, reste inconnu. Nous privilégierons 
toutefois l’hypothèse de Seilacher (1977), considérant 
Paleodictyon comme un ichnofossile.

9. Structures et traces fossiles associées

	 La base des bancs de grès porte également le moulage 
de rares tool marks et groove casts et a été affectée par 
de nombreux terriers et galeries surtout horizontaux, 
quelque peu déformés par l’action érosive du courant et 
s’enfonçant rarement et peu dans la vase sous-jacente. 
Ceux-ci sont représentés principalement par Planolites 
Nicholson 1873, Ophiomorpha nodosa Lundgren 1891 
et Spongeliomorpha Saporta 1887 (Fig. 11 à 13). 

10. Conclusion

	 Dans l'Ilerdien moyen du sud du Minervois, les traces 
de Paleodictyon sont très fragmentaires, peut-être parce 
que l’érosion subie par le fond vaseux avant le dépôt 
soudain du sable a été inégale comme le montre les rares 
rainures de tool marks et groove casts qui ont affecté 
cette surface façonnée probablement par un courant de 
tempête. Ainsi les Paleodictyon occupent seulement 
une partie des petites surfaces non affectées par les 
bioturbations des terriers principalement par Planolites 
Nicholson 1873, Ophiomorpha nodosa Lundgren 1891 
et Spongeliomorpha Saporta 1887, qui remanient le 
sable (Fig. 11 à 13).

	 Les nombreux spécimens de Paleodictyon qui 
ont été observés dans les quatre affleurements d’un 
site de l’Ilerdien moyen (Yprésien supérieur) se sont 
développés dans un paléoenvironnement proche de l’axe 
du Bassin de Carcassonne, dans la zone où dominait la 
sédimentation de vase terrigène subtidale, en position 
distale par rapport aux apports deltaïques sableux 
pyrénéens,  mais à une profondeur qui n’a guère dû 
excéder 100 m si on en juge par le faciès à crinoïdes 
qui lui fait suite plus à l’ouest (Roux et al. 2021). Les 
réseaux à Paleodictyon se sont développés sur un sol 
vaseux, dont l’absence de peuplement fossilisable 
suggère qu’il appartenait à un milieu particulièrement 
pauvre en nutriments. Le confinement de ce fond du 
golfe nord-pyrénéen s’approchant des conditions de 
milieu défavorables de certaines parties des grands 
fonds océaniques.
Paleodictyon qui a été considéré comme un des 
ichnofossiles les plus typiques des zones les plus 
profondes, bathyales et abyssales, caractérisées par 
l’ichnofaciès à Nereites (Seilacher, 1967), s’est donc 
développé aussi dans la zone subtidale, où les types 
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Fig. 11 – Groove casts, moulages de rainures qui se forment lorsque des écoulements à grande vitesse (par exemple, 
la tempestite ou la turbidite) créent un motif sur un lit sous-jacent (Gc  : Groove casts  ; Sp  : Spongeliomorpha 
Saporta 1887 ; Pl : Planolites beverleyensis Billings 1862).

de terriers horizontaux associés sont typiques de 
l’ichnofaciès à Cruziana (Seilacher 1967) associé à des 
environnements marins peu profonds. 

	 L’extrême sud du Minervois, où la présence de cet 
ichnofossile est maintenant bien documentée, contribue 
donc à la démonstration de sa dépendance à d’autres 
facteurs environnementaux que ceux des grandes 
profondeurs océaniques, comme à ceux des milieux dont 
le confinement réduit, localement et /ou temporairement, 
les possibilités de développement des organismes 
hétérotrophes. 
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Fig. 6 – Comparison between the tibiae of Arcovenator escotae (A), the specimen from La Boucharde (B) and 
Genusaurus sisteronis (C), showing differences in the outline of the cnemial crest. A and B in lateral view, C in 
medial view.

	 However, in Masiakasaurus the dorsal rim of the 
fused sacrals is not thickened and the cnemial crest of 
the tibia is not hatchet-shaped. In Elaphrosaurus, the 
dorsal rim of the ilium is convex, not straight, and the 
cnemial crest of the tibia is not hatchet-shaped. In the 
noasaurid Berthasaura leopoldinae, from the Early 
Cretaceous of Brazil, the dorsal margin of the ilium is 
straight, but there are only five fused sacral vertebrae 
and the cnemial crest of the tibia is not hatchet-shaped 
(Alves de Souza et al., 2021). Other noasaurids show 
no special similarities with Genusaurus – for instance, 
in Ligabueino andesi, from the Early Cretaceous of 
Argentina, the ilium is markedly different from that of 
Genusaurus, with a convex dorsal margin (Bonaparte, 
1996). Various other noasaurids cannot be significantly 
compared with Genusaurus because there are no 
sufficiently well preserved skeletal elements in common 
between the available specimens. The similarities 
between Genusaurus and some noasaurids are probably 
the result of convergent evolution. 

	 Inclusion of Genusaurus among Abelisauridae 
has gradually become generally accepted (see above), 
although there is no real consensus about its position 
within that family. Among the osteological characters 
listed above, several confirm that Genusaurus is indeed 
an abelisaurid. They include the morphology of the 
femur, as already noted by Buffetaut & Le Loeuff 
(1995), as well as the orientation of the medial fossa of 
the fibula. Other characters point to a particular clade 
among Abelisauridae, viz. the Furileusauria, as defined 
by Filippi et al. (2016). The furileusaurian characters 
of Genusaurus sisteronis, which, taken in combination, 
distinguish it from more basal abelisaurids, can be 
summarised as follows :

- six coossified sacral vertebrae ;
- thickened dorsal margin of the fused neural spines 
of the sacral vertebrae ;
- straight dorsal margin of the ilium ;
- hatchet-shaped cnemial crest of the tibia.
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	 In view of the above-mentioned distinctive characters 
observable in Genusaurus sisteronis, it seems reasonable 
to consider it as belonging to the Furileusauria. This 
contrasts with various recent phylogenies in which 
Genusaurus is interpreted as a rather basal abelisaurid 
(Tortosa et al., 2014 ; Baiano et al., 2021 ; Gianechini 
et al., 2022) or as closely related to Arcovenator (Filippi 
et al., 2016 ; Delcourt, 2017). However, several authors 
have already considered Genusaurus as a derived, 
rather than basal, abelisaurid. Because of the shape of 
its cnemial crest, Juárez-Valieri & Fiorelli (2004) placed 
it among the Carnotaurinae, now usually considered as 
a clade within Furileusauria. Ezcurra & Agnolin (2012) 
accepted the interpretation put forward by Juárez-
Valieri and Fiorelli. It may actually be difficult to refer 
Genusaurus to the Carnotaurinae on the basis of the 
available osteological characters, but an attribution to 
the slightly more inclusive clade Furileusauria seems to 
be well supported.
	 Accarie et al. (1995a) gave the following diagnosis 
for Genusaurus sisteronis  : «Ceratosaur whose tibia 
bears an extremely developed cnemial crest». A hatchet-
shaped cnemial crest is now considered as a distinctive 
character of Furileusauria as a whole, and is not sufficient 
to characterise the taxon Genusaurus sisteronis. In fact, 
the characters that may have seemed distinctive for 
Genusaurus sisteronis now appear to be widespread 
among Furileusauria. If no really distinctive characters 
can be found, it may be necessary to consider the dinosaur 
from Bevons as an indeterminate furileusaurian.
	 Placing Genusaurus among Furileusauria has some 
interesting implications for abelisaurid evolution and 
biogeography. The Furileusauria were initially known 
only from South America, but the recent discovery of 
Caletodraco cottardi in the Cenomanian of Normandy 
(Buffetaut et al., 2024) showed that they were present in 
Europe too, and that at quite an early date. The Albian 
Genusaurus sisteronis pushes the European record of 
furileusaurian abelisaurids even farther back in time. 
As already noted by Buffetaut et al. (2024), the Albian 
and Cenomanian furileusaurians from Europe antedate 
the earliest known South American furileusaurians, 
the Santonian Viavenator and Llukalkan. Genusaurus 
sisteronis is currently the earliest known furileusaurian 
worldwide.This raises the question of a possible origin 
of the Furileusauria outside South America. 
	 The fossil record of the Abelisauridae in Europe 
extends from the Albian to the Maastrichtian 
(Buffetaut,  2024  ; Malafaia et al., 2025), and with 
the identification of Genusaurus and Caletodraco 
as furileusaurians, it becomes clear that two distinct 
groups of abelisaurids were present in Europe during 
the Cretaceous, since Arcovenator escotae, from the 
late Campanian of southern France is placed within 
the Majungasaurinae (Tortosa et al., 2024), a clade less 
derived than the Furileusauria. Whether the Furileusauria 
and the Majungasaurinae coexisted at some stage in 
Europe is uncertain. Various European abelisaurids, 
such as Tarascosaurus salluvicus and Betasuchus 
bredai (Le  Loeuff & Buffetaut, 1991), plus unnamed 
specimens from France, Spain and Hungary, can hardly 
be referred to a definite abelisaurid subgroup on the 
basis of the available material. The late Campanian tibia 

Fig. 7  - Genusaurus sisteronis, holotype (MNHN 
Bev.1). Left fibula in medial view ; mf : medial fossa. 
Scale bar : 5 cm.

from La Boucharde in Provence (SE France), originally 
described as Neoceratosauria sp. by Allain & Pereda-
Suberbiola (2003), was considered as belonging to the 
Carnotaurinae by Ezcurra & Agnolin (2012) because 
of the downturned end of its cnemial crest. Although 
Buffetaut et al. (2024) found this attribution worth 
considering, it seems in fact more likely that the La 
Boucharde tibia belongs to Arcovenator or a related 
taxon (see above). Unlike the condition in Furileusauria, 
in which the cnemial crest is hatchet-shaped, with its 
end expanded both upward and downward, the cnemial 
crest of the La Boucharde tibia is not upturned. In the 
holotypic tibia of Arcovenator escotae, the cnemial 
crest is poorly preserved but what is preserved is similar 
to the La Boucharde specimen (see figure in Tortosa, 
2024). There is presently no really solid evidence of 
Furileusauria in Europe later than the Cenomanian (with 
Caletodraco cottardi), while the well-attested European 
majungasaurines are later in age, with notably the late 
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Campanian Arcovenator escotae. However, as noted 
above, the status of various Late Cretaceous abelisaurid 
specimens from Europe remains uncertain.
	 Be that as it may, the presence of both furileusaurian 
and majugasaurine abelisaurids in Europe during the 
Cretaceous points to a complex biogeographical history, 
all the more so that the more derived furileusaurians 
appear in the European fossil record earlier than the 
more basal majungasaurines. Juárez-Valieri & Fiorelli 
(2004) rightly pointed out that Africa must have been 
involved in the dispersal of abelisaurids between South 
America and Europe, and this is also implied in Ezcurra 
and Agnolin’s «Eurogondwana» model (Ezcurra & 
Agnolin, 2012). As far as furileusaurians are concerned, 
their occurrence in Africa is supported by the above-
mentioned late Maastrichtian tibia from Morocco, with 
its hatchet-shaped cnemial crest (Longrich et al., 2023). 
While the specimen is much later in age than Genusaurus 
and Caletodraco, it does suggest that furileusaurians 
were once present on the African continent. Juárez-
Valieri & Fiorelli (2004) rightly pointed out that the 
occurrence of Genusaurus in the Albian of Europe 
suggested dispersal of abelisaurids between Gondwana 
and Europe before the complete separation between 
South America and Africa. Nevertheless, the timing 
and modalities of furileusaurian dispersal remain rather 
obscure and only new discoveries in Europe, Africa and 
South America may shed some light on this complicated 
question. 
	
7. Conclusions

	 A re-examination of the type specimen of Genusaurus 
sisteronis confirms that this taxon belongs to the family 
Abelisauridae, as initially claimed by Buffetaut & 
Le Loeuff (1995) and subsequently accepted by many 
authors. In addition to general abelisaurid features, the 
specimen exhibits several characters which appear to be 
distinctive for the clade Furileusauria. The significance 
of the hatchet-like shape of the cnemial crest of the 
tibia had already been pointed out in several studies, 
and additional characters are adduced, including the 
dorsal thickening of the bony bar formed by the fused 
neural spines of the sacral vertebrae, a skeletal element 
that had hitherto not been identified in the holotype of 
Genusaurus sisteronis. 
	 Together with Caletodraco cottardi, from the 
Cenomanian of Normandy, the Albian Genusaurus 
sisteronis provides evidence for the presence of 
furileusaurian abelisaurids at a geologically early 
date in Europe, apparently prior to the earliest record 
of Furileusauria in South America. This has possible 
implications for the geographical origin of that clade, 
although the evidence admittedly remains scanty. 
Whatever the place of origin of Furileusauria, dispersal 
between South America and Europe, must have taken 
place via Africa. This implies either the crossing of 
marine barriers between that continent and the European 
archipelago or the establishment of temporary land 
connections during the Cretaceous. Although it is late 
Maastrichtian in age, a record of a probable furileusaurian 
from Morocco apparently confirms the presence of this 
group of abelisaurids in Africa. Although it should be 

remembered that quite a few abelisaurid remains from 
Europe cannot be identified beyond the family level, 
there seems to be at the moment no very solid evidence 
of Furileusauria in Europe after the Cenomanian, since 
the La Boucharde tibia, which had been considered as 
possibly belonging to that group, more probably belongs 
to the majungasaurine Arcovenator or to a related taxon. 
Be that as it may, the presence of furileusaurians in 
Europe can be considered as well established, and raises 
a number of interesting questions about the evolutionary 
and biogeographical history of the Abelisauridae, in 
which the European archipelago of the Late Cretaceous 
apparently played a significant part. 

Acknowledgment : I thank Damien Germain for access 
to the holotype of Genusaurus sisteronis at the Muséum 
national d’histoire naturelle, Paris.
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Comparaison entre les régimes alimentaires du busard Saint-Martin 
Circus cyaneus Linnaeus (1766) et du hibou moyen-duc Asio otus 

Linnaeus (1758) dans les Hauts-Plateaux de Colfiorito 
(Ombrie-Marches, Italie centrale)

Résumé

	 Une étude comparative entre les régimes alimentaires hivernaux du busard Saint-Martin Circus cyaneus et du 
hibou moyen-duc Asio otus, rapaces similaires dans leur choix d’habitat et leurs techniques de chasse mais avec des 
rythmes circadiens différents (diurne vs nocturne), a été menée sur les plateaux de Colfiorito ou de Plestini (Italie 
centrale, 750-800 m d’altitude). Les résultats ont révélé une sélection particulièrement dirigée vers le campagnol 
de Savi Microtus savii, une proie importante du busard Saint-Martin (F% 69,88 ; B% 54,31) et du hibou moyen-
duc (F% 77,35 ; B% 73,53 %). Cependant, les résultats obtenus ont montré que les petits rongeurs (campagnols 
et mulots) suffisaient à nourrir A. otus (99,4 % de la biomasse) mais pas C. cyaneus (62,3 % de la biomasse), qui 
a du mal à trouver des mulots en journée et dispose de peu de temps en hiver pour capturer des campagnols, le 
contraignant de compléter son alimentation par des petits passereaux (37,4 % de la biomasse). Pour assurer et 
faciliter l’hivernage in situ de ces deux espèces vulnérables, très utiles pour l’agriculture dans la lutte contre les 
rongeurs, une analyse détaillée de la présence/absence de M. savii serait appropriée, et éventuellement la création 
de zones spécifiques éloignées des cultures existantes et pérennes, dédiées à l’installation des campagnols, serait à 
envisager.

Mots clés : Régime alimentaire, Circus cyaneus, Asio otus, Hauts-Plateaux de Colfiorito, Italie centrale.

Comparison between the diets of the hen harrier Circus cyaneus Linnaeus (1766) and the long-eared owl 
Asio otus Linnaeus (1758) in the Highlands of Colfiorito (Umbria-Marche, central Italy)

Abstract

	 A comparative study of the winter diets of hen harriers (Circus cyaneus) and long-eared owls (Asio otus), 
which have similar habitat choices and hunting techniques but different circadian rhythms (diurnal and nocturnal, 
respectively), was conducted on the Colfiorito or Plestini plateaus in central Italy (750–800 m above sea level). 
The results revealed a particular preference for Savi’s vole Microtus savii, which is an important prey species 
for the hen harrier (F% 69.88; B% 54.31) and the long-eared owl (F% 77.35; B% 73.53%). However, the results 
showed that small rodents (voles and field mice) provided sufficient food for A. otus (99.4% of the biomass), but 
not for C. cyaneus (62.3% of the biomass). The latter struggles to find field mice during the day and has limited 
opportunities to catch voles in winter, forcing it to supplement its diet with small passerines (37.4% of the biomass). 
In order to facilitate the in situ wintering of these two vulnerable species, which play a key role in the fight against 
agricultural rodents, it would be useful to conduct a detailed analysis of the presence/absence of M. savii. Creating 
specific areas far from existing perennial crops dedicated to supporting vole populations could also be considered.

Keywords: Diet, Circus cyaneus, Asio otus, Highlands of Colfiorito, Central Italy.
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Confronto tra le diete di albanella reale Circus cyaneus Linnaeus (1766) e gufo comune Asio otus Linnaeus 
(1758) negli Altopiani di Colfiorito (Umbria-Marche, Italia centrale).

Riassunto

	 Uno studio comparativo tra le diete invernali di albanella reale Circus cyaneus e gufo comune Asio otus, rapaci 
simili per scelta di habitat e tecniche di caccia ma dai diversi ritmi circadiani (rispettivamente di abitudini diurne 
e notturne), è stato effettuato all’interno degli altopiani di Colfiorito o Plestini (Italia centrale, 750-800 mt slm.). 
I risultati hanno restituito una selezione rivolta particolarmente all’arvicola di Savi Microtus savii, predata in 
maniera significativa sia dalle albanelle (F% 69,88 ; B% 54,31) che dai gufi (F%77,35 ; B% 73,53%). Dai risultati 
ottenuti, i piccoli roditori (arvicole e topi) sono risultati tuttavia sufficienti a nutrire A. otus (99,4 % della biomassa) 
ma non C.  cyaneus (62,3 % della biomassa), che durante le ore di luce difficilmente riesce a rinvenire topi e 
dispone in inverno di un tempo limitato per catturare arvicole, risultando così costretta a integrare la dieta con 
piccoli passeriformi (37,4 % della biomassa). Per garantire e agevolare lo svernamento in situ a entrambe queste 
specie vulnerabili, utilissime in agricoltura nella lotta contro i roditori, sarebbe opportuna un’analisi puntuale della 
presenza/assenza di M. savii ed eventualmente considerata la creazione di particolari aree, distanti da coltivazioni in 
atto e che risultino stabili nel tempo, dedicate all’insediamento di arvicole.

Parole chiave : Dieta, Circus cyaneus, Asio otus, Altopiani di Colfiorito, Italia centrale

1. Introduction

	 Depuis le premier rapport sur l’avifaune du marais de 
Colfiorito (Di Carlo, 1984), le marais lui-même (Fig. 1) 
et le secteur du plateau karstique du versant ombrien 
ont par la suite fait l’objet d’études ornithologiques de 
plus en plus régulières et approfondies (Bencivenga 
et al., 1996  ; Laurenti, 1997 ; Bencivenga, 2001 ; 
Pizzani et al., 2001  ; Gustin & Celada, 2002  ; Adamo 
et al., 2004  ; Cagnucci, 2004 ; Puglisi & Bretagnolle, 
2005 ; Velatta et al., 2011). A partir des années 2000, 
des données qualitatives ont également été acquises 
sur les petits mammifères répartis dans l’ensemble 
des plateaux (Gaggi & Paci 2003 ; Nappi et al., 2012 ; 
Gaggi & Paci 2014a ; Brunet-Lecomte et al., 2024). Une 
note de Paci (2003) avait décrit le régime alimentaire 
du busard Saint-Martin Circus cyaneus provenant de 
cette zone, en le comparant ensuite (Paci, 2020) avec 
celui du hibou moyen-duc Asio otus provenant d’une 
zone d’hivernage, dans le sud de la vallée ombrienne 
au cimetière de Madonna della Stella (232 m s.l.m. ; 
Montefalco, PG), dans un environnement suburbain 
bordé d’une campagne avec une gestion agricole 
traditionnelle et des canaux d’irrigation, placée dans 
le niveau bioclimatique bas-collinaire à la limite de la 

pénétration des influences climatiques méditerranéennes 
et caractérisée par une moyenne des températures 
minimales hivernales légèrement supérieure à 0°C 
(Gaggi & Paci, 2014b). Différents auteurs ont abordé 
l’aspect des interactions entre C. cyaneus et d’autres 
rapaces ayant des modes de vie similaires avec lesquels 
il pourrait entrer en interaction pour des raisons de niche 
trophique et/ou environnementale (e.g. Clarke & Ward, 
1974 ; Clarke et al., 1993 ; Millon et al., 2002 ; Walk, 
1998  ; Noga, 2013  ; Ormrod et al., 2021). Entre mars 
2024 et mars 2025, l’un des auteurs (L. Fabbriccini) a 
collecté des pelotes de hibou-moyen-duc A. otus à la 
lisière de la même pinède de Forcatura, dont l’analyse a 
permis de déterminer près de 500 petits mammifères et 
passereaux. Ces nouvelles données confrontées à celles 
précédemment obtenues pour C. cyaneus a permis ainsi 
de faire une analyse comparée des régimes alimentaires 
en période hivernale du busard Saint-Martin et du 
hibou moyen-duc sur les Hauts-Plateaux de Colfiorito, 
centrée en particulier sur 1) le risque d’une compétition 
alimentaire due au chevauchement partiel de leurs 
territoires de prédation respectifs et sur 2) l’importance 
du campagnol de Savi Microtus savii dans la survie 
de ces deux rapaces dans une zone aux conditions 
climatiques particulièrement difficiles.

Fig. 1 - Marais de Colfiorito vu depuis la pinède de Forcatura. Photographie de S. Laurenti, septembre 2025.
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2. Aire d’étude et méthodes

2.1. Géographie

	 Les Hauts-Plateaux de Colfiorito (ou Plestini), 
d’une altitude comprise entre 750 et 800 m, à l’intérieur 
du «  niveau Bioclimatique basse montagne variante 
humide », sont caractérisés par l’absence d’une période 
de stress dû à la sécheresse et par la présence d’un 
stress intense dû au froid (3 mois avec une température 
minimale inférieure à 0 °C) (Orsomando et al., 1999). 
Les plateaux sont constitués par un système de bassins 
tectonico-karstiques (nommés plateaux : Colle Croce, 
Annifo, Colfiorito, Arvello, marais Colfiorito, Ricciano, 
Popola-Cesi) semblables à des plaines, qui distinguent 
la ligne de partage des eaux entre l’Apennin ombrien, 
province de Perugia (commune de Foligno, PG) et 
l’Apennin marchesan, province de Macerata (commune 
de Serravalle di Chienti, MC). Ces plateaux représentent 
le fond d’anciens bassins lacustres asséchés, soit 
naturellement, soit par l’homme, à l’exception du 
marais de Colfiorito. Le paysage végétal actuel est 
très varié : 1)  les phytocénoses des milieux aquatiques 
et humides des hauts plateaux varient en fonction du 
degré d’humidité du sol et de la durée de la période 
d’inondation hivernale  ; 2) les phytocénoses boisées, 
arbustives qui recouvrent les montagnes environnantes 
qui sont liées à la nature du substrat. L’agriculture, 
conditionnée par des sols calcaires peu profonds ou 
défavorisés par les stagnations d’eau hivernales, s’est 
orientée particulièrement vers la culture intensive de 
la pomme de terre rouge Solanum tuberosum et de la 
lentille cultivée Lens culinaris (Orsomando, 1998).

	 Pour obtenir le territoire (observé) de C. cyaneus 
(Fig. 2), on a utilisé la méthode du polygone concave 
minimum, en unissant les points des trois stations de 
récolte des pelotes avec le sommet du Monte Orve et 
le tronçon entre les marais et les plateaux d’Annifo, où 
ont été observés des individus en chasse. Le territoire 
calculé est de 594 hectares, sans exclure la possibilité 
d’un home range plus large. 
	 Concernant le territoire hivernal (hypothétique) 
d’A. otus (Fig. 2), dans cette étude on a considéré 
une circonférence avec comme centre le perchoir de 
Forcatura, avec un rayon de 2 km et une aire égale à 
1257 hectares.

2.2. Considérations sur la présence du busard Saint-
Martin C. cyaneus, du hibou moyen-duc A. otus et 
du campagnol de Savi M. savii sur Hauts-Plateaux 
de Colfiorito
C. cyaneus – Il est présent dans les plaines karstiques 
de fin octobre à début avril. Durant l’hiver 1995-96, le 
marais abritait 10 à 15 individus (Messini, 1997), puis 
ce nombre s’est réduit à 1 à 3 depuis le début du 3ème 
millénaire (Velatta et al., 2011, Magrini, 2019). La 
présence d’un seul individu brun a été enregistrée au 
cours de l’automne-hiver 2000-2001 (Gaggi & Paci, 
2003), jusqu’ à 7 individus ont été observés pendant la 
saison 2024-25 (L. Fabbriccini, obs. pers.). 
A. otus – Depuis l’atlas ornithologique de l’Ombrie 
de Magrini & Gambaro (1997), la diffusion régionale 
de l’espèce a augmenté au cours des deux décennies 
suivantes, en particulier dans les secteurs pré-Apennin et 
Apennin, conformément à la tendance nationale positive 
(Gaggi & Paci, 2019). 

Fig. 2 - Territoires de chasse durant la période hivernale de C. cyaneus (polygone) et de A. otus (circonférence) dans 
les HPC. (L. Convito)
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	 Observé dans les plaines karstiques tout au long de 
l’année, sa reproduction a été confirmée dans la pinède 
de Forcatura au moins depuis 2013 ; des investigations 
ultérieures et plus complètes ont également révélé une 
nidification dans plusieurs autres localités des plaines 
susmentionnées, où sa présence semble désormais 
bien consolidée et répartie (L. Fabbriccini, données 
inédites), bien qu’aucun dortoir hivernal n’ait été trouvé, 
probablement en raison des températures hivernales 
rigoureuses qui caractérisent la région.
M. savii – Présente en grandes colonies dans les 
prairies, les tourbières, les terres cultivées et les zones 
marécageuses, l’espèce a été étudiée par le passé 
pour confirmer la présence également possible sur 
les Hauts-Plateaux de Colfiorito d’autres espèces 
de campagnols présentes dans le nord de l’Italie  : les 
analyses odontométriques des sutures naso-frontales et 
des troisièmes molaires supérieures (M3) ont permis de 
confirmer uniquement la présence de M. savii sur les 
Hauts-plateaux de Colfiorito (Nappi et al., 2012). Une 
analyse récente des premières molaires inférieures (M1) 
faite sur un nouvel échantillon de Forcatura, comparé 
à d’autres échantillons géographiques de l’Ombrie 
(Brunet-Lecomte et al., 2024), a mis en évidences des 
particularités invitant à faire des recherches génétiques 
plus approfondies (Lucentini et al., 2023).

2.3. Recueil des données

	 Au cours de la saison 2000-2001, dans le cadre d’une 
enquête qualitative sur les petits mammifères des Hauts-
plateaux de Colfiorito (Gaggi & Paci, 2003), 65 pelotes 
de réjection de C. cyaneus ont été récoltées entre octobre 
et février dans le Marais de Colfiorito (PG) et dans le 
Plateau de Colfiorito (MC) près de Dignano et du dortoir 
nocturne de Taverne (Fig. 1). Concernant A. otus, au 
cours de la période 30 mars 2024 – 28 mars 2025, 137 
pelotes entières et désintégrées ont été recueillies par 
L. Fabbriccini, près du Plateau d’Annifo (PG) près de 
Forcatura (Fig. 1) sous un perchoir en bordure d’une 
pinède à prédominance de Pinus nigra.

	 Les données obtenues dans le Plateau de Colfiorito 
(HPC) ont été comparées entre elles puis avec des 
données du régime alimentaire d’A. otus de Madonna 
della Stella (MdS) précédemment publiées (Gaggi & 
Paci, 2014b).

2.4. Analyse des données

	 L’analyse des données est une analyse descriptive :

1) Calcul des valeurs moyennes (hauteur x largeur) 
de 42 pelotes de C. cyaneus et de 63 pelotes d’A. otus 
(Tabl. 1). 

Circus cyaneus Asio otus
Pelotes Longueur (mm) Largeur (mm) Longueur (mm) Largeur (mm)
N 42 42 63 63
Moyenne±SD* 38,80±11,48 18,96±3,62 31,90±6,36 19,79±3,32
Médiane 38,50 18,50 31,30 19,20
Min 21,00 13,00 18,20 13,10
Max 72,00 31,00 47,80 33,50

*SD=écart type
Tabl. 1 - Taille des pelotes de réjection de Circus cyaneus et Asio otus des Hauts-Plateaux de Colfiorito.

Prédateur Circus cyaneus Asio otus

Période hivernale Période hivernale Printemps-été
Proies N % N % N %

Sturnus vulgaris 8 9,64 \ \ 1 0,38
Chloris chloris 1 1,20 \ \ \ \

Passeriformes indet. 8 9,64 1 0,43 2 0,75
Crocidura leucodon 1 1,20 \ \ 4 1,51

Sorex samniticus \ \ 1 0,43 \ \
Clethrionomys glareo-

lus 1 1,20 \ \ 2 0,75
Microtus savii 58 69,88 181 77,35 158 59,62

Apodemus flavicollis \ \ \ \ 10 3,78
Apodemus sylvaticus 5 6,04 51 21,79 88 33,21

Mus domesticus 1 1,20 \ \ \ \
Totale 83 100,00 234 100,00 265 100,00

Tabl. 2 - Effectif (N) et pourcentage (%) des proies déterminées dans les pelotes de réjection de Circus cyaneus et 
Asio otus des Hauts-Plateaux de Colfiorito.
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Concernant les pelotes entières (Tabl. 6), les données 
suivantes ont été calculées (Nardotto, 2025) :

- Nombre moyen de proies par pelote (nombre de 
proies / nombre de pelotes) ;
- Poids moyen d’une proie par pelote (biomasse totale 
/ nombre de proies) ;
- Repas moyen (Poids moyen par pelote) (biomasse 
totale / nombre de pelotes).

2) Effectif (N) et pourcentage (%  : nombre de proies 
appartenant à l’espèce considérée/nombre de proies 
totales*100) des proies déterminées dans les pelotes de 
réjection de C. cyaneus et A. otus des HPC (Tabl. 2).
3) Calcul de la biomasse en grammes (gr) et pourcentages 
(% : poids total de l’espèce considérée/poids total de 
toutes proies*100) des régimes alimentaires de C. 
cyaneus et A. otus des HPC et MdS (Tabl. 3). 
	 Concernant la biomasse des oiseaux et de presque 
tous les petits mammifères, les valeurs figurant dans 
Gaggi & Paci (2014b) ont été utilisées. Les valeurs pour 

Sorex samniticus, Clethrionomys glareolus et Apodemus 
flavicollis, espèces non mentionnées dans Gaggi & 
Paci (2014b), ont été obtenues à partir de spécimens 
ombriens constituant la collection «Gaggi-Paci» (Paci 
et al., 2022).
Les biomasses attribuées sont les suivantes :

Oiseaux : Motacilla alba (23 gr), Turdus merula 
(100  gr), Sturnus vulgaris (75 gr), Passer italiae 
(30  gr), Passer montanus (23 gr), Fringilla coelebs 
(20 gr), Carduelis carduelis (16 gr), Chloris chloris 
(30 gr.), Spinus spinus (14 gr), Serinus serinus (13 gr), 
Passeriformes indet. (21 gr). 

Petits mammifères : Suncus etruscus (2 gr), Crocidura 
leucodon (9 gr), Sorex samniticus (7 gr), Clethrionomys 
glareolus (25 gr), Microtus savii (20 gr), Apodemus 
flavicollis (29 gr), Apodemus sylvaticus (25 gr), Mus 
domesticus (19 gr), Rattus rattus (150 gr), Rongeurs 
indet. (24 gr).

Prédateur Circus cyaneus Asio otus

Site
HPC

2000-01

HPC

2024-25

MdS

2010-11

Période Période hivernale Période 
hivernale

Printemps
été

Période 
hivernale

Proies Biomasse Biomasse Biomasse Biomasse

Espèce
Poids

(g)
gr % gr % gr % gr %

Motacilla alba 23 \ \ \ \ \ \ 345 1,71
Turdus merula 100 \ \ \ \ \ \ 100 0,49

Sturnus vulgaris 75 600 28,09 \ \ 75 1,28 450 2,24
Passer italiae 30 \ \ \ \ \ \ 120 0,60

Passer montanus 23 \ \ \ \ \ \ 253 1,26
Fringilla coelebs 20 \ \ \ \ \ \ 200 0,99

Carduelis carduelis 16 \ \ \ \ \ \ 384 1,91
Chloris chloris 30 30 1,40 \ \ \ \ 30 0,15
Spinus spinus 14 \ \ \ \ \ \ 126 0,63

Serinus serinus 13 \ \ \ \ \ \ 52 0,26
Passeriformes indet. 21 168 7,87 21 0,43 42 0,72 1470 7,31

Suncus etruscus 2 \ \ \ \ \ \ 2 0,01
Crocidura leucodon 9 9 0,42 \ \ 36 0,62 36 0,18

Sorex samniticus 7 \ \ 7 0,14 \ \ \ \
Clethrio.glareolus 25 25 1,27 \ \ 50 0,85 \ \

Microtus savii 20 1160 54,31 3620 73,53 3160 53,99 3920 19,48
Apodemus flavicollis 29 \ \ \ \ 290 4,95 \ \
Apodemus sylvaticus 25 125 5,85 1275 25,90 2200 37,59 10950 54,42

Mus domesticus 19 19 0,89 \ \ \ \ 57 0,28
Rattus rattus 150 \ \ \ \ \ \ 450 2,24

Rongeurs indet. 24 \ \ \ \ \ \ 1176 5,84

Tabl. 3 - Biomasse (gr et %) des régimes alimentaires de Circus cyaneus et Asio otus selon la localité et la 
période de récolte des pelotes.
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4) Indice d’affinité trophique de Shoener, IS, (Pompei 
et al., 2014) (Tabl. 4).

IS = 1-0,5*(Σi,nǀPVxi-PV yiǀ)
Avec : 
n = nombre de proies, 
PVxi = % de la proie i du régime alimentaire X/100, 
PVyi = % de la proie i du régime alimentaire Y/100.

Cet indice a été calculé entre les régimes suivants :
Circus cyaneus période hivernale* HPC vs Asio otus 
période hivernale HPC
Circus cyaneus période hivernale HPC vs Asio otus 
période hivernale MdS
Circus cyaneus période hivernale HPC vs Asio otus 
printemps-été HPC
Asio otus période hivernale HPC vs Asio otus 
printemps-été HPC 
Asio otus période hivernale HPC vs Asio otus période 
hivernale MdS

	 L’indice d’affinité trophique de Schoener varie 
entre 0 (aucune affinité) et 1 (affinité totale). 
* La période hivernale était considérée comme la saison 
comprise entre octobre et février.

5) Indice agronomico-environnemental, rapport 
Cricetidae/Muridae (Contoli, 1980), relatif à la prédation 
d’Asio otus hivernant dans la zone d’étude et près du 
cimetière de MdS pour la comparaison entre les régimes 
en période hivernale d’A. otus (Tabl. 5) des HPC et de 
MdS. 

3. Résultats

	 Les résultats de l’étude sont présentés dans les 
Tabl. 1 à 6 et Fig. 3.

 4. Discussion et conclusion

	 Une étude précédente (Paci, 2020) avait rapporté 
pour C. cyaneus et A. otus, rapaces similaires par leur 
choix d’habitat (espaces ouverts) et leurs techniques 
de chasse (vol exploratoire rasant le terrain et chassant 
à l’ouïe) mais avec des rythmes circadiens différents 
(diurne vs nocturne), une prédation spécialisée sur les 
petits rongeurs avec des fréquences respectives égales 
à 80,6 % et 79,1 %, montrant un spectre trophique 
assez similaire durant la période hivernale et mettant en 

Indice d’affinité trophique de Schoener entre deux régimes Indice de 
Schoener

Circus cyaneus période hivernale HPC vs Asio otus période hivernale HPC 0,61
Circus cyaneus période hivernale HPC vs Asio otus période hivernale MdS 0,35
Circus cyaneus période hivernale HPC vs Asio otus printemps-été HPC 0,63
Asio otus période hivernale HPC vs Asio otus printemps-été HPC 0,80
Asio otus période hivernale HPC vs Asio otus période hivernale MdS 0,46

Tabl. 4 - Indices d’affinité trophique de Schoener calculés à partir des biomasses des proies consommées entre les 
régimes alimentaires de Circus cyaneus et Asio otus selon la période et la localité de récolte.

Hauts-Plateaux de Colfiorito Madonna della Stella
3,54 0,44

 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

Asio otus
Passeriformes 
0,43%

Eulipotyphla 
0,43%

Cricetidae 
77,35%

Muridae 21,79%

Circus cyaneus
Passeriformes 
20,48%
Eulipotyphla 
1,20%
Cricetidae 
71,07%
Muridae 7,25% 

Fig. 3 - Prédation hivernale : % de proies de Circus cyaneus et Asio otus dans les Hauts-Plateaux de Colfiorito.

Tab. 5 - Indice agronomico-environnemental relatif à la prédation d’Asio otus hivernant dans les Hauts-Plateaux de 
Colfiorito et près du cimetière de Madonna della Stella.
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Prédation hivernale Circus cyaneus Asio otus
Nombre total de proies 83 234
Nombre d’espèces capturées 7 3
Nombre de taxons capturés 8 4
Biomasse totale 2136,0 gr 4923,0 gr
Nombre de Microtus savii 58 (69,88 %) 181 (77,35 %)
Biomasse de Microtus savii 1160,0 gr (54,31 %) 3620,0 gr (73,53 %)
Nombre de proies et nombre de 
pelotes intactes

83 proies – 65 pelotes* 120 proies – 76 pelotes

Biomasse des proies des pelotes 
intactes

2136,0 gr 2548,0 gr

Nombre de proies par pelote intacte 1,28 1,58
Poids moyen d'une proie par pelote 
intacte

25,73 gr 21,23 gr

Repas moyen (Poids moyen par 
pelote intacte)

32,86 gr 33,52 gr

Tabl. 6 - Résumé de la prédation hivernale de Circus cyaneus et Asio otus dans les Hauts-Plateaux de Colfiorito. *: 
Contrairement à A. otus, toutes les pelotes de C. cyaneus sont intactes.

évidence toutefois une prédation différente concernant 
le campagnol de Savi M. savii et le mulot sylvestre 
Apodemus sylvaticus. En général M. savii, peut-être en 
raison de ses habitudes polyphasiques permettant une 
capture facile en plein jour, était l’espèce la plus capturée 
par C. cyaneus (Fig. 4) alors que A. otus capturait en 
premier A. sylvaticus suivi par M. savii. En considérant 
cela, en particulier dans les HPC et à MdS, le facteur 
probablement déterminant s’explique par la localisation 
géographique des dortoirs et la pratique agricole faite sur 
le site considéré (McCarthy et al., 2021). En hiver, dans 
les HPC, C. cyaneus fait face à des températures froides 
et des pratiques agricoles en grande partie intensives 
alors qu’à MdS, A. otus connait des hivers plus doux et 
un régime de culture traditionnel extensif.

	 Dans les HPC, les régimes alimentaires de ces rapaces 
(Fig. 3) aux aspects éco-éthologiques très similaires, ont 
été comparés au sein d’une même zone d’hivernage où 
leurs territoires respectifs pouvaient en grande partie se 
chevaucher (Fig. 2). 

a) La mesure des pelotes de C. cyaneus a donné des 
valeurs moyennes (18,96 mm de diamètre et 38,80 mm 
de longueur) proches de celles rapportées par Paci et al. 
(1996) pour le centre de l’Italie, par Toffoli (1994) pour 
le nord de l’Italie et par Mois (1975) pour le sud de la 
Belgique. L’analyse a montré que la moyenne des proies 
par pelote (1,28) est la même que celle rapportée pour 
le centre de l’Italie (Paci et al., 1996) mais plus petite 
que celle de l’Italie du Nord (Toffoli, 1994). Le repas 
moyen d’environ 33 g est supérieur à ce qui est connu 
pour l’Italie centrale (Paci et al., 1996), mais inférieur 
à celui rapporté pour l’Italie du Nord (Toffoli, 1994) et 
aux valeurs rapportées en général par Chiavetta (1981), 
comprises entre 50 g pour les ♂♂ pendant les saisons 
douces et 100 g pour les ♀♀ en période hivernale très 
froide. 

	 L’analyse des pelotes d’A. otus a donné des valeurs 
moyennes (19,20 mm de diamètre et 31,30 mm de 
longueur) conformes aux moyennes rapportées par 
Brichetti & Fracasso (2006) en général, par Gaggi 
& Paci (2014b) pour l’Italie centrale et par Cecere & 
Vicini (2000) pour l’Italie du Sud, alors qu’elles étaient 
inférieures pour le nord de l’Italie (Cecere & Vicini, 
2000). Le calcul de la moyenne du nombre de proies 
par pelote (1,58) se situe entre les valeurs observées 
pour le centre-sud de l’Italie (Cecere & Vicini, 2000  ; 
Cecere et  al., 2013  ; Gaggi & Paci, 2014b) et celles 
obtenues dans le nord de l’Italie (Castioni et al., 1998 ; 
Cecere & Vicini, 2000  ; Usberti, 2008 ; Vicariotto, 
2018 ; Peruzzo & Vicariotto, 2025). Concernant le repas 
moyen (33,52 g), les valeurs concordent en général pour 
le centre-sud de l’Italie (Cecere & Vicini, 2000 ; Basile, 
2013 ; Cecere et al., 2013 ; Gaggi & Paci, 2014b), mais 
sont parfois nettement inférieures à celles trouvées dans 
l’Italie du Nord (Galeotti & Canova, 1994 ; Castioni 
et  al., 1998 ; Cecere & Vicini, 2000 ; Pirovano et al, 
2000 ; Usberti 2008 ; Vicariotto, 2018).

b) L’analyse des régimes alimentaires hivernaux (Tabl 2 
et 3, Fig. 1) a montré pour C. cyaneus et A. otus une 
hyper-prédation de M. savii avec des pourcentages en 
nombre de proies (69,88% et 77,35 % respectivement) 
ou de biomasse (54,31 et 73,53%, respectivement), plus 
élevés chez A. otus, probablement favorisé pendant les 
nuits d’hiver peu illuminées ou complètement noires par 
une plus grande activité épigée de M. savii (Dell’Agnello 
et al., 2020) et un temps de chasse plus long. 

Pour le reste, les deux rapaces ont complété leur régime 
alimentaire :
1) pour C. cyaneus, principalement par des petits 
Passériformes capturés le jour et/ou au crépuscule 
(20,48 % des proies et 37,36 % de la biomasse) et des 
Muridés (7,24 % des proies et 6,74 % de la biomasse) ;
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2) pour A. otus, principalement par des Muridés (21,79 % 
des proies et 25,90 % de la biomasse).
	 Concernant la prédation des oiseaux par C. cyaneus, 
la capture de l’étourneau sansonnet S. vulgaris (9,64% 
des proies totales) et la capture d’un verdier d’Europe 
C. chloris avec lequel il peut s’associer la nuit dans 
les roselières (Brichetti & Fracasso, 2013), amène à 
envisager une chasse crépusculaire de C. cyaneus dans 
cet environnement où il est certainement plus facile 
pour un rapace peu spécialisé dans ce type de prédation 
de réussir de telles captures. Il n’a pas été possible, en 
revanche, de savoir si les autres Passeriformes capturés 
étaient des espèces fréquentant habituellement des 
terrains ouverts pour se nourrir comme les Alaudidae, 
Motacillidae, Emberizidae et Fringillidae (Clark 
et al., 2008). Les deux espèces de Muridés déterminés 
pouvaient provenir aussi d’une roselière où elles ont été 
trouvées par Gaggi & Paci (2003 & 2014a) au cours des 
recherches faites en 2000 et 2001. 
	 L’analyse du régime alimentaire en période 
printemps-été (Tabl. 2 et 3) d’Asio otus a révélé une 
diminution de la prédation de M. savii (-17,73 % des 
proies) qui, toutefois, en accord avec Trotta (2010), reste 
l’espèce la plus capturée en période de reproduction ; 
tandis qu’A. sylvaticus a enregistré une augmentation 
des captures (+11,42%). De plus, deux rongeurs, le 
campagnol roussâtre C. glareolus (0,75 % des proies) et 
le mulot à collier A. flavicollis (3,78 % des proies) sont 
apparus, possiblement présents et capturés dans l’écotone 
de Forcatura. Le déclin de M. savii pourrait s’expliquer 

par sa phénologie reproductive, qui refléterait dans les 
HPC le même schéma proposé par Dell’Agnello (2016) 
pour une autre région de l’Italie centrale (Toscane) où 
le pic d’activité était concentré principalement entre 
novembre et avril. Une seconde hypothèse, à l’inverse 
de celle envisagée pour la période hivernale, pourrait 
être qu’avec l’augmentation des heures de lumière, 
l’activité nocturne des proies diminuerait ainsi que la 
période disponible pour les hiboux pour les capturer. 
Enfin, à l’instar de C. cyaneus, A. otus aurait pu chasser 
des étourneaux et des petits passereaux dans les roseaux 
pendant son activité nocturne, étant donné que cette 
espèce menace à l’occasion les oiseaux dans leurs zones 
de repos par des incursions auxquelles plusieurs A. otus 
participent (Della Pietà & Mastrorilli, 2008).

c) Indice d’affinité trophique de Schoener. L’indice 
“Asio otus période hivernale des HPC versus (vs) A. otus 
printemps-été HPC” montre une bonne affinité=0,80 : 
Dans les deux régimes, M. savii et A. sylvaticus sont 
les deux espèces respectivement les plus consommées 
(99 % et 92 %). 
	 L’indice “C. cyaneus période hivernale des HPC vs 
A. otus période hivernale des HPC” montre une affinité 
assez bonne=0,61, semblable à celle observée entre “C. 
cyaneus période hivernale des HPC vs A. otus printemps-
été des HPC” (0,63). Comparé à l’indice “A. otus 
période hivernale des HPC vs A. otus printemps-été des 
HPC” (0,80), l’affinité moins stricte (0,61) de l’indice 
“C. cyaneus période hivernale des HPC vs Asio otus 

Fig. 4 - Busards Saint-Martin Circus cyaneus chassant les campagnols de Savi Microtus savii dans les prairies 
d’Ombrie et des Marches (Colfiorito, PG, Ombrie - photos a,b ; Corinaldo, AN, les Marches - photo c) Photo de S. 
Laurenti, novembre 2022 et décembre 2017 (photos a,b) / de F. Fanesi, novembre 2017 (photo c).
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période hivernale des HPC” s’explique d’une part, par 
une consommation plus grande de passereaux chez C. 
cyaneus (37 %) que chez A. otus (0,4 %) et d’autre part, 
par une consommation moins grande de A. sylvaticus 
chez C. cyaneus (6 %) que chez A. otus (26 %). 
L’indice “C. cyaneus période hivernale des HPC vs 
A.  otus période hivernale de MdS” montre une faible 
affinité (0.35) qui s’explique d’une part, par une 
consommation de passereaux plus forte pour C. cyaneus 
des HPC (37 %) que pour A. otus de MdS (18 %) et 
d’autre part, par une consommation plus grande de M. 
savii (54 %) comparée à celle de A. sylvaticus (6 %) chez 
C. cyaneus des HPC vs une consommation moins grande 
de M. savii (19 %) comparée à celle de A. sylvaticus (54 
%) chez A. otus de MdS. 

	 L’indice “A. otus période hivernale des HPC vs 
A. otus période hivernale MdS” montre une affinité 
modérée (0,46) qui s’explique par le fait que dans les 
HPC, M. savii (73,5 %) l’emporte sur A. sylvaticus (25,9 
%) alors qu’à MdS, A. sylvaticus (54,4 %) l’emporte sur 
M. savii (19,5 %).

d) L’indice agro-environnemental, utilisé dans la 
comparaison des régimes alimentaires d’A. otus en 
période hivernale des HPC et de MdS (Fig. 5), restitue 
une image du premier site caractérisé par un haut niveau 
d’anthropisation et d’homogénéisation du territoire, où 
une gestion de l’utilisation des sols particulièrement 
orientée vers un régime de culture intensive est mise en 
évidence. 

	 Les résultats démontrent des convergences 
alimentaires entre C. cyaneus et A. otus pendant la 
période hivernale dans les HPC. L’analyse des pelotes 
montre que les valeurs respectives du nombre de proies 
par pelotes et du poids moyen d’un repas sont similaires 
et les moyennes de ces valeurs (1,43 et 33,19 gr) les 
rapprochent de celles trouvées pour le site de MdS (1,38 
et 33,16 gr). Cependant, comparées avec des données 
d’Italie du Nord, celles obtenues en Ombrie sont 
nettement plus faibles, similaires à celles trouvées pour 
le sud de l’Italie (Cecere & Vicini, 2000 ; Basile, 2013), 
suggérant pour C. cyaneus et A. otus un besoin moindre 
de nourriture durant la période hivernale sous des 
latitudes présentant un climat plus doux. D’éventuelles 
augmentations soudaines de ces valeurs dans les 
régimes respectifs (nombre de proies par pelote, poids 
moyen des proies par pelote et repas moyen) pourraient 
cependant être possibles et s’expliquer par la présence 
de conditions hivernales particulièrement défavorables, 
comme le rapportent Martelli & Fastelli (2013) pour le 
sud de la Toscane. L’analyse des proies confirme une 
«sténophagie facultative» des deux rapaces (Castioni 
et al., 1998) focalisée principalement sur les espèces 
de petits rongeurs les plus abondantes. Ce choix de la 
quantité conduit à une organisation sélective entre proies 
prioritaires et secondaires (Tome, 2003 ; Probst & Probst, 
2025) et à orienter le régime, lors de chutes soudaines 
de la proie principale (M. savii), vers des espèces 
abondantes et faciles à trouver (les petits passeriformes 
et le mulot sylvestre A. sylvaticus), délaissant ainsi 
les proies secondaires comme les musaraignes, le 
campagnol roussâtre, etc). 

Fig. 5. Hibou-moyen-duc Asio otus dans le dortoir 
de jour de Madonna della Stella. Photographie de G. 
Bencivenga, octobre 2018.

	 Les analyses des indices d’affinité de Shoener et 
agronomico-environnemental résument et confirment ce 
qui a été exposé ainsi : dans les HPC la comparaison 
entre les régimes en période hivernale et en période 
printemps-été d’A. otus montre une bonne affinité 
(0,80), indiquant probablement un régime alimentaire 
assez constant tout au long de l’année. Il convient aussi 
de noter la bonne affinité entre les régimes de C. cyaneus 
et A. otus (0,61) en période hivernale. Comme attendu, 
une baisse de l’indice est observée entre les régimes des 
HPC et de MdS : ainsi on note un faible indice entre 
C. cyaneus et A. otus (0,35) et un indice très moyen 
(0,46) entre les régimes en période hivernale d’A. otus 
dans les HPC et MdS. Dans les deux cas, on note un 
renversement de tendance dû à la gestion différente de 
l’utilisation des sols et, donc à l’orientation trophique 
différente calibrée en fonction des caractéristiques des 
territoires de chasse.
    Au cours des trente dernières années, la tendance 
des deux espèces a varié dans les HPC, montrant une 
diminution marquée de C. cyaneus (de 10 à 15 individus 
en 1995 à 1 à 7 individus en 2025) et, inversement, une 
augmentation d’A. otus. D’après les données recueillies 
et les connaissances de la littérature, seraient à exclure 
comme des facteurs limitants, la disparition locale de 
M. savii due à des changements brusques des pratiques 
agricoles (Probst & Probst, 2025 ; A.M. Paci, obs. 
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pers.) ou des déclins démographiques saisonniers de ces 
mêmes populations (Contoli et al., 2008 ; Dell’Agnello, 
2016 ; Dell’agnello et al., 2020). Un facteur à ne pas 
sous-estimer est la présence récente d’A. otus avec lequel 
C. cyaneus peut interagir lors des chasses crépusculaires 
jusqu’à environ 20 minutes (voire 40 minutes) après le 
coucher du soleil et à des niveaux de luminosité allant 
jusqu’à 28 lux (Noga, 2013), pouvant ainsi donner 
lieu à une compétition alimentaire étant donné le 
chevauchement important des territoires de chasse et des 
régimes alimentaires de ces deux espèces.
	 L’analyse de leurs régimes a montré un spectre 
trophique similaire et orienté vers les petits rongeurs qui 
dominent dans la zone d’hivernage. Pendant la période 
hivernale, les petits rongeurs suffisent à nourrir A. otus 
(99,4 % de la biomasse) mais pas C. Cyaneus (62,3 % 
de la biomasse) lequel consomme en complément des 
Passériformes (37,4 % de la biomasse).
	 Selon la théorie de construction de niche (NTC), des 
espèces étroitement liées et écologiquement similaires 
avec des aires de distribution se chevauchant peuvent 
coexister par une répartition des ressources qui limite 
la compétition interspécifique (Ramellini et al., 
2024). Cependant, si au niveau local les conditions de 
symbiose sont irrégulières (ou récentes, comme dans le 
cas présent), ces mécanismes d’isolement écologique 
pourraient ne pas se développer complètement, laissant 
place à des compétitions parfois considérables (Clark & 
Ward, 1974 ; Ormrod et al., 2021).
	 La relation paradoxale entre ces deux espèces 
vulnérables dans un territoire significativement modifié 
par l’homme et malmené par le gel hivernal, semble 
être fortement liée à la disponibilité de M. savii qui, 
contrairement à d’autres Cricetidae présents dans 
des environnements riches en biodiversité, occupe 
aussi des biotopes fortement anthropisés (Capizzi & 
Santini, 2007 ; Contoli et al., 2008), en fournissant 
aux deux rapaces l’apport calorique nécessaire pour 
passer la saison hivernale dans les HPC (Wijnandts, 
1984 ; Probst & Probst, 2025). Par conséquent, la 
présence/absence de M. savii devrait être surveillée 
régulièrement en parallèle avec la disponibilité ou non 
de diverses espèces végétales que ce rongeur apprécie, 
en premier lieu Bellis perennis, Geranium pusillum, G. 
rotundifolium, Plantago lanceolata, P. major, Setaria 
verticillata, Taraxacum officinale et Trifolium pratense 
(Dell’Agnello, 2016). 

	 À cet égard, l’expérience conduite aux Pays-Bas 
avec la création de véritables « champs d’oiseaux » 
constitués de zones pérennes, riches en campagnols 
et adaptés à l’hivernage de C. cyaneus et A. flammeus 
(Wiersma & Bos, 2019) est certainement intéressante. 
Une gestion prudente de ces réservoirs alimentaires, 
centrée sur des zones limitées et éloignées des cultures 
existantes, garantirait et faciliterait la présence in situ 
des busards, hiboux et autres prédateurs de campagnols 
(dont des espèces rares ou menacées comme la pie-
grièche grise Lanius excubitor et le butor étoilé Botaurus 
stellaris)  (Cagnucci, 2004  ; Bencivenga, 2019  ; Paci 
& Gaggi, 2019  ; L. Fabbriccini, obs. Pers.). Ainsi, ces 
réservoirs assureraient la survie des busards et hiboux 
pendant la saison froide et leur permettraient de remplir 

leur précieux rôle de régulateurs des rongeurs pour la 
défense de la production agricole (Paci, 2020 ; Ormrod 
et al., 2021) dans les Hauts-Plateaux de Colfiorito. 
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1. Introduction

Armadillidium album Dollfus, 1887 est une espèce 
halophile de répartition méditerranéo-atlantique, 
rare sur le littoral méditerranéen, alors même qu’elle 
aurait curieusement, une origine adriatique selon 
Vandel (1962). 

La récente observation de l’espèce sur le littoral 
du département de l’Aude, à l’embouchure du fleuve 
éponyme, et du département des Pyrénées-Orientales, à 
l’embouchure du fleuve Tech, nous a motivé à rédiger 
cet article qui relate les observations effectuées à ce 
jour dans les départements des Bouches-du-Rhône, de 
l’Aude et des Pyrénées-Orientales.

2. Armadillidium album  : description, écologie et 
répartition

2.1. Description succincte

Armadillidium album est un crustacé de petite 
taille appartenant à l’ordre des Isopodes, mesurant 
environ 6 à 7 mm. Il se reconnaît, au premier abord, à 
sa dépigmentation (bien que certains individus soient 
plus colorés, brunâtres), cette dernière renvoyant à 
l’épithète de son nom scientifique, ou plus précisément 
à sa coloration terne (Fig. 1). Ses téguments sont 
couverts de courtes soies-écailles visibles à fort 
grossissement. Le telson est tronqué, arrondi à son 

Sur la présence d’Armadillidium album Dollfus, 1887 
(Isopoda, Armadillidiidae) le long du littoral méditerranéen 

de France métropolitaine
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extrémité. Ses péréiopodes sont armés de fortes épines, 
tout particulièrement l’extrémité du péréipode VII du 
mâle (Fig. 2) (Vandel, 1962 ; Noël & Séchet, 2007). Ce 
dernier point constitue un caractère sexuel secondaire 
communément observé chez les isopodes oniscoïdes. 
Une caractéristique morphologique qui permet 
l’identification facile des mâles adultes d’Armadillidium 
album est la présence d’un talon à l’angle distal du basis 
du péréiopode VII (Fig. 3).
	 L’espèce présente une volvation incomplète avec les 
antennes se repliant à l’intérieur du corps.

2.2. Écologie

Armadillidium album est une espèce sabulicole (sables 
fins), détritivore, supralittorale, halophile, étroitement 
dépendante des éléments organiques d’origine fluviale 
et maritime (laisses de mer) (Vader & De Wolf, 1988 ; 
Garcia et al., 2003). Nos observations soulignent 
l’importance des bois volumineux et relativement 
enfoncés dans le sol, contribuant au maintien d’un 
habitat humide. Cette humidité peut répondre aux 
besoins physiologiques de l’espèce mais aussi favoriser 

Fig. 1 - Armadillidium album in natura dans les Bouches-du-Rhône. Photographie de Daniel Pavon.

Fig. 2 - Armadillidium album : vue générale d’un individu 
après alcoolisation (remarquer les soies-écailles, visibles 
sur le pourtour de l’animal). Photographie de Franck 
Noël.

Fig. 3  - Armadillidium album, mâle adulte : détail du 
pléopode I (à gauche) et du péréiopode VII (à droite). 
(flèche : expansion formant un « talon » en partie distale 
du basis). Photographies de Franck Noël.
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la décomposition du bois et donc, son alimentation, mais 
aussi servir d’abri lors de fortes chaleurs. Il n’est pas à 
exclure que ce bois joue un rôle d’attraction, et facilite 
l’observation de l’espèce, occasionnant ainsi un biais 
d’interprétation de son habitat, qui pourrait correspondre 
à un ensemble dunaire plus large, comprenant à la fois 
l’estran, les dunes embryonnaires et les dunes blanches. 
C’est ce que tendent à démontrer les prospections par 
tamisage du sable et des laisses algales menées sur la 
façade atlantique (F. Herbrecht, comm. pers.).

À la façon des espèces du genre Tylos, il creuse des 
terriers dans le sable, aidé de ses péréiopodes robustes et 
armés de fortes épines (Vandel, 1962), ce qui lui permet 
notamment d’échapper aux périodes de fortes chaleurs 
et d’éviter le dessèchement, sortant alors uniquement de 
nuit pour s’alimenter.
	 L’espèce suit le mouvement des marées ou des coups 
de mer, et peut remonter jusque dans les dunes blanches 
pour s’y abriter. Elle peut s’y observer bien après les 
tempêtes, pour peu qu’il reste encore de la laisse de mer 
à décomposer. 

2.3. Répartition

Armadillidium album présente une répartition 
méditerranéo-atlantique. D’une origine adriatique selon 
Vandel (1962), il est toutefois largement répandu sur les 
côtes atlantiques de l’Europe occidentale ; du sud de la 
Suède au sud du Portugal. L’espèce est présente jusqu’en 
Macaronésie, avec des observations de l’espèce dans 
les archipels de Madère (Vandel, 1960) et des Açores 
(Vandel, 1957, 1968).

Concernant le pourtour méditerranéen, l’espèce est 
présente en Italie (Sicile comprise – Messina et al., 
2012), Slovénie (donnée GBIF, non reprise par Vittori 
et al., 2023), Grèce (Schmalfuss, 2008), France 
continentale (Bellan Santini et al., 1984  ; Bigot et al., 
1977), Corse (Bigot, 1977  ; Taiti & Ferrara, 1996) et 
dans les îles Baléares (Garcia et al., 2003).

Adaptée à la vie littorale, l’espèce tolère une 
immersion qui peut potentiellement durer quelques jours 
(Vader & De Wolf, 1988). Plusieurs observations nous 
permettent d’affirmer que l’espèce trouve refuge au 
sein des cavités des morceaux de bois échoués (Fig. 4). 
Ainsi, se servant du bois remis en flottement par les 
grandes marées et les coups de mer, il est susceptible de 
coloniser de nouvelles plages, pour peu que les courants 
l’emmènent vers des habitats favorables. 

3. Les observations d’Armadillidium album sur le 
littoral méditerranéen de France métropolitaine

La présence d'Armadillidium album est longtemps 
passée inaperçue en région méditerranéenne française 
où elle n'est pas mentionnée par Vandel (1962). Elle 
a, par exemple, été oubliée du référentiel ZNIEFF de 
la région Provence-Alpes-Côte-d’Azur (Séchet et al., 
2011) malgré une présence avérée en Camargue où elle 
est citée dans les travaux de Bigot et al. (1977) et Bellan 
Santini et al. (1984).

. Embouchure du fleuve Rhône – communes d’Arles 
et de Port-Saint-Louis-du-Rhône (Bouches-du-Rhône 
– 13)

Fig. 4 - Armadillidium album sortant d’une cavité d’un bois échoué à l’embouchure de l’Aude. 
Photographie de Christophe Savon.
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Dans le département des Bouches-du-Rhône, cette 
espèce n'avait été vue récemment que dans le golfe de 
Fos-sur-Mer, aux marais de l'Audience, et restait donc 
à retrouver en grande Camargue (Pavon, 2023). Ainsi, 
les nouvelles observations qui font l'objet de cette note 
permettent de confirmer son maintien dans le delta du 
Rhône avec les observations suivantes, de part et d'autre 
de l'embouchure du Grand Rhône :

- Commune d'Arles : Piémanson [T. Cuypers, 
09.IV.2023 ; D. Pavon, 25.III.2024 et 24.III.2025 ; 
G. Jouvenez, 21.IV.2025].
- Commune de Port-Saint-Louis-du-Rhône : plage 
Napoléon [G. Jouvenez, 04.V.2024  ; Société 
linnéenne de Provence, 18.X.2025].

. Embouchure du fleuve Aude – commune de Fleury 
(Aude – 11)

En septembre 2025, en prospectant la plage des 
cabanes de Fleury, en rive droite de l’embouchure du 
fleuve Aude, une trentaine d’individus d’Armadillidium 
album ont été observés par l’un d’entre nous (C. Savon) 
en soulevant du bois échoué (Fig. 5). L’espèce n’avait, 
semble-t-il, jamais été mentionnée sur cette portion du 
littoral méditerranéen français. Elle y a pourtant été 

recherchée en différentes localités propices : plage des 
Cabanes à Fleury (11) en mai 2023, plage de la Mateille 
à Gruissan (11) en août 2023, et sur l’île de la Margotte 
à Peyriac-de-Mer (11) en mars 2024. Il convient 
de souligner que ces prospections infructueuses ne 
constituent pas une preuve d’absence, l’espèce ayant été 
finalement observée sur la plage de Fleury en 2025 après 
des recherches infructueuses en 2023.
	 Le fleuve Aude est long de 220 kilomètres environ. 
Il prend sa source dans les Pyrénées-Orientales et son 
embouchure se situe dans le Nord-Est du département 
du même nom. Il est connu pour ses crues d’envergure 
qui sont à l’origine d’un apport parfois important de bois 
flotté qui vient s’échouer sur le littoral.
	 Ce bois échoué est à l’origine de la formation de 
banquettes dunaires qui sont favorables à l’implantation 
d’espèces végétales comme Euphorbia peplis L., 
Sporobolus pungens (Schreb.) Kunth, ou encore Salsola 
squarrosa Steven ex Moq.

. Embouchure du fleuve Tech – commune d’Elne 
(Pyrénées-Orientales – 66)

En octobre 2025, lors d’une prospection ciblée sur 
l’espèce, deux individus ont été observés à l’embouchure 

Fig. 5. A - Armadillidium album observé en septembre 2025 sur le littoral des cabanes de Fleury ; B - habitat de 
l’espèce. Photographies de Christophe Savon.

Fig. 6. A - Armadillidium album observé en octobre 2025 sur le littoral d’Elne ; B - habitat de l’espèce. Photographies 
de Christophe Savon.
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du fleuve Tech, en sa rive gauche, sur la commune 
d’Elne, en soulevant du bois échoué (Fig. 6).
	 Le Tech, d’un cours de 85 km environ, prend sa 
source à 2500 m d’altitude, dans le massif du Costabona. 
Il se jette en Mer Méditerranée au niveau de la réserve 
naturelle du Mas Larrieu qui abrite une mosaïque 
d’habitats dunaires, de zones humides plus ou moins 
halophiles, et enfin de bois riverains. Cette réserve 
est bien connue pour sa flore, sa bryoflore et sa faune 
remarquables (Hugonnot et al., 2018 ; Rodriguez, 2019).
Comme l’Aude, il est sujet à des crues importantes, 
parfois soudaines, la dernière datant de janvier 2020, 
lors de la tempête Gloria.

À partir de ces descriptions, la Fig. 7. permet 
une représentation de l’ensemble des observations 
d’Armadillidium album connues à ce jour sur le littoral 
méditerranéen français.

4. Discussion

À partir des descriptions faites précédemment et de 
la bibliographie consultée, il est possible de définir un 
déterminisme commun aux habitats d’Armadillidium 
album sur le littoral méditerranéen français. 
	 D’une part, ces habitats se situent tous à l’embouchure 
de grands fleuves,  le Rhône, l’Aude et le Tech pour la 
façade continentale  ; le Fiumorbu et le Tavignano en 
Corse. D’autre part, l’espèce fréquente des stations plus 
ou moins fournies en bois échoué, parfois de grande 
taille. Ce matériau est véhiculé par les fleuves, plus 
ou moins longtemps flotté en mer, puis échoué sur le 
littoral. L’habitat de l’espèce est illustré sur la Fig. 8 
ci-après. Mais l’espèce ne se limite pas à ces laisses de 
mer, ces dernières constituant un biais d’observation, 
car facilitant les prospections. Elle est présente des 

Fig. 7 - Carte de répartition des observations d’Armadillidium album sur le littoral méditerranéen français. 
Réalisation de Daniel Pavon.

replats sableux non végétalisés aux dunes blanches, ces 
dernières pouvant servi d’abris en cas de coups de mer.
	 Au regard de ces éléments, l’espèce serait sujette à 
trois menaces principales :

- La première concerne l’entretien régulier des 
plages. Ce « nettoyage », à but souvent touristique 
(Zielinski et al., 2019), vise à extraire les débris 
végétaux (algues et plantes vasculaires) ainsi que 

le bois échoué, réduisant par là-même l’habitat et 
la ressource trophique d’Armadillidium album. Ce 
bois échoué est pourtant utile dans le piégeage du 
sable volatile, et dans la confection de banquettes 
stabilisatrices des dunes, et donc du trait de côte 
(Grilliot et al., 2019  ; Murphy et al., 2021). Il est 
de plus un élément très important d’un habitat 
singulier : la laisse de mer. Cette dernière, en plus 
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Fig. 8 - Illustration de l’habitat d’Armadillidium album sur le littoral méditerranéen français. Illustration de L’Aude 
au Nat.

d’être classée dans la catégorie « Vulnérable » de 
la liste rouge des écosystèmes de France (Comité 
français de l’UICN, 2020), constitue un habitat pour 
de nombreuses espèces patrimoniales (Jaulin & 
Soldati, 2005), dont certaines sont protégées, comme 
par exemple la plante vasculaire Euphorbia peplis. 
Enfin, le déplacement régulier et la récolte du bois 
flotté par les particuliers a probablement aussi 
un impact important sur l’ensemble de la faune 
halophile littorale qui y est directement associée. 
Cette menace a d’ailleurs été documentée pour 
les chilopodes halophiles et halobiontes du littoral 
méditerranéen (Iorio et al., 2020) dont certains 
sont menacés d’extinction (UICN Comité français, 
OFB, MNHN et Myria-France, 2025), et pour 
d’autres espèces de macro-invertébrés. De façon 
générale, la bibliographie constatant l’impact 
négatif de l’entretien des plages est assez étoffée, et 
concerne aussi bien la faune que la flore (Llewellyn 
& Shackley, 1996 ; Weslawski et al., 2000 ; Dugan 
& Hubbard, 2010  ; Griffin et al., 2018). Il existe 
pour autant des retours d’expériences d’une gestion 
équilibrée de ces dépôts marins (Serantoni, 2015).
- Le bois échoué sur le littoral a une origine fluviatile, 
et provient des forêts riveraines implantées le 
long des fleuves. Le bois mort au sein de ces 
formations riveraines, malgré un intérêt écologique 
certain, notamment pour les invertébrés (Zigann 

et al., 2023), constitue une source potentielle 
d’embâcles, générant un risque de rétention d’eau 
ou d’obstruction des ponts (Zanetti et al., 2016). La 
seconde menace pesant sur Armadillidium album 
concerne donc l’extraction de ce bois mort en amont 
de l’embouchure, car pouvant générer un risque sur 
des infrastructures anthropiques. 
- Enfin une dernière menace, concerne l’évolution 
du trait de côte, avec une érosion déjà mesurée, et 
qui devrait s’accélérer les prochaines années, du fait 
des effets conjugués d’une pénurie de sédiments 
distribués depuis les embouchures des fleuves, des 
aménagements mis en place pour stabiliser les traits 
de côte, et enfin des tempêtes (Brunel, 2012).

Armadillidium album est donc une espèce indicatrice à 
la fois d’une gestion équilibrée des bois riverains et des 
sédiments des fleuves, mais aussi du bois échoués en 
partie littorale, avec tout l’intérêt qu’on peut lui connaître 
(stabilisation du trait de côte, habitat patrimonial).
Précisons que l’espèce est considérée comme un enjeu 
fort selon Iorio et al. (2022), «  qu’il serait utile de 
protéger au niveau national afin de couvrir correctement 
les habitats les plus démunis au niveau réglementaire ». 
Dans le cas de l’embouchure de l’Aude, elle peut tirer 
avantage de la protection d’Eurphorbia peplis.
Le statut de cette espèce mérite d’ores et déjà d’être 
reconsidérée dans les diverses listes ZNIEFF régionales.
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Conclusion

La méconnaissance d’Armadillidium album sur le 
littoral méditerranéen français souffrait très probablement 
d’un manque de prospections ciblées (taxonomiques et 
géographiques) mais aussi d’une potentielle régression 
suite aux aménagements et destructions des milieux 
naturels littoraux (urbanisation et infrastructures) 
et aux pratiques généralisées d’«  entretien  » ou de 
surfréquentation des plages.

	 Nous confirmons ici que ce crustacé est donc bien 
présent sur le littoral méditerranéen français, aussi bien 
sur la façade continentale, où il a été observé récemment 
dans les Bouches-du-Rhône (Port-Saint-Louis-du-
Rhône et Arles), l’Aude (Fleury), les Pyrénées-
Orientales (Elne), qu’en Corse où il a été mentionné en 
plaine orientale (entre Ghisonaccia et Aléria) et reste 
à confirmer ailleurs, notamment dans la partie nord de 
l’île.

L’espèce reste à rechercher dans d’autres localités 
du littoral méditerranéen, notamment au niveau des 
fleuves côtiers. En effet, nos observations récentes 
laissent présager sans aucun doute une présence bien 
plus étendue dans le delta du Rhône où Armadillidium 
album mérite d'être recherché plus à l'ouest aux abords 
de l'embouchure du Petit Rhône, aussi bien dans le 
département du Gard que celui des Bouches-du-Rhône. 
C’est aussi le cas du littoral sableux du département 
de l’Hérault. Enfin, la Corse, avec ses très nombreuses 
embouchures encore sauvages et les grandes plages de 
la plaine orientale, reste probablement sous prospectée.

Armadillidium album constitue une espèce 
remarquable et indicatrice d’un habitat naturel menacé 
et en régression : la laisse de mer. Nous invitons donc 
l’ensemble des gestionnaires d’espaces naturels de 
France méditerranéenne à reconsidérer cette espèce et 
son habitat singulier dans leurs activités de gestion et de 
communication, depuis les rives des fleuves et des forêts 
riveraines, jusqu’au littoral. Des études ciblées sur les 
espèces halophiles et halobiontes méconnues du littoral 
méditerranéen, en particulier en Occitanie, permettraient 
une prise en compte plus large du cortège d’invertébrés 
lié à ces habitats menacés : Halophiloscia spp, Geophilus 
fucorum Brölemann (CR), Henia bicarinata Meinert 
(VU), Hydroschendyla submarina Grube (LC), Tuoba 
poseidonis Verhoeff (LC), Thalassisobates littoralis 
(Silvestri) et Dolichoiulus tongiorgii (Strasser) seraient 
à prospecter en priorité.
	 Enfin, des études de phylogéographie et de génétique 
des populations permettraient de mieux connaître le 
taxon et de comprendre ses mécanismes de dispersion et 
de persistance.
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