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RÉSUMÉ – Les relations faunistiques entre l’Atlantique et la Méditerranée sont complexes, affectées 

par les bouleversements tectoniques du Miocène, les vicissitudes climatiques du Pleistocène et la dis-

continuité des régimes hydrologiques. Nous utilisons l’approche génétique infra-spécifique pour abor-

der la biogéographie de la faune marine méditerranéenne et en particulier pour décrire le niveau des 

échanges récents ou actuels avec l’Atlantique. Les taux de différenciation génétique entre populations 

ont été estimés à partir des données de la littérature ou de données non publiées sur seize espèces de 

l’Atlantique nord-est et de la Méditerranée. Ceux-ci révèlent un gradient génétique très fort, voire une 

quasi-absence de flux génique de part et d’autre de la région de Gibraltar chez une majorité d’espèces, 

qu’il s’agisse de poissons tropicaux, subtropicaux ou boréaux, ou d’invertébrés côtiers. Une telle situ-

ation est également observée, pour une proportion des espèces, de part et d’autre du seuil siculo-

tunisien. Dans un petit nombre de cas, la structure géographique paraît cependant conforme aux at-

tendus du modèle d’isolement par la distance. La phylogéographie moléculaire du flet Platichthys flesus 

permet d’inférer la séquence des mouvements de colonisation et des isolements géographiques des 

populations chez une espèce à affinités boréales. Une approche similaire est utilisée chez une espèce 

tropicale (la sardinelle ronde Sardinella aurita) et une espèce cosmopolite (le mulet cabot Mugil cephalus), 

qui révèle des affinités entre les populations méditerranéennes et celles de l’Atlantique tropical est. 

Nous analysons les implications possibles pour la systématique des populations méditerranéennes et 

spéculons sur le devenir des populations de certaines espèces à affinités boréales vis-à-vis du réchauf-

fement climatique actuel. Nous engageons une réflexion sur les hypothèses du maintien des diffé-

rences génétiques entre populations de part et d’autre des zones de transition en milieu marin.  
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ABSTRACT. – The faunal relationships of the Atlantic and the Mediterranean have been affected by 

tectonic change in the Miocene, by climate change in the Pleistocene and by hydrological discontinuity. 

We use a population genetics approach to the biogeography of the Mediterranean marine fauna, in 

particular to describe the level of recent or present-day exchanges with the Atlantic. The level of ge-

netic differences between populations was estimated from published and unpublished data on sixteen 

species from the northeastern Atlantic and the Mediterranean. For a majority of species, either tropical 

or subtropical or boreal fishes, or coastal invertebrates, a moderately-strong to strong genetic cline 

across the Gibraltar strait area was observed. Such a pattern was also observed in a proportion of 

species across the siculo-tunisian strait. In a limited number of cases, the geographic patterns of pop-

ulation genetic structure however conformed with the expectations from an isolation-by-distance 

model. The molecular phylogeographic approach in a boreal species, the flounder Platichthys flesus, led 

to the inference of the historical movements of colonisation and geographic isolation of the popula-

tions. A similar approach in a tropical species (the Spanish sardine Sardinella aurita) and a cosmopolitan 

species (the grey mullet Mugil cephalus) revealed close genetic relationships between Mediterranean and 

tropical eastern-Atlantic populations. We analyse the possible implications of these findings to the 

systematics of the Mediterranean populations and we speculate about the future of boreal species vis-

à-vis the present climate change. We debate on various hypotheses for the maintaining of abrupt 

genetic clines in the marine environment.  
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INTRODUCTION  

 

La biogéographie consiste en l’étude de la répartition et de la structure des communautés vivantes 

actuelles en fonction de leur biologie, de leur écologie et de leur histoire. Classiquement, on distingue 

plusieurs groupes de peuplements d’espèces animales en mer Méditerranée : immigrants glaciaires, 

immigrants tropicaux, immigrants pontiques, immigrants récents dits “ lessepsiens ”, et endémiques 

(Ekman 1968; Quignard 1978). Ces auteurs évoquent également des “ relictes de la Tethys ”, mais si 

l’on admet que la Méditerranée s’est entre-temps asséchée au cours de l’épisode Messinien jusqu’à 

l’ouverture du détroit de Gibraltar au début du Pliocène (Hsü et al. 1977), ce terme ferait alors réfé-

rence à des espèces ayant colonisé secondairement la Méditerranée depuis un refuge Atlantique. Selon 

l’importance accordée à la proportion d’espèces dites endémiques, on a pu conclure que la Méditerra-

née formait une région biogéographique à part entière (Klausewitz 1973 ; Quignard 1978) ou au con-

traire, qu’elle ne constituait qu’un diverticule de l’Atlantique nord-est (NE) comprenant un mélange 

d’espèces tropicales et d’espèces d’eaux froides (Ekman 1968 ; Vermeij 1993). L’originalité de l’assem-

blage des espèces, autre critère retenu par Quignard (1978) pour les poissons, paraît néanmoins 

suffisante pour conclure à la différenciation faunistique de la Méditerranée par rapport à l’océan At-

lantique.  

 L’organisation spatiale de la variabilité intra-spécifique recèle une information utile pour la bi-

ogéographie (Avise 1994 ; Mitton 1994 ; Bonhomme et al. 1995). Aborder la biogéographie sous cet 

angle consiste en l’étude de la structure géographique des populations à l’aide de marqueurs génétiques, 

à la lumière des concepts et des développements théoriques de la génétique des populations. L’analyse 

de la répartition de la diversité génétique dans et entre les populations peut nous renseigner sur les 



facteurs de leur évolution : effet de fondation, migration, dérive, voire sélection lorsqu’on dispose 

d’une série de marqueurs. Cette approche permet la mise en évidence de barrières au flux génique et 

éventuellement de dater leur apparition de manière relative par la comparaison des distances génet-

iques entre populations ou groupes de populations deux à deux et même de façon absolue si l’on 

dispose d’une horloge moléculaire. Les marqueurs moléculaires se prêtent à l’inférence phylogé-

nétique, ce qui permet éventuellement de déterminer les sens de colonisation ainsi que l’origine 

géographique des populations ancestrales.  

 On admet depuis Mayr (1942) que l’isolement géographique des populations est généralement un 

préalable nécessaire à la spéciation. L’isolement géographique peut être le résultat de deux processus 

(Blondel 1995) : soit il résulte de la fragmentation de l’aire de distribution initiale (principe de vicari-

ance), soit il a lieu à la suite de la migration anecdotique d’une population fondatrice hors de l’aire de 

distribution, conduisant à l’établissement de populations périphériques (principe de dispersion), 

lesquelles évoluent rapidement par effet de fondation, par dérive et éventuellement par sélection dans 

un environnement nouveau. On peut supposer a priori que les espèces dont les tailles de population 

sont très grandes, les aires de distribution vastes et les potentiels de dispersion importants, comme 

c’est le cas chez un grand nombre d’espèces marines, présentent une différenciation allopatrique de 

type vicariant. Le degré de différenciation génétique entre ces populations géographiquement séparées 

dépend du taux de migration ou flux génique, des tailles efficaces de population et de la durée de 

l’isolement géographique.  

 Les changements climatiques du Pléistocène et les variations concomitantes du niveau marin 

(Petit-Maire 1992) ont sans doute eu un fort impact sur les distributions des espèces de l’Atlantique 

NE et de la Méditerranée. Les épisodes glaciaires ont pu favoriser le déplacement vers le sud des aires 

géographiques des espèces d’eaux froides ainsi que leur entrée en Méditerranée, renouvelant le cas 

échéant les opportunités d’échanges génétiques. Inversement, la baisse du niveau marin a aussi pu 

conduire à la diminution de la surface d’habitat des espèces côtières, estuariennes ou lagunaires, et 

favoriser l’effet de barrière des seuils bathymétriques de sorte que l’isolement géographique des pop-

ulations de tailles ainsi réduites a pu se renforcer et leur divergence, s’accélérer. Ainsi, les avancées 

glaciaires ont pu contribuer à la restriction du flux génique entre populations situées de part et d’autre 

du détroit de Gibraltar, ou de part et d’autre du seuil siculo-tunisien.  

 Les périodes de réchauffement interglaciaire telles que la période actuelle ont pu au contraire fa-

voriser l’entrée en Méditerranée des espèces d’eaux tropicales ou tempérées, tout en piégeant les es-

pèces d’eaux froides dans le nord des différents bassins et la remontée concomitante du niveau de la 

mer et l’extension des habitats de type estuarien ou lagunaire ont pu faciliter le contact entre popula-

tions jadis isolées de part et d’autre des seuils bathymétriques.  

 Dans la discussion qui suit, nous posons le problème de l’endémisme de la faune marine méditer-

ranéenne à partir de l’information génétique infra-spécifique dont nous disposons sur un ensemble 

d’espèces (poissons, bivalves, échinodermes) de l’Atlantique NE et de la Méditerranée et nous tentons 

d’approfondir notre compréhension de l’histoire biogéographique de cette région.  

 

MÉTHODES 

 

Les espèces analysées dans ce travail sont celles pour lesquelles nous disposons de données de varia-

bilité génétique intra-spécifique à l’échelle de l’Atlantique NE et de la Méditerranée (références au 

tableau I). Ces données sont soit directement tirées de la littérature (dans le cas où les matrices de Fst 

par paires – voir ci-après – sont disponibles), soit directement à partir des données de fréquences 

alléliques. Il s’agit par exemple de poissons estuariens ou lagunaires (le flet Platichthys flesus, le mulet 



cabot Mugil cephalus), de poissons benthiques du plateau continental (le merlu Merluccius merluccius, le 

turbot Psetta maxima, la barbue Scophthalmus rhombus, la sole commune Solea solea, le tacaud Trisopterus 

minutus), de poissons pélagiques côtiers (la sardinelle ronde Sardinella aurita) ou océaniques (le thon 

rouge Thunnus thynnus, l’espadon Xiphias gladius) et l’invertébrés littoraux (l’oursin Echinocardium cor-

datum, la moule méditerranéenne Mytilus galloprovincialis, l’huître plate Ostrea edulis, la palourde Ruditapes 

decussatus). Le flet est typiquement une espèce d’habitat froid (Quignard 1978) et d’après leur distribu-

tion géographique actuelle, la sole, la moule méditerranéenne, la palourde et le loup Dicentrarchus labrax 

sont typiqement des espèces d’habitat tempéré (Mars 1966; Lubet et al. 1984; Whitehead et al. 1986) 

et la sardinelle ronde, le thon rouge et l’espadon, des espèces tropicales (Ben Tuvia 1960; Whitehead 

et al. 1986). Le mulet cabot est une espèce eurytherme, à répartittion mondiale (Crosetti et al. 1994).  

 Dans un cas où nos données le permettent, celui du flet, nous tentons en outre de fixer un cadre 

temporel aux relations phylogéographiques entre populations atlantiques et méditerranéennes, en rap-

portant les distances génétiques aux temps absolus de divergence à l’aide de l’horloge moléculaire 

proposée par Vawter et al. (1980).  

 Le modèle d’isolement par la distance de la génétique des populations (Wright 1943) décrit la 

situation d’équilibre entre flux génique et dérive le long d’un continuum de populations. Il prédit, à 

l’équilibre, un certain taux de différenciation génétique entre populations locales, pourvu que la dis-

tance de migration par génération soit suffisamment inférieure à l’étendue de l’aire de l’espèce. Il y a 

structure géographique, bien qu’aucune discontinuité n’apparaisse. L’analyse (Rousset 1997) montre 

que dans un modèle d’isolement par la distance, la quantité Fst/(1-Fst), où Fst est la variance stand-

ardisée des fréquences alléliques entre populations (Wright 1951), est une fonction linéaire de la dis-

tance géographique (DG) (dans le cas d’un modèle unidimensionnel) ou de sa transformée logarith-

mique (modèle bidimensionnel).  

 Nous nous servons ici de l’isolement par la distance comme hypothèse nulle à laquelle nous con-

frontons les données de structure géographique obtenues à l’aide de marqueurs génétiques molécu-

laires. Nous considérons que la structure géographique d’une espèce est en accord avec les prédictions 

du modèle d’isolement par la distance lorsque nous observons une relation linéaire positive entre la 

distance génétique Fst/(1-Fst) et DG. Nous rejetons ce modèle dans les autres cas. Dans la pratique, 

nous comparons les valeurs de [Fst/(1-Fst)]/DG inter-bassins (Atlantique NE vs. Méditerranée occi-

dentale) et intra-bassin et concluons au rejet de l’isolement par la distance lorsque ce rapport s’éloigne 

sensiblement de la valeur 1.  

 Les indices θ (Weir et Cockerham 1984) ou Gst (Nei 1973) ont été utilisés ici pour estimer Fst, 

selon que nous disposions, respectivement, des données génotypiques individuelles ou des fréquences 

alléliques dans les populations. Gst, indice mesurant la part de diversité génétique entre populations 

(k = 1 à s) par rapport à la diversité intra-population a été estimé sur l'ensemble des locus polymorphes 

à partir de la relation : Gst = 1-(ΣkHk/s)/HT, où Hk = diversité génétique moyenne sur les locus (j = 

1 à r) dans la sous-population k (Hk = Σjhjk/r) et HT = diversité génétique moyenne sur l'ensemble des 

locus dans la population totale (HT = ΣjhTj/r). Les diversités génétiques monolocus ont été estimées à 

partir des fréquences alléliques (xijk) à l'aide des estimateurs non biaisés hjk = 2Nk/(2Nk-1).(1-Σixijk²) et 

HTj = 2ΣkNk/(2ΣkNk-1).(1-1/ΣkNk.ΣiΣkNkxijk²), où Nk est la taille de l'échantillon.  

 Les valeurs de θ ont été estimées à l’aide de l’estimateur multilocus multiallélique de Weir et Cock-

erham (1984) en utilisant la procédure FSTATS du logiciel GENETIX (Belkhir et al. 1996).  

 

  



RÉSULTATS ET DISCUSSION 

 

Comparaison Atlantique NE / Méditerranée  

 

Les résultats présentés au tableau I et à la figure 1 révèlent des taux de différenciation génétique forts 

entre populations d’Atlantique NE et de Méditerranée. Pour la majorité des espèces analysées ici, les 

estimations du Fst (rapportées à la distance géographique entre échantillons) sont élevées à très élevées 

de part et d’autre de la région du détroit de Gibraltar, alors que les estimations intra-bassin (Atlantique 

NE, Méditerranée occidentale) leur sont généralement inférieures d’un ordre de grandeur. Nous re-

jetons ainsi le modèle d’isolement par la distance pour le loup, le loup moucheté, le merlu, le mulet 

cabot, le flet, le turbot, la sardinelle ronde, le tacaud, l’espadon, l’oursin Echinocardium cordatum et la 

moule. Nous constatons qu’il existe un gradient génétique relativement fort à très fort entre les pop-

ulations méditerranéennes et les populations atlantiques, ceci pour près des trois quarts de notre 

échantillon d’espèces. Ces résultats signifient que l’endémisme des populations méditerranéennes peut 

être considéré comme marqué, ceci autant pour une espèce dite à affinités boréales que pour des 

espèces d’habitat tempéré, des espèces dites à affinités tropicales et une espèce cosmopolite.  

 A l’intérieur de la Méditerranée, la région siculo-tunisienne apparaît comme une zone de transition 

supplémentaire pour le merlu, le loup moucheté, le turbot (tableau I) et l’anchois (Bembo et al. 1995, 

1996 ; Magoulas et al. 1996) mais pas l’espadon ni la moule ni, apparemment, le mulet cabot (mais 

dans ce dernier cas les tailles d’échantillon sont peut-être insuffisantes).  

 Nous admettons donc que la région du détroit de Gibraltar (le front de l'est de la mer d'Alboran 

dans le cas de la moule ; Quesada et al. 1995a, b) constitue une zone de transition géographique chez 

une proportion d'espèces atlanto-méditerranéennes, ceci malgré l'apparente continuité d'habitat et de 

distribution géographique (ex. merlu, moule) et malgré les possibilités d'échanges récentes (pour le 

flet, les dernières glaciations ; Thiede 1978) ou actuelles (les autres espèces). On constate l'existence 

d'une subdivision supplémentaire entre la Méditerranée occidentale et la Méditerranée orientale, bien 

que les données soient encore limitées. Notons toutefois que les régions de Gibraltar et siculo-tu-

nisienne correspondent non seulement à des seuils bathymétriques, mais aussi à des discontinuités 

océanographiques (Ovchinnikov 1966).  

 Examinons le cas des espèces pour lesquelles aucune discontinuité géographique n'apparaît claire-

ment (sole, barbue, thon rouge, huître plate, palourde). La relation entre flux génique et distance 

géographique observée chez la sole (Fig. 2) est conforme à l'attendu théorique d'un modèle d'isolement 

par la distance (Slatkin 1993). Idem, l'huître plate (P. Borsa, non publié). Une tendance similaire est 

observée chez la palourde (Borsa et al. 1994). Enfin, nous n'observons aucune différenciation 

géographique significative chez la barbue (Blanquer et al. 1992) ni le thon rouge (De Metrio 1995). 

L'isolement par la distance chez la sole, l'huître plate et la palourde peut être interprété comme une 

situation d'équilibre entre flux génique et dérive (Slatkin 1993 ; Kotoulas et al. 1995a), ce qui implique 

que les populations de ces espèces n'ont pas subi de bouleversements récents. A l'inverse, l'apparente 

absence de structure géographique chez la barbue, espèce présentant pourtant un taux de polymor-

phisme relativement élevé (Blanquer et al. 1992), soit signifie l'existence d'un flux génique important 

et sur de grandes distances, soit résulte d'une colonisation récente de l'aire de distribution actuelle. 

Enfin, la différenciation génétique des populations de thons rouges est nulle à faible et ne présente 

aucune logique géographique (De Metrio 1995), ce qui est en accord avec ce qu'on connaît de la biol-

ogie des grands thons pélagiques : migrations transocéaniques, vaste répartition géographique des aires 

de ponte, grégarisme et peut-être philopatrie (Harden Jones 1984 ; Bayliff 1994). Rappelons cependant 



le contre-exemple d'un autre grand migrateur, l'espadon, qui présente une différenciation marquée de 

la population méditerranéenne par rapport à l'Atlantique NE (Kotoulas et al. 1995b).  

 Parmi les exemples traités dans ce travail, la sardinelle ronde (Chikhi 1995) et le mulet cabot (Cro-

setti et al. 1994) ont fait l'objet d'un échantillonnage comprenant, outre la Méditerranée, des échantil-

lons de la côte ouest-africaine et de l'Atlantique tropical ouest. Dans les deux cas, ainsi que pour la 

tortue verte Chelonia mydas (Encalada et al. 1996), les populations de Méditerranée s'avèrent phylogé-

nétiquement plus proches des populations de l'Atlantique ouest, dont elles semblent dériver, que de 

celles de l'Atlantique NE. Ces observations récurrentes laissent entrevoir la possibilité qu'une propor-

tion des espèces tropicales (ou eurythermes) actuellement présentes en Méditerranée auraient colonisé 

cette mer non pas à partir des côtes nord-ouest africaines ou européennes, mais à la suite d'une migra-

tion transatlantique de populations fondatrices originaires de l'Atlantique tropical ouest. 

 

Cas particulier des populations de flets 

 

L'exemple du flet illustre de façon remarquable l'apport de l'approche infra-spécifique à la bi-

ogéographie de l'Atlantique NE et de la Méditerranée. Les résultats synthétisés ci-dessous se réfèrent 

aux travaux de Galleguillos et Ward (1982), Vianet (1985), Masson (1986), Borsa (1986), Berrebi 

(1988), Blanquer (1990) et Borsa et al. (1987, 1997).  

 L'espèce Platichthys flesus est présente le long de la côte NE atlantique de la mer Blanche au sud du 

Portugal, en Méditerranée dans la partie septentrionale de chacun des bassins occidental, adriatique et 

de la mer Egée, ainsi qu'en mer de Marmara / mer Noire / mer d' Azov. Le flet étoilé P. stellatus est 

présent le long des côtes NE et NW de l'océan pacifique. P. stellatus est considéré comme proche de 

P. flesus, tant par sa morphologie (Norman 1934) que par son écologie (Shmidt 1965). Les populations 

de mer Noire et de mer Egée se rapportent à la sous-espèce P. f. luscus (Economidis et Bauchot 1976 ; 

Galleguillos et Ward 1982 ; Borsa et al. 1997) et la population du nord de l'Adriatique, à la sous-espèce 

P. f. italicus (Norman 1934; Bini 1968 ; Galleguillos et Ward 1982). Enfin, le flet de Méditerranée occi-

dentale est considéré comme appartenant à la même sous-espèce (P. f. flesus) que le flet atlantique, 

malgré quelques différences morphologiques (Vianet 1985 ; mais voir Moreau 1892, pour une inter-

prétation différente). Cependant, l'analyse génétique des populations aboutit à la conclusion que ces 

deux entités sont fortement différenciées (voir ci-après). 

Quelle information nouvelle nous apportent les marqueurs génétiques ? L'étude des allozymes ré-

vèle des différences marquées, notamment sous la forme de locus diagnostiques, entre les populations 

du sud du Portugal, du Golfe du Lion, de la mer Adriatique et de la mer Egée (tableau II), mais une 

continuité génétique du sud du Portugal à la mer Baltique (tableau III), ainsi que de la mer Egée à la 

mer Noire (Borsa et al. 1997). Trois barrières géographiques au flux génique semblent ainsi mises en 

évidence, l'une correspondant à la région de Gibraltar (ou sud de la péninsule ibérique), la seconde au 

seuil siculo-tunisien (ou sud de la péninsule italienne) et la troisième au Péloponnèse. Ces trois pénin-

sules plongent à leur extrémité méridionale dans des eaux dont la température minimale (Robinson 

1973) reste supérieure à la température maximale tolérée, semble-t-il, par les œufs et les larves de flets, 

laquelle ne varie pas de la mer du Nord (Dannevig 1897 ; Ehrenbaum 1909) à l'Adriatique (Varagnolo 

1964 ; Specchi et al. 1979). L'optimum de température pour la reproduction reste compris entre envi-

ron 5°C et 10°C, quelle que soit la localité (Fig. 3 ; références in Borsa et al. 1997). 

Un échantillon de P. stellatus, récolté en baie de Tokyo, s'avère génétiquement plus proche des P. f. 

flesus d'Atlantique et du Golfe du Lion que P. f. flesus ne l'est des deux autres sous-espèces de P. flesus 

(tableau II). L'espèce P. flesus constitue donc un groupe paraphylétique. Une révision taxinomique 

s'avère nécessaire et nous proposons que soit P. f. luscus et P. f. italicus accèdent chacun au statut 



spécifique ainsi que l'avait proposé A. Günther en 1862 (in Vianet 1985), soit P. stellatus devienne une 

sous-espèce de P. flesus. 

Par ailleurs, nous disposons d'une horloge moléculaire pour les gènes allozymiques des poissons : 

Vawter et al. (1980) ont établi sur une dizaine de paires d'espèces jumelles réparties de part et d'autre 

de l'isthme de Panama, qu'une unité de D [distance génétique de Nei (1972)] équivalait 19 millions 

d'années (MA) d'isolement géographique. Transposer ces chiffres à d'autres espèces nécessite quelques 

précautions. Nous disposons heureusement de quelques repères temporels en ce qui concerne les 

populations de flets. D' abord, l'isolement géographique des populations de Méditerranée orientale 

vis-à-vis de la population atlantique est devenu effectif, au plus tôt, au début du Pliocène (–5 MA ; 

Hsü et al. 1977) lors de la réouverture du détroit de Gibraltar. Ensuite, la séparation entre les popula-

tions atlantique (P. f. flesus) et pacifique (P. stellatus) est bornée par l'ouverture du détroit de Behring (–

3.0 à –3.5 MA ; D.M. Hopkins et L. Marincovich, in Grant 1987) et le début des glaciations du Pléi-

stocène (–2 MA ; D.M. Hopkins et L. Marincovich, in Grant 1987). En admettant que D varie de 

façon linéaire avec le temps, et sur la base de l'horloge moléculaire proposée par Vawter et al. (1980), 

nous obtenons –3.5 ± 0.6 MA pour la séparation (P. f. luscus + P. f. italicus) / (P. f. flesus + P. stellatus) 

(Galleguillos et Ward 1982 ; Borsa et al. 1997) et –2.2 ± 0.5 MA pour la séparation P. f. flesus / P. 

stellatus (Borsa et al. 1997). L'horloge moléculaire de Vawter et al. (1980) reste ainsi valide chez le flet. 

Dans ce cas, la séparation entre les populations atlantique et ouest-méditerranéenne de P. f. flesus est 

estimée à –1.0 ± 0.6 MA (tableau II), ce qui est très ancien, et nous conduit à proposer que ces deux 

populations soient reconnues comme des entités taxinomiques différentes (sous-espèces) (voir Avise 

et Aquadro 1982, pour une comparaison des distances génétiques à différents niveaux taxinomiques 

chez les vertébrés). 

 

Implications pour la systématique 

 

La systématique fondée sur les caractères morphologiques suppose implicitement que le taux de dif-

férenciation morphologique reflète celui des pools géniques. Une telle corrélation est cependant faible, 

en particulier chez les poissons (Allendorf et al. 1987), quoique l'héritabilité de certains caractères 

méristiques (p. ex. le nombre de vertèbres) paraisse relativement élevée chez ces derniers (Leary et al. 

1985 ; Allendorf et al. 1987). L'endémisme des populations de Méditerranée occidentale que nous 

quantifions ici à l'aide des distances génétiques (p. ex. Fst ou distance de Nei) est élevé, ce qui tend à 

accréditer l'idée que la différenciation méristique rapportée chez un certain nombre d'espèces (le nom-

bre de vertèbres chez l'anchois, le merlu, la sardine Sardina pilchardus et la sardinelle ronde ; Quignard 

1978 ; Spanakis et al. 1989) coïncide avec la durée et/ou l'intensité de l'isolement géographique. Les 

distances génétiques estimées chez le loup moucheté, le mulet cabot, le flet, la sardinelle ronde, le 

tacaud et l'espadon pourraient être d'un ordre de grandeur suffisant (tableau I ; voir aussi Avise et 

Aquadro 1982) pour que soit attribué à leurs populations de Méditerranée occidentale un statut sous-

spécifique. Nous proposons que le statut sous-spécifique soit a priori aussi accordé aux populations 

de poissons exhibant pour leurs caractères méristiques des différences notables entre la Méditerranée 

et l'Atlantique NE. Idem, les populations d' autres groupes zoologiques, après que la validité des ca-

ractères morphologiques utilisés pour leur systématique aura été établie par comparaison avec les don-

nées moléculaires sur une série d'exemples.  

Les populations d'espèces marines dont une partie du cycle biologique a lieu en eau douce présen-

tent des taux de différenciation plus élevés que les espèces marines proprement dites (Gyllensten 

1985 ; Ward et al. 1994). Il est vraisemblable que ces populations des côtes de Méditerranée occi-

dentale (comme celles de l'esturgeon Acipenser sturio, aujourd'hui disparues, et celles des Aloses Alosa 



alosa et A. fallax et des lamproies Petromyzon marinus et Lampetra fluviatilis, menacées ; Quignard 1977) 

aient subi un niveau d'isolement au moins égal à celui observé chez la plupart des Poissons marins 

étudiés ici.  

 

Isolement géographique, réchauffement climatique et extinctions  

 

La Méditerranée occidentale offre une situation originale pour l'étude de l'impact des changements 

climatiques sur la composition de la faune : ce bassin présente un gradient latitudinal des températures 

de surface (Robinson 1973) mais comme il est géographiquement borné au nord, les espèces 

sténothermes d'eau froide sont piégées dans sa partie la plus septentrionale, où notamment elles ne se 

reproduisent qu'au plus fort de l'hiver. C'est le cas du flet (voir plus haut), du sprat Sprattus sprattus 

(Aldebert et Tournier 1970) ainsi que, probablement, de quelques espèces dont la  distribution 

géographique à l'échelle de l'Atlantique NE et de la Méditerranée, est similaire (lingue Molva molva, 

pocheteau Raja batis, raie bouclée R. clavata, grondin Eutrigla gurnardus) (Ekman 1968 ; Quignard 1978 ; 

Whitehead et al. 1986). Compte tenu (1) de la distribution géographique des espèces, (2) des con-

traintes physiologiques présumées liées à la sténothermie du développement (Blaxter 1992), (3) de 

contraintes mal cernées conduisant à l'apparente impossibilité pour une population locale, d'évoluer 

vers un décalage de la température optimale de reproduction (voir plus haut), il est prévisible que le 

réchauffement de l'océan annoncé pour les prochaines décennies (Houghton et Woodwell 1989 ; 

D.O.E. 1989 in Blaxter 1992) conduise à la raréfaction sinon à l'extinction des populations méditer-

ranéennes des espèces d'eaux froides listées ci-dessus. Au moins, les années à hiver froid favorables 

au développement des œufs et des larves seront plus rares qu'actuellement. Cette prédiction concerne 

aussi les populations d'espèces présentes dans la seule partie septentrionale de la Méditerranée orien-

tale, p. ex. Platichthys flesus italicus en Adriatique, P. f. luscus en mer Egée (Borsa 1986 ; Borsa et al. 1997) 

ou encore le sprat, la mostelle Phycis blennoides, le merlan Merlangus merlangus et le maquereau Scomber 

scombrus (Economidis et Bauchot 1976 ; Quignard 1978 ; Whitehead et al. 1986). 

Mais inversement et à une autre échelle de temps, au vu de la généralité de la relation négative entre 

température et durée du développement (Blaxter 1992), on peut s'attendre à ce que le réchauffement 

climatique soit indirectement cause de différenciation et de diversification génétique des populations 

par restriction du flux génique dû à la migration passive des œufs et des larves. 

 

À propos du maintien des différences génétiques en milieu dispersif  

 

Une chose est de décrire des gradients génétiques plus ou moins accentués, une autre est de savoir si 

ces gradients sont stables, et si c'est le cas comment ils se maintiennent. La puissance homogénéisatrice 

du flux génique pour des marqueurs neutres semble telle qu'on puisse écarter d'emblée l'hypothèse 

d'un gradient transitoire dû à une mise en place très récente des faunes. Il paraît en effet difficile 

d'imaginer que le cline de fréquences alléliques observé dans la région de Gibraltar pour la majorité 

des espèces évoquées dans la présente synthèse reflète un état intermédiaire vers le retour à l'équilibre 

entre flux génique et dérive. En revanche, on peut imaginer que des phénomènes récents de coloni-

sation, comme c'est p. ex. le cas chez les espèces « lessepsiennes » puissent correspondre à de telles 

situations hors d'équilibre. En admettant que les gradients observés soient relativement stables dans 

le temps, nous pouvons a priori distinguer plusieurs cas de figure. 

(i) Les données moléculaires analysées sont le reflet passif des échanges entre populations. Si celles-

ci sont spatialement distribuées de manière discontinue, l'existence d'un gradient détectable dépend 

des paramètres du flux génique (nombre efficace de migrants par génération), or les modèles 



théoriques montrent qu'il faut que celui-ci soit extrêmement faible pour maintenir un cline abrupt, 

classiquement moins d'un migrant efficace par génération. Nous pensons que ceci est a priori peu 

envisageable dans un milieu marin à forte connectivité, ne serait-ce qu'en regard des possibilités d'é-

changes massifs par la phase larvaire. Si les populations sont organisées de manière plutôt continue, 

l'existence d'un gradient détectable nécessite que l'écart-type de dispersion des individus (distance par-

ent-descendant) soit très petit. Ceci semble à nouveau peu réaliste en regard des distances potentielles 

de déplacement des larves. Dans les deux cas de figure, il faut invoquer des phénomènes réduisant 

fortement les flux géniques effectivement réalisés pour observer des gradients génétiques forts. Le 

front océanographique d'Almeria à Oran à l'est de la mer d'Alboran pourrait constituer une telle dis-

continuité d'habitat formant une barrière au flux génique entre deux populations vicariantes de la 

moule M. galloprovincialis (Quesada et al. 1995a; 1995b). 

(ii) Il existe des adaptations différentielles fortes de part et d'autre de la zone de transition, qui font 

que les migrants ne sont pas génétiquement efficaces. Ce cas de figure semble bien plus vraisemblable 

pour les espèces ayant une phase adulte mobile, p. ex. les poissons, que pour les invertébrés fixés à 

phase larvaire quasi-passive comme les bivalves. On peut invoquer une série de mécanismes expli-

quant l'absence de succès reproductif des migrants ou des recrues, tels les décalages dans la période 

de ponte, l'existence de barrières comportementales (isolement pré-reproductif), la divergence des 

gènes de reconnaissance gamétique conduisant à la restriction de l'hétérogamie (Palumbi 1992) ou 

enfin l'existence d'incompatibilités génomiques défavorables aux hybrides. Dans ce dernier cas de 

figure, on n'est plus à proprement parler dans le cadre d'échanges entre populations conspécifiques 

mais on entre dans celui des zones d'hybridation entre taxons différenciés. Quoiqu'il en soit, ces zones 

de transition sont des objets d'étude privilégiés car elles offrent la possibilité d'explorer la part des 

différents mécanismes, actifs ou passifs, susceptibles de conduire à la spéciation en milieu marin.  
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Tabl. I. – Structure géographique chez 16 espèces animales de l'Atlantique NE et de la Méditerranée. θ = estimateur de Fst selon Weir & Cockerham (1984) ; 

Gst : analogue de Fst (Nei 1973) ; ND : données non disponibles ; NEAtl : Atlantique nord-est ; WMed : Méditerranée occidentale ; Med : Méditerranée. 

Distances géographiques (km) entre parenthèses. * données non publiées  

Geographic structure of 16 marine animal species of the northeastern Atlantic and the Mediterranean. θ = estimator for Fst according to Weir & Cockerham (1984) ; Gst : analog 

of Fst (Nei 1973) ; ND: no data ; NEAtl: northeastern Atlantic; WMed: western Mediterranean; Med: Mediterranean. Geographic distances (in km) given in brackets. * 

unpublished data  

 
Taxon Marqueur Estimateur Intra-

NEAtl 
 Intra-

WMed 
 NEAtl / 

WMed 
 Med  Reference 

   Value Geographic 
distance 
(km) 

Value Geographic 
distance 
(km) 

Value Geographic 
distance 
(km) 

Value Geographic 
distance 
(km) 

 

Poissons            
Dicentrarchus labrax allozymes Gst  ND    -  ND    - 0.145 4 000  0.079 2 700 Benharrat et al. 1983 
Dicentrarchus labrax microsatellites θ  0.003  2 500  0.008  2 700 0.025 1 500  0.013 1 700 L. Bahri, M. Naciri * 
Dicentrarchus punctatus microsatellites θ  0.006 3 300  ND    - 0.122 1 500  0.131 4 500 L. Bahri, M. Naciri * 
Merluccius merluccius allozymes Gst  0.001  1 700 -0.014     500  0.035 1 000  0.012 2 000 Pla et al. 1989 ; Roldan 1995 
Mugil cephalus ADNmt Gst  ND    -  ND    - 0.249 ND  0.005 ND Crosetti et al. 1994 
Platichthys flesus flesus allozymes Gst  0.041 2 800 -0.164    500 0.152 2 000  ND - Borsa et al. 1997 
Scophthalmus maximus allozymes Gst -0.101 1 800  ND    - 0.063 2 000  0.031  4 500 Blanquer et al. 1992 
Sardinella aurita ADNmt θ  0.005 1 200  0.014    600 0.500 5 000  0.003 1 000 Chikhi 1995 
Scophthalmus rhombus allozymes Gst -0.328 1 800  0.105    500 0.099 2 000  ND - Blanquer et al. 1992 
Solea solea allozymes θ -0.001    500 -0.000    500 0.020 3 200  0.045 4 500 Kotoulas et al. 1995a 
Thunnus thynnus allozymes Gst  ND    -  0.029 1 300 0.033 2 700  0.002  3 000 De Metrio 1995 
Trisopterus minutus allozymes Gst -0.051 1 700  ND    - 0.304 1 700  ND - Tirard et al. 1992 
Xiphias gladius ADNmt Gst  ND    -  ND    - 0.247 4 700 -0.004 2 000 Kotoulas et al. 1995b 
Mollusques            
Mytilus galloprovincialis allozymes Gst  0.001 2 000  0.002 1 700 0.036   600  ND  Quesada et al. 1995b 
Ostrea edulis allozymes Gst  0.002 3 800 -0.005 1 000 0.000 1 700  0.040 3 200 Saavedra et al. 1993 
Ruditapes decussatus allozymes θ  ND    -  0.000    500 0.010 1 700  0.015 2 800 Borsa et al. 1994 
Echinoderme            
Echinocardium cordatum allozymes Fst  0.012 1 500  ND    - 0.244 2 700  ND    - Féral et al. 1995 

 

 



Tabl. II. –  Platichthys flesus et P. stellatus. Matrice des distances génétiques de Nei (1972) ± SD (Nei, 

1987) par paires de populations géographiquement isolées (au-dessus de la diagonale) et distances 

géographiques (en km ; au-dessous de la diagonale). Nombre de locus enzymatiques entre parenthèses 

(données brutes in Borsa et al. 1987, 1997)  

Platichthys flesus and P. stellatus. Matrix ofpairwise Nei's (1972) genetic distances ± SD (Nei 1987) (above 

diagonal) and geographic distances (in km; below diagonal) between geographically isolated populations. Number of 

allozyme loci in parentheses (raw data in Borsa et al. 1987, 1997)  
 
 Portugal G. Lion  Adriatique Egée Tokyo 

Portugal - 0.0550.032 (22) 0.1490.054 (22) 0.1720.059 (22) 0.0970.057 (16) 
G. Lion 2 000 - 0.1440.049 (32) 0.1910.057 (32) 0.1320.053 (22) 
Adriatique 4 600 2 600 - 0.1340.047 (32) 0.1660.062 (22) 
Egée 6 500 4 500 1 900 - 0.2370.075 (22) 
Tokyo 19 100 21 100 23 700 25 600 - 

 
 

 

 Tabl. III. – Platichthys flesus. Estimations des distances génétiques par paires [D = -ln(1-Fst) ; Reynolds 

et al. 1983] (au-dessus de la diagonale) entre populations de l'Atlantique NE, et distances 

géographiques correspondantes (en km, au-dessous de la diagonale) (données brutes in Borsa et al. 

1997). BALT: mer Baltique ; SCOT : Aberdeen, Ecosse ; HELG : Helgoland ; NORD : sud de la 

mer du Nord ; SWGB : sud-ouest de la GrandeBretagne ; COXT : Coxta de Aveiro, Portugal ; SPOR 

sud du Portugal  

Platichthys flesus. Pairwise estimates of genetic distance [D = -ln (1-Fst); Reynolds et al., 1983] (above diagonal) 

and geographic distances (in km, below diagonal) between populations in the Atlantic Ocean (raw data in Borsa et 

al., 1997). BALT: Baltic sea; SCOT: Aberdeen, Scotland; HELG: Helgoland; NORD: southern North Sea; S 

WGB: southwest Britain; COXT: Coxta de Aveiro, Portugal; SPOR: southern Portugal  
 
 BALT SCOT HELG NORD SWGB COXT SPOR 

BALT    -   0.012   0.065  -0.002   0.000   0.113   0.077 
SCOT 1 200    -   0.009  -0.002  -0.023   0.018   0.014 
HELG 933    800    -   0.039   0.036  -0.013   0.004 
NORD 1 467    800 533    -   0.008   0.050   0.042 
SWGB 1 867 1 200 933    400    -   0.152   0.021 
COXT 4 000 3 333 3 067 2 533 1 887    -  -0.086 
SPOR 4 267 3 600 3 333 2 800 2 133    267    - 
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Fig. 1. – Distance génétique inter-bassins (NE Atlantique / Méditerranée W) en fonction de la 
distance géographique intra-bassin (NE Atlantique ou Méditerranée W). La ligne pointillée 
correspond à l’attendu théorique du modele d’isolement par la distance. Les valeurs de Fst/(1-Fst) 
sont rapportées à la distance géographique (en km) entre populations, mesurée sur une carte au 15 
millionième à l’aide d’un curvimètre, en suivant le bord du plateau continental. Dl : Dicentrarchus 
labrax ; Dp : D. punctatus ; Ec : Echinocardium cordatum ; Mg : Mytilus galloprovincialis ; Mm : Merluccius 
merluccius ; Oe : Ostrea edulis ; Pf : Platichthys flesus ; Rd : Ruditapes decussatus ; Sa : Sardinella aurita ; Sm : 
Scophthalmus maximus ; Sr : S. rhombus ; Ss : Solea solea ; Tm : Trisopterus minutus ; Tt : Thunnus thynnus.  
Genetic distance between basins (NE Atlantic / W Mediterranean) as a function of geographic distance within a 
basin (NE Atlantic or W Mediterranean). Dotted line corresponds to the theoretical expectation of isolation by 
distance. Values of Fst/(1-Fst) have been divided by the corresponding geographic distances (in km), which were 
measured by following the edge of the continental shelf on a 1/15 000 000 map using a map measurer. Dl: 
Dicentrarchus labrax; Dp: D. punctatus; Ec: Echinocardium cordatum; Mg: Mytilus 
galloprovincialis; Mm: Merluccius merluccius; Oe: Ostrea edulis; Pf: Platichthys flesus; Rd: 
Ruditapes decussatus; Sa: Sardinella aurita; Sm: Scophthalmus maximus; Sr: S. rhombus; Ss: Solea 
solea; Tm: Trisopterus minutus; Tt: Thunnus thynnus. 
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Fig. 2. – Isolement par la distance chez Solea solea détecté par la régression de la distance génétique 
[Fst/(1-Fst)] sur la distance géographique (DG) par paire de populations (Rousset 1997). Test de 
corrélation de Mantel (Belkhir et al. 1996) : p < 0.001.  
Isolation by distance in Solea solea as detected by the regression of pairwise genetic distance [Fst/(1-Fst)] on geographic 
distance (DG) (Rousset 1997). Mantel’s correlation test (Belkhir et al. 1996): p < 0.001. 
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Fig. 3. – Période de ponte du Flet Platichthys flesus en différentes localités de son aire de répartition 

(modifié d'après Vianet 1985) et températures de surface correspondantes. 

Spawning periods in different populations of Platichthys flesus (modified after Vianet 1985) and sea-surface tempera-

tures. 

 

 


