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NOTE BREVE

ACCROISSEMENT DE LA FECONDITE
CHEZ LA TORTUE D’HERMANN TESTUDO HERMANNI HERMANNI
EN CONDITION INSULAIRE : UN CONTRE-EXEMPLE DU SYNDROME INSULAIRE ?

Albert BERTOLERO "2, Marc CHEYLAN! & Jean-Pierre NOUGAREDE'

SUMMARY. — Increase of the fecundity in Hermann's Tortoise Testudo hermanni hermanni in insular
conditions: an opposite case of the insular syndrome? — The reproductive parameters of the Hermann’s
Tortoise Testudo hermanni were studied by radiography in Corsica (Porto-Vecchio —island population—) and
in Provence (Maures Massif —mainland population—). The following parameters were measured: number
of eggs per clutch, clutch frequency, annual fecundity (eggs produced per female per year) and size of the
eggs. There was a significantly higher fecundity in the island area, i.e. more eggs per clutch (4 against 3),
a higher clutch frequency (1.9 against 1.4) and a global fecundity of 7.7 eggs/female/year as compared to
4.2 eggs/female/year in the mainland area. This increase in fecundity did not change also after taking into
account the size of the females, which were larger in the island area. Indeed, female size does not influence
the size of the eggs. The observed increase in fecundity contradicts the theory of the insular syndrome which
predicts a decrease in fecundity in insular conditions. This dissension may be the result of the originality of
tortoises at the ecophysiological level (long lifetime herbivore species) or may partially depend on distinct
local adaptations.

La vie en condition insulaire ameéne généralement de profondes modifications des traits
d’histoire de vie des espeéces, modifications que Blondel (1991, 2000) a réunies sous le terme
de “syndrome insulaire”. Les composantes de ce syndrome concernent la plupart des traits
d’histoire de vie des especes ; tout particulierement la morphologie, la démographie et le com-
portement (e.g. van Valen, 1973 ; Case, 1978 ; Williamson, 1981 ; Hasegawa, 1994 ; Adler
& Levins, 1994 ; Burness ef al., 2001). Sur le plan démographique, le syndrome insulaire se
traduit généralement par une réduction de la fécondité, un allongement de I’age a la maturité et
une augmentation des durées de vie, en réponse notamment a un abaissement des pressions de
prédation (glissement d’une stratégie de type « r » vers une stratégie de type « k »). Ces adap-
tations ont été observées chez des oiseaux (Crowell & Rothstein, 1981 ; Blondel, 1991), des
l1ézards (Schoener & Schoener, 1978 ; Hasegawa 1994, Molina-Borja & Rodriguez-Dominguez,
2004), des serpents (Schwaner, 1985) et des mammiferes (Fons et al., 1997 ; Cheylan, 1999).
Dans le cas particulier de la Corse, une réduction de la fécondité a été mise en évidence chez
deux especes d’oiseaux (Blondel, 1985 ; Blondel ef al., 1992) et deux espéces de mammiferes
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(Fons et al., 1997 ; Cheylan, 1999). Compte tenu de ces ¢éléments, il nous a paru intéressant de
voir si un tel phénomeéne pouvait également concerner la Tortue d’Hermann Testudo hermanni,
espece dont les caractéristiques démographiques sont trés éloignées de celles des especes pré-
cédemment étudiées. Cet article se propose d’analyser de fagon comparative les paramétres de
la reproduction (taille de la ponte, nombre de pontes, fécondité annuelle et taille des ceufs) de
la Tortue d’Hermann en situation continentale (population des Maures —Provence—) et insulaire
(population de Porto-Vecchio —Corse—) afin de vérifier les prédictions énoncées par le para-
digme du syndrome insulaire (MacArthur & Wilson, 1967 ; Williamson, 1981).

MATERIEL ET METHODES

Les données de reproduction pour la population insulaire proviennent de suivis réalisés par I’'un de nous
(J.P. Nougarede) en 1998 et 1999 dans la région de Porto-Vecchio (pour plus de détails, voir Bertolero et al., 2007 et
sous-presse). Les données continentales sont extraites de la bibliographie. Elles concernent la population du massif
des Maures (Provence), étudiée par Fertard (1992). Dans les deux cas, les paramétres reproducteurs ont été obtenus a
partir d’individus captifs de provenance locale, conservés en enclos extérieurs sur les sites de vie de I’animal. La prin-
cipale différence entre les deux études tient a ce que, dans le cas de la population continentale, les femelles étaient
maintenues ensemble dans un grand enclos ou elles étaient nourries et abreuvées, tandis que les femelles de la popu-
lation insulaire étaient maintenues dans des enclos individuels, sans apport de nourriture et d’eau (Bertolero et al.,
2007). Les parametres de la reproduction ont été obtenus par radiographie, méthode la plus couramment employée
chez les chéloniens (Hinton ez al., 1997). Parmi les différents paramétres reproducteurs pris en compte dans les deux
situations, nous avons retenu la taille de la ponte (TP), la fréquence annuelle de ponte (FP), la fécondité annuelle (FA)
et la taille des ceufs (TO). Dans ce qui suit, nous n’avons pas inclus les femelles non reproductrices dans I’estimation
de la fréquence de ponte et de la fécondité annuelle. La valeur TO exprime dans les deux cas la moyenne des mesures
de tous les ceufs d’'une méme ponte. La mesure corporelle utilisée pour qualifier les femelles est le poids (g). Pour
comparer la taille de ponte entre populations, nous avons utilisé une ANCOVA avec le poids comme covariable. Tou-
tefois, dans le cas de la population continentale (Maures), il n’a pas été possible d’éviter la pseudoréplication entre
la premiere et la seconde ponte du fait que celles-ci ne sont pas distinguées dans la figure 4 de Fertard (1992). Pour
la population insulaire (Corse), nous avons pu éviter ceci en sélectionnant au hasard une seule ponte pour chacune
des femelles a partir de nombres aléatoires générés sous Excel. Préalablement a la réalisation des ANCOVA, il a été
vérifié que les données remplissaient les conditions nécessaires a I’application de ce test, suivant les indications de
Sokal & Rohlf (1995) et de Quinn & Keough (2002). Les fréquences de pontes ont été comparées a I’aide du G-test.
Ces analyses ont été faites avec STATISTICA 6.0. Dans la population continentale, le calcul de la fécondité annuelle
moyenne repose sur la multiplication de la valeur TP moyenne par la valeur FP moyenne. Pour déterminer si la valeur
obtenue dans la population continentale peut étre comparée a la valeur calculée pour la population insulaire, nous
avons utilisé le test sur échantillon aléatoire simple selon les recommandations de Manly (1997, chapitre 6). Pour son
calcul, nous avons utilisé le programme RT (Manly, 1996) avec 10 000 tirages aléatoires. Pour comparer la largeur
des ceufs entre populations, nous avons utilis¢ une ANCOVA robuste, selon les indications de Garcia Pérez (2002),
du fait qu’aucune transformation des données ne permet I’application des méthodes paramétriques. Pour effectuer les
calculs, nous avons utilisé¢ les modules de robustesse et de rééchantillonnage développés sous R par le département
de statistique de 1’Universidad Nacional de Educacién a Distancia -UNED- Spain.

RESULTATS

La taille de la ponte varie significativement entre les deux populations, avec prise en
compte du poids des femelles (ANCOVA : Fyj g5 = 7,166, p = 0,009 ; Tableau I). Ainsi, a
poids égal, les femelles insulaires produisent 0,6 ceufs de plus par ponte que les femelles conti-
nentales. Concernant le nombre de pontes réalisé annuellement par une femelle, celui-ci est
au maximum de deux dans la population continentale (Fertard, 1992 ; Cheylan, 2001) alors
qu’il est de trois dans la population insulaire (Bertolero ef al., 2007). Par ailleurs, une forte
proportion de femelles produisent au moins deux pontes dans la population insulaire (moyenne
1,9 pontes) tandis que, dans la population continentale, la plupart des femelles n’en réalisent
qu’une (moyenne 1,4 pontes ; G,4; = 4,797, p = 0,029 ; Tableau I). Tout ceci se traduit par une
fécondité annuelle significativement plus forte en Corse que dans la population continentale
(test de Fischer significatif a 0,01 ; voir Tableau I). La différence entre les deux populations
étant de 44,7 % (pour cette comparaison, la FA en Corse a été calculée de la méme fagon que
pour les Maures : FA¢qsica = TP * FP = 4,0 * 1,9 = 7,6 ceufs, voir Tableau I). En revanche on
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TABLEAU I

Valeurs des parameétres reproductifs (moyenne + ES) chez la Tortue d’Hermann en condition insulaire (Corse)
et continentale (massif des Maures). TP : taille de la ponte, FP : fréquence annuelle de ponte, FA : fécondité
annuelle, TO : taille des ceufs, N : effectif (en Corse, nombre de femelles ; dans les Maures, nombre de pontes pour

54 femelles)
Population TP Poids (g) FP FA TO (mm) N
Corse! 4,0+0,2 1048 £46 1,9+0,1 7,7+0,6 27,8+0,4 27
Maures? 3,0£0,1 893 £ 24 1,40, 4,23 2734024 74

1a partlr des données de Bertolero ef al. (2007) ; 2:a partir des données de Fertard (1992) ; 3. dans les Maures FA =
TP * FP ;™ : N = 36 femelles (comme dans le cas de la Corse a partir de la valeur moyenne de chacune des pontes).

ne note pas de différence significative sur la taille des ceufs, le poids des femelles étant pris
comme covariable (ANCOVA robuste : masse corporelle située entre 600 et 1 200 g, tous les
tests se révelent inférieurs au seuil critique de 3,349).

DISCUSSION

Les résultats obtenus indiquent que le potentiel reproducteur des Tortues d’Hermann est
significativement plus fort en Corse qu’en Provence (Maures). La fécondité moyenne annuelle
y est en effet de 7,7 ceufs par femelle et par an, contre 4,2 ceufs/femelle/an dans les Maures.
Ceci est dii a deux choses: a un plus grand nombre d’ceufs par ponte et a un plus grand nombre
de pontes annuelles. En premicre analyse, cette plus grande fécondité pourrait €tre attribuée a
la plus grande taille des Tortues d’Hermann insulaires (1 048 g en moyenne en Corse contre
893 g dans les Maures). Cette hypothése doit cependant étre rejetée puisque les comparaisons
prennent en compte ’effet taille. De fagon surprenante, I’accroissement du nombre d’ceufs par
ponte observé en Corse n’entraine pas de réduction dans la taille des ceufs (poids des femelles
pris en compte). La taille des ceufs apparait donc comme un paramétre fixe, peu influencé par
la taille des femelles et leur fécondité.

Ces résultats s’opposent aux résultats habituellement obtenus en condition insulaire, qui
vont généralement dans le sens d’une baisse de fécondité (Williamson, 1981 ; Blondel, 1985 ;
Blondel et al., 1992 ; Hasegawa, 1994 ; Fons ef al., 1997). Plusieurs hypothéses peuvent étre
mises en avant pour expliquer cette contradiction : I’hypothése climatique, I’hypothése histori-
que, ’hypothése écologique ou énergétique et I’hypotheése phylogénétique.

Lhypotheése climatique ne semble pas devoir étre retenue. Les deux régions d’étude
(Porto-Vecchio —Corse— et la plaine des Maures —Provence—) possédent en effet un climat
extrémement similaire (voir Kessler & Chambraud, 1986) qui se traduit par une végétation
quasi identique sur les deux sites étudiés (série du chéne-licge de 1’étage méditerranéen infé-
rieur). Quoique les hivers soient légérement plus froids dans les Maures, on ne trouve pas
de différences significatives entre les deux sites pour les températures moyennes mensuelles
durant la période d’activité des tortues (mars-octobre : test # pour échantillons appariés ¢ = -
2,031, p = 0,081), ni pour la pluie mensuelle (toute I’année : test ¢ pour échantillons appariés
t=10,955,p=0,360).

Lhypothese historique semble également peu soutenue. Dans les deux cas, la présence de
I’espece est en effet trés ancienne (Pléistocéne inférieur pour la Provence : Cheylan, 1981; Pléis-
tocéne moyen pour la Corse : Hervet & Salotti, 2000) ce qui s’oppose a 1’idée d’une réponse
adaptative récente des populations corses (population en expansion suite a une introduction).

Lhypothese écologique mérite d’étre prise en considération. Chez les mésanges, Blondel
et al. (1992) attribuent en effet la baisse de fécondité de la Mésange bleue Parus caeruleus de
Corse a la moindre productivité des chénaies insulaires. Dans le cas des tortues terrestres, on
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a affaire a des reptiles herbivores longévifs, peu exigeants sur le plan métabolique comparati-
vement aux vertébrés insectivores a courte durée de vie que sont les musaraignes, les mésan-
ges ou les 1ézards. La recherche de processus évolutifs communs a des groupes zoologiques
aussi ¢loignés d’un point de vue écologique et physiologique peut donc se révéler inopérante.
Sur le plan climatique, on a pu constater chez la Tortue d’Hermann que la pluviosité avait
une influence significative sur la fécondité (fréquence annuelle de ponte, fécondité annuelle et
taille des ceufs), du fait sans doute de son influence sur les ressources végétales (Bertolero et
al.,2007). Dans le cas présent, ces différences ne peuvent cependant pas expliquer les résultats
obtenus, puisque ceux-ci vont dans le sens d’une moindre fécondité pour la population ayant
un acces a I’eau et a la nourriture illimité (population continentale).

Lhypothese phylogénétique enfin. La comparaison faite ici porte sur deux populations
rattachées a un méme ensemble (lignée hermanni hermanni), mais qui comporte des spécifici-
tés régionales non négligeables, sur le plan morphologique (Joubert & Cheylan, 1989 ; Guyot
& Devaux, 1997) et génétique (van der Kuyl ef al., 2002 ; Fritz et al., 2006). Sur le plan phy-
logénétique, plusieurs divergences ont en effet été identifiées entre les populations de Corse,
de France continentale et d’Italie : les populations de Provence (Maures) différent ainsi des
populations italiennes par deux nucléotides pour le gene mitochondrial 12S RNA (il n’y a pas
de différence entre la Corse et I’Italie pour ce géne ; van der Kuyl et al., 2002); les populations
de Corse montrent un haplotype spécifique pour le géne mtDNA du cytochrome b, inconnu
des populations des Maures et d’Italie (Fritz ef al., 2006). Sur la base de ces résultats encore
préliminaires, on peut donc faire I’hypothése que notre comparaison porte sur deux lignées
distinctes, ayant des caractéristiques originales sur le plan reproducteur. Les populations ita-
liennes n’ayant pas été étudiées sur le plan de la reproduction, il n’est pas possible aujourd’hui
d’envisager des comparaisons entre la Corse et les populations qui leur font face géographique-
ment. Ceci étant, il est peu probable que les populations corses se révelent dans le futur moins
fécondes que les populations italiennes puisqu’elles se situent déja parmi les plus fécondes a
I’échelle de I’aire de distribution de 1’espéce (Cheylan, 2001).

Ces différences de fécondité observées entre la Corse et le massif des Maures pourraient
pour partie expliquer pourquoi la situation actuelle de 1’espéce apparait satisfaisante en Corse
(Cheylan, 1995) alors qu’elle est catastrophique dans le massif des Maures (Stubbs & Swin-
gland, 1985). Laction d’un méme facteur négatif d’origine anthropique pourrait en effet avoir
une répercussion plus forte sur la population continentale que sur la population insulaire, tou-
tes choses égales par ailleurs. Pour confirmer cela, il sera toutefois nécessaire de prendre en
compte I’ensemble des parameétres démographiques propres a ces deux populations.

Compte tenu de ce qui précede, quatre lignes de travail peuvent étre dégagées : étudier
la biologie de la reproduction des populations continentales italiennes (préférentiellement les
plus proches géographiquement —Toscane—) afin de voir comment celles-ci se situent par rap-
port aux populations de Corse et du massif des Maures ; mesurer la part respective de 1’envi-
ronnement et de I’appartenance génétique dans le déterminisme des traits reproductifs a partir
d’élevages en condition standard ; améliorer nos connaissances sur 1’appartenance et la diffé-
renciation génétique des populations insulaires et continentales et compléter nos connaissances
sur la dynamique démographique comparée de ces populations.
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