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Abstract – Terrestrial molluscs and temperature: a new quantitative transfer function. Terrestrial molluscs are
reliable environmental proxies in Quaternary sequences. Correlations between the geographic distribution of the species
and the minimum mean monthly temperature and the annual thermal magnitude distributions have been characterised. New
temperature estimates based on the Mutual Climatic Range method were then performed. The latitudinal thermal gradient
has been reconstructed using modern assemblages from Western Europe, and a calibration on modern temperature values has
been calculated. The application to the sequence of Achenheim (Alsace, France) allowed the reconstruction of the temperature
variations of the last climatic cycle.To cite this article: O. Moine, D.-D. Rousseau, C. R. Palevol 1 (2002) 145–151.  2002
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Résumé –Les mollusques terrestres sont de bons marqueurs environnementaux dans les séquences quaternaires. Des
corrélations ont été mises en évidence entre les distributions géographiques modernes des espèces, des températures
moyennes mensuelles minimales et de l’amplitude thermique annuelle. Ainsi, de nouvelles quantifications de températures
basées sur la méthode du « rang climatique mutuel » ont été réalisées. Le gradient thermique latitudinal a été restitué à partir
d’assemblages actuels d’Europe de l’Ouest, tandis qu’un calibrage sur des températures modernes de référence a été adapté.
L’application à la séquence d’Achenheim (Alsace, France) a permis la reconstruction des variations de température du dernier
cycle climatique.Pour citer cet article : O. Moine, D.-D. Rousseau, C. R. Palevol 1 (2002) 145–151.  2002 Académie des
sciences / Éditions scientifiques et médicales Elsevier SAS
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Abridged version

Numerous studies have shown that temperature and hu-
midity strongly influence the biology of terrestrial mol-
luscs [25, 30]. Both parameters determine the specific opti-
mal life intervals limited by particular physiological thresh-
olds. Moreover, terrestrial molluscs record climate and en-
vironment changes [32]. They are assumed to have kept
the same ecological characteristics all along the Quaternary

[21, 28]. In addition, mollusc shells are easily identifiable
at the species rank that allows applying the modern ecolog-
ical characteristics of a species to its fossil individuals. As
others different proxies, terrestrial molluscs were already
used for climate reconstruction [29, 31]. The analogue
method was used to estimate mean monthly temperatures
and precipitation [33–35]. However, the modern analogue
assemblages used in these studies are restrained to west-
ern Europe, and characterise few different environments.
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Conversely, the Mutual Climatic Range (MCR) method is
based on a global climatic data and on the associated geo-
graphic distributions of the species. For these reasons, we
decided to test out the MCR method on malacofauna.

Linking precipitation to terrestrial molluscs remaining
problematic, we focused our test on temperatures. The me-
teorological data were extracted from a climatic database
[18], then interpolated to the knots of a grid, whose mesh is
0.5◦ in longitude and latitude, using an artificial neural net-
work [6] (Fig. 1). Using the same grid, we digitised mala-
cological maps [16] by using a binary code (1= presence
and 0= absence). The homogenised new meteorological
maps were checked by comparison with a climatic atlas
[43]. The distributions of each mollusc species and of the
analysed temperature parameters were then linked through
a polynomial model from which we calculated the Akaike’s
criterion [1]. This criterion, characterising the robustness
of the relationship between the two parameters, indicates
that the minimal monthly mean temperature (Tmin) and the
annual thermal magnitude (Tamp) are the two parameters
that best fit the species distributions. Using these two para-
meters, we determined the Specific Climatic Range (SCR)
of each species (Fig. 2). The superimposition of different
SCRs leads to the characterisation of the Mutual Climatic
Range (MCR), defined as the climatic area shared by all
the taxa of an assemblage. For each parameter studied, the
most probable value is expressed by using the median cal-
culated on the distribution of the MCR along each axis.
The plot of the MCR on each axis yields the error interval
of the estimate, and the maximal mean monthly tempera-
ture is calculated by the addition ofTmin to Tamp.

The MCR method was tested on modern mollusc assem-
blages sampled from northern Norway to southern France,
for which the associated temperatures are known (Fig. 3).
The results indicate a bias between observed and estimated
temperatures. Thus, for each parameter, a correction was
applied, based on the equation of its linear curve, and deter-
mining the new transfer functions. They have been used on
fossil assemblages from the Upper Pleistocene of Achen-
heim (Alsace, France), between 130 000 and 10 000 years
BP [36] (Fig. 4). The variations of the reconstructed tem-
peratures are lower than the modern ones and support the

correlation of this sequence with the marine isotopic stages
(MIS) [33]. The difficulty in estimatingTmin comes from
the incompleteness of the specific distribution previously
notified. Moreover, as we do not use the species counts,
the plateaus visible on the MCR curves are explained by
the fact that two assemblages, with the same species but
not necessary with the same number of individuals, lead to
the same reconstruction.

The identified difference between estimated and ob-
served temperatures has already been observed with the
same method applied on insects [4]. Concerning molluscs,
two main hypotheses can be proposed to explain this dif-
ference. First, the incompleteness of the SCRs, contrary
to insect estimations, excludes the species distributions of
the molluscs in the former USSR. However, knowledge
of the whole specific distributions would not totally solve
this problem, as it remains when considering the insects.
Second, calculation of the most probable value using the
median can be problematic. Indeed, some of the identified
species in fossil extreme environments also live in modern
more temperate conditions. In that case, an asymmetric dis-
tribution of the MCR on both axes, stretched towards mean
values of temperature, for an assemblage of extreme envi-
ronment, consequently increases the distance between the
median and the mode of its distributions.

Our reconstructions were compared with those of Rous-
seau [33] obtained on the same assemblages using the ana-
logues method (Fig. 4). Others comparisons have been re-
alised with the results obtained from two general circula-
tion models (GCM) [15] and the pollen [27] collected at
La Grande Pile (southern Vosges Mountains, France). Al-
though the values reconstructed from molluscs are closer
to those of GCMs (−10 to−20◦C) than those from pollen
(−25 to −32◦C), they remain higher than those obtained
by the two latter.

The Mutual Climatic Range method has been, for the
first time, successfully applied to terrestrial malacofauna
with the characterisation of the European modern latitudi-
nal temperature gradient and the main climatic variations
of the last climatic cycle. Nevertheless, the MCR method
needs improvements of both the data and the method to al-
low better reconstructions.

1. Introduction

D’après les études réalisées en conditions contrô-
lées sur la croissance des gastéropodes terrestres, la
température et l’humidité sont les principaux facteurs
intervenant sur la croissance [8, 42], la physiologie [3,
17], l’activité [25, 30] et le cycle de développement
[38, 41], en définissant des intervalles de vie préféren-
tiels limités par des seuils physiologiques [39]. En mi-
lieux naturels, les espèces sont en équilibre avec leur
environnement, réagissent rapidement à ses variations
[19] et les enregistrent [32].

Depuis les travaux de Lozek, il est admis que les
mollusques terrestres actuels ont gardé les mêmes to-
lérances écologiques tout au long du Quaternaire [21].
De plus, les individus fossiles entiers et la plupart de
ceux présents sous forme fragmentaire peuvent être
identifiés aisément jusqu’au rang de l’espèce, grâce à
la forme et à l’ornementation des coquilles [21, 28].
Ces éléments permettent donc de transférer les carac-
téristiques actuelles de chaque espèce à leurs indivi-
dus fossiles. En outre, les mollusques terrestres sont
présents en grande quantité dans les sédiments qua-
ternaires continentaux, en particulier dans les lœss où
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Figure 1. Cartes de distribu-
tion géographique d’Azeca goo-
dalli (A) et de Vertigo modesta
(B) choisies pour illustrer la mé-
thode du rang climatique mutuel.
L’échelle attenante aux coquilles
figurées est de 1 mm. Les distri-
butions géographiques originales
(zones grisées), sous forme vecto-
rielle, ont été redessinées d’après
Kerney et al. [16]. Les distribu-
tions numérisées, sous forme ma-
tricielle binaire (présence= 1, ab-
sence= 0), ont été superposées
aux précédentes. À chaque nœud
de la grille, un cercle noir signale
la présence et un point noir l’ab-
sence de l’espèce.

Figure 1. Geographical distribu-
tion maps ofAzeca goodalli (A)
and Vertigo modesta (B) selected
to illustrate the Mutual Climatic
Range method. The scale fig-
ured near each shell is 1 mm
long. Original geographical distri-
butions (greyish zones) have been
drawn from Kerney et al. [16].
Matrix-formatted digitised distri-
butions (presence= 1, absence
= 0) have been superimposed to
the previous ones. At every knot
of the grid, a full black circle indi-
cates the presence and a black dot
the absence of the species.

ils sont le plus souvent les seuls macro-organismes
retrouvés. L’ensemble de ces caractéristiques justifie
donc que les malacofaunes fossiles aient déjà servi
à de nombreuses reconstructions environnementales
qualitatives [2, 20, 22, 29, 31, 40].

En parallèle, plusieurs indicateurs paléobioclima-
tiques du domaine continental, dont les mollusques
terrestres, ont aussi servi à l’obtention d’estimations
quantifiées de paramètres climatiques et environne-
mentaux, comme le pollen [13], les insectes [9], les
rongeurs [23], les diatomées lacustres [11], les ostra-
codes lacustres [24] et les cernes du bois [10]. De
plus, diverses méthodes ont été utilisées pour quanti-
fier des paramètres climatiques, en fonction des carac-
téristiques du matériel fossile, comme les méthodes
des plus proches analogues [12], du rang climatique
mutuel [5] et de Hokr [7], variante de la précédente.

Les seules quantifications de température et de pré-
cipitations basées sur les mollusques terrestres ont
été réalisées grâce à la méthode des analogues [33–
35]. Mais, jusqu’à présent, les assemblages analogues
des quelques régions climatiques européennes échan-
tillonnées ne sont pas représentatifs de l’ensemble des
conditions environnementales actuelles et passées,
même en Europe. Bien que les reconstructions ob-

tenues soient satisfaisantes, le faible nombre d’envi-
ronnements bien contraints par des assemblages mo-
dernes restreint l’aire géographique d’application de
la méthode des analogues et interdit toute améliora-
tion importante dans un avenir proche. La méthode du
rang climatique mutuel utilise quant à elle une banque
de données climatiques mondiales et les distributions
géographiques des différentes espèces, ce qui permet
une caractérisation plus complète des conditions bio-
climatiques associées à chaque taxon, et l’application
de la méthode partout où ils sont présents. L’objectif
principal de cette étude a donc été le test de la mé-
thode du rang climatique mutuel sur les assemblages
de mollusques terrestres.

2. Matériel et méthodes

La numérisation homogène des données clima-
tiques et faunistiques a requis la définition d’une grille
sur l’Europe, dont la maille est de 0,5◦ en longi-
tude et en latitude. Les données de la banque clima-
tique utilisée [18] ne concernent que la température et
les précipitations. Or, le lien entre les précipitations
et l’humidité (paramètre influant sur les organismes)
n’étant pas facilement déterminable, nous avons fo-
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calisé notre étude sur les reconstitutions de tempéra-
tures. Les températures moyennes mensuelles, d’en-
viron 1800 stations réparties sur toute l’Europe, ont
donc été interpolées aux nœuds de la grille, à l’aide
d’un réseau neuronal artificiel [6, 26]. Les comparai-
sons des températures interpolées avec les tempéra-
tures initiales et celles de synthèses météorologiques
[43] confirment la justesse des interpolations. Les dis-
tributions actuelles de chaque taxon fossile recensé
dans les assemblages analysés ont été numérisées à
partir d’un atlas malacologique [16] couvrant l’Eu-
rope de l’Ouest et l’Europe centrale, en utilisant la
même grille (Fig. 1). Ces espèces appartiennent aux
sous-classes des pulmonés et des prosobranches. Seul
le taxonVertigo parcedentata, uniquement fossile et
présent dans un seul assemblage, n’a pu être pris en
compte.

Les répartitions géographiques des espèces ainsi
que les distributions des valeurs des paramètres ther-
miques ont en premier lieu été reliées à l’aide d’un
modèle de distribution polynomial (choix en rapport
avec l’hypothèse d’intervalles de vie préférentiels) de
la probabilité de présence/absence en fonction des va-
leurs de températures. Le calcul du critère d’Akaike
[1], caractérisant la vraisemblance de la corrélation
des deux paramètres pour chacun des modèles, in-
dique que la température moyenne mensuelle mini-
male (Tmin) et l’amplitude thermique annuelle (Tamp)

sont les paramètres dont la distribution décrit le mieux
le contour des aires de répartition des taxons. Pour
chaque espèce, la correspondance entre les distribu-
tions numérisées et les températures associées permet
la construction de son « enveloppe climatique spéci-
fique » (Fig. 2). Cette étape renseigne sur la présence
ou sur l’absence de l’espèce pour chaque couple (Tmin,
Tamp) relevé aux nœuds de la grille sur la totalité de la
zone étudiée (Europe de l’Ouest et Europe centrale).
De façon pratique, les enveloppes climatiques spéci-
fiques sont sous une forme matricielle et les valeurs
des couples arrondies à l’unité. La superposition de
différentes enveloppes climatiques spécifiques définit
le rang climatique mutuel comme la partie de l’es-
pace climatique partagée par tous les taxons d’un as-
semblage. Enfin, la valeur la plus probable de chaque
paramètre (Tmin et Tamp) à l’intérieur du rang clima-
tique mutuel est calculée avec la médiane extraite des
distributions du rang climatique mutuel, le long des
deux axes de l’espace climatique. L’intervalle d’er-
reur de chaque valeur calculée est représenté par les
valeurs extrêmes du rang climatique mutuel projetées
le long du même axe. La température moyenne men-
suelle maximale est alors calculée par addition deTmin

àTamp, ainsi que les bornes de son intervalle d’erreur.

Figure 2. Les enveloppes climatiques spécifiques des deux espèces
Azeca goodalli (rayures horizontales) etVertigo modesta (rayures
verticales), présentées sur la Fig. 1, sont figurées, ainsi que celle de la
zone d’étude (rayures diagonales) et du rang climatique mutuel (zone
carroyée).

Figure 2. The Specific Climatic Ranges of the two speciesAzeca
goodalli (horizontal stripes) andVertigo modesta (vertical stripes) are
figured with those of the studied area (diagonal stripes) and those of
the Mutual Climatic Range (stripped area).

3. Résultats

Une fois les données relatives aux espèces extraites
et les enveloppes climatiques spécifiques créées, un
test a été effectué sur des assemblages actuels, issus
de régions climatiques distinctes s’étalant du Nord de
la Norvège au Sud de la France, et dont les tempéra-
tures associées sont connues (Fig. 3). Pour les deux
paramètres, températures moyennes mensuelles mini-
males et maximales, l’alignement des points ne suit
pas la droite théorique de pente 1, indiquant un biais
dans les températures prédites. Une droite de régres-
sion a donc été calculée pour chaque paramètre :

Tmin calibrée= 0,63Tmin prédite− 0,91

Tmaxcalibrée= 0,44Tmaxprédite+ 9,00

Ces équations servent de base à la correction
appliquée aux estimations, afin de les rapprocher de
la droite théorique, donc des valeurs mesurées. Ces
équations seront aussi utilisées pour les estimations
de températures à partir d’assemblages fossiles, à
l’exception des bornes des intervalles d’incertitudes,
qui ne souffrent pas du biais puisqu’elles découlent
directement des données brutes.

L’application du rang climatique mutuel a été
réalisée sur des assemblages fossiles du Pléistocène
supérieur d’Achenheim, localité située à 5 km à
l’ouest de Strasbourg. Les échantillons proviennent
d’une séquence qui couvre le dernier cycle climatique,
de 130 000 à 10 000 ans BP [36]. Les niveaux de
sol datés de l’Éémien et de la base du Pléistocène
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Figure 3. Calibrage des températures prédites sur les températures
mesurées pour un ensemble de régions ouest-européennes, compre-
nant chacune plusieurs localités malacologiques, dont le nombre est
précisé entre parenthèses (K= Karasjakk (4), A= Abisko (10), D=
Dovrefjell (36), B= Bourgogne (8), Q= Queyras (1) et P= Péri-
gord (7)). Pour les deux paramètres climatiquesTmin et Tmax, chaque
point régional représente la valeur moyenne des valeurs locales. Les
valeurs extrêmes des barres d’erreur sont les valeurs locales les plus
extrêmes relevées pour chaque région.

Figure 3. Calibration of the temperatures predicted with the modern
ones measured in a set of West-European regions including each
various malacological localities whose number is indicated between
brackets (K= Karasjakk (4), A= Abisko (10), D= Dovrefjell (36),
B = Bourgogne (8), Q= Queyras (1) et P= Périgord (7)). For the two
climatic parametersTmin and Tmax, every regional point represents
the mean value of the local values. The extreme values of the error
margins are the more extreme local value noted for each region.

supérieur sont stériles. Les valeurs reconstruites à
l’aide de la méthode du rang climatique mutuel
sont jointes par des lignes pleines et sont toujours
inférieures aux valeurs actuelles (Fig. 4). Les courbes
obtenues montrent des variations cohérentes avec
ce qui est attendu pour le dernier cycle climatique.
Tout d’abord, on observe une baisse progressive des
températures de la base de la coupe jusqu’à−6 m,
puis une phase froide plus prononcée entre−6 et
−2 m, englobant le dernier maximum glaciaire, situé
vers 2,5 m de profondeur. Les deux mètres supérieurs
montrent une proportion de températures basses plus
faible, indiquant une tendance au réchauffement.

La comparaison avec les stades isotopiques marins,
calibrés sur la séquence d’Achenheim par Rousseau
[33], montre que les estimations de température les
plus élevées sont enregistrées pendant les stades 3
et 5. Les valeurs les plus froides apparaissent prin-
cipalement pendant le stade isotopique 2, et dans une
moindre mesure au stade 4, incomplet à Achenheim
[37]. En outre, les principaux changements de ten-
dance des courbes coïncident relativement bien avec
les limites des stades isotopiques marins.

4. Discussion

Le problème intrinsèque du biais mis en évidence
lors du calibrage l’a aussi été pour les faunes d’in-
sectes traitées avec la même méthode [4]. Son ori-
gine, physiologique ou méthodologique, reste toute-
fois à déterminer, mais plusieurs pistes sont déjà en-
visagées. La première est celle de l’incomplétude des
enveloppes climatiques spécifiques, qui n’incluent pas
les distributions géographiques en domaines de tem-
pératures extrêmes pour la quasi-totalité des espèces.
Or, la méthode du rang climatique mutuel étant une
méthode d’interpolation, elle ne permet pas de recons-
tructions de températures extrêmes qui sont en de-
hors des limites fixées par les données initiales. La
connaissance des distributions géographiques com-
plètes ne résoudrait pas forcément le problème dans sa
totalité, puisque même avec cela, le biais est toujours
présent pour les insectes. La seconde piste est celle
du mode de calcul de la valeur la plus probable utili-
sant la médiane, comme pour les insectes. Le calcul de
ce point médian des distributions du rang climatique
mutuel le long des axes des paramètres de l’espace cli-
matique s’éloignerait donc de plus du maximum de la
distribution en conditions plus extrêmes, ce qui sup-
pose des distributions plus asymétriques. Cette asy-
métrie peut être due au fait que les espèces caractéri-
sant les milieux extrêmes peuvent aussi vivre sous des
conditions plus clémentes. Ainsi, si toutes les espèces
d’un assemblage de climat extrême ont cette particu-
larité, celui-ci aura un rang climatique mutuel possé-
dant une excroissance vers les valeurs plus clémentes.
Les enveloppes climatiques spécifiques constituent
donc la troisième source possible du biais, qui ne peut
alors être amélioré que par une modification du calcul
de la valeur la plus probable.

Dans un but comparatif, les estimations obtenues
par la méthode des analogues [33] pour les mêmes as-
semblages ont été projetées sur le même diagramme
que celles calculées par la méthode du rang climatique
mutuel. Les courbes issues des deux méthodes mon-
trent globalement les mêmes tendances, mais néan-
moins des différences apparaissent. Les courbes de
Tmin, et Tmax issues du rang climatique mutuel sont
très ressemblantes, alors que celles issues des ana-
logues sont assez distinctes. Cet effet proviendrait de
la corrélation qui existe à l’origine entreTmin et Tamp
pour l’ensemble des valeurs interpolées. L’amplitude
des variations deTmin étant faible, les amplitudes ther-
miques associées sont alors peu différentes et les va-
riations deTmax, reconstruites par addition, proches de
celles deTmin. La difficulté à reconstruire les tempéra-
tures très froides proviendrait principalement de l’in-
complétude des enveloppes climatiques spécifiques,
définies uniquement sur l’Europe centrale et occiden-
tale. Ainsi la méconnaissance des distributions géo-
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Figure 4. Reconstitution des changements de température
à Achenheim durant les derniers 130 000 ans. Les courbes
des températures moyennes mensuelles minimales et maxi-
males, déterminées dans cette étude à l’aide de la méthode
du rang climatique mutuel, sont représentées en trait plein,
et celles issues de la méthode des analogues d’après Rous-
seau [33] en pointillés. La corrélation avec les stades isoto-
piques marins sur l’échelle des profondeurs de la séquence
d’Achenheim est extraite de [33].

Figure 4. Reconstitution of temperature changes in Achen-
heim for the last 130 000 years. The minimal and maximal
mean monthly temperatures estimated with the Mutual Cli-
matic Range method in this study are drawn with a straight
line, and the estimates issued from the analogues method of
Rousseau [33] with a dotted line. The correlation between
the isotopic marines stages and the depth scale of Achen-
hein is extracted from [33].

graphiques, sous forme de cartes, des espèces en de-
hors de la zone étudiée, comme par exemple en Rus-
sie, implique que les enveloppes climatiques spéci-
fiques présentent des couples (Tmin, Tamp) aux valeurs
minimales qui soient nettement supérieures aux va-
leurs qui dominèrent durant la période glaciaire. Les
paliers visibles sur les courbes du rang climatique mu-
tuel sont dus au fait que les effectifs de chaque taxon
identifié dans les assemblages fossiles n’ont pu être
utilisés avec les enveloppes climatiques spécifiques
telles qu’elles sont actuellement définies. De même,
pour cette première tentative, les effectifs de chaque
couple (Tmin, Tamp) dans les enveloppes climatiques
spécifiques n’ont pas été utilisés, mais quelques re-
présentations préliminaires montrent qu’ils délimitent
des zones emboîtées, dont l’utilisation pourrait amé-
liorer les reconstructions actuelles. Les températures
minimales reconstruites à l’aide des assemblages ma-
lacologiques voisines de−5 ◦C sont donc suresti-
mées.

En outre, des températures moyennes mensuelles
minimales ont été obtenues à l’aide du pollen et
de modèles de circulation générale atmosphérique

(MCGA) pour le site de la Grande Pile dans les
Vosges du Sud, non loin d’Achenheim. Les valeurs
obtenues varient entre−10 et −20◦C, d’après les
deux modèles de circulation globale [15], et entre−25
et−32◦C, d’après le pollen [27]. Les températures re-
construites à l’aide des assemblages malacologiques,
plus proches des reconstructions des modèles que de
celles du pollen, sont toutefois supérieures à celles ob-
tenues à l’aide de ces deux méthodes, vérifiant le biais
mis en évidence.

5. Conclusions

Les reconstitutions issues de cette application du
rang climatique mutuel sur les malacofaunes sont
une réussite, aussi bien sur le matériel actuel, avec
la caractérisation du gradient thermique européen,
que sur le matériel fossile, avec la caractérisation
des variations climatiques majeures du dernier cycle
climatique. Néanmoins, des améliorations doivent
être encore apportées aux données modernes et à la
méthodologie utilisées afin de préciser les valeurs
reconstruites et de réduire les barres d’erreur.
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