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RéSUMÉ
La taille imaginale de Pterostichus madidus (Fabricius, 1775) est définie comme la distance entre 
l’apex des mandibules au repos et l’apex des élytres. Sa variabilité est explorée dans les dimensions 
latitudinales, altitudinales et temporelles de sa niche écologique, à l’aide d’un jeu de données constitué 
des mesures de 658 spécimens collectés de 2007 à 2016 dans plusieurs espaces protégés et milieux 
ordinaires de Côte-d’Or, Meurthe-et-Moselle et Moselle. Les femelles se montrent toujours les plus 
réactives. Un gradient de variation latitudinale de type Bergmann inversé leur est trouvé. Au sud, 
elles sont plus grandes de 0,7 mm en moyenne. Chez les mâles se constatent une hétérogénéité de 
la variance et une variabilité stationnelle qui rendent leur gradient latitudinal moins perceptible. 
Mais il n’y a pas de variation significative du dimorphisme sexuel avec la latitude. Les animaux 
récoltés sur la période 2012-2016 en Côte-d’Or sont comparés à un échantillon collecté dans les 
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mêmes secteurs de 1978 à 1998. Les femelles récentes furent trouvées plus grandes de 0,7 mm, ce 
qui fait un premier cas de variation inter-générationnelle de la taille imaginale pour un coléoptère 
terrestre dans son milieu naturel, ici à l’échelle d’un département. L’éventualité qu’il s’agisse d’une 
réponse au changement climatique est considérée, en regard de ce qu’il reste à apprendre sur l’éco-
physiologie larvaire de cette espèce en milieu naturel et des réactions prévues aux poïkilothermes 
terrestres dans ce contexte.

ABSTRACT
Statistical distribution of Pterostichus madidus (Fabricius, 1775) body size in eastern France lowlands : 
in need of a search for its geographical and historical components
Pterostichus madidus (Fabricius, 1775) imaginal body size is defined as the distance between elytron and 
mandible tips, when mandibles lay in their resting position. Its statistical distribution was estimated from 
658 specimens, that had been pitfall-trapped in the 2007-2016 year span along a northward transect 
across the French lowlands of Côte-d’Or, Meurthe-et-Moselle and Moselle. The sampling targeted 
exploited, protected and unmanaged woodlands. It involved one national and two regional nature reserves. 
No response to the deliberately restricted elevational range was detected. Females displayed the more 
obvious response to the latitudinal shift, which took the form of a steep inversed Bergmann’s cline. The 
ones, that originated from the transect southernmost end were found to be 0.7 millimeters longer on 
average. Though males variance turned out to be heterogeneous and their latitudinal cline to be made 
looser by some important local variation, no significant southward increase of sexual dimorphism could 
be demonstrated. Specimens pooled from our 2012-2016 collections in Côte-d’Or were compared to 
an additional museum sample, that gathered beetles obtained from the same or neighboring locations 
in 1978-1998. It was observed, that the 2012-2016 females had lengthened by an average amount of 
0.7 mm, thus yielding a first coleopteran case of a generational shift for a terrestrial species observed 
within its natural range and under natural conditions. Given the phenomenon spatial scale, the likelihood 
of it being a response to climate change is discussed considering knowledge gaps about larval trophic 
network and theoretical models of ectotherm organisms reaction to temperature increase.

MOTS CLÉS
Coleoptera,
Carabidae, 

latitude,
changement climatique.

KEY WORDS
Coleoptera,
Carabidae,

latitude,
climate change.

Introduction

La biomasse de la litière détermine pour une large part celle 
de ses décomposeurs, desquels se nourrissent de nombreuses 
espèces de carabiques qui en sont des régulateurs. Cette relation 
trophique explique que la biomasse des carabiques puisse être 
considérée comme un indicateur de l’état de la succession 
forestière (Kotze et al. 2011), ce qui a pu être confirmé sur 
de vastes échantillons grâce au gain de temps expérimental 
rendu possible par l’existence d’une relation allométrique 
(voir Annexe 1) entre la biomasse et la taille de l’individu 
(Schreiner & Schwerk 2012). Le profit à retirer de l’utilisation 
de cet indicateur est conditionné à la précision de l’estimation 
de la taille. On peut se retrouver obligé de s’en remettre aux 
estimateurs publiés, par manque de temps pour effectuer 
cette mesure ou confronté à des espèces qui viennent par 
exemplaires isolés, rendant impossible le calcul d’une moyenne. 
La littérature fournit habituellement les tailles inférieures et 
supérieures, avec une précision millimétrique, sans donner 
de détails sur la distribution statistique ou la manière dont le 
dimorphisme sexuel peut l’affecter. D’une référence à l’autre 
s’observent des fluctuations parfois importantes et rarement 
discutées. Jeannel (1942) partagea nos interrogations. En le 
suivant dans une comparaison des références à Pterostichus 
madidus (Fabricius, 1775) du nord au sud de l’Europe, on se 
forme la même impression de schéma, dont lui-même rendit 
compte dans une rédaction variétiste, qui reflétait l’approche 

développée de son temps. Il y a presque une unanimité au nord 
au sujet de la taille des plus petits spécimens, qui paraissent 
former une classe naine de 13 millimètres (Lindroth 1974). 
Du Royaume-Uni à l’Espagne, les estimateurs de la plus grande 
taille dessinent pratiquement un gradient géographique nord-
sud. En France, pays en position médiane dont le gradient 
latitudinal empiète largement sur celui de l’Allemagne, se 
rencontrerait une variabilité qui engloberait toutes les autres.

Les modèles embryologiques font de la variabilité de la taille 
adulte une expression des fluctuations du contrôle du taux de 
croissance larvaire, ainsi que du moment de la survenue du 
signal hormonal interrompant la croissance du dernier stade 
larvaire. Celui-ci est le résultat d’une chaîne d’événements 
physiologiques. Elle démarre quand la biomasse critique est 
atteinte, ce qui explique la relation entre taille et biomasse. 
Mais la complexité du système le laisse ouvert à l’influence 
par d’autres paramètres environnementaux. Par exemple, une 
température élevée favorise les grosses variétés de la coccinelle 
Harmonia axyridis (Pallas, 1773) (Soares et al. 2003) ou 
conduit au contraire à une réduction de la taille imaginale 
chez notre carabique Notiophilus biguttatus (Fabricius, 1779) 
(Ernsting & Isaaks 1987, 1997 ; Ernsting et al. 1992). Dans 
la famille des Carabidae Latreille, 1802, il semble que chaque 
espèce ou chaque sexe réagisse à sa manière aux gradients 
édaphiques (voir Annexe 1), par l’indifférence ou par une 
variation de la taille imaginale dans le sens du gradient ou 
contre lui.
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D’un autre point de vue, cette impression première de 
gradient latitudinal pourrait être contredite, considérant que 
Jeannel (1942) a pu faire des confusions au sud du Massif 
central avec le grand Pterostichus validus (Dejean, 1828) 
(Coulon et al. 2011). Aussi, un niveau de précision millimé-
trique implique des erreurs d’arrondi. 

Par la définition allométrique (voir Annexe 1) de la rela-
tion, l’effet de toute variation de taille sur l’estimation de 
la biomasse est multiplicatif. D’après Jeannel (1942), les  
P. madidus français seraient 20 % plus grands et donc 80 % 
plus gros que leurs cousins germaniques et britanniques. 
Les données sur l’activité-densité forestière de cette espèce 
(Toïgo et al. 2013) la placent en position de codominance 
avec Abax parallelepipedus (Piller & Mitterpacher, 1783). Les 
conséquences d’une telle approximation pour les estimateurs 
des communautés peuvent alors se révéler assez considérables. 
Faute d’idée des caractéristiques de la distribution statistique, 
il ne saurait être question d’éluder ce problème en se réfu-
giant derrière une hypothétique rareté de ces géants. Artefact 
ou gradient latitudinal, il va nous falloir trancher. Aussi, cet 
article se propose-t-il de mettre à l’épreuve l’hypothèse nulle 
d’une variation strictement fortuite de la taille imaginale au 
travers d’une emprise géographique, certes réduite à l’échelle 
du continent, mais suffisamment élargie pour que le gradient 
latitudinal commençât d’y être sensible.

Matériel et méthodes

Définition et mesure de la taille

Les exemplaires modernes furent séchés à l’air libre sur buvard, 
sous lampe de 40 watts. Un sous-échantillon de huit femelles et 
cinq mâles a été suivi longitudinalement pendant 350 heures, 
afin de vérifier que les mesures ont été faites au-delà de la 
durée de séchage des articulations céphalo-thoraciques et 
pro-mésothoraciques. En vue dorsale, afin de s’affranchir de 
la souplesse abdominale des femelles gravides (Lpy dans la 
Fig. 1), nous avons relevé l’équivalent de l’estimateur SBL 
de Babin-Fenske et al. (2008), qui mesure la distance des man-
dibules à l’apex de l’élytre (LAE dans la Fig. 1), dont la valeur 
a été calculée au microscope électronique (grossissement de 
20, précision de 40 microns) ainsi qu’au pied à coulisse pour 
contrôle. Les mesures sont exprimées avec une précision du 
décimillimètre. Les échantillons historiques ont été mesurés 
à l’oculaire micrométrique calibré contre un graticule (voir 
Annexe 1). Les exemplaires muséaux, desquels les mandibules 
avaient été ouvertes à l’occasion de précédents travaux d’ana-
tomie mandibulaire, furent écartés.

Les échantillons

Données contemporaines
Afin de restreindre le risque d’interférences que pourraient 
induire une variation du cycle reproducteur avec l’altitude 
(Butterfield 1996) ou de trop grandes différences de subs-
tratum (voir Annexe 1) (Tyler 2008), nous nous sommes 
cantonnés aux plaines de Meurthe-et-Moselle, Moselle et 
Côte-d’Or (Fig. 2). Mais nous préférerons un découpage 

territorial plus signifiant pour cette espèce forestière en 
plaine, les Régions forestières nationales (RFN), ici dési-
gnées par les codes numériques de l’Inventaire forestier 
national : 216 (Montagne Bourguignonne), 544 (la Haye), 
572 (Plateau Lorrain), 702 (Plateau Haut-Saônois) et 712 
(la Côte). Elles sont englobées dans deux sylvo-éco-régions 
(Cavaignac 2009) : C30 pour le Plateau Lorrain (« plaines 
et dépressions argileuses du nord-est de la France ») et C20 
pour toutes celles prises en compte dans les analyses des 
gradients latitudinal et historique (« plateaux calcaires du 
nord-est de la France »).

La Haye a fourni une remarquable profusion de spécimens 
(Fig. 3). Certes, il y règne des conditions subcontinentales 
bien plus optimales pour P. madidus. Mais il y a aussi fort à 
suspecter que nos boisements, épargnés en 1999 par Lothar 
(Fig. 4A), jouaient un rôle de refuge pour la faune forestière 
des alentours sinistrés.

Par le jeu de la topographie et de l’assise de la Réserve 
naturelle régionale & Forêt d’exception de Val-Suzon à che-
val sur les RFN 216 et 712, les stations de ces deux RFN 
se trouvent pour une partie d’entre elles à des latitudes 
comparables (Fig. 2). Ce sont le relief et le substrat qui se 
combinent alors pour y engendrer un gradient de thermo-
philie assez fort de l’une à l’autre (Fig. 4B et F). Abritée 
des vents d’ouest et située au-dessus des brumes du Val de 
Saône (Inventaire forestier national 2008), la côte (RFN 
712) est encore asséchée par son substrat karstique qui 
engloutit promptement des précipitations déjà diminuées 
de 200 mm en moyenne annuelle. La topographie donne 
aux calcaires bajociens et bathoniens (voir Annexe 1), qui 
affleurent un peu partout (Fig. 4D-F), toute latitude pour 
exprimer leur potentiel d’échauffement. Celui-ci produit 
l’exubérance du buis (Buxus sempervirens L.) qui envahit les 
landes desséchées et les taillis combustibles (Fig. 4D et E). 
Ce milieu plutôt hostile produisit logiquement le moins de 
spécimens (Fig. 3).

LAE

LPy

Fig. 1. — Les possibilités de mesurer la taille imaginale phénotypique et les 
différences de valeurs qu’elles impliquent illustrées par le cas d’une femelle 
Pterostichus madidus (Fabricius, 1775) du 22 mai 2008, originaire de la Forêt 
domaniale de Haye. Les mesures de longueur possibles partent de l’apex 
mandibulaire et diffèrent par leur point d’arrêt : LAE (mesure jusque l’apex de 
l’élytre) et LPy (mesure jusqu’au pygidium).
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Sur 36 stations, 29 ont été équipées chacune de trois pièges 
barbers (un exemplaire dans la Fig. 4D) opérés pendant au 
moins deux ans, remplis d’un mélange de saumure additionnée 
de teepol comme produit mouillant. Les sept dernières avaient 
un seul piège, car elles participaient à un travail d’atlas, où il n’y 
avait pas l’objectif de comparer les mesures d’activité-densité.

À la saison des amours, les mâles tendent à circuler davan-
tage que les femelles, c’est pourquoi ils sont en léger excès 
dans les données (363 mâles pour 295 femelles). Les périodes 
d’échantillonnage balaient l’année d’avril à septembre. Une 
météorologie inhabituellement clémente rendit parfois pos-
sible de poursuivre jusqu’en novembre.

Données historiques
Le peu de données sur les variations inter-annuelles de la 
taille imaginale des carabiques les font paraître insignifiantes 
(Gouws 2007). Néanmoins et dans le but de nous ôter tout 
doute quant à l’origine réelle des différences éventuellement 
exprimées par les individus au nord (période 2007-2009) et 
au sud du transect (période 2012-2016), nous avons mesuré 
un lot additionnel de 27 femelles et 17 mâles, récoltés de 
1978 à 1998 en Côte-d’Or (par Mrs Perrot et Darge, ainsi 
que Mme Prost), fournis par le Muséum-Jardin des Sciences 
de Dijon, que nous nous proposons de comparer à ceux des 
nôtres qui proviennent des mêmes RFN (Fig. 2), dont cer-
tains des mêmes communes, afin de vérifier la stabilité de 
LAE sur un intervalle de temps qui encadre l’époque de nos 
mesures dans la Haye.

Analyse des données

Variables indépendantes
Il y a trois variables indépendantes, qui font l’objet de tests, 
qui sont notées : RFN, ALT et Période.

Nous avons deux niveaux de hiérarchisation géographique : 
station et RFN. La grande disparité d’effectifs entre les sta-
tions, ainsi que la nécessité de maintenir un équilibre dans 
la représentation des mâles et des femelles imposèrent le 
regroupement des stations par RFN et seules les RFN avec 
un nombre suffisant de mâles et de femelles furent conservées, 
soit 216, 544 et 712 (Fig. 2 et 3).

Quoique nous ayons délibérément réduit l’amplitude des 
variations altimétriques, il arrive parfois qu’elles correspondent 
à des transitions écologiques abruptes, dans les zones de cuesta 
(voir Annexe 1) de la Côte et de la Haye principalement. 
L’altitude ne peut être testée que du côté de la Côte-d’Or, où 

216 
(117 ind.)

544
(478 ind.)

572 (6 ind.)
702 (8 ind.)

712
(49 ind.)

BA

2012 - 2016

1978 - 1998

215

213

702

712

218

896

581

216

218

581

FRANCE

Fig. 2. — Situation des prélèvements. A, transect nord-sud au travers de la Moselle, la Meurthe-et-Moselle et la Côte-d’Or. Le rectangle indique l’emprise du 
zoom ; B, grossissement de la carte de Côte-d’Or afin d’indiquer l’emplacement des relevés de l’échantillon 2012-2016 et de l’échantillon 1978-1998. Les divisions 
internes sont les limites des régions forestières nationales, qui sont identifiées par leur code numérique IFN. Celles concernées par la présente étude apparaissent 
en gris : 216 (Montagne Bourguignonne), 702 (Plateau Haut-Saônois), 712 (Côte et arrière-côte de Bourgogne).

Fig. 3 . — Ventilation des données par région forestière nationale : Montagne 
Bourguignonne (216), Plateau de Haye (544), Plateau Lorrain (572), Plateau 
Haut-Saônois (702), Côte et arrière-côte de Bourgogne (712). 
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les sites s’étagent de 200 à 500 mètres. Nous les avons répartis 
dans trois classes (variable ALT) numérotées depuis 2 (points 
d’altitude comprise entre 200 et 299 mètres) jusque 4 (points 
d’altitude supérieure à 400 mètres).

La répartition des données historiques n’est pas homogène 
dans le temps. Elles durent donc être regroupées, de sorte que 
la variable Période n’ait que deux modalités : contemporaine 
et ancienne.

Ajustement et correction des déséquilibres
La possibilité d’utiliser la distribution normale comme base 
de l’analyse a été évaluée par inspection visuelle de la distri-
bution expérimentale et calcul de ses moments de symétrie 
et d’aplatissement (David et al. 1997). Les modèles ont été 
ajustés à la variable dépendante centrée et réduite : 

laei=(LAEi-μ)/σ
où i est l’individu, μ et σ sont la moyenne et l’écart-type expé-
rimentaux, calculés sur toutes les RFN. laei<0 identifie un sujet 

plus petit que la moyenne et inversement s’il est plus grand 
(laei>0). Un écart de 1 unité de lae signifie que l’individu a 
réalisé une valeur de LAE éloignée de la moyenne de l’espèce 
de 1 écart-type.

S’étant déjà vu chez les Carabiques, que les morphologies 
mâles et femelles puissent répondre différemment à un gra-
dient édaphique (voir Annexe 1), nous avons fait l’hypothèse 
d’un modèle emboîté à deux paramètres pour chacune des 
trois variables indépendantes :

laeijk= μ+αk+βj|k+εijk,εijk~N(0,σε2)(1)

avec pour l’individu i, la modalité j de la variable indépen-
dante (qui peut être RFN, ALT ou Période) et le sexe k : αk la 
variation attribuable au sexe k, βj|k le paramètre pour la j-ième 
modalité de la variable dépendante chez le sexe k et εijk le 
paramètre d’effet aléatoire qui suit une distribution normale 
centrée de variance σε2. Afin de tenir compte de notre contexte 
d’expérience naturelle, la valeur de référence pour déterminer 

A

B

C

D

E

F

Fig. 4. — Aperçu des conditions édaphiques (voir Annexe 1) de l’échantillonnage 2007-2016. A, cliché pris dans le Bois de Gondreville (RFN 544) afin de montrer 
la difficulté de notre quête d’un boisement survivant d’une étendue suffisante pour être exempt d’effet de lisière, de manière à avoir conservé le micro-climat 
forestier préexistant à Lothar ; B, îlot de sénescence Goa dans la RNR & Forêt d’exception de Val-Suzon, Montagne Bourguignonne (RFN 216) ; C, station RVS2 
de la Montagne Bourguignonne (RFN 216) dans la RNR & Forêt d’exception de Val-Suzon, dont les données ont été utilisées pour le calcul des indices de dimor-
phisme sexuel ; D, station 84 de la Réserve naturelle nationale Combe Lavaux-Jean Roland dans la Côte (RFN 712) avec affleurements de blocs de calcaire (noter 
le piège barber fléché au centre des blocs) dans un sous-bois de buis, où l’activité-densité de Pterostichus madidus (Fabricius, 1775) a été trouvée résiduelle à 
l’instar de celle de tous les autres carabiques forestiers ; E, îlot de senescence Ragot de la RNR & Forêt d’exception de Val-Suzon dans la Côte (RFN 712) avec 
sous-bois de buis et délitement calcaire en laves, site d’origine des données de Mr Darge ; F, lande et forêt sur cailloutis calcaires (RFN 712) dans la RNR & Forêt 
d’exception de Val-Suzon (noter le jalon fléché qui repère le centre de la station). Crédits photos : M. Loubère.
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la probabilité, que l’hypothèse nulle engendre une statistique 
plus grande que celle calculée, est choisie pour correspondre 
à une probabilité de 5 %.

Le bootstrap stratifié a permis que les modèles soient toujours 
ajustés sur un nombre égal de mâles et de femelles par moda-
lité du facteur étudié. Pour ajuster le modèle (1), on a généré 
n échantillons de 138 individus tirés au hasard avec remise, de 
manière à avoir toujours 23 mâles et 23 femelles par RFN. Le 
modèle est ajusté à chaque échantillon, de façon à produire n 
valeurs des paramètres, dont la moyenne est l’estimateur bootstrap. 
Suivant la méthode préconisée par Davison & Hinkley (1997), 
n a été fixé à 3000, après avoir testé des valeurs croissantes et 
surveillé la convergence de la variance des estimateurs. On a 
procédé de même pour l’ajustement des autres modèles.

Les données des stations représentées par plus de 10 individus 
ont été utilisées pour étudier le dimorphisme sexuel phénoty-
pique en calculant les index comparatifs des moyennes (DSP) et 
écarts-types (ESP) des deux sexes. Pour plus de lisibilité et parce 
que nous n’en sommes pas encore au stade des comparaisons 
inter-spécifiques, nous n’avons pas utilisé la correction de mise 
à l’échelle de ESP que proposent Blanckenhorn et al. (2006). 
Dans cette étude d’une espèce, chez laquelle le dimorphisme 
sexuel est normalement à l’avantage des femelles, DSP s’écrit 
DSPk=1-μFk/μMk. ESP se définit similairement comme  
ESPk=1-σFk/σMk, avec (respectivement [resp.] mâles) : μFk LAE 
moyenne des femelles du site k et σFk la variance des femelles 
du site k. DSP (resp. ESP) est normalement négatif, s’annule 
dans le cas d’égalité des moyennes et devient positif dans celui 
de mâles ponctuellement plus gros que les femelles.

Les procédures statistiques ont été implémentées à l’aide de 
R version 3.3.2 (R Core Team 2016) en utilisant le paquet 
boot (Canty & Ripley 2016). Les estimateurs des moyennes 
et des contrastes sont contraints à la précision de la mesure 
selon la méthode dite de « l’arrondi du banquier ».

Résultats

Les valeurs d’aplatissement (2,90) et de symétrie (0,03) sont très 
faiblement éloignées de ce qui est attendu pour une distribution 
normale (Fig. 5A). Il n’y aura donc pas lieu de transformer la 
variable dépendante dans la suite de l’analyse. Notre individu le 
plus petit mesure 12,4 mm et le plus grand 18,3 mm. La taille de 
nos spécimens a une espérance (± écart-type) de 15,2±1,0 mm. 
Toutefois, une semblable normalité n’est pas le résultat escompté 
pour une espèce dimorphique. Cela laisse suspecter que le dimor-
phisme sexuel est masqué par d’autres sources de variation.

La variance de la variable dépendante centrée réduite a 
une évolution indépendante de l’effectif des échantillons de 
femelles, mais pas de celui des mâles. Chez ces derniers, elle 
augmente avec le nombre d’individus mesurés (Fig. 5B), ce que 
nous entendons contrôler par le biais du bootstrap stratifié.

Le modèle en fonction des RFN explique presque un quart 
de la variance totale (Tableau 1), en intégrant seulement deux 
facteurs. On retrouve le dimorphisme sexuel. Comme nous le 
constations pendant la phase de mesures, il se manifestait bel 
et bien entre mâles et femelles d’une même RFN qui sont plus 
petits en moyenne de 0,9 mm ±0,2 (p<7,58.10-5). On peut rejeter 
l’hypothèse nulle d’une variation fortuite de la taille imaginale 
entre les RFN au seuil de p<10-3. C’est bien cette variation inter-
régionale qui masquait le dimorphisme sexuel dans la Figure 5A.

Les deux sexes réagissent différemment dans le gradient 
latitudinal. Les populations femelles de Côte-d’Or ne diffèrent 
pas entre elles, si bien qu’on se retrouve avec une opposition 
nord-sud tranchée en faveur de la Côte-d’Or, où elles sont 
plus grosses de 0,7 mm sur la moyenne (Fig. 6) que dans la 
Haye. Dans les stations où les effectifs permettent le calcul 
des indices de dimorphisme, ESP (Fig. 7) les fait apparaître 
relativement plus variables que les mâles et laisse suspecter 
que leur variabilité stationnelle puisse annihiler ou masquer 
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Fig. 5. — A, distribution observée de la longueur mesurée entre l’extrémité des mandibules et l’apex élytral (LAE) pour toutes les RFN de la Figure 3 ; B, variance 
de la longueur centrée réduite (lae) en fonction du sexe et du nombre de données disponibles dans les RFN 712 (Côte et arrière-côte de Bourgogne), 216 
(Montagne Bourguignonne) et 544 (Plateau de Haye).
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leur variabilité inter-stationnelle, jusqu’à éventuellement 
rendre indiscernables les femelles de RFN voisines. Il convient 
toutefois de considérer avec prudence cet aspect stationnel. 
À ce niveau d’observation, qui n’offre pas la même possibilité 
d’homogénéiser les effectifs mâles et femelles, qu’en agrégeant 
les données par RFN, on détecte une corrélation entre 
ESP et le sex ratio (ESPk=0,58.ρk-0,95 avec CMEρ=0,68, 
CMEε=0,10, p<0,03815, où ρk est le sex ratio pour le site 
k calculé comme le nombre de mâles pour le nombre de 
femelles, CMEρ le carré moyen des écarts dûs au sex ratio et 
CMEε le carré moyen résiduel), qui laisse augurer que ESP 
pourrait être influencé par les effectifs des deux sexes et donc 
par l’effectif de l’échantillon de la station. Pour le moment, 
on constate que le calcul d’un estimateur bootstrap stratifié 

par site et sexe, de manière à ne tester que des échantillons 
incorporant mâles et femelles en nombres égaux pour chaque 
site, ne conduit pas à une modification de la structure des 
données de la Figure 7.

Du côté des mâles, lae diffère significativement entre les 
extrémités nord et sud du transect (Fig. 6). Mais à l’inverse des 
femelles, ceux de la Montagne Bourguignonne sont plus gros 
(moyenne ± écart-type) de 0,5±0,5 mm, que leurs compères 
de la Côte (p<0,0323 ), soit d’une amplitude comparable au 
gradient nord-sud. Une variabilité intra-stationnelle moindre 
que celle des femelles pourrait conduire à des différences inter-
stationnelles et générer une structure de leurs populations à 
un niveau inférieur à celui de la RFN. Mais en définitive, le 
dimorphisme sexuel demeure peu variable entre les stations et 
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positive), de ceux où c’etait l’échantillon septentrional qui était le plus grand (différence negative). L’ordonnée indique le nombre d’assortiments dans chaque 
classe d’amplitude de différence. μ, la valeur moyenne de l’accroissement ; IC95, l’intervalle de confiance à 95 %.

Tableau 1. — Partition de la variance calculée à partir des estimateurs bootstrap en fonction des facteurs Sexe, RFN, Altitude et Temps. Pour chaque partition 
sont indiquées en en-tête les RFN dont les données ont été utilisées pour l’ajustement (216 : Montagne Bourguignonne ; 544 : Plateau de Haye ; 712 : Côte et 
arriere-côte de Bourgogne). Abréviations : ***, p<0,001 ; **, p<0,01 ; *, p<0,05 ; ddl, degrés de libertés ; SC, somme des carrés ; CM, carré moyen.

Paramètre ddl SC CM F Pr(>F)
Gradient latitudinal (216, 712 & 544)
Sexe 1 109,20 109,16 142,48 <2,00.10-16 ***
RFN/Sexe 4 49,70 12,42 16,21 1,17.10-12 ***
Résidus 638 488,80 0,77 – –
Gradient altitudinal (216 & 712)
Sexe 1 36,40 36,40 59,09 1,43.10-12 ***
Altitude/Sexe 4 5,89 1,47 2,39 0,0529
Résidus 160 98,55 0,62 – –
Variation inter-générationnelle (216 & 712)
Sexe 1 41,61 41,61 55,84 2,21.10-12 ***
Époque/Sexe 2 13,86 6,93 9,30 1,36.10-4 ***
Résidus 206 153,52 0,75 – –
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n’indique pas de différence significative entre le nord et le sud 
(DSP dans la Figure 7), en sorte qu’il faut se ranger à l’idée 
que même si la structure latitudinale apparaît peu claire chez 
les mâles, ils finissent quand même par imiter les femelles.

Quant à lui, le gradient altitudinal de Côte-d’Or réconcilie 
dans une indifférence égale les populations de la Montagne 
Bourguignonne et de la Côte (Tableau 1).

Quoique nous ne considérions pour l’instant qu’un pas de 
temps réduit, qui n’écarte que d’un peu plus d’une décennie 
la dernière observation du XXe siècle de la première du XXIe, 
cela semble suffisant pour capter une variation significative 
de la taille imaginale (gradient temporel dans le Tableau 1). 
Les mâles persistent à se singulariser par une réponse peu 
claire. Toute la variation est attribuable aux femelles. Celles 
d’avant 1998 ne sont pas tirées de la même distribution statis-
tique, que celle sous-jacente aux données postérieures à 2012 
(Tableau 2). En plus d’être significative, la différence peut être 
considérée comme importante au point de vue de sa magni-
tude, puisqu’elle exprime un écart entre les moyennes (Fig. 8). 
Avec 0,7 mm en faveur des femelles actuelles, on atteint la 
valeur de la variation trouvée le long du gradient latitudinal.

Discussion

Le point de départ de cette analyse était notre besoin de 
confronter aux données notre pressentiment que la rédaction 
variétiste de Jeannel (1942) pointait en fait l’existence d’un cline 
latitudinal de taille phénotypique imaginale chez P. madidus. 
Par ailleurs, nous nous accordions avec Sukhodolskaya (2016) 
pour aussi déplorer un manque de connaissances sur ce sujet 
chez les coléoptères, qui n’étaient représentés que par quatre 
espèces dont un carabique dans les 58 insectes, desquels 
Chown & Gaston (2010) synthétisèrent les résultats. 

Un continuum se définit comme la production d’une 
variation sensible par une succession d’éléments adjacents 
indiscernables (Poincaré 1992). Dans le but d’arbitrer entre 
l’approche variétiste discrète de Jeannel (1942) et le point de 
vue clinal continu, nous avons discrétisé un transect nord-
sud de 300 kilomètres à l’aide des RFN, puis avons com-
paré les RFN les plus éloignées et celles contiguës. Étirer le 
transect et essayer de maximiser la variabilité édaphique en 
s’aventurant sur des terrains extrêmes aux yeux de P. madi-
dus (Fig. 4) nous créa toutefois un embarras pour traiter 
le niveau stationnel, puisque cette stratégie nous menait à 
nous confronter à une importante disparité entre des sites 
avec peu de données et d’autres très populeux. 
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Tableau 2. — Estimateurs bootstrap des contrastes en unités d’écart-type, 
calculés en ajustant le modèle 1 à 3000 échantillons aléatoires formés à 
partir des données 2012-2016 et 1978-1998 pour les RFN 216 (Montagne 
Bourguignonne) et 712 (côte et arrière-côte de Bourgogne). Mâles-femelles, 
différences de taille entre mâles et femelles ; femelles XXI-XX, (respectivement 
[resp.] pour les mâles) différence de taille entre les femelles de l’échantillon 
2012-2016 et celles de l’échantillon 1978-1998 (resp. pour les mâles) ;  
***, p<0,001 ; **, p<0,01 ; *, p<0,05.

Paramètre  Moyenne Écart-type t Pr(>|t|)
Intercept 0,14 0,24 –0,60 –
Mâles-femelles  –0,70 0,33 –2,13 0,0375 *
Femelles XXI-XX –0,73 0,33 2,24 0,0290 *
Mâles XXI-XX 0,44 0,31 1,39 –
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C’est surtout pour les mâles que cette situation se révèle délicate. 
En effet, le dimorphisme sexuel de P. madidus ne se résume pas 
à la réalisation de tailles imaginales différentes, mais s’exprime 
aussi dans une structuration de la variance propre à chaque sexe. 
Les estimateurs fondés sur les données stationnelles en furent 
rendus imprécis. Ainsi, la corrélation identifiée entre la variance 
des mâles et l’effectif de l’échantillon contribue probablement 
aux variations de ESP. Les disparités d’effectifs entre les sites 
interdisaient de corriger le sex ratio, tout en homogénéisant le 
nombre de mâles entre les sites. C’est pourquoi une correction 
du sex ratio local ne modifiait pas la structure de la Figure 7. 
Pour ce qui concerne cet aspect, on doit se contenter à ce stade 
de se replier sur une position de prudence, en considérant que 
l’hypothèse nulle d’une variabilité localement identique des 
deux sexes ne peut pas être rejetée.

Chez les mâles se constate certes une différence significative 
entre les deux extrémités du transect, mais la structure clinale 
est brouillée par cette variabilité locale que nous peinons à 
capter, de sorte à ressortir sous une apparence de réaction molle 
confinant à l’inertie. Or, ce sont eux qui déterminent la borne 
inférieure de la plage de variabilité calculée par nos pairs, dont 
l’apparente stabilité pourrait avoir trouvé ici une explication. 
En prenant la latitude de la Haye comme point de repère, il 
vient deux remarques. La première concerne l’existence dès cette 
latitude de cas de nanisme (Tableau 3) « nordique », en ce sens 
qu’il n’est pas reporté de mâles plus petits que ceux-ci dans les 
Îles Britanniques (Lindroth 1974). La seconde est qu’en allant 
vers le sud de cette latitude, il y a une croissance de la taille 
imaginale mâle, puisque nous n’y rencontrons plus ces « nains » 
et que le dimorphisme sexuel paraît stable. En d’autres termes, 
il y a aussi à interroger la linéarité du cline mâle et l’existence 
d’un éventuel point latitudinal d’inflexion.

En agrément avec l’hypothèse de variation latitudinale 
continue, nous avons trouvé une différence sensible entre les 
femelles originaires de secteurs éloignés, cependant que nous 
faillissions à en détecter une entre les habitantes de RFN voisines. 
La discrétisation variétiste n’est donc pas un angle d’approche 
pertinent pour analyser la variabilité de P. madidus. Les femelles 

suivent un gradient de Bergmann inversé, cline connu pour 
émerger préférentiellement chez les espèces d’insectes univoltines 
de grande taille (Blanckenhorn & Demont 2004). Les nôtres 
se révèlent plus grandes que leurs conspécifiques britanniques 
(Lindroth 1974) et plus petites que les géantes provençales 
(Jeannel 1942). Il y a eu de nombreux débats autour de la 
nature adaptative ou physiologique de ces phénomènes chez 
les poïkilothermes (voir Annexe 1), qui répondraient de la 
sorte au relâchement d’une contrainte. Il y aurait ainsi à tester 
l’hypothèse d’une relation entre le développement larvaire 
et la variation latitudinale de la durée de la belle saison 
(Blanckenhorn & Demont 2004).

P. madidus paraît rejoindre le groupe déjà important 
des espèces connues pour enfreindre la règle de Rensch 
(Blanckenhorn et al. 2006) : le gradient latitudinal des mâles 
est affaibli et leur variabilité ne paraît pas significativement 
supérieure à celle des femelles. Comme beaucoup d’insectes, les 
carabiques démontrent également une corrélation entre fécon-
dité et taille des femelles (Ernsting & Huyer 1984). Une seconde 
hypothèse à tester serait donc celle d’une espèce, chez laquelle 
la pression de sélection pour la fécondité serait plus importante 
que celle pour la taille des mâles (Blanckenhorn et al. 2006).

Dans leur synthèse, le cline latitudinal le plus abrupt cal-
culé à partir d’observations in natura par Blanckenhorn 
& Demont (2004) était de –3,8 % pour l’orthoptère Teleo-
gryllus yezoemma (Ohmachi & Matsuura, 1951). Les mêmes 
indicateurs (Tableau 4) situent notre carabique à ce niveau. P. 
madidus se montre donc un des insectes les plus réactifs. En allant 
vers le nord, sa taille imaginale se réduit dans une proportion 
très supérieure aux –0,8 % trouvés à Carabus nemoralis O.F. 
Müller, 1764 en Allemagne (Blanckenhorn & Demont 2004). 
Pour autant, il faut se garder de faire de P. madidus un cas 
particulier, car ces tests de gradient n’ont que peu impliqué 
les carabiques. Au contraire, on peut le rapprocher de Carabus 
granulatus Linnaeus, 1758, Carabus cancellatus Illiger, 1798 
ou Pterostichus niger (Schaller, 1783). Chez les mâles russes 
ou biélorusses de ceux-ci s’observe une variation latitudinale 
complexe, parfois même cyclique, de la longueur des élytres, 

Tableau 3. — Tous les cas trouvés chez P. madidus (Fabricius, 1775) de nanisme, celui-ci étant défini comme la manifestation d’une taille plus petite que ou 
égale à la limite inférieure de 13 millimètres, que la littérature prête à cette espèce au nord de l’Europe (cf. Tableau 1). Tous les sites sont localisés dans la RFN 
544 (Plateau de haye). Station, identifiant du site ; récolte, date de relevé du dispositif d’interception ; étage, classe d’altitude, valant 2 pour les sites de 200 à 
299 mètres et 3 pour les sites de 300 à 399 mètres ; LAE, taille du spécimen.

Identifiant de 
l'individu Sexe Station Récolte Étage RFN LAE (millimètres)

Bois de Velaine-en-Haye (54)
204 femelle VEL2 27/06/2008 3 544 12,5
564 mâle VEL2B 02/06/2009 3 544 13,0
607 mâle VEL3B 30/07/2008 3 544 12,5
609 mâle VEL3B 22/05/2008 3 544 12,4
611 mâle VEL3B 27/06/2008 3 544 12,8
Bois de Gondreville (54)
317 mâle GOND12 10/06/2008 2 544 12,4
358 mâle GOND6B 02/06/2009 2 544 12,7
Bois de Maron (54)
433 mâle MAR10B 11/09/2008 3 544 13,0
463 mâle MAR10B 30/07/2008 3 544 12,5
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cependant que les femelles expriment là-bas aussi un cline 
net (Sukhodolskaya 2016). La longueur des élytres de C. gra-
nulatus décroît de 5 mm en se déplaçant de 4,07 degrés de 
latitude vers le nord (Sukhodolskaya 2016 ; fig. 4). Cela fait 
une variation de –9,5 % par degré depuis le sud, soit une 
réduction de taille très supérieure à celle que nous observons 
à chacun des deux sexes de P. madidus.

La difficulté à se procurer des spécimens anciens cor-
respondant à nos critères nous a conduits à considérer un 
échantillon historique d’une taille assez réduite, mais finale-
ment pas autant que dans le cas de certains des échantillons 
de Sukhodolskaya (2016). Pour la suite, nous escomptons 
lui ajouter d’anciens relevés effectués dans d’autres RFN de 
Côte-d’Or, en face desquelles il suffira de mettre les résultats 
de nouvelles collectes. Pour le moment, l’échantillon ancien 
se compose déjà de spécimens obtenus de plusieurs localités 
distantes, ce qui nous met au moins à l’abri d’un éventuel 
artefact stationnel.

Le test historique avait originellement été envisagé en tant 
qu’une étape de contrôle, afin de vérifier la faisabilité de com-
parer des relevés asynchrones, notre hypothèse a priori était une 
identité des spécimens passés et contemporains. Elle s’est trou-
vée déjouée pour les femelles. Ayant reproduit le protocole de 
naturalisation du muséum pour vérifier qu’il n’en résultait pas de 
différences pour les seules femelles, le résultat de ce test peut se 
voir sous deux angles différents. Dans l’immédiat, il nous dit que 
la désynchronisation entre les extrémités du transect, quoiqu’elle 
représentât un intervalle de temps bien moindre, conduit quand 
même à ce que nos résultats latitudinaux incorporent, dans une 
proportion inconnue, un peu cette tendance à l’accroissement de 
la taille imaginale au fil du temps. À quelques exceptions près, la 
dimension temporelle est généralement méconnue par les études 
de gradients géographiques, comme Sukhodolskaya (2016) dont 
les échantillons couvraient le même intervalle de temps que notre 
test historique. Comme nous-mêmes l’indiquions plus haut, de 
précédents résultats avaient suggéré une incidence négligeable 
de la variabilité inter-annuelle. Mais il ne s’était agi que de com-
parer des espèces de coléoptères sur quatre années consécutives 
(Gouws 2007). De notre côté, nous ignorons si ce que nous 
venons de mettre en évidence chez P. madidus peut se généraliser 
à d’autres espèces de carabiques. Mais nous ne pouvons non plus 
exclure que d’autres résultats de clines latitudinaux que les nôtres 
puissent avoir été pareillement parasités.

Plusieurs cas de changements inter-générationnels de la taille 
imaginale ont été documentés chez les Arthropodes. Parfois, 
ce sont des fluctuations annuelles (Claus-Walker et al. 1997). 
D’autres sont soutenus dans le temps, plus particulièrement 
chez les femelles (Gilchrist et al. 2004). Ils apparurent dans 
des situations telles que : 
– le transfert des spécimens du milieu naturel vers le labora-
toire (David et al. 1997) ;
– l’introduction de l’espèce hors de son aire naturelle 
(Huey et al. 2000) ;
– une variation de l’intensité de prédation sur les larves 
(Claus-Walker et al. 1997 ; Manyak 2012) ;
– une fluctuation de l’accès aux ressources (Gouws 2007).

Pour l’ordre des Coléoptères, un cas de réponse au change-
ment climatique a été identifié chez un Gyrinidae américain 
(Babin-Fenske et al. 2008). L’observation faite ici apporte deux 
faits originaux, puisqu’il s’agit d’un premier cas de coléoptères 
terrestre et qu’il est observé dans son milieu naturel. 

Quoique nous ayons peu à reprendre de Babin-Fenske et al. 
(2008), puisque les animaux aquatiques sont amenés à réagir 
aux variations de paramètres physico-chimiques propres à leur 
habitat (Horne et al. 2015), il reste de ces exemples qu’un 
changement inter-générationnel de la taille imaginale consti-
tua à chaque fois une réponse de l’animal à une modification 
d’un ou de plusieurs paramètres édaphiques (voir Annexe 1) 
ou biotiques de l’environnement de développement larvaire. 
En rapportant cette constatation à notre sujet, nous sommes 
amenés à inférer de nos données qu’un changement envi-
ronnemental perceptible par P. madidus s’opérerait depuis au 
moins 14 ans, à l’échelle spatiale d’un département. 

Il y a peu de paramètres relatifs à l’écophysiologie larvaire 
qui nous soient accessibles pour le moment. Pour ce qui 
concerne le volet gestion, on peut écarter l’hypothèse qu’un 
changement d’usage des sols ait affecté la chaîne trophique, 
car il n’y en a pas eu dans ces forêts publiques. Le principal 
événement historique fut durant la dernière décennie la consti-
tution de réserves, qui s’interdisent les travaux sylvicoles sur 
tout ou partie de leur territoire, précisément dans l’idée qu’il 
en résulterait une amélioration de l’habitat pour les faunes 
forestières. Notre volonté initiale d’exploration des structures 
spatiales découlait en partie d’un désir de tester l’existence 
d’un « effet réserve ». C’est pourquoi l’échantillonnage a aussi 
couvert des boisements côte-d’oriens dévolus à la production, 

Tableau 4. — Variation de la taille imaginale moyenne en millimètres et pourcentages par degrés de latitude, selon que l’on prenne comme référence les points 
les plus extrêmes ou les plus rapprochés aux extrémités nord et sud du transect. Les latitudes nord et sud sont indiquées en degrés décimaux dans le système 
RGF93. La variation en pourcentage est calculée d’après la moyenne dans la Figure 6 comme   LAE/( (s)j.  Lat) où    LAE (mm) est l’estimateur de la variation entre  
les extrémités du transect (ligne du dessus),   (s)j est l’estimateur de la LAE moyenne à l’extrémité sud pour le sexe considéré et Lat est l’extension latitudinale 
du transect.

Valeur Gradient le plus long Gradient le plus court
Station sud RNCLJR70/1 CC9
Latitude sud (°) 47,21826 47,61450
Station nord GOND6B TAG6
Latitude nord (°) 48,68166 48,56204
Gradient 1,46340 0,94754
Variation moyenne des femelles en mm (et en % par degrés de latitude) –0,7 (–3,08) –0,7 (–4,75)
Variation moyenne des mâles  en mm (et en % par degrés de latitude) –0,3 (–2,04) –0,5 (–3,40)
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choisis isolés ou à une distance assez importante pour mini-
miser le risque d’échanges pour les espèces marcheuses, dont 
quelques-uns en forêt privée. À ce stade, leurs données ne se 
sont individualisées dans les tendances résiduelles, ni à l’occasion 
de l’étude de gradient latitudinal, ni dans le test historique. 
Une étude à une échelle spatiale plus fine, trouvée nécessaire 
pour comprendre la structuration de la variance des mâles, 
apportera peut-être aussi des précisions quant aux femelles. 

Sur la base de l’intervalle de confiance à 95 % (Fig. 8), les 
femelles auraient pris en moyenne entre 14 et 93 microns 
à chaque génération. Au moment de nos expériences, la 
durée d’activité saisonnière de P. madidus s’appréciait de 
1,21 jours par an en moyenne en Grande-Bretagne, ce que 
Pozsgai & Littlewood (2011) imputèrent au changement 
climatique, sachant qu’une relation embryologique avec 
les paramètres climatiques a déjà été trouvée à cette espèce 
(Terrell-Nield 1990). 

Des méta-analyses ont été publiées pour alerter sur la forte 
probabilité d’une variation de la taille des ectothermes en 
réponse à une élévation de température. Des éléments expé-
rimentaux commencent à les corroborer. Par exemple, le 
crapaud commun Bufo bufo (Linnaeus, 1758) démontra en 
Grande-Bretagne le cas opposé au nôtre d’un rétrécissement, 
qui s’avéra encore une fois le plus sensible chez les femelles, 
dont l’hibernation est dérangée par des températures trop 
clémentes (Reading 2007). 

La démonstration formelle d’un lien entre la variation his-
torique de la taille de P. madidus et le changement climatique 
reste à produire, car elle n’était pas l’objectif de ce travail-ci, 
qui n’en apporte que les indices, ainsi que le firent avant nous 
Pozsgai & Littlewood (2011). La qualité et la quantité des 
ressources trophiques disponibles pour la larve (Luff 1974) 
nous sont inconnues. Mais il ressort qu’il vaut la peine de 
ranger P. madidus parmi les espèces candidates pour valider 
expérimentalement le modèle de Horne et al. (2015), d’après 
lequel il y a une forte probabilité que la réaction d’une espèce 
arthropode à une élévation de température puisse se déduire de 
son cline latitudinal. Nous viennent aussi des questionnements 
sur les conséquences écologiques de tels changements, comme :
– si cette croissance des femelles se confirmait, a-t-elle une 
limite supérieure et quand aurait-elle commencé ?
– cette croissance des femelles pourrait-elle résulter en une 
amélioration de la fécondité et ainsi modifier la dynamique 
des populations ?
– ces résultats sont-ils transposables à d’autres espèces à repro-
duction automnale et y a-t-il à attendre d’un allongement de 
la saison de végétation, qu’il se traduise par un changement de 
l’équilibre des faunes carabidologiques en faveur des espèces 
à reproduction automnale ?

Pour simples qu’elles puissent trompeusement apparaître, 
ces interrogations recouvrent en réalité de nombreux et 
complexes aspects de l’histoire naturelle des différentes 
espèces, qu’il n’est pas encore temps ici de développer. À 
ce stade, l’important est que ces questions se décomposent 
en hypothèses qui peuvent faire l’objet de tests expéri-
mentaux, qui constituent la prochaine étape nécessaire de 
cette recherche.

Conclusion

Nous avons pu établir les caractéristiques de la distribution 
statistique de la taille imaginale de P. madidus. Mais ce travail 
n’est pas achevé. Nous avons pu mettre en évidence un gra-
dient latitudinal qui affecte au moins les femelles, mais il y a 
matière à suspecter une structure localement plus complexe 
des populations de mâles. L’existence des spécimens nains a 
été confirmée, mais nous n’avons pas observé les géantes, qui 
doivent vivre bien plus au sud.

Il nous a paru nécessaire d’en passer par cette phase 
descriptive préliminaire, car nous nous penchions sur 
un domaine de la coléoptérologie, qui faisait l’objet d’un 
relatif désinvestissement en comparaison de ce qui se fait 
sur les autres ordres d’insectes. Nous sommes donc restés 
autant que possible dans le cadre d’une étude de corréla-
tions. Une explication du phénomène reste à construire. 
On peut raisonnablement anticiper que cette affaire ne 
sera pas moins ardue que pour les autres poïkilothermes, 
mais l’effort se justifie par son actualité.

Nous avons ajusté un modèle d’une simplicité scolaire 
à une variable dépendante facile à mesurer, relevée sur 
une espèce banale et nous nous apercevons que cela sou-
lève beaucoup de questions. Les espèces banales sont trop 
souvent délaissées. Avec ce cas, on voit qu’il y a pourtant 
encore à apprendre sur leur compte. C’est même sûrement 
pour celles-ci que se peuvent nourrir les meilleurs espoirs 
d’une progression des connaissances éco-entomologiques, 
précisément parce que leur abondance favorise le recours 
aux méthodes de l’écologie quantitative, tout en maintenant 
l’effort expérimental dans des limites raisonnables. Dans 
le cas de P. madidus, nous sommes confiants dans la pos-
sibilité de progresser, car il n’y a justement pas à craindre 
de venir à manquer de spécimens.
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Annexe 1. — Glossaire.

Allométrique : dans ce travail ce terme est employé dans le 
sens de l’allométrie statique, qui désigne la covariation inter-
individuelle non proportionnelle des caractères.

Calcaires bajociens : terme de la nomenclature stratigraphique 
géologique qui désigne un étage essentiellement calcaire, 
mais aussi marneux et argileux produit au Jurassique moyen 
(–170,3±1,4 à –168,3±1,3 millions d’années) dont le strato-
type a été défini en 1859, par A. d’Orbigny et qui correspond 
en Côte-d’Or à l’épisode tectonique du rifting thétysien.

Calcaires bathoniens : terme de la nomenclature strati-
graphique géologique qui désigne un étage calcaire du 
Jurassique moyen (–168,3±1,3 à –166,1±1,2) défini 
par d’Halloy en 1843, nommé d’après la ville de Bath 
(RU), séparé du bajocien en Côte-d’Or par une couche 
plus détritique témoignant de l’ennoyage généralisé de la 
plateforme bajocienne par la Thétys, sous laquelle elle a 
formé un haut fond au large de l’île du Massif Central, 
entre la Laurasie et le Gondwana. 

Cuesta : relief produit par l’érosion d’une couche sédimentaire 
tendre inclinée, qui surplombe une couche résistante. Là où 
ne reste que la couche résistante se forme le front vertical, 
en arrière duquel descend un plateau incliné.

Édaphiques : adjectif dérivé de édaphisme, qui est l’influence des 
caractères physico-chimiques d’un milieu sur les organismes 
qui y vivent.

Graticule : réglette de référence utilisée en microscopie pour 
calculer la longueur réelle représentée par les graduations 
de l’oculaire du microscope et éventuellement mesurer les 
déformations optiques à la périphérie du champ. 

Poïkilotherme : organisme à température interne variable. Il 
existe deux catégories de poïkilothermes. Les poïkilothermes 
endothermes ont une production variable de chaleur 
corporelle (exemple : mammifères capables d’hibernation). 
Les poïkilothermes ectothermes, groupe qui inclue les insectes, 
n’ont pas de régulation interne de leur température corporelle.

Substratum : couche géologique qui supporte le sol.
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