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RESUME

Les dépdts tourbeux holocenes riches en coquilles de Mollusques continentaux qui affleurent le long
de la cote du Calvados représentent un potentiel intéressant pour reconstituer les fluctuations des
environnements passés régionaux liées a la remontée du niveau marin. Létude et la datation d’une
séquence malacologique & Graye-sur-mer (Calvados, Normandie) a permis de reconstituer une partie
de I'histoire paléoenvironnementale entre la fin de 'Holocéne moyen et le début de 'Holocéne récent.
La succession malacologique est divisée en trois malacozones qui correspondent a trois étapes de 'évo-
lution environnementale entre environ 5500 et 3500 ans cal. BP (ages calibrés «avant le présent»).
Les corteges malacologiques holocenes enregistrent le passage d’une forét humide et marécageuse a
un marécage, qui s'ouvre progressivement. Linfluence des dynamiques maritimes est pergue dans la
séquence a partir de 4000 ans cal. BP. Les résultats obtenus ont pu étre corrélés avec le schéma de I'évo-
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lution environnementale déduit des études palynologiques locales et de la modélisation de remontée
du niveau marin. En paralléle, un inventaire malacologique réalisé dans le marais de Graye-sur-mer
a proximité du dép6t a permis de recenser 27 taxons continentaux. La confrontation des données
actuelles et passées rend possible la discussion sur la répartition des espéces au cours du temps. La pré-
sence de Vertigo moulinsiana (Dupuy, 1849), taxon inscrit a 'Annexe II de la Directive européenne
Habitats-Faune-Flore, est ainsi attestée dans le marais de Graye-sur-mer depuis environ 4000 ans.

ABSTRACT

New paleoenvironmental study of the Quintefeuille Forests based on the Holocene malacological commu-
nities: from the past to the present (Graye-sur-mer, Calvados, Normancdy).

Along the Calvados coast, peat deposit outcrops, rich in Holocene land-snails, representa potential to reconstruct
the evolution of the past environments, which are directly linked to the rise of sea-level. Dating and malaco-
logical investigation on the sequence of Graye-sur-mer (Calvados, Normandy) has shown a re-established pal-
acoenvironmental story between the middle Holocene end and the late Holocene begining. The malacological
succession has been divided into three malacozones corresponding to three steps of an environmental evolution
between 5500 and 3500 year cal. BB, from a swampy forest to a marsh that opens gradually. Maritime influence
are noticed from 4000 years cal. BR Results have been correlated with the pattern of environmental evolution,
which was deduced from previous palynological reconstruction and with see-level modelling. Parallel, a modern
malacological inventory has been made in the marsh of Graye-sur-Mer nearby the deposit, where 27 non-marine
mollusc taxa have been discovered. Comparison between past and modern data allow the discussion on species
distribution over time. For instance, the presence of Vertigo moulinsiana (Dupuy, 1849), which is a European

calcareous tufa.

INTRODUCTION

Dans les zones littorales de 'Europe du nord-ouest, au gré des
tempétes et des forts coeflicients de marées, 'apparition de
bancs de tourbe contenant des troncs d’arbres et des vestiges
archéologiques n'est pas rare. Létendue et I'épaisseur de ces
dépdts sont variables, néanmoins, certains d’entre eux peuvent
couvrir plusieurs hectares. LHolocene est une période de
réchauffement global du climat ayant succédé a la derniére
phase glaciaire (Grootes ¢# 2l. 1993 ; Roberts 2015). En Europe
du Nord, la fonte de la calotte fennoscandienne au cours des
10 derniers millénaires a eu pour conséquence la remontée
progressive du niveau marin (Lambeck ez a/. 1990; Sturt
et al. 20135 Lowe & Walker 2015). Ainsi, le « Doggerland »
désigne 'ancienne province émergée au cours de 'Holocene et
qui se trouve aujourd hui sous la mer du Nord (Coles 1998).
En France, sur les plages des cotes de la Manche et de 'océan
Atlantique, 'affleurement de dépots tourbeux, témoins des
anciens biotopes terrestres, a fait 'objet de la curiosité et de
I'intérét des naturalistes dés le XIXe siécle (Durocher 1856).

DES ARCHIVES PRECIEUSES DE L’HISTOIRE
ENVIRONNEMENTALE HOLOCENE

Par laction répétée de la mer, I'érosion a dégagé ponctuelle-
ment des bancs de tourbes sur I'estran du littoral bas-normand
(Calvados). La topographie et les variation de I'ensablement
du littoral ont permis la conservation de certains de ces dépdts
riches en débris végétaux, souches d’arbres et parfois, en artefacts
archéologiques et restes d’ossements d’animaux (Guadelli ez 4/.
2003 ; Odet-Kerhir 2015). Dans le département du Calva-
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protected species, has been confirmed for about 4000 years in the marsh of Graye-sur-mer.

dos, des formations tourbeuses se concentrent dans une zone
qui s’étend de Saint-Come-de-Fresné a Luc-sur-mer (Fig. 1).
Dans I'imaginaire collectif, ces dépdts supportent le mythe
d’une forét engloutie (Van Vliet-Lanoé ez a/. 2015). Régiona-
lement, elle est désignée comme la « forét de Quintefeuille».
Aujourd’hui, des traces de la forét de Quintefeuille affleurent
régulierement entre Asnelles et Graye-sur-mer (Fig. 1).
Depuis les premiers travaux de Guillaume (1932, 1935, 1952),
les formations tourbeuses de la forét de Quintefeuille ont fait
lobjet de nombreuses études paléoenvironnementales basées
sur Panalyse stratigraphique et ponctuellement palynologiques
et malacologiques (Hue 1938; Dubois & Dubois 1938 ; Bas-
sompierre 1941 ; Elhai & Sparks 1958 ; West & Sparks 1960;
Hommeril 1964 ; Elhai & Larsonneur 1969 ; Clet-Pellerin et a/.
1987). Le Tableau 1 propose une synthése des observations
stratigraphiques et malacologiques par localité. Létude des
pollens de plusieurs sondages a permis de reconstituer I'évolu-
tion des paysages végétaux de la région au cours de 'Holocene
et soulignent que les dépots de la forét de Quintefeuille ren-
ferment un enregistrement qui documente une grande partie
de 'Holocéne (Elhai & Larsonneur 1969 ; Clet-Pellerin ef al.
1987). En revanche, les données sur les Mollusques continen-
taux sont ponctuelles et lacunaires (Tableau 1). Pourtant, les
communautés malacologiques sont des bons révélateurs des
variations environnementales locales et permettent une approche
précise a 'échelle des sites (Puisségur 1976 ; Limondin-Lozouet
2002; Limondin-Lozouet ez al. 2005). La liste d’especes déja
recensées dans la littérature, ainsi que la grande richesse du
nombre de taxons récoltés lors de prospections récentes, ont
incité a la réalisation d’une étude malacologique approfondie.

NATURAE e 2020 (7)
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Colleville-sur-mer:

Villers-sur-mer

FRANCE

[0 Mention ou étude de dépdts de tourbe dans la littérature
W Site de I'étude

Fia. 1. — Localisation des dépéts de tourbes sur une partie de la céte du Calvados. Fond de carte: Google Earth.

TAaBLEAU 1. — Synthese des travaux réalisés sur les tourbes dans la zone d’étude.

Dépot observé Données

Commune Epaisseur des dépots par l'auteur malacologiques Référence

Colleville-sur-mer 2-3m Non Oui en stratigraphie Elhai & Sparks 1958

Saint-Come-de-Fresné 2m Non Ponctuellement Guillaume 1932, 1935, 1952;
West & Sparks 1960

Asnelles 2-3m Oui En stratigraphie mais peu Letacq 1906; Guillaume 1952;

exploitable West & Sparks 1960; Elhai &

Larsonneur 1969; Clet-Pellerin
etal. 1987

Ver-sur-mer 2-3m Oui En stratigraphie mais peu Elhai & Larsonneur 1969; Clet-

exploitable Pellerin et al. 1987 ; Guadelli

et al. 2003

Graye-sur-mer +2m Oui Non Bassompierre 1941 ; Guadelli
et al. 2003

Courseulles-sur-mer +2m Non Non Bassompierre 1941

Berniéres-sur-mer +1m Non Non Bassompierre 1941 ; Hommeril
1964

Luc-sur-mer +1,50 m Affleure rarement Ponctuellement Letacq 1906; Dubois &
Dubois 1938; Hue 1938;
Bassompierre 1941

Villers-sur-mer ~1-2m Affleure rarement Non Bassompierre 1941 ; Bigot 1957

OBJECTIFS DE L’ETUDE
Cet article présente les résultats de I'étude paléoenviron-
nementale d’une portion de la séquence holoceéne observée a
Graye-sur-mer (Calvados, Normandie). Le premier objectif
de cette étude consiste a décrire I'évolution des environne-
ments holocénes déduite de la composition des assemblages
malacologiques. Ensuite, en utilisant ces données, ce travail
souhaite discuter de I'influence de la montée du niveau marin
sur enregistrement malacologique. Le troisieme objectif est
de comparer les résultats obtenus avec ceux des autres études
de malacofaunes holoceénes réalisées dans le Calvados pour
démontrer l'intérét de cette séquence dans le référentiel mala-
cologique normand holocéne.

Enfin, le choix du site de Graye-sur-mer est particuli¢rement
adapté pour amorcer un dialogue entre le passé et le présent,
car la commune posséde des milieux humides et calcaires

NATURAE e 2020 (7)

(dont pres de 30 ha sont propriété du Conservatoire du lit-
toral) favorables a 'installation des Mollusques continentaux.
Le dernier objectif de ce travail est de déterminer quelles sont
les espéces toujours présentes, disparues et nouvellement arri-
vées aujourd’hui par rapport aux données fossiles holocénes.

PRESENTATION DU SITE D’ETUDE

LA SEQUENCE HOLOCENE DE GRAYE-SUR-MER

Les sédiments holocenes affleurent & marée basse sur plusieurs
centaines de métres dans la partie la plus occidentale de l'es-
tran de Graye-sur-mer (Figs 2A, 2B). Cependant, les souches
d’arbres 7 situ, vestiges de I'ancienne forét, sont aujourd’hui
rares (Fig. 2C). Lobservation de restes de branches est en
revanche trés courante (Fig. 2D). Les traces de I'exploitation
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Fic. 2. — Planche de présentation du site: A, affleurement de bancs de tourbes a Graye-sur-mer; B, trace de I’extraction de la tourbe comme combustible;
C, souche d’arbre conservée dans la tourbe; D, racines et branches dans un niveau limono-tufacé; E, coquilles de mollusques aquatiques dans un niveau limono-
tourbeux; F, coquilles terrestres dans un niveau limono-tufacé. Crédits photos: L. Maerten (A, B, C, D) et Q. Wackenheim (E, F).

des tourbes par les populations locales comme combustible
jusquau début du XXe siecle sont encore visibles (Fig. 2B) et
perturbent la stratigraphie. Lépaisseur des formations varie
de 1 ma 1,50 m en moyenne. La séquence sédimentaire de la
forét de Quintefeuille est une complexe alternance de tourbe

116

franche, tourbe argileuse, argile, tuf calcaire, limon tufacé et
de limon organique (Elhai & Larsonneur 1969 ; Clet-Pellerin
et al. 1987). La nature carbonatée des différents niveaux a
favorisé la conservation des coquilles de mollusques conti-
nentaux (Figs 2E, 2F).

NATURAE e 2020 (7)
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Ver-sur-mer

* Sondage Q1

w= Marais de Graye-sur-mer

sCourseulles-sur-meng?

P

Fic. 3. — A, Localisation du sondage réalisé pour I'étude sur I'estran de Graye-sur-mer; B, bosquets de Saules et Laiches en bordure de la D514; C, vue panora-
mique du marais de Graye-sur-mer. Fond de carte issu de Google Earth. Crédits photos: O. Hesnard.

Des observations régulieres sur le terrain ont permis de
choisir 'endroit le moins perturbé possible par les anciennes
extractions de tourbes (Fig. 2B) et par I'érosion pour réaliser
le sondage (Fig. 3). Pour des raisons techniques, la coupe a
été creusée sur seulement 40 cm de profondeur. La portion de
la séquence étudiée comporte 8 unités sédimentaires (Fig. 4).
Les unités sédimentaires (US) 7, 5, 3 et 0 correspondent & des
niveaux de tourbes (Fig. 4). Les US 1 et 4 sont des couches
de tufs granuleux et a phytoclastes (débris végétaux encroutés
par la précipitation du tuf). Les unités stratigraphiques 2 et 6
sont limoneuses et trés riches en mati¢re organique (Fig. 4).

La datation de la séquence étudiée a été réalisée au radiocar-
bone sur plusieurs coquilles de Discus rotundatus dans les unités
4 et7 (Fig. 4). La datation de coquilles est parfois délicate car les
Mollusques continentaux ingérent du carbonate de calcium au
cours de leur vie. La principale source d’erreur est la présence de
vieux carbonate ingéré par I'animal directement sur un substrat
rocheux qui implique un vieillissement de la date obtenue (effet
réservoir). Pour éviter cet effet le choix de petites especes vivants
dans la végétation est privilégié (Pigati ezal. 2010; Douka 2017).
Les dates obtenues montrent que l'intervalle de temps enregistré
couvre une période qui s'étend d’environ 5500 & 3500 ans cal.
BP (ages calibrés «avant le présent») (Tableau 2).

LE MARAIS DE GRAYE-SUR-MER

Le marais de Graye-sur-mer est localisé sur le littoral de la
Manche, sur la Cote de Nacre dans le Calvados derriére un
mince cordon dunaire sur environ 150 hectares (Fig. 3).

NATURAE e 2020 (7)

Ce vaste espace présente des habitats variés : mares a végétation
aquatique a characées et & potamot coloré, bas marais alcalin,
jongaies, prairies hygrophile & mésophile, roseli¢res, caricaies,
cladiaies, saulaies et boisements mixtes marécageux, etc.

METHODOLOGIE

L’ETUDE PALEOENVIRONNEMENTALE

Létude de la séquence malacologique a été initiée en aotit
2017. Auparavant, des prélévements tests et des recherches
a vue dans les dépots ont été réalisés. De petits volumes de
sédiments ont été prélevés et les coquilles ont été extraites
manuellement et par tamisage. Il s'agissait d’un travail pré-
liminaire pour d’une part, évaluer la richesse malacologique
a différents endroits et d’autre part, de rechercher les grosses
espéces dont 'occurrence sur une unique colonne de préle-
vement reste trés aléatoire.

Létude préalable de la succession sédimentaire a permis
d’adapter I'échantillonnage malacologique aux différentes
unités stratigraphiques (Fig. 4). La méthode d’échantillonnage
a consisté en des prélévements successifs, sur une colonne
continue de 40 cm échantillonnée du bas vers le haut sur un
pas de 5-15 cm, le volume unitaire était de 10 L pour un total
de six échantillons (de A 3 F). LUS 0 n’a pas été prélevée car
le niveau sommital de la séquence est fortement bioturbé.
Pour une meilleure cohérence stratigraphique les US 3 et 4
ont été regroupées dans un méme prélevement.
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Relevé stratigraphique et échantillonnage de la coupe Q1 Stratiaranhie Echantillons
Profondeur grap Malacologiques
cm - -
(cm) Tourbe bioturbée ////// )
0 NEOST N ST N NT X NT_NT NT_ N NUERNEN _ TN _ - - - -
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0 (cm) 10 20 30

Datation au carbone 14

40 50 sur coquille

Fic. 4. — Stratigraphie du dépdt et prélevements malacologiques.

TaBLEAU 2. — Dates radiocarbones obtenues pour la séquence étudiée. Lors de I'obtention d’une date radiocarbone il est nécessaire de calibrer le résultat obtenu
afin d’éviter une marge d’erreur par la mesure du taux de carbone résiduel (Fontugne 2004). La calibration permet d’obtenir une date BP (Before Present qui a

été fixée a 1950 par convention) ou BC (Before Christ) (Nomade 2017).

Code Position
Code laboratoire échantillons stratigraphique Matériel daté 14C BP cal BP 20 cal BC 20
SacA-54565 P3-P4 Unité stratigrahique 3-4 Discus rotundatus 3930 + 30 4249-4507 2299-2557
(O.F. Muller, 1774)
DeA-17173 P7 Unité stratigrahique 7 Discus rotundatus 5096 + 143 6204-5587 4255-3638

Les opérations de tamisage a 'eau ont été conduites en labo-
ratoire sur une maille de 500 pm (Figs 5A, 5B). La petite taille
de la maille est une condition sine gua non pour récupérer les
petites coquilles et fragments (Evans 1972 ; Limondin-Lozouet
2002). Apres séchage complet, les refus de tamis ont éeé triés
sous loupe binoculaire (Figs 5C, 5D). La grande richesse en
coquilles a nécessité la réalisation d’un fractionnement du résidu
pour diminuer le temps de tri. Par conséquent, la moitié du
volume des six échantillons a été triés. La détermination des
especes a été accomplie en utilisant les ouvrages de références
(Evans 1972; Puisségur 1976; Kerney er al. 1999; Gloer
2002 ; Welter-Schultes 2012) et avec 'aide des auteurs dans le
cas d’espéces délicates  identifier. Pour chaque échantillon, le
comptage du nombre minimal d’individus a été réalisé.
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Les données malacologiques ont été analysées par la méthode
des groupes écologiques (Puisségur 1976; Limondin-Lozouet
2002). Les Mollusques continentaux sont sensibles aux condi-
tions locales d’'un milieu, Cest pourquoi Puisségur (1976) a
élaboré 11 groupes écologiques pour classer les mollusques
bourguignons et construire des associations malacologiques
typiques d’environnements définis. Les résultats ont également
été traités sous la forme de diagramme de fréquence spécifique
(Limondin-Lozouet 2002).

LA RECHERCHE DES MOLLUSQUES ACTUELS A GRAYE-SUR-MER
Deux courtes recherches a vue individuelles ont été réali-
sées ponctuellement en aolit 2007, en juillet 2015, puis en
avril 2016 (Hesnard 2008 ; Lecaplain 2018). Une journée
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Fic. 5. — Planche de présentation des méthodes. A, tamisage des prélevements a I'eau; B, exemple de refus de tamis lavé; C, tri des refus de tamis sous la
loupe binoculaire ; D, exemple de résultat du tri d’'un échantillon. Crédits photos: O. Moine (A, B) et F. Fichet (C, D).

de recherche compléte & deux personnes a été effectuée
en décembre 2018. Ces prospections se sont engagées le
long de la D514, qui suit le trait de cote, puis dans les
zones les plus humides. Les stations de chasses a vue ont
été sélectionnées a I'aide de la cartographie d’habitats afin
de couvrir un maximum de surface et un choix de zones
d’observation préférentiellement riches en mollusques dans
le marais de Graye-sur-mer (Cucherat & Demuynck 2008).
Les caricaies, saulaies et roseli¢res ont été choisies en prio-
rité. Les secteurs de prairies hygro-mésophiles et de zones
dunaires n'ont pas fait 'objet de recherches approfondies
car les malacofaunes qu’elles contiennent sont générale-
ment peu diversifiées. Lors de cette session de terrain, une
quinzaine de stations a été investiguée. Une chasse a vue
a été effectuée dans un plan d’eau. En dehors de cette sta-
tion, aucune technique particuli¢re pour la recherche des
espéces aquatiques n'a été mise en place. Afin de compléter
les chasses a vue, cinq prélevements de 5 L de litiere et de
végétation ont été effectués. Quatre lots de litiere ont écé
collectés dans les fourrés de saules et un en caricaie. Les
prélevements de litiére et de végétation ont été séchés puis
tamisés, sur une maille de 2 mm.

NATURAE e 2020 (7)

RESULTATS

LA SUCCESSION MALACOLOGIQUE HOLOCENE : LA COUPE Q1
Lensemble des données obtenues aprés comptage est présenté
dans le Tableau 3. Lanalyse des spectres écologiques (Fig. 6)
et du diagramme de fréquence spécifique (Fig. 7) a permis
d’identifier trois «malacozones» dans la séquence.

La malacozone 1 est caractérisée par un assemblage de taxons
de milieu forestier et humide. Cette malacozone correspond au
niveau de tourbe compacte de la base de la séquence (échantil-
lon A). Les taxons forestiers et semi forestiers représentent 22 %
du nombre total d’espéces de cet échantillon et pres de 38 %
du nombre d’individus (Fig. 6). La malacozone 1 est la zone
qui comprend le plus grand nombre de taxons forestiers avec
comme représentants Acicula fusca (Montagu, 1803), Clausilia
bidentata (Strom, 1765), Acanthinula aculeata (Miiller, 1774),
Aegopinella nitidula (Draparnaud, 1805), Discus rotundatus
et Vitrea crystallina (Milller, 1774). Les espéces palustres et
aquatiques sont également bien présentes dans cette partie
de la séquence (Figs 6, 7) et témoignent d’'un milieu maré-
cageux. Les conditions environnementales induites par cette
malacocénose sont celles d’une forét marécageuse.
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TaBLEAU 3. — Tableau de comptage du nombre minimal d’individus par espece
dans chaque échantillon. Les espéces sont classées par groupe écologique:
vert foncé, forestiers;; vert clair, semi forestiers; jaune, taxons de terrain ouvert;
orange, mésophiles; violet, palustres; bleu cleir, hygrophiles; bleu foncé, aqua-
tiques; bleu turquoise, marin; gris, limaces ; blanc, taxons non affiliés a un groupe
écologique. Les lettres de A a F correspondent aux noms des échantillons.

Taxon A B (] D E F
58 68 56 48 88 16

4 - - 4 9 -
42 60 40 - - 4
- 4 4 8 - -
358 584 452 681 884 1056
80 164 356 120 492 356
Vallonia pulchella 4 - - - - 2
(Muller, 1774)
Pupilla muscorum - - - - - 2
(Linnaeus, 1758)
Vertigo pygmaea - - - 4 40 36
Draparnaud, 1801

56 100 180 218 692 756
16 48 28 60 356 350
56 8 28 14 - 40

8 68 40 66 112 56
30 172 104 64 420 252

2 - 16 60 168 254
440 932

1420 918 3328 1346

40 68 180 162 72 200
- - - 2 4 100

112 226 192 442
- - - 6 24 44

Carychium tridentatum 1152 100 240 180

(Risso, 1826)
Columella edentula - - — 6 4 8

412 296 92 46

376 640 508 214
8 20 - -

596 472 260 922

24 - 76 4
64 36 18

4 20 - -
— - 4 —_
36 182 - 2

1088 258 522 140
28 92 168 2

- - - 1
16 78 244 204
Oxychilus sp. 60 56 44 10 -— 2
Cepaea sp. 10 12 24 4 20 10
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La malacozone 2 présente un assemblage dominé par des
taxons aquatiques et palustres. Cette malacozone correspond
a une alternance de tuf et de tourbe et aux échantillons B, C
et D. Au cours de la malacozone 2, la proportion des especes
palustres passe de 15 220 % (Fig. 6). En moyenne les taxons
aquatiques représentent prés de 40 % des assemblages.
Bathyomphalus contortus (Linnaeus, 1758), Physa fontinalis
(Linnaeus, 1758) ou encore Acroloxus lacustris (Linnaeus,
1758) apparaissent au cours de cette partie de la séquence
et la proportion relative de toutes les autres espéces aqua-
tiques augmente (Fig. 7). Lapparition de Vertigo moulinsiana
(Dupuy, 1849) et de Vertigo angustior Jeflreys, 1830 sont
des éléments supplémentaires qui attestent du développe-
ment d’une zone marécageuse. Le déclin des taxons fores-
tiers est compensé par une augmentation de la proportion
des effectifs de palustres et 'apparition de nouveaux mol-
lusques aquatiques et palustres (Figs 6, 7). Laugmentation
de Carychium tridentatum (Risso, 1826) et 'apparition de
Columella edentula (Draparnaud, 1805) s’'accordent avec la
tendance humide du milieu. Par ailleurs, la persistance de
taxons tels quAcicula fusca et Aegopinella nitidula ainsi que
Papparition d’Aegopinella pura (Alder, 1830) supposent la
présence proche d’un couvert végétal fermé. Lassemblage
malacologique implique le développement d’une zone humide
marécageuse dans laquelle un boisement persiste.

La malacozone 3 comporte un assemblage toujours dominé
par les mollusques aquatiques et palustres mais avec une aug-
mentation des espéces de milieux ouverts et le développement
des mésophiles. Cette malacozone correspond aux prélévements
E et F dans des unités stratigraphiques limoneuses et tufacées.
Laugmentation des taxons palustres est relativement constante
au cours de la malacozone et avoisine les 20-22 % (Fig. 6).
Une nette différence se fait sentir par 'apparition des taxons
de milieux ouverts (Fig. 7). Il Sagit principalement de Va/llonia
pulchella Miller, 1774), Pupilla muscorum (Linnaeus, 1758)
et de Vertigo pygmaea (Draparnaud, 1801) qui représentent
alors 10 % des espéces de I'assemblage malacologique. La
proportion d’espéces mésophiles est constante au long de la
séquence mais leur fréquence augmente légérement au cours
de la malacozone 3 (Fig. 7). Cette augmentation se fait au
profit des espéces aquatiques qui déclinent et dont certaines
disparaissent. Les malacocénoses traduisent un changement
environnemental, la zone marécageuse est toujours en place
mais elle est en cours d’ouverture.

Par ailleurs, dans 'assemblage malacologique du préleve-
ment E une unique coquille de 1’espéce marine Rissoa parva
(da Costa, 1778) a été identifiée (Fig. 7). Dans cette malaco-
zone, l'espece Peringia ulvae (Pennant, 1777), une hydrobiidae
qui supporte les milieux saumAtres, est également présente.
En paralléle de l'ouverture du milieu palustre, la présence de
ces deux taxons laisse supposer une influence des dynamiques
marines dans le milieu palustre.

Chacune des malacozones correspond & une étape de I'évolu-
tion paléoenvironnementale déduite des cortéges malacologique.
La forét humide et marécageuse a évolué vers un marécage qui
souvre progressivement. En sommet de séquence 'influence
de la remontée du niveau marin devient perceptible.
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FiG. 7. — Diagramme de fréquence spécifique. Les couleurs reprennent les groupes écologiques des taxons: vert foncé, forestiers; vert clair, semi forestiers;

orange, mésophiles; oris, limaces; noir, taxons non affiliés a un groupe écologique; violet, palustres;

et turquoise, aquatiques.

LES DONNEES MALACOLOGIQUES HOLOCENES :

RECOLTES A VUE ET PRELEVEMENTS TEST

Au total prés de 51 taxons ont été identifiés a partir des récoltes
a vue et des prélevements tests dans les dépots (Tableau 4).
Les récoltes a vue ont permis de trouver des grosses espéces
aquatiques telles que Lymnaea stagnalis (Linnaeus, 1758) et
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, hygrophiles; , terrain ouvert; bleu foncé

Planorbarius corneus (Linnaeus, 1758). De plus, les taxons &
aflinité forestiere tels que Macrogastra rolphii (Turton, 1826),
Hygromia limbata (Draparnaud, 1805), Helicigona lapicida
(Linnaeus, 1758) ou encore Arianta arbustorum (Linnaeus,
1758) et Cochlodina laminata (Montagu, 1803) ont pu étre
recensés alors quils sont absents de la séquence Q1 (Tableau 4).
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Lors de recherche a vue Cochlicella acuta (Miiller, 1774) et
Helicella itala (Linnaeus, 1758) ont été retrouvés dans un
niveau de la partie sommitale des sédiments holocénes. Enfin,
Vallonia enniensis (Gredler, 1856) a été récolté en faible nombre
dans plusieurs prélevements tests.

LES MALACOFAUNES ACTUELLES DU MARAIS

DE GRAYE-SUR-MER

Lensemble des espéces recensées dans les marais de Graye-sur-
mer est présenté dans le Tableau 5. Apres confrontation des
différentes études, pres de 32 taxons dont 11 sont dulcicoles
ont été identifiés.

La population importante de Vertigo moulinsiana observée
sous des saulaies marécageuses lors des premieres recherches
réalisées en 2007 (Hesnard 2008) n'a pas été retrouvée dans
cet habitat. Néanmoins, il a été observé en faible effectif avec
Vertigo antivertigo (Draparnaud, 1801), sur Carex riparia Cur-
tis, 1783 en marge peu profondes de mares a gabion. Sous
les saulaies inondés, les feuilles de Carex qui dépassent de la
surface de I'eau ont été auscultées mais aucun gastéropode n’y
a été observé, cependant Balea heydeni von Maltzan, 1881 a
été découvert sur les troncs de saules en faible nombre. Dans
les secteurs de roseliere & Phragmites australis (Cav.) Trin. ex
Steud., 1840, Succinea putris (Linnaeus, 1758) et Zonitoides
nitidus (Miller, 1774) ont été observés ponctuellement.
La zone cartographiée comme bas marais alcalin dont la
végétation inondée est essentiellement composée de Cladium
mariscus (L.) Pohl, 1809 n’a pas permis la récolte de litiére.
Néanmoins, des boisements humides mixtes situés au sud du
marais (Fig. 3) ont pu faire I'objet de collectes de litiére, elles
se sont révélés tres pauvres en mollusques (Litieres 2, 3 & 5,
Tableau 5). En revanche, 'un d’eux a permis de collecter
Carychium minimum Miller, 1774 non observé en chasse a
vue. Columella edentula est présent dans le prélevement de
litiere collecté en caricaies.

La plupart des stations investiguées sont peu riches en
mollusques. Le plus grand nombre d’espece a été récolté lors
des chasses 4 vue. A l'avenir un test de tamisage sous une
maille plus fine de la litiére pourrait peut-étre permettre de
récolter davantage de petites espéces. Lensemble du corpus
de faune est dominé par les taxons palustres et mésophiles.
Une population de Vertigo moulinsiana est toujours présente
dans le marais (Tableau 5). Par ailleurs, la découverte Balea
heydeni fait du marais de Graye-sur-mer une nouvelle station
pour cette espéce en Normandie.

DISCUSSION

L’ETUDE PALEOENVIRONNEMENTALE DE LA SEQUENCE

DE GRAYE-SUR-MER DANS SON CONTEXTE LOCAL ET REGIONAL
Lévolution paléoenvironnementale, déduite des cortéges
malacologiques, est cohérente avec le schéma d’évolution
proposée par Clet-Pellerin er a/. (1987) & partir des analyses
polliniques (Fig. 8). Le passage progressif d’un milieu forestier
(i.e. la foréc de Quintefeuille) & un marais maritime est enre-
gistré par les pollens et les mollusques. Les deux dates obte-
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nues sur la séquence de Graye-sur-mer apportent un controle
chronologique. La datation au carbone 14 est nécessaire pour
confirmer et affiner le calage dans le temps de la séquence et
discuter les résultats.

D’aprés la chronostratigraphie, la base de la séquence étu-
diée correspond au début de la transgression durant la fin de
’'Holoceéne moyen (Fig. 8). Loptimum forestier de 'Holocene
moyen est une phase clairement identifiée dans les séquences
malacologiques de Saint-Germain-le-Vasson et de Thaon
(Lespez et al. 2005 ; Limondin-Lozouet ez a/. 2005) mais
elle n'est pas enregistrée dans la portion de séquence étudiée
a Graye-sur-mer. Le faible nombre de taxons forestiers iden-
tifiés & Graye-sur-mer ne permet pas d’attester d’une phase
forestiére importante. Toutefois, la présence d’un couvert
forestier semble persister durant la phase de transgression.
Les derniéres malacozones de Saint-Germain-le-Vasson sont
contemporaines des zones 1 et 2 de la séquence de Quintefeuille
(Fig. 8). A Saint-Germain-le-Vasson cette période témoigne
d’un éclaircissement du milieu forestier tandis qu'a Graye-
sur-mer il sagit d’un marais ol persiste un couvert forestier
partiel. Acicula fusca, Aegopinella nitidula et Discus rotundatus
sont des taxons communs aux deux sites durant cette phase.
Par ailleurs, la découverte de taxons a affinités forestieres
strictes tels que Macrogastra rolphii, Hygromia limbata, Heli-
cigona lapicida, ou encore Cochlodina laminata aussi présents
a Saint-Germain-le-Vasson, induit la présence d’'un milieu
forestier développé (Tableau 5). Ces espéces ont été récoltées
lors de prélévements tests et prospections sur le terrain dans
différents niveaux sédimentaires mais non retrouvées lors de
Iétude de la séquence Q1.

Lenregistrement d’une influence maritime dans la séquence
malacologique par la présence d’'une espéce marine et d’'une
espéce 2 affinité saumatre est conforté par la datation de la
séquence et son calage par rapport au schéma pollinique de
Clet-Pellerin ez al. (1987). En effet, Rissoa parva est une espéce
de linfralittoral qui vit principalement sur les algues dans
une gamme de milieux variés (Wigham 1975). La présence
d’une unique coquille de ce taxon est a interpréter avec pru-
dence. Néanmoins, I'Hydrobiidae Peringia ulvae affectionne
les milieux littoraux et tolére la salinité (Gloer 2002 ; Wel-
ter-Schultes 2012). Cette espéce est aujourd’hui présente a
trois kilométres a I'est du site dans les roseli¢res de U'estuaire
de la Seulles. Les données de modélisation de la remontée du
niveau marin évaluent sa position a =2,23 + 0,9 m sous le
niveau actuel autour de 4530 ans cal. BP (Stéphan & Goslin
2014). Par conséquent, la présence d’une influence marine
enregistrée & partir d’environ 4000 ans cal. BP dans la séquence
est cohérente avec I'évolution globale.

Les intéréts que représente la séquence malacologique de
Graye-sur-mer sont, sa position géographique qui lui permet
d’enregistrer I'influence maritime et sa couverture chronolo-
gique. Dans le Calvados, les séquences de Saint-Germain-
le-Vasson et de Thaon enregistrent une période qui couvre
’'Holocéne ancien et moyen tandis que les études a Bellen-
greville et Vieux documentent 'Holocene récent (Fig. 8).
Létude de la série sédimentaire Q1 permet de présenter la
phase de transition entre la fin de 'Holocene moyen et le
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TaBLEAU 4. — Tableau récapitulant les especes actuelles de mollusques présentes dans le marais de Graye-sur-mer.

Vieux Bellengreville
Graye-sur- Graye-sur- Quintefeuille St-Germain- (site (site
Asnelles mer mer total le-Vasson Thaon archéologique) archéologique)
Elhai & Prospections Limondin- Lespez
Larsonneur Wackenheim Sondage Lozouet etal
1969 2014-2018 Q1 etal. 2005 2005 Granai 2012 Granai 2017
Cochlicella acuta _ X _ X _ _ _ _
(Muller, 1774)
Vallonia enniensis _ X _ X _ _ _ _
(Gredler, 1856)
Vertigo angustior _ _ X X _ _ _ .
Jeffreys, 1830
Peringia ulvae
(Pennant, 1777) - X X X - - - -
Ecrobia ventrosa X _ _ X - - - -
(Montagu, 1803)
Aplexa hypnorum _ _ _ _
(Linnaeus, 1758) X X X X
Physa fontinalis _ _ X X _ _ _ _
(Linnaeus, 1758)
Planorbarius corneus
(Linnaeus, 1758) X X - X - - - -
Lymnaea stagnalis _ X _ X _ _ _ _
(Linnaeus, 1758)
Bithynia tentaculata _
(Linnaeus, 1758) - X X X X X X
Valvata cristata
Miiller, 1774 X X X X - a S -
Valvata piscinalis
(Mdiller, 1774) X - - X - X X -
Acroloxus lacustris
(Linnaeus, 1758) i i i - -
Gyraulus crista -
(Linnaeus, 1758) X X X X X X X
Stagnicola sp. X X X X X X -
Radix sp. X X X X X X X -
Planorbis planorbis
(Linnaeus, 1758) X X X X
Bathyomphalus
contortus X X X X - - X -
(Linnaeus, 1758)
Galba truncatula
(Miller, 1774) X X X X X X X -
Anisus leucostoma
(Millet, 1813) X X X X - - - -
Macrogastra rolphii
(Turton, 1826) a A a a
Columella edentula
(Draparnaud, 1805) - X X X X - - -
Vertigo antivertigo _ _ _
(Draparnaud, 1801) S S i i i
Vertigo moulinsiana
(Dupuy, 1849) - - X X X X - -
Hygromia limbata _ . . _
(Draparnaud, 1805) X 2 X a
Acicula fusca
(Montagu, 1803) X X X X X X X X
Helicigona lapicida _ _ _
(Linnaeus, 1758) X X X X
Oxyloma elegans _
(Risso, 1826) X X X X X X X
Zonitoides nitidus
(Muller, 1774) X X - X X X i -
Vallonia pulchella
(Maller, 1774) - X X X X X X -
Vallonia costata
(Mller, 1774) - 4 - . 4 . X .
Vallonia excentrica _ X _ X _ X X X

Sterki, 1893
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TABLEAU 4. — Suite.

Vieux Bellengreville
Graye-sur- Graye-sur- Quintefeuille St-Germain- (site (site
Asnelles mer mer total le-Vasson Thaon archéologique) archéologique)
Elhai & Prospections Limondin- Lespez
Larsonneur Wackenheim Sondage Lozouet etal.
1969 2014-2018 Q1 etal. 2005 2005 Granai 2012 Granai 2017

Cochlodina laminata

(Montagu, 1803) . - < . - - 4
Euconulus fulvus

(Mdiller, 1774) X X X X X - - -
Oxychilus sp. = X X X X - - -
Helicella itala

(Linnaeus, 1758) - X - X - X X X
Pupilla muscorum

(Linnaeus, 1758) X X X a X X X
Punctum pygmaeum _

(Draparnaud, 1801) X X X X X X X
Acanthinula aculeata

(Mller, 1774) - 4 4 . . . - .
Cochlicopa lubrica

(Mdiller, 1774) - X X X X X X X
Carychium minimum

Miiller, 1774 X X X X X X X B
Carychium

tridentatum (Risso, X X X X X X X X

1826)
Arianta arbustorum

(Linnaeus, 1758) X - A - i - -
Vertigo pygmaea _

(Draparnaud, 1801) X X X X X X X
Clausilia bidentata

(Strem, 1765) - a a X i X a -
Pomatias elegans

(Mdiller, 1774) - X - X X X X X
Nesovitrea hammonis

(Strom, 1765) X X X X X X i -
Limaces X X X X X X X -
Discus rotundatus

(Muller, 1774) A a 4 X a . A a
Vitrea contracta

(Westerlund, 1871) X X X X - X -
Vitrea crystallina

(Muller, 1774) a A i i A & - i
Aegopinella nitidula

(Draparnaud, 1805) X X X X X X X X
Aegopinella pura

(Alder, 1830) a & i i a i a i
Trochulus hispidus

(Linnaeus, 1758) - X X X X X X X
Cepaea nemoralis _ X _ X _ _ _ _

(Linnaeus, 1758)
Cepaea hortensis

(Muller, 1774) X - - X X - - -
Cepaea sp. - X X X X X X X
Planorbis carinatus _ _ _ _ _ _ _ _

Miller, 1774
Gyraulus albus _ _ _ _ X _ X _
(Mdller, 1774)
Ancylus fluviatilis _ _ _ _ _ X X _

Mdiller, 1774
Succinella oblonga _ _ _ _ _ X X

(Draparnaud, 1801)
Vertigo alpestris _ _ _ _ X _ _ _

Alder, 1838
Helicodonta obvoluta _ _ _ _ X _ _ X

(Muller, 1774)
Leisotyla anglica _ _ _ _ X _ _ _

(Férussac, 1821)
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TABLEAU 4. — Suite.

Graye-sur-

Asnelles mer mer

Graye-sur- Quintefeuille St-Germain-
total

Vieux
(site
archéologique)

Bellengreville
(site

le-Vasson Thaon archéologique)

Elhai &
Larsonneur
1969

Prospections
Wackenheim Sondage
2014-2018 Q1

Limondin-
Lozouet
et al. 2005

Lespez
etal.
2005

Granai 2012 Granai 2017

Lauria cylindracea
(da Costa, 1778)
Vertigo pusilla
Mller, 1774
Merdigera obscura
(Muller, 1774)
Vitrinidae - - -
Oxychilus navarricus
helveticus (Blum, - - -
1881)
Oxychilus cellarius
(Mller, 1774)
Monacha sp. - - -
Cornu aspersum
(Mller, 1774)
Macrogastra plicatula
(Draparnaud, 1801)
Azeca goodali
(Férussac, 1821)
Vertigo substriata
(Jeffreys, 1833)
Helix pomatia
Linnaeus, 1758
Potamopyrgus
antipodarum - - -
(Gray, 1843)
Balea heydeni
von Maltzan, 1881
Succinea putris
(Linnaeus, 1758)
Oxychilus alliarius
(Miller, 1822)
Hygromia cinctella
(Draparnaud, 1801)
Cernuella virgata
(da Costa, 1778)
Theba pisana
(Mller, 1774)
Ceciliodes acicula
(Mller, 1774)

|
x

X - -

|
x X
x X

début de 'Holocéne récent dans une zone ot la hausse du
niveau marin a une influence perceptible sur 'environnement.
En s'ajoutant aux études précédentes, elle permet de compléter
le référentiel malacologique bas-normand holocéne.

LA PERSPECTIVE D’UNE CONNAISSANCE DES MOLLUSQUES
DANS LE TEMPS: DU PASSE A L’ACTUEL
Les résultats obtenus dans le marais de Graye-sur-mer apportent
de nouveaux éléments de connaissance sur les Mollusques
continentaux de la commune. Au-dela de la connaissance
des faunes présentes aujourd’hui, ces données permettent
une approche diachronique en comparant les malacocénoses
actuelles et fossiles.

A Pexception de neuf taxons, l'ensemble des Mollusques
qui vivent actuellement dans le marais de Graye-sur-mer sont
également présents a I'état de fossiles (Tableau 5). Labsence

NATURAE ¢ 2020 (7)

&’ Oxychilus draparnaudi (Beck, 1837), Oxychilus navarricus
helveticus (Blum, 1881), Oxychilus alliarius (Miller, 1822) et
Succinea putris peut s expliquer par la difficulté de déterminer
ces especes sur leurs coquilles a I'état fossile. Potamopyrgus
antipodarum (Gray, 1843) n’est pas présente car son arrivée en
Europe date du XXe siecle (Welter-Schultes 2012). Hygromia
cinctella (Draparnaud, 1801) est une espece aujourd’hui égale-
ment considérée comme introduite au cours du XXe si¢cle en
Angleterre et dans le nord de la France (Evans 1972; Welter-
Schultes 2012 ; Cameron 2016). Labsence d’ Hygromia cinctella
dans le registre fossile est liée 2 une colonisation récente du
marais de Graye-sur-mer par cette espéce. Bien quil soit iden-
tifié a Saint-Germain-le-Vasson et Thaon, Lauria cylindracea
(da Costa, 1778) a une occurrence tres ponctuelle limitée &
un laps de temps trés court (Lespez ef a/. 2005 ; Limondin-
Lozouet ez al. 2005). I est possible que ce taxon soit présent
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TaBLEAU 5. — Tableau présentant les espéces holocénes identifiées dans la séquence de Graye-sur-mer et lors de prospections du dépét ainsi que les données
des autres études malacologiques régionales. Les cases en vert sont les taxons toujours présents aujourd’hui dans le marais.

Lecaplain
2018
Hesnard 2008 (juillet  Wackenheim
Taxons (aoat 2007) 2015) (avril 2016) Hesnard & Wackenheim (décembre 2018)
Chasse a Chasse
Chasse vue & a Litiere Litiere Litiere Litiere Litiere
avue Litiere litiere Chasse avue vue 1 2 3 4 5

1843 —

Planorbis carinatus Muller, 1774

Succinea putris (Linnaeus, 1758

Lauria cylindracea (da Costa, 1778

Oxychilus alliarius (Miller, 1822

Cernuella virgata (da Costa, 1778)
Hygromia cinctella (Draparnaud, 1801

dans les dépots holocénes de la forét de Quintefeuille mais
que les prélévements ponctuels et la séquence Q1 n'aient pas
permis de le retrouver. Aucun élément ne permet d’expliquer
avec certitude 'absence de Balea heydeni dans le corpus fossile.
Cette espece est relativement rare en Normandie (Lecaplain &
Pouchard 2008) et pourrait aussi avoir colonisé le littoral
normand récemment.

Cette étude documente la présence de Vertigo moulinsiana,
taxon inscrit a I’ Annexe II de la Directive européenne Habi-
tats-Faune-Flore, dans le marais de Graye-sur-mer depuis
environ 4000 ans. Les especes forestieres retrouvées telles
qu'Aegopinella nitidula et Discus rotundatus sont des taxons
tolérants et largement répandus. Le marais présente des boi-
sements humides qui sont des habitats favorables & Acicula
fusca mais cette espéce n'a pas été retrouvée. Le reste des
mollusques actuellement recensés dans le marais représentent
des taxons courants parmi les especes a affinité palustre en
Europe du nord-ouest (Kerney ez al. 1999 ; Welter-Schultes
2012). 1l est difficile de démontrer avec certitude I'absence
d’une espéce mais la présence actuelle de Vertigo angustior et
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de Vallonia enniensis semble peu probable au regard des efforts
de recherche entrepris pour les retrouver.

En termes d’habitats floristiques, d’humidité et de substrat
calcaire, le marais de Graye-sur-mer présente des conditions
écologiques favorables au développement de communautés
malacologiques riches. Pourtant, des espéces présentes au cours
de’'Holocene ont aujourd’hui disparu de cet espace. De plus, le
nombre d’individus récoltés lors des chasses a vue dans I'ensemble
du marais est trés faible. En comparaison, le prélevement som-
mital E comprend pres de 32 taxons différents pour un effectif
total de 7080 individus. Léchantillon E représente un palimp-
seste temporel mais 'assemblage malacologique de ce dernier
laisse supposer une faune trés riche. En effet, il est important
de prendre en compte le laps de temps enregistré lorsque 'on
compare des données passées avec des occurrences actuelles
dans une méme zone. Néanmoins, la richesse des effectifs et la
diversité spécifique présentes dans chacun des échantillons de
la séquence Q1 laissent supposer que cet espace fut un spot de
biodiversité au cours des différentes périodes enregistrées. La
transformation et la fragmentation des marais sont anciennes.

NATURAE e 2020 (7)



Nouvelle étude paléoenvironnementale de la « Forét de Quintefeuille» d’apres les cortéges malacologiques holocénes: du passé a I'actuel 4

&K o o o o N o N N o W ®
c),b\. I\ ‘\QQ (?S)Q (bQQ D(QQ GJQQ QJQQ /\QQ %QQ @00 ’\QQ )\,\Q
[RNT1 STRT1 AYRR1 RVRNE ATURE NUNN AVRNE ANRTA AUNUTANURY NUNTA AVARA FUNNANUAT) FANUA AUAT1 FUNRAARAA1 FUT1 NUAT AVURY Awnh AT
Chronologie de I’'Holocéne . . N
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Chronozones nord-européennes . . . P Pré
calibrées (Walanus & Nalepka 2010) Subatlantique Subboréal Atlantique Boréal ..o zal
Sites étudiés Schéma de synthese de 'évolution paléoenvironnementale des dépéts tourbeux holocenes de Quintefeuille d’apres Clet-Pellerin et al. 1987
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Fic. 8. — Synthése présentant la chronologie de I'Holocéne, le schéma d’évolution paléoenvironnementale proposé par Clet-Pellerin et al. 1987 ainsi que la
couverture chronologique de la séquence de Graye-sur-mer et des autres études malacologiques dans le département. Les rectangles blancs correspondent
aux intervalles des dates radiocarbones pour chacune des séquences (en rouge pour Q1).

La pression anthropique (e.g. aménagement des zones humides
pour la chasse, drainage) sur cet espace qui a perturbé les habi-
tats des especes sensibles de Mollusques continentaux pourrait
expliquer appauvrissement des faunes actuelles.

CONCLUSIONS ET PERSPECTIVES

Au regard des résultats obtenus lors de I'étude réalisée a
Graye-sur-mer sur la séquence holocéne et sur son marais, les
conclusions suivantes peuvent étre proposées:

—la succession malacologique est divisée en trois malacozones
qui correspondent a trois étapes de I'évolution paléoenviron-
nementale du milieu entre environ 5500 4 3500 ans cal. BP.
Les corteges malacologiques holocénes enregistrent le passage
d’une forét humide et marécageuse vers un marécage qui
souvre progressivement;

— l'influence maritime liée 4 la remontée du niveau marin
est suggérée a partir de 4000 ans cal. BP dans la derniére
malacozone de la séquence;

— les 27 taxons recensés lors de I'étude des especes dans
le marais de Graye-sur-mer complétent la connaissance des
faunes a I'échelle de la commune;

—la réalisation en paralléle d’'une étude sur la faune actuelle
permet d’initier un dialogue entre le passé et le présent.
A Graye-sur-mer, la paléobiodiversité malacologique holocene
est plus riche quaujourd’hui. Lappauvrissement des faunes de
mollusques peut s'expliquer par I'évolution environnementale
du milieu et 'augmentation de la pression anthropique qui a
pu modifier les habitats.

NATURAE ¢ 2020 (7)

D’un point de vue malacologique, la séquence holocene de
Graye-sur-mer posséde un enregistrement paléoenvironnemen-
tal intéressant pour la période holocene en Normandie. Pour
des raisons techniques I'étude présentée n'a pas pu couvrir la
totalité de la séquence sédimentaire. Les analyses malacolo-
giques méritent d’étre poursuivies afin de couvrir le reste de
I'Holocéne présent dans des tourbes et tuf de Graye-sur-mer
et pourraient faire 'objet d’'un prochain travail.
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