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This study aims to analyse the role played by some physiographic and ecologic variables such
as area, isolation, altitude and substratum type on the bryophyte species richness of 49 small
Italian islands. Both floristic similarity between islands and bryophyte species richness depend
above all on the island size. The other variables, i.e. the proximity to the closest continent or
major island, the distance between islands and the type of substratum, account for only small
differences between the island bryofloras. Unexpectedly, the number of bryophyte species in
these islands is not negatively related to the distance from the continent. This outcome is due
to the confounding effect of island size and age, as well as to the stronger human impact that is
likely to occur in close-to-continent islands. The high slope of the species-area curve indicates
a very scarce bryophyte immigration, even from the closest islands. The low dispersion ability
is partly related to some life history traits of the xerophilous mosses. The only two endemic
species (Rhynchostegium strongylense and Thamnobryum cossyrense) that occur in no more
than five islands were not sufficient to test whether the isolation from the continent has
favoured the differentiation of new species. The outcome of the analyses performed reflects the
current bryo-chorological knowledge concerning the small Italian islands, and thus it is likely
that reports of new species could change some bryogeographic patterns revealed in this study.

Introduction

L’étude des patrons explicatifs de la richesse et de la diversité des organismes vivants
au sein des iles continentales, reliées au continent au cours des temps géologiques, ou des
iles océaniques, le plus souvent d’origine volcanique, demeure un des themes majeurs en
écologie et en biogéographie des populations ou des peuplements (Blondel 1995; Adsersen
1995).

Les études actuelles de biogéographie insulaire reposent encore le plus souvent sur la
théorie de I’équilibre dynamique développée par MacArthur & Wilson (1967). Cette
théorie aborde plus particulierement les relations superficie-richesse spécifique, et la dual-
ité entre les taux d’immigration qui contrebalancent les processus d’extinction des espéces
dans le cadre de la colonisation de systemes isolés.
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Les résultats de nombreux travaux de biogéographie insulaire tendent & montrer le fort
déterminisme existant dans I’agencement des communautés isolées (Whittaker 1992),
lesquelles présentent souvent un degré d’emboitement élevé (Patterson 1990). Il importe
donc de définir la nature des patrons et processus qui interviennent dans les regles
d’assemblage des especes (Diamond 1975) afin d’examiner si les taxons peuvent se struc-
turer de fagon non stochastique en condition d’insularité similaire. De plus, la compréhen-
sion des facteurs qui organisent la richesse et la composition floristiques au sein de sys-
témes insulaires méditerranéens, a priori plus simples, revét une importance de premier
plan en biologie de la conservation (Diamond & May 1976; Shafer 1990). En effet, du fait
de la grande diversité alpha et béta des communautés végétales du bassin méditerranéen
(Medail & Quézel 1997), il parait plus aisé de raisonner sur des ensembles moins com-
plexes pour asseoir les bases théoriques d’une gestion durable des milieux et des especes.

Cette étude se propose d’analyser le role qu’ont quelques variables physiographiques et
écologiques sur la richesse de la flore muscinale des petites iles qui entourent la Péninsule
Italienne, la Sardaigne et la Sicile, avec le but de vérifier quelques hypothéses, c’est-a-dire:

- si la dissemblance floristique entre les iles est proportionnelle a la distance entre elles,
étant donné la limitation spatiale de la dispersion des spores et de la propagation végé-
tative;

- si la richesse muscinale croit avec I’augmentation de la surface, de 1’altitude maximale
des iles et de la proximité au continent ou a I’ile majeure;

- si le pourcentage d’espéces endémiques croit avec I’éloignement du continent ou de
I’ile majeure et avec I’augmentation de 1’altitude maximale;

- si la trophicité potentielle du substratum a une influence significative sur la ressem-

* blance floristique entre les les et sur leur richesse muscinale.

Matériaux et méthodes

Pour les 49 iles mineures prises en considération, ont été récoltées les données suiv-
antes: coordonnées géographiques (latitude et longitude moyennes), altitude maximale,
surface, type de substratum géologique, distance proche du continent (ou ile majeure)
(Table 1). En outre, la flore muscinale de chaque ile a été déduite de la bibliographie et des
résultats des recherches exécutées dans les 10 dernieres années. Le nombre total des taxa
muscinaux signalés dans les iles étudiées est de 340.

Pour vérifier la relation entre la dissemblance floristique et la distance géographique
entre les iles, on a employé le test de Mantel. La dissemblance floristique a été évaluée en
utilisant le coefficient binaire de Serensen (1948); les matrices de la distance géographique
ont été traitées a I’aide de la formule de distance euclidienne usuelle sur données brutes.

Les parametres de la relation S = ¢x4* (Abbott 1983) existant entre le nombre des
especes (S) et la superficie de I’ile (A), ont été estimés au moyen d’une régression linéaire
en espace logarithmique.

Les relations entre tous les couples de variables disponibles ont été recherchées au
moyen du coefficient de corrélation de Spearman. L’effet possible d’autres variables a été
vérifié en estimant I’homonyme coefficient partiel.

L’existence éventuelle de différences floristiques significatives entre les iles calcaires et
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Table 1. Caractéristiques géographiques et bryologiques des iles étudiées (Long. med.: longitude
moyenne; Lat. med.: latitude moyenne; Hmax: altitude maximale; Dmin: distance proche du conti-
nent (ou ile majeure); Nsp: nombre d’espéces muscinales; Nend: nombre d’espéces endémiques.

Long.med | Lat.med Hmax | Surface | Dmin

fles (degreés) (degrés) | Substratum (m) (ko) (km) Nsp | Nend
Lipari 14.938 38.485 | Mixte 602 37,6 28 76 0
Salina 14.840 38.556 | Siliceux 962 26,8 38 35 0
Vulcano 14.973 38.395 | Siliceux 500 21 20 49 1
Filicudi 14.581 38.573 | Calcaire 774 9,5 45 21 0
Alicudi 14.374 38.544 | Calcaire 675 52 52.5 25 0
Panarea 15.078 38.631 | Calcaire 421 34 42 22 0
Stromboli 15.222 38.793 | Mixte 924 12,6 54 27 1
Ustica 13.181 38.696 | Calcaire 238 8,0 52 50 1
Favignana 12.324 37.947 | Calcaire 314 20 7.5 37 0
Levanzo 12.340 38.001 | Calcaire 278 6 12 29 0
Marettimo 12.061 37.973 | Calcaire 686 12 28 52 0
Is. Grande 12.444 37.872 | Calcaire 3 4 0.5 27 0
Mozia 12.463 37.865 | Calcaire 5 2 1 37 0
S.ta Maria 12.460 37.881 | Calcaire 4 7 1 21 0
La Scuola 12.457 37.860 | Calcaire 3 0,3 2 j 74 0
Lampedusa 12.573 35.510 | Calcaire 133 20 98 54 0
Linosa 12.860 35.861 | Calcaire 195 5 113 62 0
Pantelleria 11.991 36.788 | Mixte 836 83 75 92 2
Faraglioni 15.167 37.557 | Calcaire 70 0,5 0.2 23 0
Lachea 15.173 37.560 | Calcaire 25 2 0.2 31 0
Caitena 15.156 36.685 | Calcaire 13 1 0.2 9 0
Giglio 10.899 42.354 | Siliceux 496 23,8 14 | 102 0
Capraia 9.819 43.042 | Siliceux 445 19,2 18 80 0
Elba 10.274 42.797 | Mixte 1089 224 9| 155 0
Montecristo 10.311 42.333 | Siliceux 645 10 58 117 0
Giannutri 11.110 42.247 | Calcaire 88 2,6 11.5 24 0
Gorgona 9.894 43.430 | Calcaire 50 22 33 52 0
Pianosa 10.075 42.583 | Calcaire 10 10 40 38 0
Ischia 13911 40.725 | Siliceux 788 47 91 168 1
Capri 14.229 40.550 | Siliceux 589 10 5 59 0
Procida 14.017 40.753 | Siliceux 27 3 3 22 0
Caprara 15.519 42.133 | Calcaire 56 3.5 23 9 0
S. Domino 15.490 42.117 | Calcaire 176 8 21 34 0
S. Nicola 15.513 42.124 | Calcaire 75 3.5 22 16 0
Maddalena 9417 41.239 | Siliceux 159 20,2 1.5 19 0
S. Pietro 8.260 39.147 | Siliceux 192 50 4 42 0
Serpentara 9.599 39.136 | Siliceux 54 0,3 3.2 16 0
Is. Piana 9.655 40.885 | Siliceux 14 0,13 0.6 8 0
Tavolara 9.713 40.906 | Calcaire 564 6 1.9 13 0
Mortorio 9.612 41.075 | Siliceux T 0,56 3 7 0
Coltellazzo 9.019 38.982 | Siliceux 11 0,004 0.06 2 0
Bisce 9.526 41.164 | Siliceux 21 0,295 0.6 3 0
Asinara 8.275 41.061 | Mixte 408 52 1.9 11 0
Caprera 9.465 41.206 | Siliceux 212 15,8 1 5 0
Is. Rossa 8.710 38.915 | Calcaire 54 0,11 0.6 1 0
Toro 8.407 38.863 | Siliceux 111 0,13 10 1 0
Cavoli 9.526 39.081 | Siliceux 41 0,425 0.7 5 0
Foradada 8.149 40.576 | Calcaire 131 0,055 0.3 2 0
S. Macario 9.026 39.001 | Siliceux 31 0,025 0.5 2 0
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siliceuses a été estimée au moyen de I’analyse non paramétrique MRPP (Zimmermann &
al. 1985). Cinq iles ont un substratum lithologique mixte, calcaire et siliceux, et partant ont
été exclues de I’analyse.

Dans le but de mettre en évidence les différences éventuelles déterminées soit par le
type de substratum soit par 1’age géologique, les iles ont été réunies en deux catégories, a
savoir les iles calcaires et siliceuses, et encore paléozoiques, mésozoiques et néozoiques.
La comparaison entre les moyennes calculées pour la dissemblance floristique et la dis-
tance ile-continent ou bien ile-ile principale a été exécutée au moyen de I’analyse univar-
iée de la variance (ANOVA), en appliquant dans le cas de plus de comparaisons la correc-
tion Tukey-Kramer. Avant cette analyse, les données ont été log-transformées dans le but
de normaliser leur distribution.

Dans le but d’identifier de facon indirecte quels sont les gradients écologiques majeurs
qui se répercutent sur la flore muscinale des fles, elles ont ét¢ ordonnées au moyen de
“Non-metric multidimension scaling” (NMDS) (Faith & al. 1987). D’aprés le taux de
diminution du “stress” ont été extrait quatre axes, dont seulement les deux mieux corrélés
avec les especes ont été employés pour représenter 1’ordinogramme.

Toutes les hypothéses nulles vérifiées ont été refusées ou bien acceptées au niveau 0,01
de probabilité alpha. Les analyses statistiques ont été réalisées avec le software SAS/STAT
7.0 (SAS Institute 1998), excepté I’analyse MRPP, réalisée avec le programme PC-ORD
3.1 (McCune & Mefford 1997).

Résultats

Le test de Mantel met en évidence une association positive trés faible (ZObS/Zperm:
1.0084) et pas significative (0.035804) entre la dissemblance Serensen et la distance eucli-
dienne calculée pour tous les couples possibles d’iles. Par conséquent, la migration des
mousses méme entre iles voisines semble trés basse et [’hypothése selon laquelle la dis-
semblance floristique entre les iles devrait étre proportionnelle a la distance entre elles,
n’est pas confirmée. Nos résultats se révelent équivalents a ceux présentés par Médail &
Vidal (1998) pour les iles de la Méditerranée occidentale, au sud-est de la France.

Comme il était a prévoir, le nombre des especes muscinales croit proportionnellement
avec la surface de I’ile en espace logarithmique (Fig. 1). La pente relativement élevée de
la ligne de régression (z = 0.38) est un signe de la grande dissemblance floristique entre
les 1les, étant donné que avec une petite augmentation de la surface de I’ile on a un remar-
quable accroissement du nombre d’especes. En accord avec Diamond & May (1976), cette
tendance confirme la faible migration des mousses entre les iles, mais il peut étre du aussi
aux considérables différences concernant le temps passé de la formation des iles mémes.
Cependant, la valeur relevée de la pente de la ligne est comprise dans I’intervalle de vari-
ation 0,25-0,45, obtenue jusqu’a présent dans les études de biogéographie insulaire et val-
able pour beaucoup de catégorie d’organismes (Abbott 1983; Rosenzweig 1995).

D’apres les données obtenues, la richesse muscinale est positivement corrélée avec
’altitude maximale de 1’ile (Fig. 2), en conformité avec I’hypothése que les reliefs oro-
graphiques déterminent une hétérogénéité croissante des habitats. Cependant, cette cor-
rélation est due presque totalement a la condition physique de 1’1le étant donné que, plus
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Fig. 2. Corrélation entre le nombre d’espéces
muscinales et 1’altitude maximale de 1’ile.

Fig. 1. Régression linéaire en espace logarith-
mique: la pente montre que le nombre des
especes muscinales croit proportionnellement
avec la surface de Iile.

une ile est élevée, plus étendue est sa surface. L’importance de I’altitude maximale est
annulée par I’influence de la surface de 1’ile, parce que la corrélation partielle entre le nom-
bre d’especes muscinales et ’altitude maximale (en contrélant en méme temps I’ influence
de la surface) dévient presque nulle.

Tout a fait inattendue est par contre la corrélation positive qui existe entre la richesse
muscinale et la distance du continent ou bien de 1’ile majeure (Fig. 3). Responsable de cette
étrange relation est toujours la grandeur des iles, étant donné que les iles les plus éloignées
sont aussi les plus grandes. En effet, en tenant compte de 1’effet de la surface, la corréla-
tion partielle entre le nombre des espéces et la distance du continent devient non signi-
ficative, mais ne change pas son signe. Ce trend, au contraire de ce qui est soutenu par la
théorie de la biogéographie insulaire, pourrait étre du en partie a I’age plus vieille et a I’in-
fluence mineure de I’homme, qu’on trouve dans les iles éloignées. En effet, les iles du
Mesozoique sont en moyenne significativement plus €loignées du continent que celles de
I’age néozoique (Fig. 4). D’autre part, les iles les plus anciennes (Paleozoique) et poten-
tiellement plus riches d’especes, bien quelles soient parmi les moins éloignées du conti-
nent, ont probablement subi une exploitation agraire, forestiére et touristique élevée, avec
des conséquences évidentes sur la richesse muscinale. Ces considérations, pour I’instant,
rendent plausible I’hypotheése mentionnée auparavant. Selon MacArthur & Wilson (1967),
I’effet dii a I’éloignement peut étre diminué par la présence d’iles relais (“stepping stone
islands™), situées a des distances intermédiaires, qui réduisent ainsi la distance effective
ile-continent.

La présence de deux especes endémiques (Rhaynchostegium strongylense et
Thamnobryum cossyrense) seulement en cinq iles a empéché de mettre en évidence si
I’isolement du continent a favorisé la spéciation.

La ressemblance floristique a I’intérieur des deux groupes d’iles (exclusivement cal-
caire et siliceuses) est treés faible (Fig. 5), parce que le coefficient d’homogénéité a une
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tingués en fonction de I’dge géologique.

valeur tres petite, mais de toute fagon statistiquement significative. Par contre, la richesse
muscinale moyenne n’est pas significativement différente des deux groupes distingués
auparavant (Fig. 6). Cependant, la salinité des profils de sol doit agir localement sur la
répartition de la végétation, de méme que 1’enrichissement en composés azotés ou phos-
phatés d’origine avienne (Vidal & al. 1998). Le facteur édaphique principal déterminant la
composition des phytocénoses insulaires demeure la teneur en chlorure de sodium du sol,
ce dernier taux devant jouer un réle sélectif beaucoup plus important que la nature du sub-
strat géologique (Buckley 1985).

Dans I’espace déterminé des deux premiers axes d’ordination, les iles se disposent selon
I’humidité du substrat et la grandeur des iles mémes. Parmi toutes les espéces, [’axe 1 est
celui qui est le mieux corrélé avec la fréquence de Grimmia lisae et avec celle de Pottia
davalliana, c’est-a-dire deux especes a exigences €cologiques contrastées: respectivement
termoxérophile et mésophile. L’axe 2 par contre semble étre corrélé avec la surface des
iles, parce que la séparation entre les grandes 1les (triangle plein) et les petites (petit carré)
est assez évidente (Fig. 7).

Discussion

La ressemblance floristique entre les iles, ainsi que leur richesse muscinale, dépend
surtout de leur grandeur, sans que le voisinage réciproque, la distance du continent et la
trophicité potentielle du substratum aient une influence appréciable.

La Figure 1 montre que le nombre des espéces reste constant jusqu’a une superficie de
0,135 km? ca. MacArthur & Wilson (1967) soulignent aussi la faible augmentation de la
richesse spécifique jusqu’a une superficie critique, phénomeéne dénommé “small-islands
effect”; ils suggerent qu’en dessous d’une certaine taille, les iles connaissent une grande
variabilité des conditions environmentales pouvant périodiquement détruire la totalité des
biocénoses. Selon Médail & Vidal (1998) en dessous de 0,2 ha, les iles peuvent n’abriter



Bocconea 16(1) — 2003 99

Multi-Response Permutation Procedures (MRPP)

Main matrix Second matrix
44 islands 44 islands
X > X
340 species 1 substrate group
variable

Dissimilarity measure: Sorensen

GROUP 1: Silicatic
Size: 19
Within-group average distance = 0.868625

GROUP 2: Carbonatic
Size: 25
Within-group average distance = 0.727454

Test statistic: T = -6.006215

Observed delta = 0.788414

Expected delta = 0.806349

Chance-corrected within-group agreement: R = 0.022242
Probability (<obs. delta): p = 0.000084

Fig. 5. Ressemblance floristique a I’intérieur des deux groupes d’iles (calcaires et siliceuses) avec
I’analyse MRPP.
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Fig. 6. Richesse muscinale moyenne des deux groupes de iles (calcaires et siliceuses).
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Non-metric multidimension scaling (NMDS)

A >45 km®

o™
s
° e
5 x
B <1km <
Eie
Pantellerd] 4 jconia
Gigho, A
Filicuds Montecristo,
A B
A e Marsttimo
Vcana ”E? ; d ‘-';“ &
A A
A Precids Lampadusa
Sabkna S A — A
Panares ey Piancsa
G"’W’“ﬁ Favigrana
& Moz
. A
Axis 1 Fondata At
Dry / Warm Stromboii - me Lzﬁﬂlv Mesic
4L
L = A Mo
fay Faraglicnt A
Caprera
A Is. Geande
Tavoiara | o g A
Catena L4 A 5. Maria
A La Scuol
Martorio un
|
Caprara
A Is. Piana
&
Cavali
|
5. Macario
Colallazze g

Pearson correlations Axis 1

Grimmia lisae -0,513

Pottia davalliana +0,540

Fig. 7. “Non-metric multidimension scaling” (NMDS) des iles dans 1’espace déterminé des deux pre-

miers axes d’ordination: les iles se disposent selon I’humidité du substrat et la grandeur des iles
mémes.



Bocconea 16(1) — 2003 101

aucune espéce végétale. De plus, tant que les conditions de stress (salinité élevée,
omniprésence du vent) prédominent sur I’ensemble des iles, seules les especes tolérantes
aux stress, halonitrophiles ou halorésistantes peuvent survivre (Médail 1996).

Une répartition particuliere de la surface et de 1’age géologique des iles, en rapport a
leur éloignement du continent, est en état de renverser le rapport négatif présumable entre
la richesse floristique et I’isolement géographique des iles.

Malgré 1’isolement des files, renforcé par la faible migration des mousses, les
endemiques sont assez rares, probablement a cause de la faible disponibilité¢ des milieux
humides et du temps relativement court de 1’isolement (Schofield 1985). En effet, les deux
especes endémiques (Rhynchostegium strongylense et Thamnobryum cossyrense) sont
liées a milieux mésiques ou humides.

De plus, le faible pourcentage d’endemiques peut dépendre du fait que les iles prises en
considération sont surtout continentales (dans le passé elles faisaient partie du continent)
et pas des iles typiquement océaniques (c’est a dire qui se sont formées indépendamment
et loin des masses continentales). Finalement, on peut penser que la spéciation ait été
inhibée par 1’évolution trés lente (et parfois “en cul de sac”) des Bryophytes, surtout dans
le cas d’espeéces monoiques ou bien avec une reproduction sexuée presque absente
(Longton 1976).

Il n’y a pas de doute a propos de la potentialité des spores des Bryophytes d’étre trans-
portées par les courants d’air a des distances bréves ou moyennes, surtout en rapport avec
leurs petites dimensions. Gregory (1973) a apporté de nombreuses preuves au sujet de
spores, soit de champignons soit de mousses, recueillies a beaucoup de kilometres d’hau-
teur.

La faible capacité de dispersion anémochore des mousses entre les fles est stirement liée
aussi a la biologie et stratégie des espéces xérophiles (“annual shuttle species”), comme le
sont en grande partie les méditerranéennes (During 1979; Vitt 1968). Ces dernicres tendent
a produire des spores plus grandes, a former une soie plus courte et une capsule immergée
et a abandonner la reproduction au moyen de propagules ou de protonéma persistant.

En dehors de la grandeur des iles mémes, les facteurs historiques et stocastiques sem-
blent avoir eu un réle important dans la détermination de la flore muscinale actuelle des
petites iles italiennes. Le seul facteur écologique individualisé, qui produise une différen-
tiation floristique, est I’humidité du substratum.

La situation géographique et la topographie des iles, avec comme corollaire I’exposition
aux embruns, jouent vraisemblablement un réle non négligeable dans 1’organisation de la
richesse végétale (Williamson 1981), mais ces variables ne sont pas considérées dans la
théorie de biogéographie insulaire de MacArthur et Wilson. Abbott (1980) a trouvé qu’a
superficie et éloignement du continent identiques, les iles protégées des embruns par une
digitation du continent ou par une ile plus importante possédaient un nombre plus élevé de
végétaux.

Parmi les facteurs non considérés faute des donnés, le facteur humain, exprimé par le
moyen de flux touristiques saisonniers, le pourcentage de surface cultivée, le nombre des
animaux domestiques, le pourcentage de la couverture forestiere, etc. a eu sirement une
influence pas négligeable sur la flore muscinale des iles.

Les résultats précédents reflétent le niveau actuel des connaissances bryo-chorologiques
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et pourtant de nouvelles découvertes d’especes pourraient changer certains patrons bryo-
géographiques relevés.
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