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RÉSUMÉ. - L'opercule de différentes populations de Theodoxus jordani 
(Mollusque Gastéropode), colonisant des cours d'eau du Liban, est étudié. Vingt 
à trente individus par station sont examinés. La forme des apophyses et de la 
columelle montre la présence de variantes dont le statut taxonomique n'a pas été 
discuté. A la lumière de la distribution de ces variantes, nous estimons que le 
centre de dispersion de cette espèce est la vallée de la Biqa'. L'histoire du Proto 
Oronte et des mouvements tectoniques de la Plaque Afro-arabe expliquent la 
biogéographie actuelle de l'espèce. 

ABSTRACT. - The operculum of différent populations of the mollusc Theodoxus 
jordani (Gastropoda) which colonizes Lebanon rivers is studied. Twenty to thirty 
exemplars from each station are examined. The apophysis and columella shape 
exhibits variations, the taxonomic status of which was not discussed. Based on 
thèse variant distribution, the dispersion center of this species seems to be the 
Biqa' valley. The Proto Oronte history and the tectonic rift of the Afro-Arabian 
plate explain the présent biogeography of this species. 

INTRODUCTION 

Le Mollusque Gastéropode Theodoxus jordani 
Sowerby est une espèce levantine dulçaquicole 
strictement inféodée au milieu aquatique. Elle co-
lonise le Jourdain, l'Oronte (Dagan 1971 ; Schiitt 
1983a, 1983b; Roth 1984) et certains cours d'eau 
libanais (Moubayed 1986). Nous l'avons récolté, 
au Liban, dans des affluents du haut Litani, du 
haut 'Assi et dans le réseau côtier Rash'ine du 
nord. L'examen de l'opercule révèle des variations 
que nous nous proposons d'analyser en fonction 
des données paléogéographiques. 

STATIONS 

1 - Ras al 'ayn ou Elaïn, Baalbek 
Exsurgence perchée sur le seuil de Baalbek, à la 

limite des bassins du Litani et de 1' 'Assi, à 1 160 m. 

2 - Bassin du Litani - Hushba ou Hoshbaï : Exsurgence 
du versant est du Liban. Altitude 1 000 m. 

— Yahfufah, Jahfufah ou Yahfoufah : Cours d'eau-
d'altitude, 1 250-1 050 m, versant ouest de l'Anti Li-
ban. Ces 3 stations sont désignées comme « sources du 
Litani ». 

— 'Anjar : Exsurgence semi-rhéocrène du versant 
ouest de l'Anti Liban. Son émissaire donne naissance, 
avec celui de l'exsurgence Shamsine, au cours d'eau 
Ghozayil, altitude 900 m. 

— Shtaura : Exsurgence moyenne du versant est du 
Liban, débit oscillant autour 0,5 m3/s. Altitude 980 m. 

— Ta'nayel : Petite source limnocrène au centre de 
la plaine de la Biqa'. Altitude 882 m. 

— 'Ammiq ou Ammik : Grande exsurgence limno-
crène à 865 m d'altitude où Hage, sub T. anatolicus, 
(1979) et Moubayed, sub T. jordani, (1986) ont récolté 
ces Mollusques. Suite aux travaux de drainage, l'espèce 
semble avoir disparu de la localité. Les stations 'Anjar, 
Shtaura, Ta'nayel et 'Ammiq sont désignées comme 
«Litani ». 
3 - Bassin du 'Assi (L'Oronte) 

— La grande exsurgence de 'Ayn al Zarqa et le 
cours d'eau qui en prend naissance sont prospectés, le 
débit est de 13 m3/s. Altitude entre 600 et 550 m. 

* Travail partiellement subventionné par le CNRS Liban. 
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Fig. 1. - Le Liban et les régions limitrophes. N, réseaux du Nord du Liban; O, bassin du 'Assi (Oronte); L, bassin 
du Litani ; J, bassin du Jourdain. I, localités « Sources du Litani » forme I ; II, Litani, forme II ; III, localités des 
formes III. Le rectangle est agrandi dans la figure 3. 
Lebanon and limitrophe régions. N, River System in northern Lebanon ; O, 'Assi (Oronte) drainage basin; L, Litani 
drainage basin; J, Jordan drainage basin; 1, Litani river springs, «forme I»; II, Litani river, «forme II»; III, 
«formes III» localities; the rectangular place is enlarged in fig. 3. 

— Un canal d'irrigation tributaire de l'exsurgence 
Labouah (ou Laboueh) au niveau du village Nabi 
'Othman. 

4 - Bassin Abou Ali 

L'exsurgence Rash'ine est située à 8 km à l'est de 
Tripoli à 170 m d'altitude. C'est une source semi-rhéo-
crène fraîche, 14 °C, alimentée par la fonte des neiges. 
Les Mollusques sont récoltés dans les canaux d'irriga-
tion (Fig. 1). 

5 - Chypre 
La source Loutra tis Afrothitis (Aphrodites's Bath). 

M. Sket a eu l'amabilité de mettre à notre disposition 
des spécimens, libellés T. anatolicus, récoltés dans la 
région. 
6 - Autres 

Le Senckenberg Muséum Francfort possède des col-
lections à coquille noire libellées T. macrii provenant 
de «Beirut», «Nahr el Kalb» ou simplement «Liba-



Fig. 2. - Nomenclature des différentes parties de l'opercule (A). Détails des apophyses de face (en haut) et de profil. 
B, Hushbaï; C et D, Yahfufah; E, Shtaura; F et G, 'Anjar; H, 'Assi; I, Rash'ine. 
Nomenclature of the différent parts of the operculum (A); front and profile views of the apophysis détails (above); 
B, Hushbaï; C and D, Yahfufah; E, Shtaura; F and G, Anjar; H, 'Assi; I, Rash'ine. 

non». Le British Muséum of Natural History (Londres) 
possède une collection de « Tripoli, Lebanon, Trechman 
Acc. N° 2176, ex Tristam» dont la coquille est «totally 
black, very rarely with few little yellowish spots.» 
(Roth in litt.). 

DESCRIPTION DU MATÉRIEL 

Toutes les populations montrent une coquille 
noire exceptées celles de 'Anjar et de 'Ammiq 

(Hage) où on rencontre des individus à coquille 
striée en noir et blanc. L'opercule présente des 
variations significatives. Pour désigner les diffé-
rentes parties de cet organe, nous avons adopté la 
nomenclature de Dagan (Fig. 2). Vingt à 30 indi-
vidus par station sont examinés. 

L'opercule s'allonge avec l'âge : le rapport de 
la longueur à la largeur augmente avec la taille 
de l'animal, il oscille autour de 1,75 pour les 
petits individus à 1,84, chez les grands individus 
récoltés à Shtaura et Hushba, il varie de 1,84 à 
1,91 chez les individus récoltés à 1' 'Assi et à 
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Rash'ine. Mais, comme le bord central s'épaissit 
en rebord du côté apophysaire («Oge» sensu Da-
gan), la largeur de l'opercule est augmentée par 
cette excroissance biaisant ainsi le rapport lon-
gueur/largeur de l'opercule et le rendant inadéquat 
comme caractère anatomique de référence. 

La columelle et son bord «Ce» sont bien dé-
veloppés chez les populations des «sources du 
Litani». Elle est plus ou moins développée chez 
les populations de 1' 'Assi et de Rash'ine et peu 
développée chez les populations du «Litani». 

L'apophyse dorsale «Da» est arquée et insérée 
parallèlement au bord de l'opercule chez les po-
pulations du bassin du Litani. Elle est bien déve-
loppée chez les populations du «Litani» et peu 
développée chez les populations des « Sources du 
Litani». Cette apophyse est arquée et insérée per-
pendiculairement à l'opercule, dans le sens de la 
longueur, chez les populations de 1' 'Assi et de 
Rash'ine. Le tubercule «Tu», partie terminale de 
l'apophyse dorsale, est plus ou moins développé 
et peu saillant chez les Theodoxus colonisant les 
«Sources du Litani», assez saillant chez les po-
pulations du «Litani» et nettement saillant chez 
les populations provenant de 1' 'Assi et du Ras-
h'ine. La columelle et l'apophyse dorsale naissent, 
chez la population de 1' 'Assi, à partir d'un tronc 
commun situé dans le prolongement basai de la 
projection de l'apophyse ventrale; ce caractère ne 
s'observe pas dans la population de Rash'ine. 

La dent apophysaire ventrale «Va» et sa pro-
jection «Pr» sont normalement développées. La 
projection est très saillante chez les populations 
du «Litani». On distingue, en fonction de la mor-
phologie des apophyses et de la columelle 
(Fig. 2), les variations suivantes : 

Forme I. L'apophyse dorsale est arquée, la co-
lumelle est bien développée et le tubercule, bien 
que très individualisé, est peu développé. Cette 
variante se rencontre dans les stations définies 
comme «Sources du Litani» au-delà de 1 000 m 
d'altitude. 

Forme II. La projection de l'apophyse ventrale 
est très prononcée. L'apophyse dorsale est orien-
tée dans le sens de la largeur de l'opercule, le 
tubercule est normalement développé. Cette va-
riante colonise les stations incluses dans ce qui 
est défini comme «Litani». 

Forme III. L'apophyse dorsale est orientée dans 
le sens de la longueur de l'opercule, le tubercule 
est saillant, très proéminent et orienté vers le bord 
siphonal. 

Illa - La columelle et l'apophyse dorsale ne se 
développent pas à partir du même point. C'est la 
population de Rash'ine. 

Illb - La columelle et l'apophyse dorsale se 
développent à partir d'un tronc commun. Cette 
variante colonise 1' 'Assi. Les populations étu-
diées par Dagan et Roth s'apparentent d'après 
l'illustration à cette forme. 
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Fig. 3. - Configuration des vallées du seuil de Baalbek. 
Ligne de croix, 1 005 m, ligne de partage des eaux entre 
le Litani et 1' 'Assi. 11, Ras el 'Ayn, Baalbek; 12, 
Hushbaï. 
Configuration of the valleys at the Baalbek threshold. 
Cross-line, 1,005 m, watershed between the Litani ri-
ver; and the 'Assi river. 11, Ras el'Ayn, Baalbek; 12 
Hushbaï. 

PALÉOGÉOGRAPHIE 

Au Nummulithique, un bras de mer s'est formé 
entre les deux chaînes du Liban et de l'Anti Liban 
(Dubertret 1955). Les mouvements tectoniques, 
qui affectent la région depuis le Néogène, ont 
transformé ce bras de mer en lac, puis en haut 
bassin perché, avant de devenir le haut plateau de 
la Biqa' actuelle. La bordure nord de ce bassin, 
assimilée aujourd'hui au seuil de Baalbek, se dé-
place vers le sud comme l'atteste le tracé des 
vallées (Fig. 3). Selon De Vaumas (1957), le haut 
Proto Oronte (haut 'Assi) faisait partie du bassin 
du Litani et coulait vers le sud avant que l'oro-
génie villafranchienne ne dévie son cours du sud 
vers le nord, pour être capté par le Nahr al Kabir 
al Janubi qui allait directement à la Méditerranée 
(Fig. 4 A). Les mouvements tectoniques et, sur-
tout, le volcanisme donnent lieu à un surélèvement 
dans le prolongement de la chaîne du Liban, dé-
viant le cours du haut Proto Oronte sur le moyen 
Proto Oronte qui se déversait dans l'Euphrate. Ce 
dernier fleuve drainait, outre le moyen Proto 
Oronte, la Damascène, le Jourdain et tous les 
réseaux du nord de la Plaque arabique et consti-
tuait la voie de colonisation par la faune aquatique 
primaire (Kinzelbach 1987). Les mouvements tec-
toniques, continuant leur action, surélèvent le nord 
de la plaque arabique et devient à nouveau, le 
cours du Proto Oronte qui sera capté par le bas 
Proto Oronte pour former 1' 'Assi actuel. La 
connection entre ces différentes eaux, de la Biqa' 
jusqu'au Jourdain en passant par 1' 'Assi et la 
Damascène, attesté par la présence de T. jordani 
ici et là, n'a pu se produire qu'à travers cette voie 
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de communication euphratienne, surtout que, 
comme l'affirme Dubertret (1952), «aucun indice 
n'indique qu'au Miocène ou au Quaternaire le 
Litani ait suivi un cours différent du cours ac-
tuel». L'hypothèse de Horowitz (1979), reprise 
par Krupp (1987) et Por (1989) sur la vidange de 
ce lac par la vallée du Jourdain, avant de bifurquer 
vers la Méditerranée n'est étayée par aucune 
preuve tangible. Par contre, les coulées basalti-
ques, présentes dans le haut bassin du Jourdain, 
indiquent un épanchement dans le sens sud-nord, 
i.e. Jourdain-Litani, et non point dans le sens 
nord-sud (Dubertret 1960). 

PALÉOBIOGÉOGRAPHIE 

Au Liban, T. jordani colonise actuellement, en 
association avec Melanopsis, les exsurgences semi 
rhéocrènes et les cours d'eau à régime stable. Les 
formes fossiles levantines sont connues du Pon-
tion lacustre de Zahlé Biqa', sub Theodoxus sp. 
(Haj Chahine 1973), du Pliocène lacustre, sub 
Theodoxus sp. et du Quaternaire de la vallée du 
Jourdain, sub T. jordani (Horowitz 1979). Theo-
doxus a du envahir le domaine continental et 
rayonner au Proche Orient à partir du bras de mer 
et du lac qui l'a remplacé au Néogène entre les 
chaînes du Liban. Les formes I et II, restées en 
place, colonisent ce bassin. La forme III, oron-
tienne, rayonne et colonise, de prime abord, les 
réseaux côtiers libanais, les réseaux chypriotes et 
probablement le bas Proto Oronte qui ne faisait 
pas encore partie d' 'Assi et, peut-être, la vallée 
du Nil durant une des régressions de la crise 
messinienne qui a affecté la Méditerranée à la fin 
du Néogène. Puis, suite aux nouvelles déviations 
des cours d'eau, le Proto Oronte, l'Euphrate, la 
Damascène et le Jourdain (Fig. 4). Ces popula-
tions sont actuellement totalement isolées les unes 
des autres. 

L'absence de l'apophyse dorsale chez T. fluvia-
tilis (Dagan et Roth 1987) et le faible développe-
ment du tubercule de cette apophyse chez la forme 
I, confinée aux «Sources du Litani», seraient un 
caractère plésiomorphe. Le développement des 
apophyses ventrale et dorsale (projection et tuber-
cule) serait un caractère apomorphe qu'on re-
trouve chez les formes II et III. 

CONCLUSIONS 

Suite au travail de Pinkster (1973) sur la colo-
nisation du domaine continental par les Gammares 
à partir du milieu marin, nous avons corrélé l'aire 
de colonisation des Echinogammarus, les plus ré-

137 

Fig. 4. - Voies de dispersion hypothétique deTheodoxus 
jordani dans les réseaux aquatiques levantins. A, colo-
nisation de Nahr el Kabir. B, dispersion des Theodoxus 
dans les bassins levantins. 
Hypothetized dispersion roads of Theodoxus jordani in 
the Levantine aquatic river Systems. A, Colonization of 
the Nahr el Kabir river; B, dispersion of Theodoxus in 
the Levantine basins. 

cents envahisseurs gammarides, avec les dernières 
transgressions marines néogènes au Liban (Alouf 
1983). Le rayonnement de T. jordani étant posté-
rieur à ces transgressions, on observera l'associa-
tion T. jordani-Gammarus seulement là où les 
Echinogammarus n'ont pu pénétrer, c'est-à-dire, 
dans les bassins du Litani et de 1' 'Assi. 

La Crevette d'eau douce Atyaephyra desmaresti 
colonise pratiquement tous les bassins hydrogra-
phiques levantins d'importance et est absente des 
cours d'eau libanais. Cette absence est significa-
tive. L'espèce aurait envahi, selon Kinzelbach, ces 
bassins au Pliocène, nécessairement après le cap-
tage du haut Proto Oronte par le moyen Proto 
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Oronte, et n'aurait pas pu, par suite, coloniser le 
Litani et le Nord du Liban déjà complètement 
isolés des autres réseaux hydrographiques. 

Nonobstant «l'exactitude» des périodes de co-
lonisation (telle que supposée par les différents 
auteurs) du domaine continental levantin par la 
faune aquatique primaire, la répartition actuelle 
de cette faune met en relief l'ancienneté des Am-
phipodes, d'origine probablement téthysienne, la 
postériorité du rayonnement des Theodoxus, à par-
tir de la Biqa' par voie orontienne, puis des Atyae-
phyra par voie euphratienne. 
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