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LES FACTEURS LIMITANTS
DES PEUPLEMENTS SESSILES SUBLITTORAUX *

EN BAIE DE CONCARNEAU (SUD-FINISTERE)
Sublittoral rocky bottom communities in the Concarneau area,

and their limiting ecological factors

Annie CASTRIC-FEY
Laboratoire d'Océanographie biologiquefL'A 711 du CNRS),

Université de Bretagne Occidentale, 29287 Brest cédex
Laboratoire de Biologie marine, 29110 Concarneau

PEUPLEMENTS

SUBLITTORAUX

EPIFAUNE SESSILE

FONDS ROCHEUX

PLONGÉE

RÉSUMÉ. — L'étude, réalisée en plongée sur une vingtaine de sites de la Baie de
Concarneau, décrit les peuplements échelonnés selon un double gradient agitation-
présence d'éléments fins, peuplements profondément influencés par la présence d'une
vasière occupant l'axe de la baie, en continuité au sud-est avec la Grande Vasière.
Cette vasière centrale entretient des eaux turbides entraînant d'une part, une réduction
de la luminosité, facteur limitant pour la flore, d'autre part le dépôt de particules fines,
facteur limitant pour la faune. L'influence de cette vasière s'atténue progressivement
dans les peuplements du N.E. des Glénan, toujours soumis à des eaux turbides; elle
disparaît dans les stations très battues, en eau claire, à l'ouest et au sud-est de
l'Archipel. En milieu abrité, les peuplements sont à dominance de suspensivores actifs
(Spongiaires, Ascidies, Bryozoaires, Polychètes sédentaires) faisant place, en milieu
exposé, aux carnivores (Anémones) et suspensivores passifs (Hydraires, Alcyonaires,
Gorgonaires). Ces derniers prédominent également dans le facièes pélophile. Ces
peuplements sont enfin comparés aux communautés sublittorales décrites en Irlande
et Grande Bretagne.

SUBLITTORAL COMMUNITIES

ROCKY BOTTOM

SESSILE EPIFAUNA

DIVING

ABSTRACT. — A series of diving surveys in 21 sites of the Concarneau bay has been
performed in order to describe the sublittoral communities of sessile fauna and flora.
These communities are distributed according to two main ecological factors, namely
exposure to the waves and presence of fine deposits. They are greatly influenced by
muddy bottoms present at the centre of the bay, in connection with the Grande
Vasière. This central muddy ground maintains permanent turbid waters which
influence the flora by reducing the sunlight intensity and the fauna by sedimentation.
The influence of this muddy ground decreases progressively in the NE Glénan
communities surrounded too by turbid water, whose limiting action is not so severe
as in the bay. It disappears in the very exposed sites, in clear water, of the W and
SE of the archipelago. In sheltered sites, communities dominated by active suspen¬
sivores, such as Sponges, Ascidians, Bryozoans, sedentary Polychaetes, are replaced
in exposed sites by passive suspensivores (Hydroids, Alcyonarians, Gorgonarians)
dominated communities . These communities are compared with the irish and british
sublittoral communities in order to detect recurrent communities.

INTRODUCTION

Durant ces dix dernières années, la connaissance
des fonds durs sublittoraux nord-est européens a
considérablement progressé, avec de nombreux tra¬
vaux nordiques, britanniques et irlandais. L'ouvrage
d'Earll et Erwin (1983) en donne une bibliographie
exhaustive et fait le point des connaissances sur ce

milieu. Il convient d'y ajouter les études récentes de
Erwin et al. (1984), Hughes et Moore (1984) et de
Hiscock (1985). Devant la grande complexité de ce
milieu, Erwin (1983) préconise un classement hiérar¬
chique des divers facteurs physiques mis en jeu pour
obtenir une définition rigoureuse et logique des
communautés : Hiscock (1983) mettant l'accent sur
l'influence de l'hydrodynarnisme, ordonne les diver¬
ses communautés observées en Grande Bretagne,
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Irlande et Norvège selon les gradients profondeur et
exposition et propose un schéma directeur général.
Selon cet auteur : « More descriptive survey and
sampling from sites of widely different and, as far
as possible, well defined water movement regimes,
are needed to record the distribution of species and
communities ».

Le présent travail a pour but d'étudier les com¬
munautés en milieu moyennement exposé à abrité,
en complément de l'étude des milieux exposés du
large, aux Glénan (Castric-Fey et al., 1973-78), afin
de suivre leur évolution le long du gradient agitation
et de la comparer à celle décrite dans le canal de
Bristol (Hiscock 1981-1985). Ainsi peut être ébau¬
chée la comparaison avec les résultats britanniques
et irlandais pour la définition éventuelle de commu¬
nautés parallèles (« recurrent communities », Erwin
1983).

Cette étude s'appuie sur des données hydrologi¬
ques et sédimentologiques (Delanoe et Pinot, 1979),
planctonologiques (Le Fevre et Quiniou, 1979) et
bactériologiques (Plusquellec, 1979) acquises lors de
travaux menés dans le cadre de l'assainissement de
la baie de Concarneau.

MATERIEL ET METHODES

La présente étude est intégralement réalisée en
plongée en scaphandre autonome, durant 2 saisons
estivales (juin à octobre) consécutives. Les 21 sta¬
tions de la baie (fig. 1) consistent en sites rocheux
aisément repérables (pointes, balises) ou têtes de
roche toujours immergées (« basses »localisables
par alignement et au sondeur. A chaque station, 2
ou 3 radiales (W,SW,S) sont explorées, en partant du
point le plus haut jusqu'au point le plus bas, en
général la jonction avec le fond sédimentaire avoisi-
nant.

Au cours de ces trajets, la présence et l'abondance
de 80 espèces (ou groupes d'espèces) animales et 10
espèces végétales d'une liste-clé est notée. Cette
technique préconisée par les auteurs britanniques et
irlandais s'avère indispensable car l'absence d'une
espèce, ou sa rareté, est aussi significative que sa
présence. Deux plongées au minimum sont nécessai¬
res pour remplir cette liste-clé, la 2ème pour vérifier
si la case vide est un oubli ou une véritable absence

(ou raréfaction) de l'espèce. A chaque station 2 à 3
plongées sont effectuées. Si dans quelques cas la
notation qualitative suffit (Earll, 1977) dans le cas
présent des notations quantitatives sont indispensa¬
bles. Nous avons choisi le système des cotes d'abon¬
dance à 5 valeurs de Hiscock (1981) pour 2 raisons :
ce système est assez simple pour être utilisé par une
seule personne recensant les 90 espèces de la liste-
clé, l'adoption d'une même méthodologie rendra
possible les comparaisons avec les résultats de
Hiscock (1981).

Les transects sont complétés par des relevés sur
les différents types d'inclinaisons, des prélèvements
pour diagnose ou vérification d'espèces difficilement
déterminables in situ, et des photos.

A partir des cotes d'abondance des espèces, un
tableau de diagonalisation est dressé, et une analyse
factorielle des correspondances (AFC) est appliquée
à l'aide du programme informatique mis au point
par H. Le Bris (UA 711, UBO). Seules sont prises
en compte les espèces significatives : celles recher¬
chées systématiquement, de la liste-clé, augmentées
de celles figurant dans un échantillonnage, en
éliminant les espèces épiphytes.

Le tableau de diagonalisation inclut les stations
les plus représentatives des Glenan (22-23-24-25), cet
archipel matérialisant le terme ultime du gradient
agitation dans le secteur considéré.

Caractères de la région étudiée

Les données ci-dessus proviennent pour l'essen¬
tiel de la synthèse de Delanoe et Pinot (1979).
A. Salinité et température

La salinité varie légèrement en fonction de la
pénétration des diverses masses d'eau (eau du large,
eau de Manche, eau d'Aquitaine, eaux de Loire)
dans la baie. Elle est comprise entre 34,1 et 34,7 %o
en hiver-printemps et avoisine 35 %o en été. Cette
légère dessalure a pour conséquence une stratifica¬
tion des eaux (Le Fèvre et Quiniou, 1979) accentuée
par l'établissement d'une thermocline estivale entre
8 et 10 m sous la surface de l'eau (4-5 m sous le zéro
des cartes). Au large des Glénan, cette thermocline
se situe vers 30 m.

La température des eaux de surface, généralement
comprise entre 10 et 20°, s'abaisse parfois aux
environs de 8° et peut dépasser 20° par petit fond
et calme plat estival. Les eaux du fond montrent un
écart thermique annuel de 6° (9°2 à 15°3), mais
seulement de 2° sur la Grande Vasière. La baie de
Concarneau et l'archipel des Glénan, dont les
profondeurs respectives ne dépassent pas 30 et 40 m,
subissent des variations cyclothermiques journaliè¬
res pour les eaux de surface, et saisonnières pour les
plus profondes. Leurs peuplements appartiennent
aux étages infralittoral et circalittoral côtier selon
Glémarec (1973) alors que la Grande Vasière, avec
ses conditions acyclothermiques fait partie de l'étage
circalittoral du large.

B. Courants

Les courants sont relativement faibles dans l'en¬
semble de la baie. Leur vitesse est le plus souvent
de 0,5 à 1 km/h, avec des pointes de 2 km/h en
grande vive eau.

Les résultantes des courants de marée sont très
faibles au centre de la baie, ainsi qu'en baie de la
Forêt jusque devant Pouldohan. Ceci indique que les



— vase sableuse — vase roches

Fig. 1. — Localisation des stations de plongée en Baie de Concarneau et extension des vases selon Delanoe et Pinot (1979).
1 : Scoré, 2 : Pladen, 3 : Kersos, 4 : Men Fall, 5 : Pen ar Vas hir, 6 : Cochon, 7 : Taro, 8 : Pouldohan, 9 : Tudy, 10, Pte
de la Jument, 11 : Scleuc, 12 : Pte de Trevignon, 13 : Brierou, 14 : Basse Diyen, 15 : Laouen pod, 16 : Linnuen, 17 : Corven
Jument, 18 : Nouarnou, 19 : Corvic, 20 : Soldats, 21 : Corven Trévignon, 22 : Run, 23 : Penfret, 24 : Laon egen hir, 25 :
Bluiniers 15-30 m.

Location of the diving stations in the Bay of Concarneau, and extent of the muddy grounds (according to Delanoe and Pinot,
1979).
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courants de marée sont insuffisants pour le renouvel¬
lement des eaux. Celui-ci est donc plutôt le fait de
courants régionaux ou de vent local, et présente ainsi
un caractère irrégulier.

C. Houle et sédiments

La baie est abritée des grandes houles du large
par la barrière rocheuse des Glénan. L'émiettement
de leur énergie par ses multiples écueils permet le
maintien d'une langue de vase centrale, auréolée
d'une gamme de sédiments allant de la vase sableuse
au sable fin propre. Cette vase, remise en suspension
par les houles longues, entretient dans la baie une
turbidité, absente sur les faces ouest et sud des
Glénan. Les sédiments sont cependant distribués de
façon dissymétrique : la vase vient « lécher » la
terrasse à maërl bordant la côte est de la baie; vers

l'ouest, au contraire, s'étale toute la gamme des
sédiments, jusqu'aux bancs de maërl du nord des
Glénan et des Moutons.

Cette dissymétrie témoigne de conditions hydro¬
dynamiques différentes : l'on observe, du SW au
NE, 4 grandes zones créant un gradient pélitique :
— zone exposée aux houles du large, en eau claire
(stations W et S des Glénan),

— zone à l'abri des houles du large, en eau
turbide : les stations du NE de l'archipel des Glénan
sont à l'abri du choc des houles, comme en atteste
la présence de maërl, mais l'hydrodynamisme y est
encore assez fort pour empêcher le dépôt de particu¬
les fines. Celles-ci n'auront pas d'action limitante sur
la faune,

— zone en bordure de vasière, en eau turbide, à
vase [le terme de « vase » désigne ici les particules
fines déposées sur le substract rocheux, ou P.F.D. Ce
sont aussi les pélites (particules inférieures à 63 ^im)
d'où les termes gradient pélitique, faciès pélophile],

— zone côtière en eau turbide, à niveaux super¬
ficiels sièges d'un ressac et vase limitante seulement
en profondeur (avant-côte Jument-Trévignon).

L'avant-côte Jument-Trévignon et sa terrasse de maërl
propre reçoit les houles d'W-SW atténuées, mais non
négligeables, ainsi que celles du secteur S-SE. Ces der¬
nières, moins puissantes mais susceptibles de remettre la
vase en suspension, pénètrent par la passe sud-est, vien¬
nent battre obliquement la côte entre Trévignon et
Concarneau, et se font sentir jusqu'au fond de la Baie de
la Forêt. Ces houles de S-SE sont aussi beaucoup moins
fréquentes, et l'été, seules agissent des houles locales
créées par une « mer de vent ». Ces dernières n'affectent
que les faibles profondeurs, et y entretiennent un ressac
continuel. C'est ainsi que l'on observe une fine couche de
particules déposées sur la roche à partir de 6-7 m, les
niveaux superficiels en étant dépourvus.

A ce gradient pélitique se superpose un gradient
agitation se développant selon l'axe de la baie, du
mode très abrité (fond de la Baie de la Forêt) aux
modes plus exposés (Trévignon puis Glénan).

RESULTATS

1. Répartition des grandes entités de peuplement selon
la profondeur, aux diverses stations

Avant d'examiner la répartition de la faune à
partir des listes-clés, il convient d'examiner les
grandes entités de peuplement se partageant l'espace
sous-marin, et dans lesquelles les Algues, en particu¬
lier les Laminaires et leur sous-strate, jouent un rôle
primordial, ne serait-ce qu'en qualité d'indicateurs
d'éclairement.

A. Laminaires

La première conséquence de la turbidité en baie
de Concarneau est la moindre extension des Lami-
nariales en profondeur. En général, elles sont encore
présentes sur les derniers blocs au contact du sédi¬
ment aux environs de 13-14 m, mais présentent un
aspect clairsemé. Une topographie adéquate et une
eau particulièrement turbide permettent d'observer
la disparition des Saccorhiza polyschides vers 10-11
m, et celle des Laminaria hyperborea vers 8 m
(station 16). En eau claire et milieu battu, aux
Glénan, les Laminaires clairsemées n'apparaissent
que vers 18-20 m, la limite de S. polyschides et de L.
hyperborea étant respectivement à 18 et 26 m (Cas-
tric-Fey et al., 1973).

La composition spécifique du champ de Laminai¬
res varie selon la station et reflète le double gradient
évoqué ci-dessus. Le long des stations côtières (sortie
du port de Concarneau jusqu'à la pointe de Trévi¬
gnon) Laminaria ochroleuca diminue progressive¬
ment puis disparaît : on passe des stations abritées
à moyennement exposées caractérisées par 3 espèces
de Laminariales (L. ochroleuca. L. hyperborea, S.
polyschides) aux stations exposées à 2 espèces (L.
hyperborea, S. polyschides).

En abordant les « Basses » jalonnant la vasière,
L. hyperborea se raréfie puis disparaît, seule persiste
S. polyschides. La présence -à l'exclusion de toute
autre- de cette Laminaire opportuniste par son cycle
annuel, traduit de nouvelles conditions de milieu,
attestées par la fine pellicule de P.F.D. sur la roche.
B. Sous-strate des Laminaires

Les peuplements exposés d'eau claire aux Glénan
permettent d'établir une base de référence (fig. 2).
Dans ce milieu, la sous-strate des Laminaires pré¬
sente 4 aspects se succédant avec la profondeur :

— une ceinture de Chondrus, avec prédominance
d'organismes encroûtants. C'est la frange infralitto-
rale, avec le peuplement typique à Umbonula, Es-
periopsis, Trididemmum, Diadumene et Aglaophenia
octodonta en sous-strate des Laminaria digitata, et,
en surplomb, un peuplement à Balanes et Calcis-
ponges.

— un peuplement à Corallina sp. en sous-strate
des Saccorhiza. Les corallines, en peuplement près-
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Fig. 2. — Distribution des grandes entités de peuplement dans le secteur Concarneau-Glenan. Les stations sont regroupées
selon le gradient de l'exposition croissante de la côte vers le large, et selon le gradient turbidité. A chaque station, les
peuplements s'organisent selon la profondeur; parfois l'inclinaison de la paroi est précisée : H : Horizontale, V : Verticale,
S : Surplomb.
Distribution of the major components of the communities in the Concarneau-Glenan area. The stations are arranged according
to a gradient of increasing exposure from the coast to the open sea, and according to the turbidity gradient. In each station,
the communities change with the depth. In some cases, the rock slope is mentioned : H : horizontal, V : vertical, S : overhanging.
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que pur jusque vers 6-7 m, se mélangent progressi¬
vement à des Rhodophycées molles très variées, à
thalle lamellaire dominant. Vers 9-10 m, la propor¬
tion des 2 groupes est à peu près égale. Les Laminai¬
res (S. polyschides et L. hyperborea) sont alors denses,
leurs frondes se rejoignent et forment un « dais
fermé ».

— un peuplement à Rhodophycées molles pré¬
dominantes, vers 12-15 m, les Corallines se faisant
de plus en plus rares (disparaissant vers 19-20 m).
Les Laminaires, un peu moins serrées, forment alors
un « dais ouvert ».

— un peuplement très monotone et uniforme, à
Dictyopteris-Bonnemaisonnia, prend le relais du
précédent vers 20 m, quand les Laminaires devien¬
nent clairsemées. Il se poursuit au-delà de la dispari¬
tion des Laminaires, jusque vers 30 m, sous forme
de taches.

Lorsque l'on examine l'importance de ces 4
entités dans l'ensemble des stations, l'on remarque :

— une réduction de leur extension verticale pour
toutes les stations de la baie

— un développement très variable de la frange
infralittorale : elle peut ne comporter que quelques
éléments, ou n'être développée qu'en horizontale, ou
l'être en horizontale et en verticale mais non en

surplomb.
— une raréfaction -voire disparition- des Coral-

lina dans tout un ensemble de stations, disparition
concomitante à une forte remontée des Dictyopteris.
Les Rhodophycées à fronde filamenteuse dominent
(Halos l'Hardy, 1972) accompagnées d'espèces ani¬
males circalittorales. Ce sont les stations à Saccorhi-
zes en peuplement « ouvert », situées à proximité de
la vasière. L'influence de cette dernière y étant
prépondérante, nous parlerons pour ces peuple¬
ments qui tolèrent une fraction non négligeable de
particules fines, de « faciès pélophile ». Les sites
22-23 du NE des Glénan présentent aussi ces
caractères, cependant l'action non limitante des
particules fines permet l'établissement d'une faune
nettement plus diversifiée.

IL Répartition de la faune

Dans une première étape analytique, nous envisa¬
gerons la distribution selon les stations des espèces
de la liste-clé, pour en dégager, dans une deuxième
étape de synthèse, les différents peuplements et leurs
caractéristiques.
A. Distribution des espèces selon les stations

Un tableau de diagonalisation (fig. 3) regroupe les
sites écologiquement proches et les espèces d'exi¬
gence écologique voisine. Un certain nombre d'espè¬
ces de la liste-clé ne figure pas sur ce tableau : les
espèces ubiquistes : Clavelina lepadiformis, Diplo-
soma cupuliferum, Sertularella ellisi, Aglaophenia

septifera, Chaetopterus variopedatus, et les espèces
sporadiques : Stelligera rigida, Dercitus bucklandi,
Dysidea fragilis, Ciona celata, Leucosolenia variabilis,
Amphisbetia operculata, Bicellariella ciliata.

Les stations des Glénan (22 à 25) se différencient
d'emblée de la baie par leur grande diversité, le
nombre d'espèces significatives pouvant être évalué
à une centaine (Il n'est évidemment pas question de
comparer aux données de la baie la somme des
inventaires spécifiques des Glénan, résultat d'un
« effort de plongée » bien supérieur. Seules sont
prises en compte dans ces espèces significatives les
formes les plus grosses ou les plus fréquentes dans
l'intervalle 0-20 m). Parmi les espèces présentes
uniquement aux Glénan, citons : Nemertesia anten-
nina, Alcyonidium gelatinosum, Bugula turbinâta et B.
flabellata, Caberea boryi, Chartella papyracea, Penta-
pora foliacea. Soulignons la rareté des Eponges
dressées dans la baie, réduites à Stelligera rigida et
Haliclona oculata (St. 15).

A l'autre extrémité du gradient, les sites du fond
de la baie possèdent aussi leurs espèces propres :
Isozoanthus sulcatus, Salmacina dysteri, Haliclona
oculata, Ficulina ficus, Ascidiella aspersa, Bowerban-
kia gracilis, les 3 dernières pénétrant largement dans
le port. Quelques-unes subsistent aux Glénan, dans
les sites les plus abrités : Ficulina ficus, Diplosoma
listerianum, Morchellium argus.

Entre ces 2 extrêmes s'échelonnent les « basses »

et les stations côtières. Environ 1/3 des espèces est
commun aux 4 grands groupes de stations, celles-ci
n'offrant entre elles que des différences quantitati¬
ves.

Analyse factorielle des correspondances

Deux séries d'analyse sont appliquées, l'une
mettant en jeu l'ensemble des stations et des espèces,
l'autre portant uniquement sur les sites de la baie.

— l'AFC sur l'ensemble des sites met en évidence
les 4 groupes de stations présentés ci-dessus, séparés
par les axes 1 et 2. Le plan selon les axes 1 et 3 (fig.
4A) montre une certaine affinité des St. 22-23
(regroupées) des Glénan avec les « basses ». L'axe
3, séparant les valeurs négatives des fonds de baie
et basses proches de la vase (1,4,17,19) des valeurs
positives des stations en eau claire (12 et 24),
exprime un gradient turbidité, l'axe 1 matérialisant
un gradient profondeur. La place de la St. 23 établit
ainsi une transition entre les « basses » et les
Glénan. Remarquons que la station profonde des
Glénan (St. 25) présente aussi une certaine turbidité
dûe aux particules fines déposées dans des zones
soutraites à l'agitation de surface. Il est intéressant
de constater que l'agitation n'apparaît pas comme
une axe propre, mais comme étant plus ou moins
liée aux axes 1 et 3 : si l'on considère uniquement
l'agitation, les stations s'ordonnent selon un axe
oblique à 45° par rapport à l'axe 3.
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Net Nemertesia antennina
Alg Alcyonidium gelatino.
Cab Caberea boryi
Cha Chartella papyracea
Pen Pentapora foliaoea
Bui Bugula ssp.
Alo Alcyonium glomeratum
Ant Antedon bifida
Hyd Hydrallmania falcata
Bup Bugula plumosa
Sto Stolonica socialis
Epi Epizoanthus marioni
Haa Halecium halecinum
Nera Nemertesia ramosa

Ale Alcyonium coralloides
Obb Obelia bidentata
Lao Laomedea caloeolif.
Med Metridium sen. f.dian.
Gym Gyrrmangium montagui
Ser SertulareI.polyzonias
Hol. Holothuria forskali
Tub Tubularia indivisa
Asm Ascidia mentula
Ans Antennella secundaria
Eun Eunieella verrucosa

Laf Lafoea dumosa
Act Actinothoe sphyrodeta
Lui Luidia ciliaris
Cor Corynactis viridis
Sea Sertularia argentea
Dis Disporella hispida
Sag Sagartia elegans
Mep Metridium sen.pallid.
Cio Ciona intestinalis
Bis Bispira volutacornis
Tet Tethya aurantium
Pac Pachymatisma Johnston.
Cri Crisiidés
Car Caryophyllia smithi
Obe Obelia dichotoma
Ech Echinus esculentus
Aid Alcyonium digitatum
Dem Demosponges encroût.
Hal Halecium sessile
Bry Bryozoaires encroût.
Plu Plumularia setacea
Scr Scrupocellariidés
Cue Cucumaria ssp.
Umb Umbonula littoralis
Bot Botryllus schlosseri
Ane Anemonia sulcata
Bal Balanophyllia regia
Epe Epizoanthus couchi
Eud Eudendrium ssp.
Bou Bougainvillia ramosa
Sph Sphaerechinus granul.
Pld Plumularia diaphana
Lis Lissoclinum perforât.
Crd Crisia dentata
Cal Calliactis parasitica
Cer Cerianthus lloydii
Agi Aglaophenia pluma
Pob Polysyncraton bilobat,
Gra Grantia compressa
Sef Sertularel.f.fusiform.
Tea Tealia felina
Cla Clathrina coriacea
Leu Leuconia Johnstoni
Div Distomus variolosus
Eug Eudendrium glomeratum
Spi Spirographis spall.
Pye Pycnoclavella auril.
Ama Amathia lendigera
Apl Aplidium pallidum
App Aplidium punctum
Syd Sydnium elegans
Pol Polyclinum aurantium
Mor Morchellium argus
Dip Diplosoma listerianum
Fie Ficulina ficus
Bow Bowerbank.gracilis
Asc Ascidiella aspersa
Bun Bugula neritina
Iso Isozoanthus sulcatus
Sal Salmacina dysteri

II COTE 5

II COTE 4
Cotes

m ••
"ü"

sa
■■iar

« « a ■ :

• u at

"

u « H Iii

...il" "
u in m w •JB

+ + + +•+ + + + + ■*- + + r &:h 4

at us

+ + ^+- +++

Fig. 3. — Distribution semi-quantita¬
tive des espèces animales selon les
stations classées par ordre d'exposi¬
tion décroissante, pour les stations
côtières (St. 1 à 13), pour les basses
jalonnant la vasière (St. 14 à 21),
pour les stations des Glénan (St. 22
à 25).

§1 COTE 3 " COTE 1

COTE 2 ++ Present

d'abondance selon HISCOCK 1981.

Semi-quantitative distribution of animal species according to
the sites arranged in an order of decreasing exposure.
Coastal sites : stations I to 13, shoals along the muddy sand
bottoms : stations 14 to 21, Glenan sites : stations 22 to 25.
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Fig. 4. — A, analyse factorielle des correspondances prenant en compte l'ensemble des stations (Concarneau et les Glenan)
et l'ensemble des espèces. Les sites 22 et 23 des Glénan sont regroupés sous le n° 23. Pour les abréviations des espèces,
se reporter à la fig. 3 . B et C, analyse factorielle des correspondances, ayant trait aux seules stations de la Baie de
Concarneau.

A, correspondence analysis including all the sites (Concarneau and Glenan) and all the species. Stations 22 and 23 are joined
under n" 23. For abbreviations, see fig. 3; A and C, correspondence analysis restricted to the stations of the Concarneau Bay.
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Cli Cliona celata
Amp Amphisbetia operculata
Lec Leucosolenia variabilis
Myt Mytilus sp.

— l'AFC sur les stations de la baie :

La contribution à l'inertie totale 1,47 des 3
premiers axes est de 42,65 %, ainsi répartis :

axe 1 axe 2 axe 3

21,79% 12,40% 8,46%
L'analyse selon les axes 1 et 2 (fig. 4B) fait

apparaître 3 nuages de points : l'axe 1 sépare les
valeurs négatives des sites en fond de baie (1,3,4) et
des stations côtières (2,5 à 13) de celles, positives,

des basses (14 à 21). D'après la profondeur respec¬
tive des stations -les basses étant plus profondes que
les stations à la côte, elles-mêmes plus profondes
que les sites en fond de baie- l'axe 1 représente un
gradient profondeur, se confondant à un gradient
côte-large. L'axe 2 sépare les valeurs négatives des
sites 1,3,4 et 17 de forte turbidité, des valeurs
positives des sites en eau claire 12, 8, 11, 7 : il
matérialise le gradient turbidité ou gradient des
PFD.
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Fig. 4, B.

L'intervention de l'axe 3 (fig. 4C) produit une
scission des ensembles « fonds de baie » et « bas¬
ses » que l'on peut étendre à l'ensemble des « cô-
tières » par isolement de la station 6. Les sites 3, 6,
2, 15 et 16 sont des tourelles jalonnant le chenal du
port pour les 2 premières, l'entrée de la baie de La
Forêt pour les secondes. Parmi les espèces contri¬
buant le plus fortement à l'axe 3 figurent les
Anémones vivant avec les Moules : Metridium senile

f. pallidum, Sagartia elegans et l'Hydraire Tubularia
indivisa affectionnant un certain hydrodynamisme.
L'axe 3 semble démarquer un certain « effet tou¬

relle » produit par un obstacle placé dans une zone
de courant renforcé.

Dans les deux analyses, le faible pourcentage
d'inertie expliqué par ces axes indique que les
peuplements sont régis par des groupes de facteurs
plus ou moins liés, et non par des facteurs agissant
isolément. Nous sommes en présence de 4 lots de
stations réagissant à un ensemble de facteurs, et
caractérisés par des ensembles faunistiques appa¬
raissant sur les fig. 4, A,B et C, qui seront repris dans
la description de chaque peuplement.
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Fig. 4, C.

B. Caractéristiques de chaque peuplement
La première AFC regroupe tous les sites des

Glénan. Malgré ce regroupement dû au caractère
insulaire, océanique, de ces stations, le peuplement
des ST. 22 et 23 - qui établissent un lien entre les
« basses » et les Glénan - est suffisamment original
pour être mentionné. Les 5 grands types de peuple¬
ment décrits ci-dessous correspondent aux 4 grandes
zones du gradient pélitique, la zone côtière étant
subdivisée en « milieu très abrité » et milieu « abrité
à semi-exposé ».

1. Stations très abritées

Ce groupe renferme les stations 1-3-4, à l'exclu¬
sion de la station 2 (débouché de la baie de La Forêt)
que l'analyse factorielle place au voisinage des
stations côtières.

Ces stations de fond de baie se caractérisent par :
— l'absence de frange infralittorale et de Corynac-

tis viridis
— la raréfaction de Balanophyllia, Alcyonium
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digitatum (chétifs), Echinus eseulentus, Sphaerechinus
granulans et Luidia ciliaris

— la luxuriance des Démosponges encroûtantes
qui émettent de nombreux prolongements filiformes.

Les localités sont apparemment trop peu profon¬
des pour le peuplement à Dictyopteris. A sa place se
développe le faciès « psammophile » à Halidrys et
Cystoseira. Ces dernières, ainsi que les Corallina,
sont lourdement chargées d'épiphytes qui échappent
ainsi à l'envasement.

Les espèces contribuant le plus fortement aux
axes 1 et 3 (valeurs négatives) sur la Fig. 4A et aux
axes 1 et 2 (v. négatives) sur la Fig. 4B peuvent être
considérés comme caractéristiques :

Morchellium argus Polyclinum aurantium
Salmacina dysteri Diplosoma listerianum
Amathia lendigera Aplidium punctum
Sydnium elegans Bowerbankia gracilis

auxquelles s'ajoutent des espèces préférant la turbi-
dité :

Ficulina ficus Calliactis parasitica
Sertularella polyzonias Isozoanthus sulcatus
Ascidiella aspersa Aglaophenia septifera
Dans ce milieu Figurent des espèces assez rares

comme Phoronis sp. et Amathia pruvoti.
La station 3 au débouché du port est particuliè¬

rement appauvrie qualitativement : peu d'espèces y
subsistent, mais elles y sont particulièrement luxu¬
riantes. Les Spongiaires sont dominants, tant en
verticale qu'en horizontale où ils ennoient les
Corallines, donnant une physionomie très particu¬
lière : leurs prolongements s'anastomosent et créent
une sorte de dais sous lequel grouille une multitude
d'Ophiothrix. Les Corallines colonisent la majorité
de l'espace de cette station peu profonde. Il s'y joint
quelques Rhodophycées molles, dont Gracilaria
foliifera qui ne dépasse pas la St. 4. L'espèce
portuaire Bugula neritina trouve là son dernier
bastion.

2. Stations côtières

Ce groupe renferme la St. 2 et les St. 5 à 13.
L'analyse factorielle sépare les sites 13 et 14 pourtant
proches géographiquement : la St. 13 est plus affine
du groupe côtier que du groupe des basses auquel
appartient la St. 14. Dans cet ensemble, seuls les
premiers mètres sont riches et diversifiés. Dès 5-6 m,
la faune, fortement raréfiée, se concentre dans les
fissures et les crampons de Laminaires. Une fine
pellicule de PFD recouvre les horizontales, la cou¬
verture de Mélobésiées n'atteignant pas 100% par
endroit. Cependant, deux catégories peuvent être
distinguées :

a) Stations abritées
Dès la station 6, la diversité augmente brusque¬

ment par l'adjonction d'Anthozoaires : Actinothoe
sphyrodeta, Sagartia elegans, Corynactis viridis, Euni¬

ceila verrucosa, et de Calcisponges Clathrina coria-
cea, Leuconia johnstoni. La frange infralittorale n'est
typique qu'en horizontale, avec passage latéral à un
peuplement à Mytilus - Metridium f. pallidum au site
6. Les St. 6, 8, 9 sont les plus diversifiées, les deux
dernières favorisées par une topographie riche en
fissures, chaque espèce y étant représentée avec une
abondance moyenne. Le peuplement est encore à
dominance de filtreurs : Démosponges encroûtantes,
Polyclinidés, Scrupocellaridés et Cténostomes Ama¬
thia. Les Anthozoaires sont diversifiés mais peu
nombreux et les Hydraires peu variés (Halecium
sessile, Plumularia setaceà). Les espèces caractéristi¬
ques sont :

Botryllus schlössen Bryozoaires encroûtants
Anemonia sulcata Cucumaria ssp.
Bispira voluticornis Sphaerechinus granulans
b) Stations semi-exposées
Aux stations 10, 11, 12, le développement de la

frange infralittorale en horizontale et en verticale
indique que cet ensemble est sujet à un déferlement
des vagues non négligeable; cependant, les sur¬
plombs ne sont pas typiques du mode exposé. Le
long de cette portion de côte, l'on assiste à la
diminution progressive des filtreurs cités ci-dessus,
et à l'augmentation des Alcyonium digitatum, Caryo-
phyllia et Corynactis qui tendent à envahir les
verticales et les surplombs. Les espèces caractéristi¬
ques, contribuant fortement du côté positif, à l'axe
3 (fig. 4A) et à l'axe 2 (fig. 4B) sont :

Grantia compressa Aplidium pallidum
Umbonula littoralis Tealia felina
Disporella hispida f. ma-
millée Clathrina coriacea

Polysyncraton bilobatum

3. « Basses ». Le faciès pélophile

Aux sites proches de la vasière (14 à 21), la flore
présente les caractères suivants :

— une strate arborescente à dominance de Sac-
corhiza polyschides, avec parfois en sous-strate quel¬
ques L. hyperborea de taille réduite

— une grande réduction -voire disparition- des
Corallina

— une sous-strate où dominent des formes ra¬

mifiées ou filamenteuses comme Heterosiphonia,
Bonnemaisonia, Polysiphonia, Brongniartella, Aspara-
gopsis, Halopteris, Ceramiacées

— une forte remontée des Dictyopteris (jusque
vers 3-4 m)

Les changements faunistiques, tout aussi mar¬
quants, consistent en une réduction des filtreurs au

profit des carnivores par :
— un net appauvrissement qualitatif et quantitatif

des Spongiaires, Polyclinidés, Didemnidés et Botryl-
lidés
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— une augmentation, en nombre et diversité, des
Anthozoaires et des Hydraires

— une remontée d'espèces circalittorales : Alcyo¬
nium glomeratum, Epizoanthus marioni (Lafargue,
1969).

Les espèces caractéristiques, de forte contribution
positive à l'axe 1 (fig. 4, A et B) sont :

Lafoea dumosa Luidia ciliaris
Obelia bidentata Holothuria forskali
Halecium halecinum Alcyonium glomeratum
Antenella secundaria Laomedea calceolifera
Nemertesia ramosa Alcyonium coralloides

(f.rose pâle)
Les Corynactis viridis, abondants sur les verticales

et les surplombs, sont petits et peu colorés. Les sites
les plus abrités (St. 13-14) sont les plus appauvris.

4. Stations du large en eau turbide, à vase non
limitante

Aux stations NE des Glénan (St.22-23) les fil-
treurs réapparaissent, à côté des Corynactis, avec des
espèces déjà rencontrées comme les Polyclinidés,
mais surtout avec un nouveau contingent où domi¬
nent Bryozoaires et Ascidies. Les espèces caracté¬
ristiques sont :

* Caberea boryi
* Chartella papyracea
* Bugula plumosa
* Bugula ssp. (turbinata, calathus, flabellata)
Alcyonium coralloides f.rose

* Stolonica socialis

remontée de :

Alcyonium glomeratum
* Pentapora foliacea
Epizoanthus marioni

auxquelles on peut ajouter : Corella parallello-
gramma, Ascidiella scabra, Lissoclinium weigelei (La¬
fargue, 1967), Suberites carnosus et la remontée de
divers Axinellidés (Descatoire, 1967)(* espèces pri¬
ses en compte dans la 1ère AFC, contribuant forte¬
ment à l'axe 2 dans les valeurs négatives).

Ces stations, à l'abri des déferlements d'Ouest,
n'ont pas de frange infralittorale, sinon quelques
rares colonies d'Umbonula littoralis. Leur faune
ressemble à celle des stations côtières abritées,
devant Pouldohan, cependant les Spongiaires y sont
plus réduits (12-26 % à Penfret) et nombre d'espèces
profondes y sont remontées. Nous qualifierons ces
sites de « micro-milieux abrités ».

5. Stations du large, en eau claire et mode exposé

Un nouveau stock d'espèces apparaît aux sites
exposés de l'Ouest et du Sud des Glénan (St. 24-25).

Outre l'extension verticale beaucoup plus grande
que la flore, ces stations montrent :

— une frange infralittorale typique sur les 3
inclinaisons. Les surplombs sont à Calcisponges,
Balanes et Distomus variolosus f. séparée

— un enrichissement qualitatif et quantitatif en
Spongiaires encroûtants, respectivement en verticale
et en surplomb : 70-60 % de Démosponges et
13-35% de Calcisponges, d'après Descatoire, 1967.

— une strate muscinale très fournie de Crisidés,
Scrupocellaridés, Flustres

— l'abondance d'Antedon bifida.
Les espèces caractéristiques sont :
Leuconia johnstoni Eudendrium glomeratum
Sagartia elegans Tubularia indivisa
Distomus variolosus Nemertesia perrieri
Schizomavella auriculata var. antennoides

Aglaophenia octodonta
auxquelles on peut ajouter : Aphroceras cliarensis et
Stryphnus ponderosus (Descatoire, 1967). D'autres
sont caractéristiques par leur grande abondance :
Alcyonium digitatum, Corynactis viridis, Chartella
papyracea et Antedon bifida.

Les filtreurs sont à nouveau prépondérants, fa¬
vorisés par une forte agitation. Ces nouvelles
conditions d'eau claire agitée ne conviennent guère
aux Ascidies simples qui se réfugient en fissures ou
en bas de paroi (Lafargue, 1967).

Cette prépondérance des filtreurs et cette luxu¬
riance de vie diminuent en profondeur : vers 15-20
m apparaît une zone très pauvre, à Spongiaires
réduits (26 % en verticale) et à dominance de Cory¬
nactis et d'FIydraires, faisant la transition avec les
peuplements circalittoraux. Vers 30 m, les PFD
redeviennent limitantes, les organismes des roches
horizontales adoptent le port dressé pour échapper
à la sédimentation, port permis par des conditions
de calme relatif. C'est le biotope habituel de Ne¬
mertesia antennina * et Alcyonidium gelatinosum * (*
espèces prises en compte dans la 1ère AFC, contri¬
buant fortement à l'axe 2 dans les valeurs négatives)
qui remontent accidentellement vers 15 m en plan¬
cher de grotte. Ces peuplements circalittoraux sont
donc à dominance de Spongiaires dressés, Hydrai¬
res, Alcyonaires en horizontale, et de nouveau à
Co/ynac/K-Hydraires-Crisidés et Brachiopodes en
verticale.

Enfin, dans les localités très sévèrement exposées,
recevant de plein fouet de fortes houles non brisées
par un plateau sous-marin, se produit un nouvel
appauvrissement : il ne reste plus, vers 10-12 m que
des Corynactis et des Antedon. Les autres espèces
(Crisidés ras, Flustres, Alcyonium digitatum, Sagartia
elegans) sont réfugiées dans les fissures. Les eaux du
large, pauvres en matières nutritives en suspension,
constituent un facteur limitant pour ce type de
faune.
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DISCUSSION

I. Caractères faunistiques de la Baie de Concarneau

Dans cette étude, nous avons tenté de définir les
modifications des peuplements sessiles le long d'un
gradient d'exposition croissante, en faisant abstrac¬
tion de tout facteur d'ordre anthropique. La pré¬
sence du port de pêche industrielle peut se traduire
par un gradient de perturbation se superposant aux
conditions de calme dans les parties les plus abritées
de la baie. Les stations au débouché du port (St. 3-4)
montrent des signes évidents de déséquilibre, par
rapport au fond de la baie de La Forêt. Celle-ci est
en moyenne moins diversifiée que la station du
Cochon, avec 15 espèces en moins. Elle est égale¬
ment plus abritée. Cette zone peu profonde subit en
été un échauffement prolongé. Celui-ci joint au
faible renouvellement des eaux au cours du cycle de
marée (Delanoe et Pinot, 1979) éliminerait certaines
espèces comme les Corynactis, favorisant les Spon¬
giaires de mode calme qui, par leurs prolongements
dressés échappent à la sédimentation. Une autre
cause d'appauvrissement peut résider dans le dépôt,
au centre de la baie de La Forêt, des produits de
dragage du port de La Forêt : aux sites 1 et 2, un
film de vase recouvre les Algues aussi bien que la
roche. Les Corallines, bien développées à la St. 3,
y sont rachitiques, et les Gorgones de la St. 13 sont
mortes sur plus de la moitié de leur hauteur. Ces
dépôts artificiels affectent aussi probablement les St.
15 et 16, à la pointe de Beg-Meil; leur influence
s'ajoute à celle (naturelle) de la vasière, pour réduire
encore plus l'extension verticale des Laminaires.
Nous ne possédons malheureusement pas de don¬
nées de référence sur ces lieux avant les travaux,
mais il est certain, d'après de nombreux témoigna¬
ges, que cette baie de La Forêt était à l'origine
beaucoup moins envasée et beaucoup plus riche.

L'un des traits les plus marquants est la raréfac¬
tion, voire l'absence, de certaines espèces bien
représentées aux Glénan, espèces par ailleurs floris¬
santes en d'autres milieux abrités. Plusieurs facteurs
peuvent être mis en cause : faible hydrodynamisme
et, par conséquence, turbidité et sédimentation im¬
portantes éliminant certaines espèces sensibles au
colmatage des mécanismes de filtration, renouvelle¬
ment trop faible des eaux et variations thermiques
accusées, existence d'un front thermohalin dans la
baie (Lefèvre et Quiniou, 1979) pouvant constituer
une barrière pour la dissémination des larves.

A l'inverse, la grande majorité des espèces de la
baie est présente aux Glénan. Cet archipel, avec sa
grande diversité, apparaît comme un milieu tam¬
ponné, biologiquement contrôlé, opposé à celui de
la côte, plus physiquement contrôlé, où les espèces
sont sélectionnées par des conditions plus limitantes.
Toutefois, un stock d'espèces particulièrement adap¬
tées aux eaux calmes et turbides est absent aux

Glénan, en l'occurrence des formes portuaires et de
fond de baie.

II. Caractères généraux des peuplements observés

Il est intéressant de considérer l'évolution de la
physionomie des parois le long du double gradient
(fig- 5).

Dès la sortie du port, sur les parois verticales la
strate encroûtante prend une extension remarqua¬
ble : les Spongiaires dominent avec peu d'espèces,
chacune offrant une luxuriance maximale avec

ennoiement des espèces voisines et émission de
prolongements dressés, aspect ressemblant à celui
signalé en Angleterre par Dyrynda et Farnham
(1984). Les Démosponges encroûtantes, florissantes
dans les milieux très abrités, diminuent au sortir de
la baie pour faire place à un peuplement beaucoup
plus diversifié où apparaissent des éléments musci-
nants (Scrupocellaria, Amathia). Ce peuplement va
ensuite s'appauvrir progressivement le long de
l'avant-côte, la strate encroûtante à base de Mélo-
bésiées dominant largement. Par contre, sur les
« Basses » à proximité de la vasière domine une
strate muscinale à base de Corynactis. Dès que l'on
sort de l'influence limitante de la vase, les peuple¬
ments redeviennent plus diversifiés : aux stations
micro-abritées des Glénan, la strate encroûtante est
à base de Mélobésiées, Didemnidés, Bryozoaires
encroûtants, les Démosponges ne représentant que
12 à 26 %.Ce recouvrement atteint 60 % au Gluet qui
fait figure de station de transition. Les stations
exposées offrent de nouveau un fort recouvrement
de Spongiaires (70 % en verticale, 95 % en surplomb)
qui va faire place aux stations très exposées, à un
peuplement de Corynactis non jointifs et d'Antedon.

En horizontale, l'évolution des strates animales
offre les mêmes grands traits. Dans le niveau à
Corallina officinalis (vers 3-4 m) et le niveau à
Rhodophycées molles dominantes, les Démosponges
sont exubérantes et ennoyantes aux stations très
abritées (50 à 80 %). Elles se réduisent considérable¬
ment sur l'avant-côte et sur les basses, et sont
également très réduites en profondeur. Aux stations
exposées au large, les Corallines sont si denses dans
les hauts niveaux que leur sous-strate se réduit aux
seules Mélobésiées; il faut descendre vers 7-10 m

(Corallines et Rhodophycées molles mélangées)
pour avoir un peuplement varié et un recouvrement
de Spongiaires de l'ordre de 30 %.

De ces observations il est possible de faire res¬
sortir les caractères généraux suivants :

Dans les milieux très abrités et abrités, dominent
des filtreurs, en l'occurrence des Spongiaires, Asci¬
dies et Bryozoaires. Ces animaux créant leur propre
courant nutritionnel sont des suspensivores actifs, par
opposition aux Hydraires, Alcyonaires, Gorgonaires,
carnivores et suspensivores passifs dont les polypes
captent la nourriture au passage. Ces résultats
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(essentiellement Corynaetis)

Fig. 6. — Extension selon la profondeur des divers groupes trophiques, en fonction du double gradient « agitation-pélites ».
Depth distribution of the different trophic groups according to the double gradient : Wave action - Silt deposition.

confirment ceux de Hiscock et Hoare (1975) selon
lesquels la proportion de suspensivores passifs
diminue quand l'hydrodynamisme diminue (Warner,
1984); le même phénomène est retrouvé en Rade de
Brest (sous presse). Ces suspensivores actifs se
réduisent également dans les zones soumises à
l'influence des PFD au profit des microcarnivores
ou suspensivores passifs (Corynaetis, A. digitatum et
Hydraires) moins affectés par ce facteur, tout au
moins en verticale et surplomb. En Baie de Concar-
neau, la vasière a deux effets selon le degré avec
lequel elle s'exerce : elle entretient des eaux turbides
agissant sur la flore mais non limitante pour la faune
et des eaux turbides, à action limitante sur la faune
par des dépôts de fraction fine, particulièrement
nocifs en horizontale (Hiscock, 1981). Nous ren¬
voyons à Hiscock (1983), pour l'analyse détaillée des
effets du complexe hydrodynamisme-sédimentation.

Les filtreurs sont à nouveau bien représentés dans
les milieux exposés d'eau claire, à côté des carni¬
vores, avec un nouveau stock d'espèces adaptées à
ces milieux (Hiscock et Hoare, 1975, Warner, 1984).
En eau claire, cette agitation est bénéfique à la faune
sessile en favorisant le renouvellement de l'eau et de
la matière nutritive particulaire dont les eaux claires
sont assez pauvres. Cette agitation semble même
nécessaire : sa diminution en profondeur s'accom¬
pagne d'un appauvrissement des peuplements, et

l'on retrouve sur les verticales circalittorales à 30 m

un peuplement à Cofynac/w-Hydraires-Crisidés ras,
ressemblant au faciès pélitique trouvé dans la baie.
Nous observons là un phénomène de submergence,
illustré dans la figure 6. Cette figure, représentant
l'extension selon la profondeur des divers groupes
trophiques aux diverses stations, illustre la remontée
des peuplements à dominance de carnivores dans les
stations de la baie, en particulier dans celles proches
de la vasière. Cependant, les peuplements profonds
ne remontent pas en baie avec tous leurs compo¬
sants, même si l'on en observe quelques éléments. Le
faciès pélitique décrit en baie représente donc un
état de transition vers les peuplements circalittoraux
décrits aux Glénan.

III. Comparaison avec les peuplements britanniques et
irlandais

Le développement ces dernières années de l'étude
en plongée des communautés sessiles en Angleterre
et en Irlande permet une comparaison dont trois
aspects retiendront l'attention.
A. Préférence des espèces vis-à-vis de

l'hydrodynamisme
Des côtes anglaises (Hiscock 1983-1985) à la

Bretagne, la majorité des espèces gardent leur
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préférence pour une agitation définie. Quelques-
unes offrent pourtant de notables différences : Gym-
nangium montagui n'est jamais en mode très exposé,
Molgula manhattensis préfère les modes abrités, Cel-
laria, les semi-exposés. Corynactis, avec une abon¬
dance maximale en mode exposé est encore bien
représentée sur les verticales à 30 m (semi-exposé
selon Hiscock, 1979), mais est absente au fond de la
Baie de Concarneau, gênée par une sédimentation
trop importante. Caryophyllia qui supporte bien
l'envasement (Hiscock, 1983) est présente au fond de
la Baie, mais offre un maximum d'abondance en
milieu semi-exposé et exposé, ou encore à l'abri des
vagues mais par fort courant comme en Rade de
Brest.

B. Etagement
Si les résultats concernant l'étage infralittoral

concordent bien avec le schéma général d'étagement
de Hiscock et Mitchell (1980), les communautés
circalittorales paraissent au premier abord assez
divergentes. Ceci provient de l'extension très réduite
des Laminaires dans les eaux britanniques (6 m à
Ramsey, 19 m dans les meilleurs cas, contre 26 m
aux Glénan) et la situation en eau peu profonde
d'aires sans végétation.

Certaines espèces profondes (A. tubulifera, A.
gelatinosum, Cellaria sp., A. antennina, Pentapora
foliacea) remontent de 28 m vers 20 m à Trébeurden,
Portsall, 10 m en Rade de Brest, entre 5 et 10 m à
Ramsey, évoquant ainsi le phénomène de la submer¬
gence des étages vers de plus faibles latitudes
(Glémarec, 1973).Cependant, bon nombre d'espèces
placées en environnement circalittoral à Ramsey
(Hiscock et Mitchell, 1980) font largement partie des
communautés infralittorales décrites au Glénan. La
définition de l'étage circalittoral basée sur la seule
absence d'Algues dressées semble trop large. A notre
sens, qui est celui de Glémarec (1973) le terme inclut
à la fois des conditions d'obscurité, de calme et de
faible eurythermie. La classification de Könnecker
(1977) est de ce fait plus proche de la nôtre.
C. Communautés

L'« Axinella dissimilis Association » et les « Up¬
per and Lower Laminaria hyperborea Association »
décrites en Irlande (Könnecker, 1977) sont très
proches des communautés des Glénans.

Dans le domaine côtier euryhalin et eurytherme
(infralittoral) quelques éléments de la « Laminaria
saccharina Association » sont trouvés au fond de la
baie de la Forêt : des Tuniciers dominants (Polycli-
nidés et Ascidies simples) avec de petits Stelligera
rigida considérés comme éléments de la « Raspai-
lia-Stelligera Association » lui faisant suite en pro-
dondeur. Cette dernière n'existe pas à Concarneau
mais elle est présente avec quelques variations au
fond de la Baie de Morlaix (sous presse).

A l'appui de leur schéma général des communau¬
tés, Hiscock et Mitchell (1980) et Hiscock (1985) en
présentent les plus caractéristiques. Notre région,

située dans une zone de courant homogène et faible
(1 à 1,5 noeuds) n'offre que la seule gamme d'ex¬
position aux vagues, avec un faciès pélitique. L'ex¬
ploration d'autres zones, en cours d'étude, apportera
des données sur les peuplements soumis à courant
moyen, fort et très fort.

— la situation « roche très exposée au choc des
vagues et à très fort courant » caractérisée en
Grande-Bretagne par la « Tubularia indivisa-Hali-
chondria panicea community » n'existe pas à
Concarneau. Cependant, la communauté à Tubularia
indivisa s'observe aux Glénan, sur les verticales
infralittorales très exposées (Castric-Fey, 1974),
comprenant entre autres Balanus crenatus et Sagartia
elegans. Sous le zéro, Halichondria panicea est rem¬
placée par H. bowerbanki (Descatoire, 1969), mais en
Manche elle vit en profondeur, avec Modiolus
discors, dans les zones à très fort courant (Cabioch,
1968). En baie de Concarneau, les Tubulaires sont
présentes à 3 stations, mêlées à beaucoup d'autres
espèces. La situation d'hydrodynamisme extrême
décrite par Hiscock existe à la Pointe du Raz où
des tapis de Tubulaires sont effectivement obvservés.
Mais ceux-ci sont également présents dans le Golfe
du Morbihan (l) à l'abri de la houle : les courants très
violents dans le Golfe se substituent à la houle pour
entretenir le fort hydrodynamisme qu'affectionne
cette espèce.

— la roche couverte de sédiment, semi-exposée,
à faible courant, portant en Grande-Bretagne la
« Molgula manhattensis-Suberites carnosus commu¬
nity » est présente à Concarneau : elle est effective¬
ment pauvre en Bryozoaires muscinants, comporte
Suberites carnosus (Glenan, Descatoire, 1969), mais
pas de M. manhattensis.

— la communauté des surplombs battus à Den-
drodoa-Clathrina signalée par Hiscock, est décrite à
Roscoff, au bas de la zone des marées, sous la forme
de 2 associations séparées (Prenant, 1927), ces 2
espèces n'étant d'ailleurs pas inféodées au milieu
battu. Nous ne l'avons pas trouvée dans la région de
Concarneau. Aux Glenan, Dendrodoa est rare, can¬
tonnée sous les pierres et sous sa forme isolée
(Lafargue, 1970), la rade de Brest étant la limite sud
de répartition de la forme typique aggrégée (Bouchet
et Tardy, 1976). Cependant, les surplombs battus des
hauts niveaux des Glenan abritent la forme séparée
du Distomus variolosus, accompagnée des Calcis-
ponges Leuconia johnstoni, Aphroceras cliarensis et
Clathrina coriacea, celle-ci beaucoup moins abon¬
dante que les précédentes. En baie de Concarneau
sont observés quelques surplombs à Distomus f.
séparée (St. 9) et à Clathrina (St. 6,7,11). Par contre,
des peuplements à Distomus-Polycarpa rustica-Cla-
thrina sont très développés en Rade de Brest et à
Trébeurden, en exposition moyenne à la houle. La
communauté à Distomus f. séparée-Leuconia jonhs-
toni peut-être ainsi considérée comme l'homologue,
en Atlantique, de la « Dendrodoa-Clathrina commu¬
nity » britanique.
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CONCLUSIONS

L'étagement, tel qu'il est décrit au Glénan (Cas-
tric-Fey et al., 1973) est en accord avec celui proposé
par Hiscock et Mitchell (1984) décrivant, après la
frange infralittorale (« sublittoral fringe ») un étage
infralittoral à deux horizons (« upper and lower
infralittoral ») et un étage circalittoral à deux hori¬
zons (« upper and lower circalittoral ») circalittoral
côtier et circalittoral du large, termes empruntés à
Glémarec (1969).

Cependant, l'étude de la Baie de Concarneau où
ces étages sont resserrés à la fois par la topographie
et la turbidité, pose le problème du critère de
définition de l'étage circalittoral. Nous utilisons ce
terme au sens de Glémarec (1973) sous entendant
non seulement la disparition des Algues photophiles,
mais aussi la réalisation de conditions de calme et

de faible eurythermie. Les peuplements rocheux de
la baie de Concarneau appartiennent en majorité à
l'infralittoral même si l'on observe en quelques
points une transition avec l'étage circalittoral, avec
la disparition d'Algues photophiles et la remontée de
quelques espèces profondes. Bien des composants
des communautés circalittorales sont en effet ab¬
sents, en particulier les Spongiaires dressés Axinelli-
dae et les Bryozoaires tels que Cellaria et Pentapora.
Ici interviennent vraisemblablement les caractères

hydrologiques propres à la baie, car les observations
en d'autres secteurs géographiques conduisent sur ce
point à des résultats différents.

Les divers sites étudiés en baie de Concarneau :

milieu très abrité à moyennement exposé, présence
d'une vasière, complétés par ceux des Glénan :
milieu exposé à très exposé, créent un double
gradient agitation-pélites. Les divers phénomènes
mis en évidence sont tous liés à l'action conjuguée
des facteurs hydrodynamisme-sédimentation, fac¬
teurs que nous avons tenté de dissocier. Selon le
degré d'hydrodynamisme, ici principalement l'expo¬
sition à la houle, les particules fines entretiennent
des eaux turbides limitantes pour la flore, par
réduction de l'éclairement, favorisant les espèces
sciaphiles. Non limitantes pour la faune dans la
mesure où elles ne se déposent pas, elles favorisent
certains groupes d'espèces comme les filtreurs. Elles
deviennent limitantes pour la faune lorsque, l'hy-
drodynamisme décroissant, elles peuvent se déposer
et éliminer certaines espèces par colmatage des

dipositifs de filtration ou/et en empêchant la fixa¬
tion des larves. Ainsi se succèdent au long de ce
double gradient des groupes d'espèces utilisant des
mécanismes trophiques différents : les filtreurs, ou
suspensivores actifs, dominants en mode abrité,
laissent la place, en mode exposé ainsi qu'en faciès
pélitique, aux carnivores ou suspensivores passifs.
Les résultats préliminaires obtenus en Rade de
Brest-proche Iroise, ainsi que les premières obser¬
vations en Baie de Morlaix, confirment l'alternance
de ces deux grands groupes trophiques, et ce malgré
des conditions très différentes dans les 3 localités.

L'importance relative de ces groupes trophiques
de faune sessile peut être considérée comme un outil
pour situer les différentes entités de peuplement les
unes par rapport aux autres dans un gradient
hydrodynamique, et pour comprendre le fonction¬
nement de ce système. Cette compréhension est
également aidée par la comparaison avec les peu¬
plements britanniques et irlandais, montrant que,
malgré leur éloignement géographique, des commu¬
nautés d'environnement similaire présentent une
certaine parenté, ne serait-ce que par l'alternance de
ces mêmes groupes trophiques le long du gradient
hydrodynamique.
* Sublittoraux : au sens des auteurs anglais comme
Hiscock, « Sublittoral : include all depths below
littoral » (Hiscock et Mitchell 1980, p. 337). Il s'agit
en fait de l'ensemble des peuplements non exonda-
bles, sans préciser l'appartenance à un étage plus
précis (infralittoral ou circalittoral par exemple).
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BIOLOGIE LARVAIRE

INVERTEBRES MARINS

DISSEMINATION

EVOLUTION

RÉSUMÉ. — L'auteur rend compte 1) des travaux sur la biologie larvaire exposés
au cours d'un atelier tenu aux Friday Harbors Laboratories en mars 1985 puis publiés
dans une livraison du Bulletin of Marine Science (septembre 1986); 2) de travaux plus
récents traitant en particulier de la dispersion larvaire. Il apparaît qu'il n'y a pas
nécessairement parallélisme entre vie planctonique et dissémination. En outre la
dissémination constitue un handicap pour le maintien d'ensembles d'individus
géographiquement localisés, en conséquence de nombreuses espèces développent des
moyens de lutte contre une telle dispersion.

LARVAL BIOLOGY

MARINE INVERTEBRATES

DISPERSAL

EVOLUTION

ABSTRACT. — This paper is a comment about 1) the Proceedings of the Invertebrate
larval biology workshop held at Friday Harbor Laboratories (March 1985) and
published in an issue of the Bulletin of Marine Science (September 1986); 2) more
recent publications particularly dealing with larval dispersal. There is evidence for a
decoupling between planktonic life and dispersal. Besides, in the literature cited, the
idea is produced that dispersal is a handicap for maintaining a pool of individuals
in a special localized area; accordingly numerous species improve means to prevent
such a dispersal.

Après l'atelier sur la biologie des larves d'Inverté¬
brés marins benthiques (I.M.B.) tenu du 26 au 30
mars 1985, aux Friday Harbor Laboratories (Univer¬
sity of Washington), le « Bulletin of Marine
Science » publie les actes dans son numéro de
septembre 1986 (477p). Ces 37 publications repré¬
sentent une réelle mise au point sur plusieurs thèmes
importants. En outre d'autres travaux récemment
parus (Bachelet 1987, Bouchet 1987, Butman 1987)
ou en cours de parution (Sinclair 1988, Bhaud 1988,
Bhaud et Lefèvre 1988) jettent sur la biologie lar¬
vaire de nouveaux regards. Un nombre limité de
données ponctuelles glanées dans le volume du
Bulletin of Marine Science sont d'abord exposées.
Ensuite des thèmes plus généraux sont regroupés
autour des points suivants : l'irréversibilité de
l'évolution, la liaison entre la période larvaire et la
présence de nourriture, la dispersion larvaire et les
conditions de colonisation.

1) DONNÉES PONCTUELLES

Plusieurs études traitant directement de l'écologie
larvaire méritent d'être signalées. Levin (A :224)(1)
étudie l'influence de la marée sur la variation de la
collecte des larves en zone peu profonde (7m).
Durant le jour et sur la suite HM-BM-HM l'échantil¬
lonnage des larves de 4 espèces de Polychètes et des
véligères de Bivalves met en évidence un schéma
bimodal d'abondance correspondant aux HM. Un
tel schéma joint aux données physiques acquises
antérieurement suggère l'oscillation d'un large stock
de larves avec rétention de ces larves à proximité de
l'habitat des adultes. Ce mécanisme de transport
passif, différent de ce qui est observé chez les

(1) Les références à l'atelier sont indiquées, entre parenthèses,
par la lettre A suivie du n" de la première page de l'article, et les
ouvrages indépendants par leur auteur et l'année de parution.
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Crustacés par Cronin et Forward (A : 192) est déve¬
loppé par Butman (1987) en reprenant l'ensemble de
la littérature concernant les facteurs de fixation des
larves d'I.M.B. sur fond meuble. Les conditions
hydrodynamiques sont analysées en détail. La sé¬
lection active de l'habitat est certaine à l'échelle
spatiale de 1 à 10 cm. En revanche la sélection
passive qui ressort de la corrélation entre la nature
du sédiment et la fixation des espèces, est connue
à une échelle spatiale de la dizaine de m à la dizaine
de km. Ces 2 catégories d'observations ne sont pas
contradictoires.Une fois déposées passivement sur
une large région, les postlarves sélectionnent active¬
ment leur habitat à une échelle spatiale plus réduite.
Wethey (A :393) apporte une contribution intéres¬
sante à cette question. La fixation des cypris de 2
espèces de Balanes peut être prédite à partir des
paramètres hydrodynamiques seuls. Les larves sélec¬
tionnent des sites de fixation dans des zones de
faible tourbillon, en l'absence de tout facteur bio¬
logique. L'emploi de Balanes artificielles montre que
les zones sélectionnées sont les mêmes que dans le
cas des Balanes vivantes. Lorsque les Balanes arti¬
ficielles sont placées dans un canal avec courant
connu et présence de sable, les zones d'accumulation
de ce dernier correspondent aux zones de fixation
des cypris sur les Balanes artificielles placées en
milieu naturel, ce qui suggère une prédominance des
processus passifs de fixation.

Highsmith et Emlet (A :347) observent la méta¬
morphose retardée chez les Echinodermes Clypeas-
teroida. La méthode permet de tester l'hypothèse
selon laquelle l'utilisation des réserves énergétiques
durant une période de compétence larvaire prolon¬
gée devrait réduire la survie des juvéniles et leur
vitesse de croissance. Ainsi les juvéniles provenant
de larves qui se sont métamorphosées très tôt, dès
que leur stade de compétence est atteint, ont une
vitesse de croissance plus élevée que les juvéniles
provenant de larves métamorphosées longtemps
après être entrées dans la période de compétence. Il
en est de même lorsque les juvéniles sont nourris :
la mortalité est corrélée avec le temps de retard de
la métamorphose. D'autres résultats ne vont pas
toujours dans ce sens et les conditions de mortalité
semblent liées, en dehors de l'énergie disponible, à
la prédation.

Pennington et al (A :234) testent au laboratoire
l'action prédatrice d'une dizaine d'espèces plancti-
vores, sur les larves de Dendraster excentricus : l'ac¬
tion prédatrice sur les embryons et les blastules est
nette avec Pseudocalanus, Euphausia et Phialidium
parmi les Invertébrés prédateurs. En revanche les
deux Poissons s'attaquent principalement aux plutei.
Cette approche intéressante nécessite maintenant de
connaître les conditions du milieu naturel.

Enfin quelques études intéressantes qui ne seront
pas reprises au cours des paragraphes suivants,
méritent d'être relevées : vitellogenèse et allocation
d'énergie chez les larves de Polychètes par Eckelbar-

ger (A :426); rôle des phéromones sur la fixation
grégaire des larves d'I.M.B. analysé par Burke
(A :323); conditions de métamorphose des Sipun-
culiens revues par Rice (A :362) et des Balanes
revues par Rittschof et al (A :376).

2) IRRÉVERSIBILITÉ DE L'ÉVOLUTION

Beaucoup d'auteurs admettent que la perte d'un
stade larvaire planctonique est irréversible. Selon
Bouchet (1987) chez les Prosobranches, l'irréversi¬
bilité de la perte de la planctotrophie ne fait aucun
doute. Pour cet auteur la plasticité évolutive du
mode de développement pourrait en théorie fonc¬
tionner dans les deux directions. Mais tous les
exemples qu'il examine lui paraissent peu convain¬
quants. Il reconnaît cependant que le développe¬
ment direct met en jeu des mécanismes variés dans
l'alimentation de l'embryon. Il se produit en effet
soit une augmentation des ressources propres de
l'oeuf par croissance de la taille (lécithotrophie), soit
une augmentation des ressources extérieures comme
dans le cas de l'adelphophagie, soit encore un
empêchement physique à la dissémination lorsqu'il
y a encapsulation. Ces deux dernières possibilités se
rejoignent souvent car les cas d'adelphophagie
supposent l'encapsulation. Le caractère labile de ces
mécanismes est plus ou moins prononcé et dans les
deux derniers cas on peut concevoir un retour aisé
aux conditions de développement pélagique.
Strathman 1978 et (A :620) reconnaît l'ancienneté
des formes larvaires planctotrophes et, en cas de
perte, une forte probabilité de non retour. « Feeding
larval forms originated long ago and have been very
conservative. A feeding larval stage is often lost in
a lineage but rarely reformed ». En réalité une autre
réponse peut être apportée si l'on a soin de distin¬
guer entre structure et fonction. La réversibilité de
la fonction, en l'occurrence la vie planctonique, est
possible mais par un nouveau processus. Donnons
un exemple. Une phase pélagique caractérisait le
cycle de vie des ancêtres de la majeure partie des
Invertébrés actuels (Jagersten 1972). Ultérieurement
certaines familles dont les Terebellidae ont acquis
un développement holobenthique. L'évolution ne
s'est pas arrêtée à un tel stade si bien qu'actuelle¬
ment dans cette même famille les espèces Lanice sp
et Loimia sp sont les seules à avoir acquis secon¬
dairement une vie larvaire pélagique de longue
durée (Bhaud, 1988). L'adaptation à la vie plancto¬
nique de ces larves ne consiste nullement en un
retour à une série trochophore-métatrochophore
mais au développement d'un nouveau stade porteur
d'un tube et à morphologie juvénile prononcée.
Ainsi les I.M.B, qui retrouvent secondairement une
adaptation à la vie planctonique l'acquièrent par des
voies bien différentes de celles qui avaient produit
l'adaptation primitive. La fonction est certainement
réversible mais non la structure.
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3) LIAISON ENTRE PÉRIODE DE PRÉSENCE
LARVAIRE ET NOURRITURE DISPONIBLE

C'est la question de la concordance ou de la
non-concordance entre la présence des larves d'In¬
vertébrés et l'abondance de leur nourriture. Cette
idée, longtemps défendue par Cushing à propos des
larves de Poissons se trouve maintenant délaissée au

profit de nouvelles hypothèses développées par
Sinclair, telles que celle du vagabondage : « the
member/vagrant hypothesis » (Sinclair 1988). Cette
hypothèse insiste sur le fait que l'appartenance d'un
individu à une population nécessite d'être à la bonne
place à chaque phase du cycle de vie. Lorsque la
larve quitte sa population, par vagabondage soli¬
taire, elle n'a aucune chance de rentrer dans le
processus de reproduction. Les cycles de vie sont
considérés comme des discontinuités à l'intérieur
d'aires géographiques précises. Ce sont des méca¬
nismes inscrits dans un espace géographique déter¬
miné et décrits à partir de 2 catégories de composan¬
tes : morphologiques et géographiques. La reproduc¬
tion ne peut se dérouler correctement qu'entre
membres d'une même population. Il est donc néces¬
saire pour les larves de lutter contre les forces de
diffusion et d'advection de l'environnement marin.
De telles contraintes sont à la source de l'étendue

spatiale (pattern) et du nombre d'individus (rich¬
ness) de la population. Selon cette hypothèse, l'exis¬
tence de populations délimitées géographiquement
est fonction de la localisation de zones de rétention
larvaires. Le terme rétention suppose que les larves
maintiennent activement une distribution discrète
dans une aire géographique bien délimitée. Cette
hypothèse est en premier lieu basée sur l'étude des
larves de poissons. Qu'en est-il pour les larves
d'Invertébrés ? En l'absence de travaux récents sur

ce thème, dont on pourrait rendre compte, notre
propre réponse attribue l'emplacement de la période
larvaire spécifique, chez les Polychètes, à une com¬
binaison de facteurs dont les plus importants sont
la variation saisonnière des températures et l'empla¬
cement de l'observation sur l'aire de répartition de
l'espèce. Les conditions de nourriture n'intervien¬
nent pas (Bhaud 1972). Cameron (A :332) décrit chez
les Echinodermes des Caraïbes des modèles saison¬
niers différents les uns des autres ce qui rend bien
difficile en conséquence d'imaginer que ces modèles
soient liés à des exigences larvaires particulières
telles que la nutrition ou la défense.

4) DISPERSION LARVAIRE

Pour ce qui est de la dispersion qui représente un
phénomène néfaste dans l'hypothèse de Sinclair, on
peut faire les observations suivantes chez les Inver¬
tébrés. Les larves du plancton ont quatre qualités :
elles sont représentées en grand nombre, elles sont

de petite taille, leur contenu énergétique est limité,
elles se dispersent. Ces propriétés ne sont pas
indépendantes. Ainsi la limitation des réserves est
liée à une taille réduite des larves et à un dévelop¬
pement dans le plancton avec exotrophie. La trans¬
formation morphologique de l'oeuf représente une
phase nécessaire avant que la larve soit capable
d'exploiter le sédiment pour s'y abriter ou s'en
nourrir. Cette transformation demande un minimum
de temps et ne peut se dérouler que dans le plancton
qui est selon Strathman (A :616) « generally safer
than the epibenthos for unprotected small animals
and offers more food and oxygen than the interstitial
benthos ». La dispersion existe seulement parce
qu'une phase de développement s'effectue dans un
milieu fluide. En d'autres termes la dispersion est le
sous-produit d'une situation de vie dans l'écosys¬
tème planctonique. Sa nécessité est secondaire,
d'autant plus secondaire que beaucoup d'I.M.B.
développent des moyens de lutte contre cette disper¬
sion ce qui a pour effet de découpler vie plancto¬
nique et dispersion géographique (Bhaud et Lefèvre,
1988). Cette lutte contre la dispersion utilise des
processus physiques propres aux masses d'eau (on¬
des internes, rythmes des marées et des courants,
fronts côtiers, gradient halin, stratification verticale)
en combinaison avec un comportement spécifique
(nage active avec composante ascensionnelle, chute
passive, migrations nycthémérales, phototaxie, em¬
placement de la ponte dans le cycle de la marée).
Ces moyens ont pour conséquence de réduire la
portée de la dissémination. Ainsi Knowlton et Keller
(A :213) mettent en évidence un recrutement très
localisé d'une Crevette Alphaeidae, malgré la forte
capacité de nage des larves. D'un autre côté, Jackson
(A :588) fournit la distribution des récifs de coraux
de la province caribéenne. Deux catégories sont
établies : espèces incubant ou dispersant leurs larves.
Leur présence est contrôlée aux Bermudes et sur le
littoral ouest africain, donc à deux distances de la
source. Dans la première localisation 6 sur 9 espèces
incubantes sont présentes et 4 sur 6 espèces disper¬
sant leurs larves; c'est donc la même proportion des
2 catégories. Dans la seconde localité, la plus
éloignée du stock de base, 3 sur 9 espèces incubantes
s'y retrouvent mais seulement 1/6 espèces dispersant
leurs larves. L'auteur conclut que ces chiffres « are
strongly against the often-stated notion that larval
dispersal is the primary mode of long-distance
colonization by corals ».

C'est dans un tel contexte que Scheltema (A :241)
montre une nouvelle fois que les larves d'I.M.B.
(particulièrement les Gastéropodes) ont une disper¬
sion de grande amplitude qui leur permet de tra¬
verser l'Océan Atlantique ou de relier les îles du
Pacifique Central. La dispersion souvent considérée
comme la conséquence fondamentale du dévelop¬
pement planctotrophe conduit à la prédiction d'un
plus grand mélange génique, une échelle géographi¬
que plus large, une vie géologique plus longue. A
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l'opposé les espèces non planctotrophes, à cause de
leur structure de population en unités isolées, ap¬
paraissent et disparaissent plus rapidement et occu¬
pent des aires géographiques plus limitées. Ces idées
restent encore du domaine de l'hypothèse et plu¬
sieurs critiques sont développées par Hedgecock (A :
550). Pour ce qui est des fossiles (utilisés pour la
vérification des durées de vie des espèces) leur
détermination repose sur les restes de la coquille. Or
les études biochimiques révèlent l'existence fré¬
quente d'espèces jumelles. De même chez certains
Gastéropodes on a mis en évidence un dimorphisme
de la coquille sous contrôle génétique simple, sus¬
ceptible de varier en fonction de l'environnement;
un tel dimorphisme observé pour une époque révo¬
lue, peut entraîner la prise en compte de deux
espèces. De même Bouchet (1987) critique vivement
Hansen (1980) qui pensait avoir démontré que les
espèces à larves planctoniques avaient une vaste
répartition, une grande longévité stratigraphique et
un taux de spéciation réduit : selon Bouchet (1987
p 157) « Hansen utilise des listes taxonomiques qui
traitent comme valides des espèces de Volutes
éocènes dont l'aire de distribution serait de l'ordre
de 100 km de long; je ne connais pas d'espèces
modernes vivant le long d'un continent dont l'aire
de distribution soit aussi restreinte, et je suspecte les
« espèces » en question de n'être rien d'autre que
des formes typologiques locales d'une espèce à plus
large répartition ». Même si l'identification des
fossiles était correcte, le principe d'une dichotomie
du développement entraînant une structure généti¬
que différente des populations adultes resterait
encore sans l'aval des travaux néontologiques. La
sélection diversifiante agit indépendamment de l'in¬
tensité du flux génique. Hedgecock (A :550) pose
nettement la question « Is gene flow from pelagic
larval dispersal important in the adaptation and
evolution of marine invertebrates ? » Sa réponse
semble négative : « Differentiation of local, conspe-
cific population, despite larval dispersal, appears to
be the rule rather than the exception for such
organisms... Long-term, evolutionary consequences
are more difficult to evaluate. The hypothesis that
distributions of planktotrophic versus lecithotrophic
fossil molluscs differ because of high gene flow in
the former and low gene flow in the latter is not
supported by neontological population genetic evi¬
dence ». Quant à Burton (A :533) il conclue au terme
d'une étude sur les conséquences d'un flux génique
restreint : « Surveys of allozyme variation have
made invaluable contributions to our understanding
of gene flow among marine invertebrate popula¬
tions ».

5) CONDITIONS DE COLONISATION

Au cours de l'extension de l'espèce, une faible
contribution est accordée aux conditions écologi¬

ques au profit des conditions de transport. Dans un
tel cadre simplificateur, l'absence d'une espèce
apparaît nécessairement liée à sa capacité de dis¬
persion limitée (alors que cette dispersion peut être
efficace mais l'implantation empêchée par les condi¬
tions de fixation ou de recrutement ou de concur¬

rence) et sa présence est donnée comme la preuve
que le transport est actuellement effectif (alors (qu'il
peut remonter à un passé plus ou moins lointain).
Dans une telle situation (présence commune d'une
espèce en deux points géographiques éloignés) il est
rarement prouvé que le transport soit réellement
actuel. Sinclair (1988) développe même l'idée d'une
autonomie relative des différentes populations loca¬
lisées géographiquement d'une espèce unique. Les
larves récoltées en plein océan représenteraient les
vagabonds de Sinclair sans aucun avenir même si la
vie benthique est atteinte. La continuité hydrologi¬
que n'entraîne pas nécessairement la continuité
d'une espèce même à larves téléplaniques. Les
conditions climatiques, hydrologiques doivent être
prises en compte. Les conséquences de la dispersion
constituent certes une possibilité intéressante mais il
est néanmoins nécessaire de faire ensuite une étude
plus précise sur les conditions d'établissement. Ainsi
P.Bouchet (1987 p 157) a soin de prendre en compte
les deux catégories de facteurs pour expliquer que
seul un faible pourcentage des espèces à développe¬
ment planctotrophe vivant dans l'Atlantique Nord,
colonise effectivement la Mer de Norvège. « Sur 100
immigrants potentiellement capables de franchir le
seuil de Wiwille Thomsom à l'état de larves, quel¬
ques-unes seulement forment des populations (ou
des pseudopopulations) en Mer de Norvège.
Qu'arrive-t-il aux autres ? » L'auteur émet l'hypo¬
thèse que les larves planctotrophes de tous les
migrants potentiels franchissent effectivement le
seuil par la dérive Nord-Atlantique mais que seuls
les moins sténothermes sont effectivement capables
de se métamorphoser dans l'eau de fond plus froide
de la Mer de Norvège. Même lorsque les deux
facteurs (conditions de dispersion, conditions d'éta¬
blissement) sont pris en compte (comme dans
l'exemple précédent) comment faire pour s'assurer
de leur rôle respectif ? Un moyen existe : rechercher
à partir de prélèvements planctoniques la présence
de larves non concrétisée par l'installation corres¬
pondante des adultes. Ce n'est pas un projet théori¬
que; des exemples d'une telle situation existent déjà
et une situation supplémentaire est décrite au large
d'Arcachon où les larves de Mesochaetopterus minu-
tus sont récoltées en grande abondance alors que les
adultes ne sont pas signalés dans les listes faunisti-
ques locales (Bhaud en préparation). Une démons¬
tration généralement convainquante des capacités et
limites de colonisation est fournie par les archipels.
Ainsi sur un ensemble d'îles (ici les Canaries) plus
ou moins éloignées d'une zone source (le continent),
certaines espèces sans aucune capacité de dispersion
larvaire sont absentes (Bouchet 1987 p 119). En



BIOLOGIE LARVAIRE 23

revanche une introduction par l'homme s'avère
positive ce qui, apparemment, prouve que l'absence
naturelle est liée aux conditions de transport. Cette
démonstration semble insuffisante si la nouvelle

implantation reste localisée, non envahissante. De ce
point de vue la signalisation d'une population isolée
établie « au voisinage » du port de Las Palmas, Iles
Canaries, est sans doute plus le reflet de sa faible
capacité de colonisation que le résultat des condi¬
tions de transport . En outre il paraît troublant que
d'autres espèces ayant le même type de développe¬
ment mais des larves plus petites, soient présentes
dans tout l'archipel (à moins d'être certain de
l'équivalence entre plus petite taille et plus forte
flottabilité). Enfin, il semble nécessaire de prendre
en compte les paramètres courantologiques dans une
région bien typée à cet égard.

que du point de vue interprétation. D'une part rares
sont les publications qui s'appuient sur la comparai¬
son des stratégies de reproduction de plusieurs
espèces sympatriques; nous en avons compté deux :
Cameron (A :332) et Menge (A :467) dans la liste des
travaux américains analysés. D'autre part les inter¬
prétations restent fortement classiques; malgré la
mise à jour des vieilles idées thorsoniennes et la
diminution d'impact de la sélection K-r, l'étude de
la vie larvaire planctonique se focalise toujours
fortement sur la dispersion autant pour les époques
révolues : Valentine (A :607) que pour l'actuel :
Scheltema (A :290). 11 semble même qu'à cette
propriété des larves planctoniques soit liée une forte
valeur adaptative alors que quelques travaux préli¬
minaires (Sinclair 1988) ne lui accordent qu'une
importance limitée.

6) CONCLUSION

La lecture de ces différents travaux montre que
les études de biologie larvaire ne sont pas encore
structurées autour d'une théorie unificatrice. Il
apparaît cependant une évolution certaine des idées
autour des points suivants : la dispersion des larves
est loin d'être uniquement passive; la mortalité
larvaire durant la phase planctonique a été proba¬
blement surévaluée; on s'en rend compte en étudiant
la phase qui suit de près la fixation (Bachelet 1987);
les classifications relatives aux types de développe¬
ment (Thorson 1950) sont pratiques mais correspon¬
dent mal à la réalité : il existe de nombreux stades
intermédiaires, d'où l'idée d'une continuité des
stratégies reproductives; la distribution latitudinale
des types larvaires apparaît plus complexe que le
schéma d'origine : tandis que la fréquence du
développement direct augmente vers les pôles, la
planctotrophie ne diminue pas nécessairement dans
la même direction, cf Pearse et Bosch (A Ail). Selon
Hines (A :518) les points suivants sont à retenir
comme thèmes d'investigation future : le mode de
développement des I.M.B, doit être analysé en
termes de continuité plutôt qu'en fonction de caté¬
gories discontinues et limitées; une plus grande
attention doit être portée à la flexibilité des cycles
de vie. La rareté des tests d'héritabilité des caractères
d'un cycle de vie doit être précisée à partir d'expé¬
riences de croisements contrôlés. L'aspect énergéti¬
que du développement appelle de nouvelles études
portant sur l'effort de reproduction, le contenu
calorique des oeufs, les conséquences de la méta¬
morphose retardée. Le peu de convergence des
résultats indique que la compréhension des straté¬
gies d'histoire de vie est dans une période de
transition et manque d'une claire perspective
(A :Hines 506). L'absence de suggestions méthodo¬
logiques est manifeste tant du point de vue approche
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MEIOBENTHOS

CYCLE SAISONNIER

SEDIMENT

MATIERE ORGANIQUE
ANALYSE MULTIVARIEE

RÉSUMÉ. — Préalablement à l'étude des relations entre la dynamique des organismes
méiobenthiques et des facteurs du milieu, nous tentons de dégager l'évolution des
principales caractéristiques de l'environnement au cours d'un cycle annuel. Nous
déterminons 4 grands ensembles d'échantillons qui correspondent à des structures
types. La matière organique y tient un rôle prépondérant, renforcé par la température.
Pendant la saison chaude, le sédiment est caractérisé par de fortes teneurs en matière
organique (carbone, azote). A l'automne, le sédiment peut encore contenir des
quantités notables de carbone, mais il est appauvri en azote. Pendant la saison froide,
l'azote et les pélites sont plus abondants. Toutefois, certaines périodes présentent des
valeurs inhabituellement fortes en carbone organique ou de la fraction vaseuse. Les
origines de la matière organique sont multiples et difficiles à cerner. Les fortes teneurs
de l'été peuvent être reliées à un accroissement de la biomasse phytoplanctonique sous
la thermocline. De plus, les productions phototrophes et chemotrophe à l'interface
sédimentaire sont fortes. Aux autres saisons, il est possible d'envisager l'impact des
floraisons printanières et automnales phytoplanctoniques. Enfin, et notamment en
hiver, les autres poussées de la matière organique et de modestes fluctuations de la
granulométrie pourraient se comprendre en relation avec la dynamique des apports
sestoniques.

MEIOBENTHOS

SEASONNAL CYCLE

SEDIMENT

ORGANIC MATTER

MULTIVARIATE ANALYSIS

ABSTRACT. — As a preliminary to the study of the dynamics of meiobenthic
organisms (nematodes, copepods...) and of environmental factors (temperature,
organic matter...) and their relationships, the annual variations and the most important
features of the biotope are described. The station is located at 32.5 m depth on a
muddy sediment in the bay of Banyuls-sur-Mer (Mediterranean sea). The parameters
were sampled by scuba diving weekly or bimonthly from June to June. Both, Principal
Component analysis and Cluster analysis are used to study the time series data. On
account of the great importance of the organic matter (carbon, nitrogen) and of the
temperature, 4 groups of samples can be identified. During the warm time the
sediment is characterized by a high content of organic matter (C,N). In autumn, high
values of organic carbon and a lower concentration of organic nitrogen are observed.
During the cold time the organic nitrogen and silt values are higher. However, in few
occasions some unexpected high quantities of organic carbon and silt can be found.
The organic matter can originate in several ways which are quite difficult to identify.
The high values of summer time can be correlated to an increase of the biomass of
phytoplancton under the thermocline. At this time of the year, the chemotrophic and
phototrophic production are also important to the benthic boundary level. In the same
way, the planctonic blooms observed in spring and autumn could be of some
importance at the level of the sediment. During the winter time some increases of the
organic matter and some slight variations of the grain size can be explained by the
dynamics of sestonic deposits.
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INTRODUCTION

L'importance de la méiofaune au sein des chaînes
trophiques benthiques ne fait plus de doute (Mcln-
tyre, 1969; Gerlach, 1978). De nombreux travaux
sont consacrés à l'étude quantitative des groupes
zoologiques du méiobenthos. Toutefois, et vraisem¬
blablement en raison de difficultés d'échantillonna¬

ges plus importantes, les problèmes soulevés par
l'étude des cycles biologiques du méiobenthos dans
la zone sublittorale sont encore peu abordés (Heip
et coll., 1982, 1985; Soyer, 1985). Notre hypothèse
de travail est donc d'étudier la dynamique de ces
organismes au cours d'un cycle annuel et en relation
avec les paramètres du milieu, notamment la matière
organique et les variables granulométriques et phy¬
sico-chimiques.

Dans le présent travail, la description de l'envi¬
ronnement n'a pour but que d'aider à la compréhen¬
sion de la distribution quantitative des principaux
groupes de la méiofaune. Cette approche globale
sera affinée par une étude détaillée de l'évolution du
peuplement et des populations du groupe domi¬
nant : les Nématodes. Aussi, ne présenterons-nous
ici que les résultats de la couche superficielle du
sédiment où se trouve rassemblée la majeure partie
de la faune. En effet, les 3 premiers centimètres
regroupent 84 % de la nématofaune et la quasi
totalité des autres groupes zoologiques du méioben¬
thos (de Bovée et Soyer, 1974).

II. MATERIEL ET METHODES

2.1. Zone d'étude

Dans la baie de Banyuls, les vases terrigènes
côtières sont localisées au sud du Cap Béar. Elles
composent, entre 25 et 50 m, la majeure partie des
fonds (Got et coli, 1968). La granulométrie du
sédiment est fine (plus de 70 % des particules
mesurent moins de 40 p.m). Une thanatocénose de
Turritelles s'observe à partir de 5 à 7 cm d'enfonce¬
ment. Ces vases seraient un prodelta fossile d'âge
flandrien (Monaco, 1971). Elles s'intègrent dans les
caractéristiques générales du prisme épicontinental
de Méditerranée décrites par Aloisi et coll. (1977).
L'influence générale est celle du courant du Rhône.
Les conditions locales sont déterminées par les crues
des petits fleuves côtiers dont la charge en particules
est alors forte (Gadel, 1974) et par les coups de mer
qui remanient les substrats meubles littoraux (Mo¬
naco, 1971).

La station de référence est située par 32,5 m de
fond. Au plan biologique (Guille et Soyer, 1968) elle
est caractéristique du faciès à Scolopos armiger pour
la macrofaune (Guille, 1970) et de la sous commu¬

nauté à Robertsonia knoxi pour la méiofaune (Soyer,
1970).

La vase est de couleur grise, plus claire et plus
fluide dans les 3 à 4 premiers centimètres. La teneur
en eau y est voisine de 50 %. Quelle que soit la
saison, le biotope ne présente pas de couches très
sombres susceptibles d'indiquer un substrat réduit
ou des conditions anoxiques.

2.2. Technique de prélèvements

La visibilité souvent médiocre nous conduit à
construire une station fixe de référence. Elle est

localisée en surface par une bouée et au niveau du
fond par une balise ultrasonore dont le signal est
capté, en route, par le sondeur du navire, ou, en
plongée, par un récepteur directionnel. Ce mouillage
est complété par un bâti susceptible d'être équipé
d'un courantomètre ou d'une ligne de pièges à
particules (de Bovée et Delille, 1980).

En fonction des aléas météorologiques, les prélè¬
vements sont effectués, selon une périodicité heb¬
domadaire à bimensuelle, en plongée, par carottage
manuel. Cette technique est certainement la plus
appropriée (Mclntyre, 1971; Elmgren, 1973). Toute¬
fois, quel que soit le soin que l'on prenne à réaliser
l'échantillon, un tassement du sédiment (Hongve et
Erlandsen, 1979) d'environ 1 cm est toujours ob¬
servé.

Chaque échantillon comprend :
— 2 carottes prélevées pour le dosage de la

matière organique,
— 3 autres dévolues aux mesures granulométri¬

ques,
— 3 autres destinées aux études faunistiques et

quantitatives de la méiofaune.

2.3. Paramètres physicochimiques

2.3.1. Température. Elle est mesurée au seau en
surface et à l'aide d'un thermomètre à renversement

au fond. La valeur de l'écart thermique est la
différence entre ces 2 données.

2.3.2. Salinité. Un flacon est plusieurs fois rempli
au niveau du fond. La mesure est effectuée par
conductimétrie à l'aide d'un salinomètre

2.3.3. Granulométrie. Les mesures sont faites sur

une couche superficielle d'environ 3 cm. L'échan¬
tillon dont le poids sec est compris entre 70 et 100
g est défloculé selon une méthode chimique (ajout
d'une solution de pyrophosphate de sodium à 10 %)
et mécanique (agitation pendant 24 heures). Le
tamisage est effectué sous l'eau sur une colonne de
tamis (norme AFNOR NF-X-11-1501) dont le vide
de maille est compris entre 40 et 200 )i.m. L'impor¬
tance des particules dont la taille est inférieure à 40
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(i,m est obtenue par différence entre le poids total
initial et les poids cumulés récupérés.

2.4. Matière organique

Les dosages sont réalisés sur une couche super¬
ficielle d'environ 3 cm.

2.4.1. Carbone organique. La méthode employée
est celle de Walkley et Black (1934) revue par
Morgans (1956). En l'absence d'une technologie
LECO, sans doute plus appropriée (Cahet et Gadel,
1976; Weliky et coll., 1983) elle a l'avantage de la
simplicité et de la fiabilité (Holme et Mclntyre,
1971). Toutefois, l'attaque oxydative rend en fait
compte du pouvoir réducteur de la vase et englobe
d'autres composés que la matière organique. Il est
donc vraisemblable que les données obtenues sont
légèrement en excès (Cahet, 1974).

2.4.2. Azote organique. Les teneurs en azote
organique sont obtenues par différence entre l'azote
total « Kjeldall » et l'azote minéral, selon Delille
(1977).

2.5. Traitement des données

Nous utilisons des méthodes d'ordination et de
classification (Goodall, 1954). Ainsi, l'étude du
biotope est conduite à l'aide d'une Analyse en
Composantes Principales complétée par une Analyse
Hiérarchique. Cassie (1972), Benzecri et coll. (1973),
Bouroche et Saporta (1978) et Laurec (1979) décri¬
vent les méthodes les plus usitées. L'hétérogénéité
des variables nous conduit à utiliser l'A.C.P. (sur une
matrice de données normées) telle quelle est définie
par Lebart et coll. (1977) et par Caillez et Pages
(1976). L'Analyse Hiérarchique conjointe est faite
sur la même matrice des données. Elle est ensuite
centrée réduite afin de conserver une métrique
identique à celle de l'A.C.P.. La distance euclidienne
mesure les distances entre individus. Le critère

d'aggrégation est la distance de l'inertie.
Le système informatique implanté au Laboratoire

Arago est composé de terminaux légers (micro¬
ordinateurs Victor PC et AT) reliés via Transpac au
Centre National Universitaire Sud de Calcul

(C.N.U.S.C.). La préparation des matrices de don¬
nées et les statistiques élémentaires sont effectués
localement. Les programmes d'analyses de données
sont ceux de l'ADDAD et implantés par le CNUSC.

RESULTATS

3.1. Description des paramètres (tabl. I)

3.1.1. Température (Fig. 1A-B). Les températures
de surface sont comprises entre 24,1° le 16 août et

Tabl. I. — Teneurs en carbone organique (Carb.), azote
organique (Azot.) et rapport C/N (C/N) dans la couche
superficielle du sédiment. Température en surface et au
fond, écart thermique (DT°) entre la surface et le fond.
Salinité au fond (Salin). Fraction granulométrique infé¬
rieure à 40 (im (Vase) et comprise entre 40 et 200 (im
(Sable). L'astérisque indique une étude simultanée de la
méiofaune.

Temporal characterisation of stations. Organic carbon
(Carb.), organic nitrogen (Azot.), C/N ratio (C/N), and the
granulometric fractions lower than 40 |xm (mud) and from
40 to 200 jxm (sand) are an integration of the superficial
layer (3 cm) of the sediment. The physical parameters have
been measured near the surface for the temperature (T.S) and
near the bottom for the temperature (T'F) and the salinity
(S %><>). The highest differences (DT°) between the surface and
bottom temperature indicate stratified waters. The asterisks
indicate a simultaneous study of the meiofauna.

ÜR6-
Date Carö. flzot. C/N

TEMPERATURE
Surf. Fond

GRANULE.
Sal in.Vase SabI

. 06 O. 70

. 07 O. 66

. 07 O. 77

.07 0.91
. 08 O. 99
. OS 1.12
.08 1.11
. 08 O. 96
. 09 O. 77
. 09 O. 73
. 09 O. 56

. 09 O. 71

. 10 O. 88

.10 1.00

. 10 O. 64

.11 O. 77
. .11 O. 74

15. 11 O. 87
30. 11 O. 80
08. 12 0.85
13. 12 O. 85

20. 12 0.88
04. 01 0. 72
10. Ol 0.96

20.01 O. 62
31. Ol O. 62

03 O. 54
03 O. 61

OA 0.84

O. 72
0. 90

O. 83
0.83

O. 82
O. 81
O. 81
O. 80
O. 86
O. 83
0. 79

O. 73
O. 72
O. 75
O. 66

O. 80
0. 75
O. 75

O. 7 7
O. 84

O. 89
O. 89
0. 85
O. 93
O. 86
O. 87

0. 85
0. 86

9. 72
7. 38
9. 28

10. 98
10. 21
13. 83
13. 70
12. 00

8. 95
8. 30

7. 09

1 2. OS
13. 89

8. 53
1 1. 67

9. 25
1 1. 60
1 0. 67

1 1. 04
10. 48

8. 09
10. 79

7. 29
6. 67
9. 42
5. 98
6. 35
7. 10

. 05 O. 80 0. 87

.05 O. 51 O. 84

. 05 O. 67 0. 94

. 06 O. 79 O. 86

. 06 O. 67 0. 78

. 06 O. 58 O. 68

7. 13
9. 19
8. 59

1 7. 80
.19. 70
22. 50
20. 00
23. 20
22. 80
24. 10
23. 20
22. CO
21. 10
2:1. 80
20. 50
20. 00
19. 10
1 9. 00
18. 40
1 7. 80
16. 20
13. 90

12. 60
12. 10
13. 70
1 2. 80
1 2. 20
12. .10
11. 40
1 1. 20
3.1. 50
.1 1. 80
11. 70
12. 80
1 2. 80
1 4. 30
14. 10

15. 20
15. 90

1 6. 1 0
1 6. 40
1 7. 40

13. 40
13. 40
14. 50
14. 90
14. 50
15. 90
16. 70
16. 90
17. 10
17. 40
19. 10
19. 10

19. 60
19. 10

18. 90
18. 40
17. 80

15. 90
13. 80

13. 30
12. 40
12. 80
13. 20
12. 50
1 3. GO
11. 50
11. 80
12. 20
.12. 10
11. 80
12. 20
12. 40
12. 90
13. 80

14. GO
.14. 90
1 4. BO
14. 20
.14. 20

4. 40
6. 30 ;
8. oo ;

5. io :
8. 70 :

6. 90 :

7. 40 ;

6. 30 :

4. 90 :
3. 70 :
2. 70 :
l. 40 :
0. 40 :

0. OO :
o. io :
0. OO

"o. oo :

0. 30 :

o. io :

-0. 70 :
--0. 30 :

0. 90 :

-0. 40
-0. 30
-0. 90

-0. 10
-0. 60

-0. 70
-0. 30
-0. 10
0. 60
0. 40
1. 40
0. 30

0. 60
1. OO
1. 50

38. 06 60. 10
38. 04

37. 89
37. 95 72. 10
37. 98 70. 80
37. 84 68. 80
38. Ol 67. 10
38. 03 68. 90

37. 75
37. 85

37.81 66.80
37. 80

38. 02 67. .10
38. Ol 69. 20

38. 1 7
38. OO 68. 60
37. 95 69. 40
38. 18 68. 30
38. 33 67. 10

57. 65
>7. 97
>7. 85
57. 50

65. 90
72. 60
70. 10
71. 40
70. 90

>9. 80
5i. 20
::9. 60

>0. 70
:3. 50

29. 80
29. 30
>0. 90

'>3. 20
::7. .10
29. 30
L'7. 60

40

,8. 6037. 50 69. 60
37. 68 70. 10 28. 70
37. 85 70. 40 28. 40
37. 48
57.47 71.30
>7. 72
>7.47 71.60
57. 65
57. 47 74. 30
57. 65 75. 20
57. 85
57. 77 71. 30

57. 71
57. 90 67. 90

L'7. 90

27. 70

22. 90
22. 70

27. 80

51. OO

39 39Nb.

Mo v. 0.76 0.81 9.444 16.69 14.78

flirt. O. 51 0.66 5. 98 11.2 11.5

Max. 1.12 0.94 13.89 24. 1 19.6
£c. t. 0.15 0.06 2.150 4.044 2.422

. 907
-0. 9

8. 7

39 27 27

37. 84 69. 73 28. 94
37.47 65. 9 22. 7
38.33 75. 2 33. 2
0.213 2.316 2.4:3

11,2° le 15 février. Au niveau du fond le maximum
thermique est atteint plus tardivement (19,6° le 8
octobre). Les températures les plus faibles s'obser¬
vent fin janvier (11,5°).

Les valeurs obtenues, comparées aux données en
notre possession, seraient plus élevées que la nor¬
male pendant la phase estivale inférieure à la
moyenne pendant l'hiver (Razouls, 1974). Le cycle
thermique, en surface et au fond, est classique pour
la région (Jacques et coll., 1969; Panouse et coll.,
1975; de Bovée et Labat, 1980). En janvier-février,
époque du minimum thermique, la température des
eaux de surface peut-être inférieure à celle du fond.
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Le réchauffement, plus sensible en surface qu'au
fond, est observé à partir du mois de mai. Une
thermocline estivale s'établit progressivement. A
cette époque, l'écart thermique entre le fond et la
surface est de 6° mais peut atteindre ou dépasser 8°.
A partir du 15 septembre, il y a homogénéisation et
les eaux du fond atteignent leur maximum thermi¬
que début octobre. Pendant les trois mois suivant
l'eau se refroidit régulièrement.

IV V VI

3.1.2. Salinité (Fig. 1C). La salinité au niveau du
fond est comprise entre 38,33 et 37,47 %o. De la fin
janvier au mois de mai, les salinités sont basses ou
inférieures à 37,7 %o. Des valeurs voisines ou supé¬
rieures à 38 %o s'observent de juillet à août et au
cours des mois d'octobre et novembre.

Le cycle halin est classique pour la région (Jac¬
ques et coll., 1969). Ces auteurs mettent en relation
les faibles salinités avec les apports des fleuves
côtiers (février, mars) et l'extension de l'aire de
dilution des eaux du Rhône (mai). Les salinités
supérieures à 38 %o représentent celles du courant
méditerranéen superficiel de l'été, ou celles des eaux
du large pendant les mois de décembre et janvier.

3.1.3. Granulométrie (fig. 2A-B). Le taux de la
fraction pélitique varie de 75,2 à 66,1 %. A partir de
la fin janvier, un envasement plus prononcé est
observé avec des valeurs supérieures à 70 % puis qui
avoisinent 75 % au mois de juin. Du mois d'août à
la mi-décembre cette tendance s'inverse et la fraction
fine compose moins de 70 % du sédiment. La frac¬
tion sableuse (de 40 à 200 |i.m) constitue en moyenne
28,7 % du substrat. La fraction grossière (supérieure

78

VI VII VIII IX XI XII I II III IV

Fig. 1. — Cycle annuel des variables hydrologiques :
température en surface (carrés) et au fond (croix) (1A),
écart thermique (1B), salinité au fond (1C).
Annual cycle of hydrological parameters : surface and
bottom temperature (1A), difference between surface and
bottom temperature (IB), salinity (1C).
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Fig. 2. — Cycle annuel des variables granulométriques :
fraction vaseuse (2A), fraction sableuse (2B).
Annual cycle of granulometric parameters (percents) : mud
(2A); sand (2B).
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à 200 n.m) est toujours très peu abondante dans la
couche superficielle (1,3 %).

3.1.4. Matière organique (Fig. 4A,B,C). Les te¬
neurs en carbone organique varient entre 1,12 et
0,51 %. Au cours du cycle annuel, il est possible de
relever 4 accidents principaux, en général limités

VI VII VIII IX X XI XII

mois
Il III IV

Fig. 3. — Cycle annuel des variables de la matière
organique : rapport C/N (3A), azote organique (3B),
carbone organique (3C).
Annual cycle of organic matter parameters : C/N ratio (3A),
organic nitrogen (°%o of dry weight) : 3B, organic carbon ( %
of dry weight) : 3C.

dans le temps, séparés par des phases de faibles
teneurs voisines de 0,55 %. Pendant la saison hiver¬
nale (de novembre à janvier), les valeurs sont
généralement inférieures à 0,9 %. Elles approchent
0,80 à 0,85 % au printemps. Les plus forts taux sont
atteints entre juillet et août où ils peuvent dépasser
1,1 % puis en octobre (1 %). Ces données sont
conformes à celles habituellement rencontrées (0,60
à 0,85 %) dans les sédiments fins du plateau conti¬
nental catalan (Gadel, 1975; Gadel et coll., 1975).
Cahet et Gadel (1976) mettent en évidence des
teneurs supérieures à la moyenne annuelle de la fin
août à la mi décembre. Les accroissements les plus
nets s'observent à la fin de l'été et de l'automne.

Les concentrations en azote organique varient
entre 0,94 et 0,66 %o. Les écarts sont faibles, mais il
est possible de dégager un cycle annuel net. Les
teneurs augmentent régulièrement pendant l'hiver et
se maintiennent à un niveau élevé pendant toute la
saison froide (de 0,85 à 0,93 %o) et jusqu'au mois de
mai (0,94). Elles diminuent progressivement pendant
les mois d'été (0,83 %o en juillet) jusqu'au début
novembre (0,66 %o). Cette distribution est entrecou¬
pée de quelques petits accidents où les quantités sont
plus fortes (0,88 en septembre ....). Ces taux sont
proches de ceux fournis par Gadel (1975) (de 0,5 à
0,9 %o et par Gadel et coll., 1975) dans les sédiments
fins du plateau continental catalan.

Ces taux de matière organique (carbone et azote)
sont voisins de ceux mesurés dans les autres sédi¬
ments fins sublittoraux (Bouvy, 1985).

Les valeurs du rapport C/N varient entre 13,88
et 5,98. Les fluctuations annuelles suivent de près
celles du carbone. Nous distinguerons les périodes
où le rapport est plus élevé : pendant la phase
hivernale où il est voisin de 11 ; en juillet-août où il
peut dépasser 13; en octobre où il atteint 13,88.
Entre ces différentes époques, le rapport C/N est
bas et le plus souvent compris entre 6 et 7. Ces
alternances pourraient traduire les différences d'ori¬
gine et d'évolution de la matière organique (Bouvy,
1985) avec une prédominance des apports terrigènes
pour les périodes où le rapport est élevé et de
matériel plus élaboré pour les faibles valeurs.

IV. LES GRANDS TRAITS DE
L'ENVIRONNEMENT (Fig. 4)

Cette partie du travail se fonde sur les résultats
obtenus par traitement des données à l'aide d'une
analyse en composante principale et complétée par
une analyse hiérarchique.

La matrice de données comprend 8 variables : 3
caractérisent la structure hydrologique : la salinité
(SALI), la température au fond (TEMPF) et l'écart
thermique entre la surface et le fond (DT). 2
définissent la structure du sédiment : le pourcentage
de particules dont la taille est inférieure à 40 p,m
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AXE 2

+-

Fig. 4. — Projection des 27 prélèvements sur le plan (72 %
de la variance totale) défini par les 2 premières composan¬
tes (Axe I, Axe 2). La direction des 8 variables est figurée
selon le cercle de corrélation unitaire symbolisé par des
astérisques. Le dendrogramme, résultant de l'analyse
hiérarchique précise les affinités entre les dates des
prélèvements. L'évolution saisonnière se lit en sens inverse
des aiguilles d'une montre (explications dans le paragra¬
phe 4-2).
Results of the principal component analysis. The 27 samples
are projected on the space defined by the 2 first factorial axes
(Axis I, Axis 2). This explains 72 % of the total inertia or
variance. The direction of each parameter is drawn according
to the value of the coefficients of correlation with each axis.
The arbitrary length of the maximum values (-1; + I) is
symbolized on each axis by an asterisk.The more a sample
is advanced in the direction of a parameter the more it is
caracterized by this parameter. The dendrogram resulting
from the cluster analysis (the data matrix and the euclidian
metric are common for the two analyses) indicates the
similarities between the samples at each time. It allows to
separate 4 groups of samples. The seasonal trends are
described anti-clockwise.( For more detailed explanations see
text).

(VASE) et celui dont la taille est comprise entre 40
et 200|j.m (SABL). 3 mettent en évidence les divers
aspects quantitatifs de la matière organique : la
teneur en carbone (CARB) et azote (AZOT) organi¬
ques et le rapport C/N (C/N). Les individus sont
les 27 prélèvements où une étude conjointe du
méiobenthos est réalisée.

JVASE*

/7
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4.1. Caractérisation des composantes physicochimiques
(tabl.II)

Le premier axe. Il extrait 51,1 % de la variance
totale. L'ensemble des paramètres est bien corrélé au
1er axe. Nous isolons aisément un groupe de va¬
riables composé de l'azote organique et des vases,
opposé à l'ensemble des autres facteurs. Ce sont
notamment la salinité, la température près du fond,
le rapport C/N, la teneur en sable et à un moindre
degré le taux de carbone organique. Les échantillons
du 16 août et du 16 et 25 mai en sont les plus
typiques. Cette combinaison des variables et l'étude
du graphe de la projection des prélèvements en
fonction du temps (Fig. 4) permettent d'affirmer que
cette composante traduit l'évolution annuelle de
l'environnement physico-chimique avec quelques
anomalies en juillet, à la mi-septembre et début
novembre.

principales phases décrites pour le cycle annuel du
carbone organique. Les plus nettes demeurent celles
de juillet-août et du printemps. Il est intéressant de
rapprocher ce pic estival formé par la combinaison
de l'importance de la matière organique et d'eaux
stratifiées, des observations de Neveu et coll. (1975).
Ces auteurs mettent en évidence, en été, sous la
thermocline, une forte biomasse phytoplanctonique
(3,5 mg/m5). Il serait alors possible d'envisager une
relation entre ce pic de carbone au niveau du
sédiment, et une production primaire accrue. Toute¬
fois, c'est aussi pendant la période estivale que les
productions carbonées phototrophe et chémotrophe
sont les plus fortes. Mais, il ne nous est pas possible
d'en préciser les parts respectives. Pour les autres
pics de carbone, il nous faut envisager les périodes
de floraison printanière et automnale (Jacques, 1970)
et les apports liés au matériel particulate en suspen¬
sion.

Tabl. II. — Corrélations des 8 variables avec les 2 premiers axes factoriels.
Coefficients of correlation computed between the 8 parameters and the 2 first factorial axes.The more
a parameter -or a group of parameters- is correlated with an axis, the more this axis is characterized by

this parameter -or this group-.

CARB AZOT C/N TEMF DTx SALI VASE SABL

Axe 1 0,55 -0,78 0,77 0,68 0,48 0,83 -0,78 0,73
Axe 2 0,77 0,33 0,56 -0,00 0,55 0,14 0,45 -0,56

Il est à remarquer que, dans l'explication de ce
cycle saisonnier, la température, facteur trivial en ce
cas, n'a pas la part prépondérante.

Il existe au plan régional, là où les valeurs sont
très variables, une bonne liaison entre l'accroisse¬
ment des particules fines et celui de l'azote. Il nous
est difficile d'extrapoler cette observation à la forte
corrélation traduite par l'axe 1 pour ces 2 variables.
Les apports en matériel particulaire (de Bovée et
Delille, 1980) sont importants pendant la période
hivernale. Nous constatons que les fortes teneurs
d'azote se tiennent aussi pendant cette saison. Il
serait donc possible que la conjonction azote-pélite
que nous observons soit en fait partiellement artifi¬
cielle. Il faudrait alors envisager cette juxtaposition
comme liée à des apports externes provisoires. De
même, les variations granulométriques devraient
davantage se comprendre comme un envasement
saisonnier très modéré. Ces modifications se juxta¬
poseraient alors au cycle de l'azote.

Le deuxième axe. Il extrait 21,1 % de la variance
totale. Les teneurs élevées en carbone, puis le
rapport C/N et un gradient thermique important
opposés à la fraction sableuse déterminent la
deuxième composante. Les prélèvements du 3 et 9
août et du 19 juin et 13 septembre en sont les plus
typiques. Il est possible de retrouver sur cet axe les

4.2. Dynamique du milieu

Pour définir les relations entre les prélèvements,
nous combinons à l'analyse en composantes princi¬
pales une analyse hiérarchique.

La figure 4 schématise les différents résultats.
Dans le plan défini par les 2 premiers axes et qui
résume plus de 70 % de l'information totale, nous
portons simultanément grâce à un artifice de dessin,
la projection des individus (prélèvements) et les
directions des variables. Le « cercle » de corrélation
unité est suggéré sur chacune des branches des axes
par une astérisque. Le dendrogramme élaboré grâce
à l'analyse hiérarchique est dessiné en perspective
sur ce plan. Le pointillé rassemble les échantillons
les plus affines au sens de la hiérarchie.

L'évolution saisonnière se lit en sens inverse des

aiguilles d'une montre. Les échantillons sont mar¬
qués par la date de prélèvement (2604, 0908 ...).

Nous constatons la grande homogénéité des
carrottages du mois d'août (1B) caractérisés par de
fortes teneurs en carbone (1,06%), un C/N élevé
(13,18) et des eaux stratifiées (6,9°C). Les prélève¬
ments réalisés fin juillet et début août (1A) annon¬
cent déjà ces conditions (carbone = 0,95 %; C/N =

11,51; écart thermique = 6,9°). Le deuxième groupe
est plus étiré. Ce sont d'abord les stations (HA) où
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le carbone est encore abondant (0,88 %) mais appau¬
vries en azote (0,70 %o); les eaux sont alors plus
salées (38,01 %o) et chaudes sur toute la colonne
(l'écart thermique n'est que de 0,1°). Les deux autres
sous-groupes montrent progressivement un passage
à des conditions moyennes. Ainsi, en IIB, les teneurs
en carbone et en azote sont respectivement de 0,76 %
et 0,73 %o. En IIC, les rapports C/N sont bas (8,2),
sutout à cause d'un déficit en carbone (0,63 %). Dans
tout ce groupe l'importance de la fraction fine
(67,6 %) est inférieure à celle des autres stations. Le
groupe III rassemble des prélèvements hivernaux
plus riches en azote (0,88 %) et appauvris en carbone
(0,62 %). Le groupe IV possède des stations de dates
variées dont les caractéristiques sont communes. Le
taux de carbone y est supérieur à la moyenne
(0,86 %). Les principales caractéristiques en sont les
teneurs élevées en azote organique (0,87 %) et les
pélites (71,4%).

La position des prélèvements du mois de mai
(1605 et 2505) doit être approfondie. Ces stations ne
sont réunies qu'à un niveau hiérarchique faible aux
autres membres, c'est pourquoi nous ne les avons
pas englobées dans un groupe en dépit de la
proximité sur le plan. De plus, si l'on considère les
composantes suivantes, ils constituent à eux seuls le
7ème axe. Leur position sur le plan et leur ségré¬
gation par l'analyse hiérarchique est due à de très
fortes teneurs en vases (74,3 et 75 %).

V. CONCLUSIONS

Les résultats obtenus à partir de l'étude de 8
variables (hydrologie, sédiment, matière organique)
et de 27 prélèvements permettent de définir l'évolu¬
tion du biotope des vases terrigènes côtières au cours
d'un cycle annuel.

Le rapport C/N dépend plus des teneurs en
carbone (r = 0,83) que de celles de l'azote (r =

-0,45). Aux variations des deux premiers paramètres,
il convient d'ajouter l'écart thermique entre la sur¬
face et le fond (r = 0,54 et 0,50). Nous avons
envisagé la façon dont il fallait comprendre sa
signification hydrologique en certaines périodes de
l'année. Leur combinaison en saison estivale peut
traduire l'importance de la production primaire sous
la thermocline et son impact au niveau du sédiment.
A cette époque les productions carbonées microphy-
tobenthique (Bougnol-Le Bouteiller, 1980) et chémo-
trophe (Cahet et Mouneime, 1976) sont fortes. Les
pics de carbone auraient alors des origines multiples
qu'il nous est impossible de distinguer.

Un second groupe de variables, plus diffus, est
composé de la température et de la salinité ( r =

0,46). Il s'y adjoint la fraction granulométrique
sableuse, surtout corrélée à la salinité (r = 0,64). Cet
ensemble est lié au précédent par l'intermédiaire du

rapport C/N : les coefficients de corrélation avec la
salinité et la température sont respectivement de 0,48
et 0,54.

Le troisième ensemble est constitué par la teneur
en azote organique associée au pourcentage de
pélites (r = 0,61). Ce groupe est indépendant ou
opposé aux autres. Nous signalerons les corrélations
supérieures à -0,60 entre ces variables et la salinité
ou entre la température et l'azote. Ceci est vrai¬
semblablement à replacer dans le cadre du cycle
général de l'azote organique où les teneurs sont plus
fortes l'hiver. Les apports en matériel particulate
sont aussi plus abondants pendant la saison froide
et peuvent être liés à des dessalures comme la
corrélation négative entre le taux de particules fines
et la salinité tendrait à la suggérer.

Le peu de liaisons entre la quantité de carbone
organique et celle de l'azote (r = -0,11) est en
désaccord avec les observations réalisées à l'échelle

régionale. En effet, la plupart des auteurs signalent
d'habitude de fortes corrélations (r = 0,98 : Pamat-
mat et Banse, 1969) entre ces 2 variables, aussi bien
dans les zones littorales et sublittorales (Gadel,
1974; Delille, 1977) que bathyales (Dinet et Vivier,
1977). Bouvy, 1985; Sargent et coll., 1983 décèlent
un parallélisme dans l'évolution des teneurs en
carbone et azote. Ici, le type de relations entre ces
deux paramètres ne saurait être caractérisé par une
métrique linéaire directe; mais, l'approche de la
dynamique saisonnière du système suggère des
comportements complémentaires et décalés.

Ainsi, sur la base des cycles saisonniers nous
distinguerons 4 groupes principaux de prélèvements.
La température n'en est pas l'élément clef mais vient
appuyer l'importance de la matière organique.
Pendant la saison chaude, le sédiment est caractérisé
par de fortes teneurs en matière organique (I). A
l'automne, (II), il peut encore contenir des quantités
notables de carbone mais est appauvri en azote.
Pendant la saison hivernale (III) l'azote et les pélites
sont plus abondants. Toutefois, en certaines périodes
particulières (IV), le carbone peut avoir des valeurs
inhabituellement fortes pour cette saison.
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DECOUVERTE DE NANNOCANDONA FABA
ECKMAN (OSTRACODA, CANDONINAE)

EN BASSE AUTRICHE. SON ORIGINE
ET SON ADAPTATION AU MILIEU INTERSTITIEL

Discovery of Nannocandona Faba Ekman (Ostracoda, Candoninae) in Austria.
Its origin and adaptation to interstitial habitats

P. MARMONIER (1) et D. DANIELOPOL(2)
(1) Université Claude Bernard Lyon I,

U.A. CNRS n" 367, Ecologie des eaux douces
Hydrobiologie et Ecologie souterraines,

43 bid du 11 novembre 1918,
69622 Villeurbanne, France

(2) Limnologisches Institut, Osterreische
Akademie der Wissenschaften, 5310 Mondsee, Autriche

RÉSUMÉ. — Depuis sa description en 1914, Nannocandona faba n'a été que
sporadiquement capturée dans les eaux superficielles et interstitielles d'Europe. Cette
étude morphologique et écologique a été réalisée sur une population vivant dans le
milieu interstitiel d'un ruisseau de Basse Autriche, le Seebach à Lunz. Les caractères
morphologiques, classiquement considérés comme des adaptations au milieu inters¬
titiel (la taille réduite du corps, le développement de certains phanères comme
l'aesthétasque Y et les griffes distales de l'antenne) sont présents à la fois dans cette
population souterraine et dans d'autres vivant en surface : ces caractères constituent
des « exaptations » (au sens de Gould et Vrba) qui ont pu éventuellement aider à la
colonisation des niveaux profonds des sédiments du ruisseau. Le développement de
populations stables et abondantes dans ce milieu et à ces profondeurs, laisse penser

qu'il ne constitue pas un « refuge » pour N. faba mais qu'il a été activement colonisé,
sans doute parce qu'il représente l'optimum écologique pour cette espèce.

ABSTRACT. — Nannocandona faba has been seldom found in European subterra¬
nean habitats. We studied the morphology and ecology of a population living in an
interstitial habitat in the alluvial sediments of the Seebach at Lunz, Lower-Austria.
In our search for possible morphological adaptations to the interstitial environment,
we noticed that in our population most of the characteristics classically attributed as

adaptations to the subterranean environment were shared also by epigean dwellers.
The reduced size of the carapace and the rather strong development of some setae
like the chemosensorial organ (the antennal aesthetasc Y) and the distal antennal
claws are exaptations that could help the colonisation of the deeper alluvial horizons
of the Seebach sediments. The development of a stable and abundant population in
these latter habitats suggests that N. faba chose the interstitial environment not as a

refuge but colonized it actively. The interstitial environment presumably represents
an optimal ecological habitat for this species.
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I. INTRODUCTION

La majorité des Ostracodes limniques vivant en
Europe sont des Cypridacés de la sous-famille des
Candoninés (Löffler et Danielopol, 1978). Par rap¬
port aux autres groupes des Candoninés européeens,
le genre Nannocandona Ekman a une morphologie
très particulière car les adultes ressemblent beau¬
coup aux juvéniles de Pseudocandona\ il semble
donc constituer un groupe de Candoninés à évolu¬
tion pédomorphique (voir chapitre 5). Nannocan¬
dona faba a été découverte par Ekman en 1914 en
Suède, dans des eaux superficielles peu profondes.
Depuis, cette espèce a été rarement observée. Sywula
(1967 et 1981) a trouvé des exemplaires vivant dans
des sources en Bulgarie et dans des habitats inter-
sitiels dans le sud de la Pologne. Cette espèce a été
découverte à l'état fossile à plusieurs reprises en
Europe Centrale dans des sédiments limniques,
d'âge Pléistocène tardif et surtout Holocène (Abso-
lon, 1973; Diebel & Pietrzniuk, 1975, 1977, 1978,
1984; Pietrzniuk, 1985). Une deuxième espèce du
genre Nannocandona, N. stygia Sywula, a été décou¬
verte dans le sud de la Pologne (Sywula, 1976, 1981).

La découverte de Nannocandona faba en Basse-
Autriche, vivant dans un habitat interstitiel, dans les
sédiments profonds du Seebach à Lunz présente un
triple intérêt :

1) Cette espèce est citée pour la première fois en
Autriche, dans une région qui avait cependant fait
l'objet de recherches ostracodologiques assez pous¬
sées (Brehm, 1942, 1956 ; Löffler 1963, 1975;
Danielopol 1976a, 1976b, 1983).

2) La population de N. faba à Lunz (trouvée dans
le cadre du programme d'étude Ritrodat) a fait
l'objet d'un échantillonnage intense pendant plu¬
sieurs années, ce qui a permis de montrer que les
individus de N. faba se comportent dans leur
distribution écologique comme des animaux hypo-
gés, c'est-à-dire qu'ils préfèrent les niveaux profonds
des sédiments alluviaux du Seebach (voir la partie
écologique de la présente étude). Il apparaît donc
intéressant de savoir si la population du Seebach
possède déjà des adaptations morphologiques au
milieu hypogé, par rapport aux populations épigées
rencontrées par Ekman (1914) en Suède et par
Sywula (1967) en Bulgarie. Dans d'autres groupes
animaux, par exemple chez les Poissons cavernico¬
les, Kosswig (1977), Wilkens (1973, 1984), Schemmel
(1984) ont montré que l'adaptation, la spécialisation
en milieu souterrain se fait dans un intervalle de
temps court. Dans le cas des Ostracodes, beaucoup
d'espèces limniques vivant dans les eaux souterrai¬
nes, n'ont plus de relations phylogénétiques étroites
avec des formes des eaux superficielles (par exem¬
ple, les représentants du genre Mixtacandona Klie,
ceux du groupe d'espèces Pseudocandona eremita,
Danielopol 1978, 1980c); il est, par la-même, diffi¬

cile de préciser, dans ces derniers cas, le degré de
spécialisation à la vie souterraine de ces espèces.

3) Nannocandona faba connue par des popula¬
tions actuelles et des populations fossiles récentes
peut nous permettre d'essayer de reconstituer l'ori¬
gine de la colonisation du milieu souterrain inters¬
titiel par cette espèce. Beaucoup d'auteurs considè¬
rent (e.g. Jeannel, 1943, 1950; Vandel, 1964; Hus-
mann, 1975) que le milieu hypogé a représenté pour
des animaux épigés psychrophiles un refuge (la
notion de « refuge » est utilisée ici dans le sens de
lilies (1983, page 402) : « Species that were wides¬
pread originally can be forced into one or more
relictual area (refugis) by environmental events
(climate changes ... »)) au moment où les conditions
écologiques en surface se détérioraient (par réchauf¬
fement des eaux). Les données écologiques et bio¬
géographiques recueillies sur Nannocandona faba
suggèrent un scénario différent : la pénétration de
cette espèce dans les sédiments alluviaux profonds
du Seebach, pourrait être vue, moins comme un
retrait dans un refuge face à des changements
écologiques ou climatiques, mais plus comme une
pénétration active, l'espèce choisissant l'habitat
optimal correspondant à ses préférences écologi¬
ques.

Dans ce qui suit, nous décrirons premièrement la
morphologie des individus vivant dans le Seebach,
puis nous présenterons nos observations écologiques
et biogéographiques sur cette espèce.

II. MATERIEL ET METHODE

Les Ostracodes proviennent du Seebach, ruisseau
alpin de Basse-Autriche, affluent de l'Ybbs, coulant
dans la zone préalpine. La station de prélèvement est
située à 600 m d'altitude. Les prélèvements ont été
réalisés sur un secteur de ruisseau de 100 m de long
sur 10 à 20 m de large (Fig. 4). Le chenal dont la
rive droite est légèrement convexe, présente en son
centre un banc de gravier, exondé en basses eaux et
à sa gauche un bras secondaire plus calme (au
sédiment gypseux plus fin, Marmonier, 1984). La
méthode de prélèvement de la faune consiste à
capturer les animaux en déplacement à l'intérieur du
sédiment grâce à des sondes permanentes, enfoncées
à différentes profondeurs sous le fond du ruisseau
(Bretschko, 1983) : ces sondes possèdent une rangée
de trous à leur extrémité inférieure, pouvant être
ouverts et fermés à partir de la surface. Durant les
périodes d'échantillonnage (tous les 2 à 3 mois), les
sondes sont ouvertes à 2 reprises durant 3 jours;
elles fonctionnent alors comme des pièges pour les
animaux se déplaçant à proximité de la crépine, qui
tombent et restent captifs au fond de la sonde et qui
seront ensuite aspirés par simple pompage manuel,
une fois la rangée de trous refermés. Cette méthode
a l'avantage de ne pas perturber l'arrangement des
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sédiments entourant la sonde, et donc de permettre
un échantillonnage régulier en un même point sans
trop modifier le milieu.

La répartition horizontale de la faune est étudiée
en 13 stations où les prélèvements sont tous réalisés
à 20 cm de profondeur dans le gravier (fig. 4).
L'étude de leur répartition verticale a été menée en
2 stations (4B et 12B, fig. 4), à 4 profondeurs
différentes (0, -20, -40 et -60 cm sous la surface du
sédiment en début d'étude). Au total 122 individus
de N. faba ont été capturés d'août 1979 à mai 1982.
Tout le matériel a été tué par immersion dans le
formol, puis trié, conservé dans l'alcool et déposé
dans la collection d'Ostracodes Ritrodat à l'Institut

Limnologique de Mondsee. Pour la description de
l'oeil, nous avons utilisé du matériel vivant qui a été
observé durant plusieurs jours au laboratoire.

La description des appendices a été faite suivant
le modèle proposé par Broobakker et Danielopol
(1982). Pour la comparaison de la morphologie des
Nannocandona épigées et hypogées, nous avons
utilisé notre matériel, les données bibliographiques
existantes ainsi que du matériel fossile Holocène de
Weimar, envoyé par le Dr. E. Pietrzniuk.

III. DESCRIPTION DE NANNOCANDONA FABA
DES SEDIMENTS DU SEEBACH

Cette étude a été réalisée sur 10 exemplaires
femelles adultes.

Carapace (Fig. 1). La carapace est de forme trapézoï¬
dale. Les 2 valves sont inégales, la valve gauche
contient la valve droite sur tout le pourtour. En vue
latérale (Fig. ID), le bord dorsal apparaît concave,
avec 2 angles cardinaux bien marqués, les bords
antérieurs et postérieurs sont largement arrondis et
presque identiques; le bord ventral est concave.
L'animal atteint sa plus grande hauteur au niveau
des angles cardinaux, l'angle postérieur étant légè¬
rement plus haut. Les valves sont finement fovéolées
sur toute leur surface. En vue dorsale (Fig. IE), la
plus grande largeur se situe au centre de l'animal;
elle représente 28 % de la longueur totale. Les
extrémités des valves sont légèrement pointues. Le
vestibule antérieur représente 9 % de la longueur et
le vestibule postérieur 5 %. Les impressions muscu¬
laires centrales sont disposées en rosette (Fig. 1C).
La valve gauche (Fig. 1A) est plus haute que la valve
droite (cette différence de taille représente 3 % de la
hauteur totale de l'animal au milieu du bord dorsal);

Fig. 1. — Nannocandona faba. A, valve gauche en vue latérale externe; B, valve droite en vue latérale externe; C, valve
gauche en vue latérale externe, détails de la surface; D, animal complet en vue latérale externe, côté droit; E, animal entier
en vue dorsale (échelle légèrement différente).
Nannocandona faba. A. left valve, exterior lateral view; B, right valve, exterior lateral view; C, left valve, exterior lateral view,
surface details; D, entire animal, right exterior lateral view; E, entire animal, dorsal view (different scale).



Fig. 2. — Nannocandona faba appendices. A, seconde antenne (A,); B et C, antennule (A,); D, palpe de la maxillule
(Mxup); E, maxille (Max); F, palpe mandibulaire (Mdp).
Nannocandona faba. A, second antenna (A:); B and C, antennula (A,); D, maxillular palp (Mxup); E, maxilla (Max); F,
mandibular palp (Mdp).
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elle possède, au niveau de sa charnière, un sillon
intercardinal. Le bord dorsal est concave, avec des
angles cardinaux marqués et saillants. Le repli
chitineux et la zone de fusion sont réduits. Les pore
marginaux, simples, sont plus nombreux à l'avant
qu'à l'arrière. La valve droite (Fig. IB) diffère de la
valve gauche par sa taille plus réduite (voir dimen¬
sions), par le bord dorsal qui est plus droit et par
les angles cardinaux marqués mais non saillants.
Elle est dépigmentée. Dimensions : valve gauche-
longueur 0,45 mm, hauteur maximale à l'angle
cardinal postérieur 0,25 mm, soit un rapport de
55 %; valve droite-longueur 0,44 mm, hauteur au
centre de la valve 0,24 mm; largeur du test 0,13 mm,
soit 28 % de la longueur totale de l'animal.
Antennule -Al - (Fig. 2B et 2C). Elle possède 5
articles (du 3e au 5e, leurs rapports de longueur sont
1,00 : 0,47 : 0,60). I : A-ll, P-ll / II : A-IL / (III +
IV): A-ll, P-lm / V: A-21 / VI + VII : A-ll,
D-ya-21-ll(cs). L'aesthétasque ya est bien déve¬
loppé; il représente un peu plus de 2 fois la longueur
de l'article III.

Seconde antenne -A2-(Fig. 2A). L'endopodite possède
3 articles de rapport 1,00 : 0,80 : 0,25. Pr : P-ll /
Exo : 11-lm / El : P-Y, D-lm-11 / Ell + III : A-ls,
P-yl-2m (tl, t2), D-y2-ls(zl)-lm(z2)-31(Gl, 2,3 : lser)
/ EIV : D-y3-lm-lm (Gm : lser)-ll(GM : lser).
L'aesthétasque Y est développé : il représente 60 %
du premier article de l'endopodite, sa partie hyaline

représente quant à elle 35 % de la longueur de cette
soie. Les trois griffes de l'article II + III sont bien
développées et de longueur sensiblement identique.
La griffe Gl représente le double de la longueur du
premier article endopodial. Le troisième article, très
court, porte un aesthétasque (Y3 qui représente 2,5
fois la longueur de cet article) ainsi qu'une soie
légèrement plus longue que cet aesthétasque.
Palpe mandibulare -Mdp- (Fig. 2F). I : n-lm-
lm (SI :pu)-ls-ls(S2 :pu) / II : In-ls-4m, Ex-lm /
III : In-2m-ls, Ex-2m, D-ls-3m /IV : D-2s-2m(G :
lser). Le dernier article du palpe mandibulaire porte
2 fortes griffes, la plus longue, implantée côté
interne, est fusionnée avec cet article.
Maxillule - Mxu-(Fig. 2D). Mxupl :Ex-41(pu) /
Mxup2 : In-3s, D-ls-21 (G :cs).
Maxille -Max-(Fig. 2E). Proto. A-ls(a), D-ls
(d)-lm(b) / Mastic : D-9s( ?)(pu) / Exo : ls(pu) / E :
3s(pu).
Premier thoracopode - Pl-(Fig. 3A). El : A-ls / EU :
A-ls / EIII : A-2s / EIV : D-2s-ll (G : 1 ser). Le
protopodite du premier thoracopode ne porte au¬
cune soie. L'endopodite est formé de quatre articles
de rapport : 1,00 : 0,36 : 0,36 : 0,17. La griffe ter¬
minant l'endopodite représente 3,5 fois la longueur
de EU (pris comme référence).
Second thoracopode - P2-(Fig. 3B). Proto : Ex-lm,
In-11 / EU + III : D-lm / EIV : D-lm-21(pu). Les

Fig. 3. — Nannocandona faba appendices (suite). A, premier thoracopode (T,); B, second thoracopode (T2); C, furca et
armature de fixation furcale (Fu); D, furca et ovocyte (échelle différente).
Nannocandona faba. A, first thoracopod (T,); B, second thoracopod (T2); C, Furca and its chitin support (Fu); D, furca and
egg (different scale).
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2e et 3e articles endopodiaux sont fusionnés; le 4e
segment porte 3 soies de rapport 1,00 : 1,75 : 1,80.
La plus petite de ces 3 soies est 3 fois plus longue
que l'article qui la porte.
Furca -Fu- (Fig. 3C et 3D). Elle est courte et large,
son bord antérieur est faiblement courbé, la soie
postérieure est longue, son extrémité dépasse le
point d'insertion de la griffe antérieure et il est
implanté à 88 % du bord postérieur. Les 2 grandes
griffes distales sont égales, toutes 2 pectinées sur 2
zones séparées par une portion glabre. La soie
antérieure, courte et fine, représente 30 % de la griffe
antérieure.

Le lobe génital (Fig. 3D) possède 3 renflements
successifs. L'ovocyte (fig. 3D) est de très grande
taille; il représente 25% de la taille de la valve
gauche.

Un oeil dépigmenté, formé d'un cristallin réfrin-
geant, a pu être observé sur 2 individus vivants.

Mâle inconnu; reproduction parthénogénétique.

Discussion : par rapport aux descriptions d'Ekman
(1914) et de Sywula (1974), cette population d'Autri¬
che diffère par quelques caractères rassemblés dans
le tableau I. Les différences qui peuvent être notées
entre les rapports de longueur de l'aesthétasque Y

Caractère morphologique Suède Bulgarie Basse-Autriche
(Ekman 1914) (Sywula 1967,1974) (présente étude)

Taille des valves (en mm) 0,41-0,43 0,41- 0,44 0,43-0,45

Rapport hauteur/longueur (en %) 55

Antennule: nombre d'articles 4(5?)

Antennule: article 111 +IV I

nb de soies face antérieure

Antenne: nb dégriffés distales 1

Antenne: rapport de longueur
entre aesthetasque Y et El 58$

Antenne: rapport de longueur
entre 61 et E1 2051

Antenne: rapport de longueur
entre E II+ 111 et E 1 85$

Palpe mandibulare: nb de soies
bord intérieur du 2* article 2

200$

5 (3+2)

d'une part, de la griffe Gl d'autre part et enfin des
articles E II + III avec le premier article de
l'endopodite de l'antenne (El), sont très faibles. Les
nombres réduits de soies sur la face antérieure de
l'article III + IV de l'antennule, sur le bord intérieur
du second article du palpe mandibulaire et de griffes
sur l'article distal de l'antenne constituent des
différences très probablement dues à une description
incomplète liée aux difficultés rencontrées dans
l'étude de ces animaux de petite taille. Ces faibles
variations remarquées entre la population de Lunz
et celles de Suède et de Bulgarie, ne sont pas
suffisantes pour la création d'une nouvelle espèce.

IV. REMARQUES SUR L'ECOLOGIE DE
NANNODANDONA FABA : REPARTITION
SPATIALE ET EVOLUTION TEMPORELLE
DES CAPTURES

Comme vu plus haut, 2 aspects complémentaires
de la distribution spatiale de cette espèce ont été
étudiés dans le Seebach : (a) la répartition horizon¬
tale à 20 cm de profondeur dans les sédiments du
lit du ruisseau, dans les différents microhabitats qui
constituent ce secteur (chenal principal du ruisseau,
banc de gravier et bras secondaire, voir fig. 4, et (b)
la répartition verticale dans les sédiments du banc
de gravier.

La répartition spatiale horizontale de N.faba a été
étudiée en échantillonnant 13 stations (fig. 4) tous
les 2 à 3 mois environ. Nous pouvons constater
qu'au fil des séries, les captures demeurent rares (au
plus, 3 individus capturés pour 13 prélèvements);
aucune population stable ne peut être localisée à
cette profondeur d'échantillonnage. De plus, 68 %
des captures de N. faba ont été réalisées dans le
chenal du ruisseau qui est la partie la plus pauvre
en Ostracodes (Marmonier, 1984), sans doute à
cause de la granulométrie trop grossière des sédi¬
ments et de l'importance du flux d'eau interstitielle
qui les traverse (Bretschko Comm. Pers.) : les indivi¬
dus de N. faba capturés dans le chenal étaient sans
doute en dérive au moment des prélèvements.

Il nous faut donc essayer de localiser les popu¬
lations stables alimentant cette dérive : c'est l'étude
de la répartition verticale dans les sédiments du banc
de gravier qui apporte une réponse à ce problème.
Cette répartition verticale de N. faba a été étudiée
en 2 stations situées sur le banc de gravier central
du ruisseau : les stations 4B et 12B (Fig. 4). Si nous
considérons la répartition verticale à chacune des
séries de prélèvements (Fig. 5) nous pouvons consta¬
ter que N. faba est extrêmement rare en surface du
ruisseau (2 captures seulement pour plus de 3 ans

d'échantillonnage, si l'on prend en compte l'étude
préliminaire de 1979, non représentée sur la figure
5, voir Marmonier, 1984); les captures sont beau-
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coup plus fréquentes en profondeur (Fig. 5). Pour
avoir une image plus synthétique de cette répartition
verticale, nous pouvons établir une distribution
moyenne pour la dernière année d'étude (de juillet
1981 à mai 1982) et comparer ainsi la répartition de
N. faba avec celles d'autres espèces capturées dans
le secteur Ritrodat dont l'écologie est mieux connue
{Pseudocandona bilobata Klie, une espèce hypogée et
Candona Candida (O.F. Müller), un épigé, fig. 6). A
la station 12B, N. faba suit la même répartition que
Ps. bilobata, avec un maximum d'abondance à la
plus grande profondeur échantillonnée. Par contre
à la station 4B, les résultats sont plus difficiles à
interpréter : comme Ps.bilobata, N. faba est extrê¬

mement rare en surface et à 20 cm de profondeur,
alors que C. Candida est fréquente à ce dernier
niveau de prélèvement; l'abondance des captures de
N. faba est maximale à -40 cm et diminue à 60 cm
de profondeur dans les sédiments. Cette répartition
de N. faba, à la station 4B, est donc intermédiaire
entre celles des 2 autres espèces considérées.

Si nous étudions maintenant l'évolution tempo¬
relle de ces captures, toutes profondeurs cumulées,
à la station 12B (Fig. 7), nous pouvons constater que
l'évolution de l'abondance de N.faba (rare au début
de l'étude et de plus en plus fréquente à partir du
mois de juillet 1981) est très différente de celle de
C. Candida, espèce typiquement épigée (voir Löffler

Juillet

I 1 Chenal

CED Bras secondaire

Février 1982

ions

Novembre

Février 1981

Décembre
Fig. 4. — Répartition spatiale horizontale de Nannocan-
dona faba à 20 cm de profondeur dans les sédiments du
Seebach. Chacune des cartes schématiques correspond à
une série de prélèvements (date donnée à droite du
dessin), chaque série est constituée de deux échantillonna¬
ges successifs des 13 stations; l'abondance des captures est
donnée par un chiffre entouré.
Horizontal spatial distribution o/Nannocandona faba at 20
cm depth in the Seebach sediments. Each schematic map
corresponds to a sampling series (dates are given at right),
each series constitutes two successive samples at the 13
stations; abundances are given in the circles.

Octobre

Septembre 1980
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Fig. 5. — Evolution spatio-temporelle de la population de Nannocandona faba aux stations 12B et 4B. Horizontalement :
séries de prélèvements. Verticalement : profondeurs échantillonnées sous la surface du sédiment. Les prélèvements vides
sont notés par une croix, l'abondance des captures est notée par un trait horizontal, elle correspond à la moyenne de 6
échantillons (trois sondes sont implantées à chaque profondeur, échantillonnées à deux reprises pour chaque série - voir
texte). En I2B, la partie supérieure du dessin (partie grisée) correspond à la couche de sédiment superficiel apportée par
les crues au cours de l'étude.

Spatio-temporal succession of Nannocandona faba at stations 12B and 4B. Horizontal : sample series. Vertical : depth under
sediments surface. The empty samples are noted by a cross, the abundance is noted by a horizontal line (mean of 6 samples :
Three pipes at every depth, two samples at each series - see text). At 12B, the upper part of the figure (noted in grey) corresponds
to the superficial sediments brought by floods during the study.

et Danielopol, 1978), qui est caractérisée par un
cycle saisonnier très marqué (Marmonier, 1984). Par
contre elle est très proche de l'évolution de l'espèce
hypogée Ps. Bilobata (coefficient de corrélation entre
les abondances de captures de ces 2 espèces égal à
0,97, significatif à 1 %). Cette augmentation progres¬
sive des effectifs de N. faba et de Ps. bilobata
pourrait être expliquée par l'arrivée de sédiments
superficiels à la station 12B (Bretschko, 1982,
Marmonier, 1984), qui entraîne un enfoncement
relatif à des sondes de 10 puis 40 cm.

Quel est le facteur qui pourrait expliquer la plus
grande abondance de capture de N. faba en profon¬
deur ? Les différences thermiques entre eaux inters¬
titielles et eaux de surface jouent-elles un rôle dans
cette répartition ? Les températures moyennes an¬

nuelles enregistrées en 1982, dans les eaux superfi¬
cielles du Seebach varient, d'une station à l'autre, de
6,6 à 6,7°C, alors que les moyennes annuelles pour
l'eau interstitielle, mesurées à 60 cm de profondeur
dans les sédiments, varient entre 6,3 et 6,8 °C selon
les stations (Bretschko, 1985). Il n'y a donc pas de
différence verticale significative en ce qui concerne
les moyennes annuelles. Les maximum enregistrés
varient, en surface, de 11 à 11,2°C et entre 9,4 et
12°C à 60 cm de profondeur dans les sédiments; le
minimum enregistré en surface a été de 2°C, à 60 cm
de profondeur, selon les stations, il a varié de 2 à
3,5°C, toujours pour cette année 1982 (Bretschko,
1985). Donc les extrêmes thermiques ne permettent
pas plus de trouver de différences signigicatives
entre les eaux de surface et les eaux interstitielles.
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Fig. 6. — Répartitions vertica¬
les moyennes de Nannocan¬
dona faba, Pseudocandona bi¬
lobata et Candona Candida
dans les sédiments du See-
bach, aux stations 4B et 12B.
Les moyennes sont calculées à
partir des séries de juillet et
novembre 1981 et de février et

mai 1982 (période durant la¬
quelle les profondeurs n'ont
pas été modifiées), le trait
horizontal correspond aux li¬
mites de confiance de la

moyenne (95 %).
Mean vertical distribution of
Nannocandona faba, Pseudo¬
candona bilibata and Candona
Candida in the Seebach sedi¬
ments, at stations 4B and 12B.
Means are calculated using
sample series of July and No¬
vember 1981, and February and
May 1982 (during this period,
sampling depths have not been
disturbed), the horizontal lines
are 95 % confidence limits.

La température ne semble donc pas être le facteur
qui détermine, en premier lieu, la répartition verti¬
cale de N. faba. Au vu de sa répartition spatiale, de
l'évolution temporelle de la population du banc de
gravier et de sa réaction à l'enfouissement des
sondes à la station 12B, N.faba réagit plutôt comme
une espèce hypogée (comme Ps. bilobata par ex.);
elle trouve son optimum écologique dans les couches
plus profondes des sédiments alluviaux du Seebach.
L'étude plus détaillée de la biologie de N. faba
pourra nous apporter d'autres données sur cette
question (voir discussion, chapitre 6).

V. ADAPTATIONS MORPHOLOGIQUES
EVENTUELLES AU MILIEU INTERSTITIEL

De nombreux auteurs ont répertorié les spéciali¬
sations morphologiques communes aux animaux
hypogés, ou plus précisément aux Ostracodes vivant
en milieu interstitiel (Vandel, 1964; Hartmann, 1973;
Maddocks, 19876; Ginet et Decou, 1977; Danielo-
pol, 1978, 1980a, 1980b). Ces spécialisations mor¬
phologiques, considérées comme acquises par les
Ostracodes à la suite de leur vie en environnement
souterrain, peuvent être résumées en 8 points : (1)
réduction de la taille du corps et du test; (2)
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Fig. 7. — Evolution temporelle des captures de Nannocan¬
dona faba, Pseudocandona bilobata et Candona Candida à
la station 12B (total des captures, toutes profondeurs
cumulées).
Temporal sampling succession of Nannocandona faba,
Pseudocandona bilobata and Candona Candida at the
station 12B (total number of captures, all depths cumulated).

réduction de la pigmentation du corps, des pigments
oculaires et des structures oculaires en général; (3)
réduction du nombre des articles de certains ap¬
pendices et du nombre des soies portées par ces
appendices; (4) réduction de l'appareil génital (pour
les Ostracodes interstitiels marins seulement); (5)
spécialisation de la forme de leur carapace : valves
plus allongées et plus anguleuses; (6) spécialisation
de certains appendices, allongement de certain
d'entre eux (appendices ambulatoires); (7) allonge¬
ment de certaines soies sensorielles (aesthétasques
antennaires par exemple); (8) augmentation de la
taille de l'oeuf ou des ovocytes.

La présence, au sein du genre Nannocandona,
d'une espèce (N. faba) ayant tout aussi bien des
populations vivant dans des habitats interstitiels que
des populations répandues dans les eaux de surface,
va nous permettre de discuter chacune de ces

spécialisations.

Les Nannocandona faba hypogés de Lunz ne
montrent aucune réduction de la taille de leur corps
et de leurs valves par rapport à celles des popula¬
tions épigées de Suède et de Bulgarie (Tabl. I). Il
faut toutefois remarquer que par rapport à d'autres
Candoninés, par exemple les représentants des
genres Candona Baird ou Fabaeformiscandona
Krstic, qui ont une grande taille (beaucoup d'espèces
dépassent 1 millimètre de longueur), la taille de
Nannocandona faba est très faible; c'est même l'une
des plus petites Candoninés, se rapprochant par ce
caractère même des Candoninés hypogés apparte¬
nant aux genres Pseudocandona Kaufmann et Mixta-
candona Klie (voir discussion sur la taille du test des
Candoninés in Danielopol, 1978). La taille réduite
et la forme rectangulaire des valves de Nannocan¬
dona faba ressemblent beaucoup aux stades juvéni¬
les 5 et 6 de Pseudocandona albicans (Baird) tels
qu'ils ont été décrits par Kovalenko (1983). Nous
pouvons ainsi penser que la forme et la dimension
du test de N. faba pourraient représenter un carac¬
tère pédomorphe, dû à un arrêt du développement
post-embryonnaire.

N. faba de Lunz possède un corps et un oeil
dépourvus de pigments mélaniques, cette absence est
un caractère commun à tous les Candoninés, qu'ils
soient épigés ou hypogés (Danielopol, 1978).

Le nombre des articles de l'antennule est réduit
à 5; cette caractéristique, propre à tous les Nanno¬
candona, est due à un arrêt du développement des
parois entre les articles 3 et 4 d'une part, et 6 et 7
d'autre part. Par rapport à d'autres Candoninés
(Danielopol, 1978) ce nombre réduit d'articles est un
caractère pédomorphe.

Le nombre de soies des appendices est plus grand
chez les individus de la population de Lunz (Tabl.
I); ceci semble dû, comme mentionné plus haut, aux
descriptions incomplètes d'Ekman (1914) et de
Sywula (1967, 1974).

L'aesthétasque Y de la seconde antenne ne
présente pas d'allongement particulier par rapport à
l'article endopodial qui le porte (Tabl.I). Si l'on
compare la longueur de l'aesthétasque Y des Can¬
doninés épigées et hypogées (Danielopol, 1973, tabl.
I) on remarque que ce phanère est assez long chez
Nannocandona faba; il dépasse la longueur de l'ae¬
sthétasque Y de nombreux Pseudocandona hypogés
(dans ce dernier groupe, la longueur de l'aesthétas¬
que Y varie de 36 à 54 %).

Les griffes distales de l'antenne sont très longues
par rapport à la longueur de l'endopodite (Tabl. I),
mais la population épigée de Suède possède des
griffes apparemment plus longues que la population
d'Autriche. Cet allongement des griffes est dû à une
relation inverse entre le développement de l'article
endopodial 2 + 3 et les griffes distales. Danielopol
(en prép.) montre que, en général, les Candoninés à
articles endopodiaux 2 + 3 courts ont des griffes
longues (Pseudocandona semilunaris Bronstein, Ps.
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zschokkei Wolf etc...)- Ce phénomène pourrait être
dû à une croissance allométrique négative de ces
structures antennaires.

Danielopol (1980) a montré que les Ostracodes
Candonidés vivant exclusivement dans des habitats
hypogés ont des ovocytes plus grands (par rapport
à la taille du corps) que ceux des représentants
épigés. Dans le cas de N. faba de Lunz, les ovocytes
sont effectivement très grands (fig. 3D); malheu¬
reusement, il nous manque les données concernant
les ovocytes des Nannocandona épigés.

En conclusion, les caractères morphologiques qui
pourraient être interprétés comme des adaptations
au milieu souterrain interstitiel (taille réduite du test,
réduction du nombre d'articles de l'antennule et de
certains appendices, allongement de certains phanè-
res, comme l'aesthétasque Y et les griffes distales
antennaires) sont des caractères existant aussi chez
les populations épigées de N.faba : on ne peut donc
pas considérer ces caractères comme des adaptations
au milieu souterrain. La taille réduite du test et le
développement relativement fort de certaines phanè-
res antennaires pourraient aider à la colonisation des
niveaux profonds des sédiments du ruisseau et
constituer alors des « exaptations » dans le sens de
Gould et Vrba : « Characters envolved for other
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usages (or for no fonction at all), and later « coop-
ted » for their current role » (Gould et Vrba, 1982,
p.6).

VI. L'ORIGINE DE NANNOCANDONA FABA
DANS LES SEDIMENTS PROFONDS DU
SEEBACH

Nannocandona faba a été trouvée par Ekman
(1914) en Suède à l'ouest de Stockholm, dans un
champ gorgé d'eau (Sumpfwiese) ainsi que dans une
tourbière (fig. 8), donc dans un habitat limnique peu
profond, lénitique ou, peut-être faiblement lotique
(source hélocrène ?). Plus de cinquante ans après,
Sywula (1967) a retrouvé cette espèce en Bulgarie
dans une source limnocrène se déversant dans un

ruisseau du Mont Vitosha, à 1700 m d'altitude (fig.
8), ainsi que dans une source hélocrène de la même
région. L'eau de ces deux sources avait une tempéra¬
ture de respectivement 6,5° et 4,5°C. Cette espèce a
été retrouvée dans le sud de la Pologne (Sywula,
1981) vivant dans les sédiments alluviaux de la Nysa
Kladzka affluent de l'Ordre dans les monts Sudètes
(fîg. 8) ainsi que dans un puits donnant sur la nappe
phréatique de cette même région.

Fig. 8. — Distribution géogra¬
phique des espèces du genre
Nannocandona : étoiles blan¬
ches : station de N. faba fossi¬
les; étoiles noires : stations de
N.faba actuelles; étoiles blan¬
ches cerclées : N.faba de Lunz
(Basse-Autriche); point noir :
N. stygia; triangle noir : N.
faba balcanica.
Geographical distribution of
each species of Nannocan¬
dona : white stars : stations
with extinct N. faba; black
stars : stations with living N.
faba ; white star in a circle : N.
faba in Lunz (Lower-Austria);
black points : N. stygia; black
triangles : N. faba balcanica
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Nannocandona faba est connue actuellement en
Autriche seulement dans les habitats interstitiels du
Seebach à Lunz (fig. 8). Bien que la faune ostracodo-
logique souterraine des sources et des lacs des
environs de Lunz (en dehors du secteur Ritrodat) et
de la vallée du Danube ait été étudiée par plusieurs
spécialistes (Brehm, 1942, 1956; Brehm in Mitis
1984, Löffler, 1963, 1975 et données inédites, Danie-
lopol, 1976a, 1976b, 1983), cette espèce n'avait
jamais encore été signalée.

Grâce aux recherches de Diebel et Pietrzniuk
(1975, 1977, 1978 et 1984) en Thiiringie (voir aussi
Pietrzniuk, 1985), Nannocandona faba a été trouvée
à l'état fossile dans plusieurs stations du Pléistocène
tardif (l'interstade Eemien, datant d'environ 120 000
à 100 000 ans B.P.) ainsi que durant le début de
l'Holocène (de 10 000 à 9 000 ans B.P.). Les points
fossilifères dans lesquels on a trouvé de riches
populations sont situés à Burgtonna, Taubach,
Mühlhausen, Bad langensalza et Weimar (Park¬
höhlen). Les sédiments à Nannocandona sont des
sables fins silteux, des tufs calcaires (travertins),
quelquefois riches en matières humiques. Nannocan¬
dona faba coexiste souvent dans des associations
d'Ostracodes avec des espèces psychrophiles et
crénophiles, comme Psychrodromus olivaceus Br. et
Rob, Scoltis pseudobrowniana Kempf et Microdarwi-
nula zimmeri (Menzel). Les sédiments des tufs de
Thiiringie aux environs de Weimar sont célèbres par
leur richesse et leur diversité fossilifères (Thiene¬
mann, 1950). D'après ce dernier auteur, les sédi¬
ments des tufs calcaires ont été déposés dans un
milieu limnique peu profond, des terrains gorgés
d'eau (Sumpfwiese), quelquefois des sources hélo-
crènes (Quellsümpfe); enfin, d'après Pietrzniuk
(1985), la température de ces eaux devait être basse.
Absolon (1973) a retrouvé N. faba dans des sédi¬
ments de l'Holocène de Bohême et de Bavière (fig.
8) : en Bavière, à Bad Tölz et à Wittislingen (dans
de l'Holocène ancien), dans des craies de marécage
et dans une tourbière (environnement proche de
celui de Thüringie); en Bohème, à Hurichruv Dolec,
dans des sédiments calcaires d'un ruisseau peu
profond et à eau froide.

Le Seebach, à Lunz, traverse une petite plaine
alluviale, à 600 m d'altitude environ. Cette région
s'est formée au début de l'Holocène par suite de la
fonte d'un glacier recouvrant la vallée du Seebach
et les bassins du Lunzer See (Götzinger, 1912, Gams,
1927). Le Seebach, bien que coulant à une altitude
moyenne, possède tous les caractères d'un ruisseau
alpin, avec transport massif de sédiments élastiques
grossiers durant les crues et des températures des
eaux basses et à faibles amplitudes de variation (voir
chapitre écologie). Ainsi, Nannocandona faba a eu
la possibilité de coloniser les sédiments alluviaux du
Seebach à partir du début de l'Holocène jusqu'à nos
jours.

L'étude de la distribution écologique et biogéo¬
graphique de N.faba nous conduit à nous interroger

sur les causes qui auraient entrainé la colonisation
du milieu interstitiel (les sédiments alluviaux pro¬
fonds des ruisseaux) en Europe Centrale.

Husmann (1975), étudiant la distribution géogra¬
phique d'Harpacticoïdes vivant dans les eaux in¬
terstitielles froides du nord de l'Europe et d'Europe
Centrale (région alpine), a remarqué que leur origine
dans les habitats souterrains peut être expliquée par
deux modèles : (1) les espèces ont colonisé les
biotopes interstitiels pendant une période climatique
froide, leur biologie les prédisposant à la colonisa¬
tion de tout habitat d'eau froide; (2) certaines
espèces ont colonisé le milieu interstitiel durant la
période post-glaciaire, dans les régions où le climat,
en devenant plus chaud, a obligé les organismes
psychrophiles épigés à chercher refuge dans les eaux
souterraines plus froides. Ce dernier modèle est
proche du scénario proposé par Thienemann (1950)
pour le refuge de la « Glazial Mischfauna » au
post-glaciaire dans des habitats à température froide
et stable.

Les données biogéographiques présentées ci-des¬
sus (N. faba vit actuellement dans les eaux épigées
de Scandinavie et des régions alpines d'Europe du
sud-est, contrées à climat froid, et dans les habitats
souterrains interstitiels d'Europe Centrale, à
moyenne altitude, par exemple dans le sud de la
Pologne et en Basse-Autriche) laisseraient penser
que N. faba est une bonne illustration du modèle
« refuge » de Thienemann. Toutefois, les observa¬
tions sur l'écologie de N. faba à Lunz, présentées
ci-dessus, suggèrent plutôt un scénario plus proche
du premier modèle proposé par Husmann (op. cit.) :
cette espèce d'Ostracode aurait pu arriver dans le
Seebach durant une période froide, durant l'Holo¬
cène par exemple, transportée passivement par des
oiseaux migrateurs (moyen de dissémination assez
commun chez les Ostracodes); N. faba étant parthé-
nogénétique, il aurait suffi d'une seule femelle pour
qu'une nouvelle population se développe, le Seebach
avec ses eaux froides convenant parfaitement à cette
espèce. La pénétration à l'intérieur des interstices
des sédiments du Seebach a été facilitée par les
exaptations morphologiques et biologiques, telles
que la taille très réduite du test ou le mode de
déplacement de cet animal, dépourvu de soies
natatoires, il progresse uniquement en contact avec
le substrat. Le Seebach, surtout en période de crues,
ayant un écoulement vif, les Ostracodes ont du mal
à se maintenir sur le fond du ruisseau et dans la
couche superficielle des sédiments. Avec le temps,
N. faba a pu migrer activement vers les profondeurs
qui lui conviennent le mieux (de 40 à 100 cm sous
la surface des sédiments).

Cette distribution verticale, ainsi que l'augmen¬
tation d'abondance en profondeur dans les zones où
le sédiment superficiel est remanié (fig. 5) est
commune à plusieurs espèces d'Ostracodes hypogés
( Pseudocandona bilobata, Mixtacandona sp aff laisi)
et même épigés (Cypridopsis subterranea Marmonier,
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1984). Quelles particularités écologiques attirent cet
Ostracode vers les zones profondes du sédiment ?
Est-ce la stabilité du substrat profond, l'écoulement
plus lent des eaux interstitielles, l'absence de pré¬
dateurs ... ? On peut aussi se demander si la taille
de l'organe chémo-sensoriel Y de l'antenne, beau¬
coup plus long que celui d'espèces épigées telles que
Candona Candida ou Candona neglecta, ne confére¬
rait pas à N. faba une meilleure efficacité dans la
recherche de sa nourriture dans le milieu interstitiel

profond. Une chose paraît certaine, le paramètre
température n'est pas déterminant dans cette mi¬
gration en profondeur, étant donné qu'il n'y a pas
de différences entre les températures des eaux de
surface et celles des eaux interstitielles profondes
dans le Seebach (voir ci-dessus). Ces sédiments
profonds du lit du ruisseau ne constituent pas non
plus un « refuge » pour les populations épigées de
N. faba qui auraient pu théoriquement peupler tout
aussi bien les sources de cette région : Götzinger
(1962) a étudié le régime thermique de plusieurs
sources proches du Seebach, les valeurs mesurées au
cours des quatre saisons sont comprises entre 6 et
9°C (pour une même source, les variations maxi¬
males annuelles ne dépassent pas 1 à 2°C). Il
apparaît donc que ces biotopes aquatiques épigés
ont des caractéristiques thermiques semblables à
celles des eaux superficielles et interstitielles du
ruisseau, sans réchauffement important durant l'été.
Cet argument vient lui aussi s'opposer au modèle du
« refuge » thermique des organismes psychrosténo-
thermes énoncé plus haut.

Ce scénario d'une colonisation active du milieu
interstitiel profond par N. faba illustre parfaitement
les idées développées par Rouch (1982) à propos des
Copépodes Harpacticides du karst du Baget et par
Racovita (1983) et Juberthie (1984) pour certains
troglobies terrestres. Rouch (1986) considérant l'en¬
semble des travaux menés ces dernières années sur

les espèces hypogées aquatiques, estime que « c'est
pendant les périodes de stabilité climatique ou
environnementale, que certaines espèces de la sur¬
face peuvent envahir et coloniser le milieu souterrain
qui constitue pour elles un habitat potentiel ».

Remerciements. Nous tenons à remercier les Drs
G. Bretschko (Lunz/See) et E. Pietrzniuk (Berlin)
qui nous ont confié du matériel de Nannocandona
faba (récent et fossile) ainsi que pour les informa¬
tions concernant les différents aspects de cette note
qu'ils nous ont fournis. Nous remercions aussi les
Professeur H. Löffler (Vienne) et R. Ginet (Lyon) et
les Docteurs M.J. Turquin (Lyon) et R. Rouch
(Moulis) qui ont lu et critiqué le manuscrit de cette
note.

Après envoi du manuscrit, nous avons trouvé
Nannocandona faba dans des prélèvements prove¬
nant de la grotte de Castello Tesino (Commune de
Castello Tesino, Provinci di Trento, Alto Adige,
Italie; Leg. Dr. Gasparo; récolte du 6 septembre

1986). Cette grotte de résurgence est située à 925 m
d'altitude, les échantillons proviennent d'une petite
vasque située à 70 m de l'entrée (longueur totale de
la grotte : 400 m). Cette nouvelle station est la seule
localisation connue de l'espèce au sud de l'Arc
Alpin.

Enfin, N. faba a été découverte récemment dans
des échantillons de sol gorgé d'eau, d'une tourbière
située à Dunlak, en Irlande (Leg. Dr. D. Dairmont).
Ces prélèvements ont été réalisés à une faible
profondeur dans le sol d'îles flottantes de roseaux :
entre -2 et -10 cm sous la surface. Cette dernière
station confirme que la colonisation du milieu
interstitiel, par cet Ostracode, est sans doute récente.
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CONDITIONS PHYSICOCHIMIQUES
D'ENKYSTEMENT DE CHRYSOPHYCÉES

ET DINOPHYCÉES EN MILIEU LACUSTRE
Chemical conditions of Chrysophyceae and Dinophyceae encystments in a lake
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LAC

PHYSICO-CHIMIE

MICROPHYTOBENTHOS

KYSTES

RÉSUMÉ. — La présente étude a été menée sur le sédiment du lac Chauvet, un lac
oligotrophe dont le sédiment présente à - 30 et - 40 m une forte concentration en fer.
Cette étude a permis d'observer le développement des kystes de Chrysophycées et de
Dinophycées en milieu naturel. Nous avons ainsi mis en évidence l'influence, sur leur
formation, d'un certain nombre de paramètres physico-chimiques, la concentration en
Ca et Mg de l'eau (libre, interstitielle, surnageante), en particulier, qui semble avoir,
dans ce milieu, une action prépondérante.

LAKE

CHEMICAL ANALYSIS

MICROPH YTOBENTHOS

CYSTS

Abstract. — The present study was carried out on the sediment of the oligotrophic
lake Chauvet (Auvergne-France). Analysis of sediment reveals high concentrations of
iron at 30 m to 60 m depths. The microphytobenthos was studied at different depths
(10, 20, 30, 40, 60 m). At some times in the year, cysts of dinofagellates were observed
in the sediment. The results are interpreted with a principal components analysis in
combination with spatiotemporal diagrams. The two methods allowed us to determine
the influence of Ca and Mg concentrations on cysts development : cysts of Perididi-
nium type « 2 » and Peridiniopsis appeared with the lowest concentrations of Ca and
Mg in the water and in the sediment - Gymnodinium type « 1 » were present when
the concentration of Ca and Mg was higher.

De mars à août 1979, à l'occasion d'une étude sur
le lac Chauvet ayant pour but de préciser l'influence
des conditions physicochimiques du milieu sur le
développement des différentes espèces microphyto-
benthiques, nous avons relevé la présence d'un
nombre relativement important de kystes de Chry¬
sophycées et de Dinophycées.

Peu d'auteurs ont, jusqu'ici, mentionné les
conditions de formation de tels kystes en milieu
naturel. Les seules études effectuées, dues à Shilling
(1891), West (1908), Entz (1927), Braarud (1958) et
Eren (1969), se rapportent essentiellement aux
Péridiniens. En raison du peu de documentation
bibliographique disponible et de l'existence de
cycles évolutifs différents à partir de ces kystes
(Lefevre, 1932), il ne fut pas possible de déterminer
exactement les espèces auxquelles appartiennent les
différents types de kystes considérés; il nous a

cependant paru intéressant d'essayer de préciser les
facteurs intervenant dans l'enkystement de ces
Protistes.

LOCALISATION - METHODOLOGIE

Situé à une altitude de 1200 m, le lac Chauvet a
une superficie de 53 ha et une profondeur maximale
de 66 m. C'est un lac oligotrophe. En toute saison,
les eaux sont bien oxygénées jusqu'au fond, très peu
minéralisées et pauvres en éléments nutritifs. Le pH
est généralement neutre à légèrement acide (fig. 1A).
La vase est caractérisée par la présence, à partir de
- 30 m, d'une quantité importante de fer oxydé en
surface, formant une croûte continue entre - 30 et -

40 m. Comme l'eau, la vase est pauvre en calcium
(Tabl. I).
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Fig. 1. — A, représentation
spatio-temporelle de la valeur
du pH ; B, représentation
spatio-temporelle de la
conductivité.
A, spatio-temporal representa¬
tion of the pH values; B, spa¬
tio-temporal representation of
the conductivity.

Tableau I

Vase Eau interstitielle Eau surnageante Eau libre
mg/g mg/l mg/l mg/l

Ca 0,3 0,7 0,8 0,8

Mg 1,3 1,0 0,9 0,9
Zn 0,05 0,12 0,05 0,02

Na 0,15 2,2 1,3 1,3
K 0,5 1,0 0,6 0,6

10m 0,7 0,3 0,05 0,0

40m 2,5 1,5 0,1 0,0

10m 15,0 0,4 0,02 0,03

10m 50,0 6,8 0,1

Les prélèvements hebdomadaires ont été effectués
aux profondeurs - 10, - 20, - 30, - 40, - 60 m au

moyen d'un carottier Jenkin-Mortimer pour la vase
et d'une bouteille fermante de type Van Dron pour
l'eau libre.

Au niveau algal, nous avons :
— déterminé les espèces benthiques présentes

dans le premier cm de vase;
— effectué le dosage des pigments présents dans

le sédiment d'après la formule de Lorenzen (1967);
— évalué la biomasse spécifique par comptage au

microscope. Le calcul de la biomasse par m2 a
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ensuite été réalisé (Romagoux, 1979) par comptage
à partir de la biomasse rapportée à la surface de
prélèvement.
Au niveau physicochimique, les analyses ont été faites
sur l'eau libre, l'eau surnageante, prélevée directe¬
ment au-dessus du sédiment, l'eau interstitielle
obtenue par filtration sous vide de la vase brute (sur
filtres Whatman GF/C) et sur le sédiment après
attaque de ce dernier par HCl concentré. Dans l'eau
nous avons mesuré la quantité d'énergie lumineuse,
la température, la conductivité, le pH et nous avons
évalué les concentrations

— en nitrates. Après formation en milieu sulfuri-
que du dérivé nitré de l'acide phénol disulfonique,
la densité optique a été mesurée à 410 nm après
passage en milieu alcalin ammoniacal;

— en azote ammoniacal. L'ion ammonium en

milieu alcalin donne avec le phénol et l'hypochlorite
un composé de type indophénol susceptible d'une
détermination spectrophotométrique à 630 nm;

— en nitrites. L'intensité de la couleur rouge du
composé dû à la réaction de la sulfanilamide et du
N-(l naphthyl) - éthènediamine avec les nitrites est
mesurée à 540 nm;

— en phosphates par la méthode Murphy et
Riley;

— en silice. Après attaque au molybdate de
sodium la lecture est faite à 365 nm.

Dans l'eau et le sédiment, nous avons déterminé
les concentrations en Ca, Mg, Zn, Na, K, Mn et Fe,
par spectrophotométrie d'absorption atomique.

L'exploitation des résultats a été réalisée au

moyen de l'analyse en composantes principales
(Hotelling, 1933), selon le modèle interprétatif symé¬
trique proposé par Ibanez (1972). Cette analyse a été
effectuée de 2 façons différentes :

a) profondeur par profondeur sur l'ensemble des
prélèvements

b) de façon globale, toutes profondeurs confon¬
dues.

RESULTATS ET DISCUSSION

Les résultats (tabl.II) montrent l'intérêt de l'utili¬
sation simultanée de l'analyse en composantes
principales sur l'ensemble des données, et, profon¬
deur par profondeur. Cette étude mathématique
globale, comparée aux diagrammes spatio-temporels
de chaque paramètre, permet de sélectionner des
facteurs du milieu pouvant effectivement influer sur
le développement des 5 différents types de kystes
(fig- 2).

Profondeurs 10m 20m 30m 40m 60M Toutes profondeurs
confondues

Corrélations positive négative positive négative positive négative positive négative positive négative positive négative

A
Observés dans
moins de 10%

des prélèvements

Pas de
corrélation

T° B ICa IMg
VZn VNa INa
VFe SMn

B
VK VMn

SZn

Pas de
corrélation

B pH
VZn VMn lum.
SSi VCa

B

Observés dans

moins de 10%
des prélèvements

VMg SMg SNa
A VZn VMn

Chi. b ICa IMg
Chi. c IZn INa

IFe

pH

A ICa IMg
Chi. b IZn IMn
Chi. c IFe

pH

D 02
C SCa

Chi. b IMg
J Zn IK pH

IMn IFe

A pH
B lum.

VZn VMn ICa IMg
VFe VCa
SSi SMn SCa
LSi

C

Observés dans
moins de 10%

des prélèvements

E VMg VZn
T° VK

Cond. SCa SMg
VCa SNa

ICa IMg
IFe

E E D

VMg VZn
VK
SCa SMg
ICa IMg

E D
Cond. O2
SMn VMg VZn

VK VMn
VFe

SCa SMg
ICa IMg

E pH
B SCa SMg

SMn SNa
IK ICa IMg

LMg LMn LCa LNa
Cond. VMg VK

D

Observés dans
moins de 10%

des prélèvements

pH
PO4
VCa

IK IMn

SCa E
VK Cond.

VMg VZn E
VK B
SCa SMg Cond.

ICa SMn
IMn

VMg VZn C
VK VMn Cond.

VFe VCa
SCa SMg SMn
ICa IMg

VMg VZn VCa
VMn VFe SPO4
SCa SMg LMn

ICa Cond.
LCa LMg lum.

E

T° VMg VK
SMn SMg SNa
ICa 1 Fe

C
T° SCa SMg

Cond. ICa IMg
VCa VZn IFe

C D
Cond. VK

SMn SCa SMg
IK ICa

C D
IMn VMg VK

SMg
ICa

B D
C VMg VZn

Cond. VK VFe
SMn SCa SMg
IK IMn ICa IMg

IFe

Cond. pH
SMn VK VMn
LMn LNa

SPO4
LN02

A = Kystes de Chrysophycées, B = Kystes de Péridiniopsis, C = Kystes de Péridiniens
D = Kystes de Gymnodiniens "1" E = Kystes de Gymnodiniens "2"

Cond. = Conductivité lum. = Energie lumineuse
VCa, VMg, VZn,... = Ca, Mg, Zn, ... de la vase ICa, IMg, IZn, ... = Ca, Mg, Zn, ... de l'eau interstitielle
SCa, SMg, SZn, ... = Ca, Mg, Zn, ... de l'eau surnageante LCa, LMg, LZn, ... = Ca, Mg, Zn, ... de l'eau libre
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Fig. 2. — Schéma des différents kystes observés.
Observed cysts.

1. Les kystes de Chrysophycées

Ils sont présents de façon ponctuelle, pendant
toute la période de prélèvements (sauf en juillet),
essentiellement à partir de - 30 m. A cette profon¬
deur, la température de l'eau est voisine de 4 à 5°C
et une légère augmentation de cette dernière semble
favorable à leur développement bien que leur pré¬
sence ne dépasse pas l'isotherme 7°C, en toute
profondeur. Leur plus forte biomasse est contempo¬
raine des pH neutres à faiblement acides. Ils sont
liés positivement aux éléments de la vase tels que le
zinc et le fer, ainsi que le manganèse, lorsqu'il est
en quantité inférieure à 2 mg/g de vase sèche.
Au-dessus de cette valeur (à - 40 m), les kystes sont
en corrélation négative avec cet élément. Par contre,
l'augmentation des concentrations en Ca, Na et Mg
dans l'eau interstitielle semble favoriser le maintien
de la population active de Chrysophycées, en parti¬
culier, à la profondeur - 30 m.

2. Les kystes de Dinophycées

a. Les kystes de Peridiniopsis (d'après Bourrely, 1970)
probablement de Glenodinium alpestre chodat (fig. 3)
apparaissent au début du mois de mai. Présents
uniquement à - 10 m, début mai, ils occupent ensuite
(de mi-mai à la fin août) la zone profonde, en
disparaissant de la profondeur - 10 m. L'étude du
diagramme spatiotemporel permet de mettre en
évidence la présence de 3 populations successives de

kystes de Peridiniopsis. Parallèlement, une évaluation
de la biomasse phytoplanctonique (fig. 3 B) montre
que les Peridiniopsis sont présents dans l'eau, à partir
de début avril. Le comportement de cette population
permet de la subdiviser en 2 périodes principales :

— Au printemps, alors que la température de
l'eau ne dépasse pas 5 à 6°C en toute profondeur,
les Peridiniopsis colonisent toute la colonne d'eau, le
maximum de biomasse se situant, en surface,
mi-avril. Fin avril, l'apparition de kystes, en surface,
est suivie d'une brusque diminution du nombre des
cellules de Peridiniopsis dans les 10 premiers m.

— De mi-mai à Fin juillet, la population libre de
Peridiniopsis est concentrée dans les 10 premiers m.
Plus profondément, le nombre de cellules diminue
très rapidement et devient nul à partir de - 20 m. A
cette période, les kystes de Peridiniopsis sont obser¬
vés dans le sédiment et leur répartition suit l'évolu¬
tion de la population de Peridiniopsis en surface.

Bien qu'il ressorte de l'analyse mathématique que
la formation de kystes est favorisée par une élévation
de la valeur du pH dans l'eau surnageante, une
observation plus Fine des résultats montre qu'ils sont
absents du milieu lorsque le pH devient supérieur à
6,8 (Fig. 1A).

L'analyse en composantes principales, toutes
profondeurs confondues, fait apparaître une corréla¬
tion positive entre la concentration en Fe, Mn et Zn
de la vase et la biomasse des kystes de Peridiniopsis.
Cependant, une comparaison avec les résultats re¬
portés sur les diagrammes spatiotemporels, permet
de penser qu'il s'agit plus d'une concomitance de
faits que d'une corrélation directe. Certes, l'accumu¬
lation de fer, de manganèse, et, dans une moindre
part, de zinc, coïncide avec la zone où la sédimen¬
tation des kystes de Peridiniopsis est la plus impor¬
tante mais, dans ce cas précis, les variations des
différentes concentrations entre - 10 m et - 60 m sont

plus importantes que les variations temporelles à
chaque niveau; aussi, l'analyse globale privilégie-
t-elle les différences de concentration entre les
différents niveaux. La quantité de fer et de manga¬
nèse dissous varie en fonction des conditions oxydo-
réductrices du milieu. De ce fait, la corrélation
négative qui relie, à - 30 et - 40 m, au niveau de l'eau
interstitielle, ces kystes, aux 3 éléments précédents
et la corrélation positive existant à - 60 m permet de
penser que ce sont les conditions oxydoréductrices
du milieu qui influent sur la formation des kystes.

L'existence d'une corrélation négative entre la
quantité d'oxygène dissous et la biomasse de ces
kystes à - 60 m permet d'appuyer cette hypothèse.

Par contre, la présence de Ca et Mg dans l'eau
interstitielle et de Ca dans l'eau surnageante et dans
la vase favorise le maintien au niveau du sédiment
de la population de Peridiniopsis.
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Fig. 3. — A, représentation de
la biomasse des kystes de Peri¬
diniopsis; B, représentation de
la biomasse des Peridiniopsis
planctoniques.
A, spatio-temporal representa¬
tion of Peridiniopsis cysts bio-
mass; spatio-temporal represen¬
tation o/Peridiniopsis biomass.

b. Kystes de Peridinium (fig. 4A)

A membrane épaisse et très ornementée, ils
n'apparaissent dans le sédiment qu'à partir du mois
de juin. Ils sont présents en surface, de mi-juin à
mi-juillet, et de mi-juin à fin août en profondeur.
Leur répartition spatiotemporelle met en évidence
les interactions existant entre la formation des kystes
et la répartition des Peridinium eux-mêmes. En effet,
l'enkystement mi-juin de la population de Peridinium
est suivi fin juin de la disparition des Peridinium en
surface (jusqu'à - 10 m). La deuxième population
s'enkyste fin juillet, en surface, et de fin juillet à fin
août, en profondeur.

La formation des kystes est liée à une conductivité
élevée (fig. IB) (supérieure à 50 |^S) et associée à un
pH acide. La biomasse des kystes est corrélée
négativement à la concentration de certains cations
de la vase et en particulier à Mg, Zn et K, à toutes
les profondeurs.

La relation négative qui relie la biomasse des
kystes à Ca, Mg et Na de l'eau montre la dépen¬
dance de ces Peridinium vis-à-vis de ces éléments qui
restent toujours en quantité faible (valeur maximale
moyenne Ca : 0,8 mg/1, Mg : 1,0 mg/1, Na : 22
mg/1).
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Fig. 4.— A, représentation de
la biomasse des kystes de Peri-
dinium; B, représentation de la
biomasse des kystes de Gym-
nodiniens « 1 ».

A, representation o/Peridinium
cysts biomass; B, representation
of the biomass of Gymnodinium
« 1 » cysts.mg ■ m"

□

c. Les kystes de Gymnodiniens

Deux types de kystes de Gymnodiniens ont pu
être distingués sans qu'il soit possible de les déter¬
miner avec précision.

Les kystes « 1 » (fig. 4B)

A membrane relativement épaisse ornementée de
tubercules, ils ont un diamètre voisin de 10 |im.

Deux populations de Gymnodiniens enkystés
sous cette forme se succèdent jusqu'au mois de juin.
La première, est présente uniquement entre - 40 et

- 60 m, au début avril, la seconde de mi-mai à

mi-juin est essentiellement répartie à - 10 m et de -

40 à - 60 m. Les dénombrements cellulaires effectués
sur les échantillons planctoniques aux différentes
profondeurs montrent qu'une nouvelle population
de Gymnodiniens n'apparaît que mi-décembre, im¬
médiatement après le brassage et dans les faibles
profondeurs.

Pendant cette période de développement, l'enkys-
tement est favorisé par une faible minéralisation des
eaux (la conductivité est alors inférieure à 50 ^S).
L'augmentation de la biomasse de ces kystes est
concomitante de l'accroissement de la concentration
de certains cations de la vase tels que le potassium
(à partir de - 30 m), le manganèse et les cations
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Fig. 5. — A, concentration en
calcium dans l'eau libre; B,
concentration en calcium dans
l'eau surnageante.
A, Ca concentration in the
water; B, Ca concentration in
the overlying water.

mg . I "

dépendant de l'état oxydoréducteur du milieu (Mn
et Fe); l'étude des diagrammes spatiotemporels,
associée à l'analyse mathématique, montre qu'il y a
une réelle corrélation positive entre la concentration
en zinc dans la vase des kystes. Cette biomasse est
par contre corrélée positivement au calcium de l'eau
(libre et surnageante fig. 5A et 5B) et négativement
au calcium de la vase. L'analyse mathématique
globale montre également que la quantité de kystes
est inversement proportionnelle à la concentration
en phosphore de l'eau surnageante.

Les kystes « 2 » (fig. 6A)
A membrane fine et lisse, ils ont un diamètre

proche de 12 ^im - leur période de développement
est complémentaire de celle des kystes « 1 ». Ils sont
présents en grand nombre, de fin juin à mi-août, de
- 20 m à - 60 m. Les résultats obtenus lors des

comptages de Gymnodiniens effectués sur des
échantillons prélevés dans la colonne d'eau permet¬
tent de mettre en évidence l'existence de deux
populations de Gymnodiniens (fig. 6B) s'enkystant
à cette période.
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La première population apparaît en quantité
notable, en surface le 21 mai; après un certain
nombre de fluctuations, sa biomasse est maximale
le 25 juin, puis cette population disparaît brusque¬
ment des 10 premiers mètres entre le 25 juin et le 3
juillet. Elle sédimente alors et se maintient à - 10 m

jusqu'à fin juillet. Pendant toute cette période, les
kystes sont présents en grand nombre dans le
sédiment à partir de - 20 m. Il semble que la brusque
élévation de la température de l'eau en surface soit
responsable de la disparition de la population.

La deuxième population a une existence très
brève. Très abondants dans les 7 premiers mètres
lors des comptages du 30 juillet, ces Gymnodiniens

Fig. 6. — A, représentation de
la biomasse des kystes de
Gymnodiniens « 2 » ; B, repré¬
sentation de la biomasse des

Gymnodiniens « 2 » plancto-
niques.
A, representation of the biomass
of Gymnodinium « 2 » cysts; B,
representation of the planktonic
Gymnodinium biomass.

s'enfoncent à - 15 m et sont pratiquement absents de
la surface à partir du 16 août. Ils s'enkystent alors
et provoquent une brusque augmentation de la
biomasse en particulier à - 20 m (fig. 6B).

Les Gymnodiniens qui se développent de juin à
août sont essentiellement présents dans les 15
premiers mètres d'eau. Dans ce milieu, leur tempéra¬
ture optimale de développement est comprise entre
10°C et 15°C.

La présence des kystes est concomitante d'une
conductivité des eaux prélevées (50 p.S) (Fig. IB). La
présence de magnésium et de potassium en quantité
plus importante s'oppose à l'enkystement de même
qu'une élévation de la concentration en fer de l'eau
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interstitielle à - 10 et - 20 m. L'élévation du pH,
l'augmentation des concentrations en Mg et en Ca
dans l'eau interstitielle et surnageante et de Na dans
l'eau libre, favorisent le maintien de la population
de Gymnodiniens. A l'inverse, l'augmentation de la
concentration en nitrites et en phosphates de l'eau
surnageante favorise l'enkystement.

CONCLUSIONS

Malgré les difficultés de détermination, un certain
nombre d'éléments concernant l'écologie de ces
kystes dans le lac Chauvet ont pu être mis en
évidence.

1. La plupart des formes enkystées de Chrysophy-
cées et de Dinophycées existant dans le lac ne sont
présentes dans le sédiment qu'à partir de - 20 m. A
la profondeur - 10 m, ces kystes sont en faible
quantité sauf le kyste « 2 » des Gymnodiniens dont
la biomasse est importante à toutes profondeurs.

2. En fonction de leur sensibilité vis-à-vis du
milieu, les kystes de Dinophycées peuvent être
séparés en 2 groupes distincts :

— Le premier groupe est composé par les kystes
de Peridinium, les kystes « 2 » de Gymnodiniens et
les kystes de Peridiniopsis. Les 2 premiers sont
observés à la période estivale de juin à août et sont
corrélés positivement à la température dans les 20
premiers mètres. Les kystes de Peridiniopsis dont la
période de développement est plus longue (de mai
à fin août) ne sont pas influencés par la température
du milieu. L'évolution de l'eau surnageante vers un
pH acide favorise la formation des kystes. Ils sont
tous trois corrélés négativement au calcium et au
magnésium de l'eau (interstitielle, surnageante et
libre); cependant la sensibilité de chacun d'eux
vis-à-vis de ces éléments les différencie.

— Le deuxième groupe est uniquement constitué
part les kystes « 1 » des Gymnodiniens. A l'inverse

des précédents, leur développement est favorisé par
des eaux très peu minéralisées, plus riches en
calcium et en magnésium.
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SELS NUTRITIFS

MER ROUGE

AL-GHARDAQA

RÉSUMÉ. — Les variations saisonnières des sels nutritifs des eaux côtières de la Mer
Rouge, face à Al-ghardaqa sont étudiées. La diminution ou l'augmentation des
concentrations de chaque sel nutritif dépend de certains facteurs qui sont discutés.
Les variations verticales irrégulières de chaque sel nutritif en divers points coïncident
surtout avec le processus de mélanges verticaux avec l'influence de la marée. Les
processus de changements et d'augmentation de sels nutritifs, combinés avec les
mouvements de l'eau marine, sont responsables des variations régionales et saisonniè¬
res de ces sels nutritifs. La moyenne saisonnière maximum de chaque sel nutritif en
juillet résulte principalement de l'augmentation du taux de décomposition des déchets
organiques due à l'élévation de la température en été. Les valeurs moyennes des sels
nutritifs calculées pour le secteur étudié, influencées par l'impact de la ville de
Al-Ghardaqa et de son port, sont 0.18 |xg-at N03-N/1, 0.23 ng-at N02-N/1, 0.12 |xg-at
P04-P/1 et 7.1 |ig-at Si/1.

NUTRIENTS

RED SEA

AL-GHARDAQA

ABSTRACT. — Seasonal variations of nutrient salts in the coastal waters of the Red
Sea in front of Al-Ghardaqa were studied. The decrease or increase in the concen¬
tration of each nutrient was found to depend upon certain factors, which were
discussed. The irregular vertical variations of each nutrient at most locations coincided
mainly with the vertical mixing processes and the tidal effects. The process of removal
and addition of nutrient salts, combined with physical movements of sea water, are

responsible for the regional and seasonal variations of these nutrients. The maximum
seasonal average value for each nutrient in July resulted principally from the increase
in the rate of decomposition of organic remains by elevation of temperature in
summer. The average values of nutrients calculated for the study area, influenced by
the City of Al-Ghardaqa and its harbour, were 0.18 (ig-at N03-N/1, 0.23 |ig-at
NOrN/l, 0.12 ng-at P04-P/1 and 7.1 ng-at Si/1.

MATERIAL AND METHODS

The present study, representing a part of an
océanographie programme, deals with the seasonal
distribution of nutrient salts in the Red Sea water in
front of Al-Ghardaqa. A map, showing position of
stations, and the description of this study area are
provided in Part I (Saad and Kandeel, in press).
Sampling was carried out in April, July, October
1980 and January 1981 to represent spring, summer,
autumn and winter, respectively. All vertical samples

taken from the thirteen stations distributed on four
sections, were immediately treated with 0.5 % chlo¬
roform, in order to prevent or at least minimize
changes. They were kept in well stoppered polyethy¬
lene bottles and then stored in a deep freeze at -20°C
till analysis. The samples were filtered, using milli-
pore 0.45 jxm membrane filter, and the dissolved
inorganic nutrients were analysed spectrophotome-
trically. Determinations of nitrate, nitrite and silicate
were carried out according to the methods described
by Strickland and Parson (1968) and that of phos¬
phate according to Murphy and Riley (1962).



Fig. 1. — On the left, horizontal distribution of surface nitrate (|xg-at N03-N/1) in the study area during 1980-1981; on
the right, vertical distribution of nitrate (|xg-at N03-N/1) at section C during 1980-1981.
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RESULTS

Nitrate content

As shown in figure 1, the distribution pattern for
surface nitrate in April was similar to that in
January. From the isolines in July, it is noticed that
the lowest surface nitrate values were found in the
southern and coastal regions and the highest in the
northern part. In October, however, the lowest
surface values were obtained from the northern part
and the highest from the middle region. In January,
the isolines run almost parallel to the coast line,
showing slight irregular local variations.

The vertical nitrate values showed irregular varia¬
tions at most stations, ranging from 0.01 to 1.22 ug-at
N03-N/1, representing the overall minimum and
maximum, respectively. This nutrient was comple¬
tely depleted in several samples. It is clear from
figure 1 that the isolines at Section C show an
increase in nitrate content with depth in April,
October and January. In July, however, the highest
nitrate values were found in the surface and offshore
waters, whereas the lowest were in the coastal area.
The seasonal average concentrations (averages of all
stations in each season) ranged noticeably from 0.10
(ig-at NO3-N/I in January to 0.21 |j.g-at NO3-N/I in
July (fig. 2).

Fig. 2. — Variations of the seasonal average values of
nutrients in the study area during 1980-1981.

Nitrite content

The surface horizontal distribution of nitrite is

presented in figure 3. The surface values in April
were lower than those in January. The isolines in
April run almost parallel to the coast line, showing
a decrease costward. In July, the surface nitrite
values were higher than those in January and April,
giving irregular variations. The isolines in October
indicate a decrease seaward. In January, the isolines
run almost parallel to the coast, indicating a de¬
crease seaward and northward.

The vertical values of nitrite showed irregular
variations at most stations. They varied from an
overall minimum of O.Ol (ig-at N02-N/1 at 10 m
depth of station X in October to an overall maxi¬
mum of 1.20 |j.g-at N02-N/1 at station VIII (10 m
depth) in January. Dissolved nitrite was depleted
from several samples in April, October and January
and appeared at all stations in July. The vertical
distribution of nitrite along Section C (fig. 3) illustra¬
tes an increase downward in April and October, as
well as coastward and in the surface in July.In
January, there were two spots, having 1.0 (i.g-at
N02-N/1 isolinge, in the surface layer of the middle
stations and the irregular distribution was generally
observed at this section. The seasonal average values
varied considerably from 0.03 ug-at NOrN/l in
April to 0.48 |ig-at N02-N/1 in July (fig. 2).

Phosphate content

The horizontal distribution of surface phosphate
is shown in figure 4. The isolines in April indicate
a decrease towards the middle zone and an increase
coastward. In July, the isoline 0.20 n.g-at P04-P/1
runs close to Section C and the values decreased
north and south of it. In October, the isoline 0.10
(j.g-at PO4-P/I, covering the whole study area, runs
almost parallel to the coast line and the northern
zone showed a coastward increase. In January, the
isoline 0.08 (o.g-at P04-P/1 runs almost parallel to the
coast and ends before the southern region.

The vertical concentrations of phosphate showed
irregular variations at several stations and decreased
or increased with depth at some others. They ranged
from 0.03 ug-at P04-P/1 (overall minimum) at 50 m
depth of station X in April to 0.40 ^.g-at P04-P/1
(overall maximum) at 15 m depht of the same station
in July. It is clear from the vertical distribution of
phosphate along Section C (fig. 4) that the isoline
0.10 |i.g-at P04-P/1 is close to the bottom and coast
in April and to station IX in January. The phosphate
concentrations in the rest of the area of this section
were generally lower than this value, showing irregu¬
lar distribution those months. In July, there was a
pocket of water with values less than 0.20 |ig-at
P04-P/1 at station IX and the concentrations in the
rest of Section C were higher than this value. The
isolines in October show an increase coastward and
downward. The seasonal averages ranged markedly
from 0.07 ug-at P04-P/1 in January to 0.19 )_ig-at
P04-P/1 in July (Fig. 2).

Silicate content

It appears from the horizontal distribution of
surface silicate (fig. 5) that the isolines in April show
irregular variations, with a tendency of increase
northward. The irregular distribution of surface
silicate was also observed in July, but with an



Os
K>

Fig. 3. - On the left, horizontal distribution of surface nitrite (ng-at N02-N/1) in the study area during 1980-1981; onthe right, vertical distribution of nitrite (ng-at NOrN/l) at Section C during 1980-1981.



Fig. 4. — On the left, horizontal distribution of surface phosphate (p-g-at P04-P/1) in the study area during 1980-1981;
on the right, vertical distribution of phosphate (|ig-at P04-P/1) at Section C during 1980-1981.

On
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pjg. 5. _ On the left, horizontal distribution of surface silicate (p-g-at Si/1) in the study area during 1980-1981; on the
right, vertical distribution of silicate (jig-at Si/1) at Section C during 1980-1981.
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increase towards the middle zone. In October, the
isolines indicate a decrease seaward and that the

I southern area showed homogenous values. A rela¬
tive decrease in silicate content in the surface water

was noticed northward near the coast in January.
The vertical values of silicate showed irregular

variations at most stations, except in October when
a decrease towards the bottom of several stations
occurred. Also, an increase with depth was observed
at some locations. These values fluctuated between
an overall minimum of 2.3 |i.g-at Si/1 at 10 m depth
of station VIII in January and an overall maximum
of 16.5 p.g-at Si/1 in the bottom water of station X
in July. As shown from the vertical distribution of
silicate along Section C (fig. 5), the concentrations
of this nutrient genrally increased downward and
coastward during the investigation. The seasonal
average values varied markedly from 3.7 |i.g-at Si/1
in Januray to 9.9 |ig-at Si/1 in July (fig. 2).

DISCUSSION

The nutrient budget in the Red Sea is indicated
by the inflowing and outflowing nutrients. Morcos
(1970) showed that a net gain was recorded only for
nitrite-nitrogen and a net loss was recorded for
phosphate-phosphorus, nitrate-nitrogen and sili¬
cate-silicon. This indication for the continuous loss
of nutrients from the Red Sea explains the poverty
of this sea water with respect to nutrient salts.
However, the nutrient concentrations in the coastal
waters of the Red Sea, receiving sewage and indus¬
trial wastes from populations on the coasts, are
relatively high. The average values of nitrate, nitrite,
phosphate and silicate calculated for the study area,
influenced by the City of Al-Ghardaqa and its
harbour, were 0.18 n-g-at N03-N/1, 0.23 (ig-at
NOrN/l, 0.12 |ig-at PO4-P/I and 7.1 ^g-at Si/1,
respectively.

The vertical values of each nutrient showed
irregular variations at most stations. This coincided
principally with the vertical mixing processes in the
water column and the tidal effects in the study area.

The process of removal and return of nutrient
salts, combined with the physical movements of sea
waters, cause the seasonal and regional variations of
these nutrients. In the present study, the maximum
seasonal average value for each nutrient was found
in July and the minimum in January, except for
nitrite which gave a minimum seasonal average in
April (fig. 2). In addition to the factors causing the
increase in nutrient contents in the sea water, the
considerable elevation of water temperature in
summer, which increases the rate of decomposition
of organic matter and detritus as well as dissolution
of diatomaceous silica, is considered as the main
factor responsible for the highest seasonal average
values of nutrients in July. Consequently, the drop

of temperature in winter, indicated by the lowest
seasonal average temperature value in January (Saad
and Kandeel, in press), might explain the minimum
seasonal averages of nitrate, phosphate and silicate
that month. However the lowest seasonal average
nitrite concentration in April may be attributed to
its biological oxidation, as well as the increase in its
utilization by phytoplankton in spring. The first
assumption is supported by the relatively high
seasonal average value of dissolved oxygen in April
(Saad and Kandeel, in press).

Nitrate is the most stable and predominant inor¬
ganic nitrogen compound in the sea water ( Behairy
and Saad, 1984). However, the consideration of
nitrite in the sea water is useful, as has been pointed
out by Wattenberg (1937) due to its intermediate
position between nitrate and ammonia. Nitrate is the
end product in the process of nitrification in sea
water (Riley and Chester, 1971). According to Ewins
and Spencer (1967) nitrate is considered as the most
essential major nutrient limiting the growth of
phytoplankton.

The supply of nitrate in the upper layer of the
Red Sea is provided by the inflowing water from
Bab-el-mandeb, as well as through advection and
diffusion from the deep water layers. The surface
horizontal distribution of nitrate showed in the study
area irregular local variations (fig. 1). These coinci¬
ded possibly with the special conditions occurred in
the different regions; such as water movement,
temperature changes and phytoplankton distribu¬
tion.

Depletion of nitrate observed in several samples,
as well as its obvious decrease may be due mainly
to the increase in nitrate uptake by phytoplankton
(Park et al., 1970; Nicholls and MacCrimmon, 1975).
The decrease in nitrite content as well as its deple¬
tion in several samples may be attributed principally
to the increase in its oxidation to nitrate, reduction
to ammonia and utilization by phytoplankton (Be¬
hairy and Saad, 1984). The increase in nitrate
content below the euphotic zone resulted in the main
from the supply from the relatively nitrate enriched
deep water. The high nitrate concentrations in the
deep water layers coincided mainly with the release
of nitrate from the bottom sediments into the
overlying water and the increase in mineralization of
organic matter at and near the sea bottom (Behairy
and Saad, 1984). However, the high nitrite concen¬
trations might be related to the increase in reduction
of nitrate and oxidation of free ammonia to nitrite,
as well as the extracellular excretion of nitrite by
phytoplankton (Grasshoff, 1969).

Regarding phosphate, its importance in natural
waters has been demonstrated by several workers
(Cooper, 1958; Kramer et al., 1972; Saad, 1973). The
low phosphate concentrations are attributed to the
increase in its consumption by phytoplankton (Park
et al., 1970); Kramer et al., 1972) and the adsorption
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of large amounts of phosphate on the suspended
particles (Jitts, 1959; Saad, 1973). However, the
increase in phosphate content is related to decay of
phytoplankton and excretion of large amounts of
phosphate by aquatic organisms (Kramer et al.,
1972; Behairy and Saad, 1984) as well as the release
of phosphate from the bottom sediments into the
overlying water (Saad, 1973).

Concerning silicate, this major nutrient is essen¬
tial for the shell formation of diatoms. Paascha

(1973) observed that the growth of these organisms
in natural waters is regulated by the availability of
silica in the dissolved state. Grasshoff (1969) pointed
out that the supply of silicon to the Red Sea occurs
in the inflowing surface water from the Gulf of Aden
and is possibly due to partial solution of quartz and
clay particles transported to this sea by sand storms.
Although the sea water is undersaturation with
respect to silicon, the dissolution process is unexpec¬
tedly low, due probably to the adsorbed cations. The
silicon which does not dissolve deposits finally on
the bottom and becomes incorporated with the
sediments (Newcombe et al., 1939).

The decrease in silicate concentrations is attribu¬
ted mainly to uptake by diatoms (Jörgensen, 1957;
Ewins and Spencer, 1967). However, the increase in
silicate values, especially below the euphotic zone,
resulted principally from the decline of diatoms
(Ewins and Spencer, 1967) and the supply from the
relatively silicate enriched deep water. The high
silicate content in the deep water layers coincided
in the main with the increase in the dissolution rate

of diatom frustules and their fragments in the
bottom sediments (Saad, 1975).
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METACRANGONYX GINETI N.SP.
D'UNE SOURCE DU HAUT-ATLAS MAROCAIN

ET LA FAMILLE DES METACRANGONYCTIDAE
N. FAM. (Crustacés Amphipodes stygobies)

Metacrangonyx gineti n.sp., a new species of the genus
Metacrangonyx Chevreux, 1909, from a spring in the High-Atlas,

Morocco, and the family Metacrangonyctidae n. fam. (Crustacea, Amphipoda)

C. BOUTIN et M. MESSOULI
Laboratoire d'Ecologie Animale-Hydrobiologie,

Département des Sciences de la Vie,
Faculté des Sciences, B.P. S-15, Marrakech, Maroc

CRUSTACE

AMPHIPODE STYGOBIE

METACRANGONYX

METACRANGONYCTIDAE

BIOGEOGRAPHIE

RÉSUMÉ. — Une source du Haut-Atlas marocain, située au sud-est de Marrakech,
a livré un Amphipode souterrain, Metacrangonyx gineti n. sp., qui présente certaines
ressemblances avec l'espèce type du genre Pygocrangonyx Karaman et Barnard, 1979
et confirme l'unité du genre Metacrangonyx sensu lato. La famille des Metacrango¬
nyctidae n. fam. réunit donc, à ce jour, 9 espèces appartenant à 2 genres seulement,
Metacrangonyx Chevreux, 1909 et Longipodacrangonyx Boutin et Messouli, 1988. Le
« Regression Model Evolution », ainsi que deux autres mécanismes évolutifs sont
invoqués pour expliquer la répartition et la spéciation dans les deux genres du Maroc,
à la suite des transgressions du Cénomano-Turonien, du Sénonien et de l'Eocène.

CRUSTACEA

STYGOBIONT AMPHIPOD

METACRANGONYX

METACRANGONYCTIDAE

BIOGEOGRAPH Y

ABSTRACT. — A spring, located in the Moroccan High-Atlas, south-east of
Marrakesh, has delivered a new species of stygobiontic Amphipoda, Metacrangonyx
gineti n. sp. This new species shows some similarities with the type species of genus
Pygocrangonyx Karaman and Barnard, 1979, and confirms the unity of the genus
Metacrangonyx sensu lato. The family Metacrangonyctidae n. fam. includes, until now,
9 species belonging to 2 genera only, Metacrangonyx Chevreux, 1909 and Longipo¬
dacrangonyx Boutin and Messouli, 1988. The « Regression Model Evolution » and two
other evolutionary mechanisms are suggested to explain the distribution and the
speciation in the two genera of Morocco, after the Cenomano-turonian, Senonian and
Eocene regressions.

INTRODUCTION

Après la découverte sur l'Ile de Majorque aux
Baléares de Metacrangonyx longipes (Chevreux,
1909), premier représentant du genre, 4 espèces de
Metacrangonyx ont été récoltées au Maroc et décrites
successivement : M. panousei et M. remyi (Balazuc
et Ruffo, 1953), M. longicaudus (Ruffo, 1954), enfin
M. spinicaudatus (Karaman et Pesce, 1980). Par la
suite, M. sinaicus a été trouvé dans le Sinaï (Ruffo,
1982). Entre temps Karaman et Barnard (1979)
avaient proposé de créer le genre Pygocrangonyx
pour séparer l'espèce remyi des autres, puis Kara¬
man (1981) a proposé le genre Afrocrangonyx pour
les 3 autres espèces marocaines, le genre Metacran¬

gonyx étant à nouveau, pour ce dernier auteur,
monospécifique, avec la seule espèce des Baléares.
Récemment enfin, Stock et Rondé-Broekhuizen
(1986) décrivent Pygocrangonyx repens d'une île des
Canaries.

En réalité, ces différentes espèces de Metacrango¬
nyx sensu lato sont très proches les unes des autres
et cette fragmentation du genre paraît peu justifiée
(Boutin et Messouli, 1988). Cette opinion rejoint
celle de Ruffo (1982) qui conteste la validité du
genre Afrocrangonyx. Ruffo considérait cependant,
en 1982, alors que 6 espèces seulement étaient
connues, qu'on pouvait, à la rigueur, accepter le
genre Pygocrangonyx du fait que l'espèce remyi
diffère des autres espèces par l'absence d'endopo-
dite à l'uropode III. Stock et Rondé-Broekhuizen
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(1986) confirment que le genre Afrocrangonyx, «a
poorly characterized unit » ne constitue pas un
groupe valide d'espèces, mais ils conservent le genre
Pygocrangonyx dans lequel ils rangent P. repens des
Canaries.

A l'occasion des prospections stygobiologiques
entreprises par l'équipe de Biologie souterraine de
la Faculté des Sciences de Marrakech, l'un de nous
(Messouli, 1984) a récolté, en filtrant l'eau de
nombreuses sources, plusieurs espèces d'Amphipo-
des appartenant à la famille des Metacrangonyctidae
n. fam. L'une de ces espèces, provenant de la Source
de Telouet, dans le Haut-Atlas de Marrakech, est
nouvelle et doit être attribuée au genre Metacrango¬
nyx Chevreux, 1909.

La découverte de Metacrangonyx gineti n. sp.,
décrite ici, ainsi que l'étude des espèces connues du
Maroc et des Baléares, mais aussi de nombreuses
espèces encore inédites au Maroc, apportent des
arguments nouveaux permettant de reconsidérer et
de clarifier la systématique du « Groupe Metacran¬
gonyx» pour lequel nous proposons le statut de
famille, les Metacrangonyctidae n. fam.

BIOTOPE ET METHODE DE CAPTURE

La station type est une petite source sommaire¬
ment aménagée au fond d'un thalweg, à 300 m
environ au N.O. de l'ancien Palais du Glaoui, à
Telouet (Alt. 1800 m; Long. 7° 14' 18" W; Lat.
31 "17'47" N). Cette source qui débite à peine 0,5 l.s'1,
est une exsurgence située à la base d'une terrasse
alluviale récente et de structure hétérogène, consti¬
tuée principalement de limons, d'argiles et de galets,
ainsi que de quelques niveaux de sables fins.

Au point d'émergence, la température de l'eau, de
jour comme de nuit, est de 17,7°C en juin; son pH
est de 7,0 et sa conductivité de 1,00 mS.cm '.cm"2 à
la température de 25°C. Il s'agit donc d'une eau
neutre, relativement fraiche pour le Maroc en raison
de l'altitude de la station, et assez fortement miné¬
ralisée car les oueds de la région et leurs alluvions
sont très souvent salés, du fait de l'abondance des
terrains triasiques salifères dans le Haut-Atlas.

Pour filtrer l'eau de la source, un filet de nylon
à mailles de 300 um a été placé pendant 4 à 5 h à
la sortie du tuyau, et ce dernier a été brossé intérieu¬
rement sur une distance de plusieurs dm, afin d'en
extraire la faune qui aurait pu se trouver fixée sur
les parois. Effectuées à 3 reprises pendant la journée
et à des dates différentes, les premières filtrations
n'ont permis aucune capture. Au contraire, en
procédant de la même façon mais pendant la nuit,
les 12 juillet 1984, 1er mai 1985 et 15 juin 1986, nous
avons récolté respectivement 36, 15 et 21 Amphipo-
des, adultes ou jeunes à différents stades de leur
développement post-embryonnaire. Les formes ju¬
véniles étaient particulièrement abondantes en juillet
1984.

Le bassin sédimentaire de Telouet étant constitué
par des terrains alluviaux perméables en petit, l'ha¬
bitat normal de ces Crustacés, capturés à l'occasion
d'une « dérive nocturne », ne peut être que la nappe
phréatique de la région. Metacrangonyx gineti n. sp.
est donc une espèce interstitielle phréatobie.

MATERIEL EXAMINE

L'ensemble du matériel récolté a été examiné; 10
adultes des 2 sexes ont été retenus pour la descrip¬
tion et constituent la série syntype. Les femelles
ovigères mesurent de 2,7 à 4,8 mm de long et les
mâles adultes, sur lesquels il est possible de distin¬
guer les vésicules séminales, de 2,7 à 3,5 mm. Les 10
individus types ont été disséqués et montés entre
lame et lamelle dans le polyvinyl-lactophénol, après
coloration au Rose Bengale, et sont conservés dans
la collection des auteurs à Marrakech. Des topotypes
adultes seront déposés à l'Institut Scientifique de
Rabat, au Muséum National d'Histoire Naturelle de
Paris, au Museo Civico di Storia Naturale de
Verona, ainsi qu'au Zoologisch Museum d'Amster¬
dam.

DESCRIPTION

Metacrangonyx gineti n. sp. : petit Amphipode
dépigmenté et anophtalme; corps lisse et comprimé
latéralement; courbure dorsale marquée après
conservation dans l'alcool à 70° (Fig. 1,A).

Céphalon

Un peu plus haut que long; rapport H/L proche
de 5/4. Sinus correspondant aux antennes I et II
bien marqués et lobes latéraux anguleux (Fig. 1, A).

Antennes

Sensiblement aussi longues que la moitié du
corps. Le pédoncule, dont la longueur atteint les 4/9
de celle de l'antenne, comprend 3 art. de taille
décroissante : le second mesure environ les 4/5 du
1er, le 3e un peu plus de la moitié. 1er art. : une
rangée de 3 épines pariétales, exceptionnellement 4,
et une épine distale, ainsi qu'une vingtaine de soies.
Second art. : généralement 2 épines, parfois une
seule, et 25 soies. 3e art. : sans épine, 14 soies
seulement. Le flagelle principal compte le plus
souvent 12 à 14 articles; le 1er ne porte que 2 soies
et les suivants 6, ainsi qu'une aesthétasque, à partir
du 4e art. Le flagelle accessoire, très court, compte
2 art. presque égaux et un 3e extrêmement réduit,
portant respectivement 3, 4 et 3 soies; il atteint le
milieu du second art. du flagelle principal (Fig. 1,B).



Fig. 1. — Metacrangonyx gineti n. sp. A, habitus; B, antenne 1; C, antenne 2; D, lèvre supérieure; E, mandibule droite;
F, mandibule gauche.



70 C. BOUTIN ET M. MESSOULI

Antennes II (Fig. 1,C)

Leur longueur atteint presque les 2/3 de celle de
Al. Structure classique avec un pédoncule de 5 art.,
1,6 fois plus long que le flagelle. Le second art.,
soudé au 1er, comporte une glande coxale conique
dont le tube excréteur apical, bien visible en électro-
nographie (Pl. IC, g) dépasse légèrement le 3e art.
antennaire. Ce 3e art., court comme les 2 précédents,
porte une écaille antennaire munie de 2 soies sub¬
terminales, dont l'extrémité atteint la base du 4e art.
(Pl. 1C, e). L'art. 4 porte 2 rangées de 3 épines et une
douzaine de soies; il est plus fort et presque aussi
long que le 5e qui ne porte que des soies (Fig. 1, C).
Flagelle court (à peine plus de la moitié de la
longueur du pédoncule) constitué par 7 ou 8 art.
seulement, portant chacun 8 ou 9 soies à leur
extrémité.

Lèvre supérieure

Régulièrement arrondie à son extrémité; recou¬
verte extérieurement par un grand nombre de fines
sétules groupées près du bord apical (Fig. 1, D).

Mandibules

De forme pyramidale, assez trapues, elles portent
un palpe rudimentaire, constitué par un article
unique muni de 2 soies (Pl. 1C, p).

Mandibule droite : processus incisif constitué par
5 dents inégales : la seconde est souvent la plus
grande (Fig. 1, E), viennent ensuite par ordre de
taille, la 3e, puis la 1ère, enfin la 4e et la 5e qui sont
très réduites et orientées dans un plan un peu
différent de celui des 3 1ères. La lacinia mobilis
présente 2 dents principales fortement sclérifiées
dont les bords internes sont souvent Finement créne¬

lés, ainsi qu'un processus membranaire plus fin et
plus court qui se termine par 3 ou 4 pointes. Sur le
corps de la lacinia, et du côté opposé à la pars
incisiva, on observe une série de 5 ou 6 petites soies,
raides et serrées, qui n'ont pas d'équivalent à
gauche. Processus incisivus accessorius (« spine-row »
des auteurs anglophones) constitué par 4 fortes soies
denticulées, ainsi que 3 ou parfois 4 autres soies
plumeuses et plus Fines. Tout près de la pars molaris,
5 soies plumeuses, fixées au même point, forment
une touffe recourbée en direction du processus
molaire. Ce dernier, en saillie sur le bord interne du
corps mandibulare, est allongé et présente une
surface triturante striée longitudinalement sur sa
moitié basale. Une vingtaine de dents aplaties,
lancéolées et de taille inégale, bordent cette surface
dans sa partie baso-interne, de même que 8 à 10
dents, plus Fines et de taille régulière, sur le bord
externe. Une grande soie plumeuse, formant un
fouet plus long que le proc. mol. lui-même, est fixée

à son angle baso-externe, et s'étend jusqu'à la base
du corps mandibulaire (Fig. 1, E).

Mandibule gauche : processus incisif : 5 dents
disposées dans un même plan; la 2e et la 3e sont les
plus grandes, la 1ère et la 4e sont de taille moindre,
enFin la 5e en arrière, est la plus petite (Fig. 1, F).
Lacinia mobilis plane à 4 dents dont la 1ère est à
peine plus grande que les 3 autres. Proc. inc. acc.
formé par une rangée de 5 fortes soies denticulées
dont la 1ère est plus courte et surtout plus large à
sa base que les 4 autres, 4 soies plumeuses insérées
à la base des soies denticulées. La table triturante du
processus molaire est entourée d'une rangée de dents
en languette, aplaties et lancéolées du côté postéro-
externe, différenciées dans la région postérieure où
les unes sont simples et efFilées alors que les autres
sont biFides, triFides ou laciniées, enfin plus régu¬
lières sur le bord externe. Fouet plumeux, à l'angle
postéro-externe nettement plus court que le proc.
mol., et considérablement plus réduit que son
homologue droit. EnFin, une rangée de soies, de
taille croissante d'abord, décroissante ensuite,
s'étend en diagonale depuis la partie distale du bord
interne vers le milieu de la surface triturante. Cette
dernière est striée transversalement et de façon plus
marquée sur sa moitié externe.

Lèvre inférieure

Dépourvue de lobes internes; assez semblable à
celle des autres espèces du genre (Fig. 2, A). Les 2
lobes régulièrement arrondis et recouverts d'un
abondant revêtement de soies, près de leur bord
interne et distal.

Maxilies I

Le lobe interne porte le plus souvent une rangée
de 11 soies sur son bord interne (2 individus
possèdent 12 et 13 soies). Le lobe externe, tronqué
transversalement, porte à son extrémité 11 épines
denticulées, de plus en plus fortes depuis le bord
interne vers le bord externe (Fig. 2, B et C). Palpe
gauche, un peu moins gros, et plus allongé que son
homologue droit : 1er art. 2 fois plus long que large
à sa base, second art. 3 fois plus long que le 1er,
terminé par 3 fortes épines apicales et une épine plus
Fine, ainsi qu'une soie sub-apicale. Palpe droit (Fig.
2, B), plus trapu, terminé par 4 fortes épines apicales
et 1 soie simple subapicale.

Maxilles II

Lobe interne pourvu de 7 soies, simples et fines,
sur le bord interne, d'une rangée légèrement oblique
de 12 à 14 soies plumeuses, plus fortes que les
précédentes, et d'une touffe apicale de 16 soies
simples ou barbelées (Fig. 2, D). Le lobe externe



Fig. 2. — Metacrangonyx gineti n. sp. A, lèvre inférieure; B, Mxl droit; C, dent de Mxl; D, Mx2; E, Mxp; F, détail des
dents du lobe externe de Mxp. G, H et I, péréiopodes 1 à 3. J, dactyle du péréiopode 3.
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porte à son extrémité 7 longues soies finement
denticulées sur leur moitié distale et 9 ou 10 soies
simples, plus courtes que les précédentes, ainsi
qu'une petite soie, nettement plus fine et plus courte
que les autres, implantée à l'angle externe du lobe.
La surface des maxilies II est couverte de nom¬

breuses et fines sétules sur le tiers distal des 2 lobes
et sur le tiers interne du lobe interne.

Maxillipèdes

Le maxillipède est caractérisé par un palpe très
robuste dont le second art., le plus grand, est fort et
trapu, de même que les 2 derniers qui sont relative¬
ment larges (Fig. 2, E). Le lobe externe est pourvu
de 6 ou 7 dents, généralement 6 à gauche et 7,
parfois 8, du côté droit. A la différence de ce qui
s'observe chez les autres espèces connues, les 2 dents
les plus externes, et à un moindre degré la 3e, sont
denticulées sur leur bord interne et distal (Fig. 2, F).
Ces dents sont précédées par 2 fortes soies plu-
meuses implantées à l'extrémité du bord externe. 4
ou 5 soies simples implantées en arrière des dents,
ainsi que 8 ou 9 soies, simples également, le long du
bord interne. Lobe interne : 3 dents à l'extrémité,
terminées chacune par 2 ou 3 pointes, ainsi que 9
soies plumeuses dont 5 apicales et 4 pariétales, et 5
soies simples plus petites.

Gnathopode I

Il ne diffère de celui des autres espèces que par
ses phanères, et par les proportions de certains
articles (Fig. 3, A). En particulier le basis, le carpe
et le propode sont relativement trapus. Basis : 6
longues soies simples sur son bord postérieur, et 9
ou 10 soies plus petites sur sa partie distale.
L'ischion ne porte que quelques soies et le méros
une dizaine dont 3 plus grandes et 7 alignées
transversalement dans la région postéro-distale.
Carpe pourvu de soies abondantes appartenant à 2
ensembles principaux : d'une part sur la face externe
de l'article on observe 3 rangées transversales de
soies, striées ou barbelées sur leur moitié distale,
comportant respectivement, de la base vers l'apex,
3, 4 et 5 soies; d'autre part, sur le bord ventral (ou
postérieur) sont insérés 5 groupes de soies de plus
en plus longues et fortes de la base vers l'extrémité
de l'article. Propode, relativement court et trapu;
bord palmaire nettement transverse portant près de
l'angle palmaire, 5 dents dont les 3 plus fortes sont
bifides, et une dizaine de soies; entre la zone où sont
implantées les dents et l'articulation du dactyle, le
bord palmaire montre un ensemble serré de fines
sétules formant une brosse caractéristique bien
visible en microscopie électronique à balayage (Pl.
I,d,e,f).

Gnathopode II

Il présente un dimorphisme sexuel et quelques
particularités notables. Dactyle un peu plus court
que le bord palmaire dont la limite est marquée par
les dernières soies du bord ventral du propode. Ce
dactyle porte, dans les 2 sexes, 3 ou 4 petites soies
pariétales près de son bord interne et une soie plus
forte du côté externe convexe; 2 soies sub-terminales
sont également présentes chez la femelle, alors que
le dactyle du mâle porte à son extrémité une soie et
un organe sensoriel en forme de lame de poignard.
Le propode présente un bord palmaire très déve¬
loppé, qui occupe un peu plus de la moitié de la
longueur de l'article chez la femelle et nettement
plus, environ les 2/3, chez le mâle. Le bord palmaire
étant rectiligne chez la femelle et très légèrement
convexe chez le mâle, la moitié terminale du pro¬
pode est de forme triangulaire. Bord palmaire armé
de 2 rangées parallèles de dents bifides, au nombre
de 6 paires chez la femelle (Fig. 3,B et C), et de 11
paires chez le mâle (Fig. 3, D et E).

Oostégites

A la base du gnathopode II et des péréiopodes
3 à 5 des femelles adultes, sont fixées des lames
ovigères allongées et bordées de soies.

Péréiopodes

Les 3 péréiopodes postérieurs assez semblables
entre eux; taille croissante de P3 à P6; P3 et P4
sensiblement égaux; P7 un peu plus court et un peu
plus fort que P6 (Fig. 1, A; Fig. 2, G, H, I; Fig. 4,
B et D). P5 à P7 : basis cordiforme à la base et
tronqué transversalement à l'extrémité, sans lobe
distal; région postérieure des basis plus développée
que la région antérieure; bord postérieur du basis
plus convexe, finement denticulé, avec 10 sétules sur

P5, 14 ou 15 sur P6 et P7; 6 à 8, 9 à 10 et 11 à 13
petites épines sur le bord antérieur du basis de P5
à P7 ; en arrière du bord antérieur, petite soie isolée
sur le basis de P5, une rangée de 3 soies sur P6 et
une rangée de 4 soies sur le basis de P7, alignées
parallèlement au bord antérieur. De l'ischion au

dactyle, les péréiopodes 3 à 7 diffèrent peu de ceux
des espèces voisines comme panousei et portent un
certain nombre d'épines et de soies (Fig. 2 et 4).

Plaques coxales

Les plaques coxales 1 à 4 ont sensiblement la
même hauteur, la plaque 3 étant rectangulaire et à
peine plus courte que la 2e et la 4e qui est nettement
plus large que les 3 autres. 5 à 10 soies au bord
distal ; ce nombre peut varier avec le sexe (Fig. 3 B
et D), mais aussi avec la taille et l'âge de l'animal.



Fig. 3. — Metacrangonyx gineti n. sp. A, Gnathopode 1 ; B, Gnatopode 2 9 ; C, bord palmaire de Gn2 9 ; D, gnathopode
2 d ; E, bord palmaire de Gn2 d.
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Plaques 5 à 7 bilobées, portant respectivement 2, 1
et 1 soies sur leur bord postéro-distal.

Branchies

5 paires, fixées à la base des péréiopodes 2 à 6.
Elles diffèrent entre elles par la forme du pédoncule
et par la taille de la lame. Les 3 premiers pédoncules
branchiaux sont relativement courts, leur longueur
étant égale à environ 1,5 fois leur diamètre, alors que
sur P5 et P6, les pédoncules branchiaux sont 2 à 3
fois plus longs que larges (Fig. 4, F à J). Les lames
branchiales de P3 et P4 sont nettement plus grandes
que les autres et 4 à 5 fois plus longues que leur
pédoncule; la lame branchiale de P5 au contraire,
est la plus petite, à peine 2 fois plus longue que son
pédoncule.

Pléopodes

Structure tout à fait classique. Chaque pédoncule
porte à son extrémité 2 rétinacles du côté interne, un
processus linguiforme du côté externe, élargi à sa
base et dépassant en longueur la moitié du 1er article
de l'exopodite, enfin 1 à 4 soies pennées, alignées
sur le bord interne de l'article. Exopodites des
pléopodes I à III constitués par 8, 7 et 5 art.
respectivement, qui portent chacun 2 soies pennées.
Les 3 endopodites ont 6 articles qui portent 2 soies
chacun et dont le 1er est toujours plus long que les
suivants (Fig. 4,K).

Sur la plupart des exemplaires de M.gineti n. sp.
récoltés à Telouet, on observe à la base des pléo¬
podes des colonies de Protozoaires Acinétiens ecto¬
parasites, qui forment des grappes serrées de 20 à 50
individus.

pode I, avec une seule différence : l'exopodite
équipé d'une rangée de 3 épines pariétales.

L'uropode III présente chez M. gineti n. sp. des
particularités remarquables. Le pédoncule, pyri-
forme et court, n'est pas plus long que large à sa
base; il porte 2 épines sur son flanc dorso-externe
et une soie plus interne à la hauteur de l'épine basale
(Fig. 5). Exopodite, également court et trapu avec
une seule forte épine terminale; sa longueur atteint,
selon les individus, 1/2 (Fig. 5 c,d) ou 1/3 seulement
(Fig. 5 a,b) de celle du pédoncule. Chez certains
exemplaires, 50 % environ, (Fig. 5 c,d), l'uropode III
est biramé, avec un endopodite rudimentaire, pré¬
sent des 2 côtés, sous la forme d'une minuscule
écaille fixée près de la base de l'exopodite; parfois
cette écaille est partiellement recouverte par le
rebord distal du pédoncule (Pl. I, b). Chez d'autres
individus, l'endopodite, également vestigial, est
présent d'un seul côté (Fig. 5 e,f). Chez d'autres
individus , dans 1/3 des cas (Fig. 5 a,b et pl. I,a),
l'endopodite est totalement absent des 2 côtés et
l'uropode III est uniramé.

Telsoti

Entier et convexe, en général régulièrement ar¬
rondi, avec un petit mucron apical (Fig. 4, N), ou
quelquefois tronqué transversalement à son extré¬
mité (Fig. 4, O). Sa longueur représente, selon les
individus, de 66 à 75 % de la largeur maximum à la
base. 4 paires de soies groupées par 2, dont 3 paires
pariétales mutlifides, et une paire de fortes soies
simples, plus grandes que les autres et implantées de
chaque côté de l'apex. La distance qui sépare ces 2
fortes soies médianes varie entre 18 et 22%, soit
environ 1/5 de la largeur maximum du telson.

Uropodes

Uropode I : pédoncule un peu plus long que les
rames, avec 6 épines dont 3 sont alignées sur une
crête postéro-externe, 2 sont terminales et 1 basale
et externe. Endopodite armé de 7 épines dont les 2
pariétales et 3 des 5 épines apicales sont bien
développées. Exopodite, à peine plus court que
l'autre rame, portant 6 épines dont les 2 pariétales
et 2 des 4 distales sont plus fortes que les autres (Fig.
4,L).

Uropode II plus trapu, avec un pédoncule à peine
plus long que les rames, et pourvu de 4 épines
seulement (Fig. 4, M). L'armature épineuse des 2
rames est sensiblement la même que celle de l'uro-

POLYMORPHISME ET VARIATIONS

GÉOGRAPHIQUES

De nombreux caractères morphologiques ou
biométriques mentionnés dans la description de
l'espèce nouvelle présentent une certaine variabilité
qui apparaît lorsque l'étude porte sur un nombre
suffisant d'individus adultes disséqués provenant
tous de la station type de Telouet;

— Le flagelle de l'antenne I comporte 12, 13 ou
14 articles, parfois même 14 d'un côté et 15 de
l'autre, chez des individus qui paraissent par ailleurs
tout à fait normaux, et en particulier sans trace de
mutilation.

Planche I. — Metacrangonyx gineti n. sp. a, uropode 3 uniramé, ex : exopodite; b, uropode 3 biramé, en : endopodite
rudimentaire; c, base de l'antenne 2, e : écaille antennaire, g : glande excrétrice, p : palpe mandibulaire ; d, scutes
scaliformes sur le méros du gnathopode 1 ; e, dents bifides du bord palmaire du propode de Gn 1 ; f, soies cténidiées du
gnathopode l.a,b,c,d,e,f : grossissements respectifs : 500, 1000, 400, 4000, 5000, 2200.



 



Fig. 4. — Metacrangonyx gineti n. sp. A, gnathopode 1, propode et dactyle; B, péréiopode 6; C, dactyle de P6. D,
péréiopode 7. E, dactyle de P7. F,G,H, branchies de P2 à P4. I,J, branchies de P5 et P6. K, pléopode 1. L, uropode I.
M, uropode II. N,0, telson.
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Fig. 5, — Metacrangonyx gineti n. sp. uropodes droit et
gauche d'un même individu; a,b, dépourvus d'endopodite;
c,d, endopodite présent des 2 côtés; e,f, endopodite
présent d'un seul côté. Echelle : 200 jim.

— Celui de l'antenne II compte 6, 7 ou 8 articles.
— Les proportions des articles du pédoncule de

l'antenne I apparaissent variables, même chez des
animaux de taille identique. Ainsi le rapport
AP2/AP1 des 2 premiers articles varie de 80 à 94 %
et le rapport AP3/AP2 des 2 autres de 63 à 67 %.

— Le nombre des épines présentes sur les articles
1 et 2 du pédoncule de l'antenne I peut également
varier d'une unité.

— Le lobe interne des Mxl présente parfois sur
son bord interne 10 soies seulement ou au contraire
12 ou 13 alors que 11 est le nombre le plus fréquent.

— La rangée oblique de soies du lobe interne des
Mx II comporte 12, 13 ou 14 soies.

— La plaque coxale III porte 4, 5 ou 6 soies sur
son bord ventral.

— Le nombre de soies plumeuses présentes sur
le bord externe du pédoncule des pléopodes n'est
pas fixe; il peut au contraire varier de 1 à 4 pour un
même appendice.

— Le nombre d'articles de l'endopodite et de
l'exopodite des pléopodes peut également varier
d'une ou deux unités.

Il semble assez probable que ces différences
phénotypiques, qui ne paraissent pas liées au sexe,
et qui s'observent au sein d'un ensemble d'individus
adultes appartenant à une même population, peu¬
vent être en partie, et pour certaines d'entre elles au

moins, en relation avec l'âge et la taille des ani¬
maux ; ce sont souvent les individus les plus grands
qui ont plus d'articles aux flagelles antennaires, ou
plus de soies sur certaines pièces buccales.

Au contraire, il en est tout autrement de certains
autres caractères comme les proportions relatives
des articles du pédoncule de l'antenne I, le nombre
de 3 ou 4 épines sur le 1er article de cette même
antenne I, et surtout la présence ou l'absence d'un
endopodite de l'uropode III. La variabilité des
uropodes III qui sont biramés, uniramés ou biramé
d'un côté et uniramé de l'autre, apparaît en effet
indépendante de la taille et du sexe des animaux et
doit être considérée comme l'expression du poly¬
morphisme génétique de la population de Télouet.

Nous voyons une confirmation de cette interpré¬
tation dans le fait qu'il existe, à environ 80 km à l'Est
Nord-Est de Telouet, une autre population de Meta¬
crangonyx que nous rapportons également à l'espèce
gineti bien qu'elle en diffère par quelques détails
mineurs, mais significatifs. La source de R'Goult en
effet a permis la capture de 2 espèces distinctes de
Metacrangonyx; la 1ère, nouvelle pour la science, est
en cours d'étude et sera nommée ultérieurement; la
seconde est tout à fait semblable à celle de Telouet
dont elle ne se distingue que par quelques diffé¬
rences minimes concernant le nombre de soies sur

certains appendices, et surtout par le fait que tous
les individus récoltés au R'Goult possèdent un
uropode III uniramé. Nous sommes donc en pré¬
sence d'une variation géographique, qui paraît ce¬
pendant insuffisante pour justifier la création d'une
sous-espèce, puisque certains individus de M. gineti
de Telouet sont absolument semblables à ceux du
R'Goult. Il semble que dans la région de Telouet, les
gènes qui déterminent, au cours du développement,
la formation d'un endopodite rudimentaire à l'uro¬
pode III, sont encore présents dans la population
avec une certaine fréquence, alors qu'ils ont totale¬
ment disparu dans la population du R'Goult.
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Derivatio nominis

L'espèce nouvelle est dédiée au Professeur René
Ginet, Directeur du Laboratoire d'Hydrobiologie et
Ecologie Souterraines, Faculté des Sciences, Univer¬
sité Claude Bernard, Lyon 1 (France) qui a fortement
encouragé les recherches marocaines en Biologie
Souterraine.

DISCUSSION

1. Affinités et caractères distinctifs de Metacrangonyx
gineti n.sp.

Parmi toutes les espèces de Metacrangonyx s.l.
décrites à ce jour, M. gineti est la seule qui peut
présenter à la fois un flagelle accessoire de l'antenne
I triarticulé et un uropode III uniramé. Elle se
distingue encore par ses gnathopodes II dont le
propode, relativement trapu chez les 2 sexes, avec un
bord palmaire bien développé, porte 11 paires de
dents bifides chez le mâle. Elle est caractérisée
également par l'existence d'une rangée oblique de 12
à 14 soies seulement sur le lobe interne des Maxilles
II, et par la présence, à l'extrémité du lobe externe
du Maxillipède, de dents différenciées, dont certai¬
nes sont denticulées alors que les autres sont aplaties
et régulièrement lancéolées comme chez les autres
espèces.

Les espèces longipes, spinicaudatus, longicaudatus
et remyi possèdent toutes un équipement d'épines et
de soies nettement plus important, notamment au
niveau des uropodes, et, sauf remyi, des antennes
beaucoup plus courtes par rapport au corps.

Les espèces panousei, sinaicus et repens présentent
au contraire certaines ressemblances avec gineti, en
particulier au niveau de l'uropode III dont l'expo-
dite réduit ne porte qu'une seule épine terminale
alors qu'il en existe toujours plusieurs chez les 4
espèces du groupe précédent.

M. sinaicus et surtout M. panousei semblent être
les espèces les plus proches de M. gineti. Une dizaine
d'exemplaires adultes de M. panousei, provenant du
sous-écoulement de l'Oued Gheris (versand Sud du
Haut-Atlas), ont été disséqués et montés entre lames
et lamelles, afin de permettre une étude comparative
complète. Il en résulte que M. gineti est facile à
distinguer de panousei, et également de sinaicus, non
seulement par les caractéristiques propres à l'espèce
nouvelle indiquées plus haut, mais aussi par toute
une série d'autres caractères :

— Le flagelle principal de l'antenne I comporte
généralement 12 à 14 articles, comme celui de si¬
naicus qui en compte 13 ou 14, alors que chez
panousei, Ruffo (1953) en signale 16 à 21, et que
nous en avons compté de 15 à 27.

— Le 1er article du pédoncule de l'antenne I
porte au maximum 1 épine chez sinaicus, 2 chez
panousei, et 3 chez gineti, exceptionnellement 4.

— Le flagelle de l'antenne II est constitué par 5
ou 6 articles chez sinaicus, 6, 7 ou 8 chez gineti, 8
à 13 chez panousei.

— Le palpe mandibulaire, pluriarticulé chez si¬
naicus, est réduit à 1 seul article chez les 2 espèces
marocaines.

— Les maxilles I de gineti sont pourvues de 11
soies sur le bord du lobe interne, alors qu'il y en a
généralement 14 chez panousei et probablement
autant ou plus chez sinaicus (bien que ces soies ne
soient pas figurées ni mentionnées dans la descrip¬
tion).

— Sur le lobe interne des maxilles II, on observe
un alignement de 12 à 14 soies chez gineti, de 15 à
21 soies chez panousei, alors qu'il y en a une
vingtaine sur la Figure donnée par Ruffo (1982) pour
M. sinaicus.

— Le palpe du maxillipède de gineti est plus
trapu que celui des 2 autres espèces; la largeur
maximum du 2e article par ex. est égale aux 2/3 de
sa longueur au bord externe chez gineti, alors que
chez panousei, ainsi que chez sinaicus dont le Mxp,
selon Ruffo, est « comme chez panousei », ce rapport
n'est que de 54 %.

— Les gnathopodes I et II de M. gineti présentant
aussi de nombreuses différences dans le nombre et

la disposition des soies du propode, mais ces ca¬
ractères sont susceptibles de varier, dans une cer¬
taine limite avec l'âge et la taille des animaux. Plus
significatives nous paraissent les différences de
forme des articles qui sont plus courts chez gineti
que chez les autres espèces; l'allongement du pro¬
pode du gnathopode II des femelles par ex. est de
1,7 chez gineti, de 2,3 chez panousei et de 2,7 chez
sinaicus.

— Les basis des pléopodes de gineti portent sur
leur bord externe 1 à 4 soies plumeuses qui font
défaut chez panousei et chez sinaicus, alors qu'il peut
en exister 1 ou 2 chez repens.

— Le pédoncule de l'uropode II est armé de 4
épines chez gineti, de 3 seulement chez sinaicus et de
4 à 8 chez les panousei étudiés.

— L'uropode III de gineti porte sur son pédon¬
cule 2 épines externes et 1 soie interne, comme chez
panousei, alors que sinaicus a 3 épines et 11 soie, et
que les épines ont disparu chez repens qui n'a que
2 ou 3 soies selon le sexe. L'exopodite est nettement
plus réduit que celui de panousei, mais plus long que
celui de sinaicus.

Toutes ces différences justifient la création de
l'espèce nouvelle Metacrangonyx gineti pour les
Amphipodes de la population de Telouet.
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2. Remarques

Un certain nombre de particularités de M. gineti
méritent de retenir l'attention, bien qu'elles n'aient
pas été mentionnées parmi les différences qui sépa¬
rent gineti des autres espèces, de celles du Maroc
notamment, et cela pour différentes raisons :

— La présence d'une écaille antennaire pourvue
de 2 soies, sur le 3e article du pédoncule de l'an¬
tenne II, a été signalée pour la première fois par
Boutin et Messouli (1985); elle a ensuite été figurée
par Stock et Rondé-Broekhuizen (1986) chez repens.
En fait, nous avons observé cette écaille qui pourrait
bien être un reste marquant l'emplacement d'un
exopodite disparu au cours de l'évolution de certains
Crustacés Péracarides, chez tous les Metacrangonyc-
tidae du Maroc et des Baléares, et il est probable
qu'elle existe également chez sinaicus bien qu'elle
n'ait pas été figurée.

— La région distale du labre (Fig. 1, D) est
recouverte d'un fin revêtement de sétules qui occupe
une surface nettement plus importante que celle
figurée par Ruffo (1953) pour l'espèce panousei, ou
par Karaman (1981) pour remyi. Cependant, il ne
s'agit pas d'une particularité de M. gineti car cette
pilosité du labre existe sans différence notable chez
tous les Metacrangonyctidae observés, en particulier
chez M. panousei que nous avons disséqué.

— La rangée de soies implantée sur le corps de
la lacinia mobilis de la mandibule droite représentée
par Boutin et Messouli (1985), puis par Stock et
Rondé-Broekuizen (1986), existe en réalité chez
toutes les espèces de Metacrangonyx. De même, la
touffe de soies plumeuses insérées sur le bord
interne des mandibules, en arrière de la « spine
row » et tout près de la pars molaris, bien qu'elle
n'ait pas toujours été représentée (Chevreux, 1909;
Karaman et Pesce, 1980; Karaman, 1981), existe
également chez tous les Metacrangonyctidae.

— Le fouet de la pars molaris qui s'étend vers la
base du corps mandibulaire est présent des 2 côtés;
il est toutefois nettement plus réduit sur la mandi¬
bule gauche que sur la droite. Cette disposition, déjà
observée par Stock et Rondé-Broekhuizen (1986)
chez repens, se rencontre en fait chez tous les
Metacrangonyctidae (y compris chez longipodacran-
gonyx maroccanus, bien que le fouet gauche n'appa¬
raisse pas sur les dessins), et l'on peut s'étonner que
ces auteurs considèrent que le fouet est absent sur
les mandibules gauches après avoir examiné le
matériel type des espèces d'Afrocrangonyx. Il faut
encore noter que le dessin de la mandibule de M.
panousei publié par Ruffo (1953) est probablement
un dessin composite, car si la pars incisiva à 5 dents
et la lacinia mobilis plane à 5 dents sont visiblement
celles d'une mandibule gauche, la très longue soie
qui s'étend de la pars molaris à la base du corps
mandibulaire, ne peut appartenir qu'à une mandi¬
bule droite, la soie de la pars molaris gauche étant

4 ou 5 fois plus courte. De tout cela, il résulte qu'il
n'est pas possible de voir dans la présence bilatérale
de la longue soie de la pars molaris un caractère
plésiomorphe qui aurait été conservé seulement chez
les espèces remyi et repens, à la différence des autres
Metacrangonyctidae, comme cela apparaît (caractère
3) sur le cladogramme proposé par Stock et Rondé-
Broekhuizen (1986).

— Sur le gnathopode I, la région ventrale du
méros présente une surface écailleuse indiquée sur
la Fig. 3 A, de même que chez l'espèce repens (Stock
et Rondé-Broekhuizen, 1986, Fig. 7, a,b,c), et qui
correspond à la « brosse mérale » de Longipoda-
crangonyx maroccanus (Boutin et Messouli, 1988).
Cette structure cuticulaire s'observe de façon
constante chez les diverses espèces de Metacrango¬
nyx s.l.; elle résulte de la présence de micro-écailles
constituées par un ensemble de scutelles, 5 le plus
souvent (Pl.I,d), plus ou moins longues et coalescen-
tes à leur base. Les différences entre les espèces, au
niveau de ces micro-écailles portent sur le nombre
et la longueur relative des scutelles mais il n'est
guère possible de les utiliser comme caractères
taxonomiques tant qu'une étude précise en micros-
copie électronique des structures cuticulaires de
toutes les espèces du groupe n'aura pas été faite.
Tout au plus, peut-on signaler que chez Longipoda-
crangonyx les micro-écailles très développées for¬
ment des sétules dont l'ensemble, bien visible en

microscopie photonique, constitue une « brosse
mérale » comme il en existe chez de nombreux
Hadziidae.

— Une certaine variabilité du telson, signalée ici
chez M. gineti, apparaît également chez d'autres
espèces de Metacrangonyx lorsque l'étude porte sur
un nombre suffisant d'individus et que les pièces
sont observées entre lame et lamelle après dissection.
La forme et les proportions du telson, pour impor¬
tantes qu'elles soient, ne peuvent être utilisées en
taxonomie qu'avec prudence. Ainsi le telson de M.
longipes, représenté par Chevreux (1909), montre un
allongement de 72 à 73 %, mais M. longipes des
Baléares que nous avons disséqué a un telson moins
allongé, avec un rapport longueur/largeur maximum
de 59 % seulement. De même les telsons de M.

panousei que nous avons mesurés ont en moyenne
un allongement de 65 %, alors qu'il n'était que de
52% sur l'exemplaire représenté par Ruffo (1953);
de la même façon, le telson de M. spinicaudatus
présente un allongement qui atteint 66 % alors qu'il
n'est que de 46 % environ sur la figure de Karaman
et Pesce (1980). Il apparaît ainsi que le telson de M.
gineti, dont la longueur atteint au moins 66 % de sa
largeur à la base, et souvent plus, est tout à fait
comparable à celui d'espèces voisines comme panou¬
sei ou d'une espèce plus éloignée comme spinicauda¬
tus-, son allongement est plus important que celui
des telsons de sinaicus (environ 55 %), repens (58 %)
et longipes (59 %). Il n'est donc pas possible de
caractériser l'espèce longipes par un telson plésio-
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morphe « presque aussi long que large » (caractère
10 du cladogramme proposé par Stock et Rondé-
Broekhuizen, 1986), qui l'opposerait à toutes les
autres espèces de Metacrangonyctidae ayant un
telson apomorphe «1,5 à 2 fois aussi large que
long ». Cela ne signifie pas que le telson de Meta-
crangonvx s.l. ne présente pas de caractères morpho¬
logiques intéressants pour une étude phylogénétique
car la nature des phanères, soies ou épines, leur taille
relative et leur position, peuvent varier d'une espèce
à l'autre d'une façon plus significative que l'allon¬
gement du telson lui-même. Cependant, une
connaissance suffisante des caractères morphologi¬
ques et surtout de leurs variations à l'intérieur d'une
même espèce, nous paraissent indispensables pour
entreprendre l'étude phylogénétique de la famille
des Metacrangonyctidae. Cette étude est en cours
mais un certain nombre de taxons récoltés au Maroc
sont encore inédits et certaines espèces insuffisam¬
ment connues, de sorte que la construction d'un
cladogramme regroupant l'ensemble des Metacran¬
gonyctidae est encore prématurée.

3. Validité des genres de Metacrangonyx s.l.

Karaman et Barnard ont proposé en 1979 la
création du genre Pygocrangonyx, après avoir rap¬
pelé la description de l'espèce type, Metacrangonyx
remyi Balazuc et Ruffo, 1953, sur la base des 5
caractères suivants :

1 — Uropode III uniramé,
2 — Exopodite de l'uropode III très court,
3 — Epines distales de cet exopodite allongées,
4 — Présence d'épines allongées au telson,
5 — Absence de lobe distal au basis du péréio-

pode.
Plus tard, dans la « Révision du genre Metacran¬

gonyx Chevreux », Karaman (1981) complète la
description du M. remyi et présente une diagnose du
genre Pygocrangonyx dans laquelle apparaît entre
parenthèses (p. 43), et parmi divers caractères parta¬
gés avec les autres Metacrangonyx, un 6e caractère
distinctif : 2 segments au flagelle accessoire de
l'antenne I. On peut s'étonner que l'auteur n'accorde
pas, alors, une importance plus grande à cette
particularité, et qu'il ne la rappelle pas dans les
conclusions de l'étude, à la différence des caractères

1 et 5 ci-dessus, qui sont ainsi présentés comme les
plus importants. Cette réduction du flagelle anten-
naire accessoire ainsi que la disparition de l'endo-
podite de l'uropode III constituent en effet, les 2
apomorphies communes aux espèces remyi et repens,
qui ont permis à Stock et Rondé-Broekhuizen de les
réunir dans le genre Pygocrangonyx et de les séparer
des autres Metacrangonyx.

Des doutes ont déjà été émis (Ruffo, 1982; Boutin
et Messouli, 1985 et 1988) sur la validité du genre
Pygocrangonyx ; la découverte de M. gineti n. sp.

apporte, à notre avis, des éléments nouveaux sur
cette question.

Il semble clair tout d'abord que l'espèce gineti ne
peut pas être rattachée au genre Pygocrangonyx du
seul fait qu'elle présente, au R'Goult et parfois à
Telouet, un uropode III uniramé; par ses autres
caractéristiques, elle ressemble beaucoup plus à
Metacrangonyx panousei et de nombreux individus
de M. gineti ont un uropode III biramé.

Il en résulte que l'absence d'endopodite à l'uro¬
pode III (caractère 1) qui se rencontre ailleurs que
chez Pygocrangonyx, ne peut être considérée comme
une caractéristique distinctive de ce genre. Il en est
de même pour l'exopodite court et trapu de l'uro¬
pode III (caractère 2) qui existe également chez M.
gineti et plus encore chez M. sinaicus et pour la
présence d'épines allongées sur le telson (caractère
4) qui s'observe chez Metacrangonyx spinicaudatus
Karaman et Pesce, 1980. Quant à la présence
d'épines allongées à l'extrémité de l'uropode III
(caractère 3), ainsi que l'absence de lobation distale
des basis des Péréiopodes VII (caractère 5), ces
caractères ne s'observent pas chez Pygocrangonyx
repens Stock et Rondé-Broekhuizen, 1986, qui pos¬
sède un uropode III très semblable à celui de M.
panousei, gineti et sinaicus, et dont le basis des P7,
plus ou moins lobé distalement, est semblable à celui
des autres espèces de Metacrangonyx.

Finalement, des 5 caractères taxonomiques utili¬
sés par Karaman et Barnard en 1979 pour définir le
genre Pygocrangonyx, aucun ne peut, à ce jour, être
considéré comme un caractère distinctif puisque 3
s'observent chez d'autres Metacrangonyx (caractères
1, 2 et 4) et 2 ne s'observent pas chez l'espèce repens
(caractères 3 et 5), dont Stock et Rondé-Broekhuizen
font la seconde espèce du genre Pygocrangonyx.

Il ne resterait donc pour caractériser le genre, que
la réduction du flagelle accessoire de l'antenne I, à
2 articles (caractère 6 mentionné par Karaman en

1981). Or chez Metacrangonyx s.l., le flagelle acces¬
soire comporte de 2 à 8 articles : 2 chez remyi et M.
repens, 2 à 4 chez M. spinicaudatus selon Karaman
(1981, p. 33) mais 4 à 5 selon Karaman et Pesce
(1980), et 5 à 8 chez tous les individus adultes de M.
spinicaudatus que nous avons observés, 3 articles
enfin chez les autres espèces, dont 2 sub-égaux et le
3e toujours rudimentaire; cette dernière particularité
est mentionnée dans la plupart des descriptions, par
ex. chez M. sinaicus, et correspond aux observations
que nous avons faites chez M. longicaudus, panousei,
longipes et gineti. Tous les Metacrangonyx, à l'ex¬
ception de M. spinicaudatus, possèdent donc un
flagelle accessoire réduit, avec 2 ou 3 articles seule¬
ment (quelquefois 4 chez M. longicaudatus), dont 1
rudimentaire. Cette distinction peut être utilisée
pour caractériser les espèces, mais ne peut certaine¬
ment pas justifier des coupures de la famille au
niveau générique.
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Un flagelle antennaire accessoire réduit à 2
articles existe d'autre part chez un Metacrangonycti-
dae marocain encore inédit, qui appartient au genre
Longipodacrangonyx Boutin et Messouli (1988); la
réduction maximum de ce flagelle qui ne comporte
plus que 2 articles est donc l'aboutissement d'une
tendance générale dans la famille; elle s'est réalisée
dans plusieurs lignées et ne peut donc, pas plus que
l'absence d'endopodite à l'uropode III, caractériser
un genre particulier.

D'une façon plus générale, en comparant les 3
espèces M. remyi, repens et gineti, et plus encore, si
l'on prend en compte l'ensemble des espèces de
Metacrangonyctidae que nous avons pu observer
(espèces décrites et inédites), il apparaît que les 6
caractères envisagés plus haut ne sont pas liés entre
eux, mais sont au contraire diversement distribués
parmi les membres de la famille, et que, ni associés
(puisqu'ils ne le sont jamais tous), ni isolément
(puisqu'ils s'observent tous dans d'autres genres), ils
ne permettent de caractériser et de définir un genre
Pygocrangonyx.

Pygocrangonyx doit donc être considéré comme
un synonyme de Metacrangonyx pro parte.

La validité du genre Afrocrangonyx Karaman,
1981, a déjà été contestée par Ruffo (1982), puis par
Boutin et Messouli (1985 et 1988), enfin par Stock
et Rondé-Broekhuizen (1986). En effet, la diagnose
donnée par Karaman reprend les caractères de
l'espèce type, Metacrangonyx spinicaudatus, puis
l'auteur distingue le genre Afrocrangonyx du genre
Metacrangonyx Chevreux (avec la seule espèce de M.
longipes) par :

— Un palpe mandibulaire réduit à 1 ou 2 articles,
très court,

— Un telson court et large
— La forme de la coxa 3.

Or, le palpe mandibulaire compte 2 ou 3 articles
chez M. sinaicus, et nous avons pu observer par
ailleurs qu'il est relativement allongé, atteignant
presque le processus incisif chez une espèce de
Metacrangonyx du Maroc encore inédite et en cours
d'étude, bien qu'il soit constitué, chez cette espèce,
par 2 articles seulement.

La forme du telson, nous avons pu le constater
à diverses reprises, n'est pas absolument constante
au sein d'une même population, et le telson de M.
gineti par ex. est souvent plus allongé que celui de
M. longipes.

La plaque coxale 3 de M. gineti, sensiblement
aussi longue que les 2 précédentes, est relativement
rectangulaire et très semblable à celle des espèces
longipes et repens.

Finalement, il apparaît que chez les espèces du
genre Metacrangonyx s.l., le palpe mandibulaire, le
telson et la plaque coxale 3, tout comme l'uropode
3 ou le flagelle accessoire de l'antenne 1, présentent

des particularités morphologiques variables d'une
espèce à l'autre et quelquefois au sein même d'une
population, mais diversement réparties dans l'en¬
semble des espèces et qui, de ce fait, ne permettent
pas de créer des coupures génériques. Le genre
Afrocrangonyx doit donc, de même que le genre
Pygocrangonyx, être considéré comme synonyme pro
parte de Metacrangonyx Chevreux.

4. La famille des Metacrangonyctidae n. fam.

Stock (1977) ainsi que Bousfield (1978) et Ruffo
(1982 et 1986) ont déjà signalé la position très isolée
du « Groupe Metacrangonyx » parmi les Gammari-
dae sensu lato, et en particulier la difficulté d'inclure
ces espèces dans la famille des Hadziidae comme
l'ont proposé Barnard (1976), puis Bousfield (1978,
1982, 1983), faute de pouvoir les placer dans une
autre famille. Boutin et Messouli (1985, 1988) ont
décrit Longipodacrangonyx maroccanus, premier re¬
présentant d'un nouveau genre appartenant au
« Groupe Metacrangonyx », et suggèrent de faire de
ce groupe d'espèces la famille des Metacrangonycti¬
dae.

La découverte de Metacrangonyx gineti n. sp.
vient confirmer à la fois l'unité du genre Metacran¬
gonyx dont elle présente tous les caractères distinc-
tifs, ainsi que sa diversité, puisque l'espèce nouvelle
montre, à côté de quelques caractères originaux, une
nouvelle combinaison de divers caractères morpho¬
logiques présents chez d'autres espèces, et qui ont
pu apparaître indépendamment les uns des autres au
cours de l'évolution, dans les diverses lignées du
groupe.Ce dernier, connu principalement au Maroc,
possède cependant maintenant une aire de réparti¬
tion assez vaste, qui s'étend des Iles Canaries au
Sinaï, en passant par les Iles Baléares. Le nombre
d'espèces du groupe est important car une demi
douzaine d'espèces, nouvelles pour la science et
encore inédites, ont été récoltées au Maroc ces
dernières années, et il est certain qu'il en existe
beaucoup d'autres, aussi bien au Maroc que dans le
reste de l'Afrique du Nord.

Les particularités communes à l'ensemble des
espèces du « Groupe Metacrangonyx », sa position
très isolée parmi les autres Gammaridae, l'étendue
de son aire de répartition ainsi que le nombre des
taxons qu'il renferme, nous semblent justifier la
création d'une nouvelle famille.

Metacrangonyctidae n. fam.
Amphipodes dépigmentés et anophtalmes de

petite taille, mesurant de 2 à 6 mm, exceptionnelle¬
ment 7 ou 8. Corps comprimé latéralement, lisse et
sans carène, portant parfois quelques sétules ou une
paire d'épines sur le dernier urosomite.

Céphalon sans rostre, aux sinus antennaires plus
ou moins marqués. Antennes 1 plus longues que les
antennes 2, dépassant souvent la moitié du corps;
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1er article du pédoncule plus fort et plus long que
le suivant; flagelle accessoire réduit, comportant de
2 à 6 articles, souvent 3 dont 1 rudimentaire,
exceptionnellement 7 ou 8. Antennes sans calcéoles.
Sur l'antenne 2, les articles 2 et 3 portent respective¬
ment une glande excrétrice conique bien développée
et un exopodite vestigial réduit à une écaille.

Lèvre supérieure régulièrement arrondie, avec un
bord distal couvert de sétules. Mandibules robustes;
processus incisif armé de 5 à 7 dents; lacinia mobilis
gauche plane comportant 4 ou 5 dents, la 5e rudi¬
mentaire; lacinia mobilis droite non plane, irrégu¬
lièrement pluridentée; processus molaire en relief,
robuste, bordé par une série de soies dont une, plus
développée que les autres, forme un fouet molaire
assez long à droite et plus réduit à gauche; palpe
mandibulaire réduit, formé en général de 1 à 3
articles qui atteignent au maximum la base du
processus incisif; le dernier article du palpe porte 1
ou 2, plus rarement 3 soies; le palpe peut être
totalement absent. Maxilies 1 portant 8 à 20 grandes
soies pennées sur le bord du lobe interne et 11 épines
serratulées à l'extrémité du lobe externe. Maxilles 2

pourvues d'une double rangée de soies sur le lobe
interne. Gnathopode 1 de type mélitoïde; bord
palmaire du propode armé ou non de dents bifides.
Gnathopode 2 de type hadzioïde, nettement plus
développé que le précédent; bord palmaire du
propode oblique, convexe, droit ou concave, portant
une double rangée de dents, simples ou bifides;
dimorphisme sexuel fréquent, les gnathopodes d
plus armés que les 9. Péréiopodes 3 et 4 subégaux,
différant surtout par leurs plaques coxales. Péréio¬
podes 5 à 7 souvent plus grands, avec un basis
développé, muni ou non d'un lobe postéro-distal.
Péréiopode 5 plus petit que les 2 derniers. Péréio-
pode 6 égal, plus long ou plus court que le 7e
Pléopodes biramés semblables chez les 2 sexes;
rames subégales; pédoncule avec un processus lin-
guiforme distal près de la base de l'exopodite; 1 à
5 rétinacles subterminaux du côté interne et 1 à 5

longues soies plumeuses sur le bord externe. Uropo-
des 1 et 2 biramés, de structure classique, avec un
nombre variable d'épines sur chacun des 3 articles;
1 épine basale et externe sur le pédoncule de
l'uropode 1. Uropode 3 très réduit; pédoncule court
et pyriforme avec ou sans épines ; endopodite
rudimentaire et scaliforme, ou absent, portant par¬
fois une épine. Urosome généralement lisse et sans
phanères (parfois 1 paire de petites épines basales
sur le 3e urosomite, près de l'insertion du telson).
Telson entier, presque toujours convexe et arrondi
à l'extrémité; base plus large que la longueur; 4
paires de phanères : 3 paires de soies multifides
latérales et 1 paire de fortes soies simples ou 1 paire
d'épines apicales. Branchies sternales absentes.
Branchies coxales pédonculées à la base des péréio¬
podes 2 à 6; pédoncules branchiaux plus longs chez
les 9 que chez les d. Chez les 9 ovigères, 4 paires
d'oostégites, de P2 à P5, en lamelles allongées,

portant des soies de longueur inégale; 2 à 12 oeufs
en général, parfois jusqu'à 19.

Genre Metacrangonyx Chevreux, 1909
Syn. Pvgocrangonyx Karaman et Barnard,

1979

Afrocrangonyx Karaman, 1981
Le genre comprend, à ce jour, 8 espèces :
1. Metacrangonyx longipes Chevreux, 1909.Iles

Baléares.

2. Metacrangonyx panousei Balazuc et Ruffo,
1953. Maroc.

Syn. Afrocrangonyx panousei Karaman,
1981 (Balazuc et Ruffo, 1953)

3. Metacrangonyx remyi Balazuc et Ruffo, 1953.
Maroc.

Syn. Pvgocrangonyx remyi (Balazuc et
Ruffo, 1953) Karaman et Barnard, 1979

4. Metacrangonyx longicaudus Ruffo, 1954. Ma¬
roc.

Syn. Afrocrangonyx longicaudus (Ruffo,
1954) Karaman, 1981

5. Metacrangonyx spinicaudatus Karaman et
Pesce, 1980. Maroc.

Syn. Afrocrangonyx spinicaudatus (Kara¬
man et Pesce, 1980) Karaman, 1981

6. Metacrangonyx sinaicus Ruffo, 1982. Sinaï.
7. Metacrangonyx repens (Stock et Rondé-Broek-

huizen, 1986). Ile de Fuerteventura, Canaries.
Syn. Pygocrangonyx repens Stock et

Rondé-Broekhuizen, 1986.
8. Metacrangonyx gineti n. sp. Maroc.
Genre Longipodacrangonyx Boutin et Messouli,

1988
Genre monospécifique à ce jour :
Longipodacrangonyx maroccanus Boutin et
Messouli, 1988.

BIOGEOGRAPHIE

On peut considérer que, depuis le Crétacé moyen
(100 M.A.), l'histoire paléogéographique du Maroc
a été dominée, à l'exception de la zone rifaine et des
régions côtières où les fluctuations des rivages
marins ont été plus nombreuses, par 4 événements
majeurs (Choubert et Faure-Muret, 1962; Michard,
1976) :

— La transgression marine du Cénomano-Turo-
nien, la plus importante,

— La transgression du Sénonien, d'une amplitude
moindre,

— La transgression de la Mer Eocène, plus
limitée encore, au moins dans les régions atlasiques,

— La succession des phases de l'Orogenèse
atlasique qui s'est poursuivie pendant tout le Cé-
nozoïque, jusqu'au Plio-Villafranchien.
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Comme il a été dit plus haut au chapitre « affi¬
nités », il est possible, sur la base de leurs caracté¬
ristiques morphologiques, de répartir les 8 espèces
actuellement décrites de Metacrangonyx en 2 grou¬
pes; l'un réunit les espèces longicaudus, remyi et
spinicaudatus du Maroc, ainsi que l'espèce longipes
des Baléares; l'autre rassemble les espèces panousei
et gineti du Maroc, sinaicus du Sinaï et repens de
Fuerteventura.

En raison de l'étendue de son aire de répartition
et de ses caractères plésiomorphes nombreux, on
peut considérer que le 1er groupe d'espèces a pour
ancêtre une population marine littorale qui a colo¬
nisé les eaux douces souterraines continentales du
Maroc pendant la régression de la mer qui a fait
suite à l'importante transgression du Cénomano-
Turonien. Le mécanisme de spéciation et de colo¬
nisation qui est à l'origine des premiers Metacran-
gonyctidae du Maroc serait ainsi un « Regression
Model Evolution » au sens de Stock (1977 et 1980)
qui aurait fonctionné une première fois au Turonien
(Boutin et Messouli, 1988).

La transgression suivante et la régression marine
du Sénonien ont pu être à l'origine, de la même
façon, du second groupe d'espèces de Metacrango¬
nyx, à partir d'une population ancestrale littorale
jusqu'à cette époque. Le « Regression Model Evo¬
lution » aurait donc fonctionné une seconde fois. En

outre, pendant la durée de la phase de transgression,
les populations de Metacrangonyx du 1er groupe
d'espèces, déjà installées dans les eaux douces, ont
pu se déplacer vers l'intérieur, fuyant l'influence de
la mer transgressive. Au cours de cette migration, la
diversité des conditions environnementales rencon¬

trées par les populations d'Amphipodes a pu entraî¬
ner un type de spéciation particulier qu'on pourrait
nommer « Trangression Model Evolution ». Enfin,
même en absence de migration de la faune dulçaqui-
cole interstitielle devant l'avancée de la mer, on peut
supposer que la présence d'un nouveau rivage marin
au terme de la transgression peut être à l'origine
d'une « spéciation de contact » chez les populations
interstitielles ayant déjà colonisé les eaux douces
souterraines (Boutin et Coineau, 1987). Finalement,
le cycle transgression-régression du Sénonien a pu,
d'une part être à l'origine des espèces de Meta¬
crangonyx du second groupe par suite d'un « Re¬
gression Model Evolution » et d'autre part modifier
la population ancienne du 1er groupe, par « Trans¬
gression Model Evolution » ou par « spéciation de
contact ». Il en résulte qu'après le Sénonien, il devait
exister au minimum 3 espèces différentes de Meta¬
crangonyx, une appartenant au second groupe et 2
ou 3 au premier.

Le cycle de transgression et régression de l'Eo-
cène a pu, par la suite, amener des Métacrango-
nyctidés encore plus évolués, ceux du genre Longi-
podacrangonyx (Boutin et Messouli, 1988), et déter¬
miner des spéciations nouvelles chez les diverses
espèces de Metacrangonyx qui peuplaient les régions

atteintes par la Mer Eocène. Metacrangonyx gineti n.
sp. pourrait être l'une de ces espèces, ou dériver de
l'une de ces espèces.

Il est remarquable en effet, que les 2 localisations
connues de M. gineti se trouvent l'une et l'autre sur
la limite nord de la zone qui fut occupée par un
étroit bras de mer venu de l'Atlantique pendant
l'Eocène. Si les stations de Telouet et de R'Goult,
distantes de 80 km environ, sont actuellement dans
2 bassins hydrographiques distincts, la 1ère sur le
versant sud et la seconde sur le versant nord du
Haut-Atlas, la ligne de reliefs qui les sépare est
relativement récente, et date probablement du
Miocène, époque du paroxisme de l'orogenèse
atlasique. L'isolement géographique des 2 popula¬
tions de M. gineti est donc un événement relative¬
ment récent dans l'histoire des Metacrangonyx; il
n'aurait pas encore conduit à l'apparition de 2
espèces distinctes, mais seulement à 2 populations
qui, du fait de la dérive génétique, ou en raison des
caractéristiques différentes des 2 biotopes, donc des
pressions de sélection, présentent aujourd'hui quel¬
ques différences mineures qui peuvent encore entrer
dans le cadre des variations intraspécifiques; la plus
visible semble être la fréquence des gènes qui sont
impliqués dans la morphogenèse de l'endopodite de
l'uropode 3; cette fréquence serait un peu supérieure
à 50 % à Télouet, et nulle à R'Goult.

A la fin de l'Eocène, du fait que les transgressions
successives intéressaient des aires de plus en plus
réduites, plus ou moins « emboitées » les unes dans
les autres, on peut concevoir, même en absence de
barrières biogéographiques, l'existence de 7 à 13
espèces différentes de Metacrangonyctidae : 3 ou 4
espèces de Metacrangonyx qui existaient à la fin du
Crétacé après les 2 premières transgressions, plus un
nombre égal ou double (3 à 8) d'espèces dérivées des
précédentes lors de la transgression, à l'origine du
genre Longipodacrangonyx.

Par la suite, les phases successives de l'orogenèse
atlasique ont pu créer des barrières biogéographi¬
ques qui ont fragmenté les aires de distribution et
favorisé ainsi une spéciation par vicariance. Enfin,
avec l'érosion sont apparus des bassins et des vallées
dans lesquels les nappes phréatiques séparées les
unes des autres, abritent aujourd'hui des espèces
parfois affines mais distinctes. Il en résulte que la
famille des Metacrangonyctidae renferme un grand
nombre d'espèces et qu'elle est caractérisée par la
diversité des assemblages d'apomorphies qui ont pu
se réaliser à l'occasion des nombreuses phases de
spéciation où divers mécanismes ont pu jouer,
successivement ou simultanément. Du fait des
convergences ou de l'évolution parallèle de certains
caractères, les apomorphies ne pourront être utili¬
sées qu'avec beaucoup de prudence pour décrire la
structure et reconstituer l'histoire de la famille, à
l'occasion d'une étude phylogénétique qui sera
possible lorsqu'un plus grand nombre de taxons
seront connus et décrits.
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CYCLE DE VIE

INFLUENCE TEMPERATURE

SEUIL THERMIQUE SUPRA-OPTIMAL

RÉSUMÉ. — La durée des différentes stases immatures de Platynothrus peltifer a été
déterminée, d'une part à la température fluctuante du laboratoire (20°C en moyenne)
et, d'autre part, aux températures constantes de 27°C et 7°C. Le résultat le plus
inattendu de ces expériences est l'énorme retard imposé à l'éclosion larvaire (jusqu'à
5 mois après la ponte) par la température de 27 °C, les durées des autres stases n'étant
pratiquement pas affectées. L'existence d'un seuil thermique supra-optimal a été
envisagée. La température de 7°C retarde plus encore l'éclosion larvaire (jusqu'à 7
mois après la ponte); son maintien s'avère incompatible avec le déroulement complet
de l'ontogenèse. L'oeuf, et plus précisément la prélarve enfermée à l'intérieur de
l'oeuf, représente manifestement la forme de résistance de l'espèce aux conditions
thermiques défavorables.

LIFE CYCLE

TEMPERATURE INFLUENCE

SUPRA-OPTIMAL

THERMAL THRESHOLD

ABSTRACT. — The duration of various immature stases of Platynothrus peltifer was
determined : 1) at fluctuating laboratory temperature (mean temperature 20°C); 2) at
constant temperatures of 27°C and 7°C. Temperature of 27°C considerably retards the
larval emergence (up to 5 months after laying); durations of other stases are practically
unchanged. Existence of a supra-optimal thermal threshold was envisaged. At 7°C the
larval emergence occurs up to 7 months after laying but complete ontogenesis is
impossible.The egg, more exactly the prelarva enclosed in the eggshell, undoubtly
represents the resistance form of the species towards unfavourable thermal conditions.

Ce travail fait suite à une note antérieure relative
à Trhypochthonius tectorum (Taberly, 1987). Comme
pour cette dernière espèce, certains élevages ont été
conduits à la température du laboratoire, d'autres à
des températures constantes arbitrairement choisies
afin de montrer l'influence de la température sur la
durée du développement.

1. ELEVAGES A LA TEMPERATURE DU
LABORATOIRE

Les premières indications sur le cycle de vie de
Platynothrus peltifer ont été fournies par Grandjean

(1950) qui donne les durées des stases nymphales de
2 individus élevés isolément, depuis la larve : 36
jours pour les 2 protonymphes, 42 et 44 j pour les
deutonymphes, 50 et 70 j pour les tritonymphes.
Quelques autres informations fragmentaires ont été
apportées par Hartenstein (1962) qui note que 35 j
s'écoulèrent depuis la ponte d'un oeuf jusqu'à l'éclo¬
sion de la larve, que 2 protonymphes extraites du sol
donnèrent une deutonymphe 27 j après et qu'enfin
une deutonymphe, suivie depuis son émergence, mit
respectivement 31 et 24 j pour atteindre d'abord la
stase tritonymphale, puis la stase adulte ; l'auteur
conclut que la durée totale du cycle de vie, depuis
la ponte jusqu'à l'apparition de l'adulte, doit être
approximativement de 5 mois. Par ailleurs, Haarlov
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(1960, p.88) indique, comme durée totale du déve¬
loppement de cette espèce, environ 332 j, mais il ne
précise pas si cette observation concerne un ou
plusieurs individus.

Ce sont là, à ma connaissance, les seules données
relatives à la chronologie du développement de P.
pellifer et résultant d'élevages effectués à la tempéra¬
ture de la pièce que l'on relève dans la littérature.

Au cours de l'année 1959, j'ai suivi, stase après
stase, et depuis l'oeuf jusqu'à l'adulte, le dévelop¬
pement complet de 16 individus élevés en cellules
individuelles. Les oeufs, points de départ de chacun
de ces cycles, provenaient d'exemplaires récoltés
dans la région de Versailles; ils ont été pondus entre
le 11 avril et le 6 mai, soit dans un intervalle
d'environ 3 semaines. Les conditions d'élevage sont
celles qui ont été rappelées dans la note relative à
T. tectorum. La température, au laboratoire, ne
descend guère au-dessous de 16°C et monte excep¬
tionnellement, aux jours les plus chauds de l'été, à
24°C; elle est, en moyenne, de 20°C environ.

Le tableau I comparable aux tableaux I et III
fournis pour T. tectorum, donne, pour chacun de ces
16 individus et exprimée en j, la durée de vie de
l'oeuf, de la larve, de la protonymphe, de la deuto-
nymphe, de la tritonymphe, ainsi que la durée du
développement post-prélarvaire (de la naissance de
la larve à l'éclosion de l'adulte) et celle du cycle total
de développement (depuis la ponte de l'oeuf jusqu'à
l'émergence de l'adulte). Je rappelle que, par durée
de vie de l'oeuf, j'entends l'espace de temps qui
s'écoule entre la date de ponte de l'oeuf et celle de
l'éclosion de la larve bien qu'ici cette dernière

émerge, en fait, non de l'oeuf, mais de la prélarve
déjà débarrassée de l'enveloppe de l'oeuf (des
observations éthologiques se rapportant à P. peltifer
feront l'objet d'une note ultérieure).

Comme pour les tableaux correspondants établis
à propos de T. tectorum, la durée de vie de chaque
stase immature active (larve et nymphes) s'étend
depuis l'émergence jusqu'à l'exuviation qui libère la
stase suivante, c'est-à-dire comprend la période
pupale. Les chiffres portés sur une même ligne
horizontale sont relatifs au même individu; les ?
marquent des lacunes, la date précise d'émergence
de la stase correspondante n'ayant pu être observée.
Les individus se succèdent d'après la date de ponte
de l'oeuf initial; ceux issus d'oeufs pondus le même
jour ont été regroupés.

Le tableau IIA fait apparaître, pour chacune des
colonnes figurant dans le tableau I, les valeurs
extrêmes observées, la valeur moyenne calculée
accompagnée de son erreur standard et la variabilité
relative indiquée par le coefficient de variation.

Les variations individuelles sont importantes.
Elles se manifestent au niveau de chaque stase. Leur
amplitude apparaîtrait même plus étendue encore si
les observations portaient sur un nombre plus élevé
d'individus. C'est ainsi que je n'ai fait état, dans les
tableaux I et IIA, que des individus pour lesquels
les données les plus complètes sur le développement
avaient pu être obtenues. En fait, de nombreux
autres élevages ont été suivis mais ils n'ont donné
lieu qu'à des résultats fragmentaires ne concernant
parfois que 1 ou 2 stases seulement. Ces résultats
s'intègrent, en général, entre les limites des varia-

Tabl. I. — Durée (en jours) des différentes stases et phases du développement de Platynothrus peltifer à la température
du laboratoire (20"C environ en moyenne).
Under laboratory conditions (mean temperature about 20"C) the duration (days) of various stases and developmental phases
of Platynothrus peltifer.

Désignation de Oeuf Larve Proto- Deuto- Trito- Développement Cycle
l'individu nymphe nymphe nymphe post- total

prélarvaire

10

11

12
13
14
15
16

34
24

36

22

35
29

27
25

17

27

31

23
27
23
27
23

19
14

25

50

7
24

21
23

22

27

23

21
20
27
22
36

23
19

20

37

24
20

25

19

47

17
17
20
22
23

24
25

39

28
26

30
21

41

30

29

25
75
30
29
27

28
32

34

31

58
25

32
30

24

43

33

60
42
43
47
36

94
90

11 8

1 01

152
112

107
94

112

119

132

123
154
1 20
1 20
1 22

128
114

154

123

187
1 41

134
119

129

1 46

163

1 46
181
1 43
147
1 45
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Tabl. II. — A, limites des variations et moyenne de la durée des différentes
stases et phases du développement de Platynothrus peltifer à la température du
laboratoire (20°C environ en moyenne), d'après les données du tabl. I. B, limites
des variations et moyenne de la durée du stade pupal aux différentes stases du
développement de Platynothrus peltifer à la température du laboratoire (20°C
environ en moyenne).
A, limits of the variations and mean duration of the various stases and developmen¬
tal phases o/Platynothrus peltifer under laboratory conditions (mean temperature
about 20"C) according to the data in Table I. B, limits of the variations and mean
duration of the various pre-ecdysial resting-stages of Platynothrus peltifer under
laboratory conditions (mean temperature about 20°C).

A Désignation des Durée exprimée en jours Coefficient
stases et phases de

minimum maximum moyenne variation

Oeuf 17 36 26,8 ± 1 ,3 18,6%
Larve 14 50 24,9 ± 2,1 32,5%
Protonymphe 17 47 23,7 t 2,2 33,7%
Deutonymphe 21 75 31 ,9 ± 3,3 39,1%
Tritonymphe 24 60 37,3 ± 2,6 27,6%
Développement
post-prélarvaire 90 154 116,8 ± 4,7 15,2%
Cycle total 114 187 143,7 ± 5,1 13,7%

Désignation Durée exprimée en jours Coefficient
du ..... de

stade pupal minimum max imum moyenne variation

larvaire (22)* 2 10 5 ± 0,4 40 %

protonymphal (20)* 2 8 5,1 ± 0,4 39,2%
deutonymphal (21)* 4 10 6,5 ± 0,2 20 %

tritonymphal (16)* 7 18 9,2 ± 0,7 30,4%

* Nombre d'observations

tions inscrites au tableau IIA. Je relève cependant,
sur mes fiches d'élevage : 11 et 12 j pour des durées
de vie de l'oeuf et 9 j pour la durée de vie d'une
deutonymphe. Je rappelle par ailleurs que Grand-
jean a noté que 1 des 2 tritonymphes dont il a suivi
l'évolution, a vécu 70 j. De telles variations hors du
cadre établi d'après un nombre relativement restreint
d'observations ne sauraient trop étonner. Plus excep¬
tionnelle me paraît être la durée totale du cycle
(332 j) indiquée par Haarlov. Dans les conditions où
j'ai effectué mes élevages, le développement complet
de l'oeuf jusqu'à l'adulte réclame environ de 4 à 6
mois et l'on peut estimer approximativement à 5
mois sa durée moyenne; il est nettement plus long
que celui de Trhypochthonius tectorum.

Il en va, bien sûr, tout autrement dans la nature
où les écarts de température, en fonction des saisons,
sont d'une autre amplitude que ceux relevés au
laboratoire; c'est ainsi que Block (1965) évalue que,
dans la lande Pennine d'Angleterre, au climat
sub-arctique, le développement complet de P. peltifer
doit durer 11 ou 12 mois; une estimation du même
ordre de grandeur (10 à 11 mois) est donnée, pour
cette même espèce, par Weigmann (1975) à partir de
récoltes effectuées dans les prairies avoisinant les
rivages de la Mer du Nord dans le Schleswig-
Holstein.

Les durées de vie des stases larvaire et nymphaies,
telles que je les ai définies et exprimées plus haut,
comprennent les périodes pupales qui, à chacune de
ces stases, succèdent à une période de vie active et
se terminent à l'exuviation. En dépit des difficultés,
déjà soulignées à propos de T. tectorum, pour
déterminer les limites exactes du stade pupal, un
certain nombre d'observations précises ont pu être
faites (Tableau IIB). 9 individus seulement, parmi
les 16 figurant au tableau I, ayant fourni une série
complète de résultats, je fais état, dans le tableau
IIB, de plusieurs autres résultats partiels; le nombre
total d'observations ayant servi, pour chaque stase,
à l'établissement des limites de la variation et au

calcul de la moyenne (accompagnée de son erreur-
standard), est mentionné entre parenthèses. Ici
encore, les inégalités, d'un individu à l'autre, sont
fortes. L'examen du tableau permet en outre de
déceler une augmentation progressive de la durée
moyenne du stade pupal de la larve à la tritonym-
phe; l'accroissement est particulièrement sensible au
niveau de cette dernière stase. Une constatation
semblable résulte des observations faites par plu¬
sieurs auteurs à propos de diverses espèces : Sitni-
kova (1959) sur Damaeus boreus, Woodring et Cook
(1962) sur Ceratozetes cisalpinus, Lebrun (1970) sur
Nothrus palustris.
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2. INFLUENCE DE LA TEMPERATURE SUR LA
DUREE DU DEVELOPPEMENT

Afin d'étudier l'influence de la température sur la
durée du développement post-embryonnaire, 2 ni¬
veaux de températures ont été choisis : l'un bas
(7°C), l'autre élevé (27°C). Ces températures, forte¬
ment éloignées l'une de l'autre, s'écartent par ail¬
leurs notablement des conditions thermiques
moyennes du laboratoire. Pour chacune de ces 2
températures, 2 types d'expérience ont été institués;
dans un premier type, le développement complet, de
l'oeuf à l'adulte, a été suivi ou tenté d'être obtenu
à la température expérimentale; dans un deuxième
type, l'oeuf, placé dès la ponte à la température
expérimentale, a été transféré, au bout d'un laps de
temps variable et avant que ne naisse la larve, à la
température du laboratoire où s'est poursuivi le
développement.

a. Elevages à la température constante de 27°C
Immédiatement après la ponte, l'oeuf, déposé

dans une cellule individuelle, est porté à l'étuve
réglée à 27°C. La cellule est mouillée 2 fois par jour.
En outre, afin d'éviter les risques de dessication
brutale, l'ensemble des élevages est placé au-dessus
d'un cristallisoir empli d'eau qui maintient une
atmosphère humide à l'intérieur de l'étuve.

Les oeufs mis en expérience et pondus entre le 7
et le 20 mars 1959, provenaient d'exemplaires re¬
cueillis à Versailles.

Les échecs ont été nombreux. Bien peu d'indivi¬
dus terminèrent leur développement en raison sur¬
tout de l'envahissement des cellules par les moisissu¬
res. Cela oblige à des changements de cellule
d'autant plus fréquents que l'animal, transportant
des spores avec ses pattes ou sur son dos, réinfecte
très rapidement son nouvel habitat. Les moisissures,
au moins certaines d'entre elles, ont vraisemblable¬
ment une action toxique; d'autre part, au cours des

multiples transferts, l'individu risque d'être blessé ou
même perdu. C'est ainsi que sur les 35 larves dont
l'éclosion a pu être obtenue, 28 parvinrent à la stase
protonymphale, 19 à la stase deutonymphale, 13 à
la stase tritonymphale et 10 seulement à la stase
adulte. Les données fournies par ces 10 derniers
individus sont condensées dans les tableaux III et
IV A. Le tableau IV B relatif à la durée du stade
pupal aux différentes stases tient compte d'un
nombre plus grand d'observations.

A température constante, comme à la température
fluctuante du laboratoire, la durée des différentes
stases varie grandement d'un individu à l'autre. Ceci
n'est pas particulier à P. peltifer; nous avons vu déjà
qu'il en était ainsi chez Trhypochthonius tectorum et
la même remarque a été faite par tous ceux qui ont
procédé à des élevages d'une espèce quelconque
d'Oribate, quelles que soient les conditions thermi¬
ques dans lesquelles les élevages ont été conduits.

Mais tandis que chez T. tectorum cette même
température de 27 °C avait eu pour effet de provo¬
quer, par rapport aux élevages maintenus à la
température du laboratoire, un net raccourcissement
de toutes les phases du cycle de développement, le
fait saillant qui ressort ici de la comparaison des
tableaux I et II A d'une part, III et IV A d'autre part,
est l'allongement considérable de la durée de vie de
l'oeuf- et, partant, celle de la prélarve - de P. peltifer
imprimé par le séjour à l'étuve. La larve qui, à la
température du laboratoire, éclot environ 3 semaines
à 1 mois après la ponte, n'apparaît, lorsque l'oeuf
est soumis à la température de 27°C, qu'au bout de
3 à 5 mois. Une telle disproportion ne saurait
s'expliquer par le jeu des variations individuelles :
aucune des 35 larves dont l'éclosion a été obtenue
à l'étuve, n'a subi, au niveau de l'oeuf, une durée
d'incubation inférieure à 105 j alors que cette durée
d'incubation n'a jamais été supérieure à 36 j pour les
élevages pratiqués au laboratoire. Les 2 types d'éle¬
vage ont été conduits de la même façon et presque
simultanément à partir d'oeufs ayant la même
provenance. Le retard à l'éclosion de la larve ne peut
donc être imputé qu'à l'élévation de température.

Tabl. III. - Durée (en jours) des différentes stases et phases du développement de Platynothrus peltifer à la température
constante de 27°C.
Duration (days) of various stases and developmental phases of Platynothrus peltifer at a constant temperature of 27"C.

Désignation de
11 individu

Oeuf Larve Proto¬ Deuto- Trito- Développement Cycle
nymphe nyraphe nymphe post-

prélarvaire
total

1 105 18 20 23 20 81 186
2 1 05 22 24 30 50 1 26 231
3 105 19 69 18 27 1 33 238
4 1 05 13 12 23 30 78 183
5 105 15 18 28 19 80 185
6 1 05 12 17 16 38 83 1 88
7 105 12 44 22 22 100 205
8 1 28 13 22 •? ■y 94 222
9 128 13 45 52 65 175 303

10 153 ■? 7 17 41 98 251
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Tabl. IV. - A, limites des variations et moyenne de la durée des différentes stases
et phases du développement de Platynothrus peltifer à la température constance
de 27°C, d'après les données du tableau III. B, limites des variations et moyenne
de la durée du stade pupal aux différentes stases du développement de
Platynothrus peltifer à la température constante de 27°C.
A. limits of the variations and mean duration of the various stases and developmen¬
tal phases of Platynothrus peltifer at a constant temperature of 27°C according
to the data in Table III. B, limits of the variations and mean duration of the various
pre-ecdysial resting stages of Platynothrus peltifer at a constant temperature of
27" C.

Désignation des Durée exprimée en jours Coefficient
stases et phases de

minimum maximum moyenne variation

Oeuf 105 153 114,4 ± 5,2 13,7%
Larve 12 22 15,2 ± 1,1 21 ,7%
Protonymphe 12 69 30,1 ± 6,2 58,3%
Deutonymphe 16 52 25,4 ± 3,6 40,5%
Tritonymphe 19 65 34,6 ± 5,1 41 ,9%
Développement
post-larvaire 78 175 104,8 ± 1 ,6 27,6%
Cycle total 183 303 219,2 ± 12,1 16,6%

Désignation Durée exprimée en jours Coefficient
du de

stade pupal minimum maximum moyenne variation

larvaire (16)* 2 9 4,3 ± 0,4 41 ,8%
protonymphal (18)* 3 8 5,6 ± 0,3 23,2%
deutonymphal (12)* 4 11 6,6 ± 0,6 31 ,8%
tritonymphal (10)* 4 15 8,8 ± 1,1 35,2%

* Nombre d'observations

Cette dernière, par contre, n'a que faiblement per¬
turbé le cours du développement post-prélarvaire.
Que ce développement soit considéré dans son
ensemble, ou que l'on envisage séparément chacune
des stases, les limites des variations et les durées
moyennes ont des valeurs voisines. Les durées des
stades pupaux (Tabl. II B et IV B) sont sensiblement
les mêmes et, dans l'un et l'autre cas, croissent
régulièrement de la larve à la tritonymphe.

Toutefois, à ne tenir compte que des durées
moyennes calculées pour chaque stase et bien que
les statistiques présentées ne portent que sur un
nombre relativement restreint d'individus, il semble
que l'on discerne, à 27°C, une légère accélération des
processus ontogénétiques qui se succèdent depuis la
larve. Cette tendance s'exprime dans le graphique I
établi à partir des données consignées dans le
tableau V (les valeurs ne diffèrent guère de celles
fournies par les tableaux IIA et IVA mais résultent
d'un nombre plus élevé d'observations). Elle ne se
manifeste pas d'une manière continue et uniforme.
Particulièrement accusée à la stase larvaire au niveau
de laquelle s'inscrit l'écart le plus important, elle est
beaucoup plus faible à la stase deutonymphale et à
peine marquée à la stase tritonymphale. Paradoxa¬
lement, du moins en première analyse, la durée de
vie protonymphale est, à 27°C, un peu plus longue

1 0.

Oe La Pn Dn Tn

Fig. 1. — Cycles de développement comparés de Platy¬
nothrus peltifer à 20°C (★) et à 27°C (•) (d'après les
données du tableau V. En ordonnées : durée moyenne des
stades (en j). Oe : oeuf; La : larve; Pn : protonymphe;
Dn : deutonymphe; Tn : tritonymphe.
Comparison of the life cycle o/Platynothrus peltifer at 20"C
(★) and 27"C (•), according to the data in Table V.
Ordinate : mean duration (days) ofeach stase. Oe : egg; La :
larva; Pn : protonymph; Dn : deutonymph; Tn : tritonymph.
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Tabl. V. - Durées moyennes comparées des différentes stases du développement de
Platynothrus peltifer.

Comparison of the mean duration of various stases of Platynothrus peltifer.

A 20°C. environ A 27°C.

Stases Nombre Durée moyenne Nombre Durée moyenne
d'observations (en jours) d'observations (en jours)

Oeuf 35 25,8 ± 1,1 33 119,1 ± 2,5
Larve 31 27 ±1,5 23 16,2 ± 0,8
Protonymphe 19 24,2 ± 1,9 17 30,4 ± 4,1
Deutonymphe 20 33,7+3,2 12 27,4±3,2
Tritonymphe 16 37,3±2,6 9 34,6 ± 5,1

qu'à 20°C. La comparaison des moyennes établie par
des méthodes statistiques montre que, sauf en ce qui
concerne les larves, les différences ainsi observées ne
sauraient être considérées comme significatives; cela
se conçoit en raison, d'une part de l'insuffisance du
nombre d'observations, d'autre part de l'amplitude
des variations individuelles. Ces différences portent
cependant, en elles, une indication. En somme, tout
paraît se passer comme si, par suite de la longue
durée d'incubation subie au niveau de l'oeuf, ou

plus exactement de la prélarve, la larve naissait, à
l'étuve, à un stade de son développement ontogéni-
que plus avancé que celui auquel elle éclot au
laboratoire de telle sorte que son évolution est plus
rapidement achevée. Le même phénomène, en sens
inverse et beaucoup moins accentué, se produirait à
la protonymphe; cette dernière, par suite d'une
accélération de la vie larvaire, naîtrait, à l'étuve, à
un stade plus précoce que celle issue d'une larve
maintenue à 18 - 20°C et aurait, de ce fait, une durée
d'évolution un peu plus longue. L'écart observé au
niveau protonymphal est apparemment trop faible
pour avoir, selon cette conception, une répercussion
sensible sur la durée deutonymphale puis, par
enchaînement, sur la durée tritonymphale, et l'on
tend, en fin de développement, vers une stabilisation
des processus.

L'hypothèse qui précède, aussi plausible qu'elle
soit, devrait, en premier lieu, être étayée par une
statistique basée sur une plus grande richesse de
résultats. Sa confirmation ne sera en outre apportée
que si une étude comparative poussée des larves et
des protonymphes à l'éclosion permet de découvrir
des différences morphologiques ou anatomiques en
relation avec le degré différent de développement
ontogénétique.

Il n'en reste pas moins que la manifestation la
plus spectaculaire et la moins contestable de l'in¬
fluence exercée par l'élévation de température sur le
cours du développement est l'énorme retard imposé
à l'éclosion larvaire. Une action aussi nette, pour
une hausse de quelques degrés seulement, amène à
envisager l'existence d'un seuil thermique au-delà
duquel la perturbation observée acquiert, d'emblée,
sa pleine intensité. Il est même vraisemblable que ce

seuil, dans le cas présent, doit être voisin de 27°C.
En effet, Jalil (1971) ayant suivi, à la température
constante de 25 °C, le développement complet de 4
individus, rapporte que la durée moyenne de vie de
l'oeuf n'a été que de 19 j; d'une manière générale
d'ailleurs, les durées qu'il indique pour les diffé¬
rentes stases, larvaire et nymphales, rentrent dans le
cadre des limites de variation que j'ai relevées dans
mes élevages à la température du laboratoire (cf.
tableau II A) et la durée moyenne totale du cycle de
vie pour les 4 individus (170 j) est du même ordre
de grandeur que celle que j'ai notée (4 à 6 mois) à
20°C.

Il est probable que d'autres espèces réagissent de
la même manière aux températures élevées et qu'à
chacune d'elles corresponde ainsi un seuil déterminé
et précis. Je ne pense pas toutefois qu'un seuil aussi
bas que celui qui caractérise jusqu'ici P. peltifer soit
très répandu. Ainsi s'expliquerait, au moins dans
une certaine mesure, l'observation rapportée par
Karppinen (1955) qui, étudiant sur des prélèvements
échelonnés tout le long de l'année, l'abondance
relative des différentes espèces de Camisiidae pré¬
sentes dans les sols finnois, note que P. peltifer se
singularise par une raréfaction beaucoup plus
marquée de ses représentants dans les récoltes faites
pendant les mois les plus chauds. L'auteur insiste sur
« l'effet désastreux » provoqué, sur cette espèce, par
les hautes températures qui sévissent en été et en
rend responsable la sécheresse qui accompagne
inévitablement les fortes chaleurs estivales. Je ne

crois pas que ce soit là la seule raison car les autres
espèces de Camisiidae, pourtant sensibles elles aussi
à la dessication, se présentent, dans les mêmes
récoltes, avec une plus grande abondance. Je pense
qu'il faut aussi en rechercher la cause dans le
blocage du développement intervenu, lors de la stase
prélarvaire, uniquement chez P. peltifer, le seuil
thermique n'ayant été atteint que pour cette seule
espèce. On peut peut-être aussi rapprocher de ce qui
précède, les observations de Lebrun (1965) qui
constate, au mois d'août, une baisse importante de
la densité de la population de cette espèce dans la
litière d'une forêt de Moyenne-Belgique.
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b. Elevages à partir d'oeufs soumis dès la ponte à la
température de 27°C, puis replacés, avant que ne
naissent les larves, à la température du laboratoire où
s'est poursuivi le développement

4 durées de séjour de l'oeuf, à l'étuve réglée à
27°C, ont été expérimentées : 47 j, 77 j, 108 j et 136 j.
Les expériences, menées parallèlement à celles qui
viennent d'être relatées (développement complet à
l'étuve) et sur le même matériel (exemplaires de
Versailles) n'ont porté que sur un nombre très
restreint d'individus (tabl. VI).

Il convient d'envisager séparément les résultats
des 2 premiers tests et ceux des 2 derniers.

1. Oeufs ayant séjourné à l'étuve (à 27°C) 108 et
136 j.

Les élevages menés jusqu'au bout à l'étuve ont
montré que la durée de vie de l'oeuf (jusqu'à
l'éclosion de la larve) pouvait, dans ces conditions,
osciller entre 105 et 153 j. Les oeufs transférés à la
température du laboratoire après un séjour de 108
ou 136 j à l'étuve ont eu une durée totale de vie du
même ordre de grandeur (de 123 à 153 j). On peut
donc penser que le maintien de ces oeufs à l'étuve

aurait permis l'éclosion des larves au bout du même
laps de temps; le changement de conditions thermi¬
ques n'a vraisemblablement pas perturbé la marche
du processus.

Par ailleurs, ce séjour à l'étuve n'a pas eu d'in¬
fluence sensible sur la suite du développement. La
durée du développement post-prélarvaire, établie
dans 2 cas seulement (95 et 158 j), rentre dans le
cadre des variations individuelles observées tant

dans les élevages conduits à la température du
laboratoire (90 à 154 j) que dans ceux effectués à la
température constante de 27°C (78 à 175 j). Tout au
plus, il semble que l'on puisse noter, comme dans
ce dernier cas, un léger raccourcissement de la durée
du stade larvaire.

Les résultats confirment donc, en somme, ceux

déjà obtenus en maintenant les élevages à l'étuve :
c'est au niveau de l'oeuf que se manifeste essen¬
tiellement l'action de la température.

2. Oeufs ayant séjourné à l'étuve (à 27 °C) 47 et 77 j
Bien que rapportées en dernier, ces expériences

sont en fait les premières qui aient été réalisées
concernant l'influence d'une température élevée sur
la chronologie de l'ontogenèse. En prolongeant le

Tabl. VI. - Durée (en jours) des différentes stases et phases du développement de Platynothrus peltifer, l'oeuf étant soumis,
dès la ponte, à la température de 27°C puis replacé, avant que ne naisse la larve, à la température du laboratoire.
Duration (days) of various stases and developmental phases of Platynothrus peltifer : just after laying, eggs are maintained
at 27"C and then prior to larval emergence, they are cultured at laboratory temperature.

Durée du Durée du séjour de l'oeuf Oeuf Larve Proto¬ Deuto- Trito- Développe¬ Cycle
sej our de au laboratoire (jusqu'à (durée to¬ nymphe nymphe nymphe ment post- total
11 oe uf à l'éclosion de la larve) tale de prélarvaire
7°C. vie)

16 67
16 67 35 19 81

51 16 67 33 1 9 37 123 21 2 279
18 69 53 38 47

15 95
80 19 99 24 28

19 99 20

2 113
37 1 48 16 31
48 159 17 48

111 50 161 ? 18
50 161
56 167 o 12

8 1 50
11 1 53
11 153 47 28 ? ? 162 315
11 1 53

142 18 160
36 1 78 20
46 188 36
52 1 94
53 195

4 1 99
7 202 17

10 205 7
195 11 206 24

14 209
14 209 25
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séjour de l'oeuf à l'étuve bien au-delà de la durée
possible ou probable de vie de l'oeuf dans les
conditions du laboratoire, il y avait lieu, en effet, de
se demander si cette température de 27°C n'avait pas
une action léthale. Nous savons qu'en fait il se
produit simplement un ralentissement des processus
qui aboutissent à l'éclosion larvaire. Ces premiers
résultats auraient pourtant pu laisser croire à un
arrêt brutal du développement car la durée du séjour
de l'oeuf hors de l'étuve et jusqu'à l'éclosion de la
larve (18 à 23 j) n'excède, ni n'est guère moindre, que
le temps requis par un oeuf pour donner naissance
à la larve (17 à 37 j) dans les conditions du labo¬
ratoire. Néanmoins, et bien que les expériences
n'aient porté que sur 7 individus, le fait que la durée
du séjour de l'oeuf hors de l'étuve reste, pour ces 7
individus, constamment inférieure à la moyenne de
vie de l'oeuf au laboratoire (26,8 j) établie sur 16
individus (cf. tabl.II A) est l'indice qu'un début de
développement s'est déjà produit alors que l'oeuf
était soumis à la température de 27°C.

Ici encore on ne discerne aucune répercussion
notable de ce séjour temporaire de l'oeuf à l'étuve,
sur le cours du développement post-prélarvaire.
L'examen de l'ensemble du tableau VI paraît tou¬
tefois révéler que la durée de la stase larvaire est
d'autant plus abrégée que la durée du séjour de
l'oeuf à l'étuve, et par conséquent la durée totale de
vie de l'oeuf, a été plus longue. On pourrait être
tenté de voir là une confirmation de l'hypothèse déjà
émise à savoir que la larve peut éclore à des stades
différents de son développement ontogénétique. On
ne saurait cependant rien affirmer, tant le jeu des
variations individuelles est étendu et le nombre
d'individus expérimentés, par trop restreint.

c. Elevages à la température constante de 7"C
Aussitôt après leur ponte, des oeufs, déposés dans

des cellules humidifiées et maintenues telles, ont été
placés dans un réfrigérateur réglé de telle sorte que
la température intérieure soit de 7°C en moyenne.
Un certain nombre d'entre eux avortèrent. D'autres
furent reportés, avant l'éclosion, à la température du
laboratoire; leur étude sera faite plus loin. 13 enfin
donnèrent naissance à des larves au bout d'un temps
qui a varié de 102 à 218 j. La plupart de ces larves
moururent après avoir vécu de 3 à 7 mois; 2
seulement parvinrent à la stase protonymphale, l'une
après 76 j, l'autre après 147 j de vie larvaire. Les 2
protonymphes ainsi obtenues n'ont jamais dépassé
ce cap; elles sont mortes l'une au bout de 2 mois,
l'autre au bout de 7 mois.

Cette tentative d'élevage à 7°C s'est donc soldée,
en définitive, par un échec. Il est possible, toutefois,
d'en retirer quelques enseignements. En premier
lieu, une basse température, tout comme et plus
encore qu'une température élevée, a pour effet de
retarder considérablement l'éclosion larvaire. C'est
ainsi que, pour 4 des 13 oeufs ayant éclos, il fallut
attendre 7 mois (211 j pour 3 d'entre eux et 218 j
pour le 4ème) avant de voir apparaître la larve. Il
est remarquable de constater qu'après une aussi
longue période, l'oeuf possède encore des possibili¬
tés d'évolution. Par contre, cette durée d'incubation
n'influe pas, ou plutôt n'a pas la possibilité de
marquer son influence sur le cours de la vie larvaire.
L'allongement anormal de cette dernière semble
indiquer en effet que les larves, maintenues à 7°C
ne subsistent plus que dans un état de vie ralentie
qui paraît par ailleurs difficilement compatible avec
la poursuite du développement.

Tabl. VII. - Limites des variations et moyenne de la durée de vie de l'oeuf de Platynothrus peltiferà la température constante
de 7°C.
Limits of the variations and mean duration of the egg (from the time of egg deposition to larval emergence) of Platynothrus
peltifer at a constant temperature of 7"C.

Durée du Durée du séjour de l'oeuf Oeuf Larve Proto¬ Deuto- Trito- Développe¬ Cycle
sé j ou r de au laboratoire (jusqu'à (durée to¬ nymphe nymphe nymphe ment post- total
1 ' oeuf à l'éclosion de la larve) tale de prélarvaire
27 °C. vie )

18 65 1 9 24
47 18 65 32 22 23 43 120 185

18 65 36 20 29 37 1 22 187

20 97 24 30
77 20 97 18 28 71

20 97
23 1 00

108 15 123
24 132 21 45 33

13 1 49
13 149 26 19

1 36 13 1 49
13 149
15 151 12 28 26 92 158 309
17 1 53 1 3 23 24 35 95 248
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Weigmann (loc.cit.) a également procédé à des
élevages expérimentaux de P. peltifer à des tempéra¬
tures variant au cours des saisons de manière à se

rapprocher le plus possible des conditions climati¬
ques qui régnent en Allemagne du Nord. Il n'a pas
suivi de développement complet mais fournit sim¬
plement des renseignements fragmentaires à propos
de telle ou telle stase : à 15°C, les durées moyennes
de vie qu'il indique pour les oeufs, les larves et les
protonymphes, sont à peu près semblables à celles
que j'ai notées pour les élevages pratiqués à la
température du laboratoire; à 10-11°C, les durées
moyennes de vie larvaire, protonymphale et deuto-
nymphale qu'il donne sont respectivement de 52 j,
48 j et 37 j, donc un peu plus longues que celles que
j'ai relevées à la température du laboratoire; à
température plus basse encore, à 8°C, la seule
indication fournie par Weigmann concerne les
deutonymphes dont il estime la durée moyenne de
vie à 66 j.

A vrai dire, très peu d'auteurs ont expérimenté
aux basses températures afin de rechercher l'inci¬
dence de ces dernières sur la durée de développe¬
ment. Mentionnons cependant Woodring et Cook
(1962) qui rapportent que la durée totale du cycle de
vie de Ceratozetes cisalpinus peut, à 5°C, s'étendre
jusqu'à 70 ou 80 j alors que, à 25°, sa valeur
moyenne n'est que de 32 j. Ces mêmes auteurs
signalent en outre que, à 4°C, les oeufs de Oppia
nova peuvent encore éclore tandis que ceux de
Scheloribates laevigatus meurent en moins d'une
semaine. Citons également Lebrun (1977) qui, com¬
parant les effets des températures constantes ou
variables sur la durée du développement des oeufs
- jusqu'à l'éclosion larvaire - de Damaeus onustus,
note que : « les très basses températures (inférieures
à 0°C) ralentissent à l'extrême ou même interrom¬
pent le processus ».

Il n'y a pas lieu de s'étonner d'une telle différence
de comportement entre espèces elles-mêmes très
différentes. Une meilleure connaissance des réac¬
tions propres à chaque espèce vis-à-vis de la tem¬
pérature rendrait certainement service à ceux, si
nombreux, qui travaillent sur l'écologie des Oribates.

d. Elevages à partir d'oeufs soumis dès la ponte à la
température de 7°C puis replacés, avant que ne
naissent les larves, à la température du laboratoire
où s'est poursuivi le développement

Des oeufs placés immédiatement après la ponte
au réfrigérateur réglé à 7°C en furent retirés, l'éclo¬
sion larvaire ne s'étant pas effectuée, au bout de 51 j,
80 j, 111 j, 142 j et 195 j (Tabl.VIII). Il ressort de ces
expériences que :

1) alors que le maintien à 7°C ne permet pas le
déroulement normal de l'ontogenèse, le report de
l'oeuf à des conditions thermiques plus favorables,
même après un séjour de 142 j à 7°C, est susceptible

Tabl. VIII. - Durée (en jours) des différentes stases et
phases du développement de Platynothrus peltifer, l'oeuf
étant soumis, dès la ponte, à la température de 7°C puis
replacé, avant que naisse la larve, à la température du
laboratoire.
Duration (days) of various stases and developmental phases
of Platynothrus peltifer : just after laying, eggs are
maintained at 7°C and then prior to larval emergence, they
are cultured at laboratory temperature.

Nombre Durée exprimée en jours

d'observations Minimum Maximum Moyenne

13 102 218 154 ± 12,6

de provoquer une reprise et une poursuite du
développement qui peut aller jusqu'à son terme :
l'apparition de l'adulte.

2) les durées des stases larvaires et nymphales
auxquelles sont parvenus les individus, ne semblent
pas être affectées par le fait que les oeufs ont été
soumis, initialement, à une température que l'on
peut considérer comme nettement inférieure à l'op¬
timum thermique : ces durées sont du même ordre
de grandeur et varient en général dans les mêmes
limites que celles que l'on relève dans les élevages
conduits entièrement à la température du labora¬
toire.

3) les individus nés d'oeufs « réfrigérés » parais¬
sent toutefois se ressentir, à plus ou moins brève
échéance, de cette réfrigération. Sans prétendre que
cette dernière soit responsable de tous les échecs
enregistrés dans la poursuite des élevages, il est, en
effet, symptomatique de constater que le décès de la
plupart des individus est intervenu à un stade
d'autant plus précoce que l'oeuf avait été maintenu
plus longtemps à la température de 7°C. Il est permis
de penser qu'un séjour trop prolongé de l'oeuf à une
basse température risque de compromettre l'achè¬
vement de l'ontogenèse.

e. Conclusions

Les quelques expériences ainsi réalisées aux
seules températures arbitrairement choisies de 27°C
et 7°C ne sauraient constituer une étude précise et
complète de l'influence de la température sur le
développement post-embryonnaire de P. peltifer.
Une telle analyse exigerait non seulement l'emploi
d'un matériel beaucoup plus abondant mais encore
l'utilisation d'une gamme étendue d'échelons ther¬
miques. Les résultats obtenus ne doivent être
considérés que comme le point de départ de nouvel¬
les recherches. Il est possible toutefois d'en dégager
les faits suivants :

1) l'oeuf, et plus précisément la prélarve enfermée
à l'intérieur de l'oeuf, représente manifestement la
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forme de résistance de l'espèce aux conditions
thermiques défavorables : le développement, qui
peut s'interrompre à ce stade durant une longue
période, est susceptible de reprendre normalement
son cours dès que la température se rapproche de
l'optimum thermique. Cette conclusion doit vrai¬
semblablement s'étendre à l'ensemble des Oribates.
Ainsi s'expliquerait la pauvreté de la plupart des
récoltes faites en hiver - du moins dans les régions
tempérées -, et parfois même en été, comparative¬
ment à celles de printemps ou d'automne.

2) la température de 27 °C est certainement voi¬
sine, pour P. peltifer, du seuil thermique supra-
optimal dont on a été amené à envisager l'existence.
A cette température, cependant, l'ontogenèse est
capable de s'effectuer, sans autre perturbation nota¬
ble, dans la durée des différentes stases, qu'un
abrègement de la vie larvaire corrélatif à un considé¬
rable allongement de la vie de l'oeuf. L'hypothèse
d'une éclosion des larves, et peut-être aussi des
autres stases, à des stades différents de la morpho¬
genèse a été émise.

3) la température de 7°C paraît être trop éloignée
de l'optimum thermique propre à P. peltifer (d'après
Madge (1965), cet optimum thermique se situerait
entre 10 et 14°C et ce, aussi bien en atmosphère
saturée d'humidité qu'en air sec, mais cette estima¬
tion ne concerne que les adultes) pour permettre le
déroulement complet de l'ontogenèse. Il est en outre
possible qu'une exposition trop prolongée des oeufs
à une basse température « sensibilise » en quelque
sorte les individus auxquels ils donnent naissance au
point que ces derniers, même replacés dans des
conditions thermiques favorables à leur développe¬
ment, meurent avant de pouvoir achever le cycle de
leurs transformations.
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ASCIDIES

CRATOSTIGMA

MEDITERRANEE OCCIDENTALE

NOUVELLE ESPECE

RÉSUMÉ. — Trois espèces du genre Cratostigma ont été décrites jusqu'à présent :
C. singularis (Van Name, 1913), C. gravellophila (Pérès, 1955) et C. regularis C.
Monniot, 1963. Six exemplaires d'une espèce nouvelle Cratostigma campoyi ont été
recueillis dans différentes localités de la côte méditerranéenne espagnole (Almeria,
Gerona, Mallorca). Ce travail présente également une clé tubulaire de toutes les
espèces actuelles du genre Cratostigma.

ASCIDIANS

CRATOSTIGMA

WESTERN MEDITERRANEAN

NEW SPECIES

ABSTRACT. — Three species of the genus Cratostigma have been described till now :
C. singularis (Van Name, 1913), C. gravellophila (Pérès, 1955) and C. regularis C.
Monniot, 1963. In different places off the Spanish mediterranean coast (Almeria,
Gerona, Mallorca), six specimens of a new species have been found. Together with
the description of this species, a tabular taxonomic key is given for all the known
species of the genus Cratostigma.

INTRODUCTION

Le genre Cratostigma a été créé en 1961 par C. et
F. Monniot pour y placer deux espèces dont l'une
avait obligé en 1982 Arnback-Christie-Linde à
modifier la diagnose du genre Heterostigma que cet
auteur avait créé en 1924. C. et F. Monniot proposè¬
rent de revenir à la diagnose du genre Heterostigma
telle qu'elle fut définie par Arnback-Christie-Linde
(1924, p.7) : « Branchial sac without folds, but in
their place six longitudinal internal vessels. Spiral
stigmata in the anterior part of the branchial sac,
transverse slits of great length in the posterior part.
Longitudinal interstigmatic vessels mostly absent.
Dorsal lamina plain-edged. Tentacles simple. Re¬
productive organs : a single hermaphrodite gonad
on the right side of the body ».

Ce genre doit son nom à la présence de protos¬
tigmates dans la partie postérieure de la branchie.

Le genre Cratostigma C. et F. Monniot, 1961 (p.
276) est ainsi défini : « Branchie garnie de 6 plis
longitudinaux plus ou moins développés, en particu¬
lier le second à partir du raphé dorsal réduit à un
sinus. Stigmates spiralés sur l'axe des plis, puis
régulièrement recoupés simulant des stigmates longi¬
tudinaux. Raphé dorsal lisse. Tentacules simples,
pas de velum. Gonades hermaphrodites ».

Ce genre renferme à ce jour 3 espèces : Cratos¬
tigma singularis (Van Name, 1945), C. gravellophila
(Pérès, 1955) et C. regularis C. Monniot, 1963. Une
série de campagnes de prélèvements réalisés sur la
côte méditerranéenne espagnole par 2 des auteurs
(A.R. et X.T.) a permis l'obtention de 6 exemplaires
d'une espèce du genre Cratostigma, se différenciant
des précédentes par quelques caractéristiques mor¬
phologiques et écologiques qui justifient la création
d'une nouvelle espèce, C. campoyi. Sa structure
branchiale diffère de celle des autres espèces du
genre, notamment, par le nombre de sinus longitudi-
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naux des plis et par la présence de protostigmates
transverses dans la région postérieure, faits tendant
à rapprocher le genre Cratostigma du genre Hete-
rostigma.

MATERIEL EXAMINE

La récolte du matériel a été effectuée directement
en plongée à l'aide du scaphandre autonome. La
figure 1 signale les lieux où l'espèce a été trouvée.

a) Cap de Gata (Almeria) 36°43, 3'N/02° 11,4'W
— 19/04/81, Algues photophiles en mode calme

(Halopteris scoparia, Padina), à 5 m sur des
parois verticales Est. Un exemplaire avec
gonade mûre et larves (n° 244/DCAUA,
holotype).

— 03/01/82, Algues sciaphiles en mode calme
( Udotea. Peyssonnelià), à 3 m, sur paroi verti¬
cale nord. Un exemplaire avec gonade en
cours de développement (n° 461/DCAUA,
paratype).

b) Cabo de Tossa (Gerona) 41° 42,8' N/02° 55,1'
E.

— 16/02/85, Algues sciaphiles en mode calme
(Codium), à 16 m . Un exemplaire mûr (n°
063-H-4/DBAUB, paratype), sur une éponge.

— 27/03/85, Algues photophiles en mode calme
(H. scoparia) à 11 m. Un exemplaire mûr avec

larves (n° 075-B- 2/DBAUB, paratype), sur
une ascidie (Aplidium albicans).

— 14/01/86, Algues photophiles en mode calme
(H. scoparia) à 7 m. Un exemplaire mûr (n°
131-0-3/DBAUB) sur la roche à côté de Poly-
syncraton bilobatum.

c) Cap de Formentor (Mallorca) 39° 57,6'N/03°
12,5' E.

— 06/07/86, grotte semi-obscure à Madréporai-
res (Madracis, Leptopsammia, à 33 m dans
une fissure. Un exemplaire dont la gonade a
peu d'ovules et des lobules testiculaires en
régression (col. Med. As. n° 199/DCAUA).

En même temps ont été examinés 7 exemplaires
de C. gravellophila, 2 méditerranéens (col. MNHN
S2 CRA) et 5 du Sénégal récoltés par l'un de nous
(F.L.) au banc de Mbour (Dakar), 15/05/84, 8 m, sur
sable grossier et fin gravier; la branchie du type de
C. regularis (col. H. Masse); et deux exemplaires de
C. singularis de Georges Bank (lat. 40° 46' N/long.
70° OO' W), 26 m, récoltés par C. et F. Monniot.

Matériel déposé dans les départements des Scien¬
ces de l'Environnement de l'Université d'Alicante
(DCAUA), et de Biologie Animale de l'Université de
Barcelone (DBAUB).

Derivatio nominis : cette nouvelle espèce est
dédiée au jeune zoologiste espagnol Dr Antonio
Campoy, excellent ami et polychétologue, mort
accidentellement sur le terrain lors d'une excursion
d'écologie.

Fig. 1. — Localisation des stations. 1, Cap de Gata (Almeria). 2, Cap de Tossa (Gerona).
3, Cap Formentor (Mallorca).
Station map. 1, Cap de Gata (Almeria). 2, Cap de Tossa (Gerone). 3, Cap Formentor (Mallorca).
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Fig. 2. — A, aspect extérieur de deux individus à siphons dressés. B, spinules. C, tubercule vibratile et aire pérituberculaire.
D, individu ouvert, la branchie enlevée. E, observer les papilles (p) visibles du 1er au 4e pli branchial près de certains sinus.
F, au niveau de la partie branchiale gauche entre les 3e et 6e plis, remarquer les protostigmates transverses (pt). Echelle :
A = 3 mm; B = 50 [im; C,E,F = 500 |im; D = 1 mm. (Holotype : B,E,D; paratype 075-B-2 : Al, C; paratype 063-H-4 :
A2; n° 199 : E).
A, external aspect of two individuals with erect siphons. B, spinules. C, dorsal tubercule and peritubercular area. D, dissected
individual with branchial sac removed. E, papillae (p) placed between the 1st and 4th branchial fold, in proximity to certain
sinuses. F, transverse protostigmata (pt) in the left half of the branchial sac, between the 3rd and 6th branchial fold. Scale bars :
A = 3 mm\ B = 50 \im ; C,E,F = 500 |xm; D = 1 mm. (holotvpe : B,E,D; paratype 075-B-2 : A1,C; paratype 063-H-4 :
A2; n° 199 : E).
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DESCRIPTION

Morphologie externe (fig. 2 A)

Individus petits, 4 à 9 mm, plus ou moins sphéri-
ques; fixés au substrat par la partie ventrale ou par
le côté gauche. Tunique pâle, jaunâtre, complète¬
ment couverte de sable grossier et de débris co-
quilliers; quelques exemplaires présentent des rhi-
zoïdes courts et fins à la base. Siphons rapprochés
ou à angle droit, quadrilobés, coloration rose pâle,
apparents, ou rentrés lorsque l'animal est contracté.

Morphologie interne

Tunique mince de consistance un peu dure (carti¬
lagineuse), et translucide; siphon buccal avec spinu-
les (fig. 2 B), pointues et courtes, mesurant environ
60 ^m . Manteau également mince, jaunâtre, et
recouvert par une couche de tunique résistante;
faisceaux musculaires peu marqués, donnant un
aspect réticulé. Il n'y a pas de velum buccal; le
velum cloacal est réduit à un cercle de très petits
tentacules, nombreux et filiformes. 12 à 15 tentacules
buccaux simples et falciformes disposés en un seul
cercle. Aire péricoronaire ample et lisse; tubercule
vibratile petit en forme de bouton ovale et finement
granulé, entouré par une zone également granulée
(fig. 2 C). Raphé dorsal à bord lisse, parfois bordant
la partie gauche de l'entrée de l'oesophage. Endos-
tyle sans caractère particulier.

La branchie (fig. 2 E,F) présente 6 plis longitudi¬
naux plus ou moins marqués de chaque côté.
Formule branchiale chez l'exemplaire le plus grand
et chez le plus petit :

(9 mm) à droite : R 4-0-3-0-4-0-4-0-4-0-2 E
à gauche : R 5-0-3-0-4-0-4-0-3-0-2 E

(4 mm) à droite : R 2-0-2-0-3-0-3-0-2-04 E
à gauche : R 3-0-2-0-2-0-2-0-2-04 E

Stigmates disposés en 8 rangées sous les plis.
Chaque infundibulum, en forme d'entonnoir, pré¬
sente de 1 à 3 tours de spire. Stigmate recoupé dans
les parties antérieures et postérieures, ainsi que dans
la partie dorsale (fig. 2 E). Dans la partie postérieure
de la branchie, aussi bien chez les jeunes individus
que chez les adultes, il y a 1 à 3 rangées de
protostigmates coupés transversalement (Fig. 2 F).

Le tube digestif (fig. 2 D) occupe le tiers inférieur
du côté gauche; oesophage court et estomac allongé
recouvert complètement par la glande hépatique;
celle-ci est jaune verdâtre, et formée par des lobules
simples tubulaires disposés en séries plus ou moins
parallèles. L'intestin présente 2 anses, la 1ère un peu
serrée et la 2e ouverte (en angle plus ou moins
droit); grossissement peu marqué dans la partie
médiane de l'intestin; l'anus à bord lisse débouche
près du siphon cloacal.

Une seule gonade hermaphrodite réniforme (fig.
2 D, 3 A) sur le côté droit du manteau. Les acini
testiculaires au nombre de 3 à 5, se situent à la partie
périphérique entourant l'ovaire, lequel renferme de
nombreux ovules. L'oviducte est court, un peu coudé
et large avec une ouverture ample et cordiforme
située plus ou moins au centre de la partie inférieure
de la gonade; des spermiductes secondaires débou¬
chent dans un spermiducte commun à la base de
l'oviducte qui est très long (3 à 4 fois la longueur de
l'oviducte et dirigé vers le siphon cloacal).

Petits endocarpes de chaque côté, en nombre
réduit (1 à 3 à droite, et 3 ou 4 à gauche). Un
endocarpe est situé dans la 1ère anse intestinale.

La poche incubatrice occupe la partie postéro-
ventrale droite. Chez 2 exemplaires, cette région est
complètement pleine de larves à divers stades de
développement. Larves (fig. 3 C) atteignant 1 mm,
dont 300 ^m pour le tronc, 700 (i.m pour la queue
qui est droite. Le tronc présente une forme ovale
allongée, il y a un statocyste mais pas d'ocelle; dans
la partie antérieure, il y a un prolongement ectoder-
mique (avec les papilles adhésives ?). Lorsque le
développement est avancé, des ampoules vasculaires
apparaissent (8 à 10 dans la région dorsale du tronc).

NOTES ECOLOGIQUES ET BIOLOGIQUES

Tous les exemplaires ont été récoltés dans des
biocoenoses de substrat dur, soit infralittorales (Al¬
gues photophiles et sciaphiles en mode calme), soit
circalittorales (grottes semi-obscures), entre 3 et 33
m de profondeur. Le substrat est varié, roche,
Spongiaires ou Ascidies.

Il y a des larves fin mars et avril; la gonade en
juillet paraît en régression.

Pour le moment, la répartition de cette espèce est
localisée à la côte méditerranéenne espagnole (Al¬
meria, Tossa, Mallorca).

DISCUSSION

Malgré la grande variabilité morphologique dans
les genres Heterostigma Arnback, 1924 (F. Monniot,
1965 et C. Monniot, 1965) et Cratostigma (Monniot
C. et F., 1961) - en particulier, l'aspect de la branchie
qui varie avec l'âge (la maturité apparente des
gonades ne peut être une preuve de la fin du
développement branchial) - la présence de 2 ou 3
sinus dans le second pli, ainsi que l'existence de 1
à 3 rangées de protostigmates transverses chez des
individus adultes peuvent séparer C. campoyi des
autres Cratostigma. C. Campoyi semble proche des
Heterostigma, et particulièrement de H. fagei C. et
F. Monniot, 1961, qui présente des papilles dispo¬
sées très près du sinus longitudinal (F. Monniot,
1965).
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Fig. 3. — Cratostigma campoyi n. sp. A, gonade hermaphrodite; C, larve. B, D, Cratostigma gravellophila (Pérès, 1955);
B, gonade hermaphrodite; D, larve. Echelle : A,B = 500 |im; C,D = 100 (im (paratype 075-B-2 : A, C).
Cratostigma campoyi n. sp. A, hermaphroditic gonad; C, larva. B,D, Cratostigma gravellophila (Pérès, 1955); B, herma¬
phroditic gonad; D, larva. Scale bars : A,B = 500 [im; C,D = 100 am (paratype 075-B-2; A, C).

D'autres caractères peuvent appuyer la validité de
cette espèce, comme la longueur du spermiducte (3
à 5 fois celle de l'oviducte) qui s'ouvre près du
siphon cloacal. Pérès (1955), C. et F. Monniot (1961)
et C. Monniot (1963) ne signalent aucun caractère
remarquable des gonoductes chez C. gravellophila ni
chez C. regularis\ ceci nous permet de supposer que
leurs spermiductes ne présentent pas cette disposi¬
tion particulière. En effet, nous avons pu examiner

des exemplaires méditerranéens et du Sénégal de C.
gravellophila, dont le spermiducte est à peine plus
long que l'oviducte (fig. 3 B).

Les spinules sont différentes, pointues chez C.
campoyi, tandis que chez C. grabellophila et C.
singularis elles sont dépourvues de pointes.

Les larves de C. campoyi sont également un peu
différentes. Lorsque l'état de développement est
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avancé, il y a des ampoules vasculaires, la forme du
tronc est très stylisée (rapport longueur/largeur =
2,76), et présente dans la partie antérieure un
prolongement ectodermique (avec les papilles adhé-
sives ?). Chez C. gravellophila, les larves sont plus
ovales (longueur/largeur = 1,72) et sans prolonge¬
ment (fig. 3 D). Les larves de C. regularis n'ont pas
encore été décrites.

D'ailleurs, tous les exemplaires de C. campoyi ont
été récoltés, fixés sur un substrat plus ou moins
stable (roche, Eponge, Ascidies); les autres espèces
de Cratostigma, au contraire, se trouvent libres ou
ancrées dans le sédiment (sable grossier, fin gravier).

L'introduction de cette nouvelle espèce nécessite
de modifier légèrement la diagnose du genre Cra¬
tostigma (C. et F. Monniot, 1961) : « Branchie avec
6 plis plus ou moins développés (dont l'un peut être
réduit à un seul sinus). Stigmates spiralés sur l'axe
des plis, puis régulièrement recoupés simulant des
stigmates longitudinaux; présence ou non de protos¬
tigmates transversaux coupés dans la région posté¬
rieure de la branchie. Raphé dorsal lisse. Tentacules
simples, pas de velum. Gonades hermaphrodites ».

Pour séparer les espèces actuelles de Cratostigma,
nous proposons la clé tabulaire suivante, basée sur
les caractères morphologiques pris dans la littérature
ou observés personnellement.

CLE TABULAIRE DU GENRE CRATOSTIGMA /
TABULAR KEY FOR THE CRATOSTIGMA GE¬
NERA

1. — Nombre et position des gonades/Number and
position of the gonads
B-2, 1 de chaque côté du manteau/Two, one
in each side of the mantle
R-l seule sur le côté droit/Only one, in the
right side.

2. — Nombre de sinus longitudinaux sur le second
pli (à partir du raphé dorsal)/Number of
longitudinal vessels on the second fold (starting
from dorsal lamina).
1-Un seul sinus/Only one vessel
S-Plus d'un sinus/More one vessel

3. — Stigmate de l'infundibulum recoupé latérale-
ment/Stigmata of infundibulum laterally cut
back.
B-Des 2 côtés (dorsal et ventral)/Both sides
(dorsal and ventral)
D-Seulement sur le côté dorsal/Only on the
dorsal side.

4. — Spinules
P-Pointues/Sharp-pointed
N-Non pointues/Not sharp-pointed

5. — Tubercule vibratil et aire pérituberculaire/-
Dorsal tubercule and peritubercular area

S-Lisse/Smooth
P-Avec papilles/ With papilla
G-Finement granulé/Delicately granular

6. — Longueur du spermiducte/spermiduct length
E-Egale ou un peu plus longue que celle de
VoviAaciç/ Equal or slightly longer than oviduct
L-Très long plus de 3 fois l'oviducte/ Very
long, 3 times more than oviduct.

7. — Forme du tronc de la larve/Larva trunk shape
V-Ovale, longueur égale à un peu moins de 2
fois la largeur/ Oval, length less of 2 times the
width.

L-Allongé, plus de 2 fois la largeur/lengthe¬
ned, length more of 2 times the width.

( ?) sans données/without data
(1) 1 à 3 rangées de protostigmates transverses

dans la région postérieure de la branchie, ainsi que
chez les individus adultes/1 to 3 rows of protostig-
mata transverse in the posterior branchial region, also
in adult individuals.

Remerciements. Nous remercions le Dr C.
Monniot de nous avoir aimablement prêté des
exemplaires de C. gravellophila et de C. singularis
avec la branchie du type C. regularis ainsi que pour
ses conseils avisés.
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RÉSUMÉ. — Une population de Bufo bufo spinosus près de Barcelone se reproduisant
dans un étang artificiel de 1,25 ha est étudiée. La méthode de Schmidt-Koenig permet
de vérifier la durée de la période de reproduction. Les campagnes réalisées tout au
long de 1982 et 1983 indiquent que la reproduction commence en février et se termine
début fnars. Pendant cette période, les individus de cette espèce ne se répartissent pas
au hasard, mais présentent une orientation nette qui disparaît quand la période de
reproduction s'achève. La taille de la ponte observée est supérieure à celle qui est citée
dans la bibliographie pour les populations du nord (Bufo bufo bufo). Nous n'avons
observé aucune relation entre la longueur totale des exemplaires et le moment où ils
se trouvent dans le lac tout au long de la période de reproduction.
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REPRODUCTION
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ABSTRACT. — This study deals with a breeding population of Bufo bufo spinosus
living in an artificial pond (1.25 ha) near Barcelona. The Schmidt-Koenig method
allows to verify the duration of the reproduction period. Fieldwork done throughout
1982 and 1983 indicates that reproduction begins in February and ends in early March.
During this period, the individuals of this species are not randomly distributed, but
show a clearly oriented migration that ceases at the end of the reproduction period.
The observed size of egg masses is greater than that reported in the literature for
northern populations of Bufo bufo bufo. No relation has been observed between the
total length of the individuals and the time when they are found in the pond during
the reproduction period.

INTRODUCTION

La période de reproduction du Crapaud commun
Bufo bufo a été le sujet de nombreuses études en
Europe Centrale et du Nord. Cependant il n'existe
pas de données sur la reproduction des populations
plus méridionales de l'aire de répartition, bien que
Bufo b. spinosus soit un des taxons les plus fréquents
dans ces régions.

Dans un travail antérieur (Campeny et Montori,
1985), se trouvent quelques données sur la structure
d'une population en reproduction de Bufo b. spino¬
sus située à 30 km au nord de Barcelone.

Pour tenter de préciser la durée de la période de
reproduction, la méthode de Schmidt-Koenig (1975)
a été utilisée pour la première fois. Cette méthode
estime le degré de groupement des Crapauds dans
le lac à partir des données obtenues le long du
transect.

Dans le présent travail, nous tentons d'approfon¬
dir quelques aspects de la biologie de Bufo b.
spinosus, comme les relations entre le comportement
de reproduction et le milieu. Des paramètres écolo¬
giques tels que la proportion des sexes (sex-ratio),
le nombre de captures pendant la période de repro¬
duction, l'importance de la ponte, la localisation des
amplexus et la distribution des exemplaires autour
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de l'étang de ponte apportent des informations sur
la biologie de la reproduction de ce Crapaud dans
ces régions plus méridionales.

MATERIEL ET METHODES

La zone d'étude, sur la commune d'Argentona
(prov. de Barcelone) est décrite dans un travail
antérieur (Campeny et Montori, 1985). Il s'agit d'un
étang artificiel dépourvu de végétation aquatique et
qui mesure approximativement 1 125 ha. Cet étang
est utilisé comme zone de reproduction par un petit
peuplement de Bufo b. spinosus (Campeny et Mon¬
tori, op. cit.).

Des campagnes journalières sont réalisées pen¬
dant la période de reproduction de 1982 et 1983 : le
plus grand nombre possible d'individus, sont captu¬
rés et marqués, le poids, la longueur totale, le sexe
et la localisation dans le lac sont notés. Pendant
toutes les campagnes, la durée, l'heure et la métho¬
dologie de capture sont maintenus constants pour
pouvoir comparer les résultats des différentes pros¬
pections.

La période de reproduction et de migration est
déduite, d'une part de l'observation directe sur le
terrain, et d'autre part des résultats obtenus par
l'étude de la distribution des adultes dans le lac.
Celle-ci est effectuée à partir de cartes établissant la
localisation des individus capturés chaque jour. On
calcule en degrés sexagésimaux, pour chaque indi¬
vidu capturé, de combien il s' est écarté du nord
magnétique pris comme point de référence (0°). Les
individus mâles et femelles sont traités conjointe¬
ment. Logiquement, s'il existe une zone de ponte
dans l'étang pendant la période de reproduction, les
individus se trouvent plus groupés autour de cette
zone. Le groupement cesse avec la période de
reproduction.

Les données sont réunies en ensembles de
1,2,3,4,5 et 6 jours, semaine et mois. Dans chaque
ensemble, la matinée et l'après-midi sont séparées
quand cela est possible. L'ensemble des données est
étudié conjointement pour toute la journée.

Nous appliquons le test de distribution unidirec¬
tionnel de Schmidt-Koenig (1975). Dans ce pro¬
gramme les données directionnelles sont enregistrées
dans le cercle où l'on dessine la déviation pour une
série de vecteurs d'angle a. La direction moyenne de
l'échantillon est obtenue par : tang a = S sin a /
S cos a. L'ambiguité de la valeur de la tangente est
résolue suivant la disposition des données dans le
cercle et par le signe du sinus et du cosinus. La
longueur du vecteur moyen « a », correspond à la
formule : a = R/n, « R » étant la longueur du
vecteur qui en résuie : R = (S sin a)2 (I cos a)2.

La longueur du vecteur moyen est une mesure de
la concentration. Si toutes les données de l'échan¬

tillon sont réunies dans un même point, a = 1 ; si les
données sont distribuées idéalement au hasard, a =

O. La longueur du vecteur moyen montre, une fois
consultées les tables de signification correspondan¬
tes, si la distribution est due au hasard ou non.

Le regroupement par jours permet d'observer
exactement à quel moment la signification de la
distribution non dûe au hasard, disparaît. Les
données considérées quotidiennement ou tous les 2
jours ne sont pas suffisantes pour certaines périodes
étudiées, tandis que des groupements trop grands
donnent peu de renseignements.

Pour déterminer les variations de la longueur
totale des individus capturés au cours d'une période
de temps donnée, des corrélations (Spearman) entre
le temps, calculées en jours dès le premier exem¬
plaire observé dans l'étang, et la longueur totale
moyenne des individus mâles et femelles capturés
chaque jour en 1982 et 1983, sont établies.

Le nombre d'ovules que porte chaque femelle est
estimé après dissection, à partir du volume total de
l'ovaire, le nombre d'oeufs par unité de volume étant
connu.

RESULTATS

En 1982 le premier individu mâle est observé le
18 janvier ; la première femelle apparaît le 19 janvier
en même temps que 4 mâles qui luttent pour réaliser
l'amplexus. Après un amplexus de 20 minutes, et
l'abandon de la femelle, aucune ponte ne se produit.
De nouvelles femelles toutes en amplexus sont
visibles à partir du 22 du même mois. La recherche
de pontes dans la zone ne donne pas de résultats.
Un nouvel amplexus sans ponte est observé le 23.

Le 24 janvier, le premier amplexus avec ponte est
observé au point indiqué sur la carte (Fig. 1A). La
ponte commence à 11 h 45, se poursuit à 17 h lors
du coucher du soleil. Le jour suivant on calcule à
partir du volume de la ponte que celle-ci comporte
10 000 oeufs. Aucune autre ponte n'a lieu ensuite,
bien que des amplexus soient observés. Tous les
points d'observation d'amplexus sont indiqués (Fig.
IA). Le 23 mars, une grande quantité de têtards de
12-14 mm (longueur totale) apparaît en position
verticale contre la berge du lac.

En 1983 les premiers individus en amplexus (Fig.
IB) s'observent le 19 janvier. Aucune ponte n'est
décelée. Les amplexus suivants, également sans
ponte, ont lieu le 24 du même mois. Jusqu'au 11
février, aucune autre femelle en amplexus n'est
remarquée. Il en a été de même jusqu'au 23 février.
Les 24, 25, 26 et 27 février 1983 sont constatés de
nombreux amplexus. Sur les figures 2 A et B on peut
observer le nombre d'exemplaires capturés par jour
et par transect en 1982 et 1983. Les amplexus les plus
nombreux coïncident avec les jours qui suivent les
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Fig. 1. — A, situation des amplexus observés dans le lac
en 1982. La localisation de la ponte contrôlée est indiquée
par une flèche. La zone d'ombre indique le lieu d'obser¬
vation des têtards après éclosion. B, situation des am¬
plexus observés dans le lac en 1983. La zone d'ombre
indique le lieu d'observation des têtards après éclosion.
A, amplexus localization at the pond in 1982. The arrow
indicates the situation of the controlled spawn. The dark zone
shows the place where tadpoles appeared after hatching. B,
amplexus localization at the pond in 1983. The dark zone
shows the place where tadpoles appeared after hatching.

pluies et avec les jours où l'on enregistre une plus
grande migration. La relation entre les données
météorologiques et la reproduction font l'objet d'un
travail en préparation.

De nombreux individus ont été vus de manière
sporadique les jours suivants, jusqu'au 9 mars, jour
où l'on a observé la dernière femelle. En aucun cas,
de nouvelles pontes n'ont été repérées, bien que le
30 mars des têtards de 12-14 mm de longueur totale
sont apparus dans la zone indiquée figure 1B.

Pendant toute la période d'observation, tous les
mâles, à l'exception d'un, ont été trouvés dans
l'étang, attendant l'arrivée des femelles. Un mâle
observé hors de l'eau se dirigeait vers l'étang. Dans
d'autres populations, il est très fréquent d'observer
une grande quantité de mâles hors de l'eau, en
migration de reproduction et se rapprochant des
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Fig. 2. — A, pluie (ml) en 1982 (diagramme supérieur) tout
au long de la période d'étude et nombre d'individus
(diagramme inférieur) observés dans le lac (noir, femelles;
blanc, mâles). B, pluie (ml) en 1983 (diagramme supérieur)
pendant la période d'étude et nombre d'individus (dia¬
gramme inférieur) observés dans le lac (noir femelle, blanc
mâles).
A, rain in 1982 (upper diagram) throughout the studied
period and number of observed individuals (lower diagram)
in the pond (black, females; white, males).B, rain in 1983
(upper diagram) throughout the studied period and number
of observed individuals (lower diagram) in the pond (black,
females; white, males).

zones de ponte, déjà en amplexus. Il est intéressant
de remarquer que toutes les femelles observées
étaient en amplexus.

Nous avons peu de données au sujet des périodes
de ponte pour les années 1980 et 1981, années de
recherches préalables. En 1980, on a observé des
pontes le 12 février et une grande quantité d'adultes
qui se trouvaient déjà dans le lac depuis le 8 février
(Cordero in verbis). En 1981, les visites ont été
effectuées avec plus de régularité, et on a dénombré
le nombre d'individus observés lors de chaque visite.
Le 10 février on a trouvé 2 mâles et 1 femelle. Le
nombre d'exemplaires observés à chaque visite est
consigné figure 4.

Des diagrammes de distribution circulaire selon
la méthode décrite à partir des données obtenues sur
le terrain pendant 1982 et 1983 sont établis. Le
vecteur moyen pour chacune des journées est re¬
présenté pour des groupes de jours, semaines et
mois, et on l'a orienté dans la direction indiquée par
la tangente (Fig. 3B).
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En 1982 (Fig.4A et B) les Crapauds se maintien¬
nent regroupés significativement dès le début de la
migration, quand il y a encore peu d'individus,
jusqu'au 10 et 11 février. Quand les données du
matin et de l'après midi sont traitées séparément, on
observe que le matin est plus souvent significatif que
l'après-midi : 4 matins ne sont pas révélateurs, 11
après-midi non plus, jusqu'aux 10 et 11 février.

A partir de cette date, il y a une période sans
signification et ensuite de brefs intervalles signifi¬
catifs mais avec une orientation différente. Comme
en 1982, le regroupement des individus de 1983 est
révélateur dès le début de la migration. L'absence de
signification apparaît entre le 5 et le 7 mars. A partir

de ce moment, il y a des jours qui montrent un
regroupement différent de la distribution au hasard
mais dans une autre direction.

La relation entre la longueur des individus mâles
et femelles et le temps pour les années 1982 et 1983
ne sont pas significatifs (Fig. 7 A et B).

En ce qui concerne les ovaires, le droit et le
gauche sont distingués de l'aspect présenté et de
l'état dans lequel ils sont décrits. La quantité
d'ovules que porte chaque femelle varie considéra¬
blement avec un maximum pour la femelle n° 2
(14 142 oeufs) et un minimum pour la n° 3. Les
autres individus montrent entre 4 000 et 10 000
ovules approximativement.

Fig. 3. — A, nombre d'individus observés dans le lac pendant les campagnes réalisées en 1981. (•) mâles (A) femelles
(•!•) jours de pluie. B, représentation graphique de quelques groupements en 1982 et 1983. Chaque point noir correspond
à une capture ou observation. (24-1) : l'un des jours avec amplexus nombreux. (9-11) : dernier jour avec groupement
significatif et observation de la dernière femelle. (10-11 et 18-11) : jours sans signification. (25-11 et 27-11) : jours avec
beaucoup d'amplexus en 1983, (N.S.) : groupement non significatif, (r) : longueur moyenne du vecteur (zone ombrée) :
zone à l'ombre pendant le transect.
A,numbers of individuals observed in the pond during the field work in 1981 (•) males (A) females (I) raining days. B, graphic
representation of some of the aggregations in 1982 and 1983. Each black point corresponding to one capture. (24-1) : a day
in which a high number of amplexus was observed. (9-11) : last day with significative aggregation and observation of the last
female. (10-11 and 18-11) : non significative days. (25-11 and 27-11) : days with a high number of amplexus in 1983. (N.S.) :
no signification, (r) : length of average vector (Dark zone) : zone with shadows in the time of the transect each day.
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Fig. 4. — A, représentation graphique pour 1982 des
périodes pendant lesquelles la distribution des individus
dans le lac était significativement différente ou non , due
au hasard. (—) : distribution significativement différente
due au hasard pour toute la journée. : significatif
pour les données de l'après-midi. ( ) : périodes de
distribution non significativement différentes dues au
hasard, (o o o) : distribution significative dans un autre
sens (---): significatif pour le matin. B, représentation
graphique pour 1983 des périodes pendant lesquelles la
distribution des individus dans le lac était significative¬
ment différente ou non due au hasard. Pour l'interpréta¬
tion, voir fig. 4 A.
A, 1982. Periods when individual distribution in the pond was
significatively different from chance or not. (—) : distribution
significatively different from chance regarding the whole data

: distribution significatively different from chance
regarding the morning data. (.....) distribution significatively
differentfrom chance regarding only afternoon data, (o o o) :
distribution not significatively different from chance.
distribution significatively different from the chance in a
different section. B, 1983 : periods when individual distribu¬
tion in the pond was significatively different from chance or
not. Symbols like fig. 4 A.
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Fig. 5. — A, longueur totale moyenne des Crapauds de l'étang pendant la période de reproduction en 1982. B, longueur
totale moyenne des Crapauds capturés dans l'étang pendant la période de reproduction en 1983.
A, total average length of toads in the pond throughout the breeding period in 1982; B, total average length of captured toads
in the pond throughout the breeding period in 1983.
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DISCUSSION

La période de reproduction de Bufo bufo spinosus
commence très tôt dans la zone d'étude. En Angle¬
terre, la migration a lieu pendant la 2ème quinzaine
de mars et les premiers jours d'avril (Angel 1946,
Smith 1941). La reproduction s'étend jusqu'au début
de mai (Verrel, 1983). Cooke (1982) détecte la
première ponte le 8 mars. Reading (1984) observe les
Crapauds dans l'eau le 26 janvier, mais la première
ponte ne se produit pas avant le 8 mars.

Au Pays de Galles, le début de la migration a été
observé pendant les premiers jours de mars ou avril
(Gittins, 1983; Gittins et al., 1980, Harrison 1985;
Wisniewski et al., 1981), les premières pontes le 15
avril (Wisniewski et al., 1981) et la fin de la
migration la dernière quinzaine d'avril (Gittins et al.,
1980, Wisniewski et al., 1980).

Selon Guyetant (1975), en France la reproduction
débute le 30 mars et les 1, 2 et 3 avril. Heusser (1969)
en Suisse tombe en accord avec ces observations car

la migration reproductrice se produit les derniers
jours de mars ou les premiers jours d'avril.

La méthode d'étude de la distribution des Cra¬

pauds dans le lac se révèle appropriée pour indiquer
avec une précision de quelques jours la fin de la
saison de reproduction.

En ce qui concerne 1982, nous obtenons des
résultats qui montrent une disposition des individus
dans le lac significativement différente du hasard
jusqu'au 10 février (Fig. 4) et le 9, la dernière femelle
a été observée.

En 1983, les résultats ne sont pas significatifs
entre le 5 et le 7 mars (Fig. 4B), et la dernière femelle
a été observée le 9 mars, mais on n'avait pas observé
de femelles dans le lac les 5 jours précédents. A

partir de cette date, les résultats ne sont pas signi¬
ficatifs puis le redeviennent après quelques jours,
mais avec des valeurs de direction différentes (les
individus se trouvent dans un emplacement du lac
différent de celui qu'ils occupaient jusqu'alors). Le
même comportement s'observe pour les 2 années en
question. Ce changement est probablement lié à des
facteurs physiques.

Ainsi que le montre la figure 6, les individus en
cours de reproduction se tiennent dans les secteurs
du lac subissant une insolation maximum. Or il est
connu que l'insolation est l'un des facteurs favori¬
sant la croissance des têtards d'Amphibiens. De
plus, ces zones sont dépourvues de végétation, et la
turbulence y est restreinte. La présence des mâles de
Bufo bufo autour du lac s'explique par le fait qu'ils
y attendent les femelles, en accord avec les moeurs
reproductrices de l'espèce, comme pour d'autres
Bufonidae (Brockelman, 1969; Sullivan, 1982) et
Anoures (Wells, 1977).

Cette espèce est un exemple de reproduction
explosive. En général, les mâles d'un tel type repro¬
ducteur, ne discriminent pas les objectifs avec les¬
quels ils tentent l'amplexux et le taux d'erreur est
élevé, car ils doivent s'accoupler rapidement. La
proximité du lac diminue le risque d'erreur, les
mâles y attendant les femelles.

Dans une synthèse bibliographique Wells (1977)
considère que le mâle de Bufo bufo cherche active¬
ment les femelles, tandis que Davies et Halliday
(1977) font l'observation contraire. Il semble que,
selon la densité de la population, les différentes
espèces présentent l'une ou l'autre stratégie, combi¬
nant la recherche active, les cris, la passivité, etc ...

(Wells, op. cit.).
Les caractéristiques de la population étudiée sont

dues à une densité de Crapauds moyenne ou faible.

Fig. 6. — Superficie occupée
par l'ombre (points) le matin,
et l'après-midi (lignes).
Shading surface in the morning
(points) and the afternoon (li¬
nes).
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La recherche active est très rare et ce sont les
femelles qui choisissent les mâles.

Il arrive que les mâles de Bufo bufo sortent sur
terre pour attendre les femelles; l'amplexus se
produit alors hors de l'eau. Nous n'avons observé ce

phénomène qu'une seule fois. Ceci confirme la
passivité des mâles en accord avec Gittins et al.
(1980a), qui trouvent 71 % des femelles déjà en
amplexus quand elles arrivent dans les zones de
ponte. La stratégie mise en oeuvre pourrait provenir
d'un sex-ratio nettement favorable aux mâles.

Cependant, il n'est pas certain que la dispropor¬
tion entre le nombre d'individus de chaque sexe soit
réelle. Selon Oldman (1966), il y a bien une plus
grande quantité de mâles alors que Guttman et
Wilson (1973) affirment que la différence est seule¬
ment apparente, car les mâles restent longtemps
dans le lac, tandis que les femelles arrivent, pondent
et partent tout de suite. Davies et Halliday partagent
la même opinion. Heusser (1969) considère en plus
que les femelles ne fréquentent pas chaque année les
bassins de reproduction.

Le sex-ratio que nous avons enregistré est de
1 : 25 pour 1982 et de 1 : 4 pour 1983. Cette grande
différence peut s'expliquer par les retours successifs
à l'étang de quelques femelles pendant 1983 (Cam-
peny et Montori, en prép.), retours pouvant précéder
une longue phase d'activité. Ceci a dû également
être le cas en 1982 (Gittins et al., 1980b; Davies et
Halliday, 1977; Heusser 1969 et Wisniewski et al.,
1980).

La zone de ponte, située au nord-ouest du Lac,
correspond à la plus ensoleillée (Fig. 8); il en est de
même pour Rana temporaria au Montseny (Pascual
et Montori, 1982) où la reproduction commence
dans la zone nord du lac. D'autre part, Guyetant
(1975 et 1976) avait déjà indiqué que l'absence de
végétation et la faible turbulence favoriseraient
l'emplacement de la ponte.

La profondeur peut être un facteur qui s'ajoute
à l'insolation lors du choix du lieu de reproduction
(Cooke, 1975). La zone nord-ouest quand l'eau
occupe un niveau maximum atteint une profondeur
comprise entre 60 et 80 cm. Les zones sud-ouest,

Tabl. I. — Nombre et aspect des ovules que portait chaque femelle trouvée déjà morte en 1982 et 1983.
Number and aspect of the ovule corresponding to each dead female which have been found during 1982 and 1983.

Date Ovaire Aspect des ovules
Nombre
d'ovules

Observations

24-1-82 droit

gauche
noirs, bien développés
noirs, bien développés

4905

3320

2-II-82 droit

gauche

la plupart jaunes et petits,
quelques noirs.
idem.

2954

2363

5-III-82 droit

gauche

la plupart noires et petits,
quelques jaunâtres,
idem.

8295

2626

ovules dans les oviductes

28-11-83 droit

gauche

la plupart blancs et petits,
quelques noirs.
disposés en cordons. Noirs.

1509 œufs dans les oviductes

œufs dans le corps (droit + gauche)

28-11-83 droit

gauche
gris, quelques noirs
cordons d'œufs noirs

4133 œufs dans les oviductes

14142 œufs dans le corps (droit + gauche)

28-11-83 droit

gauche

idem antérieur (droit)
idem antérieur (gauche)

5551 œufs dans les oviductes

4683 œufs dans le corps (droit + gauche)

28-11-83 droit la plupart blancs, quelques noirs. 1972 œufs dans le corps.

1 -111-83 droit

gauche
noirs, bien développés
noirs, bien développés

3174

2117

5-III-83 droit

gauche
noirs, bien développés
noirs, bien développés

5158

1906
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sud-est et nord-est ont des profondeurs qui varient
respectivement entre 50 et 80, 40 et 120 et 70 et
120 cm, avec de fortes modifications de profondeur
sur un espace limité. La zone nord-ouest est la plus
grande avec une profondeur très régulière. Celle-ci
entre dans le spectre des profondeurs fréquentées
par les Crapauds.

Nous n'avons pas détecté de différences significa¬
tives dans la longueur totale des individus capturés
(mâles et femelles) tout au long de la période de
reproduction (Fig. 7A et B), ce qui diffère des
résultats de Gittins et al. (1980b). Ces derniers
affirment que les plus petits mâles sont les premiers
à arriver au lac; la longueur totale moyenne des
femelles ne varie pas au cours de la période de
reproduction.

Le petit nombre de nos exemplaires de la popu¬
lation étudiée pourrait expliquer cette divergence.

Les histogrammes de longueur totale des mâles et
des femelles (Campeny et Montori, 1985) montrent
que la distribution est normale pour les 2 années.
Gittins et al.( 1980b) obtiennent également une dis¬
tribution normale des mâles et des femelles. Remar¬

quons que ces histogrammes renseignent sur la
composition du peuplement en longueur, mais non
sur l'âge. A partir de la maturité sexuelle, il n'existe
pas de relation entre la longueur du corps et l'âge
(Guyetant, 1967; Hemelaar, 1981; Gittins et al.,
1982).

La quantité d'ovules que porte chaque femelle
varie considérablement (Tabl. I). Elle est supérieure
au nombre d'oeufs observés par divers auteurs :
2 600 (Heusser et Meisterhans, 1969; Smith, 1951;
Sofianidou et Schneider, 1985) ou inférieure (Davies
et Halliday, 1967). Cependant, selon Angel (1946) ou
Dottrens (1963), le nombre d'oeufs pour cette espèce
varie de 2 000 à 7 000. Nous avons compté un
nombre nettement plus élevé; rappelons, de plus,
que la ponte observée en 1982 était formée de 10 000
oeufs.

CONCLUSIONS

La période de reproduction de Bufo bufo spinosus
commence très tôt dans la zone d'étude. Sa durée
varie selon l'année et oscille entre un et deux mois.
On considère comme période de reproduction le
temps qui s'écoule entre l'apparition du premier
mâle dans le lac (moment qui coïncide avec le
premier jour à groupement significatif) et le moment
où disparaît le groupement des mâles. Ce moment
coïncide à peu près avec l'observation de la dernière
femelle dans l'eau.

Pendant la période de reproduction, une tendance
au groupement des individus de cette population
dans une zone précise du lac (zone nord-ouest

principalement), s'observe. Normalement, les pontes
ont lieu dans ces zones de plus grande insolation et
de profondeur peu variable. Ces zones coïncident le
plus souvent avec celles où il y a un plus grand
regroupement des mâles.

Aucune relation entre la longueur des individus
et le moment où ils ont été capturés pour la première
fois n'a pu être mise en évidence.

Le nombre d'ovules comptabilisés est supérieur à
ce qui est enregistré dans la littérature; cependant
les auteurs font référence aux oeufs et non aux

ovules. D'autre part, le nombre d'oeufs est toujours
inférieur au nombre d'ovules que porte chaque
femelle. Néanmoins, la ponte contrôlée par les
auteurs comprend à peu près 10 000 oeufs, nombre
bien supérieur à ceux cités dans la bibliographie.

Remerciements. Les auteurs remercient M.G.
Guidou pour la traduction du manuscrit.
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ANALYSES D'OUVRAGES

Yves COINEAU et Biruta KRESLING. Les
inventions de la nature et la bionique. 100 pages.
Hachette, Paris 1987.

L'homme n'a rien inventé : ou plutôt il a tout
réinventé. Hasard ou nécessité, élaborées incons¬
ciemment ou délibérément copiées, les inventions
technologiques, et les formes et les fonctions de la
nature présentent des analogies qui sont décrites
dans l'ouvrage d'Yves Coineau et Biruta Kresling :
de la conquête des milieux aquatique, terrestre et
aérien, à la structure des matériaux technologiques
et biologiques; de l'analyse de la richesse des
systèmes naturels à une nouvelle stratégie de l'évolu¬
tion des techniques.

Reprenant de nombreux exemples de l'exposition
« Inventions de la nature et innovations industriel¬
les » au Muséum National d'Histoire Naturelle de
Paris (1985-1986), cette équipe franco-allemande
nous propose un ouvrage clair de 100 pages doté
d'une excellente iconographie, au texte accessible
par tous, même aux plus jeunes, qui suscitera
certainement des vocations dans cette science nou¬

velle qu'est en France, la bionique.
Un regret cependant, celui d'avoir volontairement

limité cette présentation au seul secteur de la
bionique des structures et de la mécanique. Cela
peut néanmoins laisser espérer un second tome.

Michel Blot

« STYGOFAUNA MUNDI », ouvrage collectif
coordonné par Lazare Botosaneanu, Editions E.J.
Brill, Leiden (Pays-Bas), 1986, 740 pages, 1 dépliant
H.T. Relié, format 22,5 x 30,5 cm.

Un ouvrage monumental qui fera date dans
l'histoire de l'hydrobiologie continentale et littorale.
La stygofaune regroupe en effet toutes les espèces
animales qui peuplent le « stygal », c'est-à-dire
l'ensemble des divers biotopes aquatiques souter¬
rains. Les eaux souterraines sont, bien sûr celles des
lacs et des cours d'eau qui se trouvent dans les
grottes, mais aussi et surtout celles qui remplissent
les fentes et les fissures des roches « perméables en
grand » principalement des terrains karstiques, ainsi
que celles qui imprègnent les terrains « perméables
en petit », c'est-à-dire l'eau des nappes phréatiques
et des alluvions des vallées, enfin l'eau interstitielle
des sables littoraux.

Le sous-titre en anglais précise le contenu et
l'objectif de Stygofauna mundi : « Une synthèse
faunistique, biogéographique et écologique de la
faune mondiale qui peuple les eaux souterraines, y
compris les milieux interstitiels marins ». Or il se

trouve que la plupart des grands groupes zoologi¬
ques possèdent des représentants dans des biotopes
aquatiques souterrains, et l'ouvrage ne comporte pas
moins de 86 chapitres, ordonnés à partir des Proto¬
zoaires jusqu'aux Vertébrés, Poissons et Amphibiens
urodèles. Dans les divers embranchements du règne
animal les espèces « stygobies » sont cependant en
nombre très variable, aussi certains chapitres traitent
d'un phyllum entier alors que d'autres, plus nom¬
breux, sont consacrés à une classe ou à un ordre, ou
plus souvent à une famille et parfois à un genre.

Dans une introduction générale, L. Botosaneanu
expose d'abord la façon dont l'ouvrage a été conçu
et réalisé, grâce à la collaboration de 65 spécialistes
des divers groupes taxonomiques. Viennent ensuite
des considérations sur la diversité des biotopes
souterrains aquatiques, avec des références aux
auteurs qui ont parfois proposé des classifications de
ces biotopes, tout en soulignant leur continuité
(Husmann, Thienemann, Ginet et Decou). Le coor¬
dinateur expose ensuite les raisons qui l'ont conduit
à inclure dans ce traité le domaine interstitiel littoral.
Il présente enfin, avec des commentaires parfois
critiques, la structure qu'il a choisie et proposée à
tous les auteurs, afin de préserver au maximum
l'unité de l'ensemble tout en rassemblant le maxi¬
mum de données.

Chaque chapitre comporte en effet, à l'exception
de ceux qui traitent d'une espèce isolée ou d'un très
petit groupe d'espèces, 5 parties :

— Un texte général consacré à un groupe zoolo¬
gique qui insiste sur les caractères des espèces
« stygobies », lorsqu'il renferme par ailleurs des
formes de surface ou seulement « stygophiles ». Ce
texte comporte généralement 2 ou 3 pages, quelque¬
fois moins (une page pour les Spongiaires, 1/2 page
pour le groupe d'Amphipodes Metacrangonyx) ou
plus (4 pages pour les Copépodes Harpacticoïdes
dulçaquicoles, 6 pour les Crustacés Décapodes).

— Une série d'illustrations qui présentent, sur 1
ou 3 pages le plus souvent, l'habitus des divers
genres de stygobiontes appartenant au groupe traité.

— Une liste exhaustive des divers taxons stygo-
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bies connus dans le monde entier, et qui constitue
le corps du chapitre. Les espèces ou sous-espèces
sont numérotées et leur position systématique (ordre,
famille, genre) est indiquée, ainsi que leur(s) descrip¬
teurs), leur localisation géographique et le type
d'habitat dans lequel elles ont été récoltées.

— Des notes placées en fin de liste apportent des
précisions sur certains taxons, qui ne pouvaient
figurer dans le tableau des espèces, et des complé¬
ments ou « notes supplémentaires » ajoutées dans le
courant de l'année 1985, afin de mettre à jour les
listes faunistiques établies antérieurement, la rédac¬
tion des divers chapitres s'étant déroulée au cours
des 5 années qui ont précédé la publication.

Finalement, L. Botosaneanu a réussi un ouvrage

remarquable, à la fois exhaustif et synthétique, « up
to date », pratique et original. Une coopération
internationale harmonieuse entre de nombreux spé¬
cialistes (65) était indispensable pour mener à bien
un tel projet; c'est à L. Botosaneanu qu'en revient
en grande partie le mérite puisqu'on lui doit la
conception de l'ensemble, ainsi que la part qu'il a
prise à la rédaction en signant l'introduction et 6
chapitres. Il faut noter une particularité du livre dont
les diverses contributions sont rédigées en anglais,
en français ou en allemand : si l'anglais prédomine,
19 chapitres, soit près de 25 % sont en français et 5
en allemand, et le coordinateur explique dans l'in¬
troduction que s'il a laissé cette possibilité aux
auteurs, c'était non seulement pour leur permettre,
le cas échéant, de s'exprimer plus facilement, mais
aussi par principe, car il ne considère pas comme
souhaitable l'hégémonie absolue d'une langue dans
le domaine des sciences. L. Botosaneanu a lui-même
montré l'exemple en signant 3 chapitres en anglais,
2 en français et 1 en allemand, et il a été suivi par
plusieurs auteurs. Cette option du coordinateur
mérite d'être soulignée, et les lecteurs francophones
ne pourront que s'en réjouir.

« Stygofauna mundi » est exhaustif puisque toutes
les formes animales aquatiques et véritablement
souterraines connues s'y trouvent réunies, depuis les
Protozoaires jusqu'aux Vertébrés, et synthétique
puisque chaque groupe est présenté avec ses caractè¬
res zoologiques et écologiques, taxonomiques et
biogéographiques. Le traité est à jour : il comporte
un chapitre consacré aux Remipedia, groupe de
Crustacés encore peu connus, car découverts dans
les années 80, qui constitue une Classe tout à fait
remarquable en raison de leur ressemblance avec des
formes fossiles anciennes, ainsi qu'avec l'archétype
des Crustacés primitifs tel qu'on l'avait imaginé il y
a déjà plus d'un demi siècle. De même figure l'Ordre
des Mictacea (Crustacés Péracarides) dont les repré¬
sentants, provenant du benthos marin profond ou
des grottes sous-marines, sont connus depuis 1985.

La présentation matérielle de l'ouvrage est tout à
fait réussie et il est visible que le coordinateur, ainsi
que les éditeurs, y ont apporté un soin particulier.

La typographie est claire et agréable, la mise en page
est aérée avec un texte disposé sur 2 colonnes; les
illustrations enfin sont généralement grandes, soi¬
gnées et regroupées en planches occupant une page
entière. Le livre est d'un emploi facile puisque la
table des matières, placée au début, permet de
trouver rapidement les groupes zoologiques classés
dans l'ordre habituel de la systématique. Son prix
(204 $ US) est justifié, non seulement par la qualité
du contenu et de la présentation, mais par son
volume : 740 p. d'un grand format, imprimées sur un
papier fort, dans une solide reliure cartonnée.

Il convient de souligner l'originalité de ce traité,
le premier du genre qui présente l'ensemble de la
faune aquatique souterraine dulçaquicole ou litto¬
rale du monde. Le précédent essai de synthèse
taxonomique sur la faune souterraine remonte en
effet à plus de 50 ans et ne traitait que des animaux
des cavernes. Etant donné qu'une grande partie des
stygobiontes actuellement connus proviennent des
eaux interstitielles et que les découvertes faites
depuis 30 ans dépassent largement en nombre l'en¬
semble de celles qui ont précédé, on perçoit aisément
l'intérêt d'un ouvrage qui n'a pas d'équivalent. Il
faut noter aussi que « Stygofauna mundi » contient
un premier essai de division du monde en grandes
provinces stygobiologiques, L. Botosaneanu ayant
défini, sur l'ensemble des continents, 9 grandes
provinces comportant chacune 6 à 12 régions parfois
divisées elles-mêmes en zones plus restreintes figu¬
rées sur des cartes dans le dépliant hors-texte. Cette
approche est intéressante à plusieurs points de vue ;
d'une part elle permet d'envisager l'origine paléo-
biogéographique des stygobiontes d'une façon plus
syntéthique, des taxons stygobies qui caractérisent
une même région ayant probablement une histoire
récente si non une origine commune liée à l'histoire
géologique régionale, et des taxons plus ubiquistes
une plus grande ancienneté. D'autre part, elle fait
apparaître une inégale richesse stygobiologique des
diverses régions du monde, qui reflète bien souvent
l'importance très variable des efforts de prospection,
plus que les caractéristiques vraies de régions encore
peu connues, où le champ des recherches est encore
immense.

Il paraît utile enfin de préciser que « Stygofauna
mundi » dont l'intérêt est évident pour tous les
biologistes qui s'intéressent a priori aux espèces
souterraines, est également un ouvrage important
pour tout zoologiste qui étudie la phylogénie des
groupes aquatiques et les modalités de l'évolution
des formes animales. Aussi l'ouvrage mérite-t-il de
figurer dans toutes les bibliothèques de biologie. Il
me paraît par ailleurs indispensable dans tout la¬
boratoire d'hydrobiologie, et cela pour plusieurs
raisons différentes :

— D'une part il apparaît de plus en plus que
l'étude de la stygofaune permet de définir des
espèces ou des communautés utilisables comme
indicateurs biologiques de la qualité des eaux sou-
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terraines, et que sa connaissance peut être utile aux
aménageurs et aux écologistes qui s'intéressent à la
surveillance de l'environnement là où les nappes
phréatiques et les cours d'eau sont susceptibles de
subir l'impact d'activités polluantes;

— D'autre part la faune stygobie abonde très
souvent dans les sédiments des cours d'eau et

également dans ceux des lacs, et nous avons pu le
constater maintes fois, des représentants de ces
biocénoses interstitielles parviennent souvent à la
surface des sédiments et sont entraînés par le
courant. Ainsi des animaux stygobies rejoignent le

benthos ou le plancton des cours d'eau et repré¬
sentent, lorsqu'ils sont consommés par les préda¬
teurs des eaux de surface, un apport d'énergie aux
écosystèmes limniques dont l'importance est en

général méconnue. De même que les divers com¬
partiments du « stygal » sont, le plus souvent, en
relation les uns avec les autres, la stygofaune n'est
que très partiellement séparée de la limnofaune
superficielle, et mérite d'être prise en compte par
l'hydrobiologiste qui envisage une approche
synthétique d'un écosystème aquatique, continental
ou littoral.

Claude Boutin
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