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IN T R O D U C T IO N

Le term e de p lank ton  a été créé p a r  H e n s e n , en 1887, pour désigner 
to n t ce qui flotte passivem ent, m o rt ou v ivant, dans les eaux douces 
ou m arines, e t de la  surface au  fond. Ce m ot avait donc une signification 
très  large e t très  vague. H aeckel a repris plus ta rd  e t vulgarisé ce term e 
de p lankton  qui fa it m ain ten an t p a r tie  du  langage scientifique courant.

On définit le p lank ton  de la  façon suivante : c’est l ’ensemble des 
êtres v ivants, an im aux e t  végétaux , adultes ou larvaires, qui flo tten t 
passivem ent dans les eaux  douces ou m arines ; ou qui, s’ils nagent, ne 
peuvent pas résister à des couran ts m êm e très  faibles.
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On vo it to n t  le vague d ’une telle définition. E lle  englobe, en effet, 
des an im aux e t des plantes, des êtres adultes e t  des larves, des formes 
p urem ent m icroscopiques (P rotistes, D iatom ées, etc.), d ’au tres très 
p etites (Copépodes, Cladocères, larves nom breuses), certaines très  grosses 
(Méduses, Siphonophores, divers Tuniciers, e tc.).

Malgré to u t, le p lankton constitue u n  faciès biologique nettem en t 
individualisé, e t  le nom bre de problèm es que soulève ce m onde plank- 
ton ique est incalculable. D ans tou tes les d irections de l ’investigation 
scientifique, le p lank ton  offre des su jets d ’é tude trè s  variés, très passion­
nan ts. Problèm es morphologiques, em bryologiques, faunistiques, de 
biologie générale, océanographiques, pra tiques, e tc ., sollicitent à chaque 
in s tan t le chercheur.

Or, dès q u ’on étudie le p lankton  d ’une région, d ’une m anière quelque 
peu suivie, on est im m édiatem ent frappé des v aria tio n s im portan tes 
dans le volum e e t la composition des pêches recueillies à  différents 
m om ents. On p eu t constater l ’existence de v aria tions annuelles, saison­
nières, e t  aussi journalières. Si, au  m êm e po in t, p a r  exemple, on fa it 
une pêche au  m ilieu du jour, une au tre  au  m ilieu de la  n u it, to u tes  au tres 
conditions sensiblem ent égales, on constate  que la  différence des volum es 
recueillis, est comme 1 à  50, 100, ou m êm e davan tage. Le p lankton  
nocturne ob tenu  est infinim ent plus ab o n d an t que celui de la  journée, 
e t  aussi b ien  au  po in t de vue du nom bre des ind iv idus que de la variété 
des espèces. I l  y  a là u n  très beau phénom ène, facilem ent observable, 
e t  d ’ailleurs connu depuis longtem ps. I l  a tou jours v ivem ent frappé les 
planktonologistes de tous les tem ps e t de tous les pays. On a  donc ainsi 
des m igrations nycthém érales ex trêm em ent ne ttes, faciles à  constater, 
m ais d ’in te rp ré ta tio n  très  délicate e t  d ’explication trè s  difficile.

C’est l ’é tu d e  de ces m igrations verticales d u  p lan k to n  en fonction 
des jours e t des nu its , que l ’on v a  ten te r  cl’esquisser dans les pages qui 
suivent. M ais av a n t d ’en trer dans le détail des expériences réalisées et 
l ’exposé des ré su lta ts  acquis, il convient de donner les diverses théories 
proposées pour l ’explication de la m igration  diurne, e t d ’analyser les p rin ­
cipaux tra v a u x  parus sur le m êm e sujet.

Nous allons donc exam iner rap idem ent les théories de W eism ann , 
de F u c h s , de L oeb , de W olfgang Ostw ald , les idées de Giesbrech t , 
de Steu er  e t de quelques autres, les trav au x  de C.-O. E ster ly , etc.
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C H A P IT R E  P R E M IE R

É tu d e  d e s  t h é o r i e s  e x p l i c a t iv e s  
d e  l a  m i g r a t i o n  v e r t i c a l e  j o u r n a l i è r e

I. — T h é o r ie  d e  W e i s m a n n  (1877)

I l  explique la m ontée e t  la descente quotidienne des anim aux p é la­
giques, en ad m ettan t que leur œil est ad a p té  à une in tensité  lum ineuse 
de valeur moyenne.

Le jour, ils descendent ju sq u ’à une zone où elle est réalisée; la nu it, 
ils rem ontent pour l ’a tte in d re  derechef. Cette adap ta tion , source de 
leurs m ouvem ents verticaux , serait favorable à  la  conservation de l ’es­
pèce. E n  effet, elle rend  les an im aux  capables de poursuivre leur n o u rri­
tu re  à to u t m om ent de la journée, e t d ’explorer, en  l ’exploitant, une 
couche d ’eau plus considérable que s ’ils v iva ien t constam m ent en surface 
ou à  une profondeur fixe.

C hun, en 1887, com bat ce tte  théo rie  avec les argum ents suivants. 
P arm i les crustacés (que vise spécialem ent W e is s m a n i), il s ’en trouve 
beaucoup qui resten t le jour e r  surface. D ’autres m on ten t e t descendent 
quotidiennem ent, mais beaucoup d ’en tre  eux n ’o n t pas d ’yeux ; un  
grand nom bre ne descend q u ’à  40 ou 50 m ètres où la  lum ière du soleil 
es t très peu a tté n u é e 1, e t  les an im aux  don t ils se nourrissent sont en 
surface en  hiver comme en été. E t  p o u r lui, c’est bien p lu tô t la tem p é­
ra tu re  qui est la  cause des m igrations verticales périodiques. Mais C hun 
réserve p lu tô t ce dernier qualificatif au x  m igrations annuelles, par oppo­
sition aux  m ouvem ents quotidiens qu i son t p o u rtan t, eux aussi, pério­
diques. Cependant, il adm et que les influences therm iques pures règlent 
aussi les m igrations diurnes e t  nocturnes. Or les varia tions therm iques 
journalières de l ’eau, d ’après B oguslawske n ’atte ind ra ien t qu ’à peine

1. On s a it  m a in te n an t que ce tte  affirm ation  d e  Ch u n  e s t  in e x ac te , e t  q u 'au  co n tra ire , la  m ajeure p a r t i t  des 
l'ayons lum ineux  e s t ab so rbée  d an s  les c in q u an te  p rem iers m è tres .



BIOLOGIE DU P L A N K T O N 391

2 ° centigrades, chiffre to u t à fa it insuffisant p o u r déclancher u n  m ouve­
m en t vertical appréciable.

Giesbrecht  com bat l ’argum entation de Chttn contre la théorie de 
W e ism a n n . I l  s ’exprim e ainsi :

« Le fa it que de nom breux crustacés re s te n t indifférents à une forte 
lum ière, e t  p a r  suite, ne prennent pas p a r t  à  ces m igrations ne prouve 
rien  contre ce tte  théorie de W eism ann , non p lu s que le fa it que beau ­
coup d ’anim aux ne descendent q u ’à 30 ou 50 m ètres, non plus que celui 
que, parm i les anim aux m igrateurs, beaucoup so n t dépourvus d ’yeux 
(on p eu t se représenter très bien que des an im au x  puissent être amenés 
à effectuer certains m ouvem ents sous l ’influence de la lum ière, sans 
posséder pour cela des organes particuliers p o u r la percevoir), enfin, 
l ’objection que certains anim aux y  perden t l ’av an tag e  secondaire d ’une 
n o u rritu re  constan te est sans im portance. »

Q uoiqu’il en soit de cette discussion, nous devons re ten ir que le débat 
n ’est pas tranché. Personne n ’apporte  de fa it solide en faveur ou contre 
l ’hypothèse weism annienne. Celle-ci in tro d u it dans le problèm e qui nous 
occupe une no tion  in téressante : celle de l ’ad ap ta tio n  des êtres pélagiques 
à une in tensité  lum ineuse n e ttem en t déterm inée. E n  d ’au tres term es, pour 
em ployer le langage m oderne, les anim aux p lanktoniques seraient, selon 
W e ism a n n , photopathiques, rechercheraient a v a n t to u t  une in tensité  
lum ineuse particulière à  laquelle ils seraien t adaptés. P a r  quel m éca­
nism e se fa it ce tte  recherche, W eism ann  n ’en d it rien  de précis. Mais la 
lecture de son trav a il laisse croire à  une action volontaire ou to u t  au  
m oins instinctive.

E n  tous cas, les tendances finalistes de l ’au teu r son t franchem ent 
indiquées e t  sem blent bien même dom iner to u te  sa  pensée. Enfin, dans 
la  m igration périodique journalière, l ’exc itan t lum ineux in terv iendrait 
abso lum ent seul.

II. — T h é o r ie  d e  F u c h s  (1882-1883)

E uchs adm et que la localisation b a thym étrique  des anim aux péla­
giques, est conditionnée par la lumière, e t non pas p ar la tem pérature. 
P our lu i : « les anim aux pélagiques sont pour l ’im mense m ajorité des 
an im aux de l ’obscurité qui, le jour, se tien n en t dans les obscures profon­
deurs de la  m er, e t la  n u it rem onten t à la  surface ».

Les êtres p lanktoniques craindraien t donc la  lum ière, e t descendraient
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en profondeur sous l ’action de leur leucophobie. Mais, comme le fon t 
rem arquer Groom e t L o eb , on ne com prend pas pourquoi ces anim aux 
leucophobes rem onten t la  n u it à la surface. S ’ils préfèrent l ’obscurité 
à la lumière, ils n ’o n t aucune raison de  q u itte r les profondeurs où ils 
on t la  n u it qu’ils « désirent ».

Les idées de F uchs reposent sur des considérations anthropom or- 
phiques, aristotéliennes, comme d it L o eb , basées sur l ’existence chez 
les êtres pélagiques de sentim ents hum ains, ou re levan t d ’une psycho­
logie très élevée. Les an im aux s’enfoncent le jour parce qu’ils « a im ent » 
l ’obscurité, « craignent » la lum ière e t  la  fu ien t volontairem ent. L a nu it, 
ils rem ontent, la  cause de leur peine ay a n t disparu. A la base de ces 
théories se tro u v en t donc les sen tim ents de douleur e t de plaisir, de 
joie ou de souffrance. Ces sen tim ents son t to ta lem en t incontrôlables, 
nous n ’avons, en somme, dev an t nous que des explications purem ent 
verbales qui échappent à to u te  vérification  expérim entale.

I l  en est de même, si l ’on parle d ’in stinc t e t de volonté, m ets qui 
p ré tenden t to u t éclairer, m ais qui p a r  eux-mêmes expliquent peu de 
chose.

De plus, l ’affirm ation de F uchs q u e  les anim aux pélagiques son t des 
anim aux de l ’obscurité, est p a rfa item en t inexacte pour le plus grand 
nom bre. Déjà, von  Graee en 1887, signale q u ’il serait plus exact d ’en 
désigner u n  g rand  nom bre sous le te rm e  d ’anim aux d u  dem i-jour. On 
sa it m ain tenan t que ces définitions so n t eironées. Beaucoup d ’espèces 
pélagiques resten t en  surface, quelle que soit l ’in tensité lumineuse. 
D ’autres se tiennen t en tre  deux eaux e t  présentent des m igrations v e rti­
cales, d ’au tres enfin res ten t tou jours en profondeur. I l  est donc p a r­
fa item ent illégitime de généraliser e t de  dire que les anim aux pélagiques 
son t des formes de l ’obscurité, du  dem i-jour ou du jour. D ’ailleurs ces 
qualificatifs n ’apprennen t absolum ent rien  sur les causes de la m igration 
verticale.

Aussi nous ne nous a tta rd ero n s p as  sur ces vieilles théories, don t la 
valeur est. p ra tiquem ent nulle.

III . — T h é o r ie  h é l io t r o p iq u e  d e  J. L o eb  (1890-1891)

Pour L oeb , les m igrations périodiques journalières du plankton  
sont sous la dépendance exclusive de la  lumière : la tem pérature n ’inter-
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v ien t pas. I l  critique l ’hypothèse de F uchs, beaucoup  tro p  anthropo- 
m orphique e t  se propose d ’étudier au  laboratoire les  effets de la lumière 
sur certains an im aux pélagiques. Comme m até rie l d ’étude, il choisit 
les N auplii de Cirrhipèdes, en particulier ceux d e  Balanus 'perforatus. 
D éjà v o n  W illem oes-Suhm  ava it observé dans la  m er les m igrations 
d ’une forme voisine à l ’é ta t de nauplii, le Lepas fascicularis. « P endan t le 
jour, dit-il, ces larves sont beaucoup plus rares, m ais  la n u it elles sont 
si com m unes q u ’on p eu t en rem plir de grands flacons. »

L oeb incrim ine donc l ’action de l ’excitation lum ineuse sur ces m igra­
tions journalières, m ais dans un  to u t au tre  esp rit que F uch s. I l  cons­
ta te  que les naup lii sont doués d ’u n  héliotropism e positif pu issan t à 
l ’éclosion e t se propose de l ’étudier. Ses recherches effectuées à  Naples, 
en collaboration avec T.-T. Groom, ont duré six  m ois, pendan t la période 
froide de l ’année.

Les deux au teurs com m encent par donner leu r technique. Ils 
recueillent des pontes qu’ils fon t éclore au  laborato ire . Les larves sont 
placées dans des verres cylindriques de 5 cen tim ètres de h a u t e t  larges 
du fond. On les dispose à la lum ière d ’une fenêtre d o n n an t au  nord.

Le m atin , on tro u v e  dans les vases, deux am as, l ’un  superficiel e t 
tou rn é  vers la  fenêtre, donc positif ; l ’au tre  négatif, to u rn é  vers la cham bre 
e t profond : quelques rares individus von t d ’u n  groupe à  l ’autre . C’est 
la  lum ière qui déterm ine cette  répartition , de nom breuses expériences 
e t très  variées le dém ontren t sans doute possible. Ce n ’est pas une ques­
tio n  d ’« am our » pour la lum ière ou l ’obscurité qui in terv ien t, car on 
p eu t faire passer les anim aux négatifs de l ’om bre au  soleil sans changer 
le sens de leur réaction  fondam entale. C’est un iquem ent la  direction des 
rayons lum ineux  qui agit, d ’une m anière absolum ent « ty rann ique ».

Les au teurs é tud ien t ensuite l ’effet des diverses lum ières, l ’influence 
de la  n a tu re  des rad ia tions sur le phototropism e. L a lum ière rouge est 
sans effet, la  p a rtie  m oyenne e t su rto u t extrêm e d u  spectre sont efficaces. 
E nfin, à  25°, les m ouvem ents son t plus rapides e t p lus n e ts  qu ’à 15°.

U n  long séjour à  l ’obscurité rend  tous les nauplii positifs : ils le resten t 
tou jours si l ’in tensité  lum ineuse est très faible. Si elle est assez forte, 
des individus deviennent négatifs e t en nom bre d ’a u ta n t plus grand, 
e t d ’a u ta n t plus v ite  que la  lum ière est plus intense. I l  y  a donc renver­
sem ent du  signe de la réaction en fonction : I o de l ’in tensité  lum ineuse ; 
2 ° d u  tem ps qu i s ’écoule.

E t  l ’expérience prouve que cela est bien dû à la lum ière seule e t non
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à  u n  phénom ène périodique d ’origine in terne  (veille ou sommeil).
S’appuyan t sur des expériences très  nom breuses e t très  variées, 

L oeb arrive à échafauder la théorie su b  an te des m igrations verticales 
journalières.

Les phénomènes de la  m igration  verticale périodique quotidienne 
seraient les mêmes dans u n  verre d ’ea u  e t dans la  nature . Le jour, la 
forte lum ière chasse les an im aux v ers le fond en les ren d an t négatifs : 
la  lumière faible que le ciel rayonne, m êm e la n u it, les oblige à  rem onter 
vers la  surface, car ils son t redevenus positifs pour cette  faible intensité 
lumineuse. Dans une m er ouverte, les ra j'ons lum ineux viennent de 
p a rto u t sauf du fond, m ais ce son t les rayons verticaux  qui son t les plus 
abondants e t les plus efficaces ; ils décident du  sens du m ouvem ent qui 
sera vertical. E n  somme, ce qui provoque la m igration verticale pério­
dique des anim aux, c’est que : I o ils sont héliotropes; 2 ° que le pho to­
tropism e change de signe avec l ’in ten sité  lum ineuse. I l  est positif en 
lum ière faible, négatif en lum ière forte .

L a tem pérature a une influence p ra tiq u em en t négligeable. D ans une 
mer u n  peu profonde, les anim aux ne  v o n t pas ju sq u ’au fond, parce que 
la lum ière dim inue avec l ’épaisseur de la couche d ’eau traversée. Ils 
a rriven t donc dans une zone d ’in ten s ité  lum ineuse telle q u ’ils deviennent 
positifs e t rem onten t ju sq u ’à  une a u tre  couche plus éclairée où ils rede­
v iennen t négatifs e t redescendent. I ls  oscillent donc entre deux couches 
lim ites qui m arquen t en  quelque so rte  les intensités lumineuses critiques 
pour lesquelles un  changem ent de signe de l ’héliotropism e se produit.

L ’am plitude de la m igration vers le  fond ne p eu t pas ê tre  très  grande 
à  cause de la  vitesse de progression des larves qui est faible, environ 
un  m illim ètre par seconde, soit 3-4 m ètres à  l ’heure, ce qui pour une 
journée de d ix  heures correspondrait à une descente de 30-40 m ètres. 
Cette valeur de la plongée correspond à  celle qui a  été m esurée p a r W eiss­
m a n i  sur le p lankton  lacustre  d ’eau douce, qui serait régi par les mêmes 
lois.

L oeb retrouve chez une larve d ’annélide polychète (probablem ent 
spionidienne) des fa its absolum ent com parables, héliotropism e positif 
puissant présentant les m êm es variations périodiques, e t explique par 
la m êm e théorie ses m igrations journalières.

Mais chez les Copépodes, il arrive à  des résu lta ts  expérim entaux 
différents, l ’héîiotropism e n ’est pas réversible, m ais il signale qu ’on trouve 
certains de ces crustacés en  surface à  to u t m om ent du  jour e t de l ’année.
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Enfin, L oeb explique toujours par la m êm e th éorie  purem ent tropis- 
tiq u e  les m igrations annuelles du plankton, m igrations qui pour Ch u n  
seraient uniquem ent dues à des variations therm iques de l ’eau sans inter­
vention  de la lumière.

L es variations périodiques du phototropism e o n t été retrouvées par 
Groom e t L oeb chez les nauplii de Chthalamus stellatus, Lepas pectinata 
e t par H oeck sur ceux de Balanus balanoides.

A ussi L oeb a-t-il fini plus tard, par considérer sa théorie tropistique  
com m e une explication générale de la m igration journalière du plankton.

Mais ses recherches personnelles poursuivies su r l ’héliotropism e et 
“ses varia tions sous l ’influence des facteurs physico-chim iques externes, 
les critiques qu ’on a formulées con tre  sa théorie p rim itive  e t les con tra­
dictions flagrantes qu ’elle présente souvent avec les faits observés dans 
la  n a tu re , l ’o n t am ené à la  re toucher peu à peu , à la  m odifier e t à la  
com pléter. E lle a donc subi le so rt de tou tes les grandes théories biolo­
giques q u ’il a construites.

E n  1893, L oeb étudie le phototropism e des larves de Polygordius. 
I l  signale que leur héliotropisme est positif dans les eaux froides, tandis 
q u ’il est négatif dans les eaux chaudes. L a  concentration  (addition de 
chlorure de sodium à l ’eau de m er norm ale) p ro d u it le m êm e effet que le 
refroidissem ent, la  dilution trava ille  comme l ’élévation  de tem p éra tu re_ 
I l  en  est de m êm e très  probablem ent, pour Temora longicornis. L oeb 
déclare avoir exam iné à ce po in t de vue des Copépodes, des larves de 
Crustacés, des Vers, des Mollusques e t n ’avoir p as  tro u v é  un  anim al 
pélagique de ces groupes qui ne devienne tem pora irem ent ou défini­
tiv em en t positif pour la lum ière, dans certaines conditions. Enfin, le 
géotropism e in terv iendrait aussi dans la m igration. Le géotropism e positif 
e t le phototropism e négatif trav a illen t dans le m êm e sens, comme aussi 
le géotropism e négatif e t le phototropism e positif.

En 1906, L oeb constate que les Copépodes d ’eau  douce, les Daphnies, 
p rennen t un  très pu issan t héliotropism e positif sous l ’action  de l ’acide 
carbonique e t des acides dilués. Le même fa it se re trouve chez les larves 
de B alanes, e t  aussi chez les Gammarus d ’eau douce. Mais pour ces der­
niers, l ’effet ne dure que quelques secondes.

P our le sav an t am éricain, la  lum ière reste  le fac teu r essentiel de la 
m igration  verticale, mais son action  p eu t être influencée p a r des in te r­
ventions étrangères, don t les principales sont les acides e t la  tem pératu re . 
L ’explication du  mécanisme de la m igration  diurne devient la  suivante :
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Lorsque les anim aux descendent, ils  rencon tren t des couches plus 
froides progressivem ent e t  ils finissent p a r  arriver dans des eaux à tem ­
pératu re telle que leur phototropism e devient positif. Ils rem ontent 
donc. Les eaux superficielles se refro idissent le soir, les anim aux atteignen t 
des couches de plus en plus hau tes e t  finalem ent la surface par su ite  de 
la  persistance de leur phototropism e positif. Aussi longtem ps que les 
eaux supérieures reste ron t assez froides, le  p lank ton  ne pourra descendre, 
mais le m atin , les eaux s’échauffent de h a u t  en bas, l ’héliotropism e d ispa­
ra ît e t les anim aux descendent. L a plongée est a.rrêtée p ar les couches 
froides profondes e t le m ouvem ent recom m ence. Le fa it que les acides 
e t  su rto u t l ’acide carbonique p rovoquen t l ’héliotropism e positif trouve 
aussi son application. E n  effet, l ’acide carbonique d ispara ît des eaux 
le m atin , par suite de l ’assim ilation chlorophyllienne des p lan tes vertes, 
l ’héliotropism e positif dim inue ou se tro u v e  d é tru it com plètem ent e t 
les anim aux plongent. Le soir, la  fonction  chlorophyllienne des végétaux  
verts s’arrête, l ’acide carbonique augm ente peu à peu  dans l ’eau e t 
l ’héliotropism e positif se tro u v e  déclanché. Il fau t, en outre, a jou ter que 
l ’in tensité lum ineuse in te rv ien t aussi. E n  lum ière forte, certaines espèces 
prennent un  phototropism e négatif, ac tion  que produisent égalem ent 
les rayons violets e t u ltra-violets. On p e u t donc com prendre que les 
anim aux m onten t la  n u it e t descendent le jour.

En 1908, L oeb ajoute encore deux facteurs accessoires, la  v iscosité  
de l ’eau e t  le  géotropism e.

Plus ta rd  encore, en  1913, il rev ien t sur la question e t reprodu it 
les mêmes conclusions générales sur les facteurs conditionnant la m igra­
tion  verticale journalière. I l  reparle des effets de la  tem pératu re  e t  de 
l ’acide carbonique e t il d it en propres term es que la  m igration pério­
dique profonde des organismes pélagiques est due aux conditions externes 
qui déterm inent u n  changem ent périodique dans le sens de leur hélio­
tropism e. I l  d it aussi : les processus chim iques déterm inés p a r la lum ière 
influencent la durée e t le sens de l ’héliotropism e de la  m anière su ivan te : 
u n  éclairem ent p lus pu issan t accroît la  tendance à l ’indifférence ou à 
l ’héliotropism e négatif, tan d is  q u ’une lum ière faible e t continue augm ente 
la tendance à  l ’héliotropism e positif.

Le dépouillem ent des trav a u x  de L oeb m ontre que, pour lui, le facteur 
essentiel de la m igration  verticale journalière est le changem ent pério­
dique du  signe de l ’héliotropism e, en  fonction des conditions externes. 
Son b u t évident est de trouver une explication simple, unique e t générale
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de ce tte  m igration. Sans aucun doute, ce tte  explication réside dans le 
changem ent du  signe du  phototropism e, e t  s ’applique à to u t le plankton, 
bien  q u ’il ne l ’a it jam ais d it expressém ent.

Dès son apparition , la  théorie héliotropique de L oeb a été accueillie 
très  favorablem ent par de nom breux savants. E lle séduisait p a r sa sim ­
plicité. On av a it l ’impression de posséder la  clef p e rm e ttan t de com­
prendre des phénom ènes d ’in terp ré ta tion  ju sq u ’ici très difficile e t très 
délicate, ou même to talem ent indéchiffrables. On croyait se trouver 
en présence d ’une vaste  synthèse, d ’une loi fondam entale, com parable 
à celles que l ’on adm ire dans le dom aine physique ou chim ique. Aussi, 
beaucoup d ’auteurs, avec le zèle un  peu in tem pestif e t brouillon des 
néophytes se sont-ils lancés dans le sillage d u  m aître, e t ont-ils voulu 
com pléter e t  perfectionner son œ uvre su r ce point. On fit alors intervenir, 
souven t sans aucun contrôle ou après des études beaucoup tro p  sommaires, 
tous les tropism es ou tactism es que l ’on signalait dans les réactions des 
êtres v ivan ts. Chem otactism e, tigm otactism e, barotactism e, rhéotac- 
tism e, trophotactism e, etc., se v iren t to u r à  to u r invoqués dans cette 
période de l ’apogée des tropism es, e t  on leur fit jouer les rôles les plus 
d ispara tes e t  les plus curieux. T ou t m ouvem ent dev in t une combinaison 
de tropism es les p lus étranges. Le tem ps a  fa it justice de to u t  ce fatras, 
d o n t il ne reste  p ra tiquem ent plus g ran d ’chose.

Nous devons cependant signaler u n  trav a il de G.-H. P a r k e r  sur 
Labidocera aestiva, publié en 1902. P arker  cro it que le com portem ent 
de ce Copépode observé au  laborato ire im ite sans aucun doute, les m igra­
tions naturelles des Labidocera femelles dans la mer. I l  explique ainsi 
ces m igrations : « Les femelles m onten t à la  surface avec le coucher 
du  soleil, parce q u ’elles sont positivem ent phototropiques à  la lumière 
faible e t  négativem ent géotropiques, elles descendent en eau profonde 
avec le lever d u  soleil, parce qu ’elles sont négativem ent phototropiques 
en forte  lum ière (leur géotropism e négatif é ta n t m oins fo rt que leur 
phototropism e). Les mâles su ivent les femelles en m igration, parce 
q u ’ils son t probablem ent chim iotropiques positifs pour les femelles. » Il 
a jou te  q u ’une telle explication ne doit pas s ’appliquer aux au tres espèces 
pélagiques qui ém igrent en même tem ps que Labidocera.

E n  1908, B au er  s’élève contre les conclusions de L oeb . E n  é tud ian t 
l ’action de la lum ière sur les M ysis , il constate  que ces Crustacés ne 
réagissent pas du  to u t de la m êm e façon vis-à-vis de la lumière, selon 
q u ’ils la  reçoivent horizontalem ent ou par-dessus. LTne controverse
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m ais reste tou jours p lus ou moins reconnaissable. Le facteu r essentiel 
reste  la lum ière e t le phototropism e qu ’elle déclanche, m ais ce dernier 
peu t être p lus ou m oins modifié p ar des causes externes.

E n  face de la  théorie loebienne orthodoxe, purem ent phototropique, 
se construisent peu à  peu  des hypothèses basées su r d ’au tres faits et 
d ’au tres expériences. C’est u n  au tre  tropism e, d ’ailleurs m al défini, qui 
joue le rôle fondam ental. L a pesan teur rem place la lum ière, le géotro­
pisme détrône l ’héliotropism e. D ans ce cas, les facteurs externes, parm i 
lesquels l’énergie lum ineuse est su rto u t active, in terv iennen t en  m odi­
fian t l ’in tensité  ou le signe du géotropism e. L a  lum ière n ’a  donc plus 
q u ’une im portance secondaire au  lieu de rester la cause prim ordiale de 
la m igration. Mais à  p a r t  cela, les nouvelles théories sont plus ou moins 
calquées sur celle d u  biologiste am éricain : l ’a ttrib u tio n  d u  rôle essentiel 
seule est changée.

Enfin, d ’au tres au teurs fon t agir d ’une m anière à  peu près équi­
valente la lum ière e t la  pesan teur e t com binent le phototropism e e t le 
géotropisme.

Quelques voix discordantes s ’élèvent dans ce chœ ur à  deux motifs 
e t  repoussent l ’idée que le m ouvem ent vertical est dû  à des réactions 
d ’ordre tropique, ou invoquen t des facteurs différents.

IV . — L e s  I d é e s  d e  G ie sb r e e h t (1892)

P our G-i e s b r e c h t , « les Copépodes offrent de grandes différences 
dans leur m anière de se com porter à  l ’égard de la lum ière. I l  y  a des 
espèces qui ne son t jam ais capturées dans les profondeurs (Anomalocera, 
Pontella) ; d ’au tres  q u ’on ne p eu t tro u v er de jour en  surface, q u ’isolé­
m ent (Hemicalanus, Augaptilus, etc.), e t  enfin, d ’au tres, e t  c ’est peut- 
ê tre  le plus grand  nom bre, que l ’on cap ture ou que l ’on ne rencontre 
pas de jour en  surface, selon la saison, le v en t ou le tem ps, e t qu i dans 
le bocal aussi, ne m anifesten t n i a ttirance, n i dégoût particu lier pour 
la  lumière. »

Gïesbrecht  expose la  théorie de E ttchs, la critique fortem ent et la 
rejette com m e insuffisante e t  reposant sur des affirmations inexactes. 
A propos de l ’hypothèse de W eism a n n , il rapporte l ’argum entation  
critique de Ch u n  qu ’il com bat v ivem ent com m e nous l ’avons vu  plus 
haut (page 391). PuiSj il parle de la théorie héliotropique de Groom et
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L oeb e t fa it à  leurs expériences la  critique su iv an te  : « Mais ces expé­
riences ne dém ontren t pas du to u t l ’existence d ’u n  héliotropism e négatif, 
car Groom e t L oeb ne se renden t pas com pte d e  la rép artitio n  de la 
lum ière dans u n  verre cylindrique plein d ’eau, éclairé d ’u n  côté ; ils 
tien n en t pour la plus sombre la p artie  de l ’eau qui, en  réalité , est la  plus 
éclairée. »

I l  fa u t reconnaître que cette critique n ’a  aucune valeur. Gïesbrecht  
sem ble n ’avoir pas bien saisi la  pensée des deux au teu rs  précités. Pour 
eux, en effet, ce n ’est pas la  q u an tité  de lum ière q u i agit, m ais unique­
m en t la  direction des rayons. C’est u n  po in t sur lequel L oeb a toujours 
fo rtem ent insisté, les anim aux son t orientés p a r la d irection  de la lumière, 
d ’une m anière tyrannique, ils ne recherchent p as  une in tensité  d é te r­
minée puisque l ’on peu t facilem ent faire passer des an im aux négatifs de 
l ’om bre à la forte lum ière en  u tilisan t u n  dispositif expérim ental conve­
nable. Gïesbrech t  confond m anifestem ent la  pho topath ie  e t le p h o to ­
tropism e.

Q uand u n  anim al se localise dans u n  cham p lum ineux d ’une in tensité  
particu lière à  laquelle il est adap té , on d it q u ’il e s t pho topath ique et, 
dans ce cas, la  lum ière ne l ’oriente pas nécessairem ent ; quand  au con­
tra ire  un  anim al est orienté par la  d irection des rayons, quelle que soit 
l ’in tensité  de la  lum ière afférente, il est pho to trop ique, positif ou négatif, 
su iv an t q u ’il se tourne vers la source ou s ’en éloigne. D ans sa m arche, 
l ’an im al pho to trop ique p eu t fo rt b ien  passer d ’u n  endro it clair à  un 
endro it plus som bre ou vice-versa, cela n ’a  aucune im portance e t ne 
change rien  au  phénom ène fondam ental, qui est l ’orien tation  par le 
cham p lum ineux. Cette no tion  p a ra ît avo ir com plètem ent échappé à 
G ïe s b r e c h t . 1

I l  écrit ensuite ceci :
« Si la  lum ière e t la  tem péra tu re  so n t les causes des m igrations 

périodiques verticales, il fa u t adm ettre  que chaque espèce est adaptée 
à u n  certain  op tim um  de lum ière e t  de tem pératu re , qui pour les unes 
se tro u v e  plus h au t, pour les au tres plus bas, qui chez les unes a des

(1) Lo te rm e  de pathies, sem ble avo ir é té  u tilis é  p a r  ios d ivers  au teu rs , dans deux  sens différents;
P o u r  le  p lus g ran d  n om bre  (D a v e n p o r t,  Y e h k e s , e tc .) ce s e ra i t  l’ad a p ta tio n  à  une  in ten s ité  determ ined 

de l ’e x c ita n t. A insi, Y e r k e s  d i t  en p ropres te rm e s  : l a  photopathie  e s t la  réac tion  à  l ’in te n s ité  lum ineuse, le 
phototactism e l a  réac tio n  à  la  d irec tion  des rayons.

P o u r  Cu é n o t , les  p a th ie s  so n t « des réac tio n s  m o trice s  ré s u l ta n t  des changem ents d ’in te n s ité  d’un agen t 
ex te rn e  » (C ité  d’ap rè s  M . M anquât, th èse , page  4.) E lles  se  co n fond ra ien t donc avec le s  sensib ilités diffé­
ren tielles .
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lim ites plus étroites e t chez d ’autres p lus larges, e t que la  h au teu r et 
les lim ites peuvent varie r selon la  ph ase  du  développem ent e t au tres 
é ta ts  de l ’anim al e t il fau d ra  adm ettre  de  plus que l ’anim al s’efforce de 
rechercher cet optim um . C’est pourquoi les espèces eurytherm es et 
eurvphotes (dont l ’optim um  a  des lim ites si vastes qu ’il englobe les 
varia tions effectives journalières et annuelles de  tem pératu re  e t  de 
lumière) n ’au ron t pas à accom plir de m igrations, mais au  contraire 
resteront à  la surface ; les espèces moins eury therm es e t moins euryphotes 
en treprendront des m igrations dont l ’étendue correspondra au x  lim ites 
e t à la  h au teu r de leur optim um , e t  enfin  les espèces don t l ’optim um  
étroitem ent lim ité se tro u v e  profond, ne voyageront pas, mais reste ron t 
dans les profondeurs. »

On voit, p a r cet exposé, que Gïesbrecht  raisonne uniquem ent sur 
les théories des au teurs qui l ’on t précédé, discute leurs résu ltats e t  leurs 
in terpré tations, en tire  des conséquences hypothétiques, m ais ne prend  
p a rti pour aucune opinion. I l  n ’ap p o rte  à  l ’appu i de ses conclusions 
aucune expérience personnelle, aucune idée originale. Il reste dans l ’expec­
ta tive , p rend l ’a ttitu d e  d ’un  specta teur très  a tten tif  e t  très  intéressé par 
la  question, sans contribuer à  la  résoudre.

V . — L e s  Id é e s  d e  S te u e r  (1910)

E n 1900, dans son trav a il sur « das P lank ton  der alten  D onau bei 
W ien », Steher  constate dans la  n a tu re , la m igration verticale jo u rn a ­
lière. I l  la  re trouve au  laborato ire e t re fa it quelques expériences du  ty p e  
de celles de Groom e t L oeb sur les naup lii de Cirrhipèdes. I l  signale 
l ’im portance de la m éthode expérim entale pour l ’étude du problèm e 
de la  m igration, confirme dans leurs grandes lignes les résu ltats des deux 
au teurs précités, mais arrive  à la  conclusion que les phénom ènes ne sont 
pas aussi simples que L oeb le pense e t doivent être étudiés de très près.

P lus ta rd , dans son « P b u k to n k u n d e  », il expose les diverses théories 
explicatives émises (F uc h s , W eism a n n , L oeb , Ostw ald , etc.) e t  les 
trav au x  de quelques observateurs. I l  finit p ar exprim er les idées su i­
van tes :

« Sauf dans des cas très  rares, les m igrations verticales n ’on t pas 
lieu de la  m êm e m anière e t  dans les mêmes conditions pour to u t  le 
p lankton. Nous observerons une avant-garde e t une arrière-garde, et,



BIOLOGIE DU P L A N K T O N 403

en tre  les formes qui, dans le jour, descendent peu e t  p en d an t u n  tem ps 
très  court e t les formes qui, la  n u it rem onten t très  v ite  e t  pour peu do 
tem ps, nous rencontrerons de nom breuses transitions. Si les êtres p lank ­
ton iques é ta ien t assez grands pour que l ’on puisse suivre leurs m igra­
tions en liberté , nous constaterions le jour comme la  nu it des ascensions 
e t des plongées désordonnées e t  dans le jo u r nous ne verrions qu ’un  
rassem blem ent en masse dans le fond e t p en d an t la  n u it quelque chose 
de sem blable à  la surface.

« Nous nous apercevons aussi que quelques forces réunies d ’une 
m anière déterm inée agissent sur le p lankton . Ainsi, la  pho to tax ie positive 
com binée à  la  géotaxie négative e t  à  la therm otax ie  positive, agissent 
com m e des gardiens invisibles e t cachés pour am ener les êtres p lank­
ton iques jeunes, à peine sortis de l’œuf, dans les couches superficielles 
lum ineuses, chaudes et riches en nourritu re . L a pho to tax ie négative et 
la therm otax ie  négative, unies à la géotaxie positive, favorisent d ’autres 
organism es particulièrem ent délicats, comme les Velelles par exemple, 
en  les p ro tégean t contre leurs ennemis e t en assuran t leur tranquillité .

« Mais quand  l ’âge s’accroît, la  susceptibilité s ’affaiblit graduelle­
m ent, les m ouvem ents tactiques d im inuent e t  la  n a tu re  se fa it payer 
le t r ib u t obligatoire de tous les êtres v ivan ts, en  sacrifiant de nom breuses 
victim es. Puis, le p lankton  m isérable, abandonné par ses gardiens inv i­
sibles va  vers sa perte , mais les jeunes a rriv en t avec la  substance sen­
sible acquise e t  emmagasinée dans leur corps e t  le jeu  se renouvelle.

« P o u r conclure avec P f e ffe r , généralem ent les susceptibilités 
tac tiq u es son t adaptées à la  réalisation d ’un b u t e t de combinaisons déter­
minées. »

On voit p a r  ces citations, que Steu er  fa it régler les m igrations pal­
le jeu  de tropism es combinés en tre  eux, e t, de plus, étro item ent adaptés 
au  ré su lta t à  atte indre . I l  est donc de tendance n e ttem en t finaliste, 
bien q u ’il sem ble adm ettre  pour chaque tropism e particu lier u n  d é ter­
m inism e rigoureusem ent m écanique et physico-chim ique.

E n  outre, pour lui, les tropism es dépendent de la présence dans le 
corps de substances sensibles qui d im inuent avec l ’âge e t le développe­
m ent. Mais une partie  de ces substances est em m agasinée dans l ’œuf, 
sous une form e concentrée e t passe à la génération suivante. I l  explique 
ainsi le fa it b ien  connu, que les larves sont bien plus tropiques que les 
adu ltes. Mais il e s t facile de se rendre com pte que cette explication n ’est 
au tre  chose que la transposition dans le dom aine des tropism es de la

A l t  C H . D E  Z O O L . E X P .  E T  O É -  T . <H. -  F . 5. 20
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théorie de l ’hérédité de W eism ann  : en  particulier de la transm ission du 
germen au travers des générations successives.

E t tou tes les critiques que l ’on a faites au  weismannisme peuvent 
s ’appliquer avec une force accrue au x  idées de Steu er  sur ce point.

VI. — T h é o r ie  p h y s iq u e  d e  W o lf g a n g  O s t w a ld  (1902)

La théorie physique d ’OsTWALD a été amorcée par d ’im portants 
travaux préparatoires dus à B r a n d t , Schütt, Ch u n , W esenberg - 
L u n d , etc. Déjà, en 1901, S chröter ava it signalé l ’im portance du frotte­
m ent interne de l ’eau pour le réglage du niveau de flottaison des anim aux. 
Mais ces divers auteurs n ’avaient apporté que des faits observés dans la 
nature et quelques idées éparses.

Ce fut le  m érite d ’OsTWALD de coordonner les résultats acquis, et 
d'élaborer une théorie d ’ensem ble, basée sur des considérations pure­
m ent physiques. T out son travail repose sur la  notion du flottem ent et 
l ’étude des conditions physiques de ce phénom ène.

P our Ostw ald , le caractère essentiel du p lankton  est sa  flottabilité, 
q u i le distingue du reste  de la faune e t de la flore. I l  est donc indispensable 
de définir très exactem ent, pour commencer, les conditions physico­
chimiques d u  flo ttem ent d ’un corps quelconque ; la  flo ttabilité  des 
êtres pélagiques n ’en sera q u ’un  cas particulier. I l  y  a, en somme, une 
physique du  p lank ton  dérivan t de la physique générale des corps 
flottants.

I l  fau t considérer le flo ttem ent d ’un  corps quelconque, comme 
une chute ou une descente verticale de vitesse variable, m ais toujours 
faible.

Si la  vitesse de chute est positive, le corps tom be sur le fond, plus 
ou moins rap idem ent su iv an t sa valeur ; si la vitesse est nulle, le corps 
flotte en équilibre, au  n iveau  où il se trouve ; enfin si la chute est néga­
tive, le corps rem onte vers la surface avec une rap id ité  plus ou moins 
grande.

Toutes les conditions physico-chim iques qui peuvent modifier la 
vitesse de chute, positive ou négative, v o n t aussi pouvoir agir sur la 
capacité de flottaison.

Le p lankton dans la  très  grande m ajorité des cas, est plus lourd que 
l ’eau qui l ’entoure ; au  repos; il tom bera  donc lentem ent sur le fond.
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Schütt prétend que les êtres pélagiques sont plus légers que l ’eau. Si 
cette  affirmation était exacte, cela ne changerait rien autre chose que 
le  sens du m ouvem ent et non pas sa  vitesse.

L a condition principale, essentielle e t  fondam entale, pour q u ’un  
corps tom be dans l ’eau, est q u ’il doit être spécifiquem ent plus lourd 
que ce liquide ; posséder un  certain  excédent de poids. Cette condition 
dérive d irectem ent de l ’application du  principe d ’Archimède.

L a  vitesse de chute sera proportionnelle à  cet excédent de poids. 
Posons-le fixé pour l ’eau pure. Si le corps en  question est plongé dans une 
solution plus dense, son excédent de poids dim inue p a r rap p o rt au  nou­
veau liquide ; p a r conséquent la teneur de l ’eau en sels e t en  gaz dissous 
va  m odifier la valeur relative de l ’excédent de poids du corps, p ar rap p o rt 
au  fluide env ironnan t e t  la vitesse de chute sera ralentie. Cette vitesse 
est donc fonction de la salinité e t de la densité du  fluide.

E lle dépend aussi de la  tem pératu re  de l ’eau, d irectem ent, si l ’on 
p eu t dire. M ais ce facteur, au  po int de vue exclusif des variations de 
densité de l ’eau  e t d u  corps en chute, n ’a q u ’u n  rôle très  m inime, négli­
geable pour de m ultiples raisons. E n  effet, les variations therm iques 
so n t tou jours faibles et trav a illen t en sens inverse sur le corps e t sur 
l ’eau. Ainsi, l ’eau à 25° a une densité de 0,997098 e t à 100° de 0,95863, 
soit une varia tion  en  moins de 4/100 pour u n  écart therm ique de 75°. 
D ’au tre  p a r t, le  corps se d ilate, son poids spécifique dim inue p ar consé­
quent, tand is  que sa surface e t son volum e augm entent.

A côté de l ’excédent de poids du corps en  chute, il fau t faire in tervenir 
aussi son volume. U n  pe tit corps tom be plus len tem ent qu ’un  corps plus 
volum ineux, s ’il  a le même excédent de poids e t  se trouve plongé dans 
le m êm e liquide. E n  effet, sa surface re la tive est plus grande e t par 
suite le fro ttem en t q u ’il sub it dans l ’eau plus considérable proportionnel­
lem ent, puisque la surface croît moins v ite  que le volume, dans le rap p o rt 
2/3.

L a  vitesse de chute est donc proportionnelle à  la surface spécifique du 
corps. Si deux sphères inégales o n t le même excédent de poids, la plus pe­
tite  tom bera p lus len tem ent que la  plus grande, dans un liquide donné. 
E nfin , il fa u t faire in tervenir la projection horizontale e t  le  diam ètre. 
P lus ils seront grands, plus la chute sera lente. Une feuille de papier 
tom be plus v ite  si elle est froissée q u ’étalée. I l  y  a ainsi une résistance 
due à la forme, qui p eu t varier dans des lim ites considérables.

Ici, c’est av a n t to u t l ’angle que form ent les diverses surfaces du corps
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en descente, avec sa direction de chute qui es t à considérer. Le trava il 
que fournit la résistance de l ’eau par un ité  de surface s ’exprim e p ar la 
form ule suivante :

T ravail =  Torce X ligne de force x  eos E.

Cos E  représente l ’angle d ’inclinaison. I l  est, en général, réel et 
a tte in t sa valeur m axim um  pour un  angle droit.

Enfin, il fau t faire in terv en ir un  au tre  fac teu r qui est le frottement 
interne (innere R eibung) la  ténac ité  spécifique d u  liquide, c’est-à-dire 
sa  viscosité. C’est ce facteur qui in te rv ien t quand  p ar exemple, on mesure 
la  vitesse de chute d ’un  m êm e corps dans l ’alcool ou l ’éther e t dans la 
poix. Ce n ’est pas la densité spécifique des liquides qui joue le principal 
rôle, car on p eu t choisir à  la  même tem pératu re, des liquides de même 
densité, comme par exemple de l'alcool e t de la  résine ou de la cire fondues. 
Les vitesses de chute d ’un même corps resten t très  différentes, les 
viscosités des fluides é ta n t très dissemblables. A gitons du  sable dans 
de l ’eau pure, une solution de sucre e t de l ’huile de paraffine, puis 
laissons reposer les tro is tubes. Nous pourrons constater que c’est 
dans l ’huile que la vitesse de chute  est la plus lente, bien que la 
densité de ce dernier m édium  soit la  plus faible. C’est dans l ’eau pure 
que la vitesse de chute est le plus considérable. Cette expérience très 
simple m ontre à  l ’évidence le rôle de la densité (solution sucrée) e t de 
la  viscosité spécifique su r la vitesse de chute d ’u n  corps plongé dans 
u n  liquide.

E n  dehors de l ’excédent de poids, la  viscosité in terv ien t donc à 
u n  très h au t degré dans la  vitesse des corps en  chute dans u n  fluide. 
Quels sont m ain tenan t les facteurs physiques qui peuvent modifier 
le coefficient de viscosité d ’u n  liquide ?

I l  y  a d ’abord la teneu r en substance dissoutes, sels ou gaz. Ces 
derniers ont une influence très m inime, p ra tiquem ent négligeable. P ar 
contre, les sels sont beaucoup plus im portants.

A. Genthe  e t W . Ostw ald  ont m esuré l ’influence du chlorure de 
sodium  dissous sur la viscosité de l ’eau. Ils on t m ontré que dans une 
solution salée à peu près concentrée, le fro ttem en t in terne devient double 
ou trip le  de celui de l ’eau pure ; c’est-à-dire q u ’u n  corps y  tom be deux 
ou trois fois m oins v ite que dans l ’eau pure.

L andolt-Bobnrtein a m esuré le coefficient de viscosité de solutions 
de sucre de concentrations progressivem ent croissantes. Soit 1 le frotte*
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m ent in terne de l ’eau  pure à  20°. On trouve alors les valeurs données 
par le tab leau  su ivan t :

S olu tions. V iscosité.

E au  p u re ..................................................  1 ,
Sucre à  1 % ............................................  1,0245
Sucre à  10 % ......................................... 1.3312

—  20 % ........................................... 1,8895
—  22 % ........................................... 2,0552
—  25 % ..........................................  2,3497
—  30 % ..........................................  3,0674

Donc à 22% , le fro ttem en t in terne est déjà  double de celui de l ’eau 
pure e t à 30 %  il est triple.

Enfin, le coefficient de viscosité est très  influencé p a r la  tem pératu re, 
il dim inue fo rtem en t à m esure qu’elle s’élève.

Soit 100, le fro ttem en t interne de l ’eau pure à 0° : pour chacun des 
30 ou 40 prem iers degrés, il y  a une dim inution de 2 à  3%  p a r degré. 
A 25°, le coefficient de viscosité est tom bé à  la  m oitié de sa valeur 
à  0°. Donc, à  poids e t  form e constants, la chute est deux fois plus rapide à 
25° q u ’à  0°. De 40 à  100°, la dim inution du fro ttem en t in terne est plus 
pure lente.

E n  somme, les facteurs qui provoquent la  chute d ’u n  corps dans u n  
liquide, peuven t ê tre  rangés dans deux catégories :

A. Facteurs intrinsèques, qui dépendent du corps en  chute.
B. Facteurs extrinsèques, qui concernent le liquide dans lequel le 

corps tom be.
P arm i les facteurs intrinsèques, on trouve : a) l ’excédent de poids,

b) la  résistance due à  la form e ; c) le volum e e t d) la  surface spécifiques.
Les deux prem iers facteurs jouen t le rôle le p lus im portan t, les deux 

au tres peuven t ê tre  considérés comme accessoires.
D ans les facteurs extrinsèques, on p eu t signaler : I o la  densité du  

liquide ; 2° sa  ten eu r en m atières dissoutes ; 3° sa  tem péra tu re  ; 4° son 
coefficient de viscosité.

Nous pouvons dire  que les agents physiques nature ls, dans les condi­
tions ordinaires n ’agissent guère sur les facteurs intrinsèques ; de même 
ils n ’influencent que fo rt peu les facteurs extrinsèques, sauf en ce qui 
concerne l ’action  de la  tem pératu re  sur le coefficient de viscosité.
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E n  s’appuyan t sur les considérations précédentes, Ostw ald  arrive 
à  é tab lir une formule destinée à  m ettre  en  évidence les facteurs physiques 
principaux, qui peuvent m odifier la  vitesse des phénom ènes de chute.

On a :
E xcédent de poids

Vitesse de chute =  =  , .  -5------rx —7---------------------7—77-------------v t—;---------*R esistance due a  la  form e x  fro ttem en t m terne
ou si l ’on préfère :

E xcédent de poids 
îtesse c e c u te  Résistance due à  la  form e x  Coefficient de viscosité.

Si ce rapport est plus g rand  que zéro, le corps tom be e t  d ’a u ta n t 
plus v ite  qu’il est plus grand. Si le rap p o rt est égal à  zéro, le corps flotte 
en équilibre à  u n  niveau quelconque, enfin si le rap p o rt est plus pe tit 
que zéro, la  chute devient négative e t le corps rem onte plus ou moins 
v ite  vers la  surface.

Ostwald écrit ensuite :
_T., _ . E xcédent de poids
Vitesse de chute =  7 . , :-----r x — 7-------------77——--------; . ,------R esistance due a la  forme x  F ro ttem en t interne

== M inimum =  C apacité de flottem ent.

Nous voyons p a r cette  form ule, que les élém ents les plus im portan ts 
de la  capacité de flottem ent so n t deux facteurs intrinsèques à peu près 
invariables, l ’excédent de poids e t la  résistance due à la  forme ; e t aussi 
u n  facteur extrinsèque, le coefficient de viscosité ou fro ttem en t interne, 
trè s  influençable par les varia tions de tem péra tu re  e t de salinité.

E t  Ostwald construit sa théorie explicative de toutes les migrations 
e t m ouvem ents verticaux du p lankton , en s’appuyant sur ces données.

P our ce qu i est des m igrations verticales actives, il accepte en partie 
la  théorie héliotropique de J .  L oeb , en applaudissant à  la  ten ta tiv e  de 
ce sav an t d ’in terp ré ter les fa its  p a r le jeu  de forces physico-chimiques. 
Mais l ’effort m usculaire d ’origine trop ique n ’in terv iend rait que dans 
les m ouvem ents ascensionnels verticaux , don t ils augm enteraient la 
vitesse. Les m ouvem ents de descente .seraient tou jours une chute 
passive.

P our les organismes non nageurs, les m igrations son t identiques dans 
les deux sens, e t même plus efficaces e t plus rapides vers le fond, à  cause 
de l ’action positive de la pesanteur.

T outes les m igrations verticales seraient dues à  l ’influence de la 
tem pératu re  sur le fro ttem ent in terne  e t ce seraient les variations pério-
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diques de la  tem péra tu re  de l ’eau qui provoqueraient les m ouvem ents 
d ’ascension ou de descente des organismes pélagiques.

Voici com m ent Ostwald essaye d ’expliquer la  m igration verticale 
quotidienne.

Considérons un  p lank ton  à  vitesse de chute m inim um , en u n  jour 
norm al (m ars ou septem bre), avec soleil e t  tem péra tu re  m oyenne. 
A  l ’aurore, ce p lank ton  se trouve en surface. Quelques heures après le 
lever du soleil, l ’eau commence à s’échauffer lentem ent à  p a rtir  de la 
surface libre e t  ju squ ’aux  premières heures de l ’après-m idi, la  tem p éra­
tu re  des eaux  superficielles s’accroît. Cet échauffem ent diminue le fro tte ­
m ent interne, le coefficient de viscosité des eaux de surface e t par suite 
la vitesse de chute des êtres pélagiques augm ente fortem ent. Le p lank­
ton  descend ju sq u ’à  la rencontre  d ’une eau froide e t  assez visqueuse pour 
que la vitesse de chute devienne égale à zéro. I l  flotte alors en équilibre 
dans cette  couche.

Le soir, le p lank ton  va  donc se trouver accum ulé en profondeur. 
Mais la surface commence à se refroidir, d ’une p a rt, en  ray o n n an t des 
calories dans l ’atm osphère, d ’au tre  p a rt, par échange therm ique avec 
les couches froides plus profondes. Le rayonnem ent superficiel est activé 
p ar les ven ts  qui renouvellent l ’air e t  augm entent l ’évaporation. La 
surface devien t donc très  froide, plus dense e t s ’enfonce lentem ent. 
L ’eau de profondeur p lus chaude, parce que moins refroidie p ar les 
pertes atm osphériques, rem onte et rem place peu à  peu les eaux  super­
ficielles. I l  v a  donc se créer des courants verticaux  qui brassent plus 
ou moins les eaux. Le p lankton  est entraîné en surface par l ’eau froide 
qui s’élève, ses m ouvem ents actifs son t aussi plus efficaces dans cette 
eau plus visqueuse e t il reste ra  comme fixé dans ce tte  eau froide devenue 
superficielle. Le m atin , les êtres pélagiques auron t repris leur situation  
de départ.

I l  est, d ’ailleurs évident que, à  cause des différences spécifiques 
e t individuelles, ce tte  m igration  se fera p ar échelons. Ainsi, la  taille 
agit sur la vitesse de chute, comme nous l ’avons vu  à propos du rôle 
de la surface re la tive e t on comprend les variations de la  m igration avec 
l’âge; car avec l ’accroissem ent de taille  du  corps,il y  a  varia tions sim ul­
tanées de la  surface e t d u  volum e. Les bons nageurs (adultes) au ron t 
aussi une plus grande am plitude de m igration que les m auvais (jeunes), 
la chute sera p lus rapide e t plus précoce en effet, e t  la rem ontée plus 
vigoureuse.
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Le vent, les nuages, les vagues so n t des causes pertu rbatrices de la 
régu larité  de la m igration, car ils m odifient réchauffem ent des eaux, 
les m ouvem ents natato ires, l ’o rien ta tion  des anim aux.

I l  en est de même des substances dissoutes (sels e t gaz) don t la  concen­
tra tio n  peut varier p ar l ’agitation, la  tem pératu re . Les vagues peuvent 
peu t-ê tre  même donner de la chaleur p a r effet J ottle, transform ation 
d ’une p artie  de leur énergie m écanique en énergie therm ique.

L a  transparence de l ’eau ou son opacité, la  présence de particules 
en  suspension in terv iennent aussi. D ans les eaux  claires, peu profondes, 
le  réchauffem ent commence par le fond  qui absorbe les rayons. Dans 
les eaux troubles, c’est la surface qui capte la lum ière à peu près seule, 
e t  la  m igration journalière y  sera plus n e tte . D ans les eaux très profondes, 
la  varia tion  therm ique n ’a tte in t qu ’une certaine épaisseur de liquide, 
au-dessous de laquelle la tem p éra tu re  reste constan te e t la  m igration 
n ’au ra  lieu que dans la zone superficielle therm iquem ent variable. L a 
région d.e chute therm ique rapide, au  con tac t des deux  zones (thermo- 
cline) sera plus superficielle e t plus é tro ite  dans les eaux  troubles, plus 
profonde e t moins n e tte  dans les eaux claires.

Les m igrations verticales annuelles son t expliquées p ar Ostw ald , 
d ’une manière analogue. Mais comme la courbe de varia tion  therm ique 
annuelle présente deux m axim a, la  m igration annuelle en présente 
deux  aussi, l ’u n  au  prin tem ps, l ’au tre  en  autom ne dans la p lupart 
des cas.

E n  outre, Ostwald ne n ie  pas dans ces m igrations périodiques, quo­
tid iennes ou annuelles, le rôle possible et peut-être considérable, au 
m oins pour certaines espèces, de divers tropism es. I l  adm ettrait •volon­
tiers l ’influence de la tem pérature com m e le d it C hun  e t de la  lumière 
(phototropism e) qu ’ont signalée Groom et L o eb .

L a  théorie physique ch Ostw ald  que nous venons d ’qxposer. a paru  
en  1902, dans le tom e X X II  du  Biologisches Centralblatt. T ou t de suite, 
elle a é té  prise en grande considération par tous les savants qui se sont 
occupés des D iatom ées e t des R adiolaires pélagiques. E n  effet, elle perm et 
de com prendre la diversité des formes, leur étrangeté souvent, leurs 
détails m orphologiques en les considérant comme des adap ta tions aux 
varia tions de viscosité de l ’eau. On p eu t ainsi s’expliquer pourquoi les 
espèces d ’eau chaude sont tou jours plus petites que celles des mers 
froides, pourquoi leurs apophyses son t beaucoup plus développées, l'asso ­
c iation  en chaîne plus fréquente, etc. L ’infinie varié té  de ces formes ne
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serait donc pas due à  u n  caprice inexplicable e t désordonné de la N ature 
créatrice, m ais à la réaction  directe de l ’être v iv an t contre la  variation  
d ’un facteur physique simple du milieu. On avait enfin un  fil conducteur 
p erm e ttan t de com prendre e t d ’in terp ré ter les formes générales les plus 
bizarres e t  les p lus d isparates, ainsi que les détails de stru c tu re  les plus 
ténus e t les plus délicats.

H aecker  s’est beaucoup occupé des R adiolaires, de leur structu re , 
de leur squelette  e t de leurs varia tions dans les diverses mers du globe. 
I l  a adopté la théorie d ’Ostw ald , dont il a perfectionné la formule 
ainsi q u ’il suit.

L ’excédent de poids peu t être considéré comme la  différence entre 
le poids spécifique du corps en chute e t  celui de l ’eau. Soit (s) la  densité 
du  corps e t 1  celle de l ’eau, l ’excédent de poids p eu t s ’exprim er par 
(S -  1 ) .

L a résistance due à la forme n ’est au tre  chose que le rap p o rt du  
volum e (v) e t de la coupe transversale ou projection horizontale (q),

soit ( -  ).\v;
Le coefficient de viscosité (frottem ent interne) sera le quo tien t de

' g
la  teneur en  sels (S) p ar la tem pératu re  (i), soit -  j.

V  Í  !

Si nous négligeons l ’influence de la teneur en  sels e t de la tem pératu re  
sur l ’excédent de poids proprem ent d it, on ob tiendra l ’équation  su i­
van te  :

V itesse de chute =  (s —  1 ). ( -  V ( )•
\q !  \ S /

Le corps flo ttera  quand la  vitesse de chute sera égale à  zéro. L a capa­
cité de flo ttem ent de n o tre  p lank ton  pourra donc s ’exprim er p ar la 
form ule :

C apacité de flo ttem ent =  (s —  1 ). ( “ )• =  M inimum.

f  1 \  /a '  ' g
ou : C apacité de flo ttem ent =  (    . ( - ) . - )  =  M axim um .

N —  1 / \ v j  \  t
Si nous ajou tons m ain ten an t aux  divers quotients les coefficients Je 

pour le corps, m  pour le milieu, nous obtiendrons la  form ule générale 
définitive.

^  I 1 \  Î9JC\  /S m \Capacité de flo ttem ent =  (     )• ( — )• ( —  j =  M aximum.
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des cellules à  pigm ent contractiles seraient donc des phénom ènes au to ­
nom es, parallèles à une périodicité dans le m étabolism e, périodicité qui 
est probablem ent caractéristique de to u te  m atière v ivan te . Si le ry thm e 
m étabolique su it les changem ents quotidiens de l ’in tensité  lum ineuse, 
cela tien t à ce que la lumière modifie les processus m étaboliques e t  leur 
vitesse.

Enfin, M e n k e  ém et l ’hypothèse su ivante : Les échanges m étaboliques 
tro u b len t la composition des liquides de l ’organisme, en  particulier leur 
pression osm otique, les anim aux se déplaceraient alors ju squ ’à la  ren ­
contre de régions de pression osm otique correspondante de m anière à 
com penser leur altération interne.

E n  somme, dans la pensée de M e n k e , il ne fau d ra it plus chercher 
dans les conditions extérieures actuelles la cause im m édiate de la m igra­
tio n  diurne. Cette cause résiderait à  l ’in térieur des anim aux, dépendrait 
des processus chimiques qui en tre tiennen t la vie e t  les facteurs externes 
n ’in terv iendraien t que dans la  m esure oh ils peuvent modifier les réac­
tions m étaboliques fondam entales.

L a  conception de M e n k e  est donc très  différente de tou tes celles 
que nous avons rencontrées ju sq u ’ici. E lle place dans les anim aux mêmes 
la  cause initiale de leur m igration  e t non plus dans les énergies exté­
rieures.

E s t e r l y  a constaté chez Acartia tonsa, Acartia Clausi, Calanus 
finmarchicus de la côte Pacifique am éricaine, l’existence d ’un  ry thm e 
géotropique m anifeste en  l’absence de to u t stim ulus extérieur. I l  y 
au ra it donc chez ces Oopépodes une périodicité n e tte , d ’origine interne, 
dans la  valeur e t  le signe de leurs réactions vis-à-vis de la  pesanteur. 
P our le m om ent, on ignore le degré de généralité des fa its  observés par 
E s t e r l y , mais ses constata tions son t intéressantes en  ce sens q u ’elles 
sem blent apporter u n  appui non  négligeable aux  idées de M e n k e .

V I I I .  — L e s  t r a v a u x  d e  C a l v i n  O . E s t e r l y  (1 9 0 7 -1 9 1 9 )

Nous nous appesantirons quelque peu sur les recherches de ce savan t, 
pour plusieurs raisons. I l  y  a u n  parallélism e ex trêm em ent frap p an t en tre 
l ’origine e t le développem ent de ses trav a u x  e t les miens propres. I l  
commence par étudier des Copépodes d ’eau douce, les Cyclops, comme 
j ’ai débuté p ar des Cladocères dulcaquicoles, les Daphnies. Puis, plus
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ta rd , il s ’adresse au  p lankton  m arin, su rto u t les Copépodes, comme j ’ai 
fa it  moi-même, e t se lance dans la  systém atique du groupe, ce qui est 
exactem ent m on cas. E n  outre de ses recherches au  laboratoire, il 
effectue des observations à  la m er, note la répartition  des formes dans 
les conditions naturelles, précisém ent ce que j ’a i fa it à Roscoff e t aussi 
su r du m atériel recueilli à Monaco, à l'a ide du filet N ansen dans diverses 
tranches verticales bien déterm inées (m atériel de Y Eider). De plus, ses 
recherches on t duré des années comme les miennes e t  on t été conduites 
avec to u t le soin e t to u te  la conscience désirables.

Il semble bien q u ’EsTEKLY ignore mes travaux . De m on côté, je 
n ’ai pu me procurer les siens que to u t récem m ent (10 m ars 1925). Nous 
avons donc travaillé  to u t à  fa it indépendam m ent l ’un de l ’au tre  e t en 
m êm e tem ps, sur deux points de la surface du globe extrêm em ent éloi­
gnés (La Jo lla , côte am éricaine Pacifique, Roscoff en Bretagne), 
parfois su r la même espèce (.Acartia Clausi), e t avec des m éthodes 
similaires, souvent presque identiques.

On conçoit to u t l ’in té rê t de la confrontation de nos résu lta ts  qui 
fréquem m ent concordent, parfois son t différents, e t indiquent n e tte ­
m en t q u ’une même espèce p eu t présen ter un « behavior » fo rt dissemblable 
dans des localités très éloignées l ’une de l ’autre.

Je vais passer en revue, très brièvem ent, les principales publications 
d ’EsTERLY sur le sujet qui nous occupe ici.

E n  1907, il donne les résu ltats de ses recherches sur Cyclops albidus 
femelle, Copépode d’eau douce. J e  les résum e très rapidem ent.

P our les intensités lum ineuses faibles, les femelles de Cyclops sont 
pho to trop iquem ent neutres. Elles se renden t a lternativem ent sur le 
côté éclairé e t  sur le côté som bre du vase qui les contien t ; il y  a  ainsi un 
v a-et-v ien t général, auquel tous les individus prennent p a rt. Aux in ten ­
sités fortes, les Cyclops sont négatifs, e t  d ’a u tan t plus, que l ’in tensité 
est plus grande. Ceci s’observe après u n  séjour préalable des anim aux 
à l ’obscurité ; si, au  contraire, ils o n t été m aintenus à la lum ière quelques 
heures av a n t le débu t des expériences, les réponses sont invariablem ent 
négatives pour toutes les intensités e t  avec la même vigueur.

Les Cyclops sont positivem ent géotropiques à la  lum ière du  jour e t 
dans les conditions normales. Mais si l ’on couvre le tu b e  vertical qui les 
contient, il y  a  une m igration vers le h au t, leur géotropism e ten d  à 
devenir négatif. Si on éclaire fo rtem ent p a r dessous, le géotropism e rede­
v ien t positif, même si on emploie une in tensité lum ineuse telle q u ’ils



416 M. ROSE

seraient phototropiques négatifs par éclairage latéral. L ’action de la 
pesanteur est donc plus puissante que celle de la lumière. Celle-ci agirait 
peu sur la m igration verticale, le géotropism e serait prépondérant. 
E sterly  note incidem m ent l ’effet de la fixation sur l ’inhibition  des 
tropism es. P our lui, l ’héliotropism e e t le géotropism e seraient les deux 
facteurs essentiels responsables de la m igration. I l  est possible que dans 
la n a tu re  la lum ière agisse en dehors de la pesanteur, mais elle agit très 
peu comme cause de la m igration  verticale. U ne lum ière faible, par 
exemple d ’un soir clair, ne p eu t pas po rter les anim aux à  la  surface, 
pu isqu’ils sont seulem ent légèrem ent positifs, après u n  séjour à l ’obscurité 
e t toujours négatifs après u n  séjour prélim inaire à la lumière. Il semble 
im probable que la  réponse phototropique soit le principal facteur des 
m igrations diurnes.

P lus ta rd , E sterly  étudie dans la n a tu re  les m igrations diurnes et 
la  d istribu tion  verticale de divers Copépodes pélagiques m arins de la 
région de San-Diégo.

E n  1917, il rep rend  les expériences de laboratoire e t découvre chez 
deux espèces d ’Acartia, A . tonsa e t A . Clausi, l ’existence d ’u n  ry thm e 
géotropique net, en dehors de to u te  influence lumineuse.

E n  lum ière diffuse, les deux espèces se tiennen t en surface, leur géotro­
pisme est négatif. A l ’obscurité, elles tom ben t en profondeur, leur géotro­
pisme devient positif. Mais, si on les m ain tien t à  l ’obscurité constante, 
on constate q u ’entre 6  e t 8  heures du soir ap p ara ît une tendance à la 
m ontée qui ne se m anifeste jam ais aux au tres heures. E t  ce fa it peu t 
s ’observer plusieurs jours de suite.

L a descente commence en tre  8  e t  9 heures du soir. Les an im aux sont 
au  fond pour la p lu p a rt le m atin  e t rem onten t l ’après-midi. A une tem pé­
ra tu re  inférieure à 16°. les Copépodes resten t plus facilem ent dans les 
eaux supérieures e t l ’ascension périodique devient m oins évidente au 
moins pour A . tonsa.

E n  1919, E sterly  publie u n  im portan t trava il sur les « R eactions of 
various p lank ton  anim als w ith  reference to  their d iurnal m igrations ». 
I l  étudie successivem ent Acartia tonsa et Acartia Clausi, Calanus finmar­
chicus, Eucalanus elongatus, Labidocera trispinosum, M etridia lucens, 
qui son t des Copépodes e t Sagitta bipunctata qui est u n  Chétognathe. 
I l  ab o u tit aux  constata tions suivantes :

E n  ce qui concerne les deux Acartia, les individus péchés en  surface 
sont phototropiques positifs pour tou tes les intensités lumineuses
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employées, si la tem pératu re est supérieure à  16° C. Au-dessous de 16°, 
il y  a tendance à  l’héliotropism e négatif, su rto u t pour A . Clausi. Les 
an im aux capturés en profondeur, on t un puissant phototropism e négatif 
qu i d ispara ît par le séjour au  laboratoire. Les individus de surface sont 
géotropiques négatifs en lum ière diffuse e t positifs à l ’obscurité, ceux de 
profondeur, examinés aussitô t leur cap ture, son t géotropiques positifs 
en  lum ière diffuse e t à l ’obscurité. Les deux espèces m on tren t un ry thm e 
géotropique n e t à l ’obscurité constante.

P our Calanus, le phototropism e est su rto u t négatif aux tem péra­
tu res  ordinaires, mais il devient n e ttem en t positif dans l ’eau au-dessous 
de 8 °. Les réactions à la lum ière ne changent pas quand la salinité aug­
m ente. Le géotropism e est très  fo rtem ent positif en lum ière diffuse et 
à  l ’obscurité e t ne varie pas avec la tem péra tu re  e t la salinité. Q uand la 
lum ière v ien t par en h au t, les m ouvem ents verticaux  sont tous p ra tiq u e­
m en t dirigés vers le bas, sauf aux  basses tem pératu res où il y  a  tendance 
à  la m ontée. L a salinité n ’a aucune influence. Eclairés par dessous, les 
Calanus m o n ten t aux tem pératu res ordinaires e t cet effet est accru par 
une forte  salinité. Le m ouvem ent ascensionnel décroît aux basses tem ­
pératu res, spécialem ent en ce qui concerne la distance couverte. Les 
an im aux  s’élèvent plus difficilement lorsque l ’eau qui les contient est 
refroidie à  la  partie  inférieure, les couches superficielles re s ta n t à la  
tem p éra tu re  de la chambre. Enfin, les Calanus dans une faible lumière 
diffuse, ne m on tren t aucune tendance à m onter, m ais, après la chute du 
jour, un  no tab le  m ouvem ent ascensionnel ap p a ra ît dans une colonne 
d ’eau  d o n t la  p artie  inférieure est refroidie à 8-9°. On ne constate pas 
ce tte  m ontée dans un  cylindre don t l ’eau est p a rto u t à  16-18°.

Chez Eucalanus elongatus, on tro u v e  u n  phototropism e négatif 
pu issan t pour tou tes in tensités lum ineuses, le géotropism e est positif 
sauf dans le cas de l ’éclairage p a r en-dessous où il est fo rtem ent négatif. 
Le phototropism e serait donc plus fo rt que le géotropisme. Très peu 
d ’expériences on t été réalisées sur ce tte  espèce.

Labidocera trispinosum  est négatif pour la  lum ière diffuse faible, son 
géotropism e est peu net à  l ’obscurité e t en  lum ière faible, il est très positif 
en  lum ière directe par en-dessus, très  négatif en lum ière directe par en* 
dessous.

P our M etridia lucens, le phototropism e est négatif aux  tem pératures 
ordinaires, positif dans l ’eau à 9°. Le géotropism e est positif dans l ’obscm 
rité  e t  à la lum ière à moins q u ’elle ne vienne p a r en-dessous. Ces faits sont
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valables pour les tem pératu res ordinaires, les réactions sont renversées 
dans l ’eau froide.

Enfin, Sagitta bipunctata possède u n  phototropism e positif puissant 
à toutes les intensités lum ineuses utilisées, son géotropism e est négatif 
a  l ’obscurité ou en lum ière diffuse faible, il est positif en lum ière diffuse 
forte. L ’anim al est a rrê té  p a r l ’eau froide à 10°, dans laquelle il ne descend 
pas.

Tels sont les principaux  faits recueillis p a r E stekly  dans ses 
recherches sur le com portem ent des anim aux planktoniques qu 'il a 
étudiés. Pour chaque forme, il discute après l ’exposé de ses expériences, 
les conclusions qu ’on en p eu t tire r  pour l ’explication du mécanisme de 
la m igration verticale. Puis à  la fin de son trava il, dans sa discussion 
générale, il résum e les faits acquis e t  fa it une critique serrée de leur 
signification réelle pou r la  solution du  problèm e de la  m igration. Cette 
partie  est pleine d ’idées e t de réflexions très saines e t  très  justes. Les 
principales se re tro u v en t dans les conclusions générales que je transcris 
presque intégralem ent.

Vu les différences spécifiques dans le « behavior », aucune explica­
tion  générale de la m igration  diurne ne p eu t être donnée pour le m om ent. 
L ’expérience m ontre que chaque espèce d ’organisme a son m ode p a rti­
culier de réponse au  laboratoire, vis-à-vis des facteurs externes, spécia­
lem ent en ce qui concerne le m ouvem ent vertical. I l  est évident que 
1’« é ta t physiologique » change, quand  les anim aux sont sortis de l ’océan 
e t tenus au  laboratoire. B ien q u ’on ne l ’a it pas vérifié pour chaque espèce, 
on doit être mis en garde contre les erreurs possibles dues à  ce tte  cause. 
On doit, quand  on le peu t, contrôler les résu lta ts  expérim entaux avec 
ceux q u ’on observe dans la n a tu re  e t aussi réaliser des expériences 
témoins.

Le com portem ent est, dans quelques cas en relation avec le milieu 
d ’origine des sujets. I l  est très désirable d ’expérim enter sur des anim aux 
de même espèce capturés, les uns en surface, les au tres en  profondeur et 
de com parer les ré su lta ts  dans les deux cas. Ces résu lta ts  ne seront 
valables que pour l ’espèce en  question e t même pour les individus p a r ti­
culiers. Expériences e t observations dans la na tu re  son t nécessaires en 
même tem ps, e t  se com plètent les unes les autres. B ien que les expé­
riences ne puissent conduire d irectem ent à la connaissance des habitudes 
dans les conditions naturelles, elles sont indispensables paree q u ’elles 
révèlent les raisons d 'u n e  hab itude  constatée. Les expériences réalisées
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(incom plètes à  plusieurs points de v.ue) ne d o n n en t aucune explication 
ap p a ren te  adéquate  de la m igration diurne, basée sur les réponses aux 
stim uli externes, sauf dans le cas de Sagitta. P e u t-ê tre  que des recherches 
ultérieures ren d ro n t possible l ’explication désirée p o u r d ’autres espèces. 
I l  semble, cependant, que le changem ent dans le géotropism e avec les 
varia tions de l ’in tensité lum ineuse ou la tem p éra tu re  n ’est pas général, 
b ien  qu ’il puisse être considéré comme de très  g ran d e  signification.

L ’action de ce qui p eu t être appelé un  ry th m e  physiologique est 
claire, sous certaines conditions, chez les deux espèces d ’Acartia ; visible 
chez Calanus finmarchicus, m ais pour celui-ci, seulem ent chez 20 % des 
individus. L a présence de ce ry thm e reste  à prouver chez d ’autres espèces, 
il est sans dou te assez général, e t si l ’expérience p rouve son existence, 
trè s  im p o rtan t pour le m ouvem ent diurne.

Bien q u ’une a tten tio n  spéciale n ’a it pas été donnée à l ’étude des 
différences individuelles dans le com portem ent, le trav a il avec des ani- 
m aux  isolés a suggéré que tô t  ou ta rd  la  zoologie expérim entale devra 
se préoccuper de ces différences e t  définir les p articu la rités  qui ap p a ­
ra issen t chez les divers individus d ’une espèce, m êm e lorsque tous les 
spécim ens so n t pris dans les mêmes conditions. L ’ind iv idualité  se m ani­
feste  p a r to u t e t  il y  a des recherches fructueuses à fa ire  dans cette d irec­
tion .

On v o it par cet exposé, qu’E sterly  ne se rallie à  aucune théorie, 
n ’ém et aucune hypothèse, reste dans une expectative prudente et réclam e  
de nouvelles recherches pour éclairer le  problèm e de la  m igration diurne. 
I l  indique la  m éthode à suivre dans ces recherches : l ’expérim entation  
au laboratoire contrôlée par l ’observation dans les conditions naturelles.

C H A P IT R E  I I

I . —'L e  matériel d’études.

E n ce qui concerne le p lank ton  m arin , presque to u tes  les expériences 
réalisées ont é té  effectuées à  la S ta tion  biologique de Roscoff, au  cours 
de nom breux séjours estivaux, p en d an t les mois de ju ille t, ao û t e t sou­
v en t septem bre. Ces recherches on t été commencées en  1906, e t poum

Ak c h . d e  Z ool . E x p . e t  Gé n . — T. 64. — E . 5. 30
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suivies très régulièrem ent tous les ans ju sq u ’en 1924. Il n ’y  a eu dans la 
série que la  longue in terru p tio n  de 1914 à 1919, du fa it de la guerre.

C’est donc su rto u t la  faune p lank ton ique de Roscoff qui a été mise 
à contribution  ; mais j ’ai pu  constater a n  cours de deux séjours àB anyuls- 
sur-Mer, au laboratoire Arago, l ’un  à  Pâques, l ’au tre  en septem bre- 
octobre 1924, que les fa its  signalés p o u r les Copépodes de la M anche sont 
rigoureusem ent valables pour les espèces m éditerranéennes.

E ta n t  donné le b u t que nous nous proposons d ’atteindre , il est évident 
que l ’on ne pourra s’adresser q u ’à des an im aux  assez gros pour se prê ter 
à  une é tude correcte e t assez ab o n d an ts  pour donner la possibilité d ’ex­
périences nom breuses, très  variées e t  se contrô lan t les unes les autres.

D ’au tre  p art, il fau d ra  choisir des formes que l ’on puisse conserver 
e t étudier bien v ivan tes p en d an t quelques heures au  m oins, de préfé­
rence quelques jours. Les êtres m icroscopiques se tro u v en t éliminés par 
leur petitesse qui ren d  l ’observation e t  l ’expérim entation  tro p  com pli­
quées, par la  difficulté de les recueillir purs en grand nom bre e t de les 
conserver vivants.

Les expériences réalisées o n t po rté  su r les formes suivantes :
a) Phialidium  hemisphericum  M ayer qui est une m éduse d ’hydraire.
b) Sagitta bipunctata Q uoy e t  G aim ard.
c) Pleurobrachia pileus Fabricius,C ténophore du  groupe des Cydippides.
d) Copépodes ap p a rten an t à d ’assez nom breuses espèces : Acartia 

Clausi G iesbrecht ; Centropages hamatus Lilljeborg ; Isia s clavipes 
Boeck ; Temora longicornis B aird  ; Euterpe acutifrons D ana ; Parapon­
tella brevicornis Lubbock.

Ces espèces ont é té  étudiées à Roscoff : à Banyuls-sur-M er, quelques 
expériences o n t été fa ites su r Centropages typicus K rôyer ; Paracalanus 
parvus Claus ; Oithona nana  G iesbrecht.

e) Des larves abondantes dans le p lank ton , faciles à  isoler ou à obtenir 
pures en grand nom bre (Nauplii de Balanes, Zoès de M aia  squinado, 
larves d ’Annéhdes, etc.).

/) Tomopteris helgolandica Greeff, annélide pélagique adulte.
E n  dehors de ces formes qui on t été l ’objet de recherches suivies, 

des expériences isolées on t été effectuées sur des anim aux que les hasards 
de la pêche o n t fourni parfois en nom bre suffisant. Ce fu ren t su rto u t des 
Zoès de Porcellanes, des M.égalopes de Crabes j des Sacconereis, etc. Mais les 
observations sont encore tro p  peu nom breuses pour q u ’on puisse donner 
les résu ltats obtenus comme acquis.
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I I .  —  Les techniques.

On s’est efforcé, to u t d ’abord, à  obten ir u n  m atériel aussi p u r que 
possible, pour avoir des résu lta ts  nets e t  faciles à  reproduire à  volonté. 
D ’où la  nécessité d ’un triage soigné du  p lank ton  tou jours très disparate 
que fournissent les pêches.

Voici com m ent nous procédions.
Les form es de taille  assez considérable (Méduses d ’hydraires, Cydippes, 

Sag’itta s) é ta ien t capturées à l ’aide de p ipettes de diam ètres variés, 
soigneusem ent bordées pour éviter les arêtes tranchan tes. On les d istri­
b u a it dans des vases spéciaux pleins d ’eau  pure.

P our les petites formes (Copépodes, larves, etc.) on procédait par 
triag e  physiologique basé sur leurs réactions phototropiques. Au re tour 
de la  pêche, le contenu d ’un  bocal est rép a rti dans deux grands cristalli­
sons pleins d ’eau fraîche, et placés d ev an t une fenêtre v ivem ent éclairée, 
m ais en év itan t la  lum ière solaire directe. Les populations p lanktoniques 
se rép artissen t dans chaque cristallisoir, en deu x  groupes fo rt nets : 
l ’un  très dense, situé su r la face la  plus éclairée, l ’au tre  m oins riche se 
tro u v e  sur la  face opposée. E n  u n  q u a rt d ’heure, la  séparation est faite.

A l ’aide d ’un  tube de verre long e t large, effilé en pointe mousse on 
aspire les an im aux  situés vers la fenêtre e t  on les po rte  dans de l ’eau 
propre. On opère de la m êm e façon pour les an im aux  du  groupe opposé. 
Ce procédé sim ple, qu ’on p eu t d ’ailleurs répéter plusieurs fois successives, 
perm et très  rapidem ent d ’obten ir d u  m atérie l très  propre e t  re la tive­
m en t homogène.

U ne fois les anim aux isolés ou les populations triées, on procède aux 
diverses expériences. Celles-ci on t été ex trêm em ent nom breuses, to u ­
jours répétées plusieurs années de suite e t  considérées comme correctes, 
seulem ent q u an d  les résu lta ts  se re tro u v aien t identiques à u n  an  d ’in­
tervalle . Comme ces expériences on t été très  variées, les techniques 
particulières utilisées pour chacune d ’elles seront données au  fu r e t à 
m esure qu ’on les décrira.
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Les fa its  ex p é rim en tau x

G é n é r a l i t é s

T out de suite, on p eu t constater, p arm i les anim aux isolés, l ’existence 
de deux catégories bien tranchées.

Les uns, soumis à  l ’action de la  lum ière, ne sont pas orientés du  to u t 
p a r elle. Ils  son t dépourvus de phototropisme soit positif, soit négatif. 
Cette première catégorie, peu  nom breuse, contien t les Méduses d ’H y- 
draires, les Sagittas e t  les Cydippes.

Cela ne veut pas dire que la  lum ière n ’a it aucune influence sur eux. 
Bien au  contraire, la  lum ière vive, solaire directe p ar exemple, déclanche 
des m ouvem ents na ta to ires trè s  actifs chez les Méduses e t les Cydippes, 
don t on voit b a ttre  avec force l ’om brelle où les palettes ciliées ; mais le 
m ouvem ent, pour actif q u ’il soit, n ’est nullem ent orienté, b ien  que 
déclanché par la lum ière, Les an im aux  von t e t  v iennent dans tous les 
sens, il n ’y  a aucune direction privilégiée. Nous pouvons dire avec 
P a t t e n  qu ’il, y  a  une photocinèse trè s  ne tte , m ais pas d ’orientation 
phototactique.

Les Sagittas ne m o n tren t pas une telle ac tiv ité  sous l ’action du 
soleil.

L a  seconde catégorie com prend, au  contraire, des formes chez les­
quelles non seulem ent le m ouvem ent es t déclanché, m ais de plus orienté 
n e ttem en t p ar la direction des rayons lum ineux. I l  y  a phototactisme 
vrai. C’est le cas de nom breuses larves (nauplii, zoés, mégalopes, etc.) 
des Copépodes, des Annélides du genre Tomopteris, etc.

Nous allons é tud ier séparém ent le com portem ent e t  les réactions 
des an im aux de ces deux groupes.
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C H A PIT R E  P R E M IE R  

Animaux non Phototropiques

J. —  MÉDUSES D’HYDRAIRES : Phialidium hemisphericum M ayer1.

A c t i o n  d e  l a  l u m i è r e . — A l ’obscurité prolongée les anim aux 
to m b en t su r le fond des bocaux ou des cristallisoirs e t  y  res ten t étalés. 
Si l ’on donne une lum ière vive, de préférence la  lum ière solaire directe, 
ils se m e tten t à nager vigoureusem ent dans tous les sens. P lus la lum ière 
est intense, plus les contractions om brellaires so n t puissantes e t rapides, 
e t la  m éduse s ’élève sans être influencée par la  d irection des rayons lum i­
neux. Qu’on p ro je tte  une ombre sur le vase, q u ’on fasse varier b rusque­
m en t e t  très fo rt l ’in tensité  lumineuse, on n ’observe rien, aucun m ouve­
m ent, aucune réaction. Nous dirons que les M éduses ne p résen ten t ni 
phototropism e, n i sensibilité différentielle lum ineuse, m ais que, sous 
l ’action de la  lum ière vive, elles réagissent p a r de vigoureuses con trac­
tions. I l  y  a  seulem ent déclanchem ent des m ouvem ents na ta to ires par 
l ’ex c itan t lum ineux : photocinèse simple.

A c t i o n  d e  l a  t e m p é r a t u r e . — L a vitesse et la  puissance des con trac­
tions om brellaires sont fonction de la tem pératu re . D ans l ’eau très 
froide (5° p a r  exemple) les anim aux resten t au  repos e t  sont tu és assez 
rap idem ent. D ans l ’eau dépassant 30°, ils m eurent égalem ent très  vite. 
C’est vers 26° que leurs m ouvem ents so n t les p lus vigoureux e t les plus 
rap ides sans que les an im aux paraissent souffrir. Nous dirons que la 
tem péra tu re  optim um  est aux environs de 26°.

N ous opérons ici dans u n  milieu que nous pouvons appeler th erm i­
quem ent hom ogène ; en tous les points du  liquide, la  tem pératu re  est 
sensiblem ent la  même. Mais on peu t réaliser un  m ilieu to u t au tre , dans 
lequel des couches liquides de tem pératu re  très  différente son t super­
posées. A u con tac t de deux couches, on au ra  une varia tion  therm ique 
brusque e t très  forte si l ’on veut.

1. J e  dois c e tte  dé te rm in a tio n  à  l ’obligeance de M'. G. T f js s ie r , agrégé-p répara teur à  l’École norm ale 
supérieure .
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Nous opérions, so it dans des bocaux , soit dans de larges tubes de 
Borel e t nous procédions de la m anière suivante :

On rem plit à m oitié un  te l vase, avec  l ’eau la p lus froide e t par consé­
q uen t la plus lourde, 16° p a r exem ple, e t on y  in tro d u it les anim aux. 
Puis, on fa it flo tter une très  mince lam elle de liège de 1 mm. d ’épaisseur 
environ e t en tran t juste  dans le flacon. I l  est nécessaire de bien mouiller 
ce tte  plaque de liège pour que les liqu ides chauds coulent im m édiatem ent 
en  lam e mince. Ensuite, à l ’aide d ’u n e  p ipette  tiède, on laisse couler 
to u t doucement de l ’eau chaude, à  30°, p a r exemple, sur le liège mouillé.

F io .  i. S uperposition  de deux  couches liqu ides  de te m p é ra tu re  ou  de densité  différentes, 1, eau  fro ide ; c, eau
chaude ; p ,  p ip e t te  ; I, liège.

C ette eau doit tom ber d ’une très fa ib le  hauteur, quelques m illim ètres, 
elle coule sur le liège e t  s’étale sans vitesse sur l ’eau froide, sans s ’y  
mélanger. A m esure que l ’on a jou te  de  l ’eau chaude, le bouchon m onte 
e t l ’on arrive très facilem ent à superposer les deux couches liquides. 
On p eu t alors m esurer les tem p éra tu res  à  diverses hauteurs, en éche­
lonnant, sans rem uer, de pe tits  therm om ètres à différents niveaux. On 
vo it très aisém ent que, dans la région m oyenne, il y  a  une chute brusque 
de tem pératu re e t q u ’elle s ’effectue su r une hau teu r très faible, 1 cm. 
environ. L ’écart therm ique réalisé en tre  les deux couches dépend évidem ­
m en t des tem pératures originelles des deux liquides superposés e t du 
tem ps qu ’on laisse écouler. On com prend q u ’il soit facile de réaliser to u te  
une série d ’expériences basées sur l ’em ploi de cette technique fo rt simple.

On connaît de nom breux exem ples naturels 'de milieux aquatiques
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où l ’eau, à  u n  certain  niveau, subit une chute b rusque  de tem p éra tu re .1 

en quelques m ètres, parfois moins de 1  m ètre. C e tte  zone critique sépare, 
ainsi b ru ta lem ent, une région supérieure chaude e t  une région inférieure 
froide. On la  trouve dans les lacs alpins suisses e t  français, au  m oins à 
certaines époques e t dans de nom breux lacs d u  Nouveau-M onde. C’est 
le thermocline des au teurs am éricains1. Nous pouvons ainsi dire que 
nous avons réalisé dans no tre  tu b e  ou dans n o tre  bocal, u n  véritable 
therm ocline en m iniature. I l  est d ’ailleurs facile d ’en fabriquer plusieurs 
dans le m êm e vase, en  superposant, p a r la m êm e technique, plusieurs 
couches therm iquem ent différentes, par exem ple : 1 2 ° en bas, 18° au 
milieu, 26° en  h au t

Expériences —  D ans le même vase, réalisons deux couches therm i-
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quem ent différentes : l ’inférieure à  19°, la supérieure à 27° Les méduses 
passen t to u tes  dans la couche supérieure e t  s’y  m aintiennent. Si l ’on a 
27° en h a u t e t 20° en bas, on observe la  m êm e répartition . Il en est de 
m êm e si l ’on a 21° en  bas e t 25° en  hau t, m ais la  localisation est beau­
coup m oins n e tte . L a différence avec le tém oin devien t à peine percep­
tib le , si les deux couches sont respectivem ent à  21° e t  24°.

Si la couche inférieure est à  20°, la supérieure à  30°, les anim aux sont 
tous dans la  prem ière. De même, ils se p lacent to u s dans la couche infé­
rieure si elle est à  25° e t recouverte d ’une couche à  30°.

Le rôle de barrière  de l ’eau  chaude est donc m anifeste e t il est encore 
p lus n e t p o u r des tem pératu res plus élevées.

I l  est facile de voir le mécanisme d ’a rrê t de  l ’anim al. Exam inons 
ce quise passe, p a r exemple dans le cas oùnous avons réalisé deux couches, 
l ’une inférieure à  16°, l ’au tre  supérieure à  30°.

Nos expériences nous ont m ontré que dans ces conditions, les méduses 
se tien n en t tou jours dans une zone d o n t la  tem péra tu re  oscille au to u r

J .  « Sprungsch ich t » des au teu rs  de langue allem ande.
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de 26°, qui est la tem pératu re op tim um . D ’au tre  p a r t, nous avons vu 
que l ’eau à 30° fonctionne comme une b arriè re  infranchissable. Les an i­
m aux  von t donc se m aintenir dans la couche inférieure. D ans l ’eau froide, 
les méduses nagent en tous sens ; si elles s’élèvent elles rencontrent des 
couches de plus en plus chaudes e t la v itesse ainsi que la  puissance de 
leurs contractions augm entent de plus en  plus. Les anim aux s’élèvent 
donc de plus en plus vite. Mais il a rr iv e  un m om ent où la vitesse des 
contractions sous l ’action de la  tem p éra tu re  est tellem ent grande, que 
la  décontraction n ’a plus le tem ps de se produire. Les secousses se 
fusionnent e t les méduses son t le siège d ’une véritable contracture té ta ­
n ique annoncée p ar quelques courtes e t rap ides contractions. Le volume 
(Y) de l ’anim al devient très faible, la  m asse (M) reste  constante e t la 
, . , . , . M
densité, qui p eu t s ’exprim er p a r le ra p p o r t  —> augm ente. L a méduse tom be

passivem ent, comme u n  p e tit  grum eau fo rtem en t contracté.
P eu t-ê tre , en réalité, n ’y  a-t-il pas v a ria tio n  dans la densité. E n  effet, 

l ’anim al expulse l ’eau de son ombrelle, mais non pas de ses tissus, le 
phénom ène é tan t tro p  rapide. P a r conséquent, la  densité de ceux-ci 
ne change pas. Mais alors, c ’est un a u tre  facteur physique qui en tre en 
jeu  : la  surface d u  corps. Celle-ci, sans a u c u n  doute, est considérablem ent 
rédu ite  e t le coefficient de fro ttem en t s u r  l ’eau dim inue dans d ’énormes 
proportions. Selon la théorie physique d ’Ostw ald , qui semble bien 
s ’appliquer ici, la  méduse n ’est plus sou tenue p ar la viscosité du  milieu, 
tro p  faible pour sa surface, e t  elle tom be. C’est très  probablem ent là 
q u ’est la  véritab le  raison de la chute d e  l ’anim al, p lu tô t que dans une 
augm enta tion  de la densité, assez peu vraisem blable dans les conditions 
où l ’on se trouve.

Quoi q u ’il en  soit, la  m éduse en  to m b an t, pénètre dans des couches 
de p lus en plus froides : la  con trac tu re  cesse peu à peu, l ’ombrelle se 
déplisse lentem ent. Le fro ttem en t sur l ’eau augm ente progressivem ent 
avec la surface, la  chute se ra len tit. P u is  les contractions reprennent 
avec leur allure norm ale e t les phénom ènes décrits recom m encent. La 
m éduse est ainsi amenée à osciller e n tre  deux couches don t la distance 
est fonction de leur différence therm ique.

Nous avons aussi pu  constater que, su iv an t sa valeur, la  tem pératu re 
des couches d ’eau  successives peu t ag ir soit comme accélérateur des 
m ouvem ents, soit comme une barrière, m ais toujours comme un  régula­
teu r du  niveau de flottaison.
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P our que les réactions décrites se p ro d u isen t avec ne tte té , il est 
nécessaire q u ’entre les deux couches successives existe u n  écart th e r­
m ique assez grand  et brusque. Si la  variation  d e  tem pératu re  est lente 
e t  continue, rien  ne se passe, l ’anim al ne ré a g it pas. I l  n ’est sensible 
q u ’à  une varia tion  rapide e t assez forte.

C ette form e de réaction caractérise ce q u e  L oeb a appelé « U n ­
terschiedsem pfindlichkeit » e t  qu ’on p eu t tra d u ire  avec B ohn la  « sen­
sibilité différentielle ».

Nous dirons donc que les m éduses d ’h y d ra ires  que nous avons 
étudiées ne présen ten t pas de pho to trop ism e (ne sont pas orientées 
p a r un cham p lum ineux), mais q u ’elles son t douées d ’une sensibilité 
différentielle therm ique manifeste.

J ’ai essayé de déterm iner, par des essais n om breux  e t m aintes fois 
répétés, la  différence therm ique m inim um  e t  nécessaire, en tre  deux 
couches, pour que l ’anim al réagisse n e ttem en t en passant de l ’une à 
l ’au tre . E n  d ’au tres term es, quel est le seuil d ’excitation.

I l  m ’a p aru  que l ’écart therm ique devait ê tre  au  moins égal à  5°, 
pour que les réactions soient nettes.

A ction d e  la  concentration . —  Si l ’on je t te  des m éduses dans de 
l ’eau surconcentrée, soit par évaporation partielle, so it par addition de 
diverses substances non toxiques, on les vo it souffrir de plus en plus et 
rapidem ent mourir, sans présenter de phénom ènes intéressants. I l  en 
est de m êm e, s i on les place dans de l ’eau de m er plus ou m oins diluée 
par addition d ’eau douce.

Mais les faits son t to u t différents, si au  lieu  d ’opérer dans u n  milieu 
hom ogène, au  po in t de vue de la  concentration , on procède dans un 
m ilieu hétérogène.

On p eu t réaliser facilem ent u n  te l m ilieu p a r  la technique que nous 
avons indiquée à  propos des m ilieux therm iquem ent hétérogènes. 
D ans un  vase, on place d ’abord le m ilieu surconcentré, puis une large 
rondelle de liège mouillée. On verse len tem ent à la  p ipette  l ’eau de 
m er norm ale e t  on in tro d u it les anim aux. E nfin , on com plète le tube 
ou  le bocal avec de l ’eau de mer diluée d ’eau  douce en proportion 
connue.

On a ainsi créé tro is couches superposées : l ’inférieure surconcentrée, 
la  m oyenne d ’eau norm ale, la supérieure d ’eau  diluée. Il y  a  souvent 
in té rê t à  colorer très légèrem ent par le bleu de m éthylène, soit la  couche 
m édiane, so it les deux couches extrêm es. L ’observation se trouve  ainsi
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très facilitée e t le' colorant n ’altère en rien  la réaction, comme je m ’en 
suis m aintes fois assuré.

L ’eau de mer diluée,' ainsi que l ’eau surconcentrée, arrête  les méduses, 
pourvu  que la variation  de concentration , en plus ou en moins, atteigne 
une certaine valeur. Les anim aux nagen t etjresten t dans la couche médiane 
norm ale, comme s ’ils é ta ien t en cage. I l  appara ît encore ici des sensi­
bilités différentielles extrêm em ent ne ttes .

L a localisation des méduses dans la  couche m oyenne se fa it par le 
jeu des mécanismes suivants. Dès q u ’u n  anim al arrive dans la zone sur- 
concentrée, il exécute une série de contractions ex trêm em ent violentes
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F ig .  I i i .  A ction  de la  su rco n cen tra tio n  e t  d e  la  d ilu tio n  s u r  P hia lid ium  hem isphericum, c, eau  colorée t r è s  légè­
rem en t p a r lo b leu  de m é th y lèn e  ; d, eau  d iluée ; S ,  eau su rconcen trée ; n ,  eau  de m e r norm ale ; 
T ,  v a se  tém o in .

qui le fon t s ’élever. S’il pénètre  dans la  zone diluée, il réagit p ar une 
contraction unique, intense, qui reste  perm anente e t  réd u it l ’ombrelle 
à un  p e tit grum eau, ta n t  elle est énergique. Ici encore, la surface devient 
très faible, le coefficient de fro ttem en t su r l ’eau dim inue fortem ent e t 
l ’anim al tom be passivem ent.

E n  p én é tran t dans les couches norm ales, l ’om brelle se déplisse len­
tem en t par relâchem ent progressif de la  contracture, le  fro ttem ent aug­
m ente peu à  peu e t l ’anim al flotte b ien tô t en équilibre. I l  reprend ses 
m ouvem ents ordinaires e t les phénom ènes recom m encent.

L a m éduse est donc am enée à osciller en tre deux couches de den­
sités différentes, qui s’opposent aussi b ien  à sa m ontée q u ’à  sa descente. 
U ne tro p  forte concentration, quelle que soit d ’ailleurs la  substance 
dissoute, provoque des m ouvem ents na ta to ires plus actifs, une dilu-
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tion  trop  accentuée déterm ine une con traction  unique, intense, perm a­
nente, qu i conditionne une chute passive.

Mais ici encore, il fau t que la varia tion  so it brusque e t atte igne une 
valeur m inim um  (seuil) nécessaire.

J ’ai pu  m ’assurer que les méduses en  expérience (.Phialidium  hemisphe­
ricum) réagissent n e ttem en t au  contact d ’u n e  couche évaporée d ’au 
moins 1/20° de son volum e, ou diluée d ’une dixièm e d ’eau douce environ.

Si l ’on se souvient des expériences de L oeb su r la  contraction m uscu­
laire e t de l ’action an tagoniste  des ions, on p e u t se dem ander si, dans le 
cas de l ’eau  diluée, la contraction unique e t  perm anente qui ap p a ra ît 
ne serait pas due à la  diffusion dans le m ilieu d ’un  ion ou de plusieurs, 
de telle so rte  que le rap p o rt nécessaire à  la  con traction  régulière serait 
dé tru it.

J e  ne pense pas q u ’il faille s’arrê ter à  ce tte  hypothèse, car les phéno­
mènes so n t beaucoup tro p  rapides. Ils s’accom plissent dans u n  délai 
tellem ent court, q u ’il faud rait adm ettre , p o u r les ions fugitifs, une 
vitesse de diffusion considérable, infinim ent supérieure à  celle qu ’ont 
donnée to u tes  les m esures directes.

I l  sem ble beaucoup plus logique e t  beaucoup plus en rap p o rt avec 
les faits observés, d ’ad m ettre  une action d irecte  d u  m ilieu su r des cor­
puscules sensoriels périphériques de l ’animal, e t  réponse m otrice p a r l ’in ­
term édiaire du systèm e nerveux : une réaction réflexe en un  m ot.

I I . —  CYDIPPIDES : Pleurobrachia pileus Fabricius.

A ction d e  la  lu m iè r e . —  Vis-à-vis de l ’exc itan t lum ineux, les 
Cydippes se com portent exactem ent comme P hia lid ium  hemisphericum. 
I ls  ne p résen ten t n i phototropism e, n i sensibilité différentielle lum ineuse. 
C ependant, au  soleil, les anim aux s’élèvent e t se m ain tiennent à  la su r­
face, quelle que soit la direction des rayons lum ineux. I l  n ’y  a pas là  de 
réaction  trop ique orientée, m ais une action ton ique, une photocinèse 
simple. L a  lum ière v ive  augm ente la vitesse et l ’in tensité  des battem en ts 
des pale ttes  ciliées e t  l ’anim al s’élève. A l ’obscurité, les pale ttes  s ’a r ­
rê ten t e t  le cténophore tom be su r le fond.

A ction d e  la  tem pérature . —  D ans u n  m ilieu therm iquem ent 
homogène, on observe les mêmes faits que ceux que nous avons signalés 
chez les méduses d ’hydraires. L a vitesse des b a ttem en ts  dim inue à
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m esure que la tem pératu re baisse. A u-dessus de 35°, l ’anim al est rap i­
dem ent tu é  e t  il y  a une tem péra tu re  op tim um  vers 26-28°.

D ans un milieu therm iquem ent hétérogène ap p a ra ît une sensibilité 
différentielle therm ique assez n e tte , b ien  que m oins visible que chez 
les méduses.

Si l ’on je tte  les Cydippes dans u n  m ilieu à  deux couches th erm i­
quem ent différentes, 32° en h au t, 22° en b a s  : il y  a d ’abord a rrê t brusque 
des palettes au  contact de l ’eau chaude ; puis les b a ttem en ts  rep ren n ert 
rapides, et, en général, on vo it les C ténophores tourbillonner très v ite 
dans la zone chaude e t descendre en  to u rn a n t sur eux-mêmes. Puis, il 
y  de nouveau a rrê t brusque au  con tac t de  l ’eau froide e t  ensuite chute 
len te  passive avec reprise des m ouvem ents nata to ires après un  tem ps 
plus ou moins long. Assez souvent, les individus de grande taille  ne 
p résen ten t pas les ro tations du  début.

U ne couche chaude flo ttan t à la surface d ’une couche froide à laquelle 
son t adaptés des cydippes fonctionne, com m e une barrière plus ou moins 
efficace, su ivan t la valeur de l ’écart therm ique.

A ction d e  la  concentration . — L es faits sont com parables à ceux 
que nous avons signalés chez les M éduses. D ans les milieux surcon­
centrés ou dilués homogènes, on n ’observe rien de b ien  intéressant. Il 
n ’en est plus de même dans les m ilieux hétérogènes, où apparaissent 
encore des sensibilités différentielles. M ais elles son t beaucoup plus 
obtuses e t beaucoup moins délicates que chez Phialidium .

Je té s  dans une eau chargée d ’album ine, les Cydippes tom ben t sur 
le fond e t res ten t inertes, en apparence com plètem ent m orts. Au bout 
d ’un tem ps très long, les palettes se re m e tte n t à b a ttre  sur un ry thm e 
très rapide e t  pendan t des heures. Mais m algré to u t, elles n ’arriven t pas 
à  soulever, n i même à déplacer les an im aux  qui finissent p ar m ourir sur 
le fond. D ans cette expérience, j ’a jo u ta is  à  l ’eau de m er, un peu d ’une 
solution très concentrée d ’album ine d an s l ’eau douce e t  peu t-ê tre  qu ’il 
fa u t faire in terven ir non seulem ent la présence de l ’album ine, mais aussi 
la  légère d ilu tion  réalisée.

Je té s  dans de l ’eau de m er glucosée à  5 p. 100, les C ténophores m on­
tre n t des réactions du même ordre. M ais l ’a rrê t in itial est plus court, 
les pale ttes  b a tte n t encore plus v ite  q u e  dans le cas précédent e t les 
an im aux a rriv en t à  nager. Us d im inuen t légèrem ent de volum e p ar 
plasm olyse e t  sem blent s’ad ap te r fo rt b ien  à  leur nouveau milieu.

D ans un  vase p résen tan t une couche inférieure surconcentrée, soit
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p a r évaporation  partielle, soit par addition de glucose (5 gram m es pour 
250 cmc d ’eau de m er),so it par addition  de ch lo rure de sodium  (3 grammes 
pour 150 cmc d ’eau) e t  recouverte d ’eau no rm ale  : on vo it les Cydippes 
arrê tés p a r la couche dense. Mais il n ’y  a p a s  de réaction bien nette , 
lo rsqu’ils abo rden t celle-ci. Assez souvent, ils y  p én è tren t plus ou moins ; 
on a l ’im pression q u ’ils sont vaincus par la  résistance du  m ilieu e t q u ’il 
y  a fatigue rapide de leur appareil locom oteur q u i cesse d ’agir ; leur den ­
sité plus faible les ram ène alors à  la surface de la couche surconcentrée 
su r laquelle ils glissent en tourb illonnant. Ils  finissent p ar m ourir et 
resten t inertes, flo ttan t sur la couche dense.

L ’eau  de m er diluée reposant sur de l ’eau norm ale joue le rôle de 
barrière, e t, à son contact les Cténophores on t, en  général, 
une réaction  beaucoup plus nette . I l  y  a, le p lu s  souvent, 
a rrê t b rusque des palettes, puis exécution d ’un dem i-tour, 
avec reprise de la nage.

E nfin , signalons que les Cydippes ne p ré sen ten t aucune 
sensibilité chim ique différentielle, même vis-à-vis de subs­
tances très  toxiques pour eux, comme le perm anganate  de 
potasse ou le sulfure d ’am m onium.

I I I . —  CHÉTOGNATHES : Sagitta bipunctata
Quoy et G aym ard1.

Ces anim aux ne présen ten t vis-à-vis de la  lum ière 
aucune réaction bien n e tte  : n i phototropism e, n i sensi­
b ilité  différentielle.

P a r contre, ils sem blent doués d ’une sensibilité diffé­
rentielle therm ique assez délicate.

Réalisons dans un vase deux couches therm iquem ent PlG IV say uta. 
différentes, 28° en hau t, 2 0 ° en bas. Les Sagittas se tien n en t Eclairage par

’ °  dessu s. P ho to
presque to u tes  dans la  zone la plus chaude. Il sem ble tropisme posi­tif à peine indi-
q u ’en tre  24 e t 28° se tro u v e  la tem pératu re optim um . Au- qué. e ,  éprou-

1 , -, -, A v e t te  con tenan t
dessus de 30°, 1 eau  chaude p ara it fonctionner comme ios an im aux ; C,
une barrière  infranchissable. piê noir."10 Pa'

(1) J e  dois c e tte  dé te rm in a tio n  à  l ’obligeance de M. M. P renant , chef des tra v a u x  à  la  S ta t io n  biologique 
de Koscoif.
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Avec des formes aussi transparen tes, l ’observation est très difficile. 
On arrive aisém ent à des mesures précises, en em ployant du  bleu de 
m éthylène pour colorer très légèrem ent u n e  p artie  d u  milieu. E n  moins 
de 10 m inutes, les Sagittas fixent énergiquem ent le colorant e t l ’on n ’a 
plus q u ’à  faire le rapport des an im aux colorés à ceux qui ne le son t pas, 
pour avoir une idée exacte de la  rép artitio n .

On peu t, par exemple, dans les expériences à tro is couches différentes, 
colorer les deux couches extrêm es dans certaines expériences, la  couche
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F ia . V. S ensib ilité  d ifférentie lle  th e rm iq u e  d e  Sagitta . T ,  v ase  tém o in .

m édiane dans d ’autres. Les rapports  trouvés sont identiques, mais 
inverses, ce qui m ontre bien que la  présence du colorant ne trouble en 
rien  les réactions.

R esu m í!

Les anim aux de ce groupe (Méduses d ’H ydraires, Cydippes, Chéto- 
gnathes) ne possèdent n i photo trop ism e, ni sensibilité différentielle 
lum ineuse. L a  lum ière active bien les m ouvem ents nata to ires chez les 
Méduses e t  les Cydippes, m ais ne les orien te pas.

P a r contre, on trouve une sensibilité différentielle therm ique nette, 
avec u n  seuil ^ssez bien indiqué chez les Méduses. Enfin, il y  a une sen­
sibilité précise vis-à-vis des varia tions d e  concentration du  milieu, soit 
en plus, soit en moins.

Les Méduses d ’H ydraires (.Phialidium  hemisphericum) sem blent 
être u n  assez bon m atériel pour l ’é tude des réactions de sensibilité diffé­
rentielle, à  cause de la n e tte té  assez g rande des réponses q u ’elles four­
nissent.
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C H A P IT R E  I I  

Animaux phototropiques

Les êtres pélagiques ap p a rten an t à  ce g roupe  sont infinim ent plus 
nom breux que ceux de la catégorie précédente. Leurs réactions sont 
beaucoup p lus n e ttes  e t  plus intéressantes, aussi leur étude a-t-elle été 
faite d ’une m anière beaucoup plus suivie e t  beaucoup  plus détaillée, 
su rto u t en ce qui concerne les Copépodes to u jo u rs  très communs e t très 
nom breux dans les pêches.

Nous allons exam iner successivem ent les principales formes qui ont 
servi de su jets d ’expériences.

I .  —  DAPHNIES : Daphne longispina O. F. M üller.

Les D aphnies son t de petits  Crustacés Cladocères, très com m uns dans 
les eaux douces où il est très facile de les pêcher en  nom bre p ratiquem ent 
illim ité. C’es t donc u n  m atériel aisé à obtenir un  p eu  p a rto u t e t qui forme 
une grande p a rtie  du p lank ton  d 'eau  douce. A ussi a-t-il été fo rt étudié 
e t l ’est encore à de nom breux points de vue, en particu lier à  propos du 
phototropism e anim al. D e nom breux trav au x  o n t  été publiés sur ces 
êtres e t leur com portem ent, et continuent à paraître .

Mes prem ières recherches sur ces Crustacés d a te n t de 1907 e t  se sont 
poursuivies p en d an t près de quinze ans.

J ’insisterai quelque peu  sur les résu lta ts  obtenus, qui o n t été confir­
més pour la  p lu p a rt p a r  d ’autres travailleurs ou concordent avec ceux 
d ’au teurs qui m ’o n t précédé. Je  donnerai, en m êm e tem ps, les techniques 
précises employées.

A ction d e  la  lum ière . —■ P hototropisme

Plaçons dans un vase de Uerre cubique une population  assez dense 
de D aphnies fraîchem ent pêchées. P ortons le to u t  dans une cham bre 
noire. Nous pourrons éclairer no tre récipient par u n  faisceau lu mineux 
parallèle, norm al à  la paroi; Le faisceau pourra ê tre  u n  ra 3ron solaire
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capté au  dehors par un  héliostat e t  p én é tra n t p a r  un tro u  du  volet, ou 
u n  faisceau produit p ar une source artificielle enferm ée dans une lan ­
te rn e  étanche, m unie d ’un  systèm e o p tiq u e  convenable. Arrangeons-nous 
pour que to u t le vase soit éclairé, p u is  éliminons le faisceau après la 
traversée d u  récipient par un m iroir à  45°. L ’observation se fera  facile­
m en t en  se ten an t sur les côtés d u  vase en expérience e t dans l ’ombre.

D ans ces conditions, on s’aperçoit q u e  le plus souvent les Daphnies, 
qui form ent une population assez hétérogène, se répartissen t en deux 
groupes. L ’un se trouve sur la  face éclairée vers la  source e t en surface. 
Il est doué de phototropism e positif e t  se tro u v e  form é su rto u t d ’indi­
vidus jeunes e t  non ovigères. L ’au tre  se  trouve sur la  face opposée et 
en  profondeur : il est formé su rto u t de femelles ovigères facilem ent recon­
naissables e t  douées de phototropism e négatif.
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P ío ,  v i. A ction  do la  lum ière  su r le s D aphnies. L , la n te rn e  é ta n c h e  ; D , d iaph ragm e ; A ,  cuve destinée  à  arrê te r  

le s  ray o n s  the rm iques  ; V , v ase  où se  t r o u v e n t  les an im aux  ; / ,  fa isceau  lum ineux  ; M , m i­
ro ir  à  45°

D ans chaque groupe une fois l ’équilibre a tte in t, les anim aux oscillent 
verticalem ent sous l ’action de leurs an tennes e t la  rép artitio n  reste à 
peu près constante. I l  fau t, d ’ailleurs, rem arquer que la densité de la 
population  n ’est pas régulière. Les D aphnies sont d ’a u ta n t plus nom ­
breuses q u ’on est plus près de la paroi, e t  s’agitent d ’a u ta n t plus q u ’elles 
sont plus serrées, car elles se gênent e t  se bousculent réciproquem ent.

Tels son t les faits que l ’on observe pour une tem péra tu re  de l ’eau, 
v a r ia n t de 16 à  18° e t avec des lum ières fortes, en particu lier la  lumière 
solaire directe.

Si la tem pératu re  de l ’eau est plus élevée, on constate souvent une 
désensibilisation de plus en plus n e tte  des Daphnies adultes. Elles sont 
moins a ttirées p ar la lum ière, leur am as sur la face éclairée est moins 
dense, plus lâche e t leurs m ouvem ents natato ires son t plus actifs. Au- 
dessus de 25°, les anim aux m anifesten t une tendance de p lus en plus 
n e tte  à  devenir négatifs, le signe de leu r tropism e ten d  à se renverser. 
Seuls les individus très jeunes re s ten t n e ttem en t positifs à  p a r tir  de 30°.
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Dans la p lu p a rt des cas, e t  dans les conditions ordinaires, les D aphnies 
m ontren t u n  phototropism e positif très net.

I n f l u e n c e  d e  l ’i n t e n s i t é  l u m i n e u s e . —  S i l ’on dim inue progres­
sivem ent l ’in tensité  du faisceau, les formes négatives deviennent indiffé­
rentes, puis le tropism e se renverse e t toutes les D aphnies p rennen t une 
réaction positive. E n  m êm e tem ps, les anim aux p rim itivem en t condensés 
au  fond du vase s ’élèvent peu  à peu vers la surface. Les individus jeunes 
gardent tou jours un  héliotropism e positif, quelle que soit l ’in tensité  
lumineuse, m ais l ’énergie de la  réaction semble s ’affaiblir avec la dim i­
nu tion  de la  q uan tité  de lumière.

Si m ain ten an t on choisit une in tensité e t une tem péra tu re  telles que 
to u te  la  population  soit positive, e t  si on augm ente l ’in tensité de la 
source, on arrive à  reséparer les deux groupes e t il  ap p a ra ît que la sépa­
ra tion  est d ’a u ta n t plus rap ide  e t plus n e tte  que l ’in tensité  devien t plus 
forte.

J e  n ’ai jam ais eu à  m a disposition les m oyens m atériels p e rm e ttan t 
de m esurer l ’énergie to ta le  incidente e t ne puis donner de chiffres précis, 
mais les phénom ènes son t suffisamm ent nets pour q u ’on puisse affirmer 
que la vitesse du  renversem ent est fonction de l ’in tensité , d ’a u ta n t plus 
grande que la  lum ière est plus forte.

I n f l u e n c e  d e  l a  n a t u r e  d e s  r a d i a t i o n s . —- Elle a é té  étudiée 
p ar deux m éthodes : celle des écrans absorbants e t celle d u  spectre 
solaire.

D ans le prem ier cas, on  interpose sur le tra je t d u  faisceau u n  verre 
coloré placé contre la paro i, de m anière à  arrê ter to u te  une catégorie 
de rayons, en  laissan t passer les autres. J ’ai em ployé des verres bleus, 
verts, rouges.

L à  encore, pour des raisons d ’outillage, je  n ’ai p u  m esurer le coeffi­
cient d ’absorption des verres employés. Mais cette  m esure a été fa ite 
p ar d ’au tres au teu rs qu i o n t em ployé la  même m éthode e t  mes résu lta ts  
concordent avec les leurs, quoique plus grossiers.

D ans le second cas, on réalise un  spectre pur, largem ent étalé dans 
le vase en expérience.

Les deux m éthodes se so n t confirmées réciproquem ent. Ce son t les 
radiations vertes, bleues e t  vio lettes qui sont efficaces. La lum ière rouge 
n ’a aucune action.

A u c h . d e  Zoor,. E x p . e t  G és . — T. 04. -  E . ú. 31
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Ces résu lta ts  avaien t déjà été tro u v és  par L o e b  sur des nauplii de 
B alanus -perforatus ; ils o n t été précisés sur de nom breux anim aux, y 
com pris les Daphnies, par d ’autres chercheurs qui so n t arrivés à des résul­
ta ts  to u t  à  fa it comparables, mais plus rigoureux.

I n f l u e n c e  d e  l a  p r e s s i o n . —  A l’a ide d ’une pom pe, j ’ai comprimé 
l ’eau des vases où vivaien t des D aphnies ju sq u ’à  deux atm osphères e t 
demie. J e  n ’ai observé q u ’une au gm en ta tion  légère, m ais assez nette  
du phototropism e. Mais la répartition  vertica le  n ’est nullem ent changée, 
m êm e si l ’on comprime brusquem ent. A la  décompression lente ou brusque 
les an im aux  ne réagissent pas. I l  n ’a p a s  été possible d ’essayer des pres­
sions plus fortes.

I n f l u e n c e  d u  m i l i e u  c h i m i q u e . —  L o e b  av a it déjà m ontré que 
l ’in tensité  de la réaction photo tropique e t  m êm e son signe peuven t être 
modifiés p a r l ’addition au  m ilieu de diverses substances chimiques à 
l ’é ta t  de traces. J ’ai repris ses expériences e t com m e lui, j ’ai trouvé que 
les acides renforcent nettem en t le pho to trop ism e positif. J ’ai essayé 
successivem ent H CL N/500, S 0 4H 2 N/1000, N 0 3H  N/500, CH3-C 02H 
N/500 e t quelques au tres acides organiques (butyrique, ta rtriq u e , etc.)

J ’opérais de la façon suivante. On plaçait 750 cmc. environ de la 
solution acide titrée  dans un vase cubique en  verre, norm al à  u n  faisceau 
lum ineux. Puis, on filtrait l ’eau con ten an t les D aphnies sur une toile 
m étallique e t l ’on p o rta it les crustacés mis à sec dans la solution acide. 
U n  vase tém oin  plein d ’eau ordinaire é ta i t  toujours placé à côté du réci­
p ien t en  expérience, rigoureusem ent dans les mêmes conditions.

L ’acide carbonique a une action particu lièrem ent puissante, comme 
L o e b  l ’a signalé. On peu t to u t sim plem ent, comme il l ’indique, lancer 
dans un  vase contenant une popu lation  en  expérience, un  bref je t d ’un 
siphon d ’eau de Seltz. In stan tan ém en t, les anim aux deviennent ex trê­
m em ent positifs e t nagent en ligne d ro ite  ¡vers la source. Cette expérience 
très sim ple, est très frappante, elle e s t devenue classique depuis long­
tem ps.

Les bases essayées comme les acides, m ’ont paru  à peu près inefficaces. 
J e  n ’ai jam ais constaté une action an tagoniste des acides e t des alcalis. 
De m êm e, les sels son t pour la p lu p a rt sans effet, sauf à  de très  hautes 
concentrations où ils son t rap idem en t mortels.

J e  n ’ai v u  de réaction in téressan te qu ’avec le chlorure de potassium
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N/500. I l  ap p a ra ît une désensibilisation m anifeste avec une sorte de 
paralysie des m ouvem ents : la  rép artitio n  d ev ien t beaucoup plus irré ­
gulière. Or, si l ’on a jou te  dans le vase une trace de  chlorure de calcium  
on voit b ien tô t les D aphnies reprendre leurs m ouvem ents e t leur rép a r­
titio n  ordinaire. I l  sem ble q u ’elles soient guéries de leur in toxication 
potassique p a r le sei de calcium.

Or, dans ses recherches sur l ’excitabilité et la  contraction m uscu­
laire, L oeb a  m ontré l ’im portance des ions K  et Ca, et de la valeur rela­
tive  de leur concentration réciproque ; en d ’autres term es, l ’im portance

C. K
pour la  con traction  du  rap p o rt q ~q~~ —  C. K  =  concentration  en ions K  ;

C. Ca =  concentration en  ions Ca.
I l  semble probable que dans l ’expérience précédente, la  valeur de ce 

rap p o rt soit abaissée p a r l ’in troduction  dans les muscles des anim aux 
d ’ions K  qui diffusent. D ’où  des contractions p lu s difficiles e t moins 
efficaces, une so rte  de paralysie. L ’in troduction  d ’ions Ca supplém en­
taires dans la  liqueur ré tab lira it p ar diffusion d an s le systèm e m uscu­
laire des D aphnies, le rap p o rt nécessaire à  des contractions norm ales. 
On p eu t ainsi penser q u ’on a en réalité  modifié la  réaction  trop ique en 
in te rvenan t sur l ’appareil locom oteur.

Nous avons v u  que, le plus souvent, les D aphnies âgées e t presque 
toujours ovigères, réagissent à l ’inverse des formes jeunes e t im m atures. 
J e  me suis dem andé quelle pouvait être la cause de cette  différence. 
Est-elle due à la présence de substances chimiques spéciales qui p rennent 
naissance dans l ’organism e au  cours de l’évolution e t  deviennent de plus 
en plus abondantes chez les formes âgées ? Ne seraient-ce pas les p ro ­
duits du  m étabolism e qui in terv iendraien t, soit les substances de réserve, 
soit p lu tô t les substances de déchet accumulées dans l ’organism e vieilli % 
On sa it que certaines théories du vieillissem ent le considèrent comme dû 
à  l ’encom brem ent d u  corps p ar des excretas insuffisam m ent éliminés.

Si ces hypothèses so n t exactes, on doit pouvoir modifier le p h o to ­
tropism e des an im aux en expérience, par addition au  milieu, de solutions, 
soit de substances alim entaires, soit de produits de la digestion, soit 
enfin de p roduits de déchet, ou de la  désassim ilation physiologique.

J ’ai donc cherché systém atiquem ent l ’influence sur le p h o to tro ­
pisme des D aphnies jeunes ou adultes, d ’une p a r t  des produ its de la 
digestion des p rincipaux  alim ents, d ’au tre  p a rt des substances de 
déchet qu ’on trouve  chez la  p lu p a rt des anim aux.
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J ’ai placé à côté de vases tém oins des populations dans des solutions 
de concentrations variées de sucres : glucose, lévulose ; parm i les hexoses : 
m altose, saccharose, lactose; p arm i les  di-hexoses : de savons solubles, 
de glycérine, de peptones, d ’album ine.

J ’a i bien constaté une légère sensibilisation  qui n ’est v ra im ent bien 
n e tte  qu ’avec l ’album ine, m ais elle n e  peu t pas expliquer les différences 
observées dans l ’eau ordinaire e n tre  les deux catégories d ’individus. 
Même dans le cas de l ’album ine où u n e  action  assez n e tte  est visible, un  
facteur spécial en tre en jeu  : le coefficient de viscosité augm ente fo rte ­
m en t p a r l ’addition du protéique, e t l ’on ne sa it pas exactem ent à quelle 
cause il fa u t rapporter le phénom ène observé. Cependant, on peu t cons­
ta te r  que l ’empois d ’amidon, la  gom m e arabique agissent u n  peu comme 
l’album ine, ce qui fa it croire p lu tô t à  une action  physique.

Comme m atières de déchet, j ’a i  étudié l ’urée, l ’acide urique, les 
u ra te s  alcalins, qui sont aussi de légers sensibilisateurs.

Mais d ’une manière générale, j ’ai é té  am ené à  penser que l ’hypothèse 
form ulée plus h au t n ’é ta it pas adm issible : que ce n ’é ta it  pas le m é ta ­
bolisme n u tritif  qui influençait le signe de la  réaction.

J ’a i ensuite songé à  des v aria tio n s respiratoires, des différences dans 
le coefficient d ’aération du m ilieu in te rn e  qui v arie ra it avec l ’âge, de 
réducteu r devenant oxydant p a r exem ple ou inversem ent ; d ’où l ’idée 
de vérifier l ’action  des oxydants e t  des réducteurs.

J ’ai donc essayé l ’action du  su lfa te  ferreux, du  sulfure d ’am m onium  
com m e réducteurs e t  j ’ai pu  co n sta te r que ce sont de vigoureux sensi­
bilisateurs presque com parables dans leur action à l ’acide carbonique. 
Mais ils son t très  toxiques e t  p ro voquen t une m ort rapide.

Comme oxydants, j ’ai essayé l ’acide chrom ique, le perm anganate de 
potasse acide ou alcalin, l ’eau  oxygénée. Les phénom ènes sont beau ­
coup m oins nets, fugaces, souvent assez variables e t d ’in terp ré ta tion  
très  difficile. I l  semble cependant q u ’après une très  courte sensibilisation 
positive, il y  a une désensibilisation de plus en  plus grande pouvant 
m êm e abou tir au  renversem ent.

Mais, si l ’on exam ine les phénom ènes de près, on vo it que, dans ces 
diverses expériences, on ag it aussi b ien  sur les formes positives jeunes 
que sur les D aphnies négatives. D ans ces conditions, il est impossible de 
tire r  des conclusions fermes en fav eu r de l ’hypothèse énoncée plus h au t : 
au  contraire, il semble bien q u ’il faille la  re je ter e t  que si elle contient une 
p a r t  de vérité , elle est sans doute trè s  faible.
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R este alors à envisager, l ’influence possible des p roduits génitaux, 
des œufs e t des ovaires m ûrs. J ’ai essayé de déterm iner ce tte  influence 
possible p a r la  m éthode su ivan te :

Dans u n  g rand  vase, on  place des D aphnies de to u t âge e t  on éclaire 
horizontalem ent p a r u n  faisceau lum ineux. On o b tien t les deux groupes 
habituels. Les formes jeunes non ovigères son t positives e t  sur la  face

éclairée : les individus 
ovigères donnent un  
am as négatif su r la  face 
obscure. A l ’aide d ’un  
siphon form é d ’u n  tu b e  
de verre recourbé on 
asp ire  cet am as. L ’eau 
en so rtan t de la grande 
branche du siphon t r a ­
verse une toile m étalli­
que horizontale qui a r ­
rê te  tous les crustacés. 
On les recueille à  l ’aide 
d ’une spatu le de verre, 
les m et dans u n  p e tit 
cristallisoir e t les porte 
à  l ’étude à  40° où ils 
sèchent rapidem ent. On 

 ̂ recueille le m agm a e t
7  âoVe. t / " 0 K  on je pr0ye ¿j_ans un

P ia .  v u . D aphnies. E c la irage  p a r-d essu s  : a c tio n  du  su lfa te " fe rreu x  p e tit  m ortier d ’agate,
e t  d u  p e rm an g an a te  de p o ta s s e . T , té m o in ; S 0 4E e , su lfa te  _
fe rreu x  ;M n  04K,p e rm an g an a te  d é p o ta s s e ;  E ,  ép ro u v e tte  L a poudl’6 obtenue est
co n ten an t les an im aux  G, cy lind re  de pap ier no ir. Les
orifices de v isée  n ’o n t pas  é té  figurés. r e p r i s e  p a r  U n  p e u

d ’eau physiologique, on
laisse en con tac t au  m oins deux heures à 40°, puis on filtre sur bougie 
de porcelaine dans un  p e ti t  appareil de K itasato . On a donc ainsi obtenu 
u n  ex tra it de D aphnies ovigères. On p eu t en préparer un  sem blable à 
p a rtir d ’individus jeunes.

Ces ex tra its  pourron t ê tre  ajoutés à  de to u t pe tits  vases où se tro u v en t 
des formes jeunes positives.

Cette série d ’expériences réalisée en 1910, 1911, 1912, m ’a v a it donné 
les résu ltats suivants. L ’e x tra it d ’adultes ovigères d im inuait n e ttem en t
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p a r exem ple, on é te in t brusquem ent la lam pe. I l  y  a encore chute passive, 
m ais elle est beaucoup plus brève. Elle es t suivie d ’une ascension rapide 
e t  les Cladocères reprennent b ien tô t la rép a rtitio n  du  début. E n  a tten ­
d an t suffisamm ent en tre les allumages e t  les extinctions successifs (au 
moins un q u a rt d ’heure) on p eu t répéter l ’expérience a u ta n t de fois qu ’on 
le v eu t e t avec les mêmes résu ltats.

Mais pour que les m ouvem ents so ien t nets , il est nécessaire que la 
variation  lum ineuse soit brusque. Si elle est len te  e t  continue, ils ne se 
produisen t pas.

P o u r le prouver, on p eu t : I o prendre comme source initiale la  lam pe 
électrique, en  n ’y  envoyan t to u t d ’abord  qu ’un couran t très  faible, juste 
nécessaire pour rougir le filam ent e t  p e rm e ttre  l ’observation. L ’équi­
libre a tte in t, à l ’aide d ’un  rhéosta t, on augm ente peu à peu e t très  dou­
cem ent le couran t de la lam pe e t son pouvoir émissif. R ien ne se passe, 
m êm e q u an d  on arrive à u n  éclairage in tensif. I l  y  a  seulem ent u n  p h o to ­
tropism e plus intense, une augm entation  de la densité sur la  face éclairée 
e t une nage plus active. Mais jam ais on  n ’observe la  chute passive si 
caractéristique du début.

2° On éclaire p a r une bougie placée à un  m ètre, sur u n  pe tit 
chario t mobile sur deux rails. On p eu t rapprocher len tem ent ce chariot 
à l ’aide d ’un  p e tit  treu il. Si l ’on tou rne  len tem ent celui-ci, on ne p ro­
d u it aucune chute, même quand  la bougie arrive presque au  con tac t du 
verre.

J ’ai voulu  voir si la loi de W e b e r -Fec h n er  s ’appliquait à  ces m ou­
vem ents verticaux. J ’ai donc entrepris un certain nom bre d ’expériences 
pour le  vérifier.

Des D aphnies son t mises dans u n  vase cubique plein d ’eau ordinaire. 
On le place dans la  caisse noire pourvue d ’orifices de visée e t don t une 
paroi es t enlevée pour perm ettre  le passage des rayons. Le vase est donc 
éclairé su r une seule face, le côté opposé porte  des tra its  horizontaux 
équ id istan ts  de u n  centim ètre e t parallèles. L a  source lum ineuse est 
placée su r u n  chario t mobile qui p eu t rouler su r des rails perpendicu­
laires à la  face éclairée du vase. U ne longue règle graduée en  centi­
m ètres est placée en tre  les rails e t une sim ple lecture donne la  distance 
de la  source à la  caisse. L ’observation se fa it p a r l ’orifice postérieur de 
celle-ci, de telle sorte que le vase soit placé en tre  l ’œil e t la  source. Dans 
ces conditions, l ’observation est très  facile, on voit très bien les an i­
m aux  e t  les tra its  de repère horizontaux du récipient. Ces derniers vont
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servir à m esurer la vitesse de chute dans l ’u n ité  de tem ps, donnée par 
une m ontre ou un  m étronom e.

U n  aide p eu t rapprocher au com m andem ent la source de la caisse
ou bien ce m ouvem ent p eu t être réalisé à  l’aide d ’un p e tit treu il. Si on
v eu t le lim iter, on place des cales à distance con n u e  sur les rails.

Les expériences son t faites de la m anière su iv an te  :
Soit une bougie prise comme source. On l a  place sur le chario t à 

1 m. 50 de distance du vase où nagen t les D aphnies. L ’équilibre stable 
réalisé, on rapproche b rusquem ent la bougie de 1 cm. On n ’observe rien.

Vue f i a r  clzw u * -

F is .  X. T ,  tre u il ; C, ca isse no ire  ; o, orifices de visée ; R ,  règle graduée ; r  r a i l s  ; ch, ch a rio t ; c cales ; V, v ase  ;
b, bougie.

On reporte la  bougie à  1 m. 50, puis la  rapproche de 2 cm. e t  ainsi de 
su ite  ju sq u ’au  m om ent où u n  m ouvem ent vertical m esurable apparaît. 
On no te  celui-ci qui servira de ty p e  unitaire. L ’expérience m ’a m ontré 
que dans ces conditions, il fa lla it rapprocher la bougie d ’au m oins dix 
centim ètres pour produire une chute ne tte . N aturellem ent, si le rap p ro ­
chem ent est plus considérable, le m ouvem ent e s t plus grand  e t  plus 
visible. L a  chute est d ’a u ta n t plus considérable q u ’on rapproche davan­
tage.

Il est bien évident que, dans ce tte  expérience, l ’in tensité  de la  source 
n ’a pas changé. Seul l ’éclairem ent des Daphnies a é té  modifié en  su ivant 
la  loi de N ew ton et l ’énergie lum ineuse arrivan t p a r un ité  de surface 
s ’est accrue.

L a  d istance de rapp rochem en t m inim um  nécessaire de la  bougie
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(10 cm.) do it ê tre  considérée comme m esu ran t la  v aria tio n  lum ineuse la 
plus p e tite  p rovoquan t le m ouvem ent, com m e le seuil d ’exc ita tion  pour 
la source utilisée, à la  d istance choisie.

On rem place alors, à la  même d istance (1 m. 50), la bougie prim itive 
par d ’au tre s  sources lum ineuses e t l ’on déterm ine , p a r le m êm e procédé, 
de quelle d istance m inim um  il fau t les rap p ro ch e r des anim aux, pour 
produ ire  le m êm e m ouvem ent. Comme sources nouvelles, j ’ai utilisé : un  
bec de gaz papillon, une lanterne à acétylène, u n  bec Auer, 4 bougies.

On tro u v e  alors les chiffres su ivants :

30 à 35 cm. : 50 cm. ; 75 à  80 cm. ; 35 à  40 cm.

Les in ten sité s  relatives des diverses sources employées son t ensuite 
m esurées p a r rap p o rt à  la  bougie, à l ’aide d ’un  pho tom ètre  B unsen. Elles 
so n t les su ivan tes :

Bougie : 1 : Bec papillon : 3,097 ; L an te rn e  à acétylène : 4:84 ;
Bec Auer : 7,64 ; 4 bougies : 4.

C om parons les distances de rapp rochem en t e t les in tensités relatives. 
Nous avons :

Bougie Bec pap illon  L a n te rn e  Bec A uer 4  bougies

In ten s ité s ....................  1 3,097 4,84 7,64 4
D istances (en cm .). . 1 0  30 à 40 50 75 à  80 35 à 40

On vo it donc que les distances croissent proportionnellem ent avec les 
in tensités. Ceci rev ien t à  dire que les anim aux so n t d ’a u ta n t  moins 
sensibles au x  varia tions lum ineuses que la  source est p lus intense.

Comme la  réponse des anim aux n ’est p as  une sensation sim ple, mais 
un  m ouvem ent c’est-à-dire un  com plexe m al défini ; que, d ’au tre  p art, 
les sources n ’on t pas la m êm e com position e t ne  so n t pas com parables, 
on ab o u tit à  une loi beaucoup plus com pliquée que la  loi de W e b e r -  

F e c h n e r .

A c t i o n  d e  l a  t e m p é r a t u r e . —  T h e r m o t r o p i s m e

I l  est possible que les Daphnies possèdent u n  therm otropism e positif. 
Mais il est tellem ent difficile, sinon presque impossible, de réaliser des 
expériences correctes avec les anim aux aquatiques, que ce po in t reste 
douteux.

P laçons les D aphnies dans un  vase cubique d o n t les quatre  faces 
son t des v itres, le fond une lam e de zinc. Chauffons u n  po in t de celle-ci
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avec un dard  de chalum eau. Souvent, les an im aux  les plus proches se 
p récipitent brusquem ent sur le po in t chauffé, b ien  av a n t l'établissem ent 
des courants de convection e t en dehors de leu r zone.

S e n s i b i l i t é  t h e r m i q u e  d i f f é r e n t i e l l e . — Mais, si le th e rm o ­
tropism e est douteux, il est incontestable que nos Cladoeères son t doués 
d ’une sensibilité therm ique différentielle fo rt n e tte . On peu t le dém ontrer 
p a r la technique qui nous a  déjà servi pour les anim aux précédents : 
à  savoir la  création dans u n  vase de couches superposées et de tem péra­
tu res différentes.

Si nous avons une couche supérieure chaude à 27°, une froide in fé­
rieure à 14°, les an im aux  seront tous dans celle-ci. Si la région supé-

T

V;':- . • * •’ , * *

V- fo- 1t>‘ * . . ,. » ( ,-'V

■ ' fe • •' ’ . *. • * •r' r!ï -, r--

; ¡U ;v > v
F ia .  x i.  S ensib ilité  différentielle th e rm iq u e  des D aphnies. T ,  V ase tém oin .

rieure est à 20°, l ’inférieure à 14°, ils seront dans la zone chaude. Si l ’on 
a 10° en h au t e t  2° en  bas ils seront dans la couche supérieure.

Bien entendu, dans tou tes ces expériences, l ’in tensité lum ineuse 
reste constante et identique pour tous les vases, y  compris les tém oins.

I l  semble donc q u ’en général, nos Crustacés se tiennen t de préférence 
dans une zone don t la tem péra tu re  oscille au tour de 18°.

E n  outre, la  chaleur a su r les D aphnies une au tre  aôtion. T oute v a ria ­
tion  brusque dans la  tem p éra tu re  du liquide provoque une chute v e r ti­
cale. La réaction es t su rto u t n e tte  pour une élévation therm ique. On 
p eu t aisém ent le dém ontrer, à l ’aide de l ’appareil suivant.

Un long tu b e  de verre  de un m ètre environ sur deux centim ètres de 
diam ètre est ferm é à  la  lam pe à l ’une de ses extrém ités. I l  traverse à 
chacun de ses tiers, u n  large bouchon de liège, sur lequel s ’ad ap te  un  
cylindre de verre beaucoup plus large e t  de dix à  quinze centim ètres de
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hauteur. Le tu b e  central traverse donc selon leur axe longitudinal deux 
m anchons plus larges e t  situés à  des n iveaux  différents. A l ’aide d ’un 
support à pince, on pourra  ten ir l ’appareil vertical.

Rem plissons le tu b e  cen tral d ’eau ord inaire con tenan t des Daphnies. 
Plaçons-le d ro it dans son support, d ev an t une fenêtre éclairée p ar la
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lum ière du  ciel e t  a ttendons l ’établissem ent de l ’équilibre. L a ré p a rti­
tion  su ivan te s ’é tab lit presque toujours. On trouve de nom breux an i­
m aux u n  peu p a rto u t ; m ais, ils sont n e ttem en t un peu  plus denses au  
voisinage de la surface e t du  fond.

Soit 18° la tem péra tu re  de l ’eau du  tu b e  central. Versons dans le 
m anchon supérieur de l ’eau à 30° en nous arrangeant pour faire coïn­
cider les n iveaux  dans le tu b e  e t  le m anchon, de manière à éviter la créa-
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tion  de courants de convection dans le liquide intérieur. Im m édiatem ent, 
les D aphnies qui se tro u v en t dans la zone chauffée se laissent tom ber 
passivem ent. E n  a rriv an t dans l ’eau froide, elles se rem e tten t à nager 
e t  leur danse ry thm ique reprend. Mais jam ais elles ne rem onten t dans 
l ’eau chauffée, d o r t  la  tem péra tu re  est d ’environ  24°.

U n nouvel équilibre s ’é tab lit au-dessous de  la région chaude qui reste 
vide. A m esure que le refroidissem ent se p rodu it, les Crustacés rem onten t 
vers la surface e t von t finir p a r reprendre la rép a rtitio n  du débu t lorsque 
l ’eau centrale se sera refroidie.

Pour que le m ouvem ent se produise il fa u t  : I o que la varia tion  soit 
brusque ; 2° q u ’elle atte igne une valeur m inim um  (seuil d ’excitation). 
U ne variation continue ne p rodu it pas de chute, m ais augm ente la  vitesse

T
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FIG. XIII. A ction  de l a  te m p é ra tu re  s u r  le  n iv eau  de f lo tta iso n  d es  Daphnies. T ,  tém oin .

des m ouvem ents nata to ires sans changer l ’allure de la  répartition .
Enfin, il y  a une re la tion  m anifeste en tre  la valeur m inim um  néces­

saire de la  variation e t la tem p éra tu re  initiale du tu b e  central.

A c t i o n  d e  l a  t e m p é r a t u r e  s u r  l e  n i v e a u  d e  f l o t t a i s o n . —  La 
tem péra tu re  de l ’eau  où v iv en t des D aphnies agit d irectem ent sur leur 
niveau de flottaison e t d ’une m anière très  nette .

P our le prouver, il suffit de rép artir  une population de Cladocères 
dans une série de tubes de B o r e l , d o n t l ’eau form e une gam m e crois­
san te  de tem pératures. Les Crustacés se tiend ron t d ’a u ta n t plus bas que 
l ’eau sera plus chaude.

L a figure x m  donne une idée exacte des répartitions observées, 
bien en tendu tous les tu b es son t dans les mêmes conditions physico- 
chim iques sauf en ce qui concerne la tem pérature.

S e n s i b i l i t é  d i f f é r e n t i e l l e  c h i m i q u e

Plaçons des D aphnies dans une série de tubes de B o r e l  rangés côte 
à côte, devan t une fenêtre. Tous contiennent de l ’eau ordinaire e t  p ré­
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sen ten t b ien tô t une rép artitio n  sensiblem ent identique. A  l ’aide d ’une 
p ipette  effilée, nous in troduirons au  fond d e  ces tubes (sauf u n  qui ser­
vira  de tém oin) des solutions assez concentrées de différentes substances 
minérales ou organiques. Il va  se créer par diffusion des couches de concen­
tra tio n  e t de densité progressivem ent croissantes à  p a r tir  de la surface.

On vo it les anim aux s’élever peu à peu et d ’a u ta n t plus v ite  que la 
substance est plus diffusible. Avec les acides par exemple, qui v o n t très 
vite, les Crustacés m onten t rap idem ent à la surface où ils son t b ien tô t tués.

Le phénom ène d ’ascension s ’observe, quelle que soit la  solution 
employée : on l ’ob tien t avec la gomme arabique, l ’album ine qui son t des 
colloïdes ne m odifiant p ra tiquem ent pas la pression osmotique. I l  semble 
qu ’il faille faire in tervenir uniquem ent une sensibilité chim ique diffé­
rentielle, e t l ’expérience réalisée ne serait q u ’une varian te  de celles de 
P f e f f e r  sur les sperm atozoïdes de Fougères e t de Mousses, de J e n ­

n i n g s  e t son école sur les Infusoires, de H . Munro F o x  sur les Bodo.

R é s u m é

E n  résum é, nous avons pu  constater que les D aphnies sont douées 
de phototropism e positif. Celui-ci p eu t s ’affaiblir ou se renverser sous 
diverses influences, en particu lier l ’in tensité  lumineuse, la tem pératu re, 
divers agents chimiques. P arm i ceux-ci, les acides e t les réducteurs 
agissent comme sensibilisateurs, les oxydan ts comme désensibilisateurs.

Les Crustacés étudiés possèdent, en outre, une sensibilité lum ineuse 
différentielle très  n e tte  qui provoque des m ouvem ents verticaux  pour 
to u te  variation d ’in tensité , à condition qu ’elle soit brusque. L a variation  
n ’agit que si elle dépasse un  seuil d ’excitation  en rapport avec l ’in tensité 
des sources employées. Cette sensibilité in terv ien t pour déterm iner le 
niveau de flottaison des anim aux.

Vis-à-vis de la  chaleur, il semble que les Daphnies a ien t égalem ent 
un  therm otropism e positif, m ais su rto u t une sensibilité therm ique diffé­
rentielle très puissante. Celle-ci contribue pour beaucoup à  régler la 
zone de flottaison des crustacés. E lle agit d ’une m anière très  efficace 
dans u n  m ilieu therm iquem ent hétérogène comme sera souvent un  Iac 
profond. E n  règle générale, son action est opposée à celle de la  lumière.

Enfin, les Cladocères étudiés ont m ontré l ’existence d ’une sensibilité 
chim ique différentielle fo rt délicate vis-à-vis de nom breuses substances 
chimiques.
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I I . —  Nauplii de Balanes.

Au m om ent où j ’ai commencé mes recherches, je  ne connaissais le 
trava il de Groom e t L oeb sur les nauplii de Cirrhipèdes, que p a r des 
analyses très  som m aires e t  très incom plètes. J ’ai réalisé sur les larves 
de Balanes un très grand  nom bre d ’expériences. Mais la p lu p art de celles- 
ci son t exactem ent du  m êm e ty p e , parfois absolum ent identiques à celles 
qui furen t réalisées p a r les deux au teurs précités. Les résu ltats obtenus 
son t rigoureusem ent les mêmes que ceux décrits an térieurem ent par 
Groom e t L oeb e t je  ne  puis que confirmer les fa its  qu ’ils on t signalés.

J e  les résum e brièvem ent, sans insister sur les techniques employées 
qui, la p lupart du  tem ps, ne so n t pas originales.

A l ’éclosion, les naup lii so n t doués d ’un phototropism e positif très 
n e t e t très intense pour to u tes  les intensités lum ineuses. Si la lum ière 
es t très faible, ils re s ten t tou jours positifs. Si elle est forte, on vo it un  
certain  nom bre d ’individus devenir négatifs. Les formes positives sont 
toujours superficielles, les formes négatives tou jou rs profondes. Ces 
dernières redeviennent positives p a r u n  séjour prolongé à  l ’obscurité, 
ou une dim inution très forte  de l ’éclairage.

E n  lum ière vive, la vitesse d u  renversem ent est fonction de l ’in ten ­
sité. P lus elle est grande, plus rapide est le changem ent de signe. I l  y  a 
u n  rap p o rt é tro it en tre  l ’in tensité  lum ineuse e t  la  vitesse du  renverse­
m ent, fa it signalé p a r Groom e t L o eb .

Mais, ce qu ’ils n ’on t pas vu  ne ttem en t, c’est que pour une in tensité  
constante e t assez forte , la  vitesse du  renversem ent est aussi fonction 
de la tem pérature. P lus celle-ci est élevée, plus le changem ent de signe 
est rapide, plus elle est basse, p lus les formes négatives sont difficiles 
à obtenir. Le sens de la réaction  phototropique dans u n  m ilieu norm al 
est donc fonction de deux -variables : I o l ’in tensité  lum ineuse ; 2° la 
tem pérature.

C’est, je pense, ce tte  action therm ique, combinée à  des variations de 
concentration, qui a  donné à V ig u ie r  des résu lta ts  contradictoires 
dans les expériences q u ’il a effectuées à  Alger, sur les nauplii de Balanus 
■perforatus, espèce qui av a it précisém ent servi à Groom e t L o eb .

D errière un verre rouge, la  réaction  photo tropique ne se p rodu it pas 
ou elle est très  faible. D errière u n  verre bleu, elle est aussi n e tte  q u ’à la 
lum ière blanche.
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Avec le tem ps, c’est-à-dire avec l ’âge des anim aux, la réaction  perd 
de sa n e tte té  e t  de sa précision.

A l ’obscurité prolongée, les nauplii to m b en t su r le fond du vase qui 
les contient.

J ’ai étudié les variations du phototropism e des nauplii de Balanes 
en fonction des varia tions physico-chim iques du  milieu où ils se trouven t, 
ce que Groom et L oeb n ’ont pas fait.

Les acides (HOI, N 0 3H ) n ’ont aucune influence, il en est de même 
de la soude, du glucose. Le perm anganate de potasse est très toxique, 
à l ’é ta t  de traces, il désensibilise e t m êm e arrive à renverser les formes 
positives. L ’acétone (1-2 gouttes pour 20 cmc. d ’eau de m er) ag it de la 
même façon, mais les anim aux redeviennent positifs à  l ’agonie. L ’acide 
picrique (1 gou tte  d ’une solution satu rée pour 20 cmc. d ’eau normale) 
renverse le phototropism e positif.

De m êm e la d ilu tion  change le signe de la réaction chez les formes 
positives. L ’eau douce flo ttan t sur l ’eau  de m er norm ale, fonctionne 
comme une barrière  très  efficace.

Les anesthésiques sem blent re ta rder le  renversem ent en fonction de 
l ’in tensité lum ineuse.

Enfin, l ’eau privée de calcium  p ar u n  oxalate désensibilise e t tue  
très v ite  les larves, tan d is  que l ’eau privée de sulfates p a r un  sei soluble 
de baryum  ne p a ra ît  les gêner en rien.

En somme, les naup lii de Balanes se com portent dans l ’ensemble 
comme les Copépodes que nous étudierons plus loin

I I I .  —  Zoés de Maia Squinado Latreille.

A l ’éclosion, elles sont douées d 'u n  phototropism e positif très n e t 
e t très intense, q u ’il est très  facile à m e ttre  en évidence p a r des expé­
riences ex trêm em ent simples. C’est donc, comme les nauplii de 
Cirrhipèdes, u n  excellent m atériel pour l ’étude des réactions p h o to ­
tropiques.

Si on les soum et au x  mêmes techniques que les nauplii, elles p ré­
sen ten t exactem ent les mêmes réponses e t  to u t ce que nous avons d it 
au  chapitre précédent p eu t s’appliquer à  elles.

R enversem ent du  phototropism e positif en fonction : I o de l ’inten-
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sité  lum ineuse ; 2° du tem ps d ’exposition ; 3o de la  tem pératu re de l ’eau, 
action  directive des mêmes rad ia tions, etc., to u t  se re trouve avec les 
mêmes caractères e t la  m êm e n e tte té .

De même, l ’eau diluée renverse le pho to trop ism e positif e t joue le 
rôle de barrière si elle flotte sur de l ’eau norm ale. L ’eau surconcentrée 
renforce au  contraire le phototropism e, en outre, les anim aux peuvent 
pénétrer dans une couche dense située au-dessous d ’une eau norm ale. 
Les zoés sem blent s’ad ap te r assez bien à  une fo r te  augm entation de la 
concentration du milieu.

C’est, d ’ailleurs, un  fa it assez général, que les larves de nom ­
breux  anim aux sont m oins sensibles aux  v aria tio n s en plus du  milieu 
que les adultes. E t  l ’on p eu t se dem ander si ce n ’est pas sous la 
form e larvaire que les espèces des m ers à fo r te  salure se sont 
adaptées au  milieu concentré où on les trouve. E lles y  auraien t alors 
évolué d ’une manière d istincte  des formes océaniques don t elles 
seraien t un phylum  adap ta tif .

Ces anim aux constituent souvent la m ajeure p artie  du  p lankton anim al 
recueilli dans les coups de filet. Leur abondance e t  leur constance ont 
perm is une étude beaucoup plus systém atique et beaucoup plus app ro ­
fondie que les formes précédentes. Cette étude a été faite su rto u t à 
Roscofï, dans les mois de ju illet, aoû t, septem bre.

A cette époque, la  faune pélagique de la m er roscovite peu t présenter 
u n  certain nom bre d ’espèces de Copépodes pélagiques. Ce sont les sui-

IV . — Copépodes.

van tes :

C a l a n i d æ  : C e n t r o p a g i d æ  :

Calanus finmarchicus Gunner. 
C. helgolandicus Claus. 
Paracalanus parvus Claus. 
Pseudocalanus elongatus Bceck. 
Undeuchaeta major Giesbrecht. 
Euchaeta hebes Giesbrecht.

Centropages typicus Krôyer. 
C. hamatus Lilljeborg.
Is ia s  clavipes Bœck.
Temora longicornis Baird.

C a n d a c i d æ  j

Stephos Fultoni T. e t A. Scott. Candacia armata Bœck.
Ar c h . d e  Z ood. E x p . e t  Gé n . -  T . 64. -  E . 5. 32
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PONTELLIDAE :

Labidocera Wollastoni Lubbock. 
Pontella Lo Biancoi Canu. 
Anomalocera Patersoni Tem pleton. 
Parapontella brevicornis Lubbock. 
Acartia Clausi G iesbrecht.
A . discaudata G iesbrecht.

C y c l o p i d æ  :

Oithona nana  G iesbrecht.
0. sim ilis  Claus.
Cyclopina litoralis B rady.

H a r p a c t ic i d a e  :

Microsetella norvegica Bœck.
M . rosea D ana.
Euterpe acutifrons Dana. 
Clytemnestra rostrata B rady.

O n c a e id a e  :

Oncaea ornata G iesbrecht.

C o r y c a e id a e  :

Corycaeus anglicus Lubbock.

M o n s t r i l l i d a e  :

M onstrilla longicornis J.-C . T hom ­
pson.

M . gracilicauda G iesbrecht.
M . helgolandica Claus.
M . grandis Giesbrecht.
M . anglica Lubbock.
Thaumaleus longispinosus Bourne. 
T .  Thomsoni G iesbrecht.
T . germanicus Timm.
Hœmocera Danae Claparède.
H . filogranarum  M alaquin.
H . roscovita M alaquin.

Mais, la  p lu p a rt de ces espèces n e  so n t représentées que p a r u n  très 
p e tit nom bre cTindividus, ou sont des raretés : de telle sorte q u ’il est 
impossible de réaliser su r elles des expériences suivies. Celles-ci n ’ont 
pu  être faites que sur les formes constan tes dans le p lankton e t en  qu an ­
t ité  assez grande.

Ce fu ren t Acartia Clausi, to u jo u rs  très abondante ; Centropages 
hamatus, égalem ent fo rt commun ; Temora longicornis, Is ia s clavipes, 
déjà beaucoup m oins fréquents ; Euterpe acutifrons, assez com m une ; 
Parapontella brevicornis, parfois assez abondante.

A c t i o n  d e  l a  l u m i è r e . —  P h o t o t r o p i s m e

Le p lank ton  qui a servi à nos expériences a toujours é té  récolté dans 
les mêmes parages. N ous nous servions toujours du  même filet, tra în é  
à  la m êm e vitesse e t p en d an t le m êm e tem ps (10 m inutes).

Dès la pêche finie, nous rentrions a u  laboratoire, ce qui nous dem an-
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d a it de 30 à 45 m inutes e t nous co m m entons le tr ia g e  e t les expériences.
Le p lank ton  bien v iv an t é ta it décanté dans tro is cristallisoirs de 

deux litres e t dem i environ, con tenan t de l ’ea u  bien fraîche. On les 
p laça it près d ’une fenêtre bien éclairée, mais en  é v ita n t  la  lumière solaire 

directe, comme il est indiqué plus h au t (page 421).

Vue oie c (yte  .

(Vue atesszsf.
F io . X IV . D is trib u tio n  des Copipodes en lum ière diffuse fo r te . L ,  d irection  de l a  lum ière  ; P ,  p la n k to n  p o s itif  ;

X , p la n k to n  n éga tif.

On enlevait les grosses formes (Méduses, C3Tdippes, etc.) à  la  pipette. 
Très v ite, en  moins de 10 m inutes, la population de chaque cristalli- 

soir se divise en  deux groupes. L ’u n  très  dense, tourné vers la  fenêtre, 
com prend les formes à phototropism e positif intense, l ’au tre  beaucoup 
m oins riche, tourné vers le fond de la  salle, à l ’opposé de la fenêtre, 
renferm e les espèces à phototropism e négatif.
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D ans le prem ier groupe, les an im aux  sont répartis  de la surface au  
fond d ’une m anière assez régulière. D an s le second groupe, ils sont to u ­
jours profonds, il n ’y  en a p ra tiq u em en t pas à la surface.

L a figure x iv  donne une idée de la répartition  observée.
On a, en somme, deux croissants inverses, l ’un positif très riche, 

l ’au tre  négatif beaucoup moins dense, étalé sur le fond. Les deux crois­
sants se raccordent par leurs cornes.

Or, par un  exam en soutenu  et prolongé, on p eu t constater qu ’il y  a 
u n  échange continuel d ’individus e n tre  les doux groupes, fa it to u t à

F ia .  XV. R é p a rtit io n  d o s  Copépodes en lum ière diffuse fo r te , dans  une cuve tte  oblique p a r  ra p p o r t à  la  fen ê tre

fa it com parable à  ce que nous avons v u  chez les D aphnies, les nauplii 
de B alanes e t  les zoés de M aia.

Prélevons à  la p ip e tte  les formes positives, et plaçons-les dans une 
cuvette  de verre  rectangulaire (servant à développer les clichés pho to­
graphiques 13 X 18, p a r exemple). Disposons cette cuvette  sur un papier 
noir e t u n  peu obliquem ent p a r ra p p o rt à la  fenêtre e t  à la direction des 
rayons lum ineux.

A u b o u t d ’un  tem ps variable, qui p a ra ît en rap p o rt é tro it avec l ’in ­
tensité  lum ineuse (d’a u ta n t plus co u rt qu’elle est plus forte), on ob tient 
qua tre  groupes, parfois bien d istincts, un  dans chacun des angles de 
la  cuvette . E t  chacun de ces groupes est franchem ent caractérisé p ar 
une ou plusieurs espèces dom inantes. Souvent, si la  population est très  
hom ogène, ce son t des stades évolutifs qui sont ainsi caractéristiques.

P o u r une population  norm ale d u  mois d ’aoû t à  ïtoscoff, formée
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su rto u t à ’Acartia Clausi, Centropages hamatus, Tem ora longicornis, Isias  
clavipes, on trouve dans une telle cuvette , exposée en face d ’une 
fenêtre recevant le soleil tam isé p a r des rid eau x  de coton e t au  bout 
de 3 à 5 heures, la  rép artitio n  suivante.

D ans le coin le plus éclairé, Acartia Clausi e t  Centropages hamatus 
adu ltes ; dans le coin le plus som bre, Temora longicornis e t Isia s cla­
vipes à peu près uniquem ent. D ans les coins in term édiaires, il y  a un 
m élange de ces quatre  espèces d o n t la dom inan te est fournie p ar le coin 
le plus proche. Ce sont, la p lu p a rt du  tem ps d ’ailleurs, des formes en 
évolution, non encore adultes.

On a donc là u n  m oyen commode, assez ra p id e  e t peu fa tigan t, de 
séparer les espèces, de chercher avec chances de  succès celles d o n t on 
p o u rra it avoir besoin.

Cette expérience fo rt sim ple nous m ontre donc que les Copé­
podes pélagiques m arins étudiés se conduisent vis-à-vis de la 
lum ière comme les D aphnies, les nauplii de B alanes e t les zoés de 
M aia .

I l  y  a renversem ent du  signe du  phototropism e en fonction :
I o D e l ’in tensité  lum ineuse ;
2° D u tem ps ;
3° De la tem pérature.
J ’a i voulu essayer de m esurer ce renversem ent du phototropism e 

en rap p o rt avec le tem ps écoulé, pour une in tensité  lum ineuse assez 
forte  e t constante, une tem p éra tu re  fixe d ’environ 19°.

Vers la  m i-août, le p lank ton  roscovite, au  p o in t de vue des Copé­
podes, est approxim ativem ent constitué de la m anière suivante. On 
tro u v e  environ 30 p. 100 d ’Acartia Clausi, don t 5 p. 100 de formes im m a­
tu res, 25 p. 100 de Centropages hamatus, dont 4 p. 100 d ’im m atures, 
10 p. 100 de Temora longicornis, 5 p . 100 d ’Isia s clavipes, 10 p. 100 de 
naup lii divers don t les plus abondan ts appartiennen t au  genre Balanus, 
2 p. 100 de zoés presque exclusivem ent de M aia  et de Porcellanes, 3 p. 100 
de Copépodes côtiers de la famille des H arpacticidés e t 15 p. 100 d ’es­
pèces diverses de Copépodes représentées par quelques individus de 
chaque forme.

On p eu t dire que les espèces dom inantes e t de beaucoup, son t Acartia  
Clausi, Centropages hamatus, Temora longicornis, Is ia s  clavipes.

Si l ’on étudie en fonction  d u  tem ps la population d ’un cristallisoir 
exposé à la lum ière dans les conditions indiquées p lus h au t, on trouve
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parm i les formes positives, les proportions relatives indiquées dans le 
tab leau  ci-dessous.

Si l ’on exam ine au  contraire les form es négatives, on trouve au  bou t 
de tro is  heures q u ’elles sont constituées par 78 p. 100 de Temora longi­
cornis, 13 p. 100 d ’Isia s clavipes, 3 p. 100 d ’Acartia Clausi, 4 p. 100 de 
nauplii, mais un  peu plus évolués que ceux qui son t positifs, 2 p. 100 
d ’H arpacticidés, 1 p. 100 de formes diverses, pas de Centropages hamatus 
n i de zoés.

Ainsi donc, la lum ière perm et de séparer d ’une m anière p ra tiquem ent

E S P E C E S

Acartia Clausi a d u l t e s ...............
Acartia Clausi i m m a t u r e s .........
Centropages hamatus a d u l t e s . . .  . 
Centropages hamatus im m atures
Temora longicornis........................
Isias clavipes....................................
N au p l i i .............................................
Zoés...................................................
H a rp a c to id e s ................................
D iv e rs ...............................................

T o t a u x . .

A la  
réco lte

A près 
30 m inu t.

A près 
3 heu res

A près 
8 heures

Après 
1 2  heures

25 ) 42 ) 51 ) 54 68 )
5 j 3U 5 ) 47 6 1 8

b2
b 75

21 ) 26 ) 33 ) 25 10 )
, 25 o 29 * 38 30 ,, 21
4 ) 3 ) 5 ) b 11 )

10 1 0 1 0
5 1 1 1 0

10 13 3 1 1
2 3 0 0 1
3 0 0 3 1

15 6 1 2 1

100 100 100 100 100

parfaite  Acartia Clausi e t Centropages hamatus positifs, de Temora longi­
cornis e t Isia s clavipes négatifs.

Les m oyennes données ci-dessus o n t été établies sur plus de deux 
mille individus préparés en bloc e t soigneusem ent dénom brés. Or, cer­
taines préparations de formes négatives contenaient sur 115 individus : 
85 Temora, 19 Isia s, 5 m etanauplii. On voit ainsi la n e tte té  de la sépara­
tion  réalisée. Celle-ci e s t obtenue d ’a u ta n t plus v ite  e t  plus belle, que la 
lum ière es t plus forte. Si elle est très  faible, on n ’ob tien t rien, tou tes les 
formes resten t positives. On peu t aussi réaliser des intensités moyennes, 
où la p lu p a rt des espèces deviennent oscillantes. Elles sont positives, 
deviennent négatives, redeviennent positives, etc.

Or, si l ’on se rappelle le rap p o rt é tro it que nous avons signalé en tre  
l ’in tensité lum ineuse e t la vitesse d u  renversem ent photo trop ique, les 
relations de ce dern ier avec le tem ps e t  si l’on ajoute l ’action de la tem -
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pératu re , on est amené à penser q u ’à  la  base d u  phénom ène pourra it 
bien se tro u v er une ou plusieurs réactions ch im iques re lativem ent simples. 
E t  si l ’on va  plus loin clans le dom aine des h ypo thèses, on songe à une 
réaction photochim ique peut-être assez peu  com pliquée.

Ce pas a été franchi p ar divers sav an ts  qui se  sont occupés du p h o to ­
tropism e, en particulier Ostw ald . L o eb , Cza pe c k , etc., comme nous le 
verrons plus loin.

E n  lum ière verticale assez forte  (lam pe é lec trique de 50 bougies à 
50 cm. de la surface libre), les Copépodes m o n tren t 
u n  phototropism e positif net, qui persiste assez 
longtem ps.

P our étud ier la  réaction pho to trop ique p ro p re ­
m en t d ite, je me suis souvent servi de longs tu b e s  de 
verre de 1 m ètre de longueur environ e t  de 2 cm . de 
d iam ètre in térieur. Ils é ta ien t fermés à  la  lam p e  à 
l ’une de leurs extrém ités et, à  l ’au tre , p a r  u n  bouchon 
de liège. On les rem plissait d ’eau chargée de Copé­
podes, on bouchait en  s ’arrangean t pour ne laisser 
q u ’une bulle d’air insignifiante, ne bou leversan t pas 
le liquide au x  déplacem ents d u  tube. Celui-ci p o u v a it 
ê tre  placé horizontalem ent sur une tab le , m ais to u ­
jours il reposait sur une bande de papier n o ir de 
20 cm. de large au  moins, de m anière à em pêcher la 
lum ière diffuse du support de pénétrer à  l ’in térieu r et 
de troub ler les réactions.

D ans ces conditions, un  te l tu b e  placé norm ale­
m en t à  une fenêtre bien éclairée, c’est-à-dire dans le 
sens des rayons lum ineux, v o it to u te  sa population  se 
d iriger vers la  lum ière e t s ’accum uler à l ’ex trém ité  la E cla irage  par-des-

D su s . P h o to trop ism e
plus lum ineuse, dans le cas du  p lankton  positif. E n  po s itif  n e t.

une dem i-heure, le ré su lta t est a tte in t e t p ra tiquem ent 
p our tous les individus. Si on re tourne le tu b e  bou t pour bout, les 
an im aux  se m etten t à nager en sens inverse et en  30 m inutes, la rép a r­
titio n  vis-à-vis de la lum ière est redevenue ce q u ’elle é ta it auparavan t. 
L a  présence du bouchon ne semble, dans les conditions de l ’expérience, 
gêner en rien  la valeur des résu ltats.

Les anim aux é tan t rassem blés vers la  lumière, glissons sur le tube et 
.sur la région éclairée un  cylindre ferm é, en tran t à  fro ttem ent d,oux et

I



458 M . ROSE

formé d ’un  fo rt papier noir roulé 5 ou 6 fo is sur lui-même. Les Copépodes 
fuient la zone som bre ainsi créée pour se rassem bler en moins d ’une demi- 
heure au  contact de la région som bre e t  de la  zone éclairée.

Si l ’on prend un  tu b e  de papier n o ir ouvert aux  deux bouts et si 
on le place au  m ilieu d ’un  tu b e  de verre con tenan t des an im aux positifs 
e t que l ’on v ient de re tourner, les Copépodes en  se d irigeant vers la

: m u

F ig , XVII. P h o to trop ism e p o s itif  d es  Copépodes. 1, le tu b e  a u  rem plissage ; 2 , le m êm e, une dem i-heure a p rè s ; 
3 , le tu b e , 30 m in u te s  a p rè s  q u ’on l ’a  to u rn é  d e  180° ; L , d irection  de la  lum ière.

F ig . XVIII. R ep a rtit io n  des Copépodes d an s  un  tu b e  à  rég io n  an té rieu re  obscurcie. P , gaîne de pap ier no ir
L , d irec tion  de la  lu m ière .

?
d

C ......... h i l l i i  ̂
A C n

UM
5 i

F ia .  XIX. R é p a rtit io n  d es  Copépodes p o s itifs  dan s  un  tu b e  à  rég ion  m oyenne obscurcie. 1, D éb u t de l ’expérience 
On v ie n t d e  re to u rn e r  le tu b e  a y a n t  sa  p o p u la tio n  accum ulée con tre  le  bouchon p a r  l 'a c tio n  de 
la  lum ière ; 2 , une dem i-heure ap rè s  ; P ,  cy lin d re  de p ap ie r  n o ir  ; L ,  d irec tion  de la  lum ière.

lum ière von t rencon trer le tunnel d ’om bre ainsi créé. Ils le franchissent 
pour la plus grande p a r t, m êm e s ’il a t te in t  35 cm. de long, soit plus du 
tiers de la longueur du tu b e  de verre.

Il se .forme tou jours u n  p e tit am as persistant à  l ’entrée du tunnel 
som bre e t à  l ’œil nu , il sem ble form é d ’individus différents de ceux qui 
l ’on t franchi, so it d ’une espèce particulière, soit à  un au tre  stade évolutif.
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D ans ce tte  expérience, la région antérieure AB éclairée est à pen près 
égale à la  zone obscurcie BC. On p eu t se dem ander ce qu’il advien t si 
l ’on dim inue cette région ; en d ’au tres term es, si l ’on dim inue la  lumière 
en tra n t dans le tu b e  p a r sa p artie  antérieure. On reprend  donc cette 
expérience en rapprochan t chaque fois le tu b e  de papier noir de la pointe 
antérieure du tu b e  de verre. L a zone AB, prim itivem ent de 25 cm., a été 
rédu ite  successivem ent à 10 cm., 5 cm ., 1 cm., 0 cm.

L a  figure x x  donne les résu lta ts  observés.
On vo it aisém ent que : I o il passe toujours u n  grand nom bre d ’an i­

m aux  qui a tte ignen t l ’extrém ité du  tu b e  de verre, même quand elle ne

sK .

......... .
F ia .  x x . D im inu tion  p rogressive  du  cham p lum ineux  an té rieu r.

fa it q u ’effleurer le bord  an térieur d u  cylindre de papier ; 2° q u ’il se fa it 
un  au tre  am as à  l ’entrée du tunnel d ’om bre e t  que ce t am as est d ’au tan t 
plus dense q u ’il arrive moins de lum ière p a r la pointe antérieure.

L ’exam en m icroscopique des deux am as an térieu r e t postérieur du 
tu n n e l n ’a  pas p u  être fa it en raison du  dispositif employé, mais à l ’œil 
nu , il sem ble bien q u ’ils n ’aien t pas la  m êm e com position e t paraissent 
form és d ’espèces différentes. E n  particu lier, Euterpe acutifrons semble ne 
pas franch ir la  région som bre, ce que fa it sûrem ent Acartia Clausi. Peut- 
ê tre  y  a-t-il là  une tëchnique p e rm e tta n t de m esurer les valeurs relatives 
d u  phototropism e des divers individus ou espèces e t  l ’in tensité  de leurs 
réactions.

Com m ent faut-il in terp ré ter les résu lta ts  de ces expériences ?
J e  crois que l ’explication est simple.
Dans la région ÇD, les an im aux reçoivent une lum ière nettem en t
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mènes apparaissent, ou en d ’autres term es, que le rap p o rt en tre  l ’énergie 
orientée e t l ’énergie diffuse que reçoivent les anim aux atte igne une valeur 
lim ite pour que les réactions photo trop iques se déclenchent. Ce rapport 
varie d ’ailleurs avec l ’in tensité  de la  source. D ans les conditions ordi­
naires de la natu re , ce rap p o rt n ’est presque jam ais a tte in t aussi bien 
dans le m ilieu aérien que dans le milieu aquatique. C’est pourquoi les 
phénomènes photo trop iques ne se voient n e ttem en t que dans certaines 
conditions.

Presque tous les végétaux, u n  grand  nom bre d ’an im aux son t orientés 
par la lumière, e t cependant exam inés dans leur m ilieu habituel, on s’en 
doute si peu qu’il a  fallu a tten d re  la  fin du  x ix e siècle pour s ’apercevoir 
de la généralité du  phénom ène e t pour parler d u  phototropism e anim al. 
Mais dès que l ’éclairage a tte in t  une valeur déterm inée dans une direc­
tion  particulière, les réactions apparaissen t avec une n e tte té  souvent 
extraordinaire.

On com prend égalem ent que, si l ’on v eu t étudier sans erreur le p h o to ­
tropism e anim al en re levan t le t ra je t  suivi sous l’action de la lumière, il fau t 
à  to u t prix  opérer dans une cham bre to ta lem en t obscure, avec u n  faisceau 
parfaitem ent lim ité, en  év itan t to u te  paroi claire. J e  crois que le m ieux 
serait d’opérer sur une tab le  couverte de papier noir, avec u n  faisceau 
parallèle à la  surface, élim iné p a r une glace à 45° après qu ’il a  dépassé 
celle-ci. L a sensibilité des anim aux, au x  intensités faibles su rto u t, est 
souvent en  effet, insoupçonnable. J ’ai retrouvé chez les Copépodes, les 
faits signalés chez les D aphnies page 440. Ils sont déviés par le visage 
de l ’observateur lorsqu’on s’approche très près pour les exam iner dans 
une lum ière très faible.

L ’observation su ivan te est, je  pense, justiciable d ’une explication du 
même ordre. A Roscofî, dans la salle des aquarium s, sont deux grands 
bassins rectangulaires profonds d ’une tren ta ine  de centim ètres, creusés 
dans le sol e t  lim ités p a r une bordure de granit. On y  m et parfois des 
M aia  squinado chargées d ’œufs. Les zoés éclosent e t nagen t dans l ’eau 
des bassins. Si on les exam ine, on les vo it en  surface s’entre-croiser en 
tous sens. L eur rép artitio n  est parfaitem ent homogène, comme on peu t 
s ’en assurer aisém ent, so it à  l ’œil nu , soit en fa isan t au  filet fin des pêches 
grossièrem ent quan tita tives. Or. l ’aquarium  est éclairé par deux vitrages 
parallèles au  grand axe des bassins e t équidistants de leurs bords. Mais, 
le vitrage sud, om bragé par les p lan tes d u  jard in  laisse m anifestem ent 
passer moins de lum ière que le v itrage no rd  tourné vers la m er. Malgré
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ce t éclairage très  dissym étrique, les zoés ne so n t pas plus nombreuses 
sur le côté nord. Or, si on les pêche dans un  bocal, im m édiatem ent elles 
se m o n tren t vigoureusem ent pho to trop iques e t s’accum ulent tou tes 
du  côté d u  vitrage nord, quel que soit l ’e n d ro it où l ’on place le bocal, 
Si l ’on plonge celui-ci dans le bassin, la  ré ac tio n  d ispara ît pour revenir 
dès q u ’on  le soulève. J e  crois qu ’il fa u t in te rp ré te r  ces faits de la manière 
su ivan te : les bassins sont éclairés p ar de la  lum ière oblique dont une 
p artie  seulem ent pénètre dans l ’eau p a r ré frac tio n  sous un  angle donné. 
Or, le rap p o rt des rayons p én é tran t sous cet ang le  e t v en an t des vitrages 
nord  et sud  n ’a tte in t pas une valeur suffisante p o u r déclancher la réaction 
tropique. I l  en est to u t au trem ent pour le bocal dans l ’air, car les rayons 
pénétrés p a r la  surface son t négligeables p a r  rap p o rt à ceux a rriv an t

■d
:■ V

1
A

/ s

a ¿
F ig . x x m .  A ction  de l ’obscu rité  s u r  le s  Copépodes à  p h o to tro p ism e  n é g a tif .  P ,  gaîne de pap ier n o ir; L ,  d irection  

de  la  lum ière ; 1 , R é p a rtit io n  en  lum ière  d iffuse fo rte  ; 2 , R ép a rtit io n  en  lum ière  diffuse fo rte  
30 m in u te s  ap rès  l a  m ise en  p lace  du  m anchon  no ir.

au  trav e rs  du verre qui garden t en tre  eux la proportion  ex istan t en tre la 
lum ière des deux vitrages. L ’écart é ta n t très  grand, au-dessus de la 
valeur lim ite nécessaire, le phototropism e ap p a ra ît b ru talem ent.

L ’expérim entation sur les form es négatives (Temora longicornis, 
Is ia s  clavipes, Euterpe acutifrons) a donné les résu lta ts  su ivan ts : si on 
les place dans. no tre  long tu b e  de verre, elles fu ien t dans la direction des 
rayons lum ineux e t s ’accum ulent tou tes à  l ’ex trém ité  la moins éclairée. 
On a la disposition inverse de celle que nous connaissons chez les espèces 
positives. Mais si l ’on glisse sur le tu b e  de verre contenant les anim aux 
négatifs groupés à l ’opposé de la lum ière, un  cylindre fermé de papier 
noir, ils deviennent positifs e t se d irigent vers la source. Puis, rapidem ent 
ils re to u rn en t en  arrière e t finissent p a r se localiser dans une zone d ’ombre 
correspondant à une in tensité  lum ineuse donnée. Si le cylindre noir est 
assez long, jam ais on ne les tro u v e  au  fond ni à  l ’entrée, mais dans une 
région interm édiaire.

Les mêmes faits se rem arquen t avec une très grande n e tte té  chez un
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Copépode benthonique, Id y a  furcata  B aird . doué d ’un  phototropism e 
négatif puissant.

E n  somme, to u t se passe comme si les an im aux  ten d aien t à  se placer 
dans une zone d ’in tensité lum ineuse particulière nettem en t définie, 
à  laquelle ils seraient spécialem ent adap tés, pour le m om ent to u t au  
moins. L ’observation m ontre, en  outre, q u ’ils n ’a rriv en t à  gagner cette 
région e t à s ’y  m aintenir q u ’à la suite d ’u n e  série d ’oscillations de p art 
e t  d ’au tre  don t l ’am plitude s’am ortit rapidem ent.

Cette expérience confirme e t  com plète en quelque sorte ce que nous 
avons constaté dans l ’influence de l ’in tensité  lum ineuse, sur le signe de 
la  réaction phototropique. Au-dessous d ’une in tensité  lim ite inférieure, 
les anim aux sont positifs ; au-dessus d ’une in tensité  lim ite supérieure 
ils sont négatifs ; en tre  ces deux in tensités ils son t indifférents. E t  il 
semble bien que leurs réactions vis-à-vis de la lum ière ten d en t à  les 
am ener dans cette  zone d ’indifférence.

L a recherche de cette  région neu tre  se fe ra it alors p a r un mécanisme 
tropistique, soit dans le sens positif, soit dans le sens négatif. Nos Copé­
podes arriveraient ainsi dans une zone p résen tan t l ’in tensité lum ineuse 
à  laquelle ils son t « accordés », selon l ’expression de D avenport . E t en 
dernière analyse, les varia tions de leur phototropism e ne serait que la 
traduction  m otrice des m odifications de ce t accord, p a r des facteurs soit 
internes, so it externes.

Toutes les expériences su r les Copépodes pélagiques de Roscofî expo­
sées ci-dessus ont été répétées su r ceux de  la  M éditerranée, au  labora­
toire Arago à Banyuls-sur-M er, d ’une p a r t,  à  Alger, d ’au tre  p a rt. Bien 
que les espèces dom inantes ne soient pas du  to u t les mêmes, les faits 
constatés p ar l ’emploi des mêmes techniques sont to u t à fa it com parables. 
Encore que nos expériences sur les form es m éditerranéennes soient 
peu nom breuses, il nous ap p a ra ît comme certain  que, dans ses grandes 
lignes leur com portem ent est exactem ent d u  même type.

Il semble bien que les résu lta ts  obtenus sur les Copépodes de la 
M anche, présen ten t une signification très .générale.

Pour m esurer les varia tions du  phototropism e sous l ’action des agents 
p h 3”sico-chimiques, nous em ployions le dispositif su ivant. Les anim aux 
prélevés à la  p ipette  son t m is dans de petites cuvettes de verre re c tan ­
gulaires don t une des petites faces est norm ale aux rayons. Sur le fond, 
on a tracé  des tra its  équ id istan ts parallèles en tre eux e t perpendiculaires 
aux  grands côtés. On p eu t se contenter de placer les cuvettes sur un
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papier noir réglé dont les tra its  vus par tran sp a ren ce , serviront de repères. 
On n ’aura  q u ’à com pter les anim aux dans les d iv e rs  échelons pour évaluer 
l ’in tensité  de la réaction. I l  est même souvent in u tile  de faire ce com pte, 
le simple exam en de la répartition  é ta n t suffisant. Mais tou jours un vase 
tém oin  (ou plusieurs) sera intercalé dans la  série.

I n flu en c e  d e  la  tem pérature . —  P our la  p lu p art des espèces, 
le phototropism e p ara ît s ’a tténuer à  m esure q u e  la  tem pératu re  s ’élève.

Acartia Clausi est une form e positive don t .le. phototropism e est très
vigoureux e t très 
stable. I l  ne d ispa­
ra ît  dans l ’eau n o r­
m ale, q u ’à  une tem ­
p ératu re  de 28°. A 
33° les anim aux sont 
rap idem ent tués, à 
35° ils son t pour 
ainsi dire foudroyés.

Centropages ha­
matus présente, en 
règle générale, des 
réactions du même 
ordre que l ’espèce 
p r é c é d e n te .  Mais 
son phototropism e 
est m oins puissant 

e t  m oins stable. L a stab ilité  d ’ailleurs varie avec le sexe, le mâle 
é ta n t plus fragile que la femelle.

Cette espèce est positive au-dessous de 25°, p o u r une in tensité  lum i­
neuse m oyenne, devient de plus en p lus indifférente au-dessus e t  même 
négative.

Temora longicornis e t Parapontella brevicornis son t beaucoup moins 
stables que les formes précédentes. D éjà à  22° elles son t n e ttem en t désen­
sibilisées e t  deviennent rapidem ent négatives. Is ia s  clavipes se com porte 
à peu près de même.

I n flu en c e  de  la  d ilu tio n . —  Tous les Copépodes étudiés sans 
exception  so n t très  fo rtem ent influencés p a r la  d ilu tion  de l ’eau de m er

F ia .  XXIV. D isp o sitif expé rim en ta l de m esu re  des v a r ia tio n s  du  p h o to t ro ­
p ism e . V ] V2 V¡¡, vases  en  expérience; V j ,  v a se  té m o in ;  V 2, 
an im au x  sen s ib ilisé s ; V 3, a n im au x  désensib ilisés; N ,  p a p ie r  n o ir  
avec  scs t r a i t s  p ara llè les  éq u id is tan ts .
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dans laquelle ils nagent. E t  tous réag issen t de la m êm e m anière. Ils sont 
désensibilisés : leur phototropism e p o sitif s ’affaiblit e t pour une cer­
taine valeur de la dilu tion se renverse. Cette réaction  est absolum ent 
générale, e t ce ne son t pas les formes les p lus stables vis-à-vis de la tem ­
pératu re e t de l ’intensité lum ineuse qui rés is ten t le mieux. Ainsi, Acartia 
Clausi est facilem ent réversible, c’est Centropages hamatus qui résiste 
le mieux.

E n  a jo u tan t un  dixièm e d ’eau distillée à  l ’eau de m er où v iven t des 
Copépodes, on observe déjà  une désensibilisation n e tte  de la p lu p art des 
formes, avec un cinquième le renversem ent est presque tou jours obtenu. 
P our les espèces moins fo rtem ent assu je tties  à  la direction des rayons 
lum ineux qu ’Acartia, on constate  déjà  u n e  action "nette p ar l ’addition 
d ’u n  cinquantièm e d ’eau distillée.

Cet effet de la dilu tion su r le pho to trop ism e des formes positives est 
absolum ent général, quel que soit le groupe auquel elles appartiennent. 
Nous l ’avons déjà signalé chez les n au p lii de Balanes, nous le re tro u v e­
rons chez les larves d ’Annélides.

I nfluence  de  surconcentration . —  On peu t réaliser celle-ci, soit 
par évaporation partielle de l ’eau de m er, soit par addition à l ’eau norm ale 
de substances dissoutes.

D ’une m anière générale, la su rconcen tra tion  du m ilieu renforce le 
phototropism e positif des formes en expérience. D éjà l ’évaporation d ’un 
dixième commence à  produire ce tte  ac tion , elle est plus n e tte  si l ’on a 
évaporé u n  cinquièm e du  volum e. Les Copépodes négatifs sont au  con­
tra ire  désensibilisés e t  m eurent très  v ite  dans l ’eau réduite aux  quatre- 
cinquièmes de son volum e prim itif.

Si la  surconcentration es t le fa it de l ’addition  d ’une substance dissoute 
surajoutée, on observe les mêmes faits, quel que soit le p rodu it ajouté, 
s ’il n ’est pas toxique à la  dose em ployée. J e  me servais presque toujours 
de chlorure de sodium  à  la dose de 2 p. 100, ou de glucose au  m êm e tau x .

I l  est à no ter cependant que les Copépodes négatifs son t m oins faci- 
e m ent influençables que les espèces positives ; leurs réactions sont 
moins franches e t  moins n e ttes  vis-à-vis des variations de concentration 
du  milieu, soit en plus, so it en  moins.

I nfluence  d e s  agents chim iques. —  a) Les acides. —  Les acides 
n ’o n t paru  que modifier fo r t peu la réaction  prim itive.
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L ’acide acétique (CHBCOOH), à  dose très  faible, p a ra ît désensibiliser 
légèrem ent Temora longicornis, Isia s clavipes, fortem ent négatifs à 
l ’origine. I l  sem ble tendre à renverser la  réaction  pour une concentration 
lim ite très faible (tournesol à  peine viré), m ais son  action est très  fugace 
e t  il p a ra it  finir p ar sensibiliser légèrem ent.

Sur Centropages hamatus et sur les zoés de M a ia  qui son t positifs, il 
agit comme sensibilisateur. A l ’é ta t  de traces, il  p eu t servir à réaliser 
une très belle séparation des H arpacticidés (Euterpe acutifrons) qui 
deviennent négatifs, à ’Acartia  e t Centropages q u i resten t positifs.

L ’acide chlor hydrique (HC1) n ’a pas d ’action  n e tte  ou sensibilise 
légèrem ent.

L ’acide sulfurique (S 0 41I2) s’est m ontré peu efficace sur la réaction 
e t son signe.

L ’acide carbonique (0 0 2) n ’agit pas davantage, ce qui est assez 
curieux, é ta n t donnée son influence b ru ta le  sur les crustacés d ’eau douce. 
P our é tud ier l ’action de ce gaz, nous avons em ployé les techniques 
suivantes qui réussissent très bien avec les Daphnies.

On fa isa it b arbo ter u n  couran t de gaz carbonique dans u n  vase 
con tenan t la  population à  étudier e t placé à  côté d ’un  vase tém oin. On 
n ’a  jam ais p u  voir un  effet du  courant gazeux, quelle q u ’a it été sa durée. 
D ans d ’au tres expériences, on fab riquait une eau  de Seltz à l ’aide de 
sparklets, m ais en p ren an t de l ’eau de m er norm ale comme liquide. Un 
je t de ce tte  eau  gazeuse dans u n  vase en expérience ne m odifiait en rien 
la rép artitio n  des anim aux.

Ces résu lta ts  négatifs dans le cas des formes m arines so n t à retenir. 
E n  effet, L oeb  a é té  am ené à étudier l ’action  de certaines substances 
chim iques su r le phototropism e des anim aux, en p a r ta n t de l ’hypothèse 
su ivan te :

« S ’il est v ra i que l ’action de la  lum ière est une action chim ique —  
peu t-ê tre  une action  ca ta ly tique —  on do it pouvoir modifier les réactions 
héliotropiques en  em ployant certaines substances chimiques, et, en  p a r ti­
culier, certaines des substances qui p rennen t naissance dans l ’organisme. » 
(Dynamique des phénomènes de la vie. —  Traduction française, p. 239.)

« Ces expériences m on tren t que certaines substances qui p rennent 
naissance dans l ’organism e, comme CO2 e t  d ’autres acides, influencent 
l ’in tensité  e t le sens de l ’héliotropisme. » (Ib id ., p. 241.)

I l  est v ra i que L oeb lui-même a  bien signalé le fa it que CO2 ag it sur 
les Gammarus d ’eau  douce sans influencer les Gammarus m arins. Mais
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il semblo bien que par la  suite, il a it cru à  une action  de CO2 sur le pho­
to tropism e anim al, beaucoup plus générale qu ’elle n ’est en réalité.

Ce fu t pour moi une très  grande surprise  de v o ir que cet effet sensi- ■ 
b ilisateur de CO2 auquel les D aphnies m ’avaien t hab itué , ne se m ani­
feste jam ais chez les formes m arines que j ’ai étudiées. I l  m ’a paru  y  
avoir une opposition formelle à  ce p o in t de vue en tre  les Crustacés d ’eau 
douce, hypersensibles, e t  les Crustacés m arins parfa item en t indifférents. 
I l  serait sans doute in téressan t de voir le degré de généralité de cette 
opposition, pour le m om ent inexplicable.

NL ’acide bu tyrique — (6 à  8 g ou ttes dans 20 cmc. d ’eau de mer

norm ale) désensibilise Centropages, sans modifier Acartia Clausi.
D ’une m anière générale, nous pouvons dire que les acides étudiés 

n ’o n t pas m ontré d ’action bien m anifeste sur le phototropism e de nos 
Copépodes.

b) Les bases. —  Les alcalis paraissen t un  peu plus efficaces que les 
acides, sans avoir cependant une action  bien intense.

L a soude désensibilise légèrem ent les formes positives et ten d  même 
à  les renverser pour une dose u n  peu plus élevée. Son action désensibilisa­
trice  persiste assez longtem ps pour une lum ière forte.

L a potasse agit à peu près de la m êm e m anière. Si les traces de la 
base sont extrêm em ent faibles e t  la  lum ière peu intense, il y  a, au  con­
tra ire , une sensibilisation légère.

L ’am m oniaque s’est tou jours m ontrée très toxique, il fau t l ’em ployer 
à  doses infinitésimales. On observe alors tou jours une désensibiiisation 
souvent ne tte , avec tendance au  renversem ent pour les formes positives.

Cette action est très  visible non  seulem ent pour les Copépodes mais 
aussi pour les larves d ’annélides à  héliotropism e positif puissant.

Jam ais je n ’ai pu  constater d ’action  antagoniste des acides e t  des 
bases sur le phototropism e des an im aux  en expérience.

c) Action des ions H + e t  OH~. —  D ans l ’étude de l ’action des acides 
e t  des bases sur le phototropism e des an im aux aquatiques, on est très 
v ite  frappé des différences produites p a r les alcalis e t  acides divers, à 
des concentrations identiques. A côté de l ’action acide ou base proprem ent 
d ite se place une action « spécifique » souvent intense qui m asque les 
résu lta ts, les déforme, les rend  difficilement com parables e t d ’in terp ré­
ta tio n  très délicate.

La notion  précise du  P R  des solutions m ’a semblé très précieuse et
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m ’est apparue comme un  m oyen d ’arriver à élucider ce qui, dans les 
expériences, revenait à la  fonction acide d ’une p a r t ,  à l ’action de l ’anion 
d ’au tre  p art.

Afin de ne pas in troduire  d ’ions nouveaux"dans les liqueurs, Feau de 
m er a  été m odifiée p a r l ’addition d ’acide chlorhydrique concentré pour 
la série acide, de soude pour la  série alcaline, selon la technique indiquée 
p a r F . V lès e t S. N ouel .

Le P H  des solutions réalisées é ta it déterm iné, avec les corrections 
d ’usage, à  l ’aide d ’indicateurs colorés, observés soit p a r com paraison 
avec les tubes étalons du procédé S o re n se n , soit p a r  la  m éthode spectro- 
photom étrique. On a ainsi préparé to u te  une série de  solutions de P H  p ro ­
gressivem ent croissant d ’une un ité  environ, d an s laquelle s ’intercale, 
à  peu près à m i-chemin, l ’eau de m er norm ale. L e  P H  de celle-ci d é te r­
m iné p a r M. V lès  a oscillé en tre  8, 04 e t 8,14. E n  définitive, la série 
su ivante s’est trouvée réalisée.

P H  3, 4, 5, 6, 7 (8,04 8,10 8,13 8,14) 8,2 8,6 9 9,1 10 12. Les 
chiffres inscrits en tre  parenthèses sont ceux de Feau de m er du  large, 
puisée à  des jours différents, e t  non modifiée artificiellem ent.

Les an im aux  étudiés appartena ien t au x  espèces suivantes : Acartia  
Clausi, Centropages hamatus positives, Temora longicornis, Is ia s clavipes 
négatives.

On opérait dans de petites cuvettes de verre rectangulaires e t plates. 
E lles é ta ien t placées en face d ’une fenêtre, une de leurs petites faces 
norm ale aux  rayons lum ineux e t elles reposaien t sur u n  papier noir, 
p o rtan t des tra its  parallèles à  un centim ètre environ les uns des au tres 
e t  perpendiculaires aux grands côtés. l)e  ce tte  m anière, les tra its  vus 
p ar transparence divisaient le fond de la cu v e tte  en  tranches égales 
e t parallèles, dans lesquelles on pouvait rap idem ent se rendre com pte de 
la  densité de la  population , d ’où un  m oyen rap ide e t en  p ra tique suffi­
san t, de se ren d re  com pte de sa répartition .

Chaque cu v e tte  recevait 25 cmc. de liquide de P H  connu. P our y  
in troduire  les Copépodes sans p ra tiquem ent m odifier le ti tre  en  ions 
H , on  opérait ainsi qu ’il su it : on aspirait dans une p ip e tte  de 20 cmc. 
Feau d ’un cristallisoir où v iv a it une population dense e t triée  soit posi­
tive, soit négative. Puis, on laissait tom ber Feau chargée d ’anim aux sur 
u n  lam beau de soie à b lu ter n° 12 ou 14. Les Copépodes resta ien t sur 
la soie qui la issait passer Feau du m ilieu prim itif. On to u ch ait du  papier 
b u v ard  pour enlever la gou tte  pendante, on re to u rn a it la  soie e t  on
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touchait la  solution à expérim enter avec l ’am as globulaire des Copé­
podes mis à  sec. De cette  m anière, on  n ’in trodu isa it certainem ent pas 
plus d ’une goutte d ’eau dans les 25 cm c. de liqueur de P H  connu. On 
ad m etta it n ’en avoir pas sensiblem ent modifié le titre .

On s’é ta it assuré p ar des expériences préalables que la filtration ne 
m odifiait pas les réactions norm ales des Copépodes. D ’ailleurs, dans les 
vases tém oins intercalés dans les séries expérim entales ils subissaient le 
m êm e tra item ent.

On p répara it to u te  une série de cuvettes placées côte à côte, e t ay an t 
reçu chacune sa population e t sa so lu tion  de P H  spécial. A  p a rt ce der­
nier facteur, toutes les cuvettes se tro u v a ie n t dans des conditions p h y ­
siques identiques, en particu lier therm iques e t lum ineuses. I l  n ’y  ava it 
plus alors qu’à  observer les phénom ènes et les suivre dans le tem ps.

Voici les faits tels q u ’ils on t été observés aussi b ien  dans l ’été de 1922 
que dans celui de 1923 (en ju illet, a o û t e t septem bre).

PH 3 tu e  les anim aux presque in stan taném en t. P H 4  arrive au  même 
ré su lta t en  quelques m inutes. Ces deux  solutions on t été éliminées.

P H 5 désensibilise n e ttem en t par ra p p o rt au  tém oin : pour P H 6 il y  
a une sensibilisation m anifeste : celle-ci est forte pour PH 7.

On d it qu’il y  a sensibilisation q u an d  les anim aux son t plus positifs 
que dans le vase tém oin, plus serrés su r le bord éclairé.

De P H  8,04 à P H  8,2 la rép artitio n  est identique à celle des tém oins 
(P H  8,13 dans la p lu p a rt des expériences). A  p a rtir  de P H  8,6 la  désen­
sibilisation commence, s ’accentue p o u r P H  9, elle est très  forte à  P H  12 
où les Copépodes paraissent indifférents.

I l  est à no ter que déjà  pour P H  9, un précipité commence à  appa­
ra ître  : c ’est la  magnésie qui est déplacée jusque vers P H  10, puis la chaux 
précipite seule de P H  10 à  P H l l , 5  environ. A p a rtir  de ce point, il n ’y  a 
plus d ’alcalino-terreux dans les solutions.

I l  en résulte que dès l ’apparition  des précipités, la soude ajoutée, 
d ’une p a rt, augm ente la teneur en  ions oxhydriles e t d ’au tre  p a r t  produit 
dans la composition chim ique du m ilieu u n  trouble de plus en  plus p ro ­
fond. I l  y  a en même tem ps, m odification certaine dans l ’équilibre des 
ions re s ta n t et la  conclusion q u ’il fa u t  en tirer, c’est qu ’on ne sa it plus 
exactem ent quelles pertu rbations physico-chim iques on a produites dans 
la  liqueur.

On pourra it alors se dem ander si l ’effet que l ’on observe sur la  réaction 
pho to trop ique a pour cause la  ten eu r en ions O H - , ou bien s ’il e s t dû
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à  la varia tion  chim ique d u  milieu, à  l ’é lim ination  des bases alcalin o- 
terreuses en particulier. •

Or, nous verrons que dans l ’eau de m er privée to ta lem en t de calcium  
p a r un  oxalate , il y  a désensibilisation des Copépodes positifs, suivie 
b ien tô t de m ouvem ents convulsifs, de nage tourb illonnaire  e t de m ort 
rapide.
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F ia .  XXVI. A ction  du  P h . ex té rieu r su r lo  ph o to trop ism e des  Copépodes p élag iques m a rin s , Série alcaline.

L a désensibilisation lente à mesure que le P H  s’élève semble confirmer 
l ’hypothèse de l ’effet sensibilisateur des ions Mg e t Ca. Comme en outre 
dans ces conditions, n i les convulsions, n i la  m ort ne se produisent ; il est 
probable q u ’elles sont dues non  à  l ’absence des alcalino-terreux, mais à 
la présence d ’acide oxalique fonctionnant comme poison convulsivant. 
On pourra  sans dou te vérifier ce tte  supposition à  l ’aide de P H  acides 
réalisés en se servan t de l ’acide oxalique, mélangé ou non à l ’acide chlo- 
rhydrique.

Quoiqu’il en soit, les P H  très alcalins 10 e t 12 ne son t pas toxiques. 
Les an im aux y  garden t plus de tro is heures la  répartition  signalée et 
décrite. Mais au  bou t de quinze à  dix-huit heures, on constate q u ’elle
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s’est profondém ent modifiée. Les Copépodes o n t pris nne répartition  
identique à  celle du  tém oin ; ils son t b ien  v ivan ts  e t redevenus fran ­
chem ent positifs. Mais on p eu t aussi co n sta te r que le P H  de leur solution 
a fortem ent baissé. I l  se tro u v e  m a in ten an t aux  environs de 8, corres­
p o ndan t à  l’eau de mer norm ale. Cela est d û . d ’une p a r t,  à  l'absorp tion  de 
l ’acide carbonique atm osphérique, d ’au tre  p a r t e t  su rto u t, à  la  fixation 
de cet acide produit par la resp iration  des anim aux. Ceux-ci on t ainsi 
corrigé autom atiquem ent le m ilieu où on les a placés e t repris leurs réac­
tions norm ales. Nous sommes donc am enés à penser que la désensibi­
lisation vigoureuse produite p a r les P H  élevés est due su rto u t à l ’alca­
lin ité  du  milieu e t pour une b ien  m oindre p a rt à  la  précipitation des 
alcalin o - te rreu x .

On peu t aussi se dem ander si la  résistance des Copépodes aux P H  
élevés n ’est pas en  somme plus ap p aren te  que réelle, e t  si elle ne serait 
pas due à  une correction rap ide  du m ilieu à la su ite  des échanges respi­
ratoires. Il pou rra it ê tre  in téressan t de voir si la  respiration ne serait 
pas fo rtem ent activée p ar l ’alcalinité prononcée du  milieu, qui déclan- 
cherait ainsi au tom atiquem ent une « réaction  de défense » efficace. L ’em ­
ploi des techniques précises actuelles de. m esure de la respiration des 
êtres aquatiques perm ettra  sans dou te d ’élucider ce tte  question.

Tous les faits signalés ju sq u ’ici concernent le p lank ton  positif, formé 
presque exclusivem ent par Acartia Clausi e t  Cevtropages hamatus.

E n ce qui concerne le p lank ton  négatif, constitué su rto u t p ar Temora 
longicornis e t  Isia s clavipes, les fa its  observés son t du même ordre.

P H  3 et P H  4 tu en t in stan tan ém en t ou  en quelques m inutes.
P H  5 désensibilise fo rtem ent ; P H  6 ne ttem en t, m ais beaucoup moins.
P H  7 sensibilise ; P H  9-10-12 désensibilisent d ’a u ta n t plus que le ti tre  

s ’élève. A  noter toutefois l ’existence d ’u n  m axim um  secondaire qui 
s’est m ontré dans nos expériences a u x  alentours de P H  8,6. M alheureu­
sem ent les form.es négatives so n t tou jours beaucoup moins abondantes 
que les espèces positives e t  l ’on n ’a  pu  faire sur elles q u ’u n  tro p  pe tit 
nom bre d ’expériences.

J ’ai essayé de coordonner dans up  graphique les résu lta ts  obtenus 
dans mes recherches e t de trad u ire  p a r des courbes les phénom èpes 
observés.

P our cela, on porte  en abscisses la  valeur des P H  : en  ordonnées 
l ’in tensité  des réactions phototropiques. Comme u n ité  de celles-ci, on 
prend arb itra irem ent celle que l ’on observe dans l ’eau de m er norpiale
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de P H  égal à  8,1 environ. Le tab lean  est divisé en  deux parties : la  supé­
rieure réservée aux espèces positives, l ’inférieure au x  espèces négatives. 
On ab o u tit alors aux courbes ci-dessous.

On v o it n e ttem en t que pour les deux p lank tons, positif e t négatif,
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F ia .  XXVII. Courbes d es  v a r ia tio n s  du p h o to trop ism e  +  e t  —, en  fonction  du P li. ex térieu r.
 E xpériences d u  11 a o û t 1922.

A cartia  Clausi e t  Centropages ham atus.
---------------- E x p . du  26 ao û t 1922.

Centropages ham atus  seul. 
o o o o o E x p .  du  1 7  a o û t 1922 ^

 _  28 — j  Acartia  clausi e t  Centropages ham atus m élangés.

. ------. ------- . — — — Tem ora longicornis e t  Is ia s  clavipes.
■—  — — — Tem ora  e t  Isias.

la  réaction m axim um  se trouve à la neu tra lité . Les ions H  comme les 
ions O H  désensibilisent e t a ttén u en t la réaction phototropique. La
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décroissance est plus rapide pour les ions O H , p ra tiq u em en t à  son m axi­
m um  pour P H  9,5 dans le cas du  p lan k to n  positif, e t se m ain tien t pour 
les P H  plus élevés qui ne son t pas tox iques.

D ans le sens acide, la désensibilisation est un  peu plus lente, mais 
il p a r tir  de PH  5, les ions H  sont rap id em en t m ortels.

P our le p lankton négatif, les phénom ènes son t d u  m êm e ordre, mais 
moins m arqués dans la série alcaline. E n  outre, il  semble y  avoir un 
m axim um  secondaire vers P H  8,6.

D ans aucun cas, on n ’a p u  arriver ju s q u ’au  renversem ent du  signe 
de la réaction phototropique pour les espèces étudiées.

E n  résumé, il semble résu lter de ces recherches que pour nos Copé­
podes adultes, les varia tions faibles du P H  de l ’eau dans laquelle ils 
v iven t, n ’ont sur leur phototropism e q u ’u n e  action ex trêm em ent faible, 
p ra tiquem en t négligeable. Les fluctuations naturelles de ce P H , toujours 
peu  im portantes dans les conditions ordinaires ne doivent avoir aucun 
effet sur leurs réactions phototropiques. M ais, pou r des varia tions artifi­
cielles fortes, on p eu t constater une influence ne tte . Le m axim um  de 
sensibilité à la  lum ière p a ra ît se tro u v er trè s  n e ttem en t au  voisinage de 
la  neutra lité .

A  p a rtir  de ce point, to u te  varia tion , aussi bien dans le sens acide 
que dans le sens alcalin, am ène une désensibilisation d ’a u ta n t plus grande 
que la teneur en ions H  ou OH est p lus considérable Mais, pour les 
prem iers, on arrive v ite  à  la dose m ortelle, pour les seconds, au  contraire, 
les anim aux résisten t beaucoup m ieux, a u  m oins en  apparence.

d) Action des sels. —  D ’une m anière générale, les sels essayés se sont 
m ontrés sans action bien n e tte  sur la  réaction  phototropique de nos 
Copépodes. Nous en avons expérim enté un  assez grand  nom bre, sulfates, 
n itra te s  alcalins, chlorures, e tc ., sans ré su lta ts  bien nets e t  bien cons­
ta n ts . Seuls peut-être les effets des chlorures de potassium  e t  de sodium, 
m ériten t d 'ê tre  signalés. E n  effet, ils o n t p aru  avoir une action  an tag o ­
niste , le prem ier très  toxique, désensibilisant les formes positives, le 
second les sensibilisant.

L ’eau de m er privée de sulfates p a r u n  sei de baryum  se com porte 
com m e l ’eau norm ale. Les an im aux y  v iv en t très bien e t p résen ten t les 
m êm es réactions que dans leur m ilieu habituel. L ’ion SO4 ne p ara ît pas 
indispensable à  leur vie, au  m oins p en d an t deux ou tro is jours.

P a r contre, dans l ’eau de m er privée de calcium  p ar u n  oxalate, 
il y  a  d ’abord désensibilisation m anifeste des formes positives. Puis,
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les C rustacés p résenten t des m ouvem ents convulsifs intenses, to u r­
billonnent su r eux-mêm es e t m eurent très vite. Si on les reporte  avan t 
la m ort, to u t  au  débu t des prem iers accès, dans l ’eau de m er ordinaire, 
ils rep ren n en t leur vie e t  leurs réactions habituelles. Le ré su ltâ t est le 
même si l ’on a joute u n  peu de chlorure de calcium  à  l ’eau de m er oxalatée 
au  débu t de l ’apparition  des contractions. Nous avons vu  à  propos de 
l ’action d u  P H  extérieur sur le phototropism e des Copépodes qu ’il fallait 
probablem ent rap p o rte r les convulsions observées, non pas à  l ’absence 
de l ’ion Ca, m ais p lu tô t à la présence de l ’acide oxalique dans la  liqueur. 
E n  effet, la précip ita tion  to tale  du calcium  p a r la  soude ne les p rodu it 
pas e t  n ’est nullem ent incom patible avec la vie des Crustacés. I l  est, en 
effet, très  difficile de ne pas in troduire dans l ’eau u n  excès d ’oxalate et 
l ’on com prend que l ’addition de chlorure de calcium , en p récip itan t cet 
excès, guérisse les Copépodes de leur in toxication  oxalique.

e) A ction des oxydants. —  D ans les discussions qui se son t engagées 
sur le phototropism e, on a souvent fa it in terven ir des oxydations e t des 
réductions pour en expliquer les varia tions plus ou moins périodiques ; 
e t aussi le changem ent de signe de la réaction avec le tem ps e t  l ’âge 
des anim aux. D ’où l ’idée de rechercher l ’inñuence des oxydan ts e t des 
réducteurs su r le phototropism e des populations en  expérience.

On p o u v ait espérer qu ’en les forçant à  vivre dans des milieux oxydants 
e t réducteurs, on p o u rra it faire des observations intéressantes e t  voir 
des com portem ents différents. Ainsi serait-il possible de contrôler expé­
rim entalem ent quelle p a r t de créance il fa u t a ttrib u e r aux  diverses 
théories e t  voir si elles reposent su r une base v ra im ent sérieuse.

M alheureusem ent, les oxydants e t les réducteurs susceptibles d ’être 
employés so n t très  peu nom breux. L a p lu p art son t ex trêm em ent toxiques, 
souvent insolubles, inutilisables dans les conditions où l ’on opère. De 
plus, ils peuven t avoir une action spécifique particulière très différente 
de leur fonction oxydante e t la  m asquant. De telle sorte que, dans les 
résu lta ts  ob tenus, il sera toujours très difficile de savoir ce qu ’il fau t 
rapporter à  la fonction d ’oxydation, d ’une p art, à  l ’action  spécifique, 
d ’au tre  p a r t.  A moins que tou tes les substances de m êm e capacité 
chim ique n ’agissent dans le même sens.

Comme oxydants, j ’ai été am ené à  utiliser l ’acide chrom ique, l ’eau 
oxygénée, le perm anganate de potasse acide ou alcalin ou m êm e neutre , 
le b ichrom ate de potasse.

L ’acide chrom ique, le bichrom ate de potasse en  m ilieu acide n ’ont
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dans l ’in terprétation  de l ’effet d ’une substance chim ique sur le pho to­
tropism e des anim aux. R ien ne nous autorise à dire, p a r exemple, que 
le perm anganate agit par son oxygène. I l  p a ra ît, au  contraire, plus logique 
d ’adm ettre  que son action est d ’un  au tre  ordre, pu isqu’il est le seul 
oxydan t doué de l ’influence que nous avons signalée, e t  que, d ’au tre  p art, 
u n  réducteur de la puissance du formol, puisse lui ê tre  com paré.

Aucune hypothèse ne cadre avec les faits, e t au  po in t de vue scienti­
fique p u r nous ne pouvons q u ’avouer notre ignorance e t  nous contenter 
de recueillir des résu ltats.

g) Action des sucres. —  On a essayé systém atiquem ent, l ’action de 
d ivers sucres sur le phototropism e des Copépodes, à cause de l ’im por­
tance de ces substances dans le m étabolism e n u tritif  des anim aux.

Le sucre de canne sensibilise Tern,ora e t  Isia s  qui deviennent plus 
négatifs, il semble aussi que la  v ivacité des m ouvem ents nata to ires soit 
exagérée par la présence de ce sucre. Sur les formes positives, le saccha­
rose e t le glucose paraissent sensibiliser au  début, p lus n e ttem en t à la 
longue e t empêcher le renversem ent de la réaction  en fonction du tem ps. 
Cet effet n ’est pas rigoureusem ent constan t, il y  a  parfois, m ais assez 
rarem en t désensibilisation.

Le glucose agissant sur u n  mélange de Copépodes e t de larves d ’Anné- 
lides positifs, p rodu it une belle séparation. Les Copépodes sont peu 
modifiés e t res ten t positifs ; les larves annélidiennes deviennent to u ­
jours négatives.

D ’une manière assez générale, le glucose, le saccharose e t le lactose, 
à  l ’é ta t  de traces, paraissent sensibiliser Acartia, désensibiliser les au tres 
form es ; mais la  réaction obtenue est variable, su rto u t en fonction de 
l’in tensité  lumineuse à  laquelle les anim aux son t soumis. L a concentra­
tion  a  égalem ent une assez fo rte  influence, les résu lta ts  observés é tan t 
souvent inverses pour les solutions où les sucres sont à  l ’é ta t  de traces 
ou en forte proportion.

h) Action de substances chimiques diverses. — L a glycérine, à la dose 
de 3 à 7 gouttes pour 50 cmc. d ’eau de m er, sépare avec beaucoup de 
n e tte té  les larves d ’Annélides e t  Acartia  adulte, qui sont positives, de 
Is ia s  e t Euterpe qui dev iennent franchem ent négatifs. P our ces der­
nières formes, qui sont facilem ent réversibles, la  réaction est déjà amorcée 
par une goutte de glycérine dans 50 cmc. d ’eau. A ce tte  dose, les larves 
annélidiennes deviennent négatives, tand is qu ’à p a rtir  de 3 gouttes leur 
tropism e positif se renforce. I l  y  a  donc pour ces larves une action très
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variab le  su ivan t la concentration du réactif. P o u r Acartia  adulte, la  
glycérine ne modifie pas la réaction, quelle que soit la  concentration 
employée. P our Acartia  jeune, Isia s  femelle, Euterpe, à p a r tir  de 3 gouttes 
p a r  50 cmc., le signe du  phototropism e se renverse.

L ’alcool désensibilise Isias  e t Centropages au  d ébu t de son action, 
à  la  longue, ce t effet s ’a ttén u e  e t d isparaît. I l  sensibilise légèrem ent 
Acartia  adu lte , m ais son action p ara ît assez variab le , e t  en somme assez 
peu  nette . Si la dose ne dépasse pas une gou tte  pour 20 cmc. d ’eau, il 
sem ble y  avoir une faible sensibilisation. L ’urée se  m ontre toujours très 
toxique. C’est, au  début, un  désensibilisateur n e t  d ’Acartia, Is ia s  et 
Centropages.

L ’acide picrique (1-2 gouttes pour 20 cmc. d ’eau) est un  léger désen­
sib ilisateur des formes positives. I l  en est de m êm e pour le cyanure de 
potassium  (traces), le chlorure e t le n itra te  de m anganèse (1-2 gouttes), 
ainsi que pour l ’acétone (3 gouttes).

i) Action des anesthésiques. —  L ’éther, le chloroform e, à  la  dose 
d ’une gou tte  pour 20 cmc. d ’eau de m er, désensibilisent Acartia Clausi ; 
le  chloral est beaucoup plus énergique, il arrive à  renverser le sens de 
la  réaction.

j) A ction  des alcaloïdes. —  L a digitaline en solution  aqueuse, e t à  la 
dose d ’une gou tte  pour 20 cmc., est très toxique. A u  b o u t de cinq m inutes 
environ, les Copépodes présen ten t des m ouvem ents convulsifs, une nage 
tourb illonnaire avec frém issem ents suivis d ’une m o rt rapide.

L a narcotine à  la  dose de 2 gouttes est u n  désensibilisateur très net 
d ’Acartia, qui m êm e p eu t être rendue négative en  u n  q u a rt d ’heure environ.

L a  cocaïne paralyse rapidem ent les an im aux e t  ne donne pas de 
réaction  particulièrem ent intéressante.

E n  résum é, il résulte de nos expériences que, dans l ’action des subs­
tances chim iques sur le phototropism e, on p o u v a it constater les faits 
su ivants.

Certaines substances son t p ra tiquem ent inactives à tou tes les doses 
employées. D ’autres plus nom breuses, se com porten t de la  façon suivante. 
Au-dessous d ’une concentration  seuil, le plus souvent très  faible, il n ’y  
a  pas de m odification de la réaction trop ique observée sur les tém oins. 
A p a r tir  d u  seuil e t pour des concentrations croissantes ju sq u ’à un  op ti­
m um , la m odification apparaît. E lle est d ’ailleurs variable su ivan t les 
espèces étudiées : c’est ta n tô t  une sensibilisation, ta n tô t  une désensibi-
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lisation. Celle-ci peu t aller parfois, m ais assez ra rem ent, ju squ ’au  ren­
versem ent. Puis, si la  concentration  continue à  croître, la  réaction  s ’a t té ­
nue e t peu t s ’annuler, parfois se renverser de nouveau ju sq u ’à ce qu ’on 
atteigne la  dose toxique rap idem ent m ortelle. M ais alors, on ne sait 
plus, très souvent, si l ’on a affaire à une ac tion  spécifique ou à  une action 
physique (osmotique) superposée.

D ’autres substances, au  contraire, m ais infinim ent plus rares, ont 
d ’emblée un  effet intense su r la réaction  trop ique, q u ’elles m odifient 
profondém ent, même à l ’é ta t  de traces trè s  faibles. C’est le cas de CO2 
pour les crustacés d ’eau  douce, du  perm anganate de potasse, d u  formol 
qui, sur des espèces b ien  déterm inées, o n t une action  caractéristique, 
tand is  que d ’au tres espèces ne sont pas modifiées. L ’effet spécial de ces 
substances particulières ne p eu t pas ê tre  prévu  à l ’avance. I l  ne dépend 
nullem ent de leur fonction chim ique, n i de leur s truc tu re  moléculaire. 
Il n ’y  a non plus aucun rap p o rt en tre  leur action e t la possibilité de leur 
présence norm ale dans l ’organisme. I l  semble impossible d ’adm ettre  
que du  formol ou du perm anganate se produisen t chez certaines espèces 
e t non chez d ’au tres très voisines. D e m êm e si l ’acide carbonique agit 
si puissam m ent chez les crustacés d ’eau  douce, ce n ’est sans doute pas 
parce qu’il p rend naissance dans le corps à  la suite des échanges resp ira­
toires, car on ne com prendrait pas pourquoi il est sans action  sur les 
formes marines qui resp iren t de la  m êm e façon. C’est pourquoi je penche 
à croire que l ’hypothèse de L oeb signalée plus h au t (page 467) n ’est 
pas vérifiée par le cas de CO2, comme il l ’a d it à plusieurs reprises. E n  
réalité, nous ignorons absolum ent pourquoi les substances très efficaces 
agissent e t  quel est le  mécanisme de leur action. N otre ignorance est 
to ta le  à ce sujet, to u te  hypothèse p a ra ît  prém aturée pour le m om ent. 
T o u t au  plus pourrait-on parle r d ’action « spécifique », si ce term e n ’ava it 
le grave inconvénient d ’ê tre  rap idem en t considéré comme doué d ’une 
valeur explicative e t d ’em pêcher to u te  recherche.

P our moi, je  crois à  une sim ple coïncidence en tre la présence de CO2 
dans l ’organisme, comme p rodu it du  m étabolism e e t son action sur le 
phototropism e des crustacés d ’eau douce-.

Jam ais, pour les formes étudiées, je n ’ai constaté d ’action an tago ­
n iste  des ions H  e t OH. T o u t ce que j ’ai p u  voir, c’est que les bases ont 
une tendance assez visible à  sensibiliser les anim aux à l ’effet des acides 
q u ’on leur applique ensuite. C’est n e t en  particulier pour l ’acide chlo- 
rhydrique succédant à l ’am m oniaque. I l  p a ra ît beaucoup plus efficace
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sur Centropages, Acartia, Euterpe que lo rsqu’il e s t em ployé seul. I l  arrive 
m êm e à  renverser ce tte  dernière forme.

De même, l ’efiet opposé des réducteurs e t des ox y d an ts ne m ’a  jam ais 
p a ru  bien net.

Les diverses espèces ont chacune leur sensib ilité propre vis-à-vis de 
telle ou te lle  substance, sans qu ’on puisse co n sta te r une action v ra im ent 
générale.

B. —  Sen sib il it é  lum ineu se  d iff é r e n t ie l l e

Elle est n e tte  chez les Copépodes m arins, m ais beaucoup moins 
prononcée que chez les Daphnies e t se p rê te  difficilem ent aux  mesures. 
P o u r que les réactions soient bien visibles, il fa u t a tten d re  dans u n  éclai­
rage constan t, au  moins une heure, afin  que les anim aux soient bien 
ad ap tés  à  l ’in tensité  lum ineuse choisie. Si on la  fa it varie r lentem ent, 
les crustacés ne réagissent pas.

Si la varia tio n  est brusque, quel que soit son  signe, il y  a chute. 
Des Copépodes sont placés dans u n  bocal à  une lum ière très  atténuée. 
Ils  p rennen t une répartition  fixe, son t assez condensés à  la surface. Si on 
allum e brusquem ent une lam pe électrique, ils to m b en t inertes pendan t 
quelques centim ètres, puis rem onten t activem ent sous l ’influence de leur 
phototropism e positif e t  p rennen t une rép artitio n  plus superficielle. A 
l ’ex tinction  de la lam pe, il y  a  encore chute, m ais m om s accentuée.

Nous avons appliqué à  l ’é tude de la  sensibilité lum ineuse différen­
tielle des Copépodes les mêmes techniques que pour celle des Daphnies, 
elles son t décrites page 440 e t  suivantes, nous n ’y  reviendrons pas. 
Mais la  faiblesse des réactions n ’a pas perm is de m esures précises. E n  
gros les phénom ènes observés sont to u t à  fa it du m êm e type.

Si l ’on place les Copépodes dans u n  cham p lum ineux hétérogène, 
ils p résen ten t tou jours une réaction m anifeste au  passage des zones 
claires dans les régions som bres e t  vice versa, pourvu  que la différence 
de leurs éclairem ents atte igne une valeur m inim um  d ’ailleurs assez 
forte.

C. Action de  l a  lum ière  sur  le  n iv ea u  d e  flottaison

Toutes les expériences relatées ju sq u ’ici, o n t été faites dans des 
tu b es  horizon taux  ou des cuvettes p lates ; elles p o rta ien t su rto u t sur 
l ’é tude de l ’o rien ta tion  p a r  la  lum ière, du  phototropism e e t de ses varia-
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tions. J ’ai voulu, en dehors de to u te  action directrice, voir l ’influence de 
l’énergie lumineuse sur le n iveau  de flottaison.

Dans tou tes les observations précédentes, les an im aux ne disposaient 
dans le sens vertical que d ’une très faible h au teu r de liquide, quelques 
centim ètres. Mais on p eu t prendre des vases beaucoup plus h au ts , de 
telle manière qu ’en dehors des m ouvem ents horizontaux  réglés p a r la 
lumière seule, puissent aussi se produire des varia tions verticales. D ans 
ce cas, on observe dans des formes n e ttem en t positives, u n  triage en 
hau teu r parfaitem ent ébauché.

T out à  fa it en surface, on trouve Acartia Clausi en grande abondance 
e t aussi des larves nom breuses : nauplii, zoés. A u fond, s ’accum ulent 
des espèces différentes Centropages, Isias, Temora, Parapontella, etc.

Or, il est à no ter que les in tensités lumineuses sont les 
mêmes dans les diverses régions, si l ’on évite, bien 
entendu, e t p ar des écrans appropriés, la  lum ière diffuse 
qui v ien t des parois de la  salle e t  les rayons réfractés 
qui pourra ien t pénétrer par la surface du liquide.

I l  sem blerait donc, qu ’av a n t to u t renversem ent 
tropique, une in tensité  lum ineuse un  peu forte  fasse 
d ’abord  enfoncer les anim aux.

Nous voyons que la lum ière p ara ît avoir deux 
actions n e ttem en t distinctes : l ’une purem ent directrice 
e t d ’orien tation , c’est u n  tropism e au sens de L oeb ; 
l ’au tre  rég it en p artie  la d istribu tion  verticale en fa i­
san t élever ou enfoncer les anim aux. On p eu t aisém ent 
les séparer l ’une de l ’au tre . P our des intensités faibles, 
les an im aux s 'é lèvent ; pour des intensités fortes ; ils 
s’enfoncent plus ou moins, su ivan t les espèces.

Nous pouvons aussi utiliser les grands tubes de 
verre qu i nous on t servi dans l ’étude du p h o to tro ­
pisme. Mais nous les placerons verticalem ent, dans u n  
support, parallèlem ent à la fenêtre. U n tu b e  ainsi 
orienté m ontre  au  b o u t de 30 m inutes, sa population 
répartie  de la  m anière suivante : la  p lupart des anim aux 

f i g .  XXVIII. A ction sont tom bés au  fond en un  am as très dense e t  très
de la  lum ière  su r
ia  ré p a r t i t io n  ver- com pact, leurs m ouvem ents sont faibles, car ils sont
cale dos Coptpod.es. r
2 , íe  tu b e  a u  rem - tellem ent entasses qu ils se com prim ent m utuelle-
plissuge; 1, le  tubo  -, ,  ,  ,  , .
au  b o u t de 30 '. m ent, seuls ceux de la couche superieure sont tres
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actifs. U n  au tre  groupe, moins ab o n d an t e t  beaucoup  plus lâche, se 
vo it au  som m et du tube, au  voisinage de la  su rface  libre. Enfin, des 
individus peu  nom breux sont disséminés un  peu p a r to u t  entre les deux 
am as.

Si l ’on glisse u n  cylindre de papier noir, en tra n t à  fro ttem ent doux et 
ferm é en bas, su r le tube de verre, de m anière à 
couvrir les 5/6 de sa longueur à p a r tir  de l ’ex tré­
m ité inférieure, on n ’observe qu ’un changem ent in si­
gnifian t en  45 m inutes, sauf une vive ag ita tio n  
des couches superficielles de l ’am as inférieur à l ’e n ­
lèvem ent brusque du  papier noir. Mais si l ’on a tte n d  
deux heures e t  demie, on p eu t constater que la  
m ajeure p artie  du  groupe inférieur a  rem onté ju s ­
q u ’à  l ’orifice du  papier où s’est formé u n  am as trè s  
riche. Si la  population originelle n ’é ta it  pas tro p  
dense, il ne reste  rien à l ’extrém ité inférieure, les 
an im aux  n ’é ta n t pas assez serrés pour se tu e r p a r  
leur entassem ent. Le phénom ène est encore beaucoup 
plus net, si l ’on glisse le cylindre de papier dès le 
rem plissage du  tu b e , sans a ttend re  l ’écrasem ent su r 
le fond.

J e  me suis dem andé aussi, si des lum ières 
colorées o n t une action su r la  rép artitio n  v e r­
ticale, e t  si les an im aux se groupent de m anière 
spéciale su iv an t la n a tu re  des rad ia tions qu ’ils 
reçoivent.

P our é tu d ie r ce problèm e, j ’ai em ployé le tu b e  
à  m anchons extérieurs qui m ’a servi dans mes 
recherches su r les sensibilités différentielles. (Voir 
page 446.)

D ans chacun des deux m anchons, on p eu t verser 
u n  liquide coloré quelconque e t, si l ’on veu t, plonger 
l ’ex trém ité  inférieure du  tu b e  central dans l ’axe d’une éprouvette  pleine 
d ’une solution colorée.

Comme liqueurs colorées, j ’ai em ployé à  diverses concentrations : 
le  b leu  de m éthylène, le carm in, l ’acide picrique, le b ichrom ate de potasse, 
le  v e rt de m éthyle.

Les résu lta ts  obtenus o n t tou jours été les mêmes, quels que soient

%

F ig . XXIX. A ction  d e  la  
lum ière  s u r  la  rép a r­
t i t io n  vertica le  des 
Copépodes. 1, tu b e  
a u  rem plissage ; 2 , 
30 p lu s , t a r d  ; 3 , 1 
h eu re  p lu s  ta rd .

A r c h . d e  Z oo l . E x p . e t  Gé n . -  T . 64. — F . 5. 34
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les colorants utilisés. Ils son t représentés dans la figure x x x  qui 
m ontre une expérience où le m anchon supérieur con tenait du  bleu  de 
m éthylène foncé, le m anchon inférieur de l ’acide picrique sa tu ré  e t l ’éprou-

v e tte  du  picro-carm in pur, presque opaque.
I l  se form e sept groupes : l ’un  en h a u t du 

tu b e  central au-dessous de la  surface libre, 
un  au tre  au  fond, puis deux à  chaque m an ­
chon, au-dessus e t au-dessous, le septièm e 

M—\~  -- au-dessus d u  niveau de l ’éprouvette. Les
cinq am as interm édiaires trad u isen t très 
n e ttem en t la  sensibilité lum ineuse différen­
tielle des Copépodes. C’est une question 
d ’in tensité lum ineuse qui in terv ien t seule : 
la  couleur des rayons n ’a pas d ’influence 
appréciable, car les résu lta ts son t identiques,

4 quelles que soient les solutions colorantes 
employées. Toujours, dans les zones colorées 
les anim aux son t très rares e t pour n ’im porte 
quelle te in te .

C ette expérience est in téressante à  un
5 a u tre  poin t de vue que celui qu i nous 

occupe. En effet, elle semble donner une 
réponse dans le sens négatif aux  questions

6 que se posaien t P au l B e r t  e t M e r e j k o v s k y , 

à  savoir « Les anim aux voient-ils les mêmes 
rayons lum ineux que nous ? » e t  « Les C rus­
tacés inférieurs distinguent-ils les couleurs? »

e ...

P ig . x x x . A ction  des  lum ière s  colorées 
s u r  la  rép a r titio n  v ertica le  dos Copé- 
podes. 1, 2 , 3 , 4 , 5 , 6. 7, les  am as  de 
c ru s ta cés  ; M . M ’, m anchons de 
v erre , p le ins d e  liq u eu rs  co lo rées; 
B , B , bouchons; E ,  ép ro u v e tte ; TC , 
tu b e  cen tra l ; L , lum ière .

A c t i o n  d e  l a  t e m p é r a t u r e

A . S u r  l e  p h o t o t r o p i s m e . —  Nous 
avons longuem ent exposé cette  influence à 
propos du phototropism e (page 465). nous n ’y  
reviendrons pas.

B. S u r  l e  n i v e a u  d e  p l o t t a i s o n . —  La 
tem pératu re ag it d irectem ent sur la répartition  verticale des Copé- 
podes, quels q u ’ils soient, positifs ou négatifs.
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I l  est facile de s ’en assurer par la technique sim ple su ivante : on 
place les an im aux dans une série de tubes de B o r e l , rangés côte à côte, 
à la lum ière solaire diffuse, mais à  des tem pératures différentes. A  21° 
les crustacés ont une répartition uniform e; à 27° ils  com m encent à s ’accu­
muler au fond ; à  28°,5 ils y  sont presque tous, à 32°5 ils form ent au bas du 
vase une couche très mince.

A m esure que l ’eau se refroidit, on les vo it s ’élever e t reprendre leur 
rép artitio n  prim itive.

Les faits son t to u t à fa it com parables à ceux q u e  nous avons signalés 
chez les D aphnies (page 447).

/ / '  "  22?  ? / • '  "  U ?  "  Sa? "  S P  S 3 ' i<f?

F is .  XXXI. A ction  de la  te m p é ra tu re  s u r  le  n iv e au  d e  f lo tta iso n  des Copépodes.

C. S e n s ib i l i t é  th e r m iq u e  d i f f é r e n t i e l l e .  —  On p eu t l ’étudier 
à  l ’aide du  tu b e  à m anchons extérieurs que nous avons décrit page 446.

Placés dans le tu b e  central, dans de l ’eau  norm ale, les Copépodes se 
répartissen t en deux groupes, l ’u n  superficiel, l ’a u tre  profond. Si l ’on 
verse dans le m anchon supérieur de l ’eau à  35-40° en s’arrangean t pour 
que les n iveaux  coïncident, on v o it le groupe supérieur descendre e t se 
m ain ten ir au-dessous de la  zone chauffée. I l  rem on te  plus ta rd , quand 
l ’écart de tem péra tu re  réalisé est tom bé par refroidissem ent au-dessous 
de la  valeur m inim um  nécessaire pour provoquer la  chute.

Les résu lta ts  sont nets, m ais les m ouvem ents sont sensiblem ent 
moins rapides que chez les D aphnies (page 447).

D ans le tu b e  central, plaçons de l ’eau de m er norm ale chargée de Copé­
podes e t à 18°, tem pératu re du  laboratoire. Le tu b e  porte, en son milieu, 
une gaine de papier noir, m aintenue p a r une pince. Les anim aux se 
répartissen t en quatre  groupes : l ’u n  superficiel, le deuxièm e im m édiate­
m ent au-dessus du papier, le troisièm e ju ste  au-dessous e t  le quatrièm e 
au  fond. Le m anchon supérieur est alors rem pli d ’eau  à 34° ce qui porte 
à 29° la tem pératu re  de l’eau du tu b e  in térieur. Le groupe superficiel
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tom be lentem ent, se confond avec le groupe 2, sans franchir le papier 
noir, car il est arrê té  par sa sensibilité différentielle lumineuse. On voit 
ainsi nettem en t l ’action de la tem péra tu re  e t celle de la lumière.

Si l’on réalise dans u n  tu b e  de Borel deux  couches d ’eau superposées
à  des tem pératures différentes, 15° en bas, 20° en h au t, on vo it les Copé­
podes se m aintenir dans la deuxième. L orsqu’ils pénè tren t tro p  dans la 

zone froide, leurs m ouvem ents se ra lentissent e t  ils 
to m b en t passivem ent sur le fond, comme paralysés 
p ar le froid. Si l ’éca rt therm ique est moins p ro ­
noncé, ils on t le tem ps de se défendre, de rem on­
te r  dans la  couche chaude e t de s’y  m aintenir. 
L eur sensibilité e t  leurs réactions vis-à-vis du 
froid paraissent m oins délicates que pour les 
hau tes tem pératures.

On peu t donc dissocier l ’action de la  tem pé­
ra tu re  en  deux parties : I o m odification plus ou 
m oins n e tte  du  phototropism e, e t 2°; production 
directe d ’un m ouvem ent ascensionnel ou de des­
cente dans lequel la  lum ière n ’in terv ien t pas.

P our les varia tions therm iques, on observe les 
mêmes réactions, quels que soient les Copépodes 
étudiés. Seule, la  position du seuil varie pour 
chacun d ’eux, ou, en d ’autres term es, ils ont 
chacun  leur sensibilité propre. U ne varia tion  lente 
ne p rodu it aucune réaction. Mais, quand la  tem ­
p éra tu re  devient u n  peu élevée, la  vitesse des 
m ouvem ents nata to ires augm ente, les anim aux

FIG. xxxn. Copépodes : son - s’ag iten t vivem ent, sans qu’on puisse voir une
s ib iiité s  différentielle s  th e r-  réaction  d ’ordre général ou n e ttem en t significa-
m ique e t  lum ineuse. 1, 2 , o  °
3,4, les amas de Crustacés; tive. Leurs m ouvem ents sem blent désordonnés.
M ,  m anchon  no ir.

Si la  varia tion  therm ique est brusque, les 
anim aux s’enfoncent. L a réaction  se m anifeste déjà pour u n  écart th e r­
mique qui ne dépasse guère 3°, la  tem pératu re  du m ilieu prim itif oscil­
lan t au tour de 18-20°.

On peu t m ontrer le phénom ène d ’une manière très simple e t  très 
frappan te  en opéran t ainsi q u ’il suit. D ans u n  tube de Borel, on super­
pose trois couches de la m êm e eau de m er, l ’inférieure à  15°, la  m oyenne 
à  20°, la  supérieure à 25°. Les deux couches extrêm es on t avantage
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à être légèrement colorées par des traces de bleu de méthylène, ce qui 
les rend plus visibles (on peut aussi ne colorer que la couche médiane). 
On charge à la pipette la zone centrale à 20° avec des Copépodes bien 
vivants. Il restent littéralement encagés dans celle-ci, par le jeu de leurs 
sensibilités différentielles thermiques. Ils n ’envahissent to u t le tube que 
très lentement, à mesure que l’égalisation des tem pératures s’effectue. 
Leurs mouvements pourraient, en quelque sorte, perm ettre de suivre 
la marche du phénomène physique.

La régularisation du niveau de flottaison se fa i t  par le mécanisme

T  1  £

“i

Fie;, x x x ii r .  S ensib ilité  différentielle the rm ique des Copápocles. T ,  tém o in  ; 1, couche m édiane colorée ; 2, couches
ex trêm es colorées.

suivant. Dès que les Copépodes pénètrent dans les couches chaudes, 
leur nage s’arrête net e t ils tom bent passivement. Ils nagent de nouveau 
dans l’eau à la tem pérature de laquelle ils étaient adaptés. S’ils arrivent 
dans l ’eau froide, ils donnent un violent coup d ’antenne qui les fait 
élever d’un bond. Toutes ces réactions sont d ’au tan t plus nettes que les 
écarts thermiques sont plus grands.

En résumé, la tem pérature agit sur les Copépodes pélagiques marins 
étudiés de deux façons distinctes.

1» Elle modifie en l ’accélérant, la vitesse du renversement photo­
tropique en fonction du tem ps et de l’intensité lumineuse. Si l ’on prend 
celle-ci constante, le renversement sera d ’au tan t plus rapide que la tem ­
pérature sera plus élevée. Pour une espèce déterminée, on peut tomber 
sur le cas limite suivant : à partir d ’une certaine tem pérature, la vitesse
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d u  renversem ent est telle que la  phase positive p a r exemple est suppri­
mée en pratique. Au-dessus de cette tem p éra tu re  l ’espèce considérée 
sera toujours négative, au-dessous elle sera toujours positive e t d ’a u tan t 
plus nettem en t que l ’on descendra davantage. Souvent, si ce n ’est to u ­
jours, il n ’y  a pas de véritab le  tem pératu re  critique en quelque sorte, 
mais une région therm ique assez large où le tropism e de l ’anim al ap p a ra ît 
comme indifférent ou oscillatoire.

2° L a tem pératu re agit, en outre, d irectem ent sur le n iveau  de 
flottaison de nos crustacés. Ils s’enfoncent d ’a u ta n t plus q u ’elle est plus 
élevée e t ce phénom ène p a ra ît très  général, tou tes les formes exam inées 
l ’ay an t présenté ju squ’ici.

'ui.fa n

F is .  X X X IV . S ensib ilité  d ifférentie lle  chim ique d e s  Copépodes. T , tém o in  ; P , p ip e tte .

ACTION DES SUBSTANCES CHIM IQUES

A. S u r  l e  p h o t o t r o p i s m e . —  Nous l ’avons examinée précédem m ent 
(page 466 e t suivantes).

B. S e n s i b i l i t é  c h i m i q u e  d i f f é r e n t i e l l e . —  Elle est ex trêm em ent 
n e tte  vis-à-vis de nom breuses substances, toxiques ou non.

On peu t la révéler de la façon suivante. Dans une grande éprouvette, 
on verse de l ’eau de m er norm ale chargée de Copépodes. Puis, à  l ’aide 
d ’une pipette très effilée, on dépose sur le fond une trace de la substance
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à  étud ier e t  l ’on attend . On vo it b ien tô t les C rustacés s ’élever à mesure 
que la diffusion se produit e t  la  lim ite inférieure de leur zone de rép a r­
titio n  semble coupée au  couteau, te llem ent elle e s t tranchée.

L ’expérience est particulièrem ent belle avec le perm anganate de 
potasse, le sulfure d’am m onium , l ’am m oniaque, etc.

On p eu t considérer le dispositif em ployé com m e une varian te  de 
ceux qui on t servi à P f e f f e r . J en n in g s  e t son école, H . M unro P o x  
pour étudier le com portem ent des sperm atozoïdes de fougères, des 
protozoaires en présence des substances chim iques d iffusant dans le milieu 
q u ’ils h ab iten t. Les résu ltats obtenus so n t to u t à  fa it du  même ordre 
que ceux que ces divers au teurs on t constatés.

F o x  en particulier, sur les Bodo en présence d ’oxygène, arrive à des 
conclusions que je crois exactes e t qui me sem blent s’appliquer aux 
réactions de nos Copépodes en face des substances chim iques diffusant 
dans l ’eau  q u ’ils peuplent.

C. Action  d e s  substances  chimiques su r  l e  n iv ea u  d e  flottai­
so n . —  Les anim aux sont placés dans une solution homogène de la 
m atière que l ’on veu t essayer e t  à  côté, on dispose des vases tém oins qui 
donneront la  répartition  normale.

L ’alcool, le th e r ,  les acides fon t enfoncer n e ttem en t les Copépodes 
du  p lank ton  positif. Tous les acides em ployés son t actifs e t on p eu t les 
ranger dans l ’ordre d ’efficacité su ivan t : acétique, chrom ique, picrique, 
b u ty rique  pour les acides étudiés.

L ’acétone, le chloral, l ’acétate  d ’éthyle, la  glycérine, la  digitaline, la  
narco tine n ’o n t paru  avoir aucune influence visible, m êm e après un  
tem ps assez long.

Ces faits son t valables pour une lum ière d ’in tensité  moyenne. Si 
ce tte  in tensité  est très forte, les phénom ènes changent. D ans l ’eau n o r­
m ale, en effet, les Copépodes se tassen t fo rtem ent sur le fond du vase : 
de nom breuses substances chim iques peuven t dim inuer considérable­
m en t ce tassem ent en donnan t une rép artitio n  plus régulière. C’est le 
cas p a r exemple de la soude, du  perm anganate de potasse, de l ’aldéhyde 
form ique. L ’am m oniaque au  contraire ne p a ra ît  avoir aucun effet net.

Le lactose e t  le saccharose fon t légèrem ent enfoncer les anim aux. 
Le glucose n ’a  guère d ’action, n i la  soude, le perm anganate.
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Les figures ci-contre donnent une idée exacte des faits observables. 
L a rangée supérieure représente les tubes d e  B orel vus par transparence, 
les cercles inférieurs m o n tren t ces mêmes tu b e s  vus par-dessus. Les flèches 
indiquent la direction des rayons lum ineux.

On voit que les Euterpe (e ) sont au  fo n d  e t négatifs sous l ’action du

Témoin ^  Lacttxsc, Jacc/?a.ioit ÇluCcii. ifo iodc. A  cfylom iÿ JUimznyafl. V tluee <Ju,MnccsU. AaccÙ f.

5

■. ' •

v . ' r '• •• ■ V. 
\

1
X

1 ©Ö
1 A ! Ó

F ia . XXXV. A ction  des  su b stan ce s  ch im iques su r le  n iv e au  d e  f lo tta iso n  e t  le  p h o to tro p ism e d es  Copépodes

lactose, du  saccharose, du  glucose. Ils so n t au  contraire superficiels et 
violem m ent positifs sous l ’action prolongée du  perm anganate , après 
être passés par une phase négative profonde.

Le dispositif sim ple em ployé p erm et ainsi de m ontrer la  double 
action de la p lu p a rt des substances chim iques. D ’une p a rt, elles m odifient 
la  réaction photo tropique (vue par-dessus), d ’au tre  p a rt, elles agissent 
directem ent sur la rép artitio n  verticale (vue „par transparence).

D. A c t i o n  d e s  I o n s  H  e t  OH. —  N ous avons étudié précédem m ent 
l ’influence de ces ions su r le phototropism e (page 468). I l  nous reste  à 
voir leur action  su r le niveau de flottaison.

On opère com m e d ’hab itude, dans des tubes de Borel qui reçoivent
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F ia . XXXVI, A ction  des ions H +  e t  O H — s u r  le n iv eau  de flo ttaison  des Copépodes p élag iques m arins.
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chacun 75 cmc. d ’eau de m er de P H  déterm iné. O n  ajoute alors les Copé­
podes filtrés e t égouttés, comme il a é té  décrit page 469. Des vases tém oins 
con tenan t de l ’eau de m er pure so n t intercalés d a n s  les séries.

On constate alors, que dans la  série acide, le s  anim aux s’enfoncent 
d ’a u ta n t plus que le P H  est plus bas, les ions H  p lu s  nom breux. L a  figure 
ci-contre m ontre les phénom ènes observés.

Au contraire, dans la série alcaline, on n ’observe aucune m odifica­
tion  d u  niveau de flottaison. L a  rép artitio n  re s te  absolum ent com pa­
rab le à  celle des vases tém oins.

A c t i o n  d e  l a  c o n c e n t r a t i o n

Nous avons vu q u ’il é ta it facile de faire v a rie r  la concentration de 
l’eau de m er soit en plus, soit en m oins.

D ans le prem ier cas, on p eu t em ployer deux techniques : ou bien 
a jo u te r à l ’eau des substances solubles ch im iquem ent inactives e t en 
proportion  connue, ou bien évaporer une fraction  déterm inée d ’un volum e 
m esuré d ’eau de mer. I l  fau d ra  alors laisser ce tte  ea u  surconcentrée dans 
un  vase largem ent ouvert, au  m oins 24 heures ap rès refroidissem ent, 
de m anière que l ’équilibre gazeux puisse se ré tab lir.

Comme substances dissoutes, nous avons s u rto u t utilisé le chlorure 
de sodium  à  2 p. 100, ou le glucose au  m êm e titre .

L ’effet de la  surconcentration p eu t être étudié :
a) Sur le phototropism e. Nous l ’avons déjà  signalée à  son propos. 

R appelons q u ’elle es t très générale ; les an im aux  positifs voient 
leur réaction  renforcée, les formes négatives son t au  contraire désensi­
bilisées.

b) Sur le niveau de flottaison. U ne population positive est placée 
dans un  tu b e  de Borel contenant l ’eau  surconcentrée, on constate  q u ’elle 
se tie n t à  u n  niveau n e ttem en t supérieur à  celle d ’u n  vase tém oin. T ou­
jours la  surconcentration fa it élever les Copépodes.

E nfin , on p eu t rechercher ce qui se passe au  con tac t de deux couches 
de concentrations différentes. I l  est très  facile de réaliser p a r la tech ­
nique que nous avons indiquée plus h a u t (page 424) tro is couches liquides 
de densités différentes, l ’une au-dessus de l ’autre . L ’inférieure sera su r­
concentrée p a r évaporation de 1/10 par exemple, la  m édiane sera de 
l ’eau  norm ale habitée p a r ses Copépodes e t  enfin la supérieure sera diluée 
par addition  de 1/10 d ’eau distillée.
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D ans ces conditions, les anim aux so n t véritablem ent enfermés dans 
la couche médiane e t  s ’y  m aintiennent p en d a n t des heures ta n t  que la 
diffusion, très lente dans ces conditions, n ’a pas homogénéisé le milieu. 
Ces faits sont valables pour une tem péra tu re  d ’environ 15°; si, au  con­
tra ire , elle est supérieure à  20°, il apparaît, comme nous l ’avons vu, une 
tendance à la descente qui s ’accentue à  m esure que la tem pératu re  croît. 
I l  est possible de rendre cette  tendance assez forte, pou r obliger les 
Copépodes à en tre r dans la couche surconcentrée, même à  une valeur 
m ortelle (évaporation d 'u n  cinquième). L ’action therm ique pure est 
donc plus puissante e t plus efficace que la  réaction différentielle. Celle-ci

'  '  ■’ M'  ;
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F ig . x x x v ir . A ction  de la  s a lin ité  s u r  les Copépodes. T ,  té m o in  ; 1, couche m édiane seu le colorée ; 2, couches 
ex trêm es colorées ; B ,  eau  de m e r d iluée ; N ,  eau  de m e r  norm ale ; S ,  eau  de m e r su rconcen trée.

d’ailleurs n ’est pas abolie, les anim aux la  présen ten t au  con tac t des 
deux zones, mais ils finissent p ar la surm onter.

P a r  conséquent, une varia tion  en plus ou en moins dans la  concen­
tra tion , lorsqu’elle a tte in t une certaine valeur, agit très  n e ttem en t sur 
la répartition  des crustacés.

I l  fau t, pour q u ’il y  a it réaction au  con tac t de deux zones de concen­
tra tio n  différente, que l ’écart atteigne une certaine valeur m inim um  
(seuil). I l  y  a  u n  rap p o rt é tro it en tre  la  valeur de ce seuil e t celle de 
l ’excitation originelle. Enfin, pour qu ’il y  a it m ouvem ent, il fau t que 
la varia tion  so it brusque. U ne varia tion  lente e t continue de l ’ex c ita ­
tion  ne provoque pas de réaction, quelle que soit la  valeur finale q u ’elle 
atteigne.
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Si la varia tio n  de concentration a. lieu en m oins, p a r exemple p ar 
addition  d ’un  volum e déterm iné d ’eau douce à  une quan tité  mesurée 
d ’eau de m er, on constate tou jours que les an im au x  positifs son t désen­
sibilisés e t  pour une certaine dilu tion dev iennen t négatifs. C’est un  
fa it très général. Mais, en outre, la  dilu tion fa it  toujours enfoncer les 
Copépodes.

Ce qui p a ra ît le plus frap p an t dans ces expériences sur l ’action de la 
concentration, c’est la constance e t  la  généralité des résu ltats obtenus, qui 
s ’opposent d ’une m anière fo rt n e tte  à  l ’inconstance e t  aux  différences 
spécifiques de l ’effet des substances chimiques.

V. — Annélides.

Les expériences su r les vers de ce groupe o n t été beaucoup moins 
nom breuses e t  moins suivies que celles su r les Copépodes. Cela tien t à 
l ’irrégularité de la présence des Annélides dans les pêches e t  quand elles 
ex isten t, à  ce q u ’elles sont souvent en tro p  p e tit  nom bre. Parfois, au  
contraire, on les trouve en  très grande q u an tité , ce qui perm et des 
recherches prélim inaires.

J ’ai p u  é tud ier le com portem ent de Tomopteris helgolandica Greeffi, 
de Sacconereis e t d ’une larve de Spionidien indéterm inés.

Pour toutes ces formes, on observe des réactions exactement du même 
type que celles que nous avons signalées pour les Daphnies et les Copé­
podes.

Tomopteris helgolandica Greef.

Les adultes sont doués d ’u n  phototropism e négatif intense et ré a ­
gissent n e ttem en t aux  variations de concentration. On p eu t les enfermer 
comme dans une cage, au  sein d ’une couche d ’eau  norm ale, reposant 
su r de l ’eau surconcentrée e t recouverte d ’eau diluée.

D ans celle-ci, les Annélides so n t arrêtées par le mécanisme su ivant. 
Les parapodes cessent de b a ttre  e t l ’anim al tom be passivem ent. S’ils 
a rriv en t dans la zone concentrée, ils p résen ten t un  violent m ouvem ent 
de recul, suivi d ’une nage en  arrière e t  d ’un dem i-tour.

Si on les m et dans l’eau norm ale à 18-20° sur laquelle repose une 
couche plus chaude, ils n ’en tre n t pas dans celle-ci qui fonctionne comme 
une barrière, si l ’écart therm ique est égal ou supérieur à  5°.
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E n a rriv an t dans la conche chaude, les Annélides fo n t dem i-tour 
e t ren tren t dans la zone froide. Si, à la  su ite  d ’un m ouvem ent très violent, 
elles ont pénétré  loin dans l ’eau chaude ; la  nage cesse to u t  à  coup, les 
anim aux to m b en t passivem ent et les m ouvem ents ne reprennen t que 
dans l ’eau froide.
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F ig . x x x v ii i .  A ction  de la  sa lin ité  s u r  Tomopteris. T ,  tém o in  ; 1 , couche m édiane seu le colorée légèrem en t au  
b leu  d e  m é thy lène  ; 2 , couches ex trêm es colorées ; D ,  eau de m e r diluée ; N ,  eau de m er norm ale 
S ,  eau  d e  m er su rconcen trée.
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F ig . XXXIX. S ensib ilité  d ifférentie lle  th e rm iq u e  de Tomopteris. T ,  tém oin  ; 1, couche m édiane  seu le co lorée:
2, couches ex trêm es colorées.

L arves d e  Spio n id ie n

Certaines années, ces larves se sont m ontrées abondantes dans un  
certain nom bre de pêches, e t on a  pu faire sur elles des expériences assez 
suivies. J e  n ’ai pas pu  déterm iner l ’espèce à  laquelle elles appartiennen t,
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ni même le genre, b ien  q u ’il m ’a it p a ru  p robable qu ’elles soient des 
larves de Polydora.

Ces larves pourvues de deux longs tentacules post-céphaliques, sont 
de couleur très foncée, presque noire, e t hérissées de longues soies plus 
grandes dans la région antérieure.

Lorsqu’on les récolte, elles se m on tren t douées d’u n  phototropism e 
positif puissant e t  très typ ique. Celui-ci se renverse spontaném ent avec 
le tem ps, si l ’in tensité lum ineuse est suffisante. L a  vitesse du  renverse­
m ent est fonction : I o de l ’in tensité  de la lum ière ; 2° du tem ps ; 3° de la 
tem pérature. On re trouve donc ici encore les fa its  signalés chez les 
Daphnies, les nauplii de B alanes e t les Copépodes.

L ’am m oniaque, la soude renversen t la  réaction  des larves positives, 
ou to u t au  moins les désensibilisent nettem ent.

L ’aldéhyde form ique te n d  aussi à les renverser. L ’acide acétique, 
l ’acide chlorhydrique les renforcent au  contraire dans le sens positif. Les 
sucres sont sans action. L a  glycérine à la dose de 1 gou tte  pour 20 cmc. 
d ’eau  tend  à  les renverser ; à la  dose de 3 gouttes, on ne constate 
aucun effet ; à la dose de 7 gouttes, il y  a  renforcem ent de la réaction 
positive.

L a surconcentration e t la  d ilution agissent exactem ent comme chez 
les Copépodes, c’est-à-dire que la  dilu tion rend les larves négatives ; 
tan d is  que la  surconcentration  les sensibilise fo rtem ent dans le sens 
positif.

Des larves pêchées positives le 21 aoû t, é ta ien t tou tes négatives le 25. 
C ette phase négative para issait solidem ent fixée e t  l ’on n ’a pas pu  la 
modifier par l ’emploi des substances chim iques les p lus variées.

Nos larves de Spionidien se sont montrées posséder une sensibilité 
lumineuse différentielle très nette. En effet, elles s’élèvent en sur­
face dans une lumière très faible, si on fait croître brusquement l’in­
tensité lumineuse, on observe toujours une chute passagère très caracté­
ristique.

L ’eau diluée fonctionne comme une barrière, les anim aux n ’y  pénètren t 
jam ais. L ’eau surconcentrée ne  les a rrê te  pas, ils y  en tren t même si elle 
est concentrée à u n  ta u x  rap idem ent m ortel.

Enfin ces larves n ’o n t pas m anifesté de sensibilité différentielle th e r­
m ique bien visible.
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Sacconereis

Nous n ’avons jam ais eu de ces form es en quan tité  suffisante pour 
bien les étudier, cependant il nous a été perm is de constater q u ’elles sont 
douées d ’un  phototropism e positif p u issan t e t des réactions du même 
ty p e  que les larves de Spionidien e t  les Copépodes.

R ésum é

Les larves d ’Annélides e t  les T om opteris étudiées dans ce paragraphe 
se son t com portées dans l ’ensemble d ’une m anière très  com parable à 
celle des crustacés. On retrouve des réactions presque identiques : p h o to ­
tropism e puissant se renversant spontaném ent, e t d ’a u ta n t plus v ite 
que la lum ière est plus forte, la  tem p éra tu re  plus élevée. Le p h o to tro ­
pism e est renforcé p a r la surconcentration , renversé p a r la d ilu tion , plus 
ou m oins modifié p a r les substances chim iques, etc. On trouve aussi des 
sensibilités différentielles diverses, su r to u t lumineuse. Enfin, pour les 
larves to u t au  moins, la surconcentration  des couches inférieures ne les 
em pêche pas de descendre si divers stim uli les y  poussent.

Résumé général de la deuxième partie.

Comme un  résum é particulier a été donné à la fin de la  p lu p art des 
paragraphes des chapitres I  e t I I ,  je me con ten terai d’exposer, très briève­
m ent, les résu lta ts  d ’ensemble, fournis p a r les expériences et' les obser­
vations relatées dans la  deuxième p artie  de ce travail.

Les an im aux pélagiques étudiés peuven t se rép artir en deux grands 
groupes physiologiques distincts :

I o Ceux qui ne son t pas photo trop iques ;
2° Ceux qui le sont.
D ans la prem ière catégorie, nous avons étudié une Méduse d ’hy- 

draire, P hia lid ium  hemisphericum  ; un  Cténophore, Pleurobrachia pileus 
e t  un  C hétognathe, Sagitta bipunctata.

P our les deux prem ières formes, la lum ière vive déclariche des m ouve­
m ents nata to ires actifs, sans orienter les anim aux. I l  y  a donc photoci- 
nèse simple, au  sens que P atten  donne à  ce m ot, photocinèse qui n ’existe 
pas, semble-t-il, chez Sagitta.
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Les espèces étudiées dans ce groupe, p résen ten t des sensibilités diffé­
rentielles plus ou moins nettes, vis-à-vis de la tem péra tu re  (Méduses), 
ou vis-à-vis de la  concentration  d u  milieu.

D ans la seconde catégorie, on p eu t constater que, d ’une m anière très 
générale, le signe du phototropism e est fonction d e  l ’intensité lumineuse, 
du tem ps d ’exposition e t de la tem pérature.

Le phototropism e p eu t être plus ou moins m odifié p ar l ’action  de 
substances chimiques diverses. Mais l ’effet de celles-ci ne p eu t pas être 
prévu à l'avance ; il n ’y  a aucune règle générale qui le fasse pressentir. 
N i la formule moléculaire, n i la  fonction chim ique (oxydants, réducteurs, 
etc.) ne donnent de renseignem ents sur l ’influence probable. L ’expérience 
directe seule donne les résu lta ts.

E n  outre, la  lum ière, en dehors de son ac tion  phototropique, ag it 
sur le niveau de flottaison des anim aux, d irectem ent, si l ’on p eu t 
dire.

L a tem pératu re  in te rv ien t en  m odifiant la  réaction p h o to tro ­
pique e t aussi en fa isan t enfoncer ou s ’élever les anim aux p a r action 
directe.

I l  y  a, le plus souvent, une sensibilité différentielle lum ineuse assez 
nette , une sensibilité différentielle therm ique souvent délicate e t  aussi 
une sensibilité différentielle chim ique fo rt précise.

P our les formes m arines, la  surconcentration  e t  la  dilu tion de l ’eau 
norm ale paraissent avoir une action très générale. D ’une p art, il y  a 
m odification du phototropism e, d ’au tre  p a rt, une influence fo rt n e tte  et 
directe sur le niveau de flottaison.

Toutes les espèces étudiées réagissent de la m êm e manière aux  v aria­
tions de concentration e t ce tte  constance dans les résu lta ts  tranche 
d ’une façon frappan te  avec la  v arié té  des réponses spécifiques aux 
m odifications chim iques du  milieu.
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C H A P I T R E  P R E M I E R  

Discussion des résultats

Sur l’influence de la lumière

De l ’ensemble de nos recherches exposées dans la  deuxièm e partie 
de ce trav a il, découle un certain  nom bre de résu lta ts  d ’im portance et 
d ’in té rê t variables, qu ’il nous fau t m a in ten an t exam iner e t discuter 
avec quelque soin.

E n  ce qui concerne l ’action de la lum ière su r les an im aux pélagiques, 
nous pouvons affirmer que cette influence n ’est pas simple, comme on le 
cro it généralem ent. E n  effet, elle peu t produire  soit une photocinèse, 
so it des réactions phototropiques, soit des m ouvem ents déclanchés par 
la  sensibilité lum ineuse différentielle, so it enfin une action spéciale, de 
m écanisme indéterm iné, que j ’ai appelée action  directe sur le niveau de 
flottaison.

E tudions l ’une après l ’au tre  ces diverses m odalités de l ’action  de 
l ’ex c itan t lum ineux.

a. —  Photocinèse

Ce term e désigne le déclan chem ent d u  m ouvem ent chez les êtres que 
l ’on éclaire. I l  a  été employé pour la  prem ière fois p a r P a tten , qui t r a ­
vailla it sur les larves de Calliphora erythrocephala.

I l  sem ble que ce soit l ’effet im m édiat le plus prim itif de la  lum ière 
su r les êtres v ivants. C’est une sim ple réponse m otrice désordonnée 
à  u n  exc itan t externe lum ineux. L ’an im al reçoit de l ’énergie du  milieu 
ex térieur et il répond p ar u n  m ouvem ent n a ta to ire  non orienté. Les lignes 
de force du  cham p énergétique ne l ’in fluencent pas, son m ouvem ent est 
quelconque e t  ab o u tit à une nage dans to u s les sens. I l  y  a seulem ent 
u n  rap p o rt n e t en tre l ’in tensité  des m ouvem ents déclanchés e t celle de 
l’excitan t.
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ceux qui o n t étudié les tropism es et natu re llem ent, on a  cherché à l ’ex ­
pliquer p ar diverses hypothèses.

Nous avons v u  que Steu er  perse  q u ’il y  a u ra i t  une substance sen­
sible em m agasinée dans l ’œuf sous une forme concentrée e t  qu ’une p artie  
de cette  substance hypothétique serait distribuée a u  cours de l ’ontogé- 
nèse, dans les diverses cellules du corps ou dans des organes spéciaux 
différenciés. On com prendrait ainsi l ’affaiblissem ent de la  réaction avec 
l ’âge, puisque le développem ent pulvérise cette  substance dans tou tes 
les cellules. M ais une au tre  fraction serait em m agasinée dans les organes 
génitaux  sous la  forme concentrée initiale e t  transm ise  à  la génération 
su ivan te e t  ainsi de suite. Cette théorie n ’est q u ’u n  décalque de celle 
de W e ism a n n  sur la transm ission des caractères héréditaires e t  du 
germen à trav e rs  les générations. C’est une pure construction  de l ’esprit, 
qu ’on ne p eu t guère soum ettre au  contrôle expérim ental e t qui est d ’ail­
leurs com plètem ent im probable.

L o eb , com m e nous l ’avons signalé dans le cours de ce trava il, a cru 
que certaines substances qui p rennent naissance d an s le corps à  la suite 
du m étabolism e, influencent la valeur de la réac tio n  du  phototropism e 
e t  son signe. E n  généralisant, on a  pensé que la  v a ria tio n  avec l ’âge, 
pouvait être p rodu ite  par l ’accum ulation dans le corps, soit de réserves 
alim entaires, soit de m atières de déchet. Ceci sem blait d ’a u ta n t plus 
plausible que certaines théories du vieillissem ent le considèrent comme 
u n  encom brem ent progressif de l ’organisme p a r les substances de désas­
sim ilation de m oins en m oins éliminées. Nous nous trouvons donc ici 
en face d 'u n e  hypothèse d ’ordre chimique.

C’est pour essayer de contrôler expérim entalem ent la valeur de cette  
théorie, que j ’ai cherché l ’influence possible des m atières alim entaires 
(sucres, peptones, album ine, etc.) ou de déchet (urée, acide urique, etc.) 
sur le phototropism e d ’an im aux jeunes ou adultes.

Comme nous l ’avons vu, les résu ltats obtenus son t p ra tiquem ent 
nuls e t ne donnen t aucune réponse en  faveur de ce tte  hypothèse. Aucune 
conclusion positive n ’en p eu t être tirée e t ils n ’in firm en t la  théorie m é ta ­
bolique q u ’a u ta n t  que le puissent faire des résu ltats négatifs.

D ans le dom aine chim ique, on a proposé d ’assez nom breuses hypo­
thèses pour expliquer les actions tropiques, éclairer leur m écanisme, et 
on a cherché à  les vérifier par des expériences e t des analyses.

Les bo tan istes, qui se son t su rto u t occupés du géotropism e, en p a r ti­
c u lie r  d e la  racine, on t essayé d e  v o n  si, d am  le s  racines norm ales ay an t
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poussé verticalem ent de h a u t en  bas e t  les racines courbées par la pesan­
teu r, il n ’y  au ra it pas de différences chim iques appréciables.

Czapeck s’est su rto u t intéressé à  ce problèm e. I l  constate que les 
racines irritées géotropiquem ent, contiennent u n  excès d ’acide homo- 
gentisinique sur les racines norm ales. Cette q u an tité  d ’acide supplé­
m entaire p eu t aller ju squ ’à  50 p. 100. L ’acide hom ogentisinique ap p a ­
ra ît  av a n t la flexion géotropique, e s t fonction du tem ps de p résen ta­
tion, passe par u n  m axim um  au  d éb u t de la courbure, puis dim inue p ro ­
gressivem ent pour a tte ind re  la  proportion  norm ale quand  la racine 
reprend  la direction verticale. L a  rép artitio n  de cet acide est égale dans 
les deux moitiés de la racine, quand  celle-ci est m aintenue horizontale.

Or, l ’acide hom ogentisinique dérive de la tyrosine p ar oxydation, 
désam ination e t perte d ’acide carbonique.

C3 H 11 N 0 3+ 0 = C 2 H 2 0 2+ N H 2+ C 0 2 
tyrosine acide homogen.

L ’enzyme de transfo rm ation  est la tyrosinase. L ’acide hom ogenti­
sinique est oxydé à  son to u r p a r une au tre  enzyme du type de la lacease 
de B ertrand e t transform é en une substance qui ne réd u it plus le n itra te  
d ’argen t am m oniacal, comme il le faisait.

On broyé et tritu re  les racines, e t  dans l ’ex tra it, on recherche e t  on 
dose l ’acide hom ogentisinique p a r  réduction  du n itra te  d ’argent am m o­
niacal.

Les racines irritées par la  pesan teur son t plus réductrices que les 
racines normales e t contiennent p lus d ’acide. De plus, elles m ontrent 
des propriétés oxydantes générales m oins développées. Ainsi, u n  mélange 
d ’a-naphtol e t de paraphénylènediam ine se colore en  rouge beaucoup 
plus ta rd , le carm in d ’indigo bleui p a r réduction se décolore plus diffi­
cilem ent p a r les ex tra its  de racines courbées que par ceux des racines 
norm ales. D ans la racine en flexion géotropique, il y  a donc augm entation 
de la  teneur en acide hom ogentisinique d ’une p art, e t d ’au tre  p a rt, re ta rd  
dans les oxydations.

Quel rapport y  a-t-il dans la  racine irritée, en tre  la q uan tité  d ’acide 
hom ogentisinique e t le re ta rd  des oxydations ? Est-ce l ’acide qui produit 
ce re ta rd  ? Ou bien n ’y  au ra it-il pas une d isparition m om entanée des 
oxydases occupées à  a ttaq u e r l ’acide e t  non disponibles m om entaném ent ? 
Ou y  a-t-il d ’au tres facteurs em pêchants ?

Les expériences sem blent p rouver que ce sont les oxydases qui dispa­
raissent. Car, si dans un lo t de racines norm ales, on ajoute une très faible
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q u an tité  de racines irritées, les propriétés oxydan tes de l ’ex tra it son t 
fortem ent retardées. T out se passe comme si on in fec ta it l ’oxydase par 
u n  an ti-fe rm ent hypothétique, qui, d ’ailleurs, a  les caractères d ’une dias­
tase , comme on a pu  le vérifier.

D ans le phototropism e des p lantules d ’Avena, o n  observe des phéno­
mènes chim iques du  même ordre.

Pour Czapek , dans la courbure géotropique, o n  peu t constater les 
fa its su ivants : augm entation de l ’acide hom ogentisin ique, qui ne pro­
v ien t peut-être pas d ’ailleurs de la tyrosine préexistante, dim inution des 
oxydations produite sans doute par le développem ent d’une anti-oxydase.

L oeb fit quelques recherches du m êm e ordre. I l  trouve que dans une 
p lan te  photo tropique, il y  a  des processus d ’oxydation  d u  côté éclairé, 
tan d is  que du  côté sombre les réductions dom inent.

Chez les anim aux, il croit d ’abord q u ’il y  a u n e  substance p h o to ­
sensible. don t la form ation serait soit activée, soit re ta rd ée  p ar la lum ière. 
P lus ta rd , il adm et que l ’action des acides sur le phototropism e p eu t 
s ’expliquer p a r un  effet anti-positif, c’est-à-dire ag issant su r la  substance 
anti-positive de Czapek . Les substances em pêchantes de la  réaction pho to ­
trop ique seraien t peu t-ê tre  des acides e t  localisées s u rto u t dans les yeux. 
L a  lum ière v io lette  e t u ltra-v io lette, la  tem péra tu re  ag iraient sur la 
réaction photochim ique. On p eu t im aginer que ces agents travaillen t, 
soit su r la  réaction  photochim ique elle-même, so it sur une substance 
em pêchante, soit sur les deux à  la  fois. Les acides pourraien t aussi 
em pêcher, chez les organismes d ’eau douce, la form ation de la  substance 
sensible d o n t dépend l ’héliotropisme. Mais ceci est en opposition avec 
l ’action de la  tem pératu re  sur le phototropism e.

Ostw ald , en 1908, pense qu’il doit exister un rapport étroit entre le 
phototropism e e t  les processus d ’oxydation  qui s ’accom plissent dans les 
tissus de l ’organism e et il  ten te  de contrôler la  valeur de cette suppo­
sition.

On p o u rra it m esurer les quotients respiratoires des anim aux positifs 
e t  négatifs à  la lum ière e t à l ’obscurité, ce qui donnerait la  valeur b ru te  
e t  globale des processus de respiration. Mais cette  m éthode est tro p  
grossière e t ne p e u t donner que des renseignem ents insuffisants e t  im pré­
cis. U ne au tre  m éthode, à laquelle il s ’arrête , consiste à  rechercher e t 
à  doser les ferm ents oxydants. Ceux-ci son t de deux sortes : I o les per oxy­
dases, oxydases vraies ou indirectes de B ourquelot ; a, ß, y, oxydases 
de Grüsz , ozonides, oxygénases e t  peroxydases de B acii e t Chodat ;
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2° les catatases de L oew , häm ase de S en ter , qui décom posent l ’eau 
oxygénée.

Malgré la critique de P f e f f e r ,  qui estim e q u ’on ne p eu t pas conclure 
des ex tra its  de tissus m orts à  ce qui se passe dans les êtres v ivan ts. 
O s t w â l d  pense q u ’on p eu t é tud ier les oxydases dans les ex tra its  tissu  - 
laires e t les hum eurs e t voir si elles so n t en  re lation avec les réactions 
phototropiques.

I l  prépare donc des ex tra its  d ’anim aux photo tropiques, positifs e t 
négatifs, ou recueille leurs hum eurs. I l  dose leur teneur en per oxydas e 
e t en catalase, puis essayera de voir l ’effet de la lum ière sur ces ex tra its  
e t ces hum eurs e t sur leur concentration  en  ces diverses d iastases oxy­
dantes.

Les peroxydases son t reconnues p a r  la te in tu re  de gayac qui donne 
une coloration bleue avec ou sans eau oxygénée. L a  catalase est dosée 
dans le mélange précédent p a r l ’acide sulfurique e t  le perm anganate  de 
potasse.

O stw a ld  étudie les an im aux su ivan ts : larves de Dytique , d ’H ydro­
phile, de Tenebrio, chenilles de Porthesia chrysorrhea desséchées e t 
vivantes et m aintenues à  la lum ière ou à l ’obscurité. I l  ab o u tit au x  con­
clusions suivantes :

La catalase contenue dans les ex tra its  d ’an im aux tués au  chloroforme 
ou desséchés est rad icalem ent e t  v ite détru ite  p ar la lum ière naturelle 
ou artificielle. Les rayons jaunes son t les moins actifs. L a tem pératu re 
provoque la m êm e destruction.

Les chenilles de Porthesia v ivan tes perdent aussi leur catalase par 
exposition à  la lumière.

A l ’obscurité, la  catalase chez les anim aux vivants augm ente au 
début, puis sa production  dim inue régulièrem ent e t se trouve rem placée 
par une destruction. L a tem pératu re  accélère la vitesse de ce tte  v a r ia ­
tion.

L ’influence de la longueur d ’onde de la lum ière sur les anim aux vivants 
est passablem ent compliquée. Les rayons jaunes favorisent la néofor­
m ation de catalase, ce que ne fa it pas la lumière violette. La destruction 
de la catalase dans celle-ci sera donc beaucoup plus rapide.

Au b o u t de tro is jours, les chenilles m eurent e t la teneur en catalase 
s ’élève à m esure de l ’agonie. D ans la lum ière, la  m ort des chenilles est 
retardée, ainsi que l ’augm entation  de la  teneu r en catalase. L a réaction 
phototropique ap p a ra ît donc comme conservatrice de la vie.
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E n  lum ière faible, la  teneu r des ex tra its  en peroxydase n ’augm ente 
pas en  présence d ’acide. L a lum ière diurne em pêche instan taném ent 
la production de peroxydase en présence d ’acide, à  l ’obscurité la  peroxy­
dase se conserve plus longtem ps dans les ex tra its  qu’à  la lumière.

Chez les chenilles de Porthe-sia v ivantes e t exposées à  la lum ière, la 
peroxydase augm ente à mesure que la  catalase dim inue.

Les rayons violets favorisent la production de peroxydase, tand is  que 
les rayons jaunes l ’arrê ten t. I l  y  a un parallélism e n e t ou plus ou moins 
m asqué en tre  la destruction  de la catalase e t la p roduction  de la peroxy­
dase sous l ’influence de la lum ière dans les diverses régions du spectre.

Les an im aux à  phototropism e positif sont trè s  riches en  catalase et 
très pauvres en perox 3rdase : c ’est l ’inverse pour les anim aux négatifs. 
Les processus phototropiques seraient des processus de conversation. 
Ainsi, les chenilles de Porthesia affamées, qui so n t fortem ent positives, 
m eurent p lus v ite  à l ’obscurité q u ’à la lumière, c ’e s t  le contraire pour les 
larves de Tenebrio  qui son t négatives.

E n  conclusion générale, on peu t dire que la réaction  photo tropique 
des anim aux est en é tro ite  liaison avec la resp iration  des tissus.

A peu près à la même époque, J odlbatjer e t Z eller  entreprennent 
des recherches du  m êm e ordre dans les racines de Raifort illuminées, 
recherches continuées p a r J amada e t J odlbatjer. Ils dosent les 
oxydases e t  la catalase e t a rriven t à  des résu lta ts  différents de ceux 
d ’Ostw ald . Ils m on tren t, en outre, l ’action im p o rtan te  du  chlorure de 
sodium  su r les deux groupes de diastases.

Enfin, en  1907, L ockmann croit m ontrer q u ’il n ’y  au ra it pas dans 
les liquides une peroxydase libre, mais un  zymogène de peroxydase, 
activé p a r la  lumière.

On v o it donc que les différents savants qui se sont occupés de la 
question d ’une m anière to u t à fa it indépendante les uns des autres, sont 
loin  d ’être arrivés à des résultats concordants e t  que les résultats 
d ’Ostw ald  sont sujets à  caution et doivent être vérifiés.

Toujours dans le dom aine chim ique, mais sans ten te r  d ’analyses, on 
a élaboré d ’au tres hypothèses. L a réaction phototropique serait la consé­
quence de l ’action  de la  lum ière sur une substance ou un  groupe de subs­
tances photosensibles, localisées soit dans des organes particuliers (yeux, 
taches pigm entaires), soit disséminées dans certaines cellules ou to u t le 
corps. On au ra it alors u n  stock de substance photosensible détru ite  
p a r exem ple p a r la lum ière, e t reconstruite p ar sécrétion à  l ’obscurité.
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L a réaction fondam entale serait donc u n e  réaction  photochim ique e t 
l ’on au ra it quelque chose de com parable à  ce que l ’on a  im aginé pour la 
vision hum aine. D ans celle-ci, en  effet, on  adm et que le pourpre rétinien 
est, soit la  substance photochim ique elle-même, so it p lu tô t un  pigm ent 
sensibilisateur d ’une réaction photochim ique inconnue. Ces deux con­
ceptions se retrouven t aussi au  su je t du  rô le  de la chlorophylle dans l ’assi­
m ilation  du carbone par les végétaux  verts .

L a sensibilité des anim aux à  la  lum ière serait fonction de la  quan­
t i té  de substance photochim ique, sans cesse d é tru ite  p ar l ’énergie lum i­
neuse, sans cesse sécrétée derechef. E t  l ’o n  com prend alors que la réaction 
photo trop ique ne trad u ira it q u ’une vitesse différentielle en tre  la sécré­
tion  e t la destruction. On pourra it, p a r su ite , s ’expliquer le renversem ent 
du  phototropism e avec l ’in tensité  lum ineuse, la  tem pératu re  : facteurs 
qui m odifieraient la vitesse de réaction  photochim ique dans u n  sens ou 
dans l ’autre.

C’est pour essayer de déterm iner ce que tou tes ces hypothèses conte­
n a ien t de vérité que j ’ai étudié longuem ent l ’influence de nombreuses 
substances chimiques sur le photo trop ism e de nos anim aux.

J e  pensais qu ’il devait être possible, si ces idées é ta ien t exactes, de 
m odifier les vitesses de réactions e t  les équilibres chim iques réalisés, 
en  in tro d u isan t dans le m ilieu des p rodu its  variés, réducteurs, oxydants, 
acides, bases, sels, anesthésiques, etc. N ous avons vu  que les résu ltats 
ob tenus sont très  variables, chez les an im aux  de m êm e signe p h o to tro ­
pique, qu 'on  ne pouvait rien  prévoir a  'priori q u ’il n ’y  av a it aucune 
influence précise de telle ou telle fonction, de telle ou telle capacité chi­
m ique.

I l  est vrai, qu ’on p eu t faire l ’objection suivante. Les agents chimiques 
artificiels ajoutés sont très  différents, quoi q u ’on fasse, des substances 
qui se tro u v en t dans l ’organism e : leur action est tro p  bru tale , n ’a pas 
la  délicatesse infinie, n i la  souplesse de l ’outillage diastasique norm al, 
e t l ’on ne peu t pas, avec des m éthodes aussi prim itives e t  des moyens 
aussi grossiers, in tervenir avec précision sur les réactions organiques en 
jeu . Les résu lta ts  obtenus ne son t pas valables pour l ’explication du  
phénom ène e t la  com préhension de ses diverses m odalités. I l  reste cepen­
d a n t ce fa it que ces moyens, pour grossiers q u ’ils soient, agissent vigou­
reusem ent e t dans u n  sens déterm iné su r certaines formes (par exemple, 
perm anganate sur Euterpe), n ’on t aucune action sur d ’au tres, ou t r a ­
vaillen t en sens inverse su r d ’au tres encore (Acartia).
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L a raison de ce tte  différence d ’action est to u t  à fa it  inexplicable 
pour le m om ent.

I l  ne fau t pas non  plus s’illusionner sur la v a leu r des m éthodes em ­
ployées dans les analyses. On opère sur des tissus broyés ou coupés, ou 
des solutions colloïdales ex traites du corps e t p lu s  ou m oins altérées 
p a r les m anipulations. L ’objection de P fe ffe r  t ie n t  tou jours ; rien ne 
prouve que les conditions soient les mêmes que dans l ’organism e v ivant, 
c ’est p lus probablem ent le contraire qui est vrai. Czapek  réd u it de l ’azo­
ta te  d ’argen t am m oniacal e t exprim e l ’argen t ré d u it en acide hom ogen­
tisinique. Or, il ex iste d ’autres p roduits qui so n t aussi réducteurs et 
qui v o n t fausser les résultats.

J e  sais b ien  q u ’on fa it subir un  tra item en t iden tique au  tém oin. Mais 
il p eu t para ître , chim iquem ent parlan t, aventuré d ’affirmer que la réduc­
tion  est due à l ’acide seul. T out ce qu 'on  p eu t d ire  en to u te  sécurité e t 
c ’est déjà  de très  h au te  portée, c 'est que les racines en courbure géotro­
pique son t plus réductrices que les racines norm ales e t  m oins oxydantes. 
Q uant aux  rap p o rts  que ce fa it présente avec la  réaction  tropique, rien 
ne p eu t les faire prévoir, n i même soupçonner.

P our ce qui es t des dosages de peroxydase e t  de catalase faits 
p a r Ostw ald , ils son t à  reprendre avec des m éthodes plus m odernes 
e t  plus spécifiques, car on sa it m ain tenan t que les techniques q u ’il 
a  employées so n t loin d 'ê tre  précises e t caractéristiques de la p ré­
sence de te l ou te l corps. L a seule conclusion véritab lem ent scienti­
fique qui p a ra ît découler de ces trav au x , c ’est q u ’il y  a une diffé­
rence chim ique décélable entre les anim aux photo trop iques positifs et 
négatifs.

Est-ce à  dire que de telles ten ta tives e t de telles analyses son t négli­
geables e t à re je te r ? Qu’il faille les abandonner parce que tro p  difficiles 
e t  tro p  grossières. Loin de nous cette  pensée. Elles sont, au  contraire, 
très désirables, à  condition de ne pas leur a ttrib u e r une précision e t une 
généralité q u ’elles ne sauraien t avoir. L a vérité, su rto u t en  ces m atières, 
ne p eu t s ’a tte in d re  q u ’à  la suite de recherches nom breuses, variées, 
souven t mêlées d ’erreurs e t de fautes, que le tem ps e t les trav a u x  u lté ­
rieurs finissent tou jours par éliminer. Mais, av an t de voir clair dans ces 
problèm es, l ’esp rit trébuche à chaque pas e t  c’est à  la suite d ’efforts 
plus ou moins heureux e t plus ou moins prolongés, que l ’on finit p ar 
pénétrer l ’essence des phénomènes. Dans l ’é ta t  actuel de la science, nous en 
sommes encore, e t pour longtem ps sans doute, dans la  période des tâ to n -
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nem ents, des essais prélim inaires qui ouvriront la  voie à  ceux qui v ien­
dron t plus tard .

I l  me semble donc que l ’on ne doive accepter q u ’avec les plus extrêm es 
réserves, les conclusions obtenues ju sq u ’ici dans ce dom aine e t q u ’il 
v a u t mieux avouer que nous ne savons p ra tiquem en t rien de positif 
sur les réactions chimiques qui se passen t e t sur leur degré de généralité. 
Nous savons du  moins que le problèm e est ex trêm em ent ardu  e t com ­
plexe, ce qui est une raison de plus pour l ’étudier davantage.

Quoi qu ’il en soit, il reste  acquis que, dans un  très grand nom bre de 
cas,, le signe du phototropism e se renverse en fonction de l ’in tensité 
lum ineuse, de la tem pératu re e t  que la vitesse du renversem ent dépend 
de la puissance de ces deux facteurs. T o u t se passe comme si une réaction  
ou une série de réactions conjuguées en  dépendaient e t  re tentissaient 
sur la valeur du  phototropism e et son signe, ce qui est u n  sérieux appui 
pour la théorie chimique d u  phénom ène.

Mais ici il fau t s’entendre. Les formes que nous avons étudiées, sont 
tou tes assez élevées en organisation, elles possèdent des organes des 
sens plus ou moins différenciés, des yeux  en particulier e t un  appareil 
locom oteur complexe. Ces deux séries d ’organes son t reliées en tre  elles 
p ar un  systèm e nerveux parfaitem ent visible.

Dans ce cas, s ’il y  a réaction  photochim ique à la base du phénom ène 
tropique, elle se passe dans l ’appareil visuel, déclanche des influx dans 
le nerf centripète de celui-ci. Ces in flux  arriven t à un  centre ganglion­
naire qui envoie des influx m oteurs centrifuges à l ’appareil locom oteur. 
On a exactem ent des ares réflexes plus ou moins compliqués e t to u t  à 
fa it com parables à  ceux que l ’on im agine ou décrit chez les anim aux 
supérieurs. L oeb a voulu distinguer les tropism es des réflexes ordinaires, 
en considérant que dans ces derniers un segm ent ou une faible partie  
d u  corps répondaient seuls à l ’excitation périphérique ; tandis que dans les 
tropism es, le corps to u t en tier p ren a it p a r t  à la réaction. E n tre  les deux 
catégories de réponses, il n ’y  au ra it donc q u ’une différence de degré.

Quoiqu’il en  soit, les centres nerveux interposés dans le circuit 
im posent leur ry thm e particu lier, leur chronaxie spéciale aux  influx 
m oteurs qui déclanchent le m ouvem ent. On voit donc que la réaction 
photochim ique initiale ren tre  dans le cadre général des excitations péri­
phériques sensorielles. Le rôle de la chronaxie centrale est m anifeste dans 
les expériences de galvanotropism e, p a r  exemple. On connaît sa valeur 
dans un  certain  nom bre de groupes d ’anim aux, vertébrés ou non, et
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il est facile de la  contrôler, en m e ttan t dans le m êm e bac des Gardons, 
des Gam m arus e t  des Lym nées. Si on lance u n  co u ran t convenable, chaque 
espèce réag it avec une vitesse particulière en ra p p o r t  m anifeste avec sa 
chronaxie propre. On observe des phénomènes du  même ordre mais 
moins évidents, dans le phototropism e d ’an im au x  différents ou même 
des divers individus d ’une même espèce. Chacun d ’eux réagit avec son 
ry thm e propre ou, pour em ployer le langage des physiciens, chaque ind i­
v idu possède une constante particulière, une équa tion  personnelle, d ’ail­
leurs variable selon les m om ents de son évolution ou ses « é ta ts  physio­
logiques ». C’est pourquoi les Am éricains étudien t d ’abord soigneusem ent 
les réactions personnelles des anim aux av an t d ’expérim enter sur eux, 
s ’adressent de plus en plus à des individus « standard ized  », de même q u ’un 
physicien déterm ine les constantes d ’un  appareil dont il va  se servir 
pour ses mesures.

Ce sont aussi des phénom ènes du  même o rd re  qui perm etten t,' à 
mon sens, d ’expliquer, en ad m ettan t la  théorie d u  m ouvem ent pho to ­
trop ique émise p a r L o eb , certaines variantes d u  t r a je t  des anim aux sous 
l ’action de la lum ière.

Supposons un  anim al à systèm e nerveux très sensible e t très rapide 
dans ses réponses à  une exc ita tion  lumineuse. Im aginons q u ’il perçoive 
mie différence très faible dans l ’éclairem ent de ses deux  yeux e t y  réponde 
in stan taném ent. S ’il est positif par exemple, il se dirigera en ligne droite 
vers la  source, car au  m oindre écart, la  varia tion  d ’éclairem ent déclan- 
chera le m ouvem ent com pensateur. S ’il est u n  peu  moins sensible ou à 
chronaxie p lus lente ; il pourra  s’écarter légèrem ent de la ligne droite, 
e t  de p a r t e t  d ’au tre , av a n t de réagir, e t décrira une sinusoïde peu m ar­
quée. S’il est très  peu sensible ou à  chronaxie très  lente, il décrira une 
sinusoïde très fo rtem en t accentuée, su rto u t aux intensités faibles et 
qui s’ap la tira  en app rochan t de la  source.

J e  pense aussi, sans l ’affirmer d ’une manière pérem ptoire, que lors­
q u ’on sensibilise ou désensibilise u n  anim al par une substance chimique, 
on agit su rto u t sur son systèm e nerveux, dont on modifie la  vitesse 
de réaction, p a r une in toxication passagère ou perm anente. On aurait 
quelque chose de com parable, to u tes  proportions gardées, à ce q u ’on 
observe chez l ’hom m e p a r exemple lorsqu’il est sous l ’influence de l’alcool 
ou d ’un au tre  poison qui excite ou déprim e sa nervosité norm ale. Ce serait 
aussi une sensibilisation ou désensibilisation du systèm e nerveux d ’ori­
gine in terne e t chim ique, qui p rovoquerait les variations du  com porte­
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m ent trop ique avec les « é ta ts  physiologiques », par l ’in tervention  d ’hor­
m ones hypothétiques e t encore inconnues.

D ans certains cas, beaucoup plus ra res (privation de Ca p a r un 
oxalate , digitaline), il semble q u ’on in terv ienne sur l ’appareil loco­
m oteur.

c. —  S e n s ib i l i t é  d i f f é r e n t i e l l e  lu m in e u se

L orsque l ’in tensité  de la lum ière v arie  brusquem ent, la  direction 
des rayons re s ta n t constante, il ap p a ra ît une m odalité nouvelle de 
réaction, décrite p ar L oeb sous le nom  d'« U nterschiedsem pfindlich- 
k e it » que B oiin tra d u it par « Sensibilité différentielle », term e que nous 
avons adopté.

Chez les formes que nous avons exam inées à ce po in t de vue, la  réac­
tion  déelanchée p ar la varia tion  d ’in tensité  est différente de l ’effet 
phototropique. E n  effet, la p lu p art du  tem ps, les anim aux (Daphnies, 
Copépodes) cessent brusquem ent de nager e t tom bent verticalem ent, 
d ’une m anière passive. I l  est donc facile de reconnaître le m ouvem ent 
déclanché e t de le mesurer. Dès que l ’effet de la  variation est term iné, la 
nage reprend  dans le sens des rayons. On a  ainsi u n  m ouvem ent v e r ti­
cal, suivi d ’un  m ouvem ent photo tropique. Les deux ordres d ’effets 
lum ineux son t donc très n e ttem en t séparés, aussi a-t-on p u  essayer de 
déterm iner les lois qui régissent la  réaction  différentielle.

I l  fa u t que la varia tion  d ’in tensité soit brusque e t aussi q u ’elle atteigne 
une valeur lim ite, un seuil d ’excita tion , fonction de l ’in tensité  initiale. 
Le m ouvem ent semble en ou tre plus n e t e t plus durable pour une v aria ­
tio n  en  m oins que pour une augm entation  d ’in tensité . Mais dans ce 
dernier cas, il est encore très visible.

I l  me p a ra ît très vraisem blable, pour a u ta n t qu’on en  puisse juger 
à  d istance, que la m igration horizontale du  p lankton  d ’eau  douce signa­
lée par B ina Monti, dans les lacs alpins, est due au  jeu  de ses sensibilités 
différentielles lumineuses. L ’om bre des pics environnants fonctionnerait 
com m e un  piège qui, par l ’ascension e t la  ro ta tio n  du soleil, finirait par 
balayer to u t le Iac, en tra în an t to u te  sa  faune, parfois dans une baie 
unique, la  dernière à  l ’om bre av a n t le coucher de l ’astre  solaire.

cl. —  A c t io n  d ir e c t e  s u r  l e  n iv e a u  d e  f l o t t a i s o n

E lle  a  été vue p a r certains au teu rs qui m ’on t précédé, m ais décrite 
d ’une au tre  façon. E n  effet, ils l ’on t signalée comme une modification
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d u -géotropisme sous l ’influence de la  lum ière. (H ar per , E sterly , D ic e , 
etc.)

I l  existe donc une différence fondam entale en tre  leur façon d ’exposer 
les faits e t  la  m anière dont je m ’exprim e.

Pour eux, les anim aux son t géotropiques positifs en  lumière intense, 
négatifs en lum ière faible ou à l ’obscurité. Ce so n t donc des variations 
du géotropisme, considéré com m e une réalité  en soi, en fonction de l ’in ­
tensité lum ineuse qui produisent l ’ascension ou la  descente. Lorsque sous 
l ’action de la lumière les an im aux s’enfoncent, o n  peu t évidem m ent dire 
que leur géotropism e varie ou change de signe. Ce n ’est q u ’une façon de 
parler et pour m a p a r t j ’estim e que ce langage e s t très dangereux. R ien 
ne prouve q u ’il corresponde à  la  réalité  des fa its  et m algré son allure 
scientifique, il n ’éclaire rien du  to u t. I l  donne l ’illusion d ’être une expli­
cation des phénom ènes observés, quand -il n ’en est q u ’une m auvaise 
traduction . I l  em pêche ou re ta rd e  les recherches e t  d ’au tre  p a rt, il d iscré­
d ite la notion si in téressante des tropism es qui sont des fa its  indiscu­
tab les e t pour moi, bien définis. Ce n ’est pas parce que le géotropism e 
d ’une feuille m orte devient négatif, que le v en t la  soulève et l ’em porte, 
n i parce que le géotactism e d ’u n  av ia teu r change de signe q u ’il s ’élève 
sur les ailes de son appareil.

D u reste, E sterly  a bien sen ti l ’inconvénient d ’un te l langage, pu is­
q u ’il a  pris la  précaution d ’indiquer ce q u ’il désigne sous le term e de 
géotropism e. C’est « le m ouvem ent dans une direction verticale ou le 
m aintien  de la position dans u n  récipient vertical. Que les m ou­
vem ents vers le h au t ou le bas d ’un  tu b e  soient des réactions dues 
à  la  pesanteur ou non, il e s t certain  que leur direction est changée 
q u an d  des facteurs variables externes sont modifiés. E n  ce sens, il est 
perm is de parler de m odification du géotropism e, l ’in ten tion  est d ’ex ­
prim er le fa it que la direction du m ouvem ent change sous certaines condi­
tions ou que la position m ain tenue dans une colonne d ’eau peu t varie r 
q u an d  les conditions environnantes se m odifient. »

Malgré ces restrictions, je pense qu’il est regrettable d ’em ployer  
le  term e de géotropism e, pour les raisons que j ’ai indiquées plus haut. 
C'est pourquoi, to u t en reconnaissant l ’intérêt des recherches d ’EsTERLY 
e t malgré toute l ’estim e que j ’a i pour elles, je déplore e t  com bats le 
langage dont il se sert.

P our moi, je  me contente d ’exposer les faits sans plus, en d isan t : la  
lum ière fa it enfoncer plus ou m oins les anim aux, selon son in tensité  e t



512 M. ROSE

l ’espèce à  laquelle ils appartiennent, tan d is  qu ’ils s ’élèvent à  l ’obscurité. 
C’est la consta ta tion  pure e t simple de ce qui se passe, sans aucune espèce 
d ’hypothèse sur le mécanisme d ’action  de l ’énergie lum ineuse. P our 
d istinguer ce t effet spécial de la lum ière des au tres actions q u ’elle p ro ­
d u it, je l ’appelle to u t sim plem ent « ac tion  directe sur le n iveau  de flot­
taison  ». Cette désignation ne préjuge rien  du mécanisme réel qui in te r­
v ien t, ne fa it appel à  aucune hypothèse.

Quoi qu’il en  soit, cette  action  directe est facile à  constater au labo­
ratoire, com m e nous l ’avons v u  dans la  deuxièm e partie de ce travail 
(page 481). Les observations à  la mer m ’ont am ené à  penser qu’elle a 
une influence im portante pour la- localisation  en profondeur des diverses 
espèces. J e  crois donc qu ’elle joue un très grand rôle dans la distribu­
tion  verticale des anim aux, sans doute m êm e plus grand que celui de 
l ’héliotropism e e t  de ses variations.

Sur l’influence de la température.

N ous avons vu  que, com m e la lum ière, la tem pérature a, sur les 
anim aux pélagiques, une action  com plexe.

T ou t d 'abo rd , elle fa it varier l ’in tensité  e t même le signe de la  réac­
tion  photo trop ique : en outre, il ex iste une sensibilité différentielle 
therm ique fo rt nette , enfin elle agit d irectem ent su r le niveau de 
flottaison.

Les varia tions therm iques journalières observées dans une m er un  
peu grande et u n  peu profonde son t très faibles e t très continues. Ceci n ’est 
pas pour nous surprendre é tan t donnée la  très grande chaleur spécifique 
de l ’eau. Mais, lorsque ces variations se produisent au  voisinage de la 
tem pératu re critique du renversem ent phototropique, elles peuvent 
avoir une action  très forte. Une varia tio n  de 2° aux  environs de 25°, 
a, en  effet, une im portance considérable pour la m ajeure p a rtie  des 
espèces exam inées. E t  l ’on conçoit que la tem pératu re  puisse avoir, 
dans ce cas, un  rôle fo rt g rand dans la descente du plankton . D 'a u tan t 
plus que l ’effet therm ique d irect ap p a ra ît assez brusquem ent e t  croît 
très  vite. D ans deux vases, l ’u n  à  22°, l ’au tre  à  24°, placés côte à côte, 
on observe, p a r exemple, une différence dans la rép artitio n  verticale, 
bien plus forte que dans deux vases respectivem ent à  18 et à 20° (voir 
figure XXXI).

Dans le langage d’EsTERLY, on pourrait dire que le géotropisme des



BIOLOGIE DU P L A N K T O N 513

anim aux devient de plus en plus positif p a r l ’élévation  de la tem péra­
tu re , de plus en  plus négatif par l ’effet du  refroidissem ent. Ce raisonne­
m en t est calqué su r celui qu ’il t ie n t à  propos de l ’action de la  lumière 
sur le niveau de flottaison. Nous ne nous y  a rrê terons pas pour les raisons 
que nous avons exposées plus hau t.

I l  me sem ble que la no tion  des 'points critiques dans l ’effet des agents 
physico-chim iques sur le phototropism e où le n iveau  de flottaison est 
d ’u n  in té rê t assez grand. E n  effet, aux  alentours de ces points, une v aria­
tion  externe, d ’ordre en apparence infim e, pourra  produire un  déplace­
m en t considérable, to u t à  fa it disproportionné à  l ’im portance de la 
v aria tio n  d ’énergie.

J e  suis, p a r  exemple, convaincu que, pour les ê tres à  flottaison pu re­
m en t passive, comme les R adiolaires, les D iatom ées, les Péridiniens, 
soutenus en  équilibre dans une eau calm e, une v aria tio n  therm ique très 
faible, de m oins de Io peut-être, est susceptible d e  produire un  m ouve­
m en t vertical notable.

Mais ce m ouvem ent sera exclusivem ent sous la  dépendance de la 
varia tio n  therm ique e t ne pourra  ê tre  influencé p a r  la lum ière que dans 
la  m esure où celle-ci arrive à échauffer l ’eau. Or, ce phénom ène est très 
len t, à cause de la  grande chaleur spécifique des liquides aqueux. I l  en 
est de m êm e pour la varia tion  inverse : refroidissem ent après dispari­
tion  de l ’énergie lumineuse. I l  y  au ra  donc nécessairem ent un retard 
très  considérable de la  m igration su r les varia tions de la  lumière, 
re ta rd  qu’on n ’observe pas pour les an im aux  à m igrations quotidiennes 
actives.

I l  est très  vraisem blable que dans le cas des form es à flottaison p as­
sive, c’est p a r dim inution du coefficient de viscosité de l ’eau sous l ’in ­
fluence de l ’élévation therm ique, que le m ouvem ent se p rodu it comme 
le d it Ostw ald .

Mais des êtres pélagiques à m ouvem ents verticaux  actifs, comme nos 
Copépodes, seront beaucoup moins sensibles à  ces varia tions lentes et 
progressives de la tem pérature. Ils lu tte ro n t con tre  la chute p ar des 
m ouvem ents nata to ires plus rapides e t  plus puissants : contre la  te n ­
dance à  la m ontée par une nage m oins vigoureuse.

Ic i, il ne sem ble pas que la descente des an im aux soit due à  une d im i­
nu tio n  de la viscosité de l ’eau avec l ’élévation de la tem pératu re. L ’obser­
v a tio n  de leurs m ouvem ents, de leur com portem ent dans l ’eau chaude, 
écarte  to u te  idée d ’une influence physique de ce tte  n a tu re . Ce n 'e s t pas



514 M. ROSE

non plus dû  à un  plus m auvais rendem ent de leu r appareil locom oteur 
trav a illan t dans un  m ilieu plus fluide. C’est certainem ent au tre  cliose 
qui in tervient, une action difficilement analysable, e t  q u ’il v au t mieux, 
au  moins provisoirem ent qualifier d ’action directe, sans rien préjuger 
du mécanisme réel mis en jeu. A  la su ite  de ses recherches su r le p lank ­
ton  d ’eau douce du  Iac de P lön, H üttner  pense comme moi, que l ’expli­
cation physique d ’Ostw ald  ne peu t pas s ’appliquer au x  m igrations 
verticales actives des crustacés pélagiques.

Quoiqu’il en soit, la  tendance à la plongée provoquée p a r la  tem pé­
ra tu re  au-dessus de 25°, est très puissante (voir page 492), supérieure aux  
sensibilités différentielles therm ique e t chimique.

Je  pense que c’est su rto u t réchauffem ent des eaux superficielles 
pendan t l ’été, qui force la p lu p art des anim aux planktoniques à plonger 
dans des couches plus profondes e t plus froides où des pêches systém a­
tiques perm ettra ien t sans doute de les retrouver. C’est pourquoi, l ’été, 
la  surface des mers est plus pauvre en espèces e t  en individus que pen ­
d an t l ’hiver e t  le prin tem ps. C’est pourquoi aussi la  rem ontée nocturne 
est moins riche dans les mois chauds, comme j ’ai cru le constater dans 
mes recherches dans la nature .

L a sensibilité therm ique différentielle perm et de com prendre pour­
quoi u n  couran t chaud ou froid, trav e rsan t des eaux froides ou chaudes, 
garde sa faune particulière pure de to u t mélange. T an t que l ’écart th e r­
m ique en tre le cou ran t e t les eaux environnantes est suffisant, les an i­
m aux ne peuvent so rtir de ce cou ran t ou y  pénétrer. L a diffusion e t les 
échanges ne seront possibles que lorsque l ’écart sera tom bé au-dessous 
du seuil qui provoque les réactions différentielles. Aussi les courants 
pourront-ils ê tre  souvent décélés, comme l’a m ontré Cl e v e , par la natu re 
de leur faune pélagique, don t les représentants seront ainsi des flotteurs 
parfaits, révélan t leur tra je t. D ’où l'in té rê t océanographique considé­
rable de l’étude du p lank ton  dans certaines régions. Il perm et de con­
trô ler très n e ttem en t l ’existence e t l ’origine de courants m arins souvent 
très bien définis. C’est ainsi q u ’à  Alger, la faune de Copépodes pélagiques 
est to u t à fa it du  ty p e  atlan tique, révélan t u n  grand courant côtier qui 
pénètre par G ibraltar e t longe to u te  l ’Afrique du Nord. Le p lankton 
algérois est très  différent de celui que je connais à Monaco, Cette, Banvuls- 
sur-M er e t déjà  dissem blable de celui de Naples. On y  trouve en abon­
dance des espèces que j ’ai rencontrées dans le p lankton  des côtes m aro­
caines ou d u  Sénégal. E n  outre, les formes dom inantes ne sont pas les
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mêmes, n i dans les mêmes rapports que sur les cô te s  m éditerranéennes 
françaises.

E nfin , la prise en considération des sensib ilités différentielles nous 
p erm e ttra  peu t-ê tre  de concilier les idées opposées de Ch u n  e t de Gie s­
brechti, sur le rôle des courants océaniques dans la  propagation  horizon­
ta le  des anim aux pélagiques. Ce problèm e sera é tu d ié  plus loin quand nous 
discuterons l ’influence des variations de la concen tra tion  des eaux sur 
les m ouvem ents d u  plankton. (Voir page 518).

Sur l’influence des variations de concentration.

Ce qui frappe dans l ’étude de l ’influence des v aria tio n s de concentra­
tion, en plus ou en  moins, c’est la  très grande généralité  des résu ltats 
obtenus. T outes les espèces étudiées, au  moins p arm i les Copépodes, 
réagissent de la  m êm e m anière. I l  y  a un  contraste f ra p p a n t avec l ’action 
des substances chimiques.

Si les an im aux  possèdent un  phototropism e positif, il est augm enté 
n e ttem en t p ar la  surconcentration du milieu, d im inué par la d ilution et 
renversé lorsque celle-ci a tte in t une certaine valeur.

Si le photo tropism e est négatif, il est dim inué p a r  la surconcentration, 
augm enté par la  dilution.

E n  outre, l ’eau  surconcentrée fa it enfoncer d irectem ent les anim aux, 
qui s ’élèvent, au  contraire, p ar la  dilution.

Cet effet d irec t travaille dans le même sens que les variations du 
phototropism e. Les eaux diluées sont moins denses que le m ilieu norm al 
e t  flo tten t à  sa surface. Les êtres planktoniques qui les rencon tren t sont 
donc am enés au tom atiquem ent à les fu ir ; d ’une p a rt, parce qu'ils 
p rennen t u n  phototropism e négatif les poussant à plonger, d ’au tre  p art, 
par action directe. Ils sont donc très arm és pour se défendre contre leur 
action  nocive. De m êm e, les eaux concentrées plus lourdes son t au  fond ; 
elles font m onter les populations e t  d im inuent le phototropism e négatif, 
ce qui am ène le p lank ton  à s’élever e t à  fu ir le m ilieu dangereux.

Nous avons donné plus h a u t (page 465) les techniques qui nous ont 
servi à p réparer les m ilieux dilués ou surconcentrés. I l  est bien évident 
que l ’on ne sa it pas au  juste  quelles m odifications on apporte  à  l ’eau de 
m er norm ale lo rsqu ’on l ’étend d ’eau distillée, ou la surconcentre. Dans 
u n  cas com m e dans l ’au tre , on fa it varier dans des proportions indéter­
minées, la  dissociation électrolytique des sels dissous, leurs rapports

Ak c h . d e  Z oo l . E x p . e t  Gé n . — T . 64. — F . 5. 36
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réciproques, le nom bre des ions e t  des molécules, etc. Mais il ne fau t pas 
oublier que des m odifications du  m êm e o rd re  se produisen t dans la n a tu re  
(apport d ’eau douce par les cours d ’ea u  terrestres, pluies persistantes, 
évaporations dans les mers ferm ées e t les lagunes, etc.). Aussi, les expé­
riences su r les variations de concen tration  ont-elles un  grand in té rê t 
biologique, que ne peuvent présenter celles sur l ’action des eaux chargées 
artificiellem ent de substances chim iques apportées p a r l ’expérim enta­
teu r e t qui ne se rencontren t jam ais d an s les conditions naturelles.

Or, en  présence de la généralité des réactions du  p lankton  vis-à-vis 
des variations de concentration de l ’eau  m arine, on p eu t se dem ander 
si ces réactions ne se son t pas trouvées fixées dans l ’hérédité des êtres 
pélagiques, à la  suite d ’expériences ré itérées dans le cours des siècles. 
P eu  à  peu, dans l ’infinie varié té  des réactions possibles en face des v a r ia ­
tions du milieu, une sélection len te  n ’au ra it conservé que les formes 
p résen tan t les réactions favorables. E t  l ’uniform ité de celles que nous 
constatons au jou rd ’hui vis-à-vis de la  d ilu tion  e t de la concentration, 
ne serait que le résu lta t de ce tte  canalisation du hasard, de cette sélec­
tion . On com prendrait ainsi, dans cette  hypothèse, la  diversité du  com ­
portem ent des diverses espèces vis-à-vis des substances chimiques qu ’elles 
n ’on t pas ou très rarem ent rencontrées au  cours d’expériences naturelles 
antérieures.

Quel est m ain tenan t, le m écanism e d ’action des variations de concen­
tra tio n  sur le niveau de flottaison ? Ce ne  sont sûrem ent pas les m odi­
fications du fro ttem en t in terne  de l ’eau, de son coefficient de viscosité, 
qui sont en jeu. La surconcentration augm ente bien ce coefficient, ainsi 
que la densité du liquide. P our ces deux  raisons, dans la théorie d ’OsT- 
W A L D , les anim aux doivent m onter, puisque, d ’une p a rt, le fro ttem en t 
in terne augm ente ce qui ra len tit la  chu te  et que, d ’au tre  p a r t, l ’excédent 
de poids diminue. C’est l ’inverse qui se p ro d u it dans le cas de la dilution, 
le fro ttem ent in terne dim inue e t  l ’excédent de poids augm ente. E n  outre, 
les ram es locomotrices on t u n  appu i plus solide dans un milieu plus dense, 
p lus fu y an t dans un milieu plus dilué e t  le rendem ent de l ’appareil loco­
m oteur doit ê tre  m eilleur dans l ’eau  concentrée que dans l ’eau de mer 
norm ale, e t à plus forte  raison que dans l ’eau diluée.

Il sem ble donc à première vu e que la théorie physique d'OsTWALD, 
rende parfaitem ent com pte des phénom ènes et en donne une explication  
très sim ple et fort séduisante.

Mais nos expériences sur des Copépodes placés dans de l ’eau rendue
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visqueuse par diverses substances (gomme a ra b iq u e 1, etc.) donc à  très 
g rand fro ttem en t in terne , ne nous on t m ontré aucune influence appré­
ciable de la viscosité, m êm e très forte, sur le n iv eau  de flottaison e t  le 
rendem ent de l ’appareil locom oteur.

Nous sommes donc autorisés à  croire que ce fa c teu r a une influence 
négligeable su r les m ouvem ents de nos anim aux.

D ’a u ta n t p lus que les larves, le plus souvent (nauplii, zoés, larves 
d ’Annélides) son t beaucoup moins sensibles aux  v aria tio n s en plus, mais 
non en moins que les adultes. Ce fa it ne p eu t se com prendre, si l ’on adm et 
la théorie d u  sav an t allem and. Pourquoi u n  te l fac teu r physique aurait- 
il une action variable avec l ’âge des anim aux ?

Quoiqu’il en  soit, les larves résisten t très bien à  la  surconcentration, 
même poussée assez loin. Elles y  prennent, d ’ailleurs, dans ces eaux 
denses un  phototropism e négatif net, e t sem blent s ’ad ap te r sans tro p  de 
peine à leur nouveau milieu. On peu t alors se dem ander si ce n ’est pas 
sous la forme larvaire que les espèces des mers à  forte salure se sont 
adaptées au  m ilieu concentré où on les trouve. E lles y  au ra ien t alors 
évolué d ’une m anière d istinc te  des formes océaniques libres don t elles 
seraient un phy lum  adap ta tif.

Cette idée, que j ’a i émise pour la  première fois en  1913, semble 
recevoir une assez sérieuse confirm ation par les recherches de A. L abbé  
sur la faune des m arais salants, qui l ’ont conduit à  sa conception de 
l ’allélogénèse.

Q uant aux  grandes m ers e t aux  océans, les varia tions de concentra­
tion  que leurs eaux  p résen ten t sont tro p  faibles p o u r qu ’on puisse leur 
a ttrib u er un rôle im p o rtan t dans les m igrations journalières ou annuelles. 
Les Observations méthodiques de température et de salinité à diverses pro­
fondeurs au large de Nlonaco, de décembre 1907 à mars 1914, publiées p ar 
MM. J . R ic iiabd , M. Ox n e r  e t L. Servent, m o n tren t pour la M éditer­
ranée des varia tions de salin ité très faibles. Les écarts annuels m axim a 
n ’atteignen t pas, en  effet, 1 gram m e p a r litre, le plus souvent.

Les espèces adultes que nous avons étudiées sont parfa item en t insen­
sibles à des varia tions aussi faibles e t  aussi lentes. Ce qui n ’im plique pas 
nécessairem ent une influence com plètem ent nulle. I l  se p eu t que ces 
variations re ten tissen t assez fortem ent sur la fécondité, la  vitesse de 
développem ent de nos an im aux e t aussi du  phytoplankton . S ’il y  a des

1, En collaboration avec M. 1t. LÉvy, m aître ile conférences à  l ’Ecole Normale supérieure.
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actions de ce genre, elles ne peuvent p as  influencer la  m igration verticale 
journalière, m ais seulem ent la p ro d u c tiv ité  globale de la  m er pendan t 
ou au  b o u t de plusieurs années. U n te l phénom ène, s ’il existe, do it être 
très len t, très progressif e t p ra tiq u em en t indéchiffrable.

E nfin , la sensibilité différentielle des êtres pélagiques qui se m anifeste 
en tre  deux couches de concentrations différentes, do it jouer un  rôle 
im p o rtan t en les em pêchant de so rtir des eaux  q u ’ils h ab iten t, pour 
p énétrer dans des zones plus denses ou plus légères. L a densité des cou­
ran ts , comme leur tem pératu re, do it in terven ir pour conserver pure 
leur faune prim itive, lorsqu’ils p én è tren t dans des eaux de salin ité n e tte ­
m en t différente.

L a considération du rôle possible des sensibilités différentielles va 
peu t-ê tre  nous perm ettre de concilier les deux opinions d iam étralem ent 
opposées de Ch e n  e t de Giesbrech t , su r l ’action  des courants océa­
niques dans la répartition  géographique des an im aux pélagiques m arins.

E n  1880, Sem per , dans son livre D ie natürlichen Existenzbedingungen  
der Thier e, s ’occupe de l ’influence des couran ts océaniques sur la rép ar­
titio n  des anim aux. Le chapitre « C ourants e t  vents comme lim ites à la 
propagation  des espèces » donne des exemples de formes qui ne sont 
pas favorisées dans leur propagation  p a r  les courants, soit parce q u ’elles 
ne son t pas entraînées, soit parce q u ’elles sont em portées dans des régions 
où elles ne peuvent pas vivre. I l  dém ontre de plus, que les faunes d ’îles 
voisines, en tre  lesquelles passe u n  co u ran t suffisamm ent fo rt, ont de 
grandes difficultés à faire des échanges. A  un seul endroit, S em per  parle 
d ’an im aux pélagiques, quand  il expose que devant le cap de Bonne- 
Espérance, le courant de M ozambique se distingue n e ttem en t des eaux 
environnantes par la richesse de sa faune. D ans le chapitre précédent, 
l ’au teu r parle aussi de la dispersion de certains anim aux pélagiques par 
les courants e t des moyens q u ’ils em ployent pour utiliser ce m ode de 
propagation. I l  exprim e l’opinion que les espèces qui ne posséderaient 
pas ces m oyens à  un degré suffisant seraien t d é tru its  p a r les courants.

Ch e n  s’appuie sur le trav a il de Sem per  e t sur quelques observations 
hâtives e t  il s ’exprim e ainsi : « J e  renvoie au x  explications de Semper 
e t je  considère comme dém ontré que des courants e t  des vents de direc­
tio n  constante, non seulem ent servent à la  propagation horizontale des 
an im aux  pélagiques, mais encore son t pour l ’immense m ajorité de ceux- 
ci des barrières infranchissables. »

E t  Chtjn se donne une peine considérable à  réfléchir p a r quels moyens
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les espèces cosmopolites ont réussi à franchir les barrières des courants. 
Pour les Copépodes no tam m ent, il en arrive à  ad m ettre  que « les nom ­
breuses soies, souvent b izarrem ent conformées fixées aux p a tte s  e t à la 
queue, renden t possible une légère adhérence a u x  branchies e t autres 
parties  appropriées du corps des poissons »! ! !

Giesbrech t , en 1892, dans ses Copépodes pélagiques de la faune de 
Naples, critique v ivem ent les idées de Ch u n , q u ’il  considère comme mal 
fondées. P our lui, les courants, b ien  loin d ’être des barrières infranchis­
sables pour les an im aux pélagiques, son t au  con tra ire  les facteurs p rin ­
cipaux de leur propagation  horizontale à  travers les grands océans. C’est 
donc une opinion d iam étralem ent opposée qu ’il sou tien t.

J e  suis disposé à croire que Ch u n  e t Giesbrech t  ont tous deux en 
partie  raison.

E n  effet, si u n  couran t est franchem ent individualisé p ar une tem ­
pératu re  e t une salin ité très différentes de celles des eaux qu’il traverse, 
il gardera sa  faune prim itive à peu près pure de to u t mélange, p a r le 
jeu  des sensibilités différentielles des anim aux pélagiques. Les formes 
propres au  couran t n ’en pourron t pas sortir, les espèces des eaux ex té­
rieures n ’y  pourron t pas en trer. E t  dans ce cas, le  couran t fonctionnera 
comme une barrière infranchissable, ainsi que le d it  Ch u n .

Mais à m esure q u ’il s ’éloignera de son point d ’origine, le courant verra 
sa tem pératu re  e t  sa  concentration  s’égaliser progressivem ent avec 
celles des eaux environnantes. L ’écart therm ique ou de salinité en tre 
le courant e t les eaux lim itrophes dim inuera peu à  peu e t tom bera au- 
dessous du  seuil nécessaire au  déclanchem ent des réactions différen­
tielles. Comme chaque espèce a son seuil particulier, le courant égrènera 
dans les m ers q u ’il traverse, e t  de p lus en plus, les individus q u ’il em por­
ta i t  prim itivem ent, en m êm e tem ps q u ’il s’enrichira lentem ent en formes 
étrangères. Les échanges seront donc de plus en plus faciles e t  de plus 
en  plus abondants, ju sq u ’à  l ’hom ogénéisation to ta le  des faunes e t  la  
p erte  de to u te  ind ividualité zoologique d u  courant. A p a rtir  du  point 
où les échanges com m encent, le cou ran t distribue les espèces dans l ’im ­
m ensité des océans e t fonctionne comme propagateur des êtres péla­
giques, comme le proclam e Giesbr ec h t .

Ces considérations ne son t pas de simples vues de l ’esprit. Elles 
reposent sur les faits que nous avons exposés dans la seconde partie  de 
notre trav a il e t  aussi sur des observations faites dans la n a tu re  par 
divers au teurs e t moi-même.
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Sur le géotropisme et les autres tropismos.

A propos de l ’action directe de la lum ière sur le niveau de flottaison, 
j ’ai vivem ent critiqué l ’abus q u ’on fa it  du  term e géotropism e. J e  ne 
reviendrai donc pas sur cette discussion.

Le géotropism e vrai, au  sens s tric t que j ’a ttrib u e  à ce m ot, existe- 
t-il chez les organismes pélagiques? J e  n ’en sais rien, car aucune expé­
rience v ra im en t probante, cruciale, n ’a jam ais été faite . I l  est v rai q u ’il 
est très  difficile d ’expérim enter sur des anim aux m obiles, répondan t 
à  de nom breux stim uli très différents, d ’action très variable, pour déter­
m iner l ’influence d ’une force constante en  direction e t en in tensité . E n  
outre, le m ilieu aquatique est une condition gênante, qui augm ente encore 
la  difficulté des recherches à  ce point de vue. Mais peu t-ê tre  serait-il 
possible d ’aborder l ’étude expérim entale du  géotropism e des anim aux, 
en  les so u m ettan t à deux forces constantes en direction, don t on connaî­
t ra i t  la  valeur relative e t le sens particu lier à  chaque in stan t. P ar exemple, 
on pourra it soum ettre  les sujets en expérience à une force centrifuge 
de valeur connue e t  variable au  gré de l ’observateur, e t  voir s ’ils p rennent 
une direction selon la com posante des deux forces, pesan teur e t  force 
centrifuge.

P our ce qu i est d ’au tres tropism es, rappelons que P arker  invoque 
u n  chem otropism e positif des mâles de Labidocera aestiva pour les femelles 
de ce tte  espèce, qui les am ènerait à les suivre dans leurs m igrations v e r ti­
cales. Mais ce chem otropism e est purem ent hypothétique, aucun fa it 
positif ne prouve son existence.

Les au tres tropism es qu ’on a voulu faire in tervenir dans la m igration 
verticale sont tellem ent rares ou tellem ent fantaisistes que leur action 
est p ra tiquem en t insignifiante. Le rhéotropism e existe p o u rtan t chez 
certaines formes du  p lankton. Ainsi, il est très  net chez un  p e tit  Copé- 
pode, Euterpe acutifrons, D ana.

On peu t faire avec cette  espèce, une très jolie expérience, m o n tran t 
l ’interférence de deux tropism es.

Dans u n  g rand  cristallisoir placé en  face d ’une fenêtre bien éclairée, 
on place du p lank ton  frais, riche en Euterpe. Beaucoup d ’individus de 
ce tte  forme so n t positifs vis-à-vis de la lumière e t se p lacent sur le bord 
éclairé du  vase, orientés dans la direction des rayons. On les reconnaît 
facilem ent p arm i les autres espèces positives à leur p e tite  taille e t leur
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nage particulière. A l ’aide d 'u n  ag ita teu r en v e rre  faisons tourner l ’eau 
d u  cristallisoir. T ou t le plankton est en tra îné  par le  courant d 'eau  ainsi 
p rodu it, sauf les Euterpe,, qui se sont placées fa c e  au  courant, nagent 
vigoureusem ent e t  résistent à  l ’en tra înem ent. E lle s  ont donc pris une- 
orientation perpendiculaire à  leur direction  p rim itiv e  et la  lum ière semble 
ne plus avoir aucun effet su r eux. Ce n ’est q u ’u n e  apparence due à la 
tro p  grande valeur du courant aquatique. Il suffit, en effet, de laisser ce 
co u ran t s’am ortir peu à  peu, pour voir les E uterpe  nager de m oins en 
m oins v ite e t s ’incliner progressivem ent à  m esure q u 'il faiblit. Lorsque 
l ’eau arrive au  repos, les Euterpe on t repris la  d irec tion  des rayons lum i­
neux. P en d an t la période d ’am ortissem ent, l ’angle q u ’ils form ent à  to u t 
m om ent avec la direction de la lum ière, m esure très visiblem ent la 
com posante des actions orthogonales du rhéotropism e positif e t du  pho to ­
tropism e de m êm e signe.

Dans la n a tu re , le rhéotropism e ne p eu t jouer aucun rôle appréciable 
dans la m igration verticale journalière. I l  en est de même pour tous les 
au tres tropism es spéciaux invoqués.

C H A P IT R E  I I  

Examen critique des théories proposées

Nos résu lta ts, fournis par de nom breuses années d ’expériences et 
d ’observations su r des formes très  variées, nous perm etten t de nous 
fa ire  une opinion sur les m igrations verticales quotidiennes e t de juger, 
a u  moins provisoirem ent, les théories générales explicatives proposées.

Des opinions e t des hypothèses émises av an t L o eb , nous ne re tien ­
drons que celle de W eism an ni qui com m e nous l ’avons v u  (page 390) 
adm et le rôle exclusif de la lum ière. Les anim aux seraient adaptés à 
une in tensité  lum ineuse donnée, q u ’ils « rechercheraient » plus ou moins 
h a u t su ivan t les circonstances. Cette idée n ’a été appuyée par W eism ann  
su r aucune expérience. Sous sa form e prim itive, elle est beaucoup tro p  
sim pliste e t  ne tien t aucun com pte d ’un  très grand nom bre de facteurs 
qui en tren t en  cause e t souvent d ’une m anière puissante.

De même, les idées de Chun  qui fa it régler la m igration  quotidienne
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p ar les variations therm iques seules ne so n t pas soutenables. Le facteur 
tem pérature a certes u n  rôle qui, d an s certaines circonstances peu t, 
devenir capital, m ais les variations therm iques journalières son t beau ­
coup tro p  faibles e t tro p  lentes, comme B oguslaw ski l ’a m ontré, pour 
produire un  m ouvem ent diurne appréciable.

La théorie purem ent héliotropique d e  J . L oeb est égalem ent insuffi­
sante. Certes la  lum ière est u n  facteur p rédom inan t, m ais ce ne sont pas 
les variations périodiques de l ’héliotropism e anim al qui seules peuvent 
expliquer les m ouvem ents verticaux  quotidiens. Le mécanisme est ce rta i­
nem ent beaucoup plus complexe, com m e Steuer  e t d ’autres l ’o n t déjà 
d it. Le renversem ent périodique du phototropism e n ’a pas la  régu la­
rité  que L oeb lui assigne, e t  il est loin d ’être synchrone avec les jours et 
les nuits. E n  outre, la  lum ière n ’a  pas su r les an im aux q u ’une simple 
action phototropîque. E n  dehors de celle-ci, elle les fa it s ’enfoncer ou 
s'élever d irectem ent, si l ’on peu t dire, e t  cet effet est to u t à fa it à p a r t 
d ’une action directrice quelconque. L a tem pératu re , la  salinité, la  com po­
sition chim ique de l ’eau, etc., agissent égalem ent dans des directions 
diverses e t  on t une influence qui est trè s  loin d ’ê tre  négligeable e t  p eu t 
même souvent être plus puissante que celle de l ’énergie lum ineuse. 
L oeb a bien été obligé d ’en ten ir com pte, comme nous l ’avons v u  dans 
l ’exposé de sa théorie. Mais, même sous la  forme très modifiée q u ’il lui 
donne plus ta rd , elle ne p eu t pas s ’appliquer à tous les organismes péla­
giques. Certains son t dirigés p ar les rayons lum ineux, d ’autres ne le sont 
pas et même pour les anim aux phototropiques, L oeb néglige p ar trop  
d 'au tres facteurs externes e t internes d o n t l ’influence est souvent très 
im portante. U ne théorie sim ple ne p eu t pas rendre com pte de tous les 
faits, e t c’est faire preuve d ’une hardiesse quelque peu exagérée que de 
généraliser les résu lta ts  de quelques expériences de laboratoire, sur 
quelques formes tro p  peu étudiées, à to u t  le monde p lanktonique con­
sidéré dans la natu re .

C’est pourquoi, to u t en re ten an t l ’in té rê t de la no tion des réactions 
tropiques, je ne puis adm ettre  la  théorie loebienne comme une explica­
tion suffisante e t  adéquate  de la m igration diurne. Elle est m anifeste­
m ent im puissante à rendre com pte des faits réels que l ’on observe dans 
les conditions naturelles e t doit être fortem ent modifiée.

Q uant au  géotropism e, j ’ai déjà  d it ce que je pensais de l ’emploi, que 
je trouve abusif, de ce m ot. J ’adm ets, parce que l ’expérience prouve 
son existence e t la  puissance de son effet, une action directe de la lum ière
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sur le niveau, de flottaison. Elle correspond au x  varia tions du  géotro­
pisme sous l ’influence de l ’énergie lum ineuse d éc rite  par divers auteurs, 
et, à  m on sens, joue un rôle puissant dans la ré p a rtitio n  verticale des 
anim aux.

P our les au tres tropism es q u ’on a voulu fa ire  in tervenir dans le 
phénom ène de la m igration, j ’estim e q u ’ils son t fan ta isistes, ne reposent 
sur aucun fondem ent sérieux, sur aucune base expérim entale  solide, et, 
s ’ils existent, n ’o n t aucun effet appréciable.

L a théorie physique d’OsTWALD est très in té ressan te  pour coordonner 
e t  expliquer de nom breux faits m orphologiques q u i  s’observent dans le 
m onde pélagique, su rto u t en  ce qui concerne les R adiolaires, les D iato­
mées, les Péridiniens, etc. Sans doute aussi contient-elle une grande p a r t 
de vérité en  ce qui concerne les oscillations irrégulières du  p lankton  
passif, au  voisinage du  poin t critique de flottaison. Mais elle ne peu t pas 
s ’appliquer aux  m igrations actives quotidiennes d u  p lankton, qui sont 
un to u t au tre  phénom ène. Malgré tous les efforts d ’OsTWALD, sa discus­
sion de la m igration journalière est ex trêm em ent faible. Il est im pos­
sible de croire à la rem ontée des anim aux tom bés en profondeur, par 
l’effet de couran ts ascensionnels verticaux  p a ssa n t au  travers d ’une 
surface qui descend. Pourquoi ce courant de descente ne les entra înerait- 
il pas 1 II y  a dans to u t ce paragraphe une obscurité  évidente : on sent 
que l ’au teu r lu tte  contre des difficultés physiques e t  biologiques q u ’il 
n ’arrive pas à  vaincre.

Aussi, à  m on sens, ce tte  théorie doit être écartée com plètem ent pour 
le problèm e spécial qui nous occupe. T ou t au  plus, peut-on l ’appliquer, 
comme nous l'avons vu, au  mécanisme de chute des Méduses d ’hydraires, 
contractées par une excitation violente. D ’ailleurs, elle n ’a jam ais été 
prise sérieusem ent en considération par les au teu rs  qui o n t étudié la 
m igration verticale  active.

R ü ttner , à la  suite de ses recherches sur les m igrations du plankton  
d ’eau douce, E ster ly , à propos du plankton m arin, déclarent que la 
théorie d ’OsTWÆD est inapplicable, e t c ’est l ’avis unanim e de tous les 
chercheurs qui ont travaillé la m igration diurne.

R esten t à discuter les conceptions de Me n k e , su r l ’existence d ’un  
ry thm e physiologique plus ou moins déclanché ou m odifié p a r la  lumière 
e t  p ro voquan t la descente ou la m ontée. J ’avoue n ’avoir jam ais constaté 
la présence de tels ry thm es cl’origine in terne e t n ’avoir m êm e jam ais 
songé à les rechercher. J ’ignore donc s ’ils se tro u v en t plus ou moins nets,
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chez les formes que j ’ai étudiées. Ce se ra  l 'o b je t des recherches futures 
de préciser e t  d ’éclairer ce point.

Si la présence de ry thm es physiologiques est constatée d ’une manière 
assez générale, leur influence possible n e  pourra  ê tre  négligée dans l ’ex ­
plication des m ouvem ents verticaux. E t  il faudra  déterm iner si ce sont 
réellem ent des ry thm es d ’origine in terne . J e  crois pour m a p art, e t les 
expériences de Men k e  sem blent elles-mêmes le prouver, q u ’ils o n t pris 
naissance. par le jeu  périodique des facteurs externes, puis sont passés 
peu  à peu à l ’é ta t  d 'hab itudes en tre tenues p a r une mémoire plus ou 
moins frustre e t plus ou m oins persistan te . Ils seraient alors devenus 
pour quelque tem ps d'origine interne, se m anifesteraient en l ’absence 
de to u t stim ulus extérieur. I l  serait très  in téressant de suivre leur évolu­
tion  dans le tem ps (à l'obscurité constante) e t de voir si, peu à peu, ils 
ne s ’am ortiraien t pas pour d ispara ître  d ’une m anière définitive, à  la 
longue. On au ra it ainsi u n  bon m atériel chez les organismes pélagiques, 
pour étudier l ’acquisition des souvenirs, leur évolution e t leur durée, 
tou tes questions fo rt im portan tes pour la psychologie comparée.

Peut-être pourrait-on aussi faire acquérir aux  anim aux plankto- 
niques d ’autres rythm es, déclanchés p a r  l ’action de certains facteurs 
externes, en particulier la  tem p éra tu re , agissant périodiquem ent. P a r 
exemple, on pourrait chauffer l ’eau où. ils nagent vers 25° e t  ainsi les 
faire plonger, m ais à  certaines heures seulem ent. I l  est possible q u ’au 
b o u t d ’un certain  tem ps de ce régime, ils aient acquis u n  ry thm e au to ­
m atique durable quelques jours, à tem p éra tu re  ordinaire constante.

Quoi qu’il en  soit, pour le m om ent, la question des ry thm es physio­
logiques doit être réservée, ju sq u ’à  p lus am ple informé.

R écem m ent (1923) D ora E y d e n  m esure la vitesse de chute dans 
l’eau, de Daphnia pulex narcotisée. E lle constate que le poids spécifique 
varie avec l ’é ta t  de n u tritito n , le nom bre d ’œufs ou de larves dans la 
poche incubatrice e t  aussi les heures de la  journée. I l  y  au ra it un  m axim um  
u n  peu après le lever d u  soleil e t un  m inim um  moins n e t vers midi. 
D aphnia pulex est plus ab o n d an t en surface un peu av an t le lever du 
soleil e t plus ra re  de m inu it à  l'au ro re, e t  aussi quand  le soleil éclaire 
l ’eau directem ent. E lle conclut que les variations du poids spécifique 
doivent être prises en considération dans la recherche des causes de la 
d istribu tion  verticale du plankton .

I l  n ’est pas très sûr que ce ry thm e dans la  densité des anim aux a it 
une grande im portance : car rien  ne prouve que les organismes v ivants
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ne réagissent pas contre les variations de leur densité  propre p a r une 
nage plus vigoureuse ou plus rapide, de m anière à  régler leur n iveau  de 
flottaison. A v an t de conclure des D aphnies anesthésiées aux D aphnies 
vivantes, il fau d ra it s ’assurer au  lab  oratoire, que celles-ci présenten t bien 
u n  ry thm e dans la rép artitio n  verticale correspondant aux variations 
du poids spécifique.

I l  nous reste  m ain tenan t à exam iner les tra v a u x  d ’EsTERLY. Dans 
l ’ensemble, ce t au teu r applique des m éthodes voisines de celles qui m ’ont 
servi. Mais il n ’étudie que fo rt peu de facteurs. C’est su rto u t avec la 
lum ière qu ’il trav a ille  dans des conditions variées : obscurité, lum ière 
diffuse faible, diffuse forte, lum ière artificielle d ’intensités diverses. Il 
éclaire so it la téra lem ent pour no ter l ’effet pho to tactique, soit v e r ti­
calem ent par-dessus e t par-dessous pour voir l ’action directe su r le 
niveau de flottaison (géotropisme). R arem ent, il a  fa it varier le facteur 
tem pératu re  e t  exceptionnellem ent le degré de salinité. E n  somme, ses 
recherches o n t p o rté  dans des directions beaucoup moins nom breuses que 
les miennes. I l  n ’a  pas exam iné les sensibilités différentielles q u ’il a pour­
ta n t  rencontrées (chez Calanus e t Sagitta  par exemple). Mais en revan ­
che, il a p u  constater l ’existence de ry thm es géotropiques nets, su rto u t 
chez Acartia tonsa, Acartia clausi e t en partie  chez Calanus finmarchicus.

Il a montré, en outre, l'importance de l’influence du milieu d ’où 
l’on tire les individus d ’une même espèce, sur la valeur et le signe de 
leurs réactions. Je  n ’ai guère eu à tenir compte de ce facteur, ayant 
travaillé sur des formes de surface surtout. Mais de la lecture attentive 
des mémoires d ’EsTERLY résulte une constatation im portante. Les 
formes du Pacifique ne réagissent pas de la même manière que les indi­
vidus de même espèce de la Manche, et aussi ne se comportent pas de 
la même façon dans la nature. Ainsi, à  R oscoee, Acartia clausi est tou ­
jours une espèce de surface presque exclusivement et elle a toujours un 
puissant phototropisme positif très stable. Elle ne paraît guère descendre 
en profondeur e t c’est vrai aussi en Méditerranée, tandis qu’à La Jolla, 
on la pêche très bas et elle présente une belle migration verticale. 
De même pour Calanus finmarchicus, on peut constater des différences 
nettes dans le comportement au laboratoire et dans les habitudes à  la 
mer. De même encore, e t plus nettem ent, pour Sagitta. Dans la Manche, 
cette dernière forme n ’a pas le phototropisme positif intense qu’Es- 
TERLY signale et se trouve fréquemment à la surface, même pendant 
l ’été et l’automne, mais l ’eau du large ne dépasse guère 15-17° C.
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I l  est donc intéressant de voir les ind iv idus d ’une même espèce modifier 
com plètem ent leurs habitudes e t leurs réactions physiologiques, selon 
les conditions locales ou géographiques o ù  ils se tro u v en t. Ce fa it m ontre 
à  l ’évidence la plasticité des organism es pélagiques, l ’étendue de leurs 
po ten tialités physiologiques e t com bien il fau t ê tre  p ru d en t dans les 
conclusions q u ’on peut tire r d ’expériences déterm inées.

C ette prudence, E sterly  la  possède à  u n  très h a u t degré, il constate 
des faits, m ais ne donne aucune h ypo thèse  sur le mécanisme de la m igra­
tion  verticale diurne. Je  serai plus h ard i, et, sans m ’illusionner sur la 
valeur générale e t la précarité des théories, je  vais donner dans le chapitre 
su ivan t mes conceptions actuelles sur la  m igration quotidienne. A coup 
sûr l ’avenir déterm inera ce q u ’elles v a len t e t  la  justice q u ’il fa u t leur 
rendre.

C H A P IT R E  I I I  

Mes conceptions

D ans les pages qui précèdent, .j’ai critiqué les diverses théories que 
l ’on a proposées pour expliquer le m écanism e de la m igration verticale 
journalière. J ’espère avoir m ontré q u ’aucune d ’elles n ’est satisfaisante 
dans sa to ta lité  e t qu’elles sont beaucoup tro p  exclusives. E n  outre, 
elles reposent tro p  souvent sur de pures conceptions idéales, sans aucune 
base expérim entale solide. Mais, s’il e s t toujours facile de critiquer et 
d ’a ttaq u e r des théories, il est beaucoup plus m al commode de rem placer 
les idées détru ites e t de construire u n  nouvel édifice, une nouvelle hypo­
thèse explicative. E t  p o u rtan t, il fa u t bien, malgré la difficulté de la 
tâche, faire œ uvre positive, é tab lir une nouvelle explication provisoire, 
coordonnant les faits acquis, ne serait-ce que pour orienter les recherches 
fu tu res e t  perm ettre  au x  au tres de com battre  nos idées, comme nous 
avons com battu  celles de ceux qui nous on t précédé. Mais, les conceptions 
que nous allons exposer au ron t du m oins le m érite de s ’appuyer sur une 
longue série de recherches e t de trav a u x , don t elles ne sont en quelque 
sorte qu ’une synthèse générale.

P our le m om ent donc, je  conçois le mécanisme de la m igration quoti-
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dienne des organismes pélagiques pho to trop iques (qui sont de beau­
coup les plus abondants) de la m anière suivante.

Le facteur principal de la m igration journalière  est la lum ière. Le 
ry thm e des m ouvem ents diurnes e t  nocturnes e s t tellem ent lié aux 
variations lum ineuses que, dès l ’origine des recherches, on a fa it le rap p ro ­
chem ent de cause à effet. Seule, l ’interprétation, du  m ode d ’action de 
l ’énergie lum ineuse a  é té  très variable e t très discutée. J e  crois qu ’une 
bonne partie  des discussions, do it son origine à ce q u ’on a cru à  une action 
sim ple de la  lum ière. J ’espère avoir m ontré que c e tte  idée est inexacte. 
L a lumière, sur u n  être pélagique, p rodu it des effets très divers : photo- 
cinèse, phototropism e, mise en jeu  de réactions d e  sensibilité différen­
tielle, action directe su r le niveau de flottaison. Selon les circonstances, 
te l ou tel effet se p rodu ira  p lu tô t que te l au tre , à  in tensité lum ineuse 
constante, e t ta n tô t il ap p ara îtra  du  phototropism e pur, ta n tô t une 
plongée ou une ascension sans rap p o rt aucun avec une réaction pho to ­
tropique.

Le second facteur très im portan t qui in te rv ien t sur la  m igration  est 
l a  tem pératu re  de l ’eau. Comme la  lum ière, la tem péra tu re  a une action 
complexe e t non pas simple, comme on l ’a cru. D ans certaines conditions, 
en  particu lier au tour de ce que j ’ai appelé les 'points critiques, l ’action 
therm ique p eu t m asquer ou annihiler com plètem ent l ’effet de l ’excitan t 
lum ineux e t l ’on com prend que des au teurs p o u rtan t très sagaces, comme 
C hun, se soient laissé trom per p a r cette  influence prépondérante, au  
po in t de nier le rôle de la  lumière.

P our moi, je pense que la  m ajorité  des anim aux pélagiques est adaptée 
à  une in tensité lum ineuse optim um  qui est toujours réalisée dans une m er 
u n  peu  profonde. Chaque espèce, e t  même chaque individu, au ra it ainsi 
son optim um  lum ineux caractéristique. E n  outre, chaque anim al, peu t 
être modifié, sensibilisé ou désensibilisé, par des agents physico-chimiques 
extrêm em ent nom breux, d ’origine externe ou interne. De telle sorte que 
la zone optim um  pour u n  ind iv idu  donné, n ’est pas une étro ite bande 
d ’eau  où l ’in tensité lum ineuse est constan te e t adéquate, m ais une épaisse 
couche verticale, q u ’il explore irrégulièrem ent par le jeu  de ses sensi­
bilisations successives e t  de ses sensibilités différentielles.

L a  zone optim um  se déplace avec l ’âge de l ’anim al, son é ta t  physico­
chim ique d u  m om ent, s ’élève ou s’abaisse en fonction d ’une foule de 
facteurs externes ou in ternes qui in terfèren t entre eux. I l  en  résulte 
q u ’une espèce déterm inée, représentée toujours par une foule d 'individus
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disparates, aura une aire de répartition  verticale  assez grande, pour une 
in tensité  lum ineuse extérieure constante.

Sous l ’action d ’influences physiques (tem pérature, concentration) 
ou chim iques (teneur en CO2, 0 ,  acid ité, basicité, etc.), les individus 
peuven t être sensibilisés ou désensibilisés vis-à-vis de la  lum ière e t ainsi 
s ’ad ap te r à  des zones d’éclairem ent variable. T ou t ceci me p ara ît faire 
com prendre pourquoi des individus de m êm e espèce v iven t les uns à la 
surface ou to u t près, les autres à plus de 200 m ètres.

Les nom breuses pêches pélagiques que j ’a i pratiquées en mer, l ’étude 
du m atériel p lanktonique recueilli par I ’E id e r  en  face de Monaco, de 
1907 à 1914, e t  dans trois couches différentes (de 210 à 140 m ètres, 140 à 
70 m ètres, 70 à  0 m ètre) m ’ont permis de  constater qu ’une espèce d é ter­
minée de Copépode pélagique, à  phototropism e m oyen, présente le plus 
souvent une répartition  verticale q u ’on peu t tradu ire  p a r le graphique 
ci-contre (fig. x l ).

Le som m et de la courbe correspondrait à  l ’éclairem ent optim um  pour 
le ty p e  m oyen de l ’espèce.

Les formes de surface diurnes son t fo rtem en t positives e t  le resten t 
souvent au  laborato ire  ; les formes de profondeur sont en général néga­
tives au  laboratoire, parce qu’elles y  tro u v en t une in tensité  lum ineuse 
tro p  grande, au-dessus de l ’optim um . E t  nous avons v u  (page 463) que 
si l ’on obscurcit fortem ent la région du tu b e  qui les contient, elles devien­
n en t positives e t  se localisent dans une zone d ’ombre à l ’in tensité  lum i­
neuse de laquelle elles sont adaptées pour le m oment.

Ceci nous am ène à com prendre le rôle des réactions tropiques. D ’une 
façon générale, les tropism es dans la  n a tu re  n ’in terv iennent que d ’une 
m anière fo rt discrète. Ils ne se révèlent dans to u te  leur pu re té  que si 
l'occasion leur en  est fournie, soit dans certaines circonstances n a tu ­
relles très  particulières, soit au  labor atome.

Im aginons u n  Copépode pélagique n ag ean t en  équilibre, dans la zone 
d ’in tensité  lum ineuse à laquelle il est adap té . Sa course est irrégulière, 
capricieuse, en apparence désordonnée, car on ne p eu t pas se rendre 
com pte de tous les facteurs qui le dirigent. Supposons q u ’il soit sensi­
bilisé pour la lum ière, par une action externe ou interne (rencontre d ’une 
couche plus dense ou plus froide par exemple), ou bien que l ’in tensité 
lum ineuse extérieure dim inue assez fo rtem ent. D ans les deux cas, la 
zone optim um  rem onte, se déplace vers le hau t. L a surface va  jouer le 
rôle d ’une source lumineuse, directe ou diffuse su ivan t la  profondeur
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considérée. Les rayons parcouren t l ’eau dans de nom breuses directions, 
m ais parm i tou tes celles-ci, l ’une d ’elles est franchem en t privilégiée. 
Chez l ’anim al resté  dans une zone m ain tenan t au-dessous de l ’optim um , 
soit par sensibilisation, soit p a r varia tio n  d ’in ten s ité  lum ineuse ex té­
rieure, il se déc]anche, comme nos expériences n o u s  l ’on t m ontré, des 
m ouvem ents photo tactiques positifs. Si l ’anim al est très  sensible et 
très  phototropique, il rem onte en ligne droite ju sq u ’à la  nouvelle zone 
optim um . S ’il est peu sensible, il va  suivre un chem in ascendant ex trê­
m em ent capricieux. E n  effet, sans cesse des ac tions diverses e t nom -

0
F ig . XL. Courbe de ré p a rt itio n  des Copépodes en  pro fondeur.

breuses, in terféran t en tre elles, v o n t modifier le t r a je t  suivi, pourront 
m êm e aller ju squ ’à détru ire pour quelque tem ps to u t phénom ène p h o to ­
trop ique. Mais l ’action de la lum ière est, en direction, la  plus constante 
de tou tes ; il en résulte q u ’à  la longue son influence finit p a r prédom iner, 
e t  l ’anim al arrivera plus ou moins v ite à se trouver dans la  zone conve­
nable. D ans cette  course, no tre  Copépode p eu t d ’ailleurs être modifié 
plus ou moins par les diverses couches q u ’il rencontre, par le jeu même 
de son activité, de telle sorte q u ’il ab o u tira  à  une au tre  adap ta tio n  lum i­
neuse que celle du  départ. Nous voyons donc que l ’anim al doit être 
considéré comme u n  mécanisme très com pliqué, ou p lu tô t comme une 
série de m écanismes se régularisan t e t se contrôlant les uns les autres, 
qu i en font un  être très délicat, très souple e t très sensible, obéissant à
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des influences très diverses, de sens très variables. L a résu ltan te  de toutes 
ces actions est un  tra je t d ’apparence fo r t capricieuse, mais rigoureuse­
m ent déterm iné e t d ’am plitude verticale parfois très grande.

Les résu lta ts  observés sont en  som m e com parables à  ceux que l'on 
peu t constater chez les anim aux terrestres phototropiques. D ans une 
chambre, par exemple, ils paraissent avoir une activ ité  désordonnée, 
su ivent des tra je ts  capricieux e t souven t im prévus, mais finissent to u ­
jours p a r se rapprocher de la source e t  a tte indre  la fenêtre, s ’ils sont 
positifs.

Chez les larves où le systèm e nerveux  n ’est pas affiné, n i éduqué 
par l ’expérience; où n ’existen t que quelques sensib ilitésim pérativespour 
des excitations brutales, en particulier vis-à-vis de la  lum ière, le tra je t 
est beaucoup plus d irect e t  la. réaction se voit dans to u te  sa pureté . Mais 
on ne do it pas conclure de celle-ci, com m e l’a fa it L o eb , à to u t le p lank­
ton, adultes compris. Au fu r e t à m esure qu ’il travaille, le systèm e ner­
veux se perfectionne e t s ’affine, répond à  de nouvelles excitations qui ne 
l’im pressionnaient pas à l ’origine e t devien t moins sensible à la  lumière 
dont l ’effet s ’émousse. On a quelque chose de com parable, to u tes  p ropor­
tions gardées, à  ce que l ’on observe chez les enfants e t  les peuples frustres, 
qui réagissent fortem ent aux  lumières vives, aux objets brillan ts e t aux 
couleurs criardes. P o in t n ’est besoin de faire in tervenir le Weis m ann isme 
e t la transm ission héréditaire d ’une m atière photosensible hypothétique 
dans ces faits bien connus.

Quand l ’in tensité  lum ineuse passe au-dessus de l ’optim um , il se 
développe chez les an im aux u n  phototropism e négatif ; quand  elle tom be 
au-dessous de l ’optim um , il appara ît u n  phototropism e positif. E t  dans 
les deux cas, les réactions tropiques qui se m anifestent aboutissent, en 
règle générale, à ram ener les anim aux dans la zone d ’in tensité lumineuse 
à laquelle ils son t adaptés, e t où leur phototropism e est nul ou indiffé­
rent. E t  ainsi, les réactions photo tactiques donnent l ’apparence d ’être 
étro item ent adap tatives.

Si l ’on y  réfléchit quelque peu, on pourra sans peine se rendre com pte 
que to u t  ceci se rapproche étro item ent des faits signalés par P eeffer , 
J e n n in g s , H . M unro F o x , Ga r r et  e t ta n t  d ’autres, chez les an théro ­
zoïdes de mousses e t de fougères, les Infusoires ciliés e t  flagellés, dans leur 
com portem ent vis-à-vis des substances chimiques diffusant dans l ’eau 
qu ’ils h ab iten t.

Pour fixer les idées, prenons un  exemple em prunté à J e n n in g s  dans
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ses recherches sur Paramecium caudatum. I l  a m o n tré  que ces infus oires 
so n t sensibles à l ’action des acides, en p articu lie r l ’acide carbonique, 
in trodu its  en  un po in t de la p réparation  où on les exam ine. Si l ’acide est 
faible, ils m anifestent pour lu i un chim iotactism e positif, s ’il est concentré 
la  réaction  devient négative.

Prenons le cas d ’une bulle de CO2 in tro d u ite  sous le couvre-objet 
de la  p répara tion . Les param écies se dirigent v ers la bulle e t  se m ain­
tien n en t au  con tac t, dès le d ébu t de l ’expérience. Mais à  m esure que le 
gaz se dissout e t diffuse, elles s ’écarten t e t  fo rm en t un anneau  de plus 
en  plus large. E n  dedans de l ’anneau, les infusoires son t négatifs pour 
l ’acide e t s ’écarten t de la bulle qui joue le rôle d ’u n  centre de diffusion, 
en  dehors, elles son t positives e t se rapp rochen t. F inalem ent, elles se 
localisent dans une zone annulaire où leurs trop ism es son t nuls ou indiffé-
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F ia .  X L I .  A ction  d e  l ’ac ide carbonique su r Paramecium, ca u ia ium  (d’ap rè s  H .-S . J E N N IN G S ) .  1, au  d é b u t de l ’ex­
périence  ; 2 , deux  m in u tes  ap rè s  ; 3, 18 m in u te s  p lu s  t a r d  ; a , bu lle  d ’a ir ,  in tro d u ite  sous lo 
couv re-ob je t ; CO2 b u lle  d ’acide carbon ique ; P ,  P aram écies.

rents, e t qui correspondrait à notre zone d ’in tensité lum ineuse optim um . 
L a figure x l i , em pruntée à J e n n in g s , m ontre le  phénom ène avec fine 
n ette té  e t  une précision que ne pourront jam ais donner les êtres plank- 
toniques dans leur distribution verticale.

J e  pense que pour la m ajeure p artie  des an im aux pélagiques, en p a r ti­
culier les Copépodes, on a  des réactions du  m êm e ty p e , vis-à-vis de la 
lumière.

A  m on sens celle-ci joue le principal rôle dans la  m igration journalière, 
pour des conditions extérieures m oyennes. Si la  tem péra tu re  est au- 
dessous de 15°, la  lum ière agira souvent presque seule dans le phéno­
m ène, e t  la  m igration  aura  des chances d ’être très  belle e t très nette . 
Mais si la  tem p éra tu re  dépasse 20°, son influence com m ence à  devenir 
im p o rtan te  e t  à  troub ler le m ouvem ent qui se p ro d u it sous l ’action de 
l ’énergie lum ineuse, e t plus on se rapprochera du  p o in t critique, en général

3
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vers 25°, plus la pertu rb a tio n  sera grande e t plus le m ouvem ent p ara îtra  
compliqué. I l  arrivera m êm e u n  m om ent où la  lum ière n ’aura plus q u ’un 
faible rôle par rap p o rt à celui de l ’exc itan t therm ique e t la m igration 
pourra fo rt bien n ’avoir plus lieu ou m êm e changer de sens.

La tem pérature de l ’eau est donc un facteur qui, dans certaines circons­
tances, peu t devenir prépondérant, plus efficace que la varia tion  lum i­
neuse et aussi plus durable. Son action perm et de com prendre la p au ­
v re té  en p lankton des eaux  superficielles de nos mers le jour comme la 
nu it, pendant la saison chaude.

Des faits analogues, m ais beaucoup moins communs, peuvent se 
produire sous l ’action des au tres conditions physico-chim iques du milieu, 
en  particulier de la concentration, de la teneu r en  sels e t  en gaz dissous, 
de la  présence d ’oxygènë ou de substances réductrices (dues su rto u t aux 
ferm entations e t décompositions d ’origine bactérienne), de l ’acidité 
ou  de la basicité du milieu.

P a r ordre d ’im portance donc, nous pouvons classer les facteurs 
externes qui p rovoquent ou m odifient la  m igration verticale diurne, de la 
manière suivante :

1° L a lum ière qui, dans les conditions moyennes, a l ’influence n e tte ­
m ent prédom inante ;

2° L a tem pérature qui devient très im portante, p eu t même détru ire 
l ’action lum ineuse, lorsqu’elle dépasse 20° ;

3° Les autres facteurs du m ilieu (concentration, aération, etc.).
Pour ces derniers dans des circonstances très exceptionnelles, on 

p eu t constater une influence prédom inante, comme dans le cas de la 
tem pérature. P a r exemple, quand  le ta u x  de d ilution de l ’eau a tte in t 
line valeur critique qui provoque l ’enfoncem ent ou le changem ent de 
signe de la réaction phototropique.

On se rend com pte que to u tes  ces influences peuvent in terférer entre 
elles e t aboutir à des résu lta ts  très  variés. Comme d ’au tre  p art, chaque 
espèce e t même chaque ind iv idu  possède sa  m odalité propre de réaction 
vis-à-vis d ’un  facteur déterm iné, on com prend q u ’on puisse avoir tous 
les interm édiaires entre une m igration  très belle e t très parfaite, où la 
lum ière agit à peu près seule, e t  une m igration nulle ou inverse dans 

• laquelle les facteurs accessoires peuvent troubler plus ou moins le m ouve­
m ent, l ’accélérer ou le re ta rd er, voire même l ’abolir ou le renverser.

Si l ’on se souvient en outre, que la sensibilité des anim aux p eu t varier 
dans de grandes lim ites su iv an t une foule de circonstances externes ou
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internes, on conçoit quelle variabilité  pourra  p résen ter la  m igration 
verticale d iurne, lorsqu’on l ’observera dans la  n a tu re .

I l  p a ra ît donc difficile d ’adm ettre  q u ’une th éo rie  simple quelconque, 
puisse expliquer tous les fa its  observables e t  consta tés e t il semble plus 
sage e t plus conforme à la réalité de supposer que d an s les diverses hy p o ­
thèses explicatives proposées se trouve une p a r t  p lus ou moins grande 
de vérité. On conçoit aussi combien il est difficile de prédire a 'priori, 
la  d istribu tion  du  p lankton  dans une m er ou  u n  grand  Iac e t  à  que! s 
déboires on s ’expose en ne considérant q u ’u n  ou d eu x  facteurs externes.

J e  crois donc qu ’il fa u t faire son deuil d ’une explication  unique pour 
expliquer la  m igration journalière e t  aussi de l ’espoir de tro u v er une loi 
générale e t sim ple qui perm ette  de la prévoir dans tous les cas.

P en d an t le jour, dans des conditions m oyennes (tem pérature de 
l ’eau ne dépassan t pas 20° —  tem ps claii ou soleil —• concentration hom o­
gène e t norm ale, —  m er peu agitée), les anim aux seron t donc échelonnés 
de la surface à  une certaine profondeur, selon leur sensibilité particulière 
e t la position de leur zone optim um  individuelle.

A  m esure que le soleil décroît sur l ’horizon, l ’angle que ses rayons 
form ent avec la  surface de l ’eau dim inue e t  l ’on s a it  que la proportion 
des rayons réfléchis à  ceux qui pénètren t augm ente très  rapidem ent. 
E n  profondeur donc, la  varia tion  sera tou jours plus rap ide e t plus brusque 
qu 'en  surface. Q uand le soleil passe au-dessous d ’u n  certain  angle 
presque to u te  la  lum ière est renvoyée dans l ’atm osphère e t  c’est dans les 
eaux la n u it presque com plète, bien que le soleil ne so it pas encore couché 
pour les an im aux terrestres. On doit donc avoir à ce m om ent une varia tion  
de l ’in tensité lum ineuse du m ilieu aquatique, très  brusque e t très forte.

L a m igration des anim aux de profondeur d o it vraisem blablem ent 
commencer de très  bonne heure, av an t la  fin d u  jour, elle se poursuit 
après le passage du soleil à l ’horizon e t après son coucher puisque la 
zone optim um  rem onte sans cesse. L ’obscurité e t  la m igration  com ­
m encent donc p a r les couches habitées les plus profondes où l ’action 
de la  lum ière se fa it sentir. Les hab itan ts  de celles-ci s ’élèvent progres­
sivem ent ju sq u ’à  leur zone optim um  qui se rapproche continuellem ent 
de la surface. Or, dans les nuits obscures, ce tte  zone n ’est jam ais réalisée 
e t les an im aux a rriv en t nécessairem ent e t successivem ent ju sq u ’à la 
surface qui pour tous es t le « plafond » définitif. On com prend alors la 
richesse inouïe des pêches pélagiques nocturnes, aussi bien en  espèces 
q u ’en individus. Toujours, dans les mers peu profondes, le p lankton  de
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n u it est très chargé de formes benthoniques (Amphipodes, Ostracodes, 
Cumacés, H arpacticidés, etc.) a ttirées e n  surface p a r le même mécanisme.

Si dans leur m arche ascensionnelle, les an im aux rencon tren t des 
eaux  plus chaudes ou plus diluées ou encore d ’aération différente, elles 
v o n t modifier plus ou m oins leur t r a je t ,  les sensibilités différentielles 
v o n t en tre r en jeu, e t  ces eaux  fonctionneron t com m e barrière ou comme 
freins selon leur tem pératu re  ou leur degré de dilution. A coup sur, elles 
m odifieront la  montée, soit dans son ry th m e, soit dans son am plitude.

Les hab itan ts  des couches les plus superficielles (pour fixer les idées, 
adm ettons jusqu’à  50 m ètres de profondeur), au ron t le tem ps d ’arriver 
ju sq u ’à  la  surface, e t leur densité com m encera à s ’y  élever m êm e avan t 
le coucher du  soleil. Ils  l ’a tte in d ro n t progressivem ent selon leur sensi­
bilité individuelle e t spécifique, la  rap id ité  de leur nage et la  profondeur 
d ’où ils sont partis.

Les formes des eaux plus profondes au ro n t tro p  de chemin à parcourir, 
n ’a tte in d ro n t pas la  surface libre, d ’a u ta n t  plus q u ’elles seront sans 
doute arrêtées par la  tem p éra tu re  de p lus en  plus élevée des couches 
supérieures. E t  par conséquent, il d o it se produire en profondeur une 
m igration  verticale, insoupçonnable s i l ’on ne p ra tique pas des pêches 
systém atiques à  des n iveaux très  profonds. On doit aussi penser que cette 
m igration  sous-m arine probable doit ê tre  décalée dans le tem ps, avan ­
cée, p a r rapport à celle de surface. I l  e s t possible aussi q u ’elle n ’a it lieu 
que pendan t un  tem ps très  court.

On a  v u  plus h au t que, pour moi, la  localisation des an im aux dans 
la  zone lum ineuse optim um  serait due au  déclanchem ent de réactions 
d ’ordre tropique. Mais il. ne fau t pas oublier que ces réactions son t forte­
m ent aidées p a r les varia tions de l ’ac tion  directe de la lum ière su r le 
niveau de flottaison. Cet effet régu la teur, dans un  sens ou dans l ’autre , 
est loin d ’être négligeable, com m e n ous l ’avons constaté e t il se modifie 
nécessairem ent en m êm e tem ps que l ’in tensité  lumineuse. I l  va  concourir 
puissam m ent avec les réactions photo trop iques déclanchées, à  conduire 
les anim aux dans la  zone d ’ad ap ta tio n .

Lorsque la  lum ière rev ien t, le p lan k to n  émigre en profondeur par 
échelons successifs, m ais beaucoup p lus v ite, pour reprendre peu à  peu 
la  position de départ. En effet, beaucoup d ’anim aux son t sensibilisés 
à  l ’action de la lum ière p a r u n  séjour prolongé à l ’obscurité, ils o n t un 
phototropism e négatif q u i ten d  à  les fa ire  plonger, l ’influence directe sur 
le niveau de flottaison est à  son m axim um  e t travaille  dans le même sens
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ainsi que la  pesanteur. P our tou tes ces raisons, l a  descente sera beau­
coup plus rapide que l ’ascension. Elle pourra m êm e commencer av a n t le 
re to u r de la  lum ière dans les nu its très obscures, c a r  j ’ai souvent constaté 
qu ’un  séjour très  prolongé à l ’obscurité to ta le  am èn e  u n  tassem ent des 
anim aux sur le fond  des vases d ’expérience. J e  cro is q u ’il est dû  à une 
dim inution des m ouvem ents natato ires par d isparition  de l ’effet p h o to ­
cinétique de l ’ex c itan t lum ineux.

P our les form es non phototropiques, la  m ontée e t  la descente seraient 
produites p a r les varia tions de cette  photocinèse e t  le jeu  de leurs sen­
sibilités différentielles.

Telles sont, dans leurs grandes lignes, les conceptions auxquelles 
j ’arrive. On vo it qu ’elles em prun ten t à  divers au teu rs  e t à certaines des 
hypothèses que nous avons examinées, leurs idées principales. W eism ann  
a  fourni la no tion  de l ’ad ap ta tio n  à  une in tensité lum ineuse particulière, 
mais je ne l ’ai acceptée qu ’après vérification expérim entale. De L o eb , 
j ’ai re tenu  l ’influence des réactions photo trop iques, mais l ’expérience 
a dém ontré que le photo tactism e joue une rôle trè s  différent de celui que 
lui a ttrib u e  le biologiste am éricain. L a m igration  n ’est plus considérée 
comme produite un iquem ent par des variations d u  signe de l ’héliotro- 
pisme, celui-ci ne jo u era it au  contraire q u ’un  rôle de second plan. Enfin, 
les théories qui fo n t in terven ir le géotropism e o n t été aussi mises à 
contribution. M ais je ne me sers pas du term e géotropism e, e t  rapporte  
les effets qu ’on lu i a im putés à une action d irecte de la lum ière sur le 
n iveau de flottaison.

C’est l ’expérim entation  au  laboratoire qui m ’a conduit à  faire ce 
choix dans les idées de mes prédécesseurs. J e  sais tou tes les critiques 
que l ’on p eu t faire e t que l ’on a faites sur la transposition  des résu ltats 
de laboratoire dans la n a tu re  e t combien il fau t ê tre  p ru d en t pour con­
clure des faits expérim entaux  à ce qui se passe dans les conditions n a tu ­
relles norm ales « in  th e  field ». Mais je me suis cru autorisé à le faire pour 
plusieurs raisons.

T ou t d ’abord, la  m éthode expérim entale m ’a révélé les m odalités 
e t les possibilités- de réaction  des anim aux vis-à-vis de nom breux facteurs 
externes, leurs « po ten tia lités » physiologiques, en quelque sorte. J e  n ’ai 
re tenu  pour l ’explication de la  m igration journalière verticale, que les 
facteurs susceptibles d ’agir dans la  nature . De plus, je  me suis assuré que 
ces facteurs pouvaien t se voir réellem ent en action à la m er e t  y  tra -
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vaillaient, tou tes proportions gardées, com m e au laboratoire. E n  d ’autres 
term es, j ’a i conduit de fron t l ’expérim en ta tio n  e t l ’observation « in  the 
field ». J e  me suis donc entouré de to u te s  les précautions possibles.

I l  est cependant certain  que je  n ’a i  pas ten u  com pte de tous les 
facteurs qui in terviennent dans les conditions naturelles, que j ’en ai 
sûrem ent laissé passer e t  que m on exp lica tion  ne p eu t ê tre  considérée 
com m e s ’app liquan t à  tous les organism es pélagiques. E lle do it donc 
ê tre  envisagée sim plem ent comme u n e  hypothèse provisoire, que les 
recherches fu tures com pléteront, perfec tionneron t peu  à  peu, ou détru i­
ro n t plus ou moins. E lle au ra  du m oins le m érite d ’avoir m ontré, je 
l ’espère, to u te  la com plexité du problèm e de la m igration diurne, dont 
l ’explication p a ra ît si facile au  prem ier abord.

On a p u  se rendre com pte que d an s  les idées exposées ci-dessus, je 
ne fais jouer aucun rôle aux rythm es physiologiques signalés par Menke  
e t E sterly . N on pas que je nie leur existence, m ais je ne les ai pas vus, 
sans doute parce que je ne les ai pas recherchés. Si réellem ent ils existent 
e t  p résen ten t une assez grande généralité , il faudra  en ten ir u n  sérieux 
com pte dans une théorie de la m igration . Toutes les questions e t tous 
les problèm es posés par les ry thm es v ita u x  seront à  envisager dans 
l ’é tude d u  com portem ent des organism es pélagiques e t p rendron t sans 
dou te une actualité  nouvelle. Certains faits donnent à  penser que les 
ry thm es v itau x  jouen t peu t-ê tre  un  rô le  im p o rtan t dans les m igrations 
quotidiennes de quelques organismes d u  plankton. Ainsi W alters a 
signalé que les Méduses entraînées d an s  les mers polaires, continuent 
les m ouvem ents verticaux  réguliers to u te s  les 24 heures, m algré la durée 
considérable de l ’éclairem ent e t de la  n u i t  dans la zone glaciale. R ömer 
a  fa it la  même constata tion  pour les C ténophores d’Islande. Quoiqu’il en 
soit, nous devons a tten d re  le ré su lta t d es  recherches fu tu res su r ce sujet, 
a v a n t d ’avoir une opinion ferme.

RÉSUMÉ GÉNÉRAL ET CONCLUSIONS

E n définitive, nous arrivons aux  conclusions suivantes :
L a  m igration verticale journalière es t due à  l ’influence des facteurs 

ex ternes suivants :
I o L a lumière qui provoque le m ouvem ent, le dirige e t  en  p artie  règle 

d irectem ent le niveau de flottaison ;
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2° L a température q u i ag it en  m odifiant p lu s ou moins l ’action  de 
l ’énergie lum ineuse e t  p eu t renverser le signe d u  phototropism e. A des 
tem pératures supérieures à  20°, elle provoque l ’enfoncem ent du p lankton  
e t  son effet p eu t devenir p rédom inan t;

3° Les facteurs accessoires dans les conditions moyennes. Ce sont 
le degré de salinité, la  com position chim ique, les gaz dissous. D ans 
certaines circonstances très  exceptionnelles, ils peuvent prendre une 
im portance capitale.

Les mécanismes mis en jeu  p a r les êtres pélagiques son t les tropismes, 
su rto u t le phototropisme, les sensibilités différentielles e t des réactions 
d ’adap ta tion  à des in tensités optim um  d ’excita tion  du  groupe des 
pathies.

Q uant aux  causes d ’origine in terne, en particu lier les rythmes physio­
logiques, leur existence est possible, m ais il fau t a tten d re  le ré su lta t des 
recherches à  venir pour se rendre com pte de leur rôle exact.
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trie  du  livre, seron t favorab les aussi aux  A uteurs, puisque d ’une  p a r t  les rem anie­
m ents im p o rtan ts  am ènen t de trè s  grands re ta rd s  dans l ’a p p a ritio n  des m ém oires e t 
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des D irecteurs e t des P ro tes.
b) Jo ind re  au m an u scrit une « tab le  des m atières » re p ro d u isan t in tég ra lem en t le 
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mém oire, e t d ’ind iquer su r ce tte  tab le  (au moyen de re tra its  plus ou  moins accentués 
ou  au  m oyen de crayons de couleur ou  de tra its  noirs p lus ou m oins nom breux) la  
h iérarch ie  de ces titre s  e t ceux  qui sont de même valeur.

c) Inscrire  à  la  fíle les explications des figures, a l a  fin du  m anuscrit.
d)  E m ployer les chiffres rom ains pour num éroter les figures dans le tex te  e t réser­

ver les chiffres arabes p ou r les figures des planches ho rs-tex te .
3° Les dessins destinés à être reproduits dans le texte doivent être pou rvus des le ttres  

e t signes nécessaires calligraphiés. Les, A uteurs qui ne p euven t p a s  les inscrire eux- 
m êm es correctem ent ou  qui ne veu len t pas faire les frais d ’un dessinateu r son t priés 
d’em ployer les Alphabets signalés dans la  brochure déjà m entionnée (en ven te  : chez 
Gouillet, p apetier, 24, b o u lev ard  Saint-M ichel, Paris). Si les le ttre s  sont sim plem ent 
indiquées sur un  calque, la  D irection 'les fera  inscrire p a r un  dessinateu r au x  frais des 
A uteurs. L a  ju s tifica tion  dé la  page est de 117 x 1 8 5  mm. ; les figures d u  tex te  ne 
doivent pas dépasser ces dim ensions.

4 e. Les dessins faits en vue des planches hors-texte do iven t ê tre  définitifs e t dis­
posés de façon à ne pas dépasser les justifications de 125 x 1 9 5  m illim ètres pour une 
p lanche sim ple e t 195 x  280 m illim ètres pour une planche double. Les D irecteurs tien­
n en t à  la  disposition des in téressés des cadres des deux justifications, im prim és sur pa­
pier tran sp a ren t.

L a  le t tre  do it ê tre  in scrite  su r les modèles e t une courte légende do it ê tre  indiquée 
sur chaque planche. Les changem ents, même peu considérables, dem andés sur les 
épreuves e t dus a l a  défectuosité des modèles, seront exécutés aux frais des Auteurs.



M I C R O G R A P H I E  -  B A C T E R I O L O G I E

E. COGIT & CIE
36, Boulevard Saint-Michel, Paris

C o n s t r u c t e u r s  D ’ I n s t r u m e n t s  e t  o ' A p p a r e i l s  p o u r  l e s  S c i e n c e s

Ateliers et Magasins d'expédition • 25, rue Denfert-Rochereau
Microtomes MINOT e t Microtomes de toutes marques. — 

Produits chimiques et colorants spéciaux pour la Micrographie 
et la Bactériologie. — É tuves à culture, Autoclaves, Installations 
ccmp’ètes de Laboratoires. Milieux de cultures stérilisés. — 
Nouveaux appareils L A TA PIE  pour la séparation du Sérum 
du sang.

N o u v e l  a p p a r e i l  m i c r o p h o t o g r a p h i q u e  C O G I T
Tél éph one  8 1 2 - 2 0

Biospeologica
Études sur l ’histoire naturelle du domaine souterrain

Tome I (N03 l à X). 1907-1909. Un volum e in-8° cartonné toile de 710 pages,
avec 33 figures dans le texte e t 42 planches ho rs-tex te   P rix  : 100 fr.

T om e I I  (N0B XI à XIX). 1909-1911. — Un volum e in-8° cartonné toile de
1074 pages, avec 104 figures dans le texte e t 47 planches hors-texte. P rix  : 100 fr. 

T o m e  I I I  (No’ XX à XXIX). 1911-1913. — Un volume in-8° cartonné toile de
805 pages, avec 46 figures dans le tex te  et 56 planches h o rs -te x te .. P rix  : 100 fr.

T o m e IV (N08 XXX à XL). 1913-1919. —  Un volume in-8° cartonné toile de
812 pages, avec 197 figures dans le texte e t 18 planches hors-texte. P rix  : 100 fr.

En vente à la Librairie H. LE SOUDIER, 174, boulevard Saint-Germain, PARIS VIe

D epuis 1907, pa ra issen t dans les « A rchives de Zoologie expérim entale  », sous le 
t i tr e  com m un de «B iospeologica»; une  série de m ém oires sur l ’h is to ire  natu re lle  du  
dom aine sou terrain . Les exp lorations so u te rra in es  de MM. J e a n n e l  e t R a c o v i t z a  
fourn issen t les m até riau x  que m e tte n t en œ u v re  de nom breux spécialistes.

L a  D irection des «A rchives », certa ine  d ’ê tre  agréable aux  personnes qui s’in té ­
ressen t à  cet o rd re  de recherches, s’est p roposé  de réun ir ces mém oires en volum es 
tiré s  à  un  p e ti t  nom bre d ’exem plaires.

P our rendre p lu s accessibles les n om breux  renseignem ents que con tiennen t ces 
publica tions e t pour faciliter les recherches, il y au ra  dans chaque volum e q u a tre  
in d ex  a lphabé tiques énum éran t les m atiè res tra itées , les espèces anim ales, végétales 
o u  m inérales décrites, les nom s géographiques des g ro ttes et des localités m en tion ­
nées, e t finalem ent le nom  des .auteurs cités.

Le tome V est en préparation et paraîtra en 1925.

Un prospectus détaillé est envoyé franco sur dem ande adressée à la  
L i b r a i r i e  H . L e  S o t j d i e r

1925. —  Fontenay-aux-R oses. —  lm p . L o u is  B e ll e n  and  e t  F ie s . — 34.642.


