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Résumé : Dans les bassins sédimentaires du Magrheb, les karsts littoraux italo-dinariques et mexicains, au
Cambodge, aux Baléares et aux Antilles, de nombreux thermosbénacés ont été découverts. Ils sont activement étu-
diés aux Etats—Unis, en France, en Espagne et aux Pays Bas.

Par un hasard intrigant, chaque nouveau genre : Thermosbaena, Monod, 1924, Monodella, Ruffo, 1949,
Limnosbaena, Stock, 1976, Halosbaena, Stock, 1976, Theoshbaena, Cals et Boutin, 1985, Tulumella, Bowman et
al., 1988, présente des caracteres primitifs par rapport a ceux des formes précédemment connues.

Nous exposerons la démarche qui conduit a définir deux familles : celle des Thermosbaenidae (Ter+M) et celle
des Halosbaenidae' (L+(H+Teo+Tu)). Grace aux Tulumella grandis confiés par Jill Yager, auteur de cette espéce,
nous avons pu confirmer ou établir trois faits nettement significatifs :

1) La nature oculaire des écailles interantennaires pourvues de muscles moteurs et de vestiges ganglionnaires.
2)La présence de branchies “péracaridiennes” rudimentaires, comparables a celles de Mysidacés et
d’Amphipodes.

3) La structure gnathopodiale de la premiere paire de pattes non céphalisée, particuliére par sa musculation et son
podomérisme.

L’évolution de ’organisation générale somatique combine des invariances et des évolutions indépendantes de
plusieurs sous-ensembles morphogénétiques : appendices et mégasetes nutriciels céphaliques, appendices péréaux
et pléonaux, complexe pléotelsonique.

Abstract :Very good collected and preserved Tulumella grandis by Jill Yayer allowed fine investigations on
neuro-muscular anatomy of the ocular scales and thoracic legs.

With peculiar muscular system, podomerism and unguli, the first free thoracopod can be considered as a gnatho-
pod ; this fact can be a general feature of all thermosbaenacean genera dealing with the definition of this group.

The anatomy of the ocular-scale with ganglia and two distinct muscular systems is established only in T. grandis
but can be true for all the podophtalmous Thermosbaenacea (Halosbaenidae family).

The occurence of three pairs of small gills between thoracic pleurae and appendages is established only in one
species : T. grandis.

Relationships between thermosbaenacean genera and between peracaridan phyla are discussed.

INTRODUCTION
&

“Tout cela, cependant, le mal de I’dme comme la puissance des mégatonnes, nous vient
d’une idée simple : la nature est objective, la vérité de la connaissance ne peut avoir d’autre
source que la confrontation de la logique et I’expérience” (J. Monod, 1970, p. 181).

La nature objective de 1’existence d’un ceil mobile, d’un peracopode transformé en gna-
thopode non incorporé a la tfte, la présence de branchies basiappendiculaires chez
Tulumella grandis reléve de la logique et d’expériences menant a une succession de d'inter-
ventions visant a la mise en évidence de structures dont la présence est suspectée.

Elle releve de la logique prudente avec laquelle I’archétype caridoide (Calman, 1909)
doit étre considéré. Apres des milliers d’observations intégrées et relativisées par Théodore
Monod, la logique rationnelle pour 1’exploitation heuristique d’un archétype relatif a été
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prédominante et préliminaire. En effet, durant plusieurs mois de discussions espacées régu-
lierement, Théodore Monod a insisté sur la nécessité de réaliser des observations, nouvelles
et nécessairement les plus objectives possibles.

Les difficultés consistent a trouver la séquence des opérations a effectuer. A cet égard, la
morphologie n’est pas simple observation ; sans atteindre la complexité des expériences
physiologiques ou génétiques significatives, les observations morphologiques nettement
significatives sont expérimentales et réfutables. Les observations in vivo, in toto et sur
coupes histologiques ont été associées au début de 1’anatomie comparée pour savoir déceler
les artefacts. Des efforts doivent &tre tentés pour réactualiser avec des moyens modernes
ces démarches a contréles multiples, susceptibles par ailleurs dans certains cas d’étre com-
binées avec les méthodes de génie génétique qui, in fine, aboutissent souvent a des observa-
tions anatomiques visuelles.

Pour les observations des structures dont l’existence est assez bien établie chez
Tulumella grandis, I’'induration des marges mobiles et la finesse et/ou la perméabilité cuti-
culaires ont été établies par des méthodes que nous avons plusieurs fois, occasionnellement
employées chez des Crustacés (Cals, 1987 ; Cals & Usciati, 1986).

Pour la mise en évidence des amas ganglionnaires et des muscles moteurs oculaires, la
méthode a consisté a réaliser une hydrolyse au HCI N avant 1’emploi d’une excellente colo-
ration nucléaire. Il est actuellement trés difficile de I’étendre, a des fins comparatistes, a
I’ensemble des Arthropodes. Les Tulumella grandis confiés par Jill Yager ont trois avan-
tages, la cuticule est perméable aux réactifs utilisés et, surtout, les individus ont €t€ capturés
sans étre déformés ou écrasés ; ils ont également été fixés d’une facon exceptionnellement
convenable.

En envisageant une vision volontairement simplifiée et tendancieuse de la découverte de
la double hélice, les considérations morphologiques ont joué un rdle initiateur primordial.
Une activité apparemment simple consistant a assembler des piéces d’un puzzle, une capa-
cité exceptionnelle & combler des ignorances revendiquées en obtenant des données essen-
tielles de théoriciens hautement compétents, un sens des relations publiques développé,
auraient permis la découverte fondamentale de la structure moléculaire des doubles hélices
nucléiques (Watson, 1981).

Structures de Tulumella grandis
a) Systéme oculaire podophtalme.

C’est chez le Limnosbaena yougoslave (MeStrov & Lattinger Penko, 1969) puis chez
I’Halosbaena antillais (Stock, 1976) que deux expansions quadrangulaires ont été interpré-
tées comme un rostre bilobé. L’utilisation des méthodes de révélations différentielles
d’épaisseur et d’induration cuticulaires a permis a I’un d’entre nous (Ph. C.) de réaliser que
chez Theosbaena une cuticule mince, faiblement colorée, sépare 1’extrémité antérieure de la
carapace et la base des expansions, toutes deux marquées par un faible épaississement
linéaire et que dans tous les cas précédemment cités les expansions devaient étre considé-
rées comme des écailles oculaires réduites mais susceptibles d’une mobilité controlée.



THERMOBENACES 175

Les systemes cuticulaires, musculaires et ganglionnaires sont reproduits ci-dessous
(Fig. 1). Un muscle dorsal (élévateur) (8), fortement strié, a son origine sur le bord de la
capsule céphalique (1), passe sous une membrane arthrodiale (2) et sous la marge proxima-
le (3) de I’écaille oculaire pour s’insérer par une terminaison effilée et épaisse au voisinage
de la masse ganglionnaire (7).

Un autre systeme musculaire lisse, double (9-10), plus important, occupe le centre de
I’écaille, son attache céphalique ne peut étre précisée (sectionnée par le prélevement ou
détachée par une surfixation).

Les noyaux épidermiques, espacés, grands et elliptiques, & chromatine éparse (5), se dis-
tinguent trés bien des noyaux du systéme nerveux (ou neuro-endocrine) plus petits, cylin-
driques, trés proches les uns des autres, a chromatine dense (6) formant le systtme gan-
glionnaire central (7).

Un organe superficiel (11) représenté par quelques noyaux au milieu d’un cytoplasme
dense, sans doute sensoriel se situe sous la masse musculaire centrale. Aucune cornéule
ommatidienne n’est décelable.
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Fig. 1 : Ecaille oculaire podophtalme.
Les chiffres correspondent a la multiplicité des structures commentées dans le texte.
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b) Podomérisme des thoracopodes. Gnathopodes et Peraeopodes.

Chez Thermosbaena, nous avons vérifié 1’exactitude des résultats de Siewing (1958,
1963) aboutissant a une singularité des P1, véritables gnathopodes (Monod & Cals, 1988).
Dans cet appendice 1’ischium réduit n’est jamais individualisé ; par sa musculature, on se
rend compte qu’il est soudé soit au basis (P1), soit au merus (P2-P5).

Chez Tulumella se retrouve le méme schéma (Fig. 2) de lipomérisme appendiculaire, avec
un regroupement dans un méme complexe articulaire des muscles basiaux et ischiaux ou gna-
thopode triongulé. Cependant de P2 & P7 (Tableau I, Fig. 3) les préparations tissulaires mon-
trent un endopode plésiomorphe par sa pentamérie, I’ischium et le merus étant séparés.

TABLEAU I

Podomérisme des thoracopodes

Pl P2-PS P2-P7
Basis + Ischium Basis Basis

1 Merus 1 Ischio-Merus 1 Ischium

2 Carpe 2 Carpe 2 Merus

3 Propode 3 Propode 3 Carpe
4 Dactyle 4 Dactyle 4 Propode
Ungulus 1 Ter Ungulus 1 5 Dactyle
3Tu Ungulus

Le probléme des rapports des coxas et précoxas avec les pleures et les basis demeure.
Cependant, entre pleures et bases des pattes, une aire hémimembraneuse, ot s’affrontent
antérieurement deux avancées épaissies, existe.

¢) Les branchies thermosbénacéennes.

Les branchies n’ont pu, malgré de nombreuses tentatives variées chez Tulumella baha-
mensis Yager (5 mm), étre mises en évidence que chez Tulumella grandis Yager (15 mm).
La partie proximale verticale des basis qui se raccordent au corps est courte ; les branchies,
dont I’insertion se situe au dessus de la partie segmentaire, a I’arriere de la zone fhembra-
neuse, le sont également ; leur largeur est presque 5 fois moindre que leur longueur, la taille
est celle de la partie proximale du basis. Ce sont des arthrobranchies coxales, simples, tubu-
laires. Par leur position d’insertion, elles se rapprochent de celles des Mysidoidea
Lophogastrides (Sars, M., 1862) ; chez ces derniers, il y a typiquement 3 touffes de dendro-
branchies avec des insertions : une antéro-ventrale, une antéro-dorsale, et une 3¢ postéro-
dorsale qui rappelle celle de T. grandis. ,

Ces branchies ne sont pas recouvertes par la carapace, elle sont libres comme chez les
Lophogastrides et les Euphausiacés (tableau récapitulatif, Dahl, 1983).

Elles rappellent aussi, par leur forme et leur emplacement (Fig. 4), les branchies coxales
des Amphipodes qui sont fréquemment globulaires.
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Le gnathopode en est dépourvu ; a ce niveau, la carapace se rétrécit brusquement déga-
geant les trois paires sténopodiales suivantes associées aux branchies (thoracomeres et tho-
racopodes 3.4.5., pattes 1.2.3.) (Fig. 3). Les colorants utilisés pour les fins filaments mycé-
liens colorent préférentiellement les cuticules branchiales, c’est ainsi que celles de T.
grandis ont été révélées.

L’observation d’une circulation i/n vivo, les ultrastructures, la physiologie sont autant
d’investigations restant a faire. .

Les problémes taxonomiques.

Les problémes sont apparus avec la multiplication récente des genres, ainsi le genre
Tulumella est placé soit dans les Monodellidae soit dans les Halosbaenidae (Yager, 1987 ;
Bowman & Iliffe, 1988) crées récemment (Monod & Cals, 1988).

On peut retenir deux problémes principaux, les rapports Ter-M pour savoir si une posi-
tion propre doit étre donné au genre Thermosbaena, et les rapports M-L pour lesquels se
pose leur réunion en fonction de la présence supposée commune chez ces deux genres d’un
variant sexuel commun : le palpe maxillipedial & .

a) Les rapports Ter/M : Ter/M ou E/C (Ter+M)

Le genre Ter, seul a étre dépourvu des 2 derniéres paires de thoracopodes et a avoir un
pléotelson a uropodes réduits et munis de fortes épines recourbées, semblait devoir étre
placé dans une famille a part.

Cependant une approche dans 1’analyse des structures scutellaires des mégasetes (Cals &
Cals-Usciati, 1986), puis une étude sur le plan d’implantation de celles-ci (Cals, 1987), ont
permis de déceler une multiplicité de plans d’organisations communs a Ter + M et absents
chez les autres genres. Aussi la famille des Thermosbaenidae s.1. a-t-elle été créée pour sou-
ligner non pas des ressemblances mais des identités. La solution de créer 2 familles dans
une Superfamille est une autre solution valable.

Sur un plan évolutif, on retiendra que trois systtmes morphogénétiques, céphalique -
thoracique - abdominal 6 + telson, évoluent de fagons disjointes. Un certain type de discon-
tinuité combinatoire doit donc étre pris en considération quelque soit le systeme évolutif
préféré du lecteur.

b. Les rapports M-L.

Pendant longtemps, jusqu’en 1976, tout ce qui n’était pas Thermosbaena était
Monodelle, et jusqu’en 1988, Monodellidae.

Un premier grand pas est dii & Stock (1976) qui crée le genre Halosbaena pour des
formes nouvelles antillaises et le genre Limnosbaena pour les M. finki yougoslaves. La
redéfinition de Limnosbaena s’imposait ; elle apporte les faits suivants : I’absence du palpe
& qui aurait justifié I’ensemble E = MC L, I’absence d’épipodite au gnathopode, 1’inversion
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Fig. 2 : Gnathopode. Succession des podoméres. CX : coxa ; B-I : basi-ischium ; M : Merus ; C : Carpe ; P : pro-
pode ; D : Dactyle ; V : ungulus. L'ordre indiqué par les chiffres est différent de celui des thoracopodes
(Fig. 3).
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Fig. 3 : Thoracopode.
Correspondance entre le rang des podomeres, indiqué par les chiffres, et diversification des fusions des
systémes musculaires (cf Tableau I).
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des pl. 1 et pl. 2 dans un schéma qui devient commun 2 (L+Teo+H+Tu) (Mestrov & Cals,
sous presse).

Monod et Cals (1988) avaient conclu que les différences des palpes M et L, L ayant un
palpe pédiforme, justifient une opposition L/M. Le palpe pédiforme est sans doute un arte-
fact, un gnathopode superposé 2 une maxille (Mestrov & Cals). Méme typologique, une
description n’exclue pas de rechercher un complexe d’organisation morphogénétique ; pour
cela, le tableau récapitulatif de Monod et Cals (loc. cit., p. 104) comportait bien, a juste
titre, des points d’interrogations dont les réponses sont maintenant connues.

¢) Les réunions taxonomiques (T+M)/(L+Teo+H+Tu).

Les raisons de créer une famille des Thermosbaenidae s.l. ayant été exposées, celle
d’ériger la famille des Halosbaenidae reste a justifier.

Un ensemble cohérent (des corrélations qui restent a définir ?) est commun a L, Teo, M,
Tu ; il s’agit des yeux pédonculés dont I’anatomie connue chez T. grandis peut étre plus ou
moins régressée entre genres et especes, des brosses racleuses complexes mx2, du dactyle
3-ongulé des gnathopodes, des pl. 1 et pl. 2 réduits et associés, pour pl. 1, & un organe laté-
ral, de I’éventail caudal de type natatoire.

A quoi peuvent aussi servir les yeux chez des stygobiontes ? Pour les néolamarckiens, le
facteur négatif d’obscurité ne peut étre un facteur sélectif d’absence oculaire. En fait les
crustacés cirripédes, qui sont de loin les plus soumis a la lumiére directe du soleil (chta-
males des niveaux littoraux), sont aveugles a 1’état adulte. o

En fait, milieux obscurs et semi-obscurs, avec des revétements biologiques épilithiques
différents, coéxistent au voisinage des regards que peuvent comporter les galeries et tunnels
souterrains. La simple perception d’intensité lumineuse sans formation d’image permet de
trouver la zone a laquelle chaque animal est adapté. Les thermosbénacés apparaissent autant
marcheurs que nageurs, la premiére forme de locomotion permet 1’exploitation des encrofi-
tements et feutrages, sources de nourriture ; la nage permet 1’abandon d’une zone exploitée
et la recherche d’un nouveau champ d’exploitation.

Hypothéses phylogénétiques
a) Complexité de la notion de caractéres hiérarchiques.

La présence ou I’absence d’un ceil ne justifie pas, dans d’autres ordres que celui des
Thermosbaenidae, la séparation en familles ; elle peut treés bien s’exprimer entre especes
d’un méme genre.

Dans une analyse phénétique, ce critere de présence oculaire ne peut avoir la méme
valeur que la présence ou ’absence d’une soie. L’analyse anatomique de I’ceil de T. grandis
a montré que, pour une analyse numérique, il correspond a, au moins, 10 caractéres.

Tant qu’on ne connait pas de Thermosbaenidae oculé ou d’Halosbaenidae aveugles, un
cladiste ne peut nier qu’une synapormophie (écaille oculaire -) caractérise les Ther-
mosbaenidae et une symplésiomorphie (écaille oculaire +), les Halosbaenidae. Sans étre
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Fig. 4 : Systéme arthrobranchial des thoracopodes 3, 4 et 5. C : carapace ; Brl a Br3 : branchies ; TH : thoracome-
re ; tp : thoracopode.
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fréres ou cousins, ces familles sont cependant apparentées par un caractere hiérarchique
unique des thermosbénacés : la présence d’un marsupium céphalique.

Ce marsupium est un caractere hiérarchiquement prépondérant, comme la possession
d’une corde chez les Cordés (cf. Mayr, 1982). La physiologie de I’émission des ceufs, les
mécanismes neuronaux et éthologiques, permettant a I’ceuf d’entrer dans le marsupium,
impliquent des systémes musculaires et nerveux particuliers ; connus et dénombrés, ils
pourraient étre appréciés comme primitifs ou non, et alors intégrés dans une analyse cladis-
tique ; disjoints entre structures discretes, ils pourraient Etre utilisés dans une approche phé-
nétique, ce ne sera peut €tre possible qu’aprés de nombreux travaux associant structures et
fonctions dans de nombreux domaines.

b) Facieés caridien et Thermosbaenacés

La carapace développée, les yeux podophtalmes, I'écaille antennaire, les branchies de T.
grandis sont autant de caractéres caridoides (Calman, 1904, 147 ; 1909 ; Hessler, 1983,
146). On note 10 caracteres.

1. La carapace enveloppant les thoracomeres. La carapace est réduite chez les
Thermosbénacés cavernicoles mais aussi chez les Mysidacés stygobiontes. Schram (1981,
p- 8), oppose les Brachycarida a carapace courte (Hémicaridea = (Spelaeogriphacea +
Tanaidacea + Cumacea) + (Thermosbaenacea)) aux Eucarida (a carapace compléte fusion-
née aux thoracomeres). Dans ce systeme les larves mysis et zoes de décapodes ne seraient
pas des Eucarides. Le concept de Brachycarida apparait obsolete avec la présence d’une
carapace conséquente chez les Tulumella (3 et ? non distingués) et chez les ¢ de Thermos-
bénacés incubantes.

2. (Eil composé podophtalme,
Al biramée,
Ecaille exopodiale aux A2,
Exopodes natatoires aux thoracopodes,
Abdomen allongé et flexible,
Eventail caudal,
Musculature abdominale trés développée permettant une flexion forte,
Visceres abdominaux réduits, "

10. Pléopodes I-I'V natatoires et biramés.

Excepté le caractére 9 qui ne s’applique pas aux & de Thermosbaena aux longs canaux
déférents faisant un coude dans I’abdomen, et le caractere 10 qui ne s’applique pas aux
Eucarida Reptantia surtout &, on voit que les Thermosbaenacea sont bien des Caridoida
sensu Hessler (1983, diagram. 4 p. 152) qui incluent, entre autres, Peracarida (Mysidacea
inclus) et Pancarida.

PP P e

c) Les Peracarides mysidoides

Depuis la remise en question justifiée de Watling (1983) de la monophylie des
Peracarides (cf. Monod, 1984), non seulement les faits nouveaux concernant les
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Thermosbaenacés sont apparus mais aussi la découverte de Mictocaris halope (Bowman et
al. (1985, aetb).

La justification de la question de Watling n’admet pas implicitement d’acquiescer a la
justesse de sa réponse. (Isopoda - Brachycarida - Eucarida (incluant Mysida et
Lophogastrida) - Syncarida Amphipoda. Comme d’autres, ce systéme n’hésite pas a ras-
sembler des modes d’incubation oostégiales et pléopodales.

Les Mictacea, du moins Mictocaris, auraient une carapace de type tanaidacé, un marsu-
pium thoracoventral péracaridien, des basis maxillipédiaux non fusionnés mais retenus par
des rétinacles comme chez les Isopodes. L’ceil réduit pyriforme et les écailles antennaires
rapprochent les Mictocaris des Tulumella. Aux niveaux des maxillipedes, de grandes diffé-
rences apparaissent : les basis ne forment une pi¢ce unique que chez les Amphipodes, ils
sont dépourvus de rétinacles écartés chez les Mysidacés s.l., rapprochés chez les
Thermosbénacés.

Sans apporter de réponse définitive qui ne saurait qu’étre prématurée, les caracteres de
Tulumella grandis modifiant la définition des Thermosbenacea, on peut se demander si
ceux-ci ne pourraient étre inclus dans les Mysidacea ou comment une cohorte (ou super-
ordre) de Mysidoidea pourrait inclure Mysida, Lophogastrida, Thermosbaenacea et
Mictacea.
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