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AVANT-PROPOS

Les séminaires de Biologie marine sont organisés conjointement
par le "Centre Universitaire de Documentation pour 1'Enseignement
des Sciences (CUDES )" et 1le Département de Biologie animale de
la Faculté des Sciences de 1’U.L.B. Ils s'adressent a un public
tres varié. Les themes abordés ont trait a la Biologie marine
considérée dans le sens le plus large de la discipline; ils sont

traités de facon synthétique et quelque peu vulgarisatrice.

Le public amateur d’'’histoire naturelle marine trouve dans
le commerce bon nombre d'ouvrages superbement 1illustrés.
Malheureusement ces ouvrages évitent rarement le travers de
1""anecdote naturaliste" et ne sont gque trés partiellement le
reflet de l'activité des scientifiques travaillant dans le
domaine de la biologie marine. Comme en outre 1l existe peu de
compte rendus synthétiques portant sur la recherche faite en
biologie marine, il nous a paru a la fois utile et intéressant
de demander aux conférenciers invités dans le cadre des séminaires
de nous confier un texte général se rapportant aux themes scienti-
fiques qu’ils étudient. Cette premiere brochure BIOMAR reprend
l'ensemble des thémes abordés lors du cycle 1960-1981 des sémi-

naires de biologie marine.

Michel JANGOUX Gysele VAN DE VYVER
Laboratoire de Zoologie. Laboratoire de Biologie

animale et cellulaire.
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BIOLOGIE DES POISSONS LUMINEUX.

Fernand BAGUET

Unité de Physiologie animale - Université Catholiqgue

de Louvain - B 1348 Louvain la Neuve.

Tous les poissons lumineux connus a ce Jjour sont des orga-
nismes marins que l'on classe en deux catégories selon la nature

de leurs organes lumineux.

La premiére catégorie comprend les poissons & lumiéere bacté-
rienne : ceux-ci possedent des poches contenant des bactéries
émettant de la lumiere de maniere continue. Ces organes lumineux
sont généralement situés soit sous les yeux de 1l’animal comme
dans le cas de 1'Anomalops, poisson de la mer Rouge (figure 1la),
soit a l'’extrémité d'un appendice que le poisson laisse pendre
a hauteur de 1l'’orifice Dbuccal. La deuxieme catégorie regroupe
les poissons a photocytes : ces cellules, dotées d’un systeme
chimigque capable de transformer 1’énergie chimigue en lumiere,
sont enfermées dans de petits organes appelés photophores ré-

partis sur les flancs et la face ventrale du poisson (figure 1b).
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Figure 1. (a) Anomalops Katoptron, poisson possédant sous

chague o0eil une poche blanchédtre remplie de bactéries lumineuses.

(b) Distribution des photophores sur le corps

de quelgques especes de poissons lumineux.



1. DISTRIBUTION DES POISSONS LUMINEUX.

Quelgues especes vivent en permanence dans les eaux de sur-
face : les Anomalopidés se retrouvent depuis 1'Indonésie Jjusqgu’
a la mer Rouge ou 1ls fréquentent les cBtes et les récifs apres
le crépuscule. Les Porichthys vivent pendant la période d'octo-
bre a avril vers 500 metres de profondeur et pendant les autres
mois de 1l’année reviennent en surface pour se reproduire dans

les eaux baignant les cdtes de la Californie.

La plupart des poissons lumineux sont bathypélagigues ou

abyssaux, c'est & dire habitant des niveaux allant de 500 a envi-

ron 7000 metres de profondeur. La majorité de ces poissons, a
1"4ge adulte, ont moins de 15 cm de long, <ce gui expligue qgqu’on
les a qualifiés de faune "lilliputienne". Il est possible que

les trois gquarts des quelque mille especes de poissons de la
zone bathypélagique supérieure aient des organes lumineux, a
en Jjuger d'apres les péches des grands filets en =zone Dbathy-
pélagique. La majorité de ces espéces et de ces individus lumi-

neux sont des pois sons-lanternes et des stomiatoides.

Plus bas, bien au-dela d'une profondeur de 1000 metres, ils
sont remplacés par les poissons-pécheurs cératioides. Leur cen-
taine d'espeéeces portent un appadt lumineux formé de bactéries
lumineuses en forme de bulbe fixé a une baguette tendue devant

la téte et les médchoires énormes du poisson.

Il existe un endroit privilégié, le détroit de Messine, ou
l1'on peut périodiquement admirer en surface l’extraordinaire
richesse et la grande diversité des poissons lumineux abyssaux.
Le détroit de Messine, qui a environ 3 Kilometres de largeur et
100 metres de profondeur dans sa partie la plus étroite, s 'ouvre
au Nord dans la mer Tyrrhénienne et au Sud dans la mer Ionienne
dont le fond atteind par endroits une profondeur de 3000 a 4000
metres. En raison de la topographie particuliere du fond du
détroit, 11 se crée un courant gqui rameéne en surface les eaux

des régions abyssales et avec elles toute la faune locale.
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Figure 2. Coupe longitudinale au travers d’un photophore

de Porichthys myriaster, montrant les couches successives des

tissus qui le composent (d'apres J.A.C. Nicol, 1957) .



Pendant la période qui s’étend de novembre a mai, au moment de
la nouvelle 1lune et de la pleine 1lune, ce courant devient tres
puissant et treés violent, donnant naissance a des tourbillons
dont le plus dangereux est celui de Charybde, qui reste encore
aujourd'hui wun obstacle redouté des navigateurs. Si le Sirocco
souffle dans le détroit a ce moment, les poissons lumineux qui
jaillissent en surface, peuvent s’échouer par centaines, voire
par milliers CZahl, 1953) sur la plage de sable qui s'étend sur
une dizaine de kilometres au Nord de Messine. Cette remontée
des créatures abyssales, avec leurs yeux 1mmenses et leurs
organes lumineux, est un des spectacles les plus extraordinaires
et les moins connus du monde de la mer. Le biologiste dispose

a cet endroit d'’une source naturelle de poissons abyssaux vi-

vants, qui n'a été exploitée que tout récemment (Baguet, 1975) .

2. LES PHOTOPHORES.

Plus de 90 \ des poissons lumineux connus a ce Jjour sont
pourvus de photophores ayant généralement 1’aspect de petites

perles, de un a deux millimetres de diametre.

2.1. Structure.

La structure la plus usuelle d’un photophore est celle
schématisée a la figure 2 : 1l’organe est composé de trois tis-
sus différents formant une lentille recouverte partiellement
d'une masse de photocytes (ph), le tout étant entouré d’'un ré-
flecteur protégé d’une couche de mélanocytes. Le réflecteur est
formé de plusieurs couches de cellules renfermant des cristaux
de guanine et réfléchit la lumiere émise par les photocytes
celle-ci traverse la lentille et wune couche de cellules épider-
miques transparentes avant de se projeter dans le milieu exté-

rieur.

2.2. Nature de 1la réaction lumineuse.

L'étude biochimigque d’extraits de photophores 1isolés de
Porichthys a mis en évidence la présence de deux substances,

a savoir la luciférine et la luciférase;qui sont capables de



réagir entre elles 1in vitro et de produire de la lumiere en

présence d'oxygene selon le schéma suivant

luciférase

2 luciférine - H * 0 e > 2 luciférine 0 ¢ 2H 0
2 2 X 2

+ CD” + lumiére.

La réaction se résume a une transformation catalytigque de la

luciférine réduite en luciférine oxydée, avec comme conséguence
une production de lumiere. La couleur de la lumiere émise est
bleue, le spectre de lumiere présentant un maximum vers 4B0

nanométres. Il est possible de suivre 1’évolution de cette
réaction in vivo, grdce a la propriété de fluorescence de la

luciférine.

Un photophore fraichement 1iso0lé présente une fluorescence
verdatre lorsqu'il est soumis & un rayonnement ultraviolet d“f
une longueur d’onde de 365 nanométres. L'analyse du spectre de

fluorescence révele que celle-ci est maximale & la longueur d'

onde de 51D nanométres. Il est vraisemblable que la fluorescence
du photophore est 1liée & la présence de luciférine : en effet,
la gelée présente dans la poche sous-oculaire du poisson contient

presque exclusivement de la luciférine et montre un spectre
de fluorescence dont les caractéristigques sont identigques a

celles du spectre du photophore.

D'autre part on sait gque les Porichthys qui vivent dans les
eaux de la région du Puget Sound (Etat de Washington) ne sont
pas fluorescents et leurs photophores n'émettent pas de lumiere
(Barnes, Case et Tsuji, 1973). Par contre, si on leur injecte
par voie orale ou intrapéritonéale de la luciférine purifiée,
on observe qu’a partir du gquatrieme Jjour qui suit le traitement,
les photophores isolés deviennent fluorescents et simultanément

deviennent capables d'émettre de la lumiére.

Le niveau de fluorescence, qui est tres variable d’un photo-
phore a 1l’autre, est un excellent 1indicateur gqui permet de pré-
dire les performances lumineuse*- dont est capable 1le photophore.
En effet, 11 existe une relation significative entre le niveau

de fluorescence des photophores et la gquantité totale de lumiéere
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gqu'ils produisent : plus un photophore est fluorescent, plus
grande sera sa production de lumiere. Si on suit 1’évolution
du niveau de fluorescence tout au long de la réponse lumineuse,
on remarque une diminution du niveau de fluorescence dont la
cinétique est différente selon que le phorophore produit beau-

coup ou peu de lumiere (Baguet and Ziets-Nicolas, 1979].

Ce type d'approche expérimentale suggere qgue dans le photo-
phore de Porichthys, la luciférine a 1'’état réduit est fluores-

cente alors gqu'a 1'état oxydé elle ne 1l'est plus.

2.3. Localisation de 1la luciférine.

Le photocyte du photophore de Porichthys est une cellule
ayant une forme se rapprochant d'une poire d'environ 20 microns
de hauteur. L’examen de cette cellule au microscope électronique
révele la présence d'’une grande gquantité de vésicules, si le

photocyte est fluorescent les vésicules sont remplies d'’un ma-

tériel floconneux, tandis que les vésicules paraissent vides
si le photocyte n'est pas fluorescent, par exemple apres avoir
émis de la lumiere. Il semblerait gque ce matériel floconneux

intravési culaire témoignerait de la présence de luciférine ré-
duite. Comme les enzymes sont généralement localisés sur des
sites membranaires, 11 est plausible d’imaginer que la lucifé-
rase soilit accrochée a la membrane de la vésicule ou se trouve

stockée la luciférine.

3. CONTROLE DE LA LUMINESCENCE.

3.1. Les photophores in situ.

L’étude du contrdle de la luminescence des poissons date
de la fin du 19e siecle, lorsgque Green (1099] =essaya sans grand
succes de provogquer 1'émission lumineuse des photophores de
Porichthys par stimulation électrique et mécanique de 1’animal.

A la meme épogque, Burckhardt (1900] signale gque les photophores

d’un élasmobranche (Spinax] de la baie de Naples, deviennent
lumineux lors de la stimulation électrique. Plus tard, Greene
et Greene (1924] découvrent que les photophores de Porichthys

produisent une 1intense lumiére apres injection d’épinéphrine.

7
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Figure 3. Représentation schématigque de 1l'innervation par le
systéme nerveux sympathique des photophores et des chromatophores

d’un poisson téléostéen.

chr., chromatophore? ph., photophore; R.c., rameau communicant;
S.ch., tronc sympathique; S.G., ganglion sympathique; S.n., fibre
sympathique; Sp.c., moélle ¢épiniere; V.r., racine ventrale.

V. VII, nerfs <craniens, [d"apres J.A.C. Nicol, 1957) .



Cette observation conduit 1les auteurs a imaginer que la lumi-
nescence est sous contrdle hormonal : 1'’épinéph.ri.ne 1libérée

par les glandes surrénales du poisson irait, par voie sanguine,
stimuler les photophores et déclencher la photogénese. Toute-
fois 1l’hypothése du contrdle hormonal perdit de sont 1importance
lorsgue Nicol CT9571 montra gque la stimulation électrigque de

la moelle épiniere provogque la luminescence des photophores de
la téte et du tronc de 1l'’animal apres une période de latence

de 7 secondes. L'’auteur montra gque ces mémes régions répondent

a la stimulation électrique apres arrét de la circulation par

ligature des arteres a la sortie de coeur et cela méme apres
section de la région de la moelle épiniere située en amont des
électrodes de stimulation. Dans ce cas, la seule voie possible
vers la partie antérieure du corps est celle de la chaine ner-
veuse sympathigue qui, chez le poisson, se connecte aux nerfs

crdniens (fig. 3).

L’'’hypotheése du contrdéle nerveux sympathigue des photophores
de Porichthys fut confirmée par 1’étude anatomique de 1’'animal,
qui révéla que les rangées de photophores recoivent une inner-
vation en provenance de la chaline nerveuse symoathigue. Une treées
belle étude de HandricK (19D1) consacrée au systéme nerveux du
poisson lumineux Dbathypélagique Argyropelecus hemigymnus, montre
que les éléments nerveux que l’on retrouve au niveau des photo-

phores proviennent du systeme nerveux central.

Il est évident gque des expériences réalisées uniquement
sur l’animal vivant ne peuvent résoudre ni le probleme de 1la
nature, ni le probleme du mécanisme de contrdéle de la lumines-
cence : en effet, non seulement les photophores in situ subis-
sent 1l’influence de multiples facteurs qui peuvent modifier
leur sensibilité au médiateur chimique mais en plus, 1l n'est

pas possible de vérifier si ces substances agissent directement

sur l’organe lumineux ou indirectement en passant par une struc-

ture intermédiaire.



Des lors 1l'’étude du photophore isolé de 1’animal s'’avere
indispensable pour comprendre dguelle est la nature du signal
exogene qui engendre 1l’émission de lumiere; de plus, cette voie
d'approche est la seule qui puisse nous éclairer sur la nature
des mécanismes gqui conduiront au déclenchement des réactions

lumineuses au sein du photophore.

3.2. Le photophore 1isolé.

Un photophore 1isolé de 1l'animal, maintenu dans une solution
physiologique, produit de la lumiere lorsgu’il est soumis a une
stimulation électrique (Baguet, 1975]; le phénomeéene s ’observe

aussi bien sur le photophore du poisson épipélagique Porichthys
(Baguet et Case, 1971] que sur celui des poissons bathypélagi-
ques tels que Argyropelecus et Chauliodus (Christophe, Baguet

et Maréchal, 1979; Baguet, Christophe et Maréchal, 1980) .

Cette excitabilité électrique s '’explique soit par une action
directe du courant sur la membrane du photocyte, soit par une
action indirecte, via des éléments nerveux présents dans le pho-
tophore isolé. Dans ce dernier <cas, 1”excitation électrique de
terminaisons nerveuses libérerait un médiateur chimigue qui dé-

clencherait 1l’'activité lumineuse des photocytes.

Le probléeme de 1l'excitabilité électrique a été Dbien étudié
dans le cas du photophore de Porichthys : la réponse lumineuse
de l'organe est 1inhibée par des substances gqui bloquent 1’acces
des médiateurs tels que 1’épinéphrine et la norépinéphrine aux
récepteurs adrénergiques de la membrane cellulaire du photocyte.
De plus, les photocytes 1isolés sont électriquement inexcitables.
La libération d’un neuromédiateur adrénergique engendré par 17/
application d'un courant électrique serait responsable de 1la
réponse lumineuse observée sur le photophore 1isolé. Quelle est
la nature du neuromédiateur et comment celui-ci déclenche-1-i1l

les réactions lumineuses 1intracellulaires?

3.2.1. _Etjdde £h arma col o gifUf f£u p hot Ofyfe df Porichthys;
Les seuls neuromédiateurs capables de déclencher la lumi-
nescence du photophore isolé sont 1 'épinéphrine et la norépiné-

phrine. Afin de s’assurer dgue ces substances peuvent directement



activer les photocytes, ceux-ci ont été isolés du photophore

et soumis a l’action de ces neuromédiateurs potentiels.

Si la sensibilité des photocytes & 1'épinéphrine et la
norépinéphrine n'est pas différente, la cinétigue de la réponse
lumineuse l'est trés nettement. La figure 4 compare 1l’évolution
temporelle des deux types de réponses lumineuses de photocytes
isolés : la réponse a la norépinéphrine 10 M est rapide, 17’
amplitude maximale de la réponse est atteinte apres environ 10
secondes et l'’extinction est achevée a plus de 90 % apres envi-
ron 60 secondes. La réponse a 1l'épinéphrine présente une répon-
se rapide, d’amplitude semblable, suivie d'’une émission lumineu-
se plus lente et de moindre amplitude. La réponse est achevée
apres environ 20 minutes. La phényléphrine (10_4M), un agoniste
0O4-adrénergique,provoque une réponse rapide, comme la norépiné-
phrine, tandis que 1l’isoprotérénol (10_4M), un agoniste “-adré-
nergique, n'engendre gu'une réponse lente correspondant a la
réponse lente provogquée par 1’épinéphrine. La phentolamine
(10_4M), un antagoniste & -adrénergique, bloque spécifigquement
la réponse rapide évoquée par 1’épinéphrine et la norépinéphrine.

Le propranolol, un antagoniste f3-adrénergique, déprime la ré-

ponse lente a 1’épinéphrine.

Ces résultats suggerent que la réponse rapide du photocyte
est médiée par les récepteurs e* -adrénergiques activés par 17
épinéphrine et la norépinéphrine,- la réponse lente évogquée par
l1’épinéphrine serait due a l'activation des récepteurs de type

-—adrénergique

3.2.2. Etjjde £h armafo 1o gifUf des £fhotfp hore s def £0 isf0fs at”yfs aux .
Les seuls photophores ayant fait 1’objet d’une étude phar-
macologigque sont ceux de Argyropelecus hemigymnus. Chauliodus
sloanei et Maurolicus muelleri. Les observations recueillies
jusqgu’a ce Jjour semblent indiquer que, comme dans le cas du
Porichthys, 1'épinéphrine et la norépinéphrine seraient les deux
médiateurs capables de déclencher la luminescence des photopho-
res 1solés de ces trois poissons. Chez Argyropelecus, la sensi-

bilité du photophore & 1’épinéphrine est bien plus importante

11



Norepinephrine io 4w Epinephrineio am

Figure 4. Evolution temporelle de la luminescence de photo-
cytes 1solés de photophores de Porichthys évogue par addition a
la solution physiologigque de Norépinéphrine et Epinéphrine 1074M.
La sensibilité est indiquée par la barre verticale en Mégaquante/

seconde CMqg/s) ou 10 quanta/seconde. L'échelle de temps est

exprimée en secondes 1120S)-
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que celle a la norépinéphrine alors gque l’amplitude et la
cinétique des deux réponses sont semblables : le photophore
émet déja de la lumiére en présence d 'épinéphrine 10 M alors

gu’il faut atteindre une concentration de norépinéphrine de 1'

ordre de 10 7fl pour observer le méme phénomene.

Dans tous les cas examinés, la production de lumiere du
photophore isolé est plus lente et dure plus longtemps que cel-
le du photophore 1iso0lé de Porichthys. Chez Argyrope lecus par
exemple, le photophore stimulé a 1’épinéphrine peut émettre de
la lumiéere pendant B heures; chez Porichthys, la réponse a 17/

épinéphrine ne dure gque 20 minutes.

3.2.3. £fon_t rd6 le nfr ve ux djj £h otfcy”te.
La figure b5a représente de facon schématique comment pour-

rait se concevoir le contrdle de la lumiere des photocytes, cel-

lules génératrices de lumiéere de photophore du poisson Porichthys.

Deux types de terminaisons nerveuses pourraient coexister au
niveau du photocytes, les unes libérant de 1'’épinéphrine, les
autres de la norépinéphrine. En effet, il y a une grande simi-
litude d'’'une part entre la réponse du photophore stimulé par
des chocs électriques Dbrefs et de basse frégquence et la réponse
du photocyte & la norépinéphrine, et d'autre part entre la ré-
ponse du photophore stimulé par des chocs électrigues longs de
haute fréquence et la réponse du photocyte a 1'épinéphrine

Cfig. 5b). Pour émettre des signaux lumineux brefs, le poisson
utiliserait un systeéeme de nerfs a norépinéphrine, tandis que
pour maintenir le photophore allumé pendant plusieurs minutes,
un autre systeme nerveux libérerait de 1’épinéphrine. Dans les
deux cas, le neuromédiateur se fixerait a 1l’un des deux types
de récepteurs adrénergiques Coc ouBl ) déclenchant au niveau mem-
branaire un mécanisme de couplage encore inconnu aboutissant

au niveau des vésicules intraphotocytaires a une réaction pho-
togéne entre la luciférase (Lase), la luciférine (Line) et 1'

oxygene

Dans le cas des photophores des poissons Dbathypélagiques,

le schéma ne devrait pas étre fondamentalement différent.



stimuH courts basse frequence

stimulation
électrique PHOTOPHORE

stimuli,longs,haute frequence

Epinephrine

ohotocvte

Norepinephrine

CONTROLE NERVEUX du PHOTOCYTE

Norepinephrine

nerfs
Line
Lase
< o -*J
Epinephrine
Figure 5a. Comparaison des réponses lumineuses du photophore
de Porichthys stimulé de deux maniéres différentes M, 2) et des

réponses des photocytes isolés stimulés directement par applica-

tion des deux neuromédiateurs, épinéphrine et norépinéphrine.

5b. Schéma du contrdéle nerveux hypothétique du photo-
cite. Gc -r, récepteur <X -adrénergique; fi -r, récepteur fl -adré-
nergique. La luciférine (Line) et la Luciférase (Lase) sont

représentées a l’intérieur d’une vésicule intraphotocytaire.

h , lumiere émise.
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4. LE RGLE DE LA LUMINESCENCE.

IT existe quatre hypotheses pour expliquer le rdle de la

luminescence chez les poissons

(1) Hypothese du leurre ; 1l’animal produit de la lumiere pour

attirer les organismes dont il se nourrit.

(2) Hypotheéese de 1l’éclairage : les organes lumineux suboculaires
peuvent servir de torches pour 1illuminer les eaux environnantes.
Un Anomalops & qui on a 6té les organes suboculaires ne peut

plus repérer sa nourriture.

(3) Hypothese de communication intraspécifique ; les Poissons-
lanternes semblent former de petits bancs . Il est possible
que les membres de la méme espeéce se reconnaissent entre
eux grdce au déplacement de leur constellation lumineuse
individuelle. I1 est possible gque les madles et les femelles

communiguent entre eux par des signaux lumineux en période

de reproduction.

(4) Hypothese du camouflage (fig. ©) : .selon cette hypothese,
un poisson lumineux émettrait de la lumiere non pas pour
se rendre visible, mais au contraire, pour passer 1inapercu.
Cette hypotheéese est basée unigquement sur un argument anato-
mique, a savoir la prépondérance des photophores sur la face
ventrale des poissons lumineux. En émettant de la lumiere,
le poisson supprime 1’ombre formée par sa silhouette en cou-
vrant sa surface ventrale d'une lumiere dont 1’intensité
est égale a l’intensité lumineuse solaire résiduelle du

milieu environnant.

Pour pouvoir garder un niveau de lumiere éqgquivalent a celui
gqui 1l’environne, le poisson doit pouvoir, a tout moment,
comparer la lumiere qu'il produit et la lumiere du milieu.

Or tous les poissons lumineux possédent un ou plusieurs pho-
tophores oculaires dont 1la lumiere émise est dirigée vers
l1’0eil (fig. 6). Selon Clark (1963), l1’0eil du poisson 1lu-
mineux comparerait a tout moment la lumiere du photophore
oculaire et du milieu qui 1l’entoure. Le poisson resterait
camouflé tant gque la différence entre 1les deux intensités

lumineuses serait nulle, Jjg



Figure 6. Dessin illustrant 1'hypothese du camouflage.

L"» lumiere solaire diffusée par l'eau; L . lumiere émise par
les photophores ventraux d'un poisson lumineux; P , photophore
oculaire; P , prédateur.
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Il n’'’existe actuellement aucun argument expérimental sérieux,
non équ ivogquequil puisse confirmer ou infirmer cette hypo-
thése. L’étude physiologique comparée des photophores ocu-
laires et ventraux des poissons lumineux est une voie d’f

approche qui permettra de tester cette hypothese.

5. CONCLUSIONS.

Si nous commen¢gons a connaitre le mode de fonctionnement des

photophores des poissons lumineux grdce aux observations faites
en laboratoire, nous ignorons encore les conditions dans les-
quelles les poissons font usage de cette luminescence. L'’explo-

ration des couches profondes des eaux océaniques, ouverte par

le voyage du badteau océanographigque "Challenger” de 1673 a 1B76,
permit pour la premiere foilis aux hommes de sciences de mesurer
toute 1l'ampleur de la vie dans les zones aphotigues des océans
en découvrant la présence d’innombrables especes de poissons
lumineux. C'est en continuant 1l’exploration des océans et 1!
observation directe de 1la luminescence a bord de vaisseaux des
profondeurs,bathyscaphes ou mésoscaphes, gque nous parviendrons

a comprendre les raisons de 1l’existence de cette luminescence

sous-marine
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CYCLE VITAL ET BIOLOGIE DES APPENDICULAIRES

(GENRE OIKOPLEURA]

Robert FENAUX

Station =zoologique. 0623D VILLEFRANCHE SUR NER

Les Appendiculaires sont des Tuniciers pélagiques perennicordes
c’est & dire qgqui conservent leur corde a 1'état adulte. Ils dif-
férent également des autres Tuniciers par le fait qu’ifsn'ont pas
de cavité branchiale ni de cloaque. Leur corps est constitué de
trois parties c¢cpharyngo-branc hiate, digestive et génitale] et est
tout a fait conforme au type général des Tuniciers.

Les Appendiculaires ressemblent aux larves d'’Ascidies et 11l
est classique de considérer qgqu'ils en dérivent probablement par

néoténie.

1. ANATOMIE (fig. 1]

Un Appendiculaire est formé d'un tronc dont la taille wvarie
généralement de 1 a 4 mm et d'une qgqueue, plusieurs fois plus
longue que le tronc. Chez un adulte, par exemple Oikopleura dioica
Fol 1982, le tronc est ovoide. A son extrémité antérieure une
bouche rigide, pourvue d'une lévre inférieure proéminente, donne
acces a une cavité pharyngienne en forme de prisme. Sur la face
ventrale se trouve un endostyle accompagné, de chaque <c¢o6té, par
une glande prébuccale. Derriere 1'’endostyle se trouvent latéra-
lement deux spiracles qui sont des ouvertures mettant en communi-

cation la partie postérieure de la cavité pharyngienne avec
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Figure 1. Oikopleura dioica Fol 1B72. 1 Vue latérale gauche du tronc, 2 vue
ventrale, 3 animal entier, B bouche, G pr glandes péribuccales, E endostyle,
I intestin, L.d. lobe droit de 1l'estomac, L.g. lobe gauche de 1l’estomac,

OE oseophage, R rectum, T testicule ou ovaire

FECONDATION

Gimeles libres Division de Icrut
dsns la mer Organogenese de
la queue

EMISSION DES GAMETES
ECLOSION J

Organogenese dufonc
Evolution ei croissance

de la queue

BASCULE DE LA QUEUE
U'HOGETTE

Croissance
desindivlJu:
par grandissement?
des cellules sematiques
Mull.plication et maturation des gométes

Figure 2. Cycle wvital d'un Oikopleuridae
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l'extérieur. Ces spiracles sont munis d'un anneau c¢ilié dont les
cils peuvent étre animés d'un battement rotatoire déterminant la
circulation de 1l’eau. Deux ares péricoronnaux ciliés partent
symétriquement de l'’extrémité antérieure de 1l'endostyle pour

se rejoindre sur la ligne médio-dorsale, un peu avant l'oesophage.
Ce dernier aboutit dans la partie supérieure du lobe gauche de
l’estomac dont le lobe droit est en communication avec l'intestin
qui se prolonge par un rectum aboutissant a l'anus situé entre

les deux spiracles.

Chez o. cioica, les sexes sont séparés et on trouve un ovaire
ou un testicule. Le coeur est situé sous le lobe gauche de 1l’esto-
mac, il a la forme d'une vésicule dont seule la paroi externe est
musculaire. Le systeme circulatoire est formé d’un réseau de
sinus. I1 n'y a pas d'éléments figurés. Le systéme nerveux
consiste en un cordon médio-ventral allant de 1l’extrémité anté-
rieure du tronc Jjusqgu'au bout de la queue. Le long de ce cordon
sont différenciés des ganglions d'ou partent des nerfs sensitifs
et moteurs; les plus importants d’entre eux sont le ganglion
cérébroide (accompagné d'un organe d'équilibration : le statocyste)
et le premier ganglion caudal.

La queue est formée d'un axe médian, la notocorde, de deux
bandes musculaires et d'une couche cuticulaire formant des
"nageoires" sur les cdtés. La corde et les bandes musculaires

sont plongées dans 1’hémocéle qui est creusé par deux sinus

sanguins et qgui contient, dans la partie gauche, la chaine nerveuse
2. DEVELOPPEMENT

Apres la fécondation, le développement conduit & une forme
larvaire qui présente déja deux parties, le tronc et la queue.
A 1l’éclosion, la gueue montre pratiquement tous les éléments
que 1l'’on retrouve, plus ou moins modifiés, chez 1l’adulte. Par
contre, dans le tronc on peut seulement distinguer une esquisse
du ganglion cérébroide et du statocyste. L'organisation du tronc

et les modifications de la qgqueue continuent Jjusqu’a la Dbascule
de la gqueue. Cet événement qui se produit de fagon soudaine est
suivi par la fabrication de la premiéere logette. A ce stade, la

plupart des cellules somatiques ont atteint leur nombre définitif
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Figure 3. Segmentation de 1’oeuf et éclosion chez Oikopleura dioica



La croissance va consister en un accroissement du volume des
cellules somatigues associé a une polyploidie qui peut atteindre
1024 , accompagnée par la multiplication et la maturation des

gametes (fig. 2).

2.1. Déroulement du développement

A une température de 220, la premiere division se produit
environ 15 minutes apres la fécondation. Elle donne naissance a
2 cellules de tailles égales. La deuxieme division est également
méridienne mais perpendiculaire & la premiéere; elle donne cing
minutes apres 4 cellules. La troisieme division, parallele au plan

équatorial, donne 2 groupes de 4 cellules de tailles différentes.
Apres une heure vingt on est en présence d'une gastrula et 40
minutes plus tard, soit 2 heures apres la fécondation, la diffé-
renciation du tronc et de la gqueue est visible.

Une demi-heure plus tard a lieu 1l'éclosion donnant naissance

a une larve dont 1le tronc et la gqueue mesurent 90/um chacun [fig.3)
Apres une heure, le tronc a peu varié de taille alors gue la gueue
a grandi de plus de 200%. Par la suite, on peut distinguer un

certain nombre de stades définis a la fois par 1l'état de 1l’'’organo-
génese du tronc et le comportement de nage de la larve. Le dernier
stade larvaire se situe environ B heures apreées la fécondation

(a 22°). Le tronc comporte alors tous les organes de 1l'’adulte et

la queue a une longueur d'environ 370 /jm. La bouche se trouve a
l’opposé de 1l'’extrémité distale de la gqueue. C'est alors gqu'a la
suite d'une période d'agitation fébrile, qui dure guelques secondes
la queue Dbascule subitement si bien gque son extrémité distale se

trouve alors dans la méme direction que la bouche

2.2. Formation de 1la logette

Peu de temps apres (quelgues secondes ou quelgues minutes)
intervient le deuxieme événement 1important de la vie des Appendi-
culaires : la sécrétion de la premiere logette. En effet, l'animal
que nous avons décrit Jusqgu'ici est dincomplet. Dans la mer, les
Appendiculaires oikopleuridae vivent dans une logette sécrétée par
les cellules oilkoplastiques gqui couvrent la partie pharyngienne et

digestive du tronc. Cet épithélium sécréteur est formé de cellules
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Figure 4. Phases du déploiement de la logette (1 a B) et cycle des ondula

tions de la gueue (7).
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glandulaires ayant des allures de mosaique. Apres la Dbascule
de la queue, il n’'y a plus de division cellulaire dans cette
couche et la croissance dépend seulement de l'accroissement en
taille des cellules dont 1le nombre demeure constant.

Cette couche oiKoplastique peut étre divisée en un certain
nombre de zones dont les cellules ont une allure semblable. Ces
différents secteurs sécretent chacun une partie bien déterminée
de la logette. Par exemple, les oiKoplastes de Eisen sécretent
les filtres d’entrée alors que les oiKoplastes de Fol sécretent le;
filtres internes. La quantité de DNA gui est présente dans les
noyaux de ces cellules s'accroit avec 1’&ge des cellules.

Les différents secteurs contiennent un taux de DNA particulier.
Ainsi, le noyau des cellules géantes de Fol, <chez un individu
mature, contiennent 1024 n alors gqu'il y a seulement 126 n dans
les petites cellules de la zone antéro-pharyngienne. Ce sont les
cellules les plus actives gqui contiennent le plus de DNA.

Peu aprés la bascule de la gqueue, la sécrétion des oikoplastes
apparalt comme une couche muqueuse recouvrant les parties anté-
rieure et médiane du tronc. Cette couche se gonfle et 1l'animal
entame une sorte de danse bien réglée» consistant en une agitation
violente de 1la queue gqui fait tourner 1l’animal sur lui-méme» le
tronc servant en gquelgue sorte de pivot. La sécrétion qui forme
une bulle atteint alors un volume nettement supérieur a celui du
tronc. L’animal a ce momint introduit une petite courbure de la
partie proximale de sa queue entre la sécrétion et le tronc, puis
fait glisser cette queue le long de la paroi interne inférieure
du manchon. En méme temps, la partie proximale de la queue forme
une boucle a l’inverse de la précédente. Ce mouvement, gquil permet
a l’animal de se retrouver completement a l’intérieur de 1l'ensemble
muci lagineuX, ne dure que 6/10 de seconde. La suite consiste en

une suite d'ondulations de la gqueue qui va étirer et gonfler

la logette. Le volume final de la logette a été calculé en l'assi-
milant & un ovoide, il est d’environ 300 fois 1le volume du tronc
(fig. 4).
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Ch.f. T Q

Figure 5. Oikopleure dans sa logette. Vue latérale montrant les deux

séries de filtres. B bouche, Ch.f. chambre de fuite, F.E.

filtre de Eisen, F.F. filtre de Fol, 0 queue, T tronc de

1’7anima 1.
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3. ALIMENTATION DES APPENDICULAIRES

3.1. Fonctionnement de la logette

Les détails de 1la structure et du fonctionnement de la
logette sont encore mal connus mais les traits principaux sont
les suivants : 1’intérieur de la logette consiste en un certain
nombre de chambres communigquantes partiellement séparées par des
cloisons. L'animal est situé dans deux chambres contigltes, une
pour le tronc et 1l'autre pour la queue : Devant le tronc se
trouvent les filtres 1nternes dont les mailles sont de 1'’ordre
de 0,1 /jm et qui se terminent par un tube aboutissant a la bouche
de l’animal. L’eau entre dans la logette par deux ouvertures
situées au-dessus du tronc et munis de filtres plus grossiers et
sort par un siphon postérieur. Les mouvements de la queue servent
a créer un courant entrant qui attire 1l'eau et les particules en
suspension dans la logette. Une premiere sélection est effectuée
par le filtre externe gqui arréte les particules trop grosses, puis
l’eau pénetre dans les filtres internes qui retient les fines
particules du nanoplancton et du seston. L’eau filtrée passe
ensuite dans la chambre dorsale puis est expulsée a l'arriere.
Les particules retenues dans le filtre sont attirées de temps en
temps dans la bouche par le courant créé par les mouvements des
cils des spiracles. Dans la cavité pharyngienne les particules se
collent sur le film mugqueux sécrété par l’endostyle et sont trans-
portées par les cils des ares pericoronnaux. Ils parviennent
ainsi a l'oesophage puis dans 1l'estomac (fig. 5).

Apres un certain temps de fonctionnement ,l1'animal quitte sa
logette en passant a travers le mur gqui se trouve devant le tronc.
I1 yv a peu de temps encore 1l était admis gque 1l’animal quittait

sa logette lorsgque le piege 1interne était encrassé, donc inutili-

sable, pour en sécréter une autre. On a montré récemment gue méme
dans une eau filtrée a 0.22"%m, les Append icu laires changent de
logette alors que celle-ci n’est pas, et pour cause, encrassée.

La sécrétion de la logette est un phénoméene biologigue continu

au méme titre que la respiration ou l'’excrétion.
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3.2. La nutrition

Les analyses du contenu intestinal des Appendiculaires ont
permis de reconnaitre des éléments appartenant a différents
Coccolithorphorides, Diatomées, Péridiniens, Silicoflage llis,
mais de nombreux Flagellés et Ciliés nus qui sont consommés ne
laissent pas de trace reconnaissable . Lorsgu’elles sont abon-
dantes, les bactéries sont également un composant 1mportant de
la ration alimentaire des Appendiculaires.

Les taux de filtration ont été calculés par différents
auteurs et les résultats sont assez peu concordants du fait de
la disparité des conditions expérimentales. A Villefrane he, pour
une température de 17°C et une concentration en particules de
2,5 X 105 ﬁm3ml_1, le nombre de millilitres d'eau filtrée par
individu et par Jjour a varié de 0,96 pour un individu ayant un
tronc de 300 jum a 50, 4D pour un tronc de 940 jum. Seule une partie
des particules filtrées par la logette est 1ingérée par 1l'animal,
l'autre reste prisonniere des filtres. On a montré récemment
gqu’environ 28% des particules filtrées restent piégées.

Une fraction seulement de la nourriture 1ngérée est assimilée
par 1l’Appendiculaire, le reste est rejetté sous 1la forme de feces.
Le taux de l'assimilation est variable avec la qualité de la
nourriture proposée pendant 1l'’expérimentation. Les études faites
sur l'eau de mer naturelle ont montré gqu'au moment des expériences
l’assimilation était proche de 80%. Par contre des cultures du
flagellé Isochrisis galbana ne sont presgque pas assimilées.

Les études sur la respiration et 1l’excrétion sont encore
fragmentaires et un bilan énergétique sérieux ne peut étre
établi actuellement. Les gquelgques données publiées permettent
une estimation qui semble montrer que le carbone disponible pour

la croissance d'un animal de taille moyenne se situerait aux

environs de 1 pg par Jjour.

4. CROISSANCE
Nous avons vu dgque la longueur de la gueue signale, lorsqu'elle
atteint 370 xim environ, gque 1l'individu a atteint un développement

morphologigue et physiologique suffisant pour que se produise la

bascule de la qgqueue et la formation de la premiere logette. Si on
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Figure 5. Relation 1linéaire 1liant la longueur du tronc et le

nombre d'oeufs chez Pikopleura dioica
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enceintes contenant un concentré de nourriture dans lequel se

développent rapidement ciliés et bactéries. Elles sont la proie

de prédateurs, en particulier de copépodes qui viennent manger

le nanoplancton prisonnier des filtres. Enfin, en sédimentant,

les logettes apportent également aux animaux benthigues, une

nourriture condensée facilement accessible.

32



066896

LES PERTURBATIONS DE L’'ECOSYTEME LITTORAL A

LA SUITE DE LA CATASTROPHE DE L'’ "AMOCO-CADIZ".

Michel GLEMAREC

Laboratoire d’Océanographie Biologigque - Institut

d’"Etudes Marines - Université de Bretagne Occidentale -

F 29263 Brest.

Cette catastrophe a touché wune c¢cbéte de 350 kms de long aux
facies extrémement variés, saillants rocheux qui ont fait obs-
tacle a la progression des nappes vers 1'’Est, baies et rias ou
le pétrole s'est accumulé. Tout ce secteur s '’enorgueillit de
posséder une des faunes les plus riches et diversifiées qui
soient, et a fait 1l'objet de descriptions remarquables par des
précurseurs CPruvot 1897, De Beauchamg¢i 1914, Meheut 1924).

Rien d’étonnant a ce que l'ensemble de la communauté des biolo-

gistes marins, sentimentalement trés attachés a ces sites pres-
tigieux, ait été touchée par cet événement. Nombre d'états de
référence établis antérieurement a la catastrophe, seront ainsi

utilisés dans le futur pour apprécier le rétablissement des

structures existant au bréalable.

L’impact écologique de cette pollution par hydrocarbure

se traduit par trois grands types de phénoménes
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- régression des peuplements (mortalité, dégénérescence...)

- mise en place d’une succession secondaire a la suite de 1l'appa-
rition d’espaces non occupés et de la modification de certains
parametres écologiques

- perturbation de paraméetres biologiques (taux de fécondité,

croissance. ..)

Ces trois phénomenes ne se mettent pas en place simultanément
mais apparaisent successivement dans le temps. Cette échelle
temporelle peut se doubler d'une échelle spatiale, encore faut-

il distinguer le type d’organismes auxgquels on a affaire.

Si les exemples choisis pour illustrer ces perturbations
appartiennent a la zone intertidale, 11 est indéniable qu'ils
sont généralisables a la zone subtidale, et peut-étre a d'autres
types de pollution. Ces aspects dynamigques doivent permettre
d’ébaucher 1les scénarios de retour a des conditions normales,
mais c'est encore difficile car 1ils sont évidemment 1liés a 1/
importance de la destruction 1nitiale qui est fonction de para-

metres complexes.

1. REGRESSION DES PEUPLEMENTS.

En zone intertidale, et de part et d’autre de 1'épave, est
apparue une mortalité importante dés les premiers Jjours. C'est
la partie la plus volatile de ces hydrocarbures qui est respon-
sable de ces premieres mortalités par intoxication aigué. Elles
ont atteint notamment les populations sédentaires dans les sédi-
ments ou vivant dans les anfractuosités des immenses champs de
bloc, tandis que certaines populations d’animaux vagiles ont
fui, c'est ce qui explique gu’aucun lieu (Pollachius pollachius)

n'ait été retrouvé mort.

Par la suite, dans la plupart des sites, aucune espéce n'’
ayant vraiment disparu, l'analyse gquantitative (biomasse) s'est
avérée 1indispensable pour suivre 1’évolution de ces cas de mor-
talité. Un modele méthodologique a été mis en place a partir

des Mollusques des fonds intertidaux rocheux. Apres avoir tenu
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compte des fluctuations saisonnieres sur 2D mois, la perte
initiale totale de biomasse, tant sur fonds rocheux gque sur
fonds meubles, est évaluée a 260.0DD tonnes de poids humide.

Le long de la cBte touchée, ce sont 45 sites étudiés en détail
qui ont permis d’évaluer la régression des peuplements plage
par plage, greve par greve. La mise en place de ce modele métho-
dologigqgue est tout a fait originale. Elle met en évidence la
responsabilité primordiale de la dissolution des hydrocarbures
les plus 1légers et de 1'émulsion des hydrocarbures en fines
goutte llet tes. Quant a 1l’émulsion visqueuse brune dont la ré-
partition géographigue est beaucoup moins 1importante» elle perd

rapidement de sa toxicité et elle n'agit gque par engluement.

Le vieillissement de cette émulsion avant de toucher 1le 1it-

toral Ctemps de flottation], la durée de contact avec les orga-
nismes, sont autant de facteurs ¢é prendre en compte. Tout ceci
expligue que 1les secteurs sont touchés tres différemment, de

plus la sensibilité des diverses espéces aux hydrocarbures est
variée. Certaines especes ont bien résisté, c'est le cas de 17
ensemble des populations adaptées aux fortes fluctuations dans
les milieux saumédtres, comme dans le fond des rias. D'autres
especes sont presque intégralement détruites. La monographie

de la lieue de Greve en St Efflam offre le meilleur exemple de
ces mortalités massives. Certaines especes, apres avoir Dbien
résisté, péricliteront par la suite, c'est le cas dans les aires
sédimentaires ou les animaux déja affaiblis doivent supporter
des conditions déficitaires en oxygene gqui leur sont fatales.

Ce sont en effet dans les secteurs ou la contamination du sédi-
ment par les hydrocarbures est rémanente que les matiéeéres orga-

nigues en exces viennent se déposer.

Au niveau des peuplements algaux, c'est 1le facteur contact
avec l’émulsion visgqueuse qui semble 1le plus 1important. Par le
niveau gqu'elles occupent sur l'estran, ce sont en effet les
algues brunes. Pelvetia canaliculata et Fucus spiralis, qui
ont été les plus touchées, ceci en zone abritée ou le temps de
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contact est plus important gqu'en zone Dbattue. La dégradation
de ces espéeces n'a commencé qgqu'a tg (+) pour atteindre son maxi-
mum a tg . La sensibilité aux hydrocarbures est plus importante

chez les algues rouges comme Catenella opuntia, Rhodothamniella

floridula qui régressent des t* ;i les algues vertes

des dégénérescences a tg ¢ Quant aux algues Dbrunes

l'estran, comme les Fucus serratus et les Laminaires,

montrent

des bas de

elles sont

trés peu touchées. Apparaitront par contre la friabilité de leur

thalle et 1l'affaiblissement de la fixation des thalles des Gi-

gart ina stellata et Chondrus cripus, qui provoqueront la perte

de 50 % d'’entre eux sur certains sites trés localisés. Malgré
cela, l’impact sur les peuplements algaux reste trés modéré.
Tout en haut de 1l'’estran, les Lichens, malgré le niveau au-
quel 1ils vivent, ont été touchés en certaines stations. Si 17
investigation de ces organismes a peu retenu l'attention, on

note avec 1intérét la lenteur de réaction de ces organismes qui

sont les résultantes d’échanges glucidiques harmonieux entre

deux composantes symbiotiques; en effet, leur dégénérescence

n'’est apparue qgqu'a /g

2. MISE EN PLACE ET DEVELOPPEMENT D'UNE SUCCESSION

SECONDATIRE.

Dans bien des secteurs sédimentaires, les principales especes

ayant disparu, les espaces devenus libres sont occupés peu a peu

par une faune de remplacement qui n’existait gqu'a

l’7état latent

dans les conditions normales. En effet, &a la suite de 1la premiere
phase, il y a abondance de matiere organique détritique, celle-
ci ne peut étre dégradée gque lentement, tant les milieux sédi-

mentaires sont saturés d’'’hydrocarbures Cl a 10 g/kg de sédiment].

Ces dernieres subissent une lente biodégradation.

S

installe

alors

une faune tolérant parfaitement les conditions anoxigues Cc'’est

celle qui vit & proximité des émissaires urbains]

(+] L ’échelle temporelle des modifications apportées

teme est chiffrée en nombre de mois apres la

Ces petites

a l’écosys-

date de 1'échou-

ement de 1' "Amoco-Cadiz". Le 17 mars 1978 correspondant a t*,

12Q0 par exemple correspondra a 20 mois apres
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especes (Polychetes Capite 11idés essentiellement) sont tres pro-
lifiques et de caractére opportuniste. Elles se développent a

tg et définissent une succes sion temporelle, car plusieurs espeéeces
intérimaires sont tour a tour dominantes, ce sont : Heterocirrus
bioculatus et Chaetozone setosa dgqui apparaissent les premieres,
elles sont relayées a partir de t* par Capitomastus minimus

gqui sera dominante a tl1l7 , tandis gque sur des plages encore pol-
luées (Kerdéniel en Portsall) ou dans les chenaux subtidaux des

Abers ce sont Capitella capitata et Scolalepis fuliginosa qui

dominent. Cette succession décrite sur les plages de 1l'entrée
des Abers se double d'’une séquence spatiale : les especes appa-
raissent au bas de plage a tg et occupent toute la plage a t*

Cette succession secondaire se retrouve aussi dans les chenaux
subtidaux. Les premieres especes "normales" réapparaissent a t
CSpio martiensis), a t~7 [Bathyporeia spp.). Plus d’un an et
demi aprés la catastrophe, les deux types de faune sont en pré-
sence : la faune de remplacement, témoin d'une surcharge en ma-
tiéere organigue et la faune autochtone, qui rencontre deux dif-
ficultés : d’une part, le milieu est déja occupé, d'autre part,
les conditions du milieu ont changé. Nombre de naissains ont
ainsi été recrutés durant tout 1’été 1979 Ct*g - t”*g ) avec
peu de chance de survie. Un mois apres dans bien des cas 1ils

ont échoué. C'’est ce que montrent les observations en milieu
rocheux et sur les juvéniles de la macrofaune des sédiments.
Cette succession secondaire a pour "devenir" le rétablissement
d’un fac similé du peuplement existant au préalable, mais il
n'’est pas dit gque cette reconstitution aboutisse au rétablisse-
ment de l’organisation structurale originelle. Les deux contin-
gents sont actuellement en présence et 1l est difficile de pré-
dire la structure finale. L'occupation spatiale du milieu est
importante, mais nous sommes encore loin des biomasses originales,
car la faune de remplacement est faite d’une multitude de petites

formes.

Sur le plan général, ces successions secondaires permettent
la prolifération d’especes de type banal et la meilleure illus-
tration en est le Crabe vert (Carcinus moenas) dont le naissain

pullule et qgqui est ainsi amené a remplacer des especes plus
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nobles comme 1'Etrille (Portunus puber) ou le Tourteau (Cancer
pagurus). Malgré cela, les conditions du milieu n'ayant guere
changé en milieu rocheux, on n'’assiste pas a la mise en place

d'une succession secondaire comme elle est décrite en milieu

meuble.

Une attention toute particuliere est consacrée, dans les
milieux rocheux, aux dessous des blocs ou la pollution est encore
trés visible 20 mois aprés la catastrophe. C'est 1la gque vivent

bon nombre de juvéniles d'especes de Crustacés exploitables.

2.1. Cas £3£ti cjjliejr de 1 a méiofajjne

La méiofaune des plages semble avoir été peu touchée au

premier abord, encore faut-il préciser que celle-ci est compo-

sée en gquasi totalité de Nématodes, organismes particulierement
résistants. Le nombre de ces Nématodes double 15 Jjours apres la
catastrophe, ils explosent entre t” et t” pour décroitre ensuite.

La faune des Copépodes Harpacticoides montre entre t* et t7

des changements qualitatifs importants avec une poussée anarchi-
que de certaines espeéeces, dont la plupart ne peuvent se mainte-
nir par la suite. Cette reprise rapide en 1976, suivie d'un dé-
clin en 1979 n'’est donc pas le gage d’un maintien a longue éché-
ance. La faune mésopsammigque typique et son évolution prouvent
clairement gqu’il y a instabilité et que les rapports normaux

de dominance entre espeéeces et entre groupes ne peuvent s’établir.

Les variations saisonnieres des Nématodes sont plus marquées
en milieu stable, ou la pollution est rémanente, qgqu’en milieu
instable fortement soumis au régime des tempétes. La distribution

des pigments chlorophylliens a 1l’intérieur méme du sédiment

reste un tres Dbon indice de 1l'instabilité du milieu. Les 1liens
trophigues avec la méiofaune sont ténus ou difficile a mettre
en évidence; 11 est intéressant de noter cependant, parmi les

Harpacticoides, la présence d'especes eurytopes et sabulicoles
parallelement a la distribution de la chlorophylle A , tandis
que les especes phytophiles apparaissent avec deux mois de retard
en milieu abrité ou les phéopigments sont relativement élevés.
La faune des périodes de calme n'’est d’ailleurs pas la méme qu

apres les tempétes.
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En milieu rocheux et intertidal, la prolifération tout a

fait anormale de Copépodes Harpacticoides, tres tdét apres la
catastrophe, a pu expliquer la présence abondante de crevettes
"bougquets" gqui ont trouvé la une nourriture adéguate.

Ces modifications de 1la méiofaune sont donc référables au
deuxieme type de phénomene, elles sont réalisées Dbien évidemment
sur une échelle de temps beaucoup plus réduite gque pour la macro-
faune, ce qui s'’explique par la tres faible longueur de vie des

organismes.

2.2. fas £3f£ticulier ,des mafa ismar it imes

Il n'y a pas eu d'’'étude de 1'’ensemble des marais touchés
et l’effort a été porté sur les marais de 1’Ile Grande, ou sont
regroupées nombre d’observations. Le couvert végétal a été dou-
blement altéré par les hydrocarbures et par les opérations de
nettoiement. L'agression a été trés variable, mais dans la plu-
part des cas, l’atteinte est réelle et la régénération des popu-

lations survivantes reste partielle a C’est le seul scé-

t
20
nario encore visible, car le schéma classique de développement
d'une succession secondaire, a la suite de 1l'apparition d'espaces
non occupés, avec notamment homogénéisation de la végétation

et dominance d'especes 1intérimaires, ne s’appligque pas encore.

La compaction secondaire due au piétinement et au passage d'engins
sur le schorre reste un facteur important du retard dans ce phé-

noméne de rétablissement. Dans le cas de cette flore des marais,

l'impact se réfere encore aux deux premiers phénoménes cités.

Les peuplements bactériens sont suivis sur la slikke, a la
surface du schorre et dans la rhizosphéere. Leur analyse reste
complexe, mais nous pouvons déja dire gque la présence d'’'hydro-

carbures en surface ne modifie en rien 1'évolution annuelle des

peuplements, les germes hétérotrophes sont moins nombreux gqu'’en
condition normale sur la slikke, deux a trois fois plus nombreux
sur le schorre. Les genres dégradant les hydrocarbures sont par-

tout et leur nombre n'’est vraiment 1ié a la teneur en hydrocar-
bures gque lorsgue la pollution est treés importante. Cette micro-

flore ne peut dégrader les hydrocarbures que dans des conditions
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de bonne oxygénation; si elle a commencé, cela ne signifie pas
qu'elle sera totale; la lenteur de dégradation s '’expliquant par-
tiellement par le rdle inhibiteur du pétrole sur la vitesse de
croissance et sur l’activité enzymatique de cette microflore

adégquate.

3. LA PERTURBATION DE PARAMETRES BIOLOGIQUES.

Il n'’est guere possible de développer ce troisieme grand phé-
nomene. En effet, il n’a guéere ¢été étudié chez 1les Invertébrés,
j:es analyses ayant.essentiellement été faites chez 1les Poissons.
Cet aspect est abordé indirectement pour les recrutements nuls
ou faibles qgqu’ont présentés certaines especes en 1979. L'’ensemble
du milieu affecté a encore énormément de difficultés a recruter

normalement.

Il est possible d’évoguer ici, dans les modifications des pa-
rametres Dbiologigues, le fait gque certains organismes aient pu
développer, en réponse a ce stress, une stratégie de compensation.
Il a été noté chez les Fucales wune stimulation de la production
de pentadécane Dbiogeéne, ainsi que les taux de croissance les
plus élevés dans les stations les plus polluées. Les Phanérogames

des marais touchés ont également produit wune quantité importante

de graines en 1979. Dans le méme ordre d'idées, est apparue une
croissance plus rapide des Jjuvéniles d'Eurydice spp. (Isopodes)
dans les premiers mois gqui ont suivi la catastrophe. Mais peut-

étre ne s'’agit-il 1la que d'une accélération de croissance due a

l’exces de nourriture disponible?

4. CONCLUSION.

La catastrophe de 1’ "Amoco Cadiz" est responsable d’une 1lourde
perte initiale au niveau des 'peuplements animaux. Les phénomenes de
succession secondaire, témoins des déséguilibres importants, se

sont mis d’autant plus rapidement en place que 1l’on a affaire a

de petits organismes a cycle de vie court.

Au contraire, les peuplements algaux ont relativement peu
souffert et un seul phénoméne de compétition interspécifique a

été observé a Pdrstall : la descente sur l'estran rocheux de Fucus
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serratus venant occuper la place de Gigartina stellata disparue.
La situation est en cela tres différente de celle d'’apres le
"Torrey-Canyon"» qui était dominée par la prolifération des
algues vertes. Ces dernieres avaient alors occupé les espaces
laissés disponibles a la suite de la destruction des algues bru-

nes par les hydrocarbures et par les dispersants utilisés en 1967.

Quant aux Phanérogames des marais, seule leur régénération
est apparue et les phénoméenes de succession secondaire sont encore
peu sensibles 2D mois apreés la catastrophe. Ils sont beaucoup
plus développés au niveau des peuplements animaux vivant dans
les =zones ou la pollution est rémanente. Dans ces secteurs parti-
culiers, il n’y a encore dgque de faibles indices d'un retour a

une situation normale, comme elle peut 1’étre ailleurs.
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RECHERCHES DE BIOLOGIE MARINE DANS LES TERRES

AUSTRALES ET ANTARCTIQUES FRANCAISES.

Alain GUILLE

Muséum national d'Histoire naturelle - 55, rue Buffon -

75005 Paris

Le titre de cette conférence était ambitieux; l’exposé résu-
mé 1ici aborde surtout les recherches menées dans 1le domaine 1lit-
toral. Ces recherches sont concues a partir des quatre Dbases
permanentes gqu’entretient la France dans 1’Antarctique : la base
de Dumont d'Urville en Terre-Adélie, celles de Port-aux -Francais
aux 1les Kerguelen, d’Alfred Faure dans 1’ile de la Possession
Ciles Crozeti et enfin de Martin de Vivies dans 1’ile Amsterdam.
Le volet océanographique est assuré par le navire "Marion-Dufres-
ne", de 115 metres de long, gqui est également le navire de releve

des bases antarctiques.

Les buts de 1la biologie marine dans les Terres Australes et

Antarctigques Francaises (TAAF) sont de deux ordres

- l’inventaire, qualitatif et gquantitatif (densités et biomasses)
de la faune et de 1la flore; la reconnaissance des communautés

(ou biocoenoses), leur structure, leur place dans 1l'écosysteéeme

marin antarctique.
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- le fonctionnement de cet écosysteme, fonctionnement particu-
lier en raison des caractéres de l’environnement. Il s’agit en
fait de mettre en évidence les adaptations écophysiologiqgues
a cet environnement froid et surtout homotherme par 1’étude de
l’action des facteurs physico-chimiques sur le cycle biologigue
reproduction, croissance, longévité, nutrition, métabolisme...
L'intérét particulier de la biologie marine dans 1'’Antarctique,
outre celui d’'une biologie comparée a différentes latitudes,
réside dans la vérification d'une 1dée "recue" - l'exception-
nelle richesse de la chaine alimentaire marine dans 1'Antarc-

tique - idée, nous le verrrons, sinon fausse du moins a moduler.

Quelgues-unes seulement des études réalisées seront présen-
tées, a titre illustratif, en suivant la succession des niveaux

trophigques de la chaine alimentaire.

1. HYDROLOGIE, PRODUCTION PRIMAIRE PELAGIQUE.

Prenant modeéele sur les mers tempérées et tropicales ou 1'ap-
provisionnement en sels nutritifs fixe le niveau de la photosyn-

these du phytop laneton, certains auteurs ont hadtivement assimilé

l1’"Antarctigue a une région de haute production; en effet, au
pourtour du continent, vers 65° S, les eaux profondes remontent
vers la surface, le flux d'eau mis en Jjeu étant sans commune

mesure avec les résurgences cdtieres 1ntertropicales de surface,
trées limitées.Que lque s mesures directes de production effectuées
tres prés des continents antarctique et sud-américain, 1l’abon-
dance des baleines avant gque l1l'homme ne les extermine, et la
présence d'essaims de crustacés pélagigues [Krill] gqui 1leur

servaient de nourriture ont ancré cette hypotheéese.

Spécialisé dans 1l'étude de la dynamique de la production planc-
tonigque des régions d'upwelling, le groupe "Médiprod" du CNRS
ne pouvait pas ne pas s’intéresser a la région antarctique d'ail-
leurs fort peu connue. Elle offre en effet un type d'écosysteme
opposé a ceux généralement étudiés : a priori les facteurs 1limi-
tants a ces latitudes élevées ne sont pas les sels nutritifs
mais la température et, du moins de facon saisonniere, la 1lu-

miere. Deux campagnes Dbaptisées "Antiprod” ont eu 1lieu suivant
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un axe N-S, & une longitude proche des Kerguelen, des 40° aux

limites du pacK (62°) et ont mis en évidence deux résultats
importants allant a rencontre des idées recgues.
1.1. Distribution des masses d’eauet disposition des fronts

hydro logiqgques.

Rappelons tout d'abord 1la structure classique de 1l’océan antar-
ctique, auquel la rareté des terres émergées confere une grande
homogénéité. Ce vaste domaine comprend deux régions concentriques
séparées par la convergence antarctigque ou front polaire : au
Sud, la région antarctique et au Nord la région subantarctique,
zone de transition vers l'univers tropical. Les vents sont com-
mandés par le champ de pression : ceinture de basses pressions
entre 6D° S et 70° S, hautes pressions sur le plateau antarctique
d’une part et en zone subtropicale d’autre part.Il en résulte
un double systeéeme du continent, et plus au Nord, vers 35° S,

le régime permanent des vents d'Ouest Cquarantiéeémes rugissants

des navigateurs) . Le flux moyen d'eau de la couche d'’entrainement
du vent 9st, en raison de la rotation de la terre et du gradient
méridien de densité, orienté a 9D° & gauche de la direction du
vent. Les eaux superficielles proches du continent ont ainsi wune

composante dirigée vers le Sud alors que c'est une dérive vers

le Nord qui affecte 1la plus grande partie des eaux antarctigues.
A la limite de ces deux systemes, les eaux de surface s'écartent
provoquant un mouvement de remontée de 1l'eau profonde qui cons-

titue la divergence antarctique.

Les campagnes Antiprod ont montré que la structure des fronts
hydrologiques au niveau de Kerguelen n'était pas celle décrite
classiquement. Il y a un passage tres rapide de la région antar-
ctique a la région subtropicale ce gui escamote le domaine sub-
antarctique normalement caractérisé dans 1’océan Indien par une
eau superficielle de faible salinité (31,7 a 34°/°*?. Cette tran-
sition s'effectue en moins de 3° de latitude et une étude fine
permet de montrer qu’il y a en fait accolement des deux fronts,

convergence antarctique et convergence tropicale.
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1.2. Production primaire pélagiqgque.

L'activité des producteurs primaires dépend,outre de 1'hydro-
logie,de la disponibilité de nutriments minéraux et de celle d’

une quantité suffisante d'énergie lumineuse.

La distribution des éléments minéraux dans 1’Antarctique,
et plus spécialement au niveau des Kerguelen, est caractérisée
par l’énorme réservoir minéral des eaux superficielles enrichies
par les remontées d'’eau profonde. La richesse en phosphates et

en nitrates est donc corrélée avec 1l’eau de fond antarctique qui

B'remonte vers le Nord. La convergence représente une barriere

entre les eaux subtropicales chaudes et oligotrophes et les eaux

antarctiques froides et fertiles. Il y a en revanche un probléme
de silice : au niveau des Kerguelen le taux des silicates
est faible en surface, il augmente considérablement avec la pro-

fondeur et remonte vers la surface a 1l’approche du continent

antarctique.

En dépit de 1’énorme réservoir nutritif et des bonnes condi-
tions d’éclairement en fin d'été austral (énergie en surface
équivalente & celle du mois de mars en Méditerranée] la produc-
tion phytoplanctonique est tres Dbasse : entre 0,1 et 0,5 gC.miZ/
j-1. Une illustration spectaculaire de 1la rareté du phytoplanc-
ton est fournie par la grande transparence des eaux : trés basse
pres du continent antarctique, elle s'éleve rapidement en région

océanique; le 1 % d’énergie de surface se situe entre 70 et 100

metres de profondeur, valeurs & rapprocher de la Méditerranée.

Il apparait que si la lumiere, la turbulence des eaux, la
température n'ont pas de valeurs optimales tout au long de 17

année, la faible teneur de la floraison phytoplanctonigue reste

a expliquer. Un déficit en substances traces tels certains
métaux ou vitamines est évoqué. Celles-ci seraient présente au
voisinages des terres émergées ol la production primaire est
forte. Ces substances traces seraient apportées par les rivieres

des 1les subantarctique et les glaces du continent antarctique.
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2. PRODUCTION PRIMAIRE BENTHIQUE.

Nous nous limiterons a2 la production primaire macrobenthi-
que, <c'est a dire les algues plurice llulaires en n'’évoquant que
les grandes directions de recherche. Les algues prennent un dé-
veloppement considérable 1le long du littoral subantarctigue et
antarctique, représentant des biomasses énormes, principalement
avec les Macrocystis et les DurviIlea. Trois directions de re-
cherche caractérisent 1l’activité des TAAF en ce domaine

- les relations algues/environnementj recherches écophysiolo-
giques destinées, comme pour les autres niveaux trophiques, a
comprendre les particularités de la chaine marine antarctique,
notamment les raisons du gigantisme. L'’effort est donc porté sur

les mesures des parametres physico-chimiques de la zone litto-

rale et leurs 1influences sur 1le cycle biologique.
- l’estimation du stock d’algues d'intérit économique : esti-
mation spatiale (photographie aérienne, utilisation de données

satellites], estimation pondérale par analyses chimiques de la
production d’alginates et carragheenanes.

- enfin biosystématique et biogéographie des algues australes
faisant appel & 1'’écophysiologie de chaque étape des cycles

biologigques et a l’ultrastructure.

3. BENTHOS.

Ici aussi nous nous limiterons a quelqgques exemples de recher-
ches sur le macrobenthos. Celui-ci est caractérisé par une gran-
de richesse pondérale, généralement une faible diversité spéci-
fique compensée soit par un gigantisme des especes soit par une

abondante représentation numérique.

Biomasses

(poids sec décalcifié]

Régions antarctigque et subantarct. 50 g / m2
arctique 20 g / m2
tropicale 10 g / m2

Méditerranée 5 g / m2

(valeurs moyennes sur les

plateaux continentaux].
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Le benthos antarctique présente de nombreuses particularités

adaptatives, nous en soulignerons trois ici classiguement admi-
ses mais sujettes, comme nous le verrons, a discussion!
3.1. Le gigantisme et le nanisme.

Les anomalies dimensionnelles du benthos antarctique sont

liées aux conditions du milieu.

Les nombreux cas de gigantisme s’expligquent essentiellement
par les températures basses gqui entrainent une maturité sexuelle
tardive et donc une croissance prolongée. Inversement les espeéces
tropicales tendent a avoir une croissance accélérée et a attein-
dre rapidement leur maturité sexuelle, donc a étre de taille re-
lativement petite. A cet effet thermique dans la croissance juvé-
nile s’ajoute dans de nombreux cas une exceptionnelle longévité
des adultes. On constate par ailleurs un pourcentage 1important
de formes géantes correspondant a des organismes a squelette
siliceux [par ex. les Eponges Hexact ine llides] favorisés Par-

le taux élevé de silice disponible dans 1l’eau de mer.

Les especes atteintes de nanisme appartiennent par contre
pour la plupart a des groupes =zoologiques ayant de grands besoins
en carbonate de calcium pour 1'élaboration de leur squelette.
A la difficulté de précipitation en eau froide du COgCa a partir
du SD”"Ca s’ajoute, dans 1'Antarctique, 1l’absence d'apports cal-
caires par les eaux des cours d'’eau des terres émergées; par

contre celles-ci déversent des concentrations énormes de silice.
3.2. Le développement direct.

L'accroissement du nombre des espéces a développement direct
et corrélativement la rareté des larves d'invertébrés Dbenthiques
dans le plancton est un phénoméne Dbipolaire. Cependant dans les
régions arctiques,le développement direct résulte généralement
de la ponte de gros oeufs riches en vitellus alors gque dans 1'

Antarctique celui-ci se produit par incubation.

Ce phénoméne peut étre expliqué selon Th.orson comme une adap-
tation a la brieveté du cycle planctonique dans les régions po-

laires. Les larves pélagiques ne peuvent se nourrir gqu'’a condi-
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tion que leur libération et leur développement soient suffisam-
ment synchrones avec la poussée phytoplanctonique annuelle breve,
comme nous 1l’avons vu. Le développement direct a 1l’avantage de

soustraire le benthos aux problémes trophiques de la vie pélagiqgue.
3.3. La nécrophagie.

On constate également une plus grande proportion d'’especes
nécrophages dans 1'Antarctique, parmi lesquelles on peut distin-
guer

- les nécrophages permanents interprétés comme une adaptation
a un type de nourriture toujours présent et comme un régime plus
économigue du point de vue énergétigue que la prédation.

- les nécrophages saisonniers gqui traduisent une adaptation
remarquables aux conditions trophigues saisonnierement défavora-
bles : oligotrophie hivernale, cycles zoo- et phytop lanetoni que s

discontinus et brefs.

Dans les dix dernieres années, les recherches sur le benthos
ont été menées principalement a Kerguelen. L’inventaire faunis-
tique du plateau continental a été mené de maniere intensive, a
l’aide d'une petite vedette, "La Japonaise”, pour les deux prin-
cipaux golfes intérieurs, le Golfe du Morbihan et 1le Golfe des
Baleiniers, ol plus de 350 stations de prélevements ont été réali-
sées entre le littoral et 1les profondeurs plus grandes [200 m).

Le "Marion Dufresne" a permis la prospection, en mer ouverte,

tout autour de 1l'archipel, a l'aide de prées de 300 prélévements.
Les collections rassemblées sont étudiées par une vingtaine de
spécialistes des différents groupes =zoologigues. Outre des données
bionomiques et guantitatives, le programme synécologique a donné
lieu a d’autres recherches relatives a la structure et a 1’évo-
lution des peuplements soit considérés dans leur ensemble soit

en isolant un groupe =zoologique particulier.

Par exemple pendant deux années, l1'évolution des populations
d’Annélides Polychetes et d’Echinodermes a été suivie dans une
dkation du golfe du Morbihan, par 50 m de profondeur, dans le
peuplement des "vases a Amphicteis gunneri". Les données recueil-
lies, traitées par 1’analyse générale [distance euclidienne et
coéfficient de corrélation de rang), ont mis en évidence une ré-

partition en mosaique de la faune 1liée a la présence de concen-
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trations de spicules d'éponges dans le substrat, et également
une évolution brusgque des peuplements a la suite d'’entrées d'

eau océanigque dans le Golfe [tempétes) .

La seconde direction de recherches, écophysiologigue , se
poursuit actuellement et consiste a rassembler le maximum de
données biologiques sur le maximum de benthontes de maniere a
arriver a une approche aussi précise que possible des adaptations

et de la dynamique de la faune benthigque subantarctigue.

Quelqgues exemples résumés

- L'’étude du cycle biologigue du crabe Halicarcinus planatus.
Le milieu antarctique et subantarctigque est tres pauvre en Crus-
tacés Décapodes et a Kerguelen on ne connait gu'’une seule espece
de crabe, a carapace molle, treés peu calcifiée. Ce caractere est
l1ié, Dbien évidemment, a la pauvreté en CO”Ca des eaux de Kerguelen
et au métabolisme particulier du calcium chez ce crabe.

- L’étude des populations de 2 especes de Polychetes, 1'une
géante, l’7autre naine. Amphicteis gunneri, espeéece leader de la
principale communauté Dbenthique du Golfe du Morbihan, a une den-
sité pouvant atteindre 2.0D0 ex./m2. C’est une espece cosmopolite
présente en abondance des cbétes de Norvege a la Floride et jusqgu’
a 1'Antarctigque ou toutefois elle se présente sous une forme naine
L’étude d’'une espeéce cosmopolite, la biologie comparée d ’une
espece dans les divers districts de son aire de répartition, sous
différentes latitudes et climats, conduit a mieux comprendre com-
ment agissent les facteurs limitant la répartition des especes
marines. Le nanisme de la forme kerguéléenne d'’Amphicteis gunneri
est dG sinon a l'arrét du moins a un ralentissement tres impor-
tant de l'alimentation au cours de 1’'’hiver austral. Le facteur
limitant, dans le cas de cette espece limivore microphage, est
1ié a la réduction des apports phytoplanctoniques au niveau du
fond, et non a le température. La croissance pondérale, nulle
pendant 1’hiver, peut reprendre brusquement a la suite d’entrées
d’eaux océaniques dans le Golfe, aussi froides sinon plus froides
que les eaux ambiantes, mais chargées de particules nutritives
matérialisées par de hautes teneurs en phosphates et en nitrates.
La longévité moyenne d'Amphicteis gunneri est de 1’ordre de trois

ans a Kerguelen, 1longévité tres comparable a celle des formes



tempérées ou tropicales. En revanche la maturité sexuelle inter-
vient des la premiere année et se maintient au cours des trois
années de vie permettant ainsi de compenser le nanisme de 17/
espéce par une reproduction guasi-continue et de grandes densités

de populations.

Exemple inverse, l’espeéce géante Aglaophamus ornatus a une
croissance trés lente et par contre une extraordinaire longévité,
en moyenne 20 ans, mise en évidence par 1'étude des stries de
croissance des médchoires, trois a sept fois supérieure a la lon-
gévité des especes tempérées ou tropicales du méme genre. Seule

donc celle-ci permet d'expligquer le gigantisme.

- L'étude de 1l’incubation a été abordée chez un oursin de 1la
zone intertidale & Kerguelen, Abatus cordatus, et a cette occasion
une nouvelle direction de recherche a été suivie, l1'évolution de
la constitution biochimigque des différents organes en fonction
du cycle biologigque. Cet oursin présente en permanence, comme
les espeéeces a cycle reproducteur court, tous les stades de la
spermatogénese et de la croissance ovocytaire. Cette faculté com-
pense l'incapacité des madles et des femelles a stocker des sub-
stances nutritives dans les gonades. Abatus cordatus incube ses
oeufs dans les pétales ou ambulacres dorsaux et les modalités
de cette dincubation sont totalement différentes de celles d’un
autre oursin incubant tropical. Cassidulus caribbearum. Aussi
la signification adaptive de 1l’incubation, dans des milieux aussi

différents gque les Caraibes et Kerguelen, reste a apprécier.

Les recherches 1les plus récentes menées sur le benthos des
Iles Kerguelen concernent deux nouvelles directions : le méta-

bolisme respiratoire et la nutrition.

Le métabolisme respiratoire est envisagé essentiellement dans
le but de mieux appréhender la structure de 1’écosystéme benthique.

Les rapports entre ses divers constituants peuvent étre approchés

par différentes voies : en terme de rapports de densité et de
biomasse, en terme de rapports trophiques, ou enfin en terme de
bilan énergétique. L'écosysteme est envisagé comme une collection

de séquences métaboliques wutilisant et restituant plus ou moins

d'énergie. Il s’'agit donc de déterminer l’importance relative
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des groupes floristiques et faunistiques en utilisant des unités
communes faisant 1intervenir la masse et le métabolisme. Des me-
sures sont donc en cours dlestimation,in situ et au laboratoire,
de la consommation d'oxygene de la microflore et des bactéries,

du méiobenthos, et des espéces dominantes du macrobenthos.

Parallelement une étude de la composition biochimique des
especes les plus abondantes des communautés Dbenthiques a pour but,
par une comparaison de résultats similaires sous d'autres lati-
tudes (Pacifigque tropical. Floride, Méditerranée, Golfe de Gas-

-cogne) sur des especes a large répartition ou plus simplement
congénériques, d'établir une relation composition biochimique/
environnement/position taxonomique, de traiter le probleme des
caractéristiques Dbiologiques antarctigues au niveau biochimigue,
exprimer la valeur énergétique de ces espéces au sein de leurs

commun auté s .

Au niveau de la nutrition, deux themes de recherche ont été
récemment abordés : 1’un d'’'histologie-cytologie comparée, l’étu-
de des structures et enzymes digestives chez des Holothuries
et Actinies antarctiques et tempérées, l’7autre 1’étude des sites
d’"absorption des sucres, la localisation et le dosage du glyco-
géne chez les deux mémes groupes, et également chez les Eponges.
L'étude histologique de qgquelques especes d’'Eponges et d'Actinies
antarctiques actuellement en cours permet de penser gu’il existe
des adaptations tissulaires aux eaux constamment froides. Ces
adaptations concernent essentiellement le métabolisme et ont pour
conségquence une modification des comportements tissulaires, no-
%amment en ce qui concerne le stockage et 1l'’utilisation des sub-
stances de réserve comme le glycogene, source usuelle d'énergie
dans tous les processus métaboliques et morphogénétiques du regne

animal.

Cette rapide revue, tres incomplete, des recherches menées en

biologie marine dans les Terres Australes et Antarctiques Fran-

caises, ne peut donner gu'une image déformée de celles-ci. On

trouvera dans la bibliographie, également treés sommaire, ci-jointe
des données complémentaires. Ces recherches font et ont

fait appel & de nombreux chercheurs francais et étrangers. Elles
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sont réalisées grédce au soutien

Mission de Recherche des TAAF.
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LA REPRODUCTION CHEZ LES LAMELLIBRANCHES

ACTION DES FACTEURS EXTERNES.

Pierre E. LUBET

Laboratoire de Zoologie, Université de Caen

14032 Caen.

Les Lamellibranches offrent un 1intérét biologigque sxoen-—
tionnel car 1ils présentent tous les comportements sexuels
gonochorisme, hermaphrodisme synchrone ou asynchrone avec un
seul ou plusieurs changements de sexe. Leur 1ntérét économique

est évident, soit par la présence de stocks 1importants exploités

par dragages (coguilles St-Jacques, praires, huitres, moules,
etc...), soit par la pratigque de la mytiliculture, de l'’ostré-
iculture ou de nouvelles cultures (palourdes, clams) . I1 est

donc 1important de connaitre l'action des facteurs internes et
externes gqui contrdlent la reproduction : départ du cycle sexuel,
gamétogenese, ponte ou spermiation, vie larvaire et métamorphose
des véligeres.

Nous limiterons cet exposé a quelques especes d'intérét com-
mercial : huitres, moules, coques. L'’action des facteurs exter-
nes sera envisagée sous deux aspects complémentaires : biogéo-

graphique et expérimental.
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Figure 1 : Limites thermiques théoriques d’un Mollusgue marin
Ti = Température létale 1inférieure,Tg = Température d’initiation
de la gamétogenese (Gam), Tp = Température de ponte, Ts = Tempé-
rature sublétale, TL 50 = Température correspondant a la morta-

lité de 50 \ de 1la population, TS M Limite 1létale supérieure
(100 % de mortalité de la population].



1. ETUDE BIOGEOGRAPHIQUE.

L'amplitude des cycles sexuels

géographique latitudinale varie suivant

core que d’autres facteurs puissent

période, la productivité primaire, la

L’action de la température peut étre

espéce suivant la Fig. n° 1. 1I1

une température létale maximum

géographique de 1l'espece. Les travaux

Massé et Ansell (1976), Massé et Guerin

(1979) ont montré qu'il existe chez les

limite inférieure nécessaire a la ponte

périeure correspondant a la température

T.L. 50 et le T.E. 50 (températures

a la survie ou a l’enfouissement de 50

plage correspond a une =zone de stress

lation est directement en danger de

limite, on peut définir wune =zone

1l’"ordre croissant des températures, on

gamétogenese, l’absence d’émissions de

l’embryogenese et l'absence d'éclosion.

Les travaux de ces auteurs,

riantes (Venus gallina et Venus

tions de la méme espece vivant dans les

(Ecosse) ou méridionales (Méditerranée)

tion ont permis d'établir gque les

résistantes aux écarts thermiques que

ment immergées. "Il existe un effet

thermigque modifiant les wvaleurs T.L.

est moins marqué ou presque absent chez

taux métaboliqgue (V. gallina, V.

faible sensibilité aux écarts

effet d’acclimatation, s'accompagnerait

supérieure a celle gque 1’on pourrait

bathymétrique de 1’espece". (Ansell,

existe donc, pour les espéces a vaste
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limitant 1'’expansion
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(1976), Ansell et al.

Lamellibranches une plage

et une plage limite su-

létale définie par le

compatibles

% de la population). Cette

aigu ou la popu-

Avant cette

sublétale ou, dans

observe le blocage de 1la

le blocage de

sur des especes vica-

ou sur des popula-

régions septentrionales

de leur aire de réparti-

intertidales sont plus

qui sont constam-

d'acclimatation

Toutefois ce dernier

les espéeces a faible

Corbula gibba). Cette

traduite par le faible

d’une tolérance thermique

d'apres la position

et Massé, 1979). 1I1

géographique.
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Figure 2 : Durée du cycle de reproduction et de la période
de repos sexuel de Mytilus galloprovincialis, en différentes
stations de son aire de répartition. Royaume-Uni : Seed 1971;
Bretagne Nord : Lubet, 1070; Arcachon ; Lubet, 1959; Galice ;
Andreu, 1958 et Lubet. 1959; Portugal : Lubet; Toulon : Bourcart
et Lubet. 1963; Yougoslavie : Brenko, 1972.
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une tolérance thermique, relativement élevée (eurythermie) . On
trouve, par exemple, Mytilus edulis au voisinage du Cap Nord ou
la température estivale de 1’eau ne dépasse guére 4 - 5° (C,
alors gu’elle est tres abondante dans le Bassin d'Arcachon qui
semble étre la limite sud dans des eaux atteignant 22 a 23° C
en été. La méme observation pourrait étre faite pour 1'’'huitre
plate (Mer du Nord, Atlantigue, Méditerranée), pour 1’huitre

japonaise, etc...

Un probleme se pose alors pour ces especes, la tolérance ther-
migue ne pouvant tout expliguer. Loosanoff (1951) a été le pre-
mier a émettre 1'hypotheése de 1l'existence, dans 1'’aire de répar-
tition géographigque de 1l'espéece, de "races physiologiques” dis-
tinctes par leur preferendum thermiqgue (température minimale
de ponte) . En d’autres termes, exliste-t-1il1l une sélection des

génotypes en fonction d'une c¢line thermiqgue?

1.1. Variations de la durée du cycle sexuel dans 1l'aire de

répartition géographiqgue.

L’étude d'un cycle sexuel doit se fonder sur des recherches
histologigques et statistiques permettant de déterminer les évé-
nements suivants

- la reprise de 1l’'activité génitale apres la période de repos

sexuel,
- la maturité et 1’émission des gametes (ou des larves),
- la restauration des gonades -quand elle existe - et 1l'acqui-

sition d’une nouvelle maturité, etc...

- l'’arrét des phénoméenes sexuels.

1.1.1. My£*2.uf jJLAMA £a2.1£ p£°A.AlLci ai. ™. —

M. edulis se reproduit en juillet-aolGt dans la région la plus
septentrionale de son aire (t® =4 -5 ° C)j cette période s'al-
longe en mer du Nord (mai-aolt) et,sur les cdbtes de France jia
reproduction s'effectue en hiver et au printemps.Méme en tenant
compte d'une sélection possible des génotypes en fonction de la

température ("races physiciogigques"), il est clair qgque cette
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espece, peut-étre d’origine Dboréale, a une préférence marquée
pour les basses températures. Au-dessus de 17-18° C, 1le cycle
sexuel s'arréte et le tissu de réserve commence a se développer
et a accumuler des réserves dgui seront utilisées pour 1le prochain

effort de reproduction (Lubet 1959, 1976]

M. galloprovincialis, sympatrique de la précédente sur les
cbtes de la Manche occidentale (Irlande, Royaume-Uni, France],
de 1'’Atlantigue (France] est présente sur les cbtes d'Espagne,
du Portugal, du Maroc, en Méditerranée, en Adriatique et en Mer
B"Noire. On la rencontre sur les cbétes de 1'Afrique du Nord (Algé-
rie, Tunisie septentrionale], mais elle ne dépasse pas vers 1/
Est le Cap Bon. Comme pour l’espece précédente, le cycle sexuel
printanier et estival dans la région septentrionale de son aire
de répartition devient hivernal dans le Sud (Portugal, Tunisie].
Au-dessus d’une température de 17-18° C le cycle sexuel s'’'arréte
progressivement, alors gqu’une température de 7 & 8° C est néces-

saire pour observer des pontes ou spermiations.
1.1.2. Ce ra stfde”rna g lal”cjjm (B"rjjg"]

Le cas de 1la Coque (C. g lajjcum ] est particulierement instruc-
tifs i1 a été bien étudié par Boyden (1970], Gimazane (19707,
Zaouali (19741 et Ivell (19797 . Cette espece euryhaline se ren-
contre depuis la mer du Nord jusqu'en Méditerranée ou les lagunes
tunisiennes semblent constituer la limite sud de son aire de
répartition. Apreées une période de repos sexuel hivernale, la
maturité sexuelle est atteinte en juin-juillet dans les régions
septentrionales alors qu'a 1l'inverse, en Tunisie, la reproduc-
tion est surtout hivernale ou printaniéeére avec un cycle sexuel
plus étalé, la période de repos sexuel ayant lieu en été, péri-
ode catastrophigue pour les populations de coques, car les tem-
pératures dans les lagunes atteignent des valeurs proches du
T.L. 50 et du T.E. 50. Néanmoins, les mortalités massives esti-
vales sont compensées par un tres fort recrutement hivernal et
printanier, ce gui permet a la densité de la population de se

maintenir.

Cette espece a donc un preferendum thermique Dbeaucoup plus

élevé gue la moule, le cycle sexuel s’arrétant pour des tempé-
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ratures de 24-25° C, mais son comportement sexuel est assez su-
perposable dans la mesure ou nous observons une période de repro-
duction estivale dans les régions septentrionales de son aire

de répartition, alors gue dans sa limite méridionale [Tunisie)
elle est Dbeaucoup plus étalée : allant de 1’'automne a la fin du

printemps suivant.
1.1.3. £s trfa e®u 1li s JL;) et Crfsjsostrea giga” CTtib™D .

Dans le domaine septentrional de son aire de répartition, 0.

edulis présente un cycle de reproduction estival avec une seule

émission de larves. Dans le domaine méridional (Arcachon -
France, Galice - Espagne) il peut y avoir deux émissions, 1 ’"une

a la fin du printemps, l'autre en automne, séparées par une res-
tauration de la gonade. Toutefois, la température d'’émission des
larves (0. edulis) et de ponte ou spermiation (C. gigas) est
beaucoup plus élevée que pour la moule ou la coque. Nous aborde-
rons ce probléme ultérieurement. Enfin, les recherches de Marteil
(1960) sur Ostrea edulis et de Le Dantec (1968) sur Crassostrea

angulata ont montré gque 1’élévation des température de 1’hiver
et du début du printemps conduisait & des maturités plus précoces
Les mémes observations ont été faites chez Cerastoderma par Gima-
zane (1971). La température agirait donc ici en augmentant la

vitesse de la gamétogenese.
1.1.4. Conclusifn L

Les especes dgue nous avons étudiées montrent, en fonction d'

une c¢line thermique, des variations 1importantes des séquences du

cycle sexuel. On peut alors parler d'’espéces a preferendum "froid
"tempéré” ou "chaud", en définissant pour chacune d’entre elles
une température minimale de reprise de gamétogenése, de maturité,

de ponte bpu spermiation et de la vie larvaire.

La température ne semble agir de facon significative pour

augmenter la vitesse de la gamétogenese gue chez les especes a

preferendum "tempéré" (huitres, coques) alors que celles a pre-
ferendum "froid" ne semblent pas présenter un tel phénomeéene.
Les especes "tropicales" gque nous avons étudiées. Perna perna.

Saxostrea forskali, montrent un cycle sexuel & peu pres continu,

avec toutefois des périodes de ralentissement.
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Enfin, il est vraisemblable gue, pour toutes ces especes, il
existe une sélection de génotypes en fonction d’une cline ther-
migue gqui conduirait s 1l'’existence de races physiologiques ayant

des préférences thermigues caractéristiqgues.

1.2. Le probléeme des "races physiologiques" et de la température

minimale de la ponte.

Orton (1920) émet 1'hypotheése de 1l'existence d'une températu-
re critique minimale de ponte caractérisant chaque espece. De
nombreux travaux dus a Korringa (1955) sur Ostrea edulis, Loosa-
noff (1951-1952) sur Crassostrea virginica, Lubet (1959) sur

Mytilus edulis et M. galloprovincialis, Sastry (1963-1968) sur

Aequipecten 1irradiens, ont permis de préciser cette notion.

Orton (1920) situe pour Ostrea edulis la température minimale
d’émission des larves entre 15 et 17° C. Pour Korringa (1958),
il existerait des populations distinctes d’Ostrea edu lis présen-
tant entre elles des différences significatives de la tempéra-
ture minimale d'’émission des larves (14-15° C, domaine de 1la
mer du Nord; 17-18° C, domaine atlantique; 20° C, domaine médi-

terranéen)

Loosanoff et Nomenjko (1951) ont établi que 1les populations
de Crassostrea virginica des baies de la cdte atlantigue des
U.S.A. présentaient également le méme phénomene, la température
minimale de ponte étant plus basse (14-15° C) pour les popula-
tions septentrionales gque pour celles des stations méridionales
(17-18° C). Cet auteur conclut & l’existence de "races physio-
logiques”. Cette hypothese a regu un début de confirmation. Les
recherches de Numachi (1962), Hillman (1967) et de Li et al.
(1967) ont permis d'établir 1l'existence de génotypes différents
(biochime et sérologie) entre diverses populations de Crassos-
trea gigas. Quant a Ostrea edulis, les travaux de Wilkins et
Mathers (1973), Wilkins (1975) et Pouvreau (1977) sur le poly-

morphisme enzymatigque de diverses populations ont permis de dis-

tinguer différentes races : Norvege, Mer du Nord, Atlantique et
Manche, Méditerranée. I1 est donc possible que ces différents
phénotypes correspondent a des "races physiologiques” caracté-

risées par des températures minimales d'émission des larves

gqui leur sont propres. R «



En conclusion, deux phénoménes peuvent exister simultanément
ou séparément chez les especes a vaste répartition géographique
une adaptation thermique (température minimale de ponte ou d'
émission des larves) et l'’existence de races "physiologigues”
provenant de la sélection des génotypes en fonction d'une cline

thermique.

1.3. Température et résistance des stades larvaires.

Nous n'avons guere 1ici gque qgquelques données dues a Massé et
Guerin (1979) et Massé et Bodoy (1979) concernant les larves de
Gastéropodes. Ces auteurs ont montré gque la phase pélagique 1i-
bre des 1Brves ou la phase abritée dans des capsules ovige-tes
n'est pas le point le plus sensible du cycle vital et que la
T.L. 50 est peu différente de celle des adultes. Par contre,
les premiers stades de l'embryogenese : segmentation et gastru-

lation, seraient les plus sensibles.

Toutefois, il maintenant démontré gu'’une élévation de tempéra
ture augmente la vitesse de croissance des larves et rapproche
la phase de métamorphose. Ce procédé est largement utilisé en
écloserie pour raccourcir la durée de la vie larvaire des huil-
tres, des palourdes ou des clams. A l'inverse, Bayne (1965) a
montré que les larves produites en hiver (moules) avaient une
vie larvaire treés allongée et des métamorphoses différées, ce
qui diminue les chances de survie et rend aléatoires les recru-
tements hivernaux (Mytilus edulis. Pecten maximus. Chiamys

opercularis) .

2. RECHERCHES ECOPHYSIOLOGIQUES.

Les études expérimentales entreprises Jjusqu'ici pour étudier
l'action des facteurs externes sur la reproduction des Lamelli-

branches se sont pratiquement limitées au facteur thermique.

2.1. Température.

2.1.1. Reprise de 1 | a cMv itf se xufl le”

L'étude expérimentale de l'action de la température sur le cy
cle sexuel de pélécypodes ou d*™ invertébrés marins a été réali-

sée par Loosanoff et Davies (1950-1952), Crisp (1957), Patel et
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Figure 4 s Durée du conditionnement d'’'huitres plates (Ostrea
edulis) et d’huitres Jjaponaise tC. gigas) en écloserie (délai
entre le début de 1l'expérience et 1'émission des gaméetes ou des
larves). Les animaux sont maintenus a 22° C. R: Période de repos

sexuel. 64



jouerait le rdle essentiel. L’action de la température pendant

la période de repos sexuel modifierait 1la date de la reprise de
l’7activité génitale gqui serait plus précoce si 1l’automne est doux.
Cette action de la température diminuerait a mesure que 1l'on se
rapproche de la date probable de reprise du cycle sexuel; elle
serait déterminante de 1la fin octobre a la fin décembre chez 1la
coque, puis pratigquement nulle en Janvier et février, ce qui
expliquerait pourquoi, dans 1la nature, les dates de reprise de
l’activité génitale sont 1indépendantes des conditions thermiqgques
qui régnent pendant cette période, mais semblent 1liées aux tempé-

ratures de 1l'automne précédent.

£
2.1.1.3. Ostréidés : Les travaux récents de Desvergée sur Ostrea

edulis montrent un comportement trés voisin de celui de la cogque

[fig. 4], Un peut mettre en évidence, la aussi, wune "période ré-

fractaire" a l'action de la température (novembre, début décembre),

plus précoce que chez la coque.

Par contre, les recherches de cet auteur sur Crassostrea gigas
montrent qu’il n'existe pas chez 1’'huitre japonaise de période
réfractaire : elle peut étre conditionnée toute 1l'année et, en

particulier, pendant 1la phase hivernale.

2.1.2. £uf£éf du cy”c le h¢v ernal .

2.1.2.1. Mytilus edulis : Illanes (1979) a élevé des moules sou-
mises constamment & une température de 16° C et des moules témoins
dans des Dbacs alimentés par de l'eau a la température de la mer.

Il n'a pas noté de différences entre ces deux lots sur la séquence

et les modalités du cycle sexuel. L'’expérience, commencée en
octobre - début de la reprise de 1l'activité génitale - s'est ter-
minée apres un an. Il n'a jamais été constaté de différences

significatives entre les deux lots au niveau de la durée de la

Je remercie Mlle A. Dea/ergée de nous avoir autorisé a faire
état des résultats originaux obtenus a 1'Ecloserie de M. Helie
(St-Vaast la Hougue, Manche, France) .
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gamétogenese, des dates de maturité sexuelle, de pontes et de

spermiations.

Ces expériences peuvent étre rapprochées des observations

effectuées chez 1les populations naturelles; elles suggerent les
hypotheéses suivantes : la température minimale pour un déroule-
ment normal du cycle sexuel, chez les moules des cbtes de France,
semble se situer aux environs de 6-9° C [Lubet, 1959]. Au dessus
de cette température, une élévation thermigue ne semble pas mo-

difier de facon significative le déroulement de la gamétogenese
"et du cycle sexuel jusqu'aux températures de 1l’ordre de 17-1B° C
gqui 1l’inhibent et provogquent l'arrét de la période de reproduction.
Ce dernier phénoméne est plus net pour les moulieres de la =zone
intertidale gqui émergent et ou les stress thermiques sont plus

importants gque pour celles de 1l'’infralittoral, constamment im-

mergées et ou les écarts thermiques sont faibles : 1l’7activité
sexuelle se ralentit, sans s'’'arréter totalement (Lubet, 19597,
2.1.2.2. Coques et huitres ; Loosanoff et Davis (195D) montrent

sur Crassostrea gigas que des températures de 10° C sont incapa-
bles d'assurer une gamétogenése normale. A 15° C, les animaux
montrent une ovogenése plus lente gque la spermatogenese, les
pontes ou éjaculations n’ayant lieu gu'au bout de deux mois.
Cette durée est raccourcie de 15 a 20 jours lorsgque les animaux
sont élevés a 20-25° C. Des résultats similaires ont été obtenus
par ces auteurs sur le clam Mercenaria mercenaria et par Sastry
(1966) sur Aeqguipecten irradians. Sur ce dernier matériel, les
animaux ont été exposés a une photopériode constante et la matu-

ration ou la fécondation n’a lieu gu'au-dessous de 20° C.

Ces expériences ont été reprises par Gimazane Cl97D1 et Gima-
zane et Lubet (1977) sur Cerastoderma glaucum. La aussi, une
augmentation de la température peut provoquer la maturité sexuel-
le avec une avance considérable par rapport aux animaux témoins
ou des stations naturelles. Par ailleurs, wune fois que la reprise
de 1’activité génitale s’est effectuée, un abaissement brusque
de température est 1incapable d’'arréter le cycle sexuel mais al-
longe alors sa durée. Des résultats similaires ont été obtenus

par Desvergée <chez Crassostrea gigas et Ostrea edulis (Fig. 3).
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La durée du conditionnement - période qui sépare le début de

l’expérience de la ponte (huitre Jjaponaise) ou de 1l’émission
des larves (huitre plate) - est raccourcie par rapport a 1'évo-
lution dans les conditions naturelles; elle est d’autant plus

breve que la date normale de 1l'émission des gametes et des lar-

ves est plus proche du début de 1l'expérience.

En conclusion, la période de ponte est fonction, pour ces
especes, des conditions thermigques du milieu. Un hiver doux, un
printemps précoce, avanceraient les dates des premieres émissions
de gametes. Toutefois, l'exposition constante & de hautes tempé-
ratures (rejets de centrales thermiques), si elles hatent le
cycle sexuel et la croissance, n'’ont pas toujours une influence
bénéfique sur la fertilité des animaux. Ruddy et al. (1975) ont
étudié ce phénomeéne chez Crassostrea gigas et montré gu’une tem-
pérature de 27-26° C inhibait ou retardait 1la ponte. L'adaptation
aux élévations de température a donc des 1limites qu'il convien-

drait de préciser.

2.1.3. Tr"emp érat ure £t p on te

Une fois la maturité sexuelle atteinte, la ponte ou 1’éja-
culation peuvent étre déclenchées par un choc thermique (Lubet,
1959). Ce procédé est aujourd’hui largement employé pour la ponte
des géniteurs en écloserie. Un abaissement ou une élévation Dbrus-

que de la température avec retour a la température 1initiale est

alors efficace pour obtenir 1'émission des gametes.

2.2. La salinité.
Il convient de distinguer, comme pour la température, des 1i-
mites létales salines supérieures ou 1inférieures. En fait, c’est

cette derniere qui conditionne la répartition des populations.

On peut ainsi définir des especes eurvhalines (moules, coques,
scrobiculaires. Macoma, huitres portugaises, etc...) trés tolé-
rantes, et des especes de moins en moins tolérantes : palourdes,

huitres japonaises, plates, coquilles St-Jacques, etc...

2.2.1. Etudes 1in situ.

2.2.1.1. Nytilidés ; Lubet (1959) avait remarqué gque les Dbasses
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salinités automnales et hivernales retardaient de facgcon signifi-
cative la gamétogenese des Jeunes Mytilus edulis. Toutefois,
cette action est difficile & dissocier de celles de la tempéra-
ture et de la nutrition car les basses salinités commes les Dbas-
ses températures ralentissent la vitesse de filtration, donc la

prise de nourriture.

2.2.1 .2 . Qstréidés i Crassostrea angulata (huitre portugaise]

Marteli (19603 notait gque 1les huitres du Morbihan présentaient,
pour des températures identiques, un développement de la gonade
plus important lors de légeres dessalures intervenant a la fin
de 1l’hiver et au printemps. Les travaux effectués par Le Dantec
(1968) a Arcachon confirment et précisent les résultats précé-
dents.La durée de la gamétogenese de Crassostrea angulata est

fonction des températures et salinités des mois d'hiver et de

début de printemps. Cette durée est raccourcie par de Dbasses
salinités (toutefois supérieures a 25 h0) et de hautes tempéra-
tures hivernales (moyenne thermique) .

La aussi, la salinité pourrait ne pas agir directement sur la
reproduction de ces animaux euryvhalins. En effet, les basses sa-
linités hivernales dues a de fortes chutes de pluies enrichissent
le milieu en sels nutritifs. Si cet état coincide avec des tem-
pératures favorables (hiver doux et printemps précoce), le "bloom"
phytoplanctonigue printanier est avancé, ce qui permet un apport

nutritionnel plus précoce et 1important.

Par ailleurs, les basses salinités coincident avec des apports
d'eau douce 1importants gqui enrichissent le milieu en matieres
organiques dissoutes ou figurées gqui constituent également un

apport essentiel pour la nourriture des Lamellibranches.

Mais 11 est vraisemblable que la salinité agit directement et
non par l’intermédiaire de la nutrition dans le cas de 1l'huitre
portugaise. En effet, les essailis d'élevage d’'huitres portugaises
effectués dans des zones ou les conditions thermiques sont favo-
rables (Méditerranée) n'’ont jamais permis d'’observer de phénome-
nes de reproduction sauf dans le cas ou ces animaux avaient été
soumis a des chutes de salinité en hiver et au printemps et pen-

dant la période de reproduction.
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La salinité n'’agit pas seulement pour permettre la maturation
des gonades. Elle a certainement pour cette espece un rdle 1impor-
tant dans la vie larvaire.La survie des larves véligeres et les
taux de fixations observés sur les collecteurs sont maximaux lors-

que sont a la fois réalisées de bonnes conditions thermiques

(t° = 20° C) et de 1légéres dessalures (S = 25 a 30 *) (Le Dantec,
1968)
2.2.1.3. Ostréidés : Crassostrea gigas et Ostrea edulis : Le com-

portement vis-a-vis de la salinité des autres Ostréidés cultivés
actuellement en France est différent de celui de 1'huitre portu-
gaise. A la suite de la destruction par maladie de cette derniere,
l’élevage porte maintenant sur 1'huitre creuse ou Jjaponaise qui
présente pratiquement les mémes caracteres morphologigues et
organoleptiques. Toutefois, bien qgque les mémes types de culture

aient été appliqués avec succes, l’huitre Jjaponaise n'’a pas le

méme comportement vis-a-vis de la salinité. Si 1la ponte s'effec-
tue pour une température presque voisine (légerement supérieure)
de celle de 1’huitre portugaise (20-22° C), les basses salinités

hivernales ou printanieres ont un effet néfaste sur la maturation
et les chutes de salinité pendant la période larvaire, un effet
catastrophique sur les véligeres. L'optimum de la reproduction
est réalisé pour de fortes températures et salinités. Introduite
en Méditerranée et en Adriatique, cette huitre s’est mise a pro-

liférer de fagcon spontanée en Adriatique Nord (Yougoslavie).

2.2.2. E tudf exféfimen tf£l e

Trés peu de travaux ont été effectués et de nouvelles recher-

ches sont souhaitables.

Gimazane (1971) et Gimazane et Lubet (1972) ont étudié 1’inci-
dence de la salinité sur le départ du cycle sexuel et la vitesse

de la gamétogenese chez la coque Cerastoderma edule. Des élevages

ont été réalisés a différentes salinités échelonnées entre 15 %0
et 32 %0, la température restant constante (15° C) et la nutri-
tion suffisante pour couvrir les Dbesoins énergétiques. Il n'a

pu étre observé de modifications significatives du cycle sexuel
en fonction de la salinité. Ces expériences mériteraient toute-

fois d’étre reprises a une plus grande échelle, sur de nombreuses
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especes. Quoigu’il en soit, cette espece euryvhaline montre une
certaine indifférence & la salinité, dans la mesure ou celle-ci

est située entre les limites 1létales.

Des expériences sur la durée de la vie larvaire (Loosanoff,
1951) de 1'huitre de Virginie (Crassostrea virginica), trés pro-
che par son comportement vis-a-vis de la salinité de 1'huitre
portugaise, ont montré qgqu'a température optimale égale, un abais-
sement de salinité accélérait la croissance et rapprochait la

date de la métamorphose.

En conclusion, certaines espéces eurvhalines (cogques, moules)
ne semblent gueéere subir de changements de comportement sexuel en
fonction des variations de salinité. D'autres especes sont répu-
tées abusivement euryhalines, <car leur élevage peut se faire
dans une gamme assez vaste de salinités (Ostréidés) . Toutefois,
chez ces dernieres, il existe des préférendum salins stricts.
L'huitre portugaise ne présente une bonne reproduction gu'’en pré-
sence de faibles dessalures, alors que l'huitre plate ou 1l'huitre
japonaise requierent des salinités élevées. Enfin, un certain
nombre d'’espéeces commerciales semblent plus exigeantes encore,
aussi bien pour la vie des Jjeunes et des adultes que pour la re-
production (Pecten maximus, Chlamys opercularis, Venis verrucosa,

etc. ..).

2.3. La Nutrition .

L’action directe de la nutrition sur la reproduction des La-
mellibranches a été étudiée de facon précise. En effet 11 est
difficile de donner aux élevages des rations alimentaires aussi
completes que celles des animaux des gisements naturels. De nom-
breuses "recettes" plus ou moins empiriques de régimes alimen-
taires a base d'algues unicellulaires de culture ont été mises
au point et sont utilisées dans les écloseries pendant le condi-
tionnement thermique des géniteurs et la vie larvaire. Ces régi-
mes sont empirigques et souvent les "recettes" sont Jjalousement
gardées par les utilisateurs, ce qui empéche une étude compara-

tive sérieuse.
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Les recherches ont surtout porté sur les phénomene de filtra-
tion et de capture d'une part et d’autre part, sur l'estimation
des besoins énergétiques des animaux (voir Gabbott, 1976; Winter,

1976)

2.3.1. E tjjd es in s i tUj

Différents auteurs ont essayé d'établir une corrélation entre
la gualité et 1la quantité de phytop laneton d’une part, et les
différentes ségquences du cycle sexuel, d’autre part (Fox, 1936;
Coe et Fox, 1942; Verwey, 1952; Fraga, 1956; Lubet, 1959). I1
n'’a pas ¢été possible jusqu'ici d'établir de relations de ce type.
En effet, le début de la gamétogenese a lieu souvent a une pé-
riode ou la gquantité de plancton est tres faible (huitres, coques,
clams) et si le "bloom" printanier coincide souvent avec une
forte activité gamétogénétique, il peut chez certaines espeéeces

(Mytilidés) ne pas en étre ainsi.

Par ailleurs, d'autres éléments difficiles a apprécier peuvent
intervenir dans la nutrition des Lamellibranches, en dehors du
phytop laneton. Les matieres organiques dissoutes ou en suspension
et les bactéries jouent certainement un rdéle important dans la
nutrition, surtout lorsqu’en hiver la guantité de phytoplancton
est faible, ou dans des milieux ou la quantité de phytoplancton

reste faible.

2.3.2. Etud.fs e xpéri ment a les .

Récemment» Lucas et al. (1976) ont étudié 1l'effort de repro-
duction dans la stratégie démographigque de quelgques especes de
Lamellibranches. L'effort de reproduction mesuré a 1l’aide de

technigues bioénergétiques est plus important chez les espeéeces

a cycles longs (Mytilidae, Chlamys opercularis); 1l est moins
important chez les especes a cycles courts et larvipares (Ostrea
edulis. Ostrea puelchana). Par ailleurs, a l'intérieur d ’une
méme espece, les femelles sembleraient requérir un apport éner-

gétigque plus important que les médles du fait de la valeur calo-

rigque plus élevée des larves et des oeufs.
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2.4. La lumieéere.

On ne sait actuellement pratiquement rien de 1l’action de la

lumiere tphotopériode, qualité ou 1intensité) sur le cycle sexuel
des Lamellibranches. Gimazane (1971) a soumis plusieurs lots de
coques élevées a 16° C, a différentes conditions d’éclairage
(photopériode, éclairage permanent supérieur a 2000 1lux, obscu-
rité permanente). Au début de 1l'expérience, tous les animaux
étaient en période de repos sexuel. Ces lots ont été suivis plu-
sieurs mois Jjusqgu’a la maturité sexuelle. Aucune différence signi-
ficative n'a pu étre relevée entre eux, tant pour la reprise de

l'activité génitale gque pour la durée de la gamétogenese, les

animaux présentant de fagcon synchrone la maturité génitale. Chez
cette espece, la lumiere n’'aurait pas d'’'effet direct sur le cy-
cle sexuel. Toutefois, la lumiere agit indirectement en permet-

tant le "bloom" phytoplanctonique printanier dont 1l’intensité
influe par 1’apport nutritionnel sur le déroulement de la gamé-

togenese

Un point particuliérement 1important est 1l'action de la lumiere
sur la périodicité des émissions de gametes et de larves. Korringa
(1955), aprées une dizaine d'années de recherches sur Ostrea edu-
lis des <cbtes d'Europe, a pu réunir suffisamment de résultats
pour pouvoir mettre en évidence un rythme trés net d'expulsion
des larves par les huitres meéeres. Ce rythme dépend des marées,
le nombre maximum de larves émises pouvant étre observé dix Jjours
apres la pleine ou la nouvelle lune. Toutefois, des recherches
récentes de Desvergée (non publié) ont bien montré gque les géni-

teurs d'Ostrea edulis élevés en écloserie a température constan-

te et affranchie du rythme des marées, continuent a émettre leurs
larves a l'entour de la pleine ou de la nouvelle lune. Mason
(1958) avait également noté pour les populations de Pecten maxi-

mus de 1’ile de Man une périodicité sélénienne des émissions,

mais est revenu récemment sur sSes premiéres constatations.

Chez les huitres portugaise (Le Dantec, 1968), la ponte ne
semble pas suivre une périodicité de ce type. Le nombre moyen
des pontes observé au cours de 1'été est plus grand gue le rythme
individuel des émissions. Toutes les huitres d’une méme station
ne réagissent pas en méme temps aux stimuli de ponte bien qu'

elles aient sensiblement atteint a la méme période le stade de
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maturité. Chez les moules (Lubet, 1959), la périodicité de 1la
ponte peut étre mise en corrélation avec les marées de vives

eaux et avec l'intensité des vents pendants des marées.

Enfin, un probleme 1important est celui du phototropisme des
larves véligeres. Les larves de moules semblent étre indifféren-
tes a l'action de la lumiere au moment de la fixation des pédi-
véligeres; les juvéniles ont le méme comportement et envahissent
aussi bien les canalisations ou réegne une obscurité totale que
des substrats bien éclairés. Les larves d'huitres (Ostrea edulis)
(Filie, 1975) présentent un phototropisme négatif et se fixent
de préférence sur les zones les moins éclairées des collecteurs.
Le méme comportement a été observé pour 1l'huitre portugaise ou

japonaise.

3. CONCLUSIONS.

Cette étude a mis en lumiere tous les problemes qui restent
encore a étudier pour arriver a cerner l'’action des facteurs ex-

ternes sur la reproduction des Lamellibranches.

La vitesse de la gamétogenese, la maturité et 1'’éventualité
de la libération des gametes ou des larves semblent étre essen-
tiellement conditionnées par les prérérendum thermiques des es-

peces, ainsi que la durée de vie larvaire.

La ponte, la spermiation ou 1l'émission des larves dépend vrai-
semblablement de la synergie de facteurs externes. Pour Dbeaucoup
d’espeéces de la zone intercotidale, les stimuli mécanigues, ther-
miques, sont plus 1importants au moment des marées de vives eaux
différences 1importantes de la pression hydrostatique, de la tem-
pérature de l'eau et de 1l'air. Il a pu étre également montré
que des conditions atmosphérigues particulieres, amplifiant 1la
hauteur d’eau, avaient une 1influence favorable sur le déclenche-

ment des pontes ou spermiation s.

Lubet (1959), en expérimentant sur Mytilus edulis, a pu mon-
trer gque tout brusgue changement des facteurs externes est effi-
cace, entre certaines limites, pour déclencher 1’émission des
gametes. Il ne semble pas y avoir de stimulus électif et 1l'action
de chacun d'entre eux pris 1solément est moins efficace que

leur action simultanée. -«



Enfin, il ne faut pas oublier la notion de ponte compensa-
trice. Dans la nature, il arrive que, lorsque les conditions
externes ne sont pas favorables, une ponte soit faible ou absen-
te. Les ovocytes se lysent et sont remplacés par une nouvelle
génération d’ovocytes. En général, la ponte qgui suit cette ma-
turation est trés importante : c’est une ponte compensatrice,
mais son importance pour le recrutement n ’est réelle gque dans
la mesure ou les conditions du milieu coincident avec les pos-

sibilités d’une bonne survie des larves.
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ACTION DES FACTEURS INTERNES SUR LA GAMETOGENESE

DE LA MOULE ADULTE.

Michel MATHIEU

Laboratoire de Zoologie, Université de Caen

14032 Caen.

L'hypothése d'un contrdle neuroendocrinien de la gamétogenese
excercé par les ganglions cérébroides a été proposée par Lubet
[1955-1959] apres des expériences d'ablation de ces ganglions.
Chez Mytilus edulis l'’extirpation Dbilatérale des ganglions céré-
bro-pleuraux produisait un 1léger retard dans 1'évolution de la
gamétogenese, le cycle sexuel normal reprenait par la suite avec
des perturbations d’ordre cytologigque au niveau de la vitello-

genése.

Les techniques de cultures organotypiques sur milieu gélosé
ont permis de confirmer cette hypothese et de préciser les moda-
lités du contrdle neuroendocrinien. La plupart des résultats
obtenus concernent Mytilus edulis (Houteville et Lubet, 1974;
Lubet et Mathieu, 197B; Mathieu, 1979), Crassostrea gigas [Lubet
et coll., 1976; Lubet et Hervé, 196D) et Chlamys opercularis

[Lubet et coll., 1976) .
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1. METHODES

Les expiants du manteau de moules adultes sont cultivés en
salieres sur le milieu solide gelosé mis au point par Streiff

et S. Le Gall en 1974

( 50 ml eau de mer stérile glucosée a 3 %0
7 gouttes

( + 0,59 gelose bactoagar

(250 ml eau de mer stérile glucosée a 3 %0
(+ 1000000 UI Penicilline B gouttes

( + 25 mg Auréomycine

( Albumine d'oeuf frais
4 gouttes

C + eau de mer stérile glucosée a 3 h0 v/v

Ce milieu est coulé dans des salieres fermées par des couver-
cles en verre apres dépdt des expiants et lutées a la paraffine.
Les cultures sont maintenues 3 semaines avant leur exploitation

histologiqgque.

Des séries de cultures ont été effectuées a chacun des stades

d’activité sexuelle de la moule

Stade O repos sexuel
Stade I multiplication des gonies
Stade II gamétogenese
Stade 111% maturité sexuelle
m t ponte ou spermiation

restauration de la gonade

m fin de 1l'activité sexuelle (Lubet, 1959)

Des expiants prélevés chez des animaux de 1l’'’un et 1'autre

sexes ont été cultivés: isolément

associés aux ganglions cérébroides

associés aux ganglions viscéraux.

2. RESULTATS.

L'examen histologigque des expiants cultivés a permis la mise

en évidence de quatre actions neuroendocriniennes exercées sur

la gonade.
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2.1. Action mitogéne.

Elle s'’exerce au niveau de la multiplication des gonies (ovo-
gonies ou spermatogonies). Cette action est due aux ganglions

cérébroides et, dans une moindre mesure, aux ganglions viscéraux.

Elle agit durant la période d’activité sexuelle et cesse pen-
dant le Stade 0 de repos sexuel. L'action mitogene s ’exerce de
la mime facon sur la lignée madle et sur la lignée femelle. I1

est possible de relier 1le cycle de 1l’activité mitogene des gan-
glions cérébroides a celui des cellules neurosécrétrices

de type a® mis en évidence par Lubet (1959) et décrit par Illanes
(1979). L'action mitogeéne ne semble pas sexualisée puisque des

ganglions cérébroides prélevés sur des animaux de sexe male per-

mettent 1’évolution de 1la lignée femelle et inversement.

Cette action n'est pas spécifique, des ganglions de moule (My -
tilus edulis) maintiennent la gamétogenéese dans des expiants d’f
huitre (Crassostrea gigas) (Lubet et coll.,1976; Lubet et Mathieu,
1978) . D'autre part. Le Gall (1978) a montré que les ganglions
cérébroides de moule, greffés sur une crépidule (Crepidula for-
nicata) décérébrée, assuraient la régénération du tentacule.

Cette action mitogéne s'exerce donc également sur le tissu soma-
tique. Le probleme reste posé de savoir si les ganglions nerveux
agissent directement sur les cellules cibles (gonies) ou par une

action en relais avec intervention d'un intermédiaire.

Dans le but de préciser les modalités de l'action mitogeéene,
nous avons mis au point un test biochimique de l'activité gamé-
togénétique. ©Notre choix s'est porté sur l’aspartate transcar-
bamylase (ATCSSB). Cette enzyme catalyse une étape de la voie
de synthese des bases puriques et pyrimidigues. La synthese d'
acides nucléiques au moment de la mitose se traduit par une aug-
mentation de l'activité ATC et cette enzyme constitue un bon

ase
test biologiqgque.

La mesure de l’activité ATCOS6 par des technigques utilisant
un précurseur marqué au carboneli a été effectuée au cours d’un

o

cycle sexuel de la moule. Les résultats obtenus (fig. n 1) con-
firment la corrélation entre cette activité ATC et l'’activité
ase

sexuelle de 1’animal.
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Nous utiliserons wultérieurement ce test biochimigque en cul-
tures organotypigques afin de gquantifier 1’action des différents
ganglions nerveux et de quelques facteurs hormonaux dont nous

pouvons disposer.

2.2. Action méiotique.

Elle agit, chez les méles, au niveau de la premiere division
de la méiose (mitose hétérotypique) et permet la formation des
spermatocytes de deuxiéeme ordre. En absence de ganglions céré-
broides, les spermatocytes de premier ordre restent Dblogués au

-stade pachytene de la mitose hétérotypique, et dégénerent en
formant des amas nécrotiques caractéristiques. Les ganglions
cérébroides sont responsables de cette action, ainsi que les
ganglions viscéraux, dans une moindre mesure.

Cette action n'’est ni sexualisée, ni spécifique.
2.3. Action prévite llogénéti que.

En absence de facteurs neuroendocriniens, les ovocytes sont
capables d’'effectuer le début de la prophase hétérotypigque
leptoténe-pachyténe ou la méiose est bloguée. Mais dans ce cas,
la prévite llogenese n’a jamais lieu et les ovocytes finissent

par dégénérer.

Pour obtenir une évolution normale en culture organotypique,

il est nécessaire d’associer aux expiants des ganglions cérébroides.

L'action prévitellogénétique est due aux ganglions cérébroides

ainsi qu’aux ganglions viscéraux de facon plus atténuée.

Cette action n'est ni sexualisée, ni spécifique, mais il est
impossible de préciser si elle est directe ou s'exerce en plusieurs

étapes.
2.4. Action vitellogénétiqgue.

Dans les cultures organotypiques effectuées avec des expiants
femelles associés aux ganglions cérébroides autologues, nous n'’
avons jamais obtenu de vite l1logenése normale, bien que les ovo-
’

cytes s’accroissent et semblent se charger en réserve (ce qui n

est pas le cas dans les expiants cultivés seuls).
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Figure 2 * Répartition des ovocytes par classes de taille
(diametre en "Jm)

a. témoins non cultivés; b. expiants cultivés 3 semaines en
milieu anhormonalj c¢. expiants cultivés en association avec
les ganglions cérébroides autologues; d. expiants cultivés
isolément sur milieu enrichi en hFSH.
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Ces anomalies observées dans les processus de la vitelloge-
neése sont peut-étre dues a 1l'’absence d’un métabolite essentiel

dans notre milieu de cultures in vitro.

Dans cette optigque, nous avons testé plusieurs substances

hormonales agissant chez les vertébrés au niveau des cellules

germinales. Les résultats obtenus avec FSH se sont révélés posi-
tifs. L’'hormone (hFSH) est ajoutée au milieu gelosé et les ex-
piants sont cultivés 1isolément sur ce milieu "enrichi"; des té-

moins prélevés sur les mémes animaux sont cultivés sur milieu
normal, soit isolément, soit en association avec les ganglions
cérébroides autologues. Les résultats exprimés sous forme d'

histogrammes (fig. 2) montrent gque 1l'hormone de vertébré est

susceptible d'assurer la vitellogenése dans des expiants de moule.

Les expiants cultivés sur milieu enrichi en FSH présentent un
accroissement des ovocytes légérement supérieur a celui des ex-
piants cultivés avec les ganglions cérébroides; de plus FSH ne
provoque pas d'anomalies cytologigques au niveau des ovocytes.
Des expériences analogues effectuées avec hLH et HCG ont donné

des résultats négatifs.

Ces résultats obtenus sur la lignée femelle appellent de nou-
veaux travaux, en particulier dans le but de préciser les pro-
cessus de 1'éléboration des réserves dans les ovocytes; il est
d'autre part nécessaire d'étudier le rdle exact du tissu de ré-
serve, les protocoles de transfert de métabolites de ce tissu
vers les ovocytes en vitellogenese, et enfin les contrdles ex-
ercés sur ce tissu de réserve, dont le métabolisme présente au
cours du cycle sexuel des phases de stockage tété) et de wvidange
(automne-hiver! mettant en jeu des processus enzymatiques com-

pletement opposés.
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66900

DYNAMIQUE DE LA CREVETTE GRISE

LE LONG DU LITTORAL BELGE.

Frank REDANT

Station de Péches maritimes, Ankerstraat 1,

8400 Oostende.

La crevette grise (Grangon c¢crangon) est un Décapode nageur
d’assez petite taille (longueur maximale 95 mm) gqui habite les
fonds sableux et vaseux des régions cétieres et des estuaires
de 1'Europe (fig. 1). Sa répartition géographigque s’étend de la
Mer Blanche et de la Mer Baltigue 3Jjusqu'en Méditerranée. Elle

est particulierement abondante dans les eaux cdtieres danoises,

allemandes, néerlandaises et belges et dans les estuaires le
long des cbtes francaises et anglaises (Manche, Mer d’Irlande
et cbte atlantique). Les populations de crevettes vy sont d'ail-

leurs exploitées commercialement et contribuent largement aux

revenus de la péche coétiere.

La péche crevettiere dépend fortement des fluctuations sai-

sonnieres et annuelles de la densité des populations de crevet-

tes, par suite des interactions entre la natalité, le recrutement,

la mortalité et les migrations. Afin d'éclaircir certains aspects

quantitatifs de ces dinteractions et fournir une base scientifi-
que a la gestion des stocks de crevettes, nous avons commencé
une étude sur la dynamique de la crevette grise au large de la

cbte belge.
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Figure 1 : Physionomie générale de la crevette grise

[Crangon crangon). D'’apres Holthuis (1950) .
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1. HISTOIRE NATURELLE ET IMPORTANCE ECONOMIQUE DE LA CREVETTE

GRISE.
1.1. Consommation.

La population crevettiéere fait partie du systeme benthique.
La crevette grise est un omnivore gui se nourrit de meiobenthos
(faune interstitielle, taille =: 0,1 a 1 mm), de macrobenthos
(faune Dbenthique, taille :>1 mm), d’épibenthos (faune benthi-
que errant sur 1le fond), d’hypoplaneton (faune planctonigue ré-
sidant pres du fond) et de détritus. L'ensemble de la nourritu-

re ingérée par la population est sa consommation (c, fig. 2).

La composition de la nourriture varie selon la taille des cre-

vettes et selon la saison. La nutrition s'effectue principalement
pendant la nuit. De Jjour, les crevettes s'enfouissent superfi-
ciellement dans les sédiments. La nuit, ou par temps couvert,

elles gquittent leurs abris et se déplacent activement sur ou
immédiatement au-dessus du sol. Les variations d'’intensité de

la lumiere semblent responsables de ce phénomene.

1.2. Production.

La fraction non digestible de la nourriture est recyclée dans
l'écosystéeme par suite de la défécation (F). Le reste est assi-

milé par 1’appareil digestif et sert finalement &a la respiration

(R), l'excretion (U) et la production de matieres organiques spé-
cifiques (tissus et gametes, P) (fig. 2).

La croissance des crevettes résulte d'un cycle de mues. A
cha gque nmnue, la taille des crevettes augmente de 2 a 3 mm. La

durée de l'intervalle entre deux mues consécutives, et, par con-
séquent, la vitesse de croissance, dépendent de la température,
du sexe, de 1’4ge, de 1l'’état physigque et physiologique des ani-
maux. Les vitesses de croissance des médles et des femelles sont

a peu pres égales durant les premieres mues post-larvaires. La
croissance ralentit brusquement lorsque les crevettes ont atteint
leur maturité sexuelle. Ce phénoméne se produit chez les méles

a une taille nettement inférieure a celle des femelles. Il s'’en-
suit que 1le taux de croissance est plus élevé chez 1les crevettes

immatures que chez les adultes”et plus élevé chez 1les femelles
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que chez les médles. Une partie de la production crevettiere est

donc recyclée dans 1l'’écosysteme sous forme de carapaces rejetées

a chague mue tandis que la transformation des composants
organigques, provenant de la nourriture, en "tissus durables"
(organes, muscles, ...) nous donne la croissance en poids (P )
des crevettes (fig. 2).

Finalement, wune partie de la production sert a la gamétoge-
nese (Pg)* En Mer du Nord, les crevettes madles atteignent leur

maturité sexuelle a une longueur d'environ 20 mm, les femelles

a2 une longueur de 35 a 45 mm. La copulation (durée 4 a 5 secon-
des) est suivie d'une oviposition et d'une fertilisation externe
des oeufs. L'’incubation prend de 15 a 90 jours, selon la tempé-
rature du milieu. Les femelles ovigeres portent les oeufs sous
l'abdomen, Jjusqgu’a l'’éclosion des larves. Pendant tout «ce temps,
le sort des oeufs est strictement 1ié a celui des femelles. En
effet, la prédation et la péche des femelles ovigeres causent
une perte immédiate d'une partie des oeufs (Pem) (fig. 2).

Les larves (Pei) passent par cing stades planctoniques (sta-
des =zoéa) avant de se métamorphoser et d'’adopter leur apparence
benthique (premier stade post-larvaire). Les crevettes grises
n'ont ni aire, ni période Dbien définies de ponte : la reproduc-

tion se poursuit 1l'année entiére Dbien qgqu'elle atteigne un som-
met pendant 1’été. L '’absence presque complete de femelles ovi-
géres en septembre-novembre est liée a la transformation des

males , dits "guais”, en femelles secondaires pendant ces mois-1la.
Conséquence de la disparition d’'’un grand nombre de males fertiles,
l’"activité reproductive descend alors a un niveau relativement

bas

1.3. Mortalité.

La population crevettiere est une source de nourriture impor-

tante pour une gamme variée de prédateurs démersaux (E™), inver-
tébrés et vertébrés (fig. 2). La crevette grise (stade post-
larvaire) est rencontrée frégquemment dans les contenus d'’estomacs
du crabe nageur (Macropipus holsatus), de la raie Dbouclée (Raja
clavata), du cabillaud (Gadus morhua), du tacaud (Trisopterus
luscus), du merlan (Odontagadus merlangus]”de la mustele a

89



cing barbillons (Ciliata mustelal], de 1la gobie (Pomatoschistus

species), du grondin (Trigla species), du scdbrpion de mer (Myo-
xocephalus scorpius], de 1l’aspidophore (Agonus cataphractus] et
de la limace de mer (Liparis 1liparis). Certaines années, une

prédation anormalement 1intense par le cabillaud ou le merlan
cause une telle diminution du stock crevettier que la pécherie
en ressent les conséquences. A part ces prédateurs "importants",
il y a encore une vingtaine d’espéces de poissons démersaux,
peuplant les cbétes, quili se nourrissent moins fréquemment de

-crevettes grises.

Des études quantitatives dans 1les eaux cdtieres allemandes
ont démontré gque la mortalité due a la prédation par les pois-
sons démersaux est 2 a 13 fois plus grande gque la mortalité due
a la péche. Les chercheurs allemands ont également établi wune
corrélation négative entre 1l'intensité de la prédation et la
quantité de crevettes débargquées 1’année suivante. La prédation
se concentre sur les petites crevettes, de taille non commerciale.
L’effet de la prédation se manifestera donc dans les apports de
crevettes au moment ou les classes d’dge de crevettes décimées
atteignent wune longueur commerciale. Ce décalage prend environ

un an

La crevette grise est le seul invertébré d'importance commer-
ciale pour la péche cdétiere Dbelge (Pf~). De 1969 a 1978, l'apport
moyen de crevettes a été de 1207 tonnes, représentant environ

o)

30 % des revenus de la péche cdétiere et environ 5,7 % des reve-
nus de la péche marine Dbelge (tableau 1). Ainsi, elle occupe
une gquatriéme place dans la hiérachie des especes marines, sui-
vant leur valeur économiqgue, derriere la sole (Solea soleal,
le cabillaud (Gadus morhua) et 1la plie (Pleuronectes platessal.
Les apports mensuels et le rendement de la péche crevettiere

(kg de crevettes par heure de péche] montrent un minimum en fé-

vrier-mai et un maximum en septembre-novembre.

Les prises Dbelges de crevettes sont intégralement destinées
a la consommation humaine. La péche crevettieére est exercée par

des bateaux de tonnage et de puissance moyens (150 a 350 cCvV]
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Larvae

C.crangon
C. crangon
wintering and C. crangon
nursery coastal area
areas
Figure 2 : Relations écologigques de la population crevet-
tiere dans les eaux cotieres - modele qualitatif.
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Les crevettes sont capturées a 1l’aide de chaluts de fond, a
panneaux ou a perches. Le maillage des chaluts. es.t assez petit
(20 a 24 mm). La sélectivité du filet est faible et de grandes
quantités de crevettes 1mmatures, de jeunes poissons et d'inver-
tébrés non -cornestib les sont prises dans le chalut. Le tri est
fait a bord des crevettiers a l'aide d'un tamis battant ou d'un
tamis cylindrique rotatif et les Jjeunes crevettes sont rejetées
a la mer. Ceci n'’évite pourtant pas que 15 a 20 % d'’entre elles
ne survivent pas a cette manipulation a bord des bateaux. En
plus, les goélands dévorent une partie des organismes qui sont
rejetés a la mer, entre autres des crevettes 1mmatures (PJB)
(fig. 2). .

Nos connaissance sur la mortalité naturelle non-prédatrice
(Poml des crevettes sont plutdt restreintes. En aquarium, une
mue sur mille tourne mal et cause la mort de la crevette. Tou-
jours en agquarium, le cannibalisme sur des congéneres qui vien-
nent de muer cause une mort sur 85 mues. Une maladie (la "black
spot disease") a été décrite pour la crevette grise, mais elle

ne semble pas étre fatale aux animaux atteints.

1.4. fligrati ons

Les migrations (M) des crevettes grises interferent peu avec
l'ensemble du processus physiologique de consommation et de pro-
duction. Elles peuvent néanmoins causer de grandes variations

dans 1l'’abondance et la biomasse de la population dans une région

limitée. En automne, les crevettes se déplacent vers le large
et au printemps, elles regagnent les eaux moins profondes, preées
de la cote (fig. 2). La durée de la migration, la distance par-

courue et l'importance numérique des migrants peuvent varier

tres fortement.

2. MODELE QUALITATIF DE CONSOMMATION ET DE PRODUCTION.

La synthése des relations entre la population de crevettes
post-larvaires et les autres compartiments de 1l’écosystéeme des

eaux cOtieres, nous donne un modele qualitatif de consommation
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et de production (fig. 2]. Dans <ce modele, la population crevet-
tiere est considérée comme une "boite noire”. Ceci impligue que
les relations intraspécifiques entre les crevettes appartenant

a la méme population ne sont pas prises en considération. Seules
les relations entre cette population et les autres compartiments
du systeme (proies, prédateurs,...] font 1'’objet d’une étude

quantitative.
2.1. Abondance et biomasse.

L'abondance (le nombre d’individus] et la biomasse de la po-
pulation crevettiére sont estimées a partir d’observations di-
rectes sur la densité des crevettes dans la zone <cdtiere, en
tenant compte de la représentativité des sites et des périodes

échantillonnées, et de l'efficacité du matériel d'échantillon-

nage. L’abondance de 1la population est en moyenne 7,11 + 3,78
2 2
crevettes/m et sa biomasse 1DB + 63 mg C/m (tous 1les chiffres
se réferent a la période 1973-1976] (fig. 37,
2.2. Cons ommat ion.

La ration Jjournaliere de nourriture des crevettes, a savoir
0,032 mg C de nourriture/mg C de crevette, est calculée a par-
tir des données suivantes : les résultats d'expériences en
aquarium sur l'ingestion cumulative chez des crevettes post-
larvaires, la corrélation taille-poids des crevettes, la distri-
bution des classes de taille dans la population et le sex-ratio

des différentes classes de taille.

La consommation annuelle (C] de 1la population s’éleve a 1238
2
+ 736 mg C/m (fig. 3). Il est impossible de subdiviser ce chif-
fre selon les sources alimentaires (meiobenthos, macrobenthos,

.) puisque la composition gquantitative de la nutrition des
crevettes est inconnue. Les proies vivantes étant plus attractives
que les détritus, cela suggere gque les détritus ne sont pas la
source principale de nourriture pour les crevettes. Les ressources
vivantes les plus importantes sont probablement le macrobenthos,
l’épibenthos et 1l'hypoplancton . Le méiobenthos est en fait con-

sidéré comme wune source alimentaire plutdt complémentaire.
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2.3. Production.

Le taux de croissance brut ( de Ivlev) est calculé par ana-
logie avec 1les calculs de 1la ration Jjournaliere de nourriture.
Ce parametre donne l'’efficacité de la transformation des matieéres
organigues 1ingérées (consommation) en matieres organigues spé-
cifiques (croissance). La valeur du taux de croissance brut pour
la crevette grise est 51,2 %. Ce chiffre semble assez éléevé en
comparaison avec les valeurs K" pour d'autres organismes Dbenthi-
ques. Ceci est probablement di au type de nourriture, notamment
l1’"Artemia, administrée aux crevettes pendant les expériences en
aquarium. L *Artemia est, en effet, extrémement riche en protéines
et en énergie. Il est donc vraisemblable que le taux de crois-
sance 1in vivo est plus bas gque <celui in vitro et gque la consom-
mation totale, nécessaire pour réaliser une certaine augmenta-
tion de la biomasse, est plus élevée dgque la valeur estimée dans

le chapitre précédent.

La production par croissance (Pg) est calculée a partir de 1la

consommation totale et du taux de croissance Dbrut et s’éleve a

2
633 + 376 mg C/m /an (fig. 3). Le turnover (production par crois-
sance/biomasse) est de 6,0/an, ce gqui correspond treés bien avec
les valeurs observées pour d'autres espéces Dbenthiques (turnover

variant de 0,5 a 20/an).

La production d'oeufs (Pg) est estimée a partir de la densité
moyenne de femelles matures, le nombre moyen d'oeufs par ovipo-
sition, le nombre moyen d'ovipositions par femelle par an et la
composition chimigue des oeufs. Cette production s'éleve a 2015
oeufs/mz/an ou 6,7 + 4,2 mg C/mz/an (fig. 3). La production de

larves (P ,) est calculée de manieére semblable et atteint 560

oo

larves/m /an. A peine 26 des oeufs se développent donc en larves
tandis que les autres 72 % périssent durant le stade embryonnaire,
situation probablement due a le prédation et a la péche sur les

femelles ovigeres.

La production totale, a l’exception des carapaces rejetées,

2 2
s’éleve a 640 + 376 mg C/m /an, dont 638 + 376. mg C/m /an sont
disponibles pour les niveaux trophiques supérieurs (prédateurs,

péche).

94



o
©O o>
N 00
om
6381376
ex
6331376
Population
C. crangon
106 1 63
1238 1 736
M
Figure 3 : Relations écologiques de la population
tiere dans les eaux cBtieres - modele quantitatif.
2
Biomasse en mg C/m , flux en mg C/m /an.
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2.4. Hortalité.

La faune ichthyologique des eaux cotieres Dbelges, comprend a
peu pres 60 especes. Une étude détaillée de 1la littérature sur
la nutrition de ces poissons démontre gque la moitié d’entre eux
se nourrisent plus ou moins fréquemment de crevettes post-lar-
vaires. L ’importance d'un prédateur donné est déterminée d'un
cbté par son abondance, de 1l'autre par son affinité pour la cre-
vette grise. Seules les especes de poissons relativement abon-

dantes dans les eaux cbétieres et se nourrissant fréguemment de

—-ecrevettes peuvent étre considérées comme prédateurs "importants".
La pression prédatrice, exercée par des especes qui sont relati-
vement rares (quelle gque soit leur affinité pour 1la crevette)
ou quil ne se nourrissent gu'occasionnellement de crevettes (quelle

que soit leur abondance), peut étre considérée comme peu signi-

ficative

Pour mettre en évidence les prédateurs "importants", les
especes de poissons sont rangées suivant leur abondance et sui-
vant leur affinité alimentaire pour la crevette. Le résultat
donne un diagramme abondance/affinité qui renseigne clairement
les prédateurs "importants" : le cabillaud (Gadus morhua), le
tacaud (Trisopterus luscus), le merlan (Odontogadus merlangus),
la musteéele a cing barbillons (Ciliata mustela), la gobie (Poma -
toschistus species), 1le grondin (Trigla species), l’aspidophore

(Agonus cataphractus) et la limace de mer (Liparis liparis)

La mortalité des crevettes grises, causée par chacun de ces
prédateurs, peut étre calculée a partir des données sur la den-
sité des poissons (en nombre d'individus et en poids) et sur la
quantité de crevettes 1ngérée par unité de temps. Les abondances
et les biomasses des prédateurs sont estimées d’aprés des obser-
vations directes sur la densité de leurs populations dans les
eaux cbtieres. Les quantités de crevettes 1ingérées par unité

de temps sont calculées a partir des résultats d’analyses sur

les contenus d’estomacs des différentes espeéeces (environ 6000
analyses) et d’une étude bibliographigque sur la durée de la di-
gestion, la vitesse du transit digestif, l1'influence du milieu

et des parametres physiologigques sur la vitesse de digestion,
les besoins d’énergie des poissons et leurs rations Jjournalieres

de nourriture. n ~
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20.

Tableau 1 Répartition des quantités et
débarquées dans 1les ports de
Espece Valeur
Sole 351 31 .9
Cabillaud 248 22.5
Plie 71 6.5
Crevette grise 67 6,2
Raies 42 3; 8
Sébaste 39 3,5
Merlan 39 3,5
Aiglefin 37 3.4
Langoustine 31 2,B
Colin 30 2,17
Sole limande 23 2.1
Lingue 21 1.9
Turbot 21 1,9
Emissole et aiguillat 1B 1.6
Baud roi e 17 1.5
Barbue 14 1.3
Grondin et perion 10 0,9
Hareng 9 0,8
Merlu 7 0.6
Sardine 7 0.6
Total 1.102 100 %
Moyennes pour la période 1969-197B. Valeur
Quantité en tonnes/an.
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La mortalité totale par prédation atteint en moyenne
14,12 + 5,66 erevelles/m'Van, correspondant a un poids entre
126 + 40 et 7B9 + 236 mg C/m”"/an (fig. 3). La valeur réelle est
probablement un peu plus élevée puisque cette estimation ne tient

compte que des prédateurs les plus 1importants.

La valeur de la mortalité par péche CP p;:D peut étre déduite

quasi directement des données statistiques sur les débargquements

de crevettes dans les ports belges. Cette mortalité est 1,14 +
0,30 crevettes/mz/an ou 100 + 27 mg C/mz/an (fig. 3). Une comba—
raison de cette valeur avec celle de la production annuelle de
larves (560 larves/mz) nous montre gue seulement 0,2 % des nou-
veaux-nés arrivent a une taille commerciale. Les autres péris-
sent durant le stade planctonigue (93,3 %) ou sont mangés par

o

) .

les prédateurs (2,5

3. MODELE QUANTITATIF DE CONSOMMATION ET DE PRODUCTION.

Les estimations de 1la biomasse, de la consommation, de la pro-
duction par croissance, de la production d'oeufs et de larves et

de la mortalité par prédation et par péche font partie du modele

quantitatif (fig. 3], Les flux de carbone, correspondant a la
défécation, la respiration, l'excrétion, la production de cara-
paces, la mortalité naturelle non-prédatrice, la mortalité due
aux goélands et les migrations restent inconnus. Il s'agit pour

la plupart de processus physiologiques de la crevette grise,

sur lesquels nos connaissances sont encore tres fragmentaires.

La somme de mortalité par prédation et par péche, a savoir
226 + 48 a 889 + 238 mg C/mz/an, est d'un méme ordre de grandeur
que l'estimation de la production disponible pour les niveaux
trophiques supérieurs, a savoir 638 + 376 mg C/m /an. Ceci prouve

que les estimations des flux de "production" de 1la population

crevettiere sont fiables.

La mortalité des crevettes par prédation est en moyenne 12,4
fois plus grande gque la mortalité par péche. Cette situation
est completement différente de celle des stocks de poissons ex-

ploités, ol la mortalité par péche représente environ 80 &% de la

mortalité totale. L'explication de cette différence est assez
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évidente. Les poissons exploités occupent tous une place en

haut de la chaine trophigque et n ’'ont pas Cou tres peu) d'enne-
mis naturels. La pression prédatrice sur les stocks de poissons
est donc treées faible. La crevette grise, par contre, occupe une

place nettement intermédiaire dans la chaine trophigue et subit

donc une forte pression prédatrice et compétitive.
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ROLE ECOLOGIQUE DES EPONGES MARINES.

Jean VACELET

Station Marine d'’Endoume
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Les Spongiaires, l'un des groupes principaux du benthos ma-
rin, sont des organismes hui ont eu, depuis au moins 500 ou 600
millions d'années, un grand succes écologigque, et ceci malgré
une organisation tres primitive, qui est méme la plus simple

qui soit connue chez les animaux pluricellulaires actuels.

Depuis 1’Antiquité, le terme d'Eponge évogque un objet de
toilette ou de ménage. Il s'agit du squelette souple, formé d'
un réseau dense de fibres de spongine (un collagene), que 1’on
ne trouve gue chez une dizaine d'espeéces seulement, alors que
l'on a décrit plus de 5000 especes différentes. Ces 5000 espe-
ces ont presgque toutes un sgquelette formé de spicules, petites

aiguilles de silice ou de calcaire, ce qui les rend peu recomman-

dables pour les usages domestiques. Les formes, les couleurs, les
consistances des Eponges sont tres diverses. Mais toutes ont wune
organisation similaire, +trés originale. Ce sont des organismes

filtreurs qui posséedent d’innombrables entrées d'’eau, équivalen-
tes a des "bouches", et ce sont les seuls animaux qui aient plu-
sieurs Dbouches. De l'eau est aspirée par ces ouvertures, appe-

lées ostioles ou pores inhalants, et circule dans un systeme
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plus ou moins complexe de canaux; la mise en circulation de 1'

eau est assurée par des cellules flagellées spéciales, les cho-
anocytes. Les choanocytes, qui sont groupés le plus souvent en
petites pompes, les chambres choanocytaires, assurent également
une filtration de 1l’'’eau grdce a une collerette de microvillosités.
Apres filtration, l’eau est collectée dans des canaux exhalants

et rejetée au dehors par des ouvertures plus grandes que les

pores, les oscules.

Ainsi constituées, les Eponges occupent une grande variété

de milieux marins benthiques, depuis la zone des marées Jjusqu'
aux grandes fosses océaniqgues (les plus profondes <connues vivent
a 8600 m); certaines ont méme colonisé les eaux douces. Dans les

zones littorales, elles vivent presque toujours fixées sur des
substrats durs; par contre, dans les grands fonds, la plupart

sont ancrées dans le sédiment par un faisceau de longs spicules

qui suréleve leur corps au dessus de la vase. Dans ces milieux
si divers, l’importance réelle de leur rdle écologique sera Dbien
entendu conditionnée par leur abondance. On possede peu de données

chiffrées sur la biomasse que représentent les Eponges dans les
grands types de biotopes marins, mais, dans l’ensemble, ce ne
sont sGrement pas les animaux les plus abondants. Ce n'est qgue
dans certains milieux, plus ou moins répandus, dgque les Eponges
prennent une place importante; mais 11 s’agit principalement de
milieux littoraux, gqui sont Iss mieux connus et les plus inté-
ressants au point de vue économique. Comme exemple de ces milieux
favorables, on peut citer tous les substrats rocheux protégés
d’un ensoleillement direct et d'un envasement trop prononcé

les grottes sous-marines (ou les Eponges représentent parfois
jusgu’a 50 % de la biomasse totale), les microcavités des con-

crétionnements, particulieérement le concrétionnement corallien

récifal, les falaises abruptes que 1l'on trouve sur beaucoup de
pentes continentales, etc. On a estimé qgue sur la pente externe
d’un récif corallien, a la Jamaique, les Eponges représentaient
un volume de 3 litres/m a2 une trentaine de metres de profondeur,
soit plus gue les coraux & la méme profondeur. Mais la région
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qui possede actuellement la plus grande guantité d'Eponges est
certainement 1'Antarctique ; d’apres des travaux soviétiqgues,
elles constitueraient environ 75 % de la biomasse totale entre
100 et 200 m de profondeur, et ceci sur de vastes surfaces. Dans

de tels peuplements, leur rdle écologigque peut devenir tres

important.

L'intervention des Eponges dans les Ecosystemes se fait de
plusieurs facons, gqui seront envisagées successivement. Tout d’
abord, les Eponges participent, comme tous les autres organismes,
au cycle général de la matiere organique et entrent dans les
chaines alimentaires gqui constituent le réseau trophigque. Ensuite,
elles occupent de 1la place, en particulier sur les substrats
solides, g9qui ne sont pas si abondants dans les milieux marins
et qui sont trés recherchés par de nombreux Invertébrés et par
de nombreuses algues. De plus, certaines d'entre elles contri-
buent par leur activité perforante a la destruction des substrats
solides calcaires. En contrepartie, les Eponges offrent elles-

mémes un substrat et un abri a de nombreux organismes.

1. PLACE DES EPONGES DANS LE CYCLE DE LA MATIERE ORGANIQUE.

Les Eponges sont certainement des animaux, méme si leur im-
mobilité, leurs réactions tres lentes et 1’appellation de "Epon-
ges végétales" pour certains succédanés d'usage ménager (de mau-
vaise qualité d’ailleurs) donnent parfois lieu a des confusions.
Comme les autres animaux, elles ne prennent pas part a la pro-
duction de matiéres organigques a partir de substances minérales
comme les végétaux chlorophylliens et gquelques autres organismes
dits autotrophes, mais assurent simplement une transformation
des matieres organigques déja synthétisées. On verra plus loin
que ceci n'est, apparemment, pas toujours exact : les Eponges
hébergent souvent des symbiotes végétaux. Mais, méme dans ce cas,
le Spongiaire se nourrit de matieres organigues, puis les remet
dans le circuit général soit en étant mangé par un carnivore,
soit en excrétant des déchets, soit en se décomposant apres sa

mort.
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Que mangent les Eponges? Il n'y a pas trés longtemps que
l'on dispose de données un peu précises sur ce probléeme. La phy-
siologie de la nutrition a été étudiée depuis longtemps en labo-
ratoire, et on connait a peu pres les mécanismes par lesquels
les Eponges capturent les particules contenues dans l'eau gqu'
elles filtrent. Les plus grosses particules sont capturées par
les cellules de revétement des canaux 1inhalants, peut-étre aussi
par les cellules de revétement externe; elles ne dépassent pas
54 "m, dimension moyenne des pores. La plupart des "proies"
sont arrétées par les choanocytes; les microvillosités de la col-
lerette des ces cellules, espacées de 0,1 &a 0,2 "im, constituent
un véritable ultrafiltre. Les particules sont phagocytées sur
le cbté des choanocytes. Chez les Démosponges (siliceuses), elles
sont ensuite transmises pour digestion a des archéocytes, tandis
que chez les Eponges Calcaires, plus simples, les choanocytes
sont des cellules a tout faire qui se chargent aussi de la di-
gestion. Tout ceci a été mis en évidence au laboratoire gréace
a des absorptions de particules indigestes, telles gque des grains
de carmin, ou récemment (travaux de P. Willenz) des Dbilles de
latex Dbien calibrées et reconnaissables en microscopie électro-
nique. Mais on ne savait pas Dbien, il y a quelques années, ce

gque mangeait réellement une Eponge dans la nature.

Les travaux de Reiswig ont permis récemment d’avoir des pré-
cisions sur ces problemes et méme de faire des estimations de
bilans métaboliques chez quelgques especes. Ce dernier point de-
mande 1l'évaluation de : 1) 1l'énergie nécessaire au pompage de
l'eau, a la croissance, a la reproduction; 2) la quantité d'eau
filtrée; 3) le taux de rétention et d’assimilation des aliments;
4) la guantité d'aliments présents dans 1l’eau filtrée. Reiswig
a pu effectuer une premiere évaluation de tous ces parametres
chez trois Eponges des récifs coralliens de la Jamaique et chez

deux espéces d'eaux tempérées.

D’apres ses résultats, il semble gue les Eponges soient des
pompes a tres bon rendement : elles filtrent entre 19 et 23 1

d'eau par ml d'’oxygene consommé; c’est un rendement au moins
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égal a celui trouvé chez des animaux filtreurs plus évolués,
comme les Lamellibranches ou les Ascidies, qui n’assurent pour-
tant qu'une filtration plus grossiere. 80 % des particules de
tailles comprises entre 50 et 0,3 "m sont retenues; ce taux de
rétention est particulierement Dbon pour les bactéries, de 1 a 3
~gm, gqui sont retenues a 96 $. Par contre il devient plus faible
(environ 35 %) pour les particules non vivantes de moins de 0,3
cum, gque 1l'on peut considérer comme des colloides. Mais ces pe-
tites particules sont si nombreuses dans certains milieux, et

en particulier dans 1les récifs coralliens de la Jamaique, qgqu'
elles constituent, malgré ce faible taux de rétention, l’essen-
tiel de la nourriture particulaire dans ces conditions. Ainsi,
dans ces eaux, les bactéries ne représentent que 1 % de la nour-
riture particulaire, les Protistes environ 18 % et le reste est
constitué de colloides. Ceci est un résultat tres intéressant,
car les colloides, qui passent 1insensiblement aux matiéres orga-
niques dissoutes, représentent une part considérable de la ma-
tiere organigue des océans, et sont relativement mal retenus

par la plupart des autres animaux filtreurs, soit gque leur f£il-
tre soit trop grossier, soit gque leur rétention fasse appel a
des sécrétions de mucus qui diminuent le rendement. Maisce ré-
sultat 1intéressant ne peut pas étre trop généralisé encore, et
dans des eaux littorales tempérées, Reiswig a trouvé dgue les
bactéries, beaucoup plus nombreuses dans l'eau ambiante, suffi-
sent théoriguement a assurer tous les Dbesoins métaboligues de

deux autres especes qu'’il a étudiées.

Tout ceci conduit a distinguer trois types de bilans métabo-
liques chez les 5 Eponges étudiées. Chez deux espéces d'eaux
littorales tempérées, les bactéries du milieu suffisent pour
assurer une croissance de 50 a 60 % par an. Chez deux espeéeces
d'eaux pures de récifs coralliens, gqui ont une bonne exficacité
de pompage, les particules présentes dans 1’eau assurent tous

les besoins métaboliques, mais & condition de tenir compte des

colloides gui ont une treés grande importance. Enfin, chez une
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autre espece récifale gui a une croissance lente et une grande
longévité, mais dont 1l'’efficacité de pompage est mauvaise, le
bilan métabolique est déficitaire de prés des 2/3 si 1'’on ne
tient compte que de la nourriture particulaire; il faut, pour
équilibrer ce Dbilan, admettre que cette espece utilise wune gran-
de guantité de matieres organigues dissoutes. Ceci pourrait se
faire grédce a des bactéries symbiotiques gque cette espece héberge
en grand nombre, et qui seraient aussi responsable*du mauvais

rendement de la filtration.

Cette gquestion est intéressante, car on a fait Dbeaucoup de
travaux ces temps derniers sur l'utilisation directes des mati-
eres organiques dissoutes (MOD, par les 1invertébrés aquatiques.
On estime gue les MOD et les colloides représentent 95 $§ de la
matiere organique totale des océans; <c’est donc une source con-
sidérable de nourriture potentielle. On a démontré que les MOD
pouvaient étre utilisées directement par divers i1nvertébrés,
par ”“"osmotrophie"; mais 1'importance réelle de ce mode d'alimen-

tation reste discutée et est probablement faible pour la plupart

de ces invertébrés, qui se nourrissent principalement par "pha-
gotrophie", c'est a dire en capturant des proies figurées. Par
contre les bactéries sont des osmotrophes exclusives; elles

transforment avec un trés bon rendement les MOD en matiere vi-
vante, qui devient alors accessible aux phagotrophes. Beaucoup
d'Eponges, surtout celles dont le systeme aquifere est peu dé-
veloppé par rapport aux tissus, ont une quantité extraordinaire
de bactéries symbiotes, gqui peuvent constituer prés de 40 % du
volume des tissus de "l'animal", soit le double du volume des
cellules animales. Mais la question gqui reste posée est de sa-
voir si ces bactéries wutilisent directement 1les MOD contenues
dans 1l’eau pompée par 1’Eponge, ou si elles récuperent seulement
des matériaux organiques des tissus. Dans la premiere hypothese,
qui est rendue vraisemblable par le déficit trouvé par Reiswig,
l1’éponge disposerait de toute une microflore bactérienne assimi-

lant les MOD a l'intérieur méme de ses tissus, et récupérerait
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ensuite ces MOO transformées en phagocytant de facon ménagée
ses symbiotes. Des travaux sont encore nécessaires pour préci-

ser ces phénomenes.

Il n’'y a pas que des symbiotes bactériens chez les Eponges.

Beaucoup d’entre elles contiennent des symbiotes chlorophylliens,

gqui sont des organismes autotrophes. Chez les Eponges d’eau dou-
ce, ces symbiotes sont des algues unicellulaires du groupe des
Chlorelles; chez les Eponges marines, ce sont d'’autres algues

unicellulaires, des Zooxanthelles, chez quelques rares espeéces,
et surtout des Cyanobactéries (ou "algues bleues"). La symbiose

entre Invertébrés et algues a une importance considérable dans

les océans. En particulier, c’est grdce a une telle association
que les coraux tropicaux construisent des récifs. Ces coraux

sont associés a des Zooxanthe lies qui, grédce a leur photosynthese,
facilitent 1la fabrication du calcaire. L'’importance écologiqgue

de ces phénomenes est moins grande chez les Eponges gque chez

les Coraux, du moins dans les mers actuelles, et 1l1ls ont été
beaucoup moins étudiés. Les Spongilles d'’eau douce avec Chlorelles
produisent plus d'oxygene gu'’elles n'en consomment gquand elles
sont placées a la lumiere, et on a estimé que la production de
carbone de l’ensemble Eponge - Chlorelle était de 4 g de C/m2/j,
ce gui est une valeur voisine de celle trouvée chez les Coraux
constructeurs. Les associaitons avec des Zooxanthe lles ne sont
connues, chez les Eponges, gque chez tres peu d'especes et, cu-

rieusement, ce ne sont gque des especes qui détruisent le calcaire,

les Cliones. Morphologiguement, ces Zooxanthe lles d'Eponges sont
identiques a celles trouvées chez 1les Coraux, les Gorgones, les
Actinies, les Tridacnes, etc. Les Cliones a Zooxanthel les sont
trés répandues dans certains fonds, par exemple dans des lagons

de récifs coralliens, et contribuent alors, sans doute de facon

non négligeable, % la production primaire. Les associations avec
Cyanobactéries sont beaucoup plus fréguentes. C’est un type d'

association que 1l’on peut qualifier de primitive par rapport aux
précédentes, et les rapports entre les partenaires sont Dbeaucoup
moins cordiaux. Par exemple, chez les Coraux a Zooxanthelles,

l’animal stimule la sécrétion par l'algue de glycérol et d'autres
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métabolites, et ne tue 1’algue gque treés exceptionnellement. Dans

le cas des Cyanobactéries, les cellules de 1'’Eponge phagocytent
et digerent les Cyanobactéries. Cette association avec des Cya-
nobactéries, si répandue chez les Eponges vivant dans des bio-

topes bien éclairés, est treés originale dans le monde animal ;
on ne la connait ailleurs gque chez guelques Ascidies coloniales.
Des expériences de transplantation dans des conditions de 1lu-
miere variées ont montré gque cette association avait réellement
une influence bénéfique sur le métabolisme de 1’Eponge, et il
semble méme que les Cyanobactéries symbiotes d'Eponges soient

capables de fixer de 1l'azote.

Quelle est 1l'’importance réelle de la consommation par les
Eponges? D'’apres Reiswig, l'ensemble de la population d'Eponges
d'une =zone comprise entre 25 et 40 m de profondeur sur la pente
externe d'un récif corallien de la Jamaique filtrerait en 24 h.

un volume d'eau équivalent a celui de 1la colonne d'’eau susjacente,

2
et consommerait environ 2 g de carbone/m /j. A titre de compa-
raison, la production globale d’un récif corallien varie, selon
les régions et selon les estimations, entre 0,8 et 13,7 g/C/m /73 .,

et les récifs coralliens sont un des biotopes les plus produc-
tifs de la planete. Dn voit gque 1'influence des Eponges ne serait
pas négligeables dans de telles conditions. Mais ces évaluations
sont encore treées approximatives et leur caracteére général est
loin d’étre démontré. D'’autre part, il faut remarquer gue cette
consommation s'effectue aux dépens de matériaux que les autres

organismes utilisent mal.

Ainsi, les Eponges apparaissent comme des organismes fil-
treurs spécialisés dans 1l'’utilisation des trés petites particu-
les, que leur systeme particulier de pompe ultrafiltrante leur
permet de retenir avec un bon rendement. Ceci leur donne des
avantages certains sur les autres animaux filtreurs dans les
eaux pauvres et claires, telles que celles des récifs coralliens,
ou encore gue celles des =zones plus obscures des grottes sous-
marines, ol l’eau est mal renouvelée et ou 11 y a tres peu d'
apports nutritifs venus de 1l'’extérieur. L’inconvénient de cette

solution est évidemment un colmatage de ce filtre si fin dans
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les eaux turbides, riches en nourriture particulaire. Aussi,

dans les zones eutrophisées ou soumises a une forte sédimenta-
tion, telles gque les voisinages des égouts, les ports, etc., les
Eponges sont défavoriées par rapport aux Lamellibranches et aux
Ascidies. Cependant, gquelqgues especes ont su s'’adapter a de tel-
les conditions, grédce a des mécanismes que 1’on connait tres

mal d’ailleurs.

Tout <ceci concernait la production de matieres organigques

par les Eponges. Il faut maintenant envisager 1le devenir de cette
matiere organigque. Une partie va étre 1libérée par 1’animal durant
sa vie sous forme de déchets, de mucus, de substances solubles;

on est tres mal renseigné la-dessus. Une autre partie, qui est

de loin la plus importante, sera remise dans le circuit par décom-
position a la mort de 1’Eponge; c’est une voie classique, qui
n'offre pas de particularités chez les Eponges. Enfin, une partie

passera dans des échelons trophiques supérieurs par prédation.

Cette derniere partie est la plus 1intéressante a envisager,
mais elle n'’est pas trés importante. Les Eponges n ‘ont pas la
réputation d’étre tres comestibles; de plus, dguand elles entrent
dans une chaine alimentaire, c’est généralement dans des voies
latérales gqui ne conduisent ni aux échelons 1les plus élevés,
ni a ceux gui sont exploités par 1'homme, que 1l’on a tendance a
considérer comme les plus 1ntéressants. Les groupes =zoologigues
dans lesquels on trouve des prédateurs d’Eponges sont cependant
assez nombreux; les plus importants sont des Mollusques, des
Crustacés, des Echinodermes. Quelgues poissons mangent des Epon-
ges, et certains, en régions tropicales, sont méme des spongi-
ophages presque exclusifs (des Holacanthus et des Pomacanthus)
Les Eponges disposent de moyens de défense assez efficaces, qui
limitent cette prédation; ce sont bien entendu les spicules,
mais aussi des substances toxiques. On a montré que la proportion
d’especes toxigques augmente dans les eaux tropicales, et ce mé-

canisme de défense se serait particulierement développé dans les

récifs coralliens. Les poissons récifaux spongiophages, peu nom-
breux, évitent de consommer de trop grandes dgquantités d'une méme
Eponge, mais diversifient leur nourriture en mangeant un peu de
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beaucoup d’especes. On a parfois démontré un effet de la préda-

tion sur la répartition et sur les caractéeres d’un peuplement

d'Eponges, mais les études quantitatives sur ce sujet sont pres-
qu'’inexistantes. Une seule étude assez complete a été faite,

mais elle a été réalisée en Antarctigue, dans un peuplement rela-
tivement simple et tres stable, et ses conclusions ne sont pro-

bablement pas généralisables. Dans ces conditions, une importante
population d'Eponges subit la prédation de plusieurs espeéeces
d’Astéries et de Nudibranches ; bien que la croissance annuelle
des Eponges soit tres faible, l’existence de ces prédateurs n'a
pas empéché 1l’accumulation d'une Dbiomasse d'’Eponges considérable,
ceci en raison de l’existence de prédateurs secondaires limitant
la prolifération des prédateurs d'Eponges. Cependant, une des
especes d'’'Eponges présentes a une croissance assez rapide, et
devrait donc devenir dominante dans le peuplement; ceci ne se
produit pas grédce a l'action de ses prédateurs, ainsi gu’a pu

le démontrer Dayton en la protégeant par des cages : le taux

)

de croissance de cette espece est de 15 % par an, mais Dasse a

environ 50 % si elle est protégée de ses prédateurs. On a estimé
que, dans ce milieu particulier, l’espece la plus abondante (une

Hexactinellide) représentait une biomasse équivalente a 2600
kilocalories/m , ce qui pourrait nourrir les prédateurs pendant

1400 ans.

2. LES EPONGES ET L'’OCCUPATION DES SUBSTRATS.

Dans les milieux littoraux, les Eponges préferent les sub-
strats rocheux un peu abrités de la lumiere et de la sédimenta-
tion. Ce type de substrat est treés recherché par les autres In-
vertébrés et, quand ils sont encore suffisamment éclairés, par
les algues. Aussi les luttes pour leur occupation sont-elles
tres séveres. Dans ces batailles, les Eponges apparaissent tres
bien armées pour 1l'occupation a long terme. Ceci a été étudié a
la fois sur des peuplements naturels ayant subi wune longue évo-
lution et lors des successions de peuplements qui se produisent

sur des substrats vierges expérimentaux.
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Lorsgqu’on offre un nouveau substrat dans des conditions fa-
vorables : pas trop de pollution Cia plupart des expériences

ont été réalisées dans des ports en raison de 1l'importance éco-

nomigque des phénomenes de "fouling”), lumiere atténuée, substrat
non toxique, on s’apercoit gque les Eponges n'interviennent que
tres peu dans les premiers stades de la colonisation, dominés

par des animaux solitaires tels gque les Balanes, les Moules,
les Serpules. Ceci est did a la brieveté de leur période de re-
production, et aux faibles possibilités de dispersion larvaire

les larves d'Eponges ont une vie courte et ne se déplacent pas

a de longues distances; elles sont peu disponibles guand un nou-
veau substrat se présente. Toutefois, certaines Eponges Calcaires,
comme les Sycons, font partie du corteéege des espéces pionnieres;

ce sont des espéces pédonculées gqui se reproduisent tres Jeunes
et durant la majeure partie de 1’année. Mais au bout de quelgues
mois, en général environ une année, tous ces organismes OpPpPOr-
tunistes, qui sont presque tous des formes solitaires qui ne
peuvent pas beaucoup s’étendre latéralement, vont subir la con-
currence de formes coloniales, dont la croissance latérale est,
théorigquement, illimitée. Ces organismes sont principalement

des Ascidies coloniales, des Bryozoaires; les Eponges siliceuses
(Démosponges), bien qgque n'’étant pas réellement des animaux co-
loniaux, ont un mode de croissance analogue et se comportent
comme eux. Une fois établies sur un petit espace libre, elles
s'étendent en étouffant les voisins et bien des formes solitaires
vont étre éliminées. C'’est le cas des Eponges Calcaires pionni-
eres, 9qui, en plus, ont une durée de vie 1limitée a un an ou deux.
Cette stratégie différente expligue la succession des deux grou-
pes d'Eponges. Lorsqu'un substrat reste en place assez longtemps
dans des conditions favorables, la stratégie des Démosponges
revétantes et encrolitantes se révele trés efficace, et elles

peuvent occuper la quasi-totalité du substrat.

Dans certains cas cependant, étre recouvert par une Eponge
n'est pas si défavorable. Certains Lamellibranches sont tres

souvent recouverts par des Eponges,et ceci semble leur offrir
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une protection efficace contre les Astéries prédatrices qui n'l
arrivent plus a faire adhérer leurs podia sur les valves pour
les ouvrir et manger le mollusque. Le recouvrement de la base
morte de Coraux par des Eponges empiches 1l’action des organismes
qui perforent le calcaire. Dans d’autres <cas, c’est un camou-
flage ou encore 1l’effet répulsif vis a vis des prédateurs qui
est "recherché" : beaucoup de Crabes ont des Eponges vivant

sur leur dos.

3. LES EPONGES ET LA CREATION DE SUBSTRATS.

Si les Eponges sont donc des concurrents redoutables dans
les luttes pour 1'’occupation des substrats durs, elles offrent,
en contrepartie, un abri ou un substrat & d’autres organismes.
De tres nombreux animaux vagiles trouvent un abri dans les ca-
vités du systeme aquifere, et certaines grosses especes massives
ont été qualifiées du terme "d’hdétel wvivant". Dans certains cas,
on a dénombré de 3 a 5 endobiotes par ml d’Eponges, ce qui repré-
sente des milliers de Polychetes, Nématodes, Crustacés, etc.
vivant chez certaines Eponges. Ces animaux trouvent un abri et
profitent de la circulation d’eau créée par 1'’Eponge, parfois
pour assurer leur propre filtration, par exemple les Ophiures;
il ne semble pas que Dbeaucoup d’entre eux consomment les tissus

de leur hoéte, et la plupart peuvent avoir un autre habitat.

D’autres organismes s'installent sur la surface externe des
Eponges. Beaucoup d’Eponges ont les orifices inhalants 1localiés,

et le reste de la surface est recouvert d'une cuticule sur la-

quelle s’installent des épibiotes. Cela fait un substrat supplé-
mentaire, et de plus 1l semble gque certains épibiotes, les Zoan-
thaires en particulier, profitent des courants créés par 1’Epon-
ge. Toutefois, ces épibiotes sont généralement non spécifiques.

Un cas assez particulier de création de substrats se présen-
te en Antarctique. Dans cette région, les Eponges siliceuses a
grands spicules sont si nombreuses gque les spicules 1libérés a
leur mort forment un feutrage sur le fond, modifiant ainsi con-

sidérablement la nature du fond. Ce feutrage, qui peut atteindre
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1 m d’épaisseur, a un grand rdle écologique en servant de sub-

strat et d'abri a de nombreux organismes.

A cette exception pres, le r6le des Eponges dans la création
de substrat est cependant assez restreint dans la nature actu-
elle. En effet, les Eponges ont un squelette qui, dans la majo-
rité des cas, se dissocie apres leur mort, et ce ne sont pas
des animaux constructeurs comme les Coraux, ni méme comme quel-
ques Lame llibrances ou Polychetes. Mais 11 n'en a pas toujours
été ainsi. On connalt quelgues véritables récifs fossiles cons-
'truits par des Eponges siliceuses dont les spicules restent sou-

dés, les Lithistides et des Hexactinellides, principalement dans

des terrains du Jurassique. D’autres Eponges appartenant a des
groupes disparus ou connus a l'état de "fossiles vivants" ont
participé a la construction de récifs calcaires. On pensait que

cette participation était réduite, et que 1les récifs construits
avant 1’apparition des Madréporaires constructeurs, en particu-
lier tous ceux du Paléozoigque et du Trias, étaient 1'’oceuvre
principale d’animaux parents des Coraux actuels, les Stromato-
pores, les Chaetétidés, les Favositidés. Or on a trouvé ces der-
nieres années des Eponges gqui sont pourvues d’un squelette for-
mé non plus de spicules dissociables, mais d’une masse calcaire
solide. Ces "Eponges-Coraux" (Sclérosponges) sont en fait des
reliques des groupes ayant construit ces anciens récifs, et dé-
montrent gque les Eponges ont eu un rdle prépondérant dans la
construction des récifs, avant d'étre évincés dans ce 1rdle par

les vrais Coraux, les Madréporaires, a croissance plus rapide.

4. LES EPONGES ET LA DESTRUCTION DU CALCAIRE.

Dans la nature actuelle, les Eponges ont en réalité un rdle

plus destructeur que constructeur de substrats. En effet il
existe deux groupes, la famille des Clionidés, tres largement
répandue, et le genre Siphonodictyon, localisé dans les mers
tropicales, qui perforent activement le calcaire, qgqu’il s’agisse

de squelettes d’animaux calcifiés, de roches calcaires ou de

calcite purej cependant certaines especes manifestent une pré-
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férence pour les substrats calcaires biologiques. L'Eponge vVvit

a l'intérieur du substrat, dans des galeries qgu'’elle creuse acti-
vement, et seules des papilles inhalantes et exhalantes sont
apparentes. Chez certaines especes, 1 ’Eponge peut se développer

en une forme massive ou revétante a partir de sa base perforante,
et ce sont ces formes massives ou revétantes de Cliones qui sont

associées a des Zooxanthelles.

Le mécanisme chimique wutilisé pour la dissolution du calcaire

n'est pas connu; 1l s’'agit peut-étre d'un processus de chélation,
car on n'’a jamais réussi a mettre d’acide en évidence. Mais la
quantité de calcaire réellement dissoute est minime; en effet,

seuls les bords des cellules perforantes, gqui sont appligquées
sur le calcaire, pénetrent dans le substrat en creusant une
mince fissure d'environ 1 "m d'épaisseur. Les cellules perfo-
rantes détachent ainsi des fragments arrondis de calcaire, qui

A

sont rejetés par les oscules. Ces fragments, d'’environ 50 m
de diametre, forment un sédiment calcaire tres fin gqui contri-
bue dans certains cas, et en particulier dans les milieux réci-
faux, a 1l'évolution sédimentologique. |g substrat ainsi miné
par de nombreuses galeries devient treés fragile et 1les Cliones
contribuent ainsi de fagcon 1importante a la bioérosion; on a
estimé qgu'’aux Bermudes une espeéce de Clione était capable de
provogquer l'enlevement de 6 a 7 Kg par m2 et par an a faible
profondeur, ce gui correspond a un recul du littoral de plus

de 1 cm par an. Les Eponges perforantes ont également une gran-
de 1importance biologique; elles représentent un fléau pour 17
ostréiculture, en s'’attagquant a la coquille des Huitres (mala-
die dite du "pain d’épices"). Dans les récifs coralliens, elles
affaiblissent la base des Madréporaires; une fois brisés, ces
Madréporaires seront plus facilement enfouis et incorporés dans
la construction. Dans le cas des Madréporaires branchus tels
que les Acropores, il est possible gque leur cassure, gradce aux
perforations des Cliones, facilite leur multiplication asexuée,

les fragments se comportant comme des "boutures”.
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5. CONCLUSIONS.

Les Eponges Jjouent donc un rdéle écologique assez diversifié
et assez important, surtout dans certains milieux, et ce rdle
a été tres probablement encore plus 1important a diverses époques
du Paléozoique et du Mésozoique. C'est surtout dans le domaine
du cycle de la matiere organigue que ce rdle apparailt original.
Les guelques données disponibles montrent gque les Eponges se
caractérisent par rapport aux autres Invertébrés Dbenthiques par
le grand volume d'’eau qu’elles exploitent et par leur possibi-
ité d’'utiliser, en plus des particules de guelques microns pour
lesgquelles elles ont beaucoup de concurrents, des matériaux or-
ganiques de tres petite taille, les colloides et peut-étre aussi
des matieres organiques dissoutes. Ceci leur donne de grands
avantages sur les autres filtreurs dan's les eaux pauvres en par-
ticules. Ce type d’alimentation permet de les classer dans les
chaines alimentaires basées sur les détritus, qui sont tres
importantes dans les milieux marins. On a estimé par exemple
que seulement 10 % de la production des algues macrophytes pas-
saient par broutage dans les chaines alimentaires classiques;
le reste est repris dans des chaines basées sur les détritus,
principalement par l'intermédiaire des bactéries. L’utilisation
directe des colloides par les Eponges, intéressante dans la
compétition alimentaire, l'est également dans le rendement de
la chaine alimentaire, car elle permettrait de sauter 1'éche-
lon bactérien. Mais cet 1intérét est contrebalancé par le Dblo-
quage de la matiére organique produite dans des voies latérales

en cul-de-sac.
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