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Résumé

L’étude biométrique des populations de Processa edulis présentes a différents
moments de 1’année 4 Roscoff montre que I’espéce se reproduit comme maile la
premiére année, change de sexe en fin d’été et se reproduit comme femelle I’année
suivante, avant de disparaitre a4 1’ige de deux ans. Une liste des Natantia chez
lestg}xels on a signalé un hermaphrodisme protandrique est donnée a titre compa-
ratif.

Introduction

La biologie d’un certain nombre de Crevettes trés communes sur
nos cotes a été depuis plus d’un siécle 'objet de quelques travaux,
comme par exemple ceux sur Crangon crangon (Lloyd et Yonge 1947 ;
Tiews 1956 ; Schockaert 1968 a, b ; Dornheim 1969...), Palaemon
serratus (Warrington 1855 ; Forster 1951 ; Cole 1958 ; Reeve 1969...)
et Hippolyte inermis (Regnault 1968). En ce qui concerne la biologie
des Processidae, il n’existe pas a4 notre connaissance d’études précises
et on trouve tout au plus des travaux mettant au point la systéma-
tique (Nouvel et Holthuis 1957 ; Manning et Chace 1971) ou évoquant
briévement un point biologique particulier (Gurney 1923 ; Scheer 1960 ;
Allen 1961 ; Kikuchi 1962 ; Thiriot 1963 ; Bourdon 1968).

Nos études sur la physiologie chromatique de Processa edulis
(Noél 1972 a) nous ont conduit 4 nous intéresser aux différents para-
meétres biologiques pouvant influer sur les changements de couleur
de cette espéce, comme le sexe et I’Age. Ce sont les résultats de ces
observations réalisées sur une année que nous rapportons ici.

Matériel et techniques
Récolte des animaux

P. edulis est une espéce trés commune a Roscoff dans les herbiers
de Phanérogames marines de faible profondeur et qui posséde un
rythme d’activité important caractérisé par I’alternance d’une phase
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diurne, ou les animaux enfouis sont au repos, et une phase nocturne,
ou les animaux sont actifs. C’est pendant cette phase vagile que les
animaux peuvent étre récoltés le plus facilement, de nuit 4 basse mer,
dans les herbiers de Zostera marina voisins de la Station biologique
(Herbier de la croix de pierre). Un haveneau a mailles de 8 mm permet
d’obtenir un échantillonnage représentatif de la population chez des
individus de longueur totale supérieure a 20 mm.

Détermination de la longueur et du sexe

Nous avons considéré dans nos mesures la distance séparant la
pointe du rostre de I’extrémité distale du telson. Cette longueur totale
est obtenue par lecture directe en allongeant les animaux disposés en
extension maximale contre une régle graduée. La précision obtenue, de
Pordre du millimétre, nous a semblé suffisante pour cette étude.

La distinction entre les méles et les femelles s’effectue a la loupe
binoculaire par examen des deux premiéres paires de pléopodes,
appendices dont la morphologie varie avec le sexe comme chez tous
les Natantia. La forme de I’endopodite de la premiére paire de pléo-
podes et la présence ou l’absence d’appendix masculina sur la
deuxiéme nous ont servi de principaux critéres. Cet appendix mascu-
lina se développe chez les jeunes de 12,5 4 15 mm et, bien qu’il soit
déja possible de distinguer certains maéales a partir de 13 mm, nous
considérons comme juvéniles dans nos mesures, tous les individus de
taille égale ou inférieure a 15 mm.

RESULTATS

Evolution des populations de Processa edulis
au cours de l'année & Roscoff.

La figure 1 résume les mesures effectuées sur des populations de
P. edulis récoltées au méme endroit en décembre 1971 (90 animaux),
avril (74), juillet (136) et octobre 1972 (350) soit, en tout, 650 ani-
maux. On a représenté, pour chaque sexe, la fréquence relative des
animaux récoltés chaque trimestre en fonction de leur taille (classes
de 2 mm).

Entre décembre et avril, on observe peu de différences dans la
distribution des individus. Pendant cette période froide, la croissance
est faible ; selon la taille des animaux, nous avons observé en élevage
au laboratoire une durée du cycle d’intermue de 20 a 50 jours en
mars-avril contre 10 a 25 seulement en juillet, ce qui indique une
croissance au moins deux fois plus faible. Sur la courbe, il existe
deux sommets représentant probablement deux générations différentes
4 une année d’intervalle. Le premier est essentiellement formé de
males de moins de 26 mm. On notera l’irrégularité de la répartition
des méles de taille inférieure 4 20-22 mm qui correspond a une fraction
d’animaux échappant a la récolte. Le deuxiéme sommet est formé de
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FREQUENCE

DECEMBRE 1971

AVRIL 1972

JUILLET 1972

OCTOBRE 1972

40 TAILLE (mm)

F1c. 1

Evolution trimestrielle de la taille des Processa edulis Juvemles (*), males (x)
et femelles (0) a Roscoff (Les tirets correspondent aux animaux ayant échappé a
la récolte en raison de leur trop petite taille).
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femelles de 28 a 38 mm, avec un maximum vers 32-35 mm. Quelques
femelles ovigéres apparaissent en avril (environ 16 p. 100).

En juillet, la proportion relative des males, lesquels sont devenus
plus grands, a augmenté ; leur maximum dans la distribution semble
se situer vers 20-22 mm. La courbe de répartition des femelles a un
maximum situé vers 40 mm. A cette époque de l’année, toutes les
femelles sont ovigéres, a I’exclusion toutefois des femelles parasitées.
Les maximums se sont déplacés depuis avril vers les tailles plus
grandes d’environ 6 mm. La croissance reprend donc au printemps et
en été ; sa valeur est en moyenne de 7 mm en trois mois pour les
individus dont la longueur totale est de 25 4 35 mm. Ceci correspond
a4 peu prés a des données que nous avons obtenues au laboratoire a
une température de 13 a 16 °C.

En octobre, on observe trois pics. Le premier est constitué par
des males de 15-23 mm, le second par des femelles non ovigéres de
20-32 mm avec un maximum vers 27 mm et le dernier, vers 45-47 mm,
représente des femelles agées (rarement ovigéres) dont la taille
moyenne a augmenté d’environ 6 mm depuis juillet.

Interprétation des résultats

En octobre, le premier pic observé vers 17 mm pour les males
doit nécessairement étre décalé vers des tailles plus faibles, car le
procédé de récolte utilisé ne permet pas d’obtenir tous les animaux
de petite taille. Il est possible de situer ce pic vers 10-12 mm. En effet,
comme on observe un nombre maximal de larves de P. edulis dans le
plancton cotier en septembre (Thiriot 1963), on peut en déduire un
nombre maximal de stades postlarvaires en octobre. Or, on sait que
la métamorphose intervient vers 8-9 mm et que la taille des postlarves
est de 10-12 mm (Gurney 1923). Le maximum de distribution des
juvéniles en octobre se situe donc bien vers 10-12 mm.

Les résultats concernant le deuxiéme pic d’octobre correspondent
mal aux données antérieures. En effet, le taux de croissance entre
avril et juillet laisse prévoir pour octobre la présence d’un pic d’ani-
maux méles vers 26-28 mm. Ce pic existe bien, mais il s’agit de
femelles. Tout se passe donc comme si les méales se transformaient en
femelles a la fin de la période de reproduction.

Les résultats obtenus au cours des autres mois correspondent
bien entre eux. On notera un taux de croissance 4 peu prés régulier
un peu inférieur 4 2 mm par mois en moyenne, du printemps a
Pautomne et un net ralentissement entre décembre et avril, c’est-a-

dire pendant la saison froide.

DISCUSSION

Arguments en faveur de I'hermaphrodisme chez Processa.

Trois explications sont possibles pour interpréter le changement
de répartition des sexes observé entre juillet et octobre. La premiére
serait D’existence de migrations importantes n’affectant qu’une cer-
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taine catégorie de la population aprés la période de reproduction et
qui modifieraient la répartition des sexes. Mais, P. edulis étant une
espéce particuliérement sédentaire, limitée 4 un biotope trés parti-
culier (herbiers de Zostera marina) ou elle est présente toute ’année
avec une fréquence a peu prés constante, il ne semble pas que cette
hypothése soit valable.

Une seconde explication faisant intervenir une différence de crois-
sance entre les males et les femelles impliquerait que le taux de
croissance des femelles soit double de celui des males pour justifier
I’emplacement des pics observés. Or, des études au laboratoire nous
ont montré un taux de croissance a peu prés comparable entre les
males et les femelles (Noél 1972 b) et, a notre connaissance, il n’existe
actuellement aucun exemple d’une telle différence chez les Crustacés
gonochoriques dont le dimorphisme sexuel est toujours assez faible.

P. edulis n’ayant pas de migrations et ne présentant pas de
différence de croissance entre les deux sexes, il est difficile d’expliquer
le phénomeéne observé autrement que par une inversion sexuelle,
c’est-a-dire par l’existence d’un hermaphrodisme protandrique.

On remarquera que les modifications des caractéres sexuels secon-
daires entrainées par cette inversion sexuelle du méle en femelle sont
faibles : elles font intervenir chez le male la suppression du lobe
interne de I’endopodite du pléopode I et de I'appendix masculina du
pléopode II. Ce passage de la morphologie du méale a celle de la
femelle pourrait s’effectuer en une seule mue, comme dans le cas
d’Hippolyte inermis (Veillet et al. 1963).

Chez les jeunes femelles, pendant la période de repos sexuel
(hiver), la gonade est peu développée. Aprés dissection, on peut
observer a la fois des oviductes médians et des canaux déférents
postérieurs ; cet ovaire semble ressembler davantage a celui de Lys-
mata seticaudata qu’a celui de Pandalus borealis (Berreur-Bonnenfant
et Charniaux-Cotton 1965). Chez les femelles en vitellogeneése, il est
trés développé et occupe une large portion du céphalothorax posté-
rieur ou il est trés visible par transparence. La taille des femelles
ovigéres se situe entre 25,5 et 43,5 mm.

On notera a Roscoff, la présence de quelques femelles primaires
(ne passant pas par le stade male) ainsi que de rares males de taille
supérieure 4 30 mm et qui ne semblent pas pouvoir donner des
femelles.

L'hermaphrodisme chez les Natantia

On connait depuis longtemps des cas de protandrie chez les
Natantia. Le fait a été mis en évidence pour la premiére fois chez
Lysmata seticaudata par Spitschakoff (1912) puis chez divers autres
Carididés, notamment chez les Pandalidae (Berkley 1929 et 1930).
Depuis, on en connait une vingtaine d’espéces dont I’hermaphrodisme
protandrique peut étre occasionnel, partiel ou obligatoire selon I’espéce
dans le méme genre (Pandalus par exemple), ou méme selon la popu-
lation dans la méme espéce (Pandalus borealis).

Le tableau suivant résume les différentes espéces de Natantia chez
lesquelles on a étudié ou envisagé un hermaphrodisme protandrique.
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Liste des espéces de Natantia chez lesquelles on a étudié ou envisagé
un hermaphrodisme protandrique.

PENEIDAE

Solenocera membranacea : Heegard 1967.

PANDALIDAE

Pandalus borealis : Berkeley 1930, Leopoldseder 1934, Jagersten 1936, Hjort
et Ruud 1938 a et b, Rasmussen 1942 et 1953, Scattergood 1952, Allen
1959, Carlisle 1959, Squires 1961, Charniaux-Cotton 1963 et 1967, Buttler
113%, Berreur-Bonnenfant et Charniaux-Cotton 1965, Haynes et Wigley

Pandalus jordani : Pruter et al. 1952, Butler 1964.

Pandalus danae : Berkeley 1929, Butler 1964.

Pandalus hypsinotus : Igarashi 1951, Butler 1964.

Pandalus platyceros : Butler 1964, Hoffman 1968, 1969 et 1972,

Pandalus montagui : Leloup 1936, Mistakidis 1957, Allen 1963, Couture et
Trudel 1969.

Pandalus montagui tridens : Butler 1964.

Pandalus stenolepis : Butler 1964.

Pandalus goniurus : Butler 1964.

Pandalus kessleri : Jagersten 1936, Kubo 1951, Aoto 1952, Aoto et al. 1956.
Pandalus nipponensis : Tamura 1950.

Pandalus dispar : Butler 1964.

(D’autres Pandalidae sont uniquement gonochoriques ; il s’agit de Pan-
dalus propinquus : Jagersten 1936, P. bonnieri : Pike 1952, P. magnoculus :
Yaldwyn 1960, Dichelopandalus leptocerus : Scattergood 1952, et Pandalina
brevirostris : Allen 1965.)

HIPPOLYTIDAE

Lysmata seticaudata : Spitschakoff 1912, Dohrn 1950, Carlisle et Dohrn 1952,
Carlisle 1953 et 1954, Charniaux-Cotton 1958.

Lysmata nilita : Dohrn et Holthuis 1950.
Hippolyte inermis : Reverberi 1950, Veillet et al. 1963.
Chorismus antarcticus : Yaldwyn 1966.

CAMPYLONOTIDAE

Campylonotus rathbunae : Yaldwyn 1960.
Campylonotus semistriatus : Yaldwyn 1960.

CRANGONIDAE

Crangon crangon : Boddeke 1962 et 1968, Schockaert 1968 a et b.
Argis dentata : Fréchette, Corrivault et Couture 1970.

A part quelques cas isolés et peu étudiés dans d’autres familles,
I’analyse de la liste précédente montre que I’hermaphrodisme protan-
drique est surtout répandu chez les Pandalidae et les Hippolytidae. La
présence d’un hermaphrodisme chez les Processidae n’a encore jamais
été signalée. Toutefois, il ne saurait nous surprendre en raison des
multiples affinités déja mises en évidence entre ces familles trés
voisines.
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Gurney (1923), en étudiant le développement larvaire de Processa,
constate sa trés grande ressemblance avec celui des Pandalidae et
avec celui de certains Hippolytidae (Spirontocaris). I1 propose une
reconsidération de la tribu des Polycarpinea comprenant les Hippoly-
tidae, les Pandalidae et les Processidae tout en excluant les Alpheidae
dont le développement larvaire et les adultes ont des caractéres
différents.

Lebour (1936) rapproche le genre Processa de certains Hippoly-
tidae (Caridion, Spirontocaris et plus particuliérement Lysmata) et
aussi des Pandalidae (Pandalus, Pandalina).

Holthuis (1955) considére séparément les Pandalidae d’une part
(superfamille des Pandaloida) et les Processidae, Hippolytidae et
Alpheidae d’autre part (superfamille des Alpheoida) tout en écartant
quelque peu les Alpheidae qui se rapprocheraient davantage des
Palaemonidae.

Enfin, la physiologie chromatique de Processa edulis (Noél 1972 a)
a permis des rapprochements entre ce Processidae et certains Hippo-
lytidae (Lysmata seticaudata et Hippolyte varians). L’absence curieuse
de travaux sur la physiologie chromatique des Pandalidae ne permet
pas de situer cette famille par rapport aux deux autres sur ce point.

Aux ressemblances du développement larvaire, de la morpho-
logie et de la physiologie chromatique pourrait donc s’ajouter une
ressemblance de la physiologie sexuelle au sein du groupe constitué
par les trois familles : Hippolytidae, Pandalidae et Processidae.

CONCLUSION : CYCLE BIOLOGIQUE DE PROCESSA EDULIS.

Considérons pour chaque sommet représentant une génération
I’étendue de la répartition a la demi-valeur du maximum (Fig. 1).
Lorsque ’on reporte les valeurs obtenues en fonction du temps (pour
chaque récolte), on obtient un schéma représentant le cycle biologique
probable de P. edulis a Roscoff (Fig. 2). Ce cycle biologique semble
se dérouler de la facon suivante.

L’incubation des ceufs et I’éclosion des jeunes larves a lieu tout
I’été (d’avril a septembre) par les femelles qui peuvent probablement
pondre et incuber jusqu’a une demi-douzaine de fois pendant la saison
chaude. L’incubation dure normalement 21 a 23 jours a 16°.

Les larves issues de ces ceufs se rencontrent dans le plancton
cotier de mai 4 novembre, avec un maximum en septembre (Thiriot
1963). Nous ne reviendrons pas sur les études du développement
larvaire de P. edulis, tout a fait semblable a celui de P. canaliculata
chez qui ont été décrits 8 a 9 stades larvaires de I’éclosion a la méta-
morphose (Gurney 1923 ; Lebour 1936).

Aprés la métamorphose qui intervient vers 9 mm, les postlarves
gagnent les herbiers de Zostéres ou elles poursuivent leur croissance
en hiver. Les juvéniles atteignent une taille de 18-23 mm et la maturité
sexuelle est acquise. Ces males fécondent les femelles (plus agées
d’un an) du printemps jusqu’a la fin de 1’été, d’avril a septembre.

8
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A la fin de cet été, ayant atteint la taille de 24-28 mm 4 un an et demi,
les males changeraient de sexe en une seule mue. Ces nouvelles
femelles passent I’hiver pendant lequel ’ovaire se développe et ne
commencent 4 pondre qu’au printemps suivant, lorsqu’elles ont une
taille de 31-35 mm. L’ensemble des femelles se reproduit tout 1’été,
leur taille peut atteindre 46 mm. Leur vie se termine aprés la repro-
duction, au cours de leur troisié¢me automne-hiver, vers I’Age de

TAILLE (mm) | =
_ maturité
40— sexuelle
e femelle
30
période de
o changement
I de sexe
maturité
20- o‘ sexuelle
H male
i caractéeres sexuels
secondaires males
juvéniles
10
métamorphose
J larves
o éclosion
- été hiver été hiver été hiver
v llllllllllllllllllllllllllllll‘ll'ﬁ
’
(x) (x+1) (x+2) ANNEE
F1a. 2

Cycle biologique de Processa edulis 4 Roscoff.

deux ans et demi. Certains individus particuliérement vigoureux sem-
blent franchir ce cap et atteindre le printemps suivant, mais ils ne se
reproduisent pas et disparaissent rapidement.

Dans cette étude, nous avons montré principalement a I’aide de
données biométriques l’existence d’un cas d’hermaphrodisme protan-
drique chez les Processidae. Il reste maintenant a préciser ’évolution
de ces phénoménes au niveau de la morphologie et de I’histologie des
gonades.
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Summary

A biometrical study on populations of Processa edulis along the year at
Roscoff shows this possible life cycle: individuals mate as male the first year,
then, change one’s sex at the end of summer and breed as female next year before
disappearing at the approximate age of two years old. A list of Natantians which
has been reported as protandrous hermaphrodites is given.

Zusammenfassung

Das biometrische Studium der Processa edulis Bevolkreugen die inverschie-
denen jahreszeiten in Roscoff vorhanden, zeigt dass die Art als Minnchen wihrend
des ersten Jahres sicht Fortpflanzet, am Ende des Sommers sein geschlecht wechst,
als Weibchen am nichstes Jahre sich vermehrt und stirbt wenn es zwei Jahren
alt ist. Eine Liste des Natantia bei welchen ein protandrisches Hermaphrodismous
bemerkt wurde, ist zum Vergleichung gegeben.
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