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COMPORTEMENT, PARASITISME ET ECOLOGIE

D'HYPERIA SCHIZOGENEIOS STEBB.
(AMPHIPODE HYPERIDE)

DANS LE PLANCTON DE VILLEFRANCHE-SUR-MER
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Résumé

Hyperia schizogeneios se développe en association avec
des Leptoméduses du genre Phialidium. La larve qui
résulte du développement anamorphe de I’ceuf est déposée
dans la méduse par la femelle elle-méme. L’analyse du
comportement de ponte permet de distinguer différentes
séquences avec leurs stimuli significatifs, dont ’enchaine-
ment conduit au dépét dun nombre limité de larves
dans les gonades ou le manubrium de 1’hdte. Aprés la
métamorphose, le jeune poursuit son développement sur
le Phialidium, auquel il dérobe surtout ses proies; la
méduse est finalement dévorée lorsque ses proies ne
suffisent plus & satisfaire les besoins alimentaires de
’Hyperia. Une étude expérimentale de I’association
(mesure de la croissance de Phialidium avec et sans
Hyperia) montre qu’elle présente les caractéres du parasi-
tisme. L’é¢tude écologique révéle un cycle lunaire d’appari-
tion de I’'hote dans le plancton, qui se retrouve dans la
répartition du parasite. Enfin, ’examen de la composi-
tion de la population indique que ’espéce se reproduit &
Villefranche pendant toute I’année.
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Abstract

Behaviour, parasitism and ecology
of Hyperia schizogeneios Stebb.
(Amphipoda : Hyperiidea)
in the plankton of Villefranche-sur-Mer
(Mediterranean Sea, France).

Hyperia schizogeneios lives in association with Lepto-
medusae of the genus Phialidium. The anamorphous
development of the egg results in a larva which is laid
into the medusa by the female. Experimental analysis
of this laying behaviour permits one to discern a chain
of fixed-actions with the correlated releasing stimuli.
This behaviour leads to the deposition of a small number
of larvae into the gonads or the manubrium of the
host. After metamorphosis, the juvenile lives fixed on the
Phialidium, eating mainly its preys. Yet the medusa is
eventually consumed when the prey supply becomes insuf-
ficient for the needs of the amphipod. A quantitative
study of the association (measure of the growth of Phiali-
dinum with and without Hyperia) demonstrates that this
association is indeed parasitism. The appearance of the
host in the plankton exhibits a lunar periodicity, which is
reflected in the repartition of the parasite. The moulting-
stage composition of the population indicates that repro-
duction occurs throughout the year at Villefranche.
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INTRODUCTION

Les Hypérides, Amphipodes pélagiques, se trouvent
souvent associés a d’autres animaux du plancton
marin. Ces associations n’ont cependant jamais fait
I’objet d’observations approfondies ni d’expériences
afin de préciser leur nature, du fait de la rareté
et des difficultés d’é¢levage de ces organismes. Ce

travail a pour but de décrire le comportement, et
d’analyser les rapports avec son hote, d’'un Hypéride
assez répandu dans la rade de Villefranche, Hyperia
schizogeneios Stebb., dont le développement a déja
été étudié en élevage (Lavar, 1968).

. — L’HOTE D’HYPERIA SCHIZOGENEIOS

1° IDENTIFICATION

I’héte d’H. schizogeneios, une Leptoméduse du
genre Phialidium (Campanulariidae), a été identifié
a la suite de nombreuses observations de plancton
vivant, peu de temps aprés la péche. En général
Pamphipode quitte son héte a la suite des chocs et
des remous qui se produisent dans le collecteur du
filet, mais il arrive que certains individus restent en
place. Les larves surtout, qui se trouvent, comme on
le verra plus loin, a4 Pintérieur des gonades ou du
manubrium, sont & ’abri de ces chocs et, étant inca-
pables de nager, ne peuvent quitter la méduse. L’éle-
vage de ces larves, qui restent pendant tout leur
développement jusqu’a I’adulte sur la méme méduse,
la fréquence avec laquelle les deux organismes ont
été trouvés ensemble, ainsi que le comportement spé-
cifique de la femelle ovigére envers le Phialidium
et le parallélisme des courbes de répartition dans le
plancton (qui seront étudiés plus loin), ne laissent
subsister aucun doute sur la nature non accidentelle
de cette association.

2° DETERMINATION

La méduse sur laquelle se développe H. schizoge-
neios a Villefranche correspond aux dessins de Phia-
lidinm hemisphaericum (L.) qui figurent dans 1’ou-
vrage de RuUSSELL (1953) et a la description qu’a
donnée Kramp (1958) d’exemplaires de cette espéce

provenant de Villefranche. Néanmoins, il semble que

le nom de P. hemisphaericum recouvre a Ville-
franche plusieurs espéces trés voisines dont les mé-
duses se distinguent surtout par des différences de
coloration sur le vivant.

La forme la plus fréquente, qui est I’hdte habituel
d’H. schizogeneios, mesure de 4 4 12 mm de diamétre.
Les gonades sont en général petites, mais peuvent atteindre
la moitié de la longueur d’un canal radiaire. Elles sont
de couleur brune, ainsi que le manubrium et les bulbes -
tentaculaires.

Une deuxiéme forme, qui n’est peut-étre pas distincte
spécifiquement de la premiére, est représentée par des
Phialidium de diamétre supérieur a 10 mm (atteignant
20 mm), a grandes gonades aplaties, de couleur rosée, qui
apparaissent en surface au printemps. H. schizogeneios
I’habite aussi fréquemment que la premiére forme. D’aprés
J. Goy (1968), elle pourrait correspondre au Clytia flavi-
dula de METSCHNIKOFF (1886).

Une troisiéme forme appartient sans doute & une espéce
différente. Il s’agit d’une méduse qui a le manubrium
coloré en vert intense, les gonades beiges et les bulbes
tentaculaires orange; la couleur verte n’est pas due a
I'ingestion d’aliments, elle subsiste méme aprés un jefine
prolongé. C’est I’hote de Bougisia ornata, dessiné par
LavaL (1966). On trouve cette méduse en petit nombre,
entre février et juin, 4 50 m de profondeur. Il est
probable que le reste de 1’année elle se tienne & des
niveaux plus profonds. H. schizogenios peut se dévelop-
per en élevage sur ce Phialidium, mais il n’y a jamais
été observé en place.

J. Goy (1968) signale encore une forme de couleur
verte, de taille réduite, présente en surface a la fin de
1’été, qui pourrait étre le Clytia viridicans de METscHNI-
KOFF (1886).

Enfin, il existe un dernier type de Phialidium qu’on
trouve a Villefranche a la fin de 1’été, facilement recon-
naissable a la présence de gonothéques sur les gonades :
c’est le P. mccradyi (Brooks), dont les particularités
seraient dues a4 une anomalie du développement (Goy,
1970).
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Fic. 1. -— Différents stades obtenus
en élevage a partir des ceufs du
Phialidium le plus fréquent a
Villefranche.

A : jeune méduse.
B : hydraire primaire.
C : gonothéque.

Fic. 1. — Different stages reared
in the laboratory from the eggs
of the most frequent form of
Phialidium at Villefranche.

A : newly hatched medusa.
B : primary hydroid.
C : gonangium.

3° NOMENCLATURE

Les hydraires qui donnent naissance aux méduses
du genre Phialidium Leuckart sont classés dans le
genre Clytia Lamouroux (= Campanularia Lamarck
pro parte). L’hydraire correspondant i Phialidium

hemisphaericum a été déterminé par WRIGHT (1858)
comme étant Clytia johnstoni (Alder).

Je suis parvenu a obtenir quelques polypes, une
gonothéque et plusieurs méduses nouvellement libé-
rées en mettant ensemble des méduses des deux sexes
appartenant a la premiére forme mentionnée plus
haut, et en élevant les planulas. Les méduses obte-
nues (fig. 1, A) n’ont pas de gonades apparentes a
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la naissance, ce qui, selon Picarp (1949), les dis-
tingue de celles de Clytia johnstoni. PICARD (1949)
obtient des méduses trés semblables aux miennes en
élevant les planulas de Clytia noliformis (Mccrady),
a partir de méduses récoltées & Villefranche, mais
les polypes de mes cultures (fig. 1, B) ont le calice
beaucoup plus allongé que les siens. Je trouve par
contre trés peu de différences entre mes cultures et
celles obtenues par RooSEN-RUNGE (1970) en ¢élevant
les planulas de Phialidium gregarium (Agassiz) du
Pacifique : polypes, gonothéques et méduses sont
presque identiques.

Le probléme de la détermination des Phialidium
de Villefranche demanderait donc a étre encore spé-
cialement travaillé avant de proposer un ou plusieurs
noms spécifiques. 11 est d’autre part difficile actuel-
lement d’appliquer strictement les régles de la
nomenclature et d’employer le nom générique de
Clytia qui a priorité sur Phialidium (voir sur ce
point Roosex-RuNGE, 1970). Dans Ia suite de ce tra-
vail, il s’agira seulement des méduses du premier et
du deuxiéme type, que je nommerai Phialidium sans
plus de précisions.

4° ELEVAGE

Les Phialidium prélevés dans les péches de plancton
sont isolés dans des cristallisoirs de 150 ml, a raison
d’un par récipient, et nourris avec des métanauplius
d’Artemia salina. L’eau est changée quotidiennement.
Les individus trop abimés par le filet meurent dans les
premiers jours; les autres, convenablement nourris (a
raison d’au moins une vingtaine d’Arfemia par jour),
reprennent un aspect normal et peuvent se conserver
jusqu’a un mois et plus.

La figure 3 donne un exemple de 1’aspect d’un Phiali-
dium en bon état, qui contraste avec la représentation
de I’animal venant d’étre péché, souvent déformé par Ia
fixation, que I’on trouve généralement dans les ouvrages
sur les Leptoméduses. L’ombrelle, transparente, est trés
aplatie et de faible épaisseur. Les tentacules non con-
tractés sont au moins 10 fois plus grands que le dia-
métre de 'ombrelle. Lorsqu’une proie est touchée par un
tentacule, elle est paralysée par la décharge des némato-
cystes; le tentacule se contracte immédiatement, amenant
la proie jusqu’au bord ombrellaire. Celui-ci se replie
ensuite vers le manubrium, sur lequel elle adhere; le
bord de l’ombrelle revient alors & sa position initiale,
tirant sur le tentacule qui se détache de la proie.

I. — LE DEPOT DES LARVES SUR L'HOTE

Apreés P’éclosion dans la cavité incubatrice, 1’ani-
mal est déposé sur un Phialidium par la femelle elle-
méme, sous la forme d’une larve aveugle, a ’abdo-
men rudimentaire, mais dont les organes d’accro-
chage sont trés développés. Ce stade, le seul de la
période larvaire chez cette espéce, correspond au
stade protopléon II des Vibilia, Hypérides parasites
des Salpes (LavaL, 1965). Les larves restent bloquées
4 ce stade dans la cavité incubatrice tant qu’elles
n‘ont pas trouvé de nourriture, c’est-a-dire d’héte
(LavaL, 1968 : p. 32).

Le dépot des larves sur Phote, que nous appelle-
rons « ponte » pour simplifier, est un processus
complexe, dans lequel on peut distinguer un certain
nombre de séquences stéréotypées qui se déroulent
dans un ordre invariable. Chaque séquence est déclen-
chée par un ensemble de stimuli significatifs
(« releasing stimuli », « sign stimuli » des auteurs
de langue anglaise). Ce comportement spécifique
aboutit 4 la ponte d’un nombre limité de larves
4 Tlintérieur des gonades ou du manubrium du
Phialidium.

1° RECHERCHE DE L’HOTE

Une femelle d’H. schizogeneios avec des larves
dans la cavité incubatrice présente un comporte-
ment particulier. Alors qu’une femelle adulte sans
larves nage peu dans le cristallisoir d’¢levage et reste
le plus souvent au fond, les pléopodes battant par
intermittence, une femelle « pondeuse » montre une
agitation fébrile et nage rapidement dans toutes les
directions; les pléopodes battent 4 grande vitesse
méme quand elle cesse de nager (peut-Ctre pour
fournir une meilleure aération aux larves).

Cet état particulier (¢« mood ») conduit a un
comportement d’exploration (« appetitive beha-
viour ») qui ne cessera que lorsque la femelle décou-
vrira le stimulus évocateur (« releaser ») de la
séquence suivante. Il s’agit dans ce cas du Phiali-
dium et non d’une autre méduse, comme le montrent
les observations suivantes, réalisées en élevage.

Dans les conditions expérimentales, qui sont peut-
atre difficilement comparables a celles réalisées dans
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le plancton, on constate que la femelle ne détecte pas
le Phialidinm de trés loin. 11 semble que ce soit
d’abord la vue qui intervienne. Lorsque la femelle
passe a faible distance (quelques centimétres) d’un
animal planctonique transparent de la taille d’un
Phialidium et de forme massive (autres méduses,
Siphonophores du genre Sphaeronectes, petits blas-
tozoides de Salpes), elle s’y accroche aussitét; mais
cet accrochage est suivi d’une réaction de fuile
caractérisée : extension du corps, accélération des
battements des pléopodes et démarrage immédiat.
Cette réaction ne se produit pas si la femelle ren-
contre un Phialidium, qui est aussitét « reconnu »;
cette reconnaissance de ’hote est sans doute tactile
ou gustative. La femelle reste alors accrochée au Phia-
lidium, sur lequel se déroule la suite du comporte-
ment de ponte.

Dans son état d’excitation particulier, la femelle
est donc attirée par tous les animaux transparents
d’un certain volume, qui déclenchent une réaction
d’accrochage; mais celle-ci ne persiste que lors-
quelle rencontre du tissu ombrellaire de Phialidium
dont un caractére physique ou chimique constitue
Pévocateur de la séquence suivante.

2° OUVERTURE DE L’'OMBRELLE

Dés P’accrochage de la femelle au Phialidium,
celui-ci se contracte violemment; les bords de I'om-
brelle se rapprochent et se recourbent vers linté-
rieur, transformant la méduse en sphére close. Cette
réaction n’est que la conséquence de la piqire des
dactyles des péréiopodes, car on peut la provoquer
en piquant Pombrelle avec une aiguille montée,

Aussitot aprés cette contraction, la femelle com-
mence a faire tourner la sphére entre ses gnatho-
podes et ses péréiopodes, jusqu’a ce qu’elle ait repéré
la fente trés serrée qui la ferme. Celle-ci est en
général trouvée en moins de 4 ou 5 tours. La femelle
en écarte alors les bords et pénétre a lintérieur de
la sous-ombrelle. ‘

Une expérience simple va nous permettre de mon-
trer que ce comportement est stéréotypé. Un mor-
ceau de tissu ombrellaire est découpé entre deux
canaux radiaires, le manubrium et le canal marginal
d’un Phialidium, en laissant tous ces organes en
dehors de la section. On obtient ainsi une portion
d’ombrelle exempte de toute structure apparente,
comme des bulbes tentaculaires, des gonades, etc. Ce
morceau d’ombrelle se contracte fortement sous
Peffet de la coupure, en formant une boule de tissu

ombrellaire. Cette sphére de tissu est présentée a une
femelle pondeuse, qui s’y accroche aussitoét et com-
mence a la faire tourner. Chez une femelle a laquelle
on avait fourni un morceau de tissu trés contracté,
la rotation a persisté jusqu’a ce que la sphére ait fini
par se décontracter un peu et former un repli dans
lequel cette femelle a immédiatement pénétré (soit
une durée de rotation de 4 minutes environ, ce qui
représente au moins une cinquantaine de tours de
la sphére). Dans les auires expériences, avec la méme
femelle et d’autres, la rotation a duré moins long-
temps, le morceau d’ombrelle présentant plus vite
un repli.

On peut tirer deux conclusions de ces expériences.
Tout d’abord on remarque que le morceau de tissu
de Phialidium a tout de suite ¢té « reconnu » par
chaque femelle, ce qui vient &4 'appui de ’hypothése
d’une reconnaissance par des moyens tactiles ou gus-
tatifs plutét que visuels.

Ensuite cela montre que le comportement de mise
en rotation du Phialidium contracté est un acte sté-
réotypé « évoqué » par la contraction de la méduse
et qui ne cesse qu’au moment de la découverte de
I’évocateur de la séquence suivante, qui est la fente
ombrellaire.

3 RECHERCHE DE L’EMPLACEMENT
DE PONTE

La femelle dépose la larve dans presque tous les
cas (les exceptions seront expliquées plus loin) soit
dans le manubrium, soit dans une gonade (fig. 2, A).

Comme les séquences précédentes, celle-ci débute
par une activité d’exploration. Dés que la femelle a
pénétré a lintérieur de 'ombrelle, elle la parcourt
en tous sens, en tatant au passage les différents
organes qu’elle rencontre. Cette exploration ne s’ar-
réte que lorsque le stimulus évocateur de la séquence
suivante est découvert. Ses caractéristiques peuvent
étre précisées a l'aide des expériences suivantes.

A. — On présente a la femelle
un Phialidium
dont les quatre gonades ont été enlevées.

Cette opération est facile a réaliser avec des
ciseaux ophtalmologiques.

La femelle parcourt alors l'ombrelle jusqu’a ce
qu'elle ait trouvé le manubrium, ou elle dépose une
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larve (fig. 2, B). L’exploration peut durer longtemps,
mais elle se termine toujours par la ponte dans le
manubrium. Dans certains cas la femelle rencontre
le manubrum, puis le quitte, continue son explora-
tion, et finit par revenir au manubrium pour Yy
pondre.

Une variante de cette expérience consiste 2
mettre la femelle en présence d’un Phialidium dont
les 4 gonades sont trés petites (plus petites que les
larves). Dans ce cas comme dans le précédent la
ponte a toujours lieu dans le manubrium.

B. — Les quatre gonades et le manubrium
sont sectionnés.

Il v a dans tous les cas ponte d 'emplacement du
manubrium, c’est-a-dire dans la cavité gastro-vascu-
laire, au départ des canaux radiaires (fig. 2, C).

Il est impossible de faire disparaitre cette cavité
avec les ciseaux car 'ombrelle se contracte toujours
trés fortement pendant lopération et adhére aux
ciseaux par la décharge des nématocystes.

Q o de ponte :

LAVAL

Fic. 2. — Recherche de l'emplacement
représentation schéma-
tique des expériences.

A : Phialidium intacts.

B: Gonades enlevées ou trés
petites.

C : Gonades et manubrium enlevés.

D: 3 gonades et manubrium
enlevés.

Le trajet de la femelle est indiqué
par une fléche, et le dépdt d’une larve
par un point.

Fie. 2. — Searching of the laying
place : schematic representation of
the experiments.

A : Intact Phialidium.
B : Gonads removed, or very small.

C : Gonads and manubrium re-
moved.

D : 3 gonads and manubrium re-
moved.

The trail of the female is shown
by an arrow, and the laying of a
larva by a spot.

C. — On enléve trois gonades
et le manubrium.

La ponte a alors lieu soit dans la gonade restante,
soit 4 Pemplacement du manubrium (en général sur
le premier de ces points rencontrés; la femelle
dépose parfois une larve sur chacun d’eux) (fig. 2, D).

D. — On présente a la femelle
une gonade ou un manubrium isolés.

On constate qu’elle tourne l'organe entre ses gna-
thopodes et ses piéces buccales et le rejette ensuite
sans y pondre. Cela montre que le comportement de
ponte ne correspond pas a de simples réflexes, mais
4 une suite ordonnée de séquences (<« fixed-action
pattern »).

Conclusion.
L’évocateur de la séquence suivante (dépot des

larves) est donc quelque chose qu’une gonade assez
grande et le manubrium ont en commun. L’expé-
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rience dans laquelle la femelle pond a l'emplace-
ment du manubrium indique que ce pourrait étre la
présence d’une cavité importante ou circule du
liquide gastro-vasculaire (base du manubrium ou
cavité de la gonade).

4° DEPOT DES LARVES

Quand la femelle est parvenue 4 une gonade con-
venable ou au manubrium, elle ouvre Porgane.

S’il s’agit d’une gonade, celle-ci est tenue entre les
gnathopodes et fendue par une morsure des piéces
buccales. Les deux bords de la blessure sont alors
écartés par la premiére paire de gnathopodes.

Dans le cas du manubrium, les lévres qui le main-
tenaient fermé sont forcées au moyen de gnatho-
podes et probablement des pointes inférieures de la
téte agissant comme soc. La nourriture qu’il conte-
nait est expulsée par la femelle. Le manubrium se
trouve alors étalé, les lévres distendues.

Dans la cavité incubatrice de la femelle, on peut
voir par transparence les larves en mouvement conti-
nuel. Elles ne peuvent s’échapper du marsupium car
les oostégites se recouvrent légérement. Il s’agit pour
la femelle de transférer une de ces larves a linté-
rieur de Yorgane du Phialidium qu’elle vient
d’ouvrir.

Elle va d’abord entrouvrir la paire la plus posté-
rieure d’oostégites; cet écartement est souvent accom-
pagné d’une extension de I’abdomen. La téte contre
la gonade ou les tissus du manubrium, elle attend
alors qu’une larve sorte de la cavité incubatrice (les
larves sont peut-étre attirées par le courant d’eau
produit par les pléopodes, qui pénétre 4 ce moment);
cette attente peut durer jusqu’a 10 minutes, mais
dans la plupart des cas une larve vient immédia-
tement.

IL’abdomen de la femelle se recourbe aussitot et
la larve est roulée contre la face externe de la cavité
incubatrice par un mouvement de brossage des pléo-
podes I qui la font progresser vers la téte de la mére.
Les pléopodes sont ensuite relayés, pour le court
trajet restant, par la deuxiéme paire de gnathopodes
qui saisit la larve et la transporte dans la gonade ou
le manubrium, puis referme lorgane. Les pointes
inférieures de la téte jouent apparemment le roéle
de butées pour arréter la larve a I'endroit exact. Le
processus qui vient d’étre décrit est trés rapide, de
Pordre de 1 a 2 secondes.

Le nombre de larves que la femelle d’H. schizo-
geneios dépose en élevage sur un Phialidium n’est

jamais supérieur a 5, et est trés généralement com-
pris entre 1 et 3. Le nombre de larves trouvées
dans les péches de plancton ne dépasse également
pas ces chiffres. La limitation est effectuée par la
femelle elle-méme, qui abandonne rapidement la
méduse aprés avoir déposé les larves. Celles-ci
peuvent étre pondues au méme endroit, dans le
manubrium ou une grande gonade, ou bien a des
emplacements différents (gonade et manubrium, ou
dans plusieurs gonades).

Certaines femelles d’H. schizogeneios portant des
larves, gardées longtemps en 1’absence de Phiali-
dium, montrent un comportement différent. Ces
femelles, aussit6t aprés avoir pénétré a lintérieur
du Phialidium, déposent leurs larves (souvent en
nombre élevé : 3 ou 4) en un point quelconque de
Pombrelle puis font des tentatives pour rabattre avec
les gnathopodes un peu de tissu ombrellaire sur les
larves, comme elles le font dans les pontes normales
pour refermer la gonade ou le manubrium ouverts.
On reconnait 1a les caractéres d’une « action &
vide », c’est-a-dire d’une séquence du comportement
qui se produit de facon hors de propos car elle est
déclenchée par un stimulus faible et non spécifique,
le « seuil d’énergie spécifique » correspondant étant
considérablement abaissé. I1 est vraisemblable que
c’est 1’absence d’héte qui conduit a 1’abaissement
de ce seuil. La séquence de ponte se déclenche alors
dés que la femelle est en présence de tissu ombrel-
laire.

5° FUITE DE LA FEMELLE

La ponte d’un nombre limité de larves est suivie
d’une fuite de la femelle qui gagne rapidement le
bord de I'ombrelle et quitte celle-ci de la méme
maniére que lors du contact avec un animal qui
n’est pas un Phialidium : elle étend son corps, accé-
léere le mouvement de ses pléopodes et lache le
Phialidium, ce qui a pour effet de la projeter loin
de la méduse.

11 faut remarquer que la femelle est absolument
incapable de reconnaitre si un Phialidium est déja
occupé par d’autres larves. Si on laisse dans le
méme cristallisoir une femelle pondeuse et un Phia-
lidium, on retrouve aprés quelques heures la méduse
couverte de larves, pondues a plusieurs reprises.
J’ai pu ainsi obtenir la ponte de plus de 20 larves
sur un méme Phialidium; quand la femelle expulse
du manubrium les proies qu’il contient, les larves
qui peuvent s’y trouver sont retirées avec le reste.
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Dans le plancton cette surinfestation par la méme
femelle a peu de chances de se produire, le Phiali-
dium quitté n’étant pas retrouvé, mais une nouvelle
ponte par une femelle différente est possible.

6° SPECIFICITE DE L’ASSOCIATION

La Leptoméduse Phialidium est I’héte habituel
d’H. schizogeneios a Villefranche. Comme on le
verra plus loin, il y a une bonne corrélation entre
la présence de cette méduse et celle de PHyperia
dans les péches. J’ai pu cependant observer en de
rares occasions H. schizogeneios en place dans deux
autres méduses : Leuckartiara nobilis Hartlaub et
Liriope tetraphylla (Chamisso et Eisenhardt).

Leuckartiara nobilis est une Anthoméduse, de
forme élevée et de taille plus grande que Phialidium :
elle atteint 30 mm de hauteur. Son ombrelle posséde
un processus apical, ses 4 canaux radiaires sont
larges et rubannés. Elle est présente en surface &
Villefranche a la fin de I’hiver, et a été abondante
en mars-avril 1964; a ceite époque, 3 exemplaires
parasités par H. schizogeneios ont été trouvés dans
le plancton a quelques jours d’intervalle, le pre-
mier avec deux Hyperia au stade II, le deuxiéme :
cing (3 au stade II, 1 au stade IV et 1 au stade V)
et le troisiéme : un au stade IV.

Les jeunes au stade II se tenaient dans les canaux
radiaires, le canal marginal et méme la base des
tentacules, qui est creuse; a ce stade, en effet, leur
taille n’est que la moitié de la largeur de ces canaux.
Plus tard ils se tiennent accrochés a la sous-
ombrelle. Les larves ont de toute évidence été pon-
dues dans le manubrium, d’ot1 elles ont gagné ensuite
les canaux radiaires. Cette méduse est beaucoup
plus fragile que Phialidium, et son élevage n’a pu
étre poursuivi que quelques jours.

Liriope tetraphylla est une Trachyméduse assez
abondante a Villefranche, surtout au printemps et
en automne; elle est parfois présente en grand
nombre dans les péches. Ce n’est pas un héte habi-
tuel d’H. schizogeneios : ses contractions violentes,
ses tissus fermes, ses gonades foliacées et son
pédoncule stomacal (pseudo-manubrium) long et
étroit ne sont pas des caractéres favorables pour la
ponte et le développement de ’Hyperia. J’ai essay¢
a plusieurs reprises de faire pondre en élevage une
femelle privée de Phialidium sur Liriope : dés que
la femelle s’accroche a la méduse elle est chassée
par les violentes contractions de l’ombrelle, et ne

peut ainsi se maintenir en place plus de quelques
secondes. Le seul endroit possible pour la ponte
est le manubrium (les gonades sont trés minces),
difficilement accessible & Pextrémité du long pédon-
cule stomacal qui le place en-dessous du bord
ombrellaire. Chaque essai de ponte de la femelle
sur Liriope était précédé et suivi d’un essai de
ponte sur Phialidium afin de vérifier que la femelle
¢tait dans son état normal et qu’elle avait encore
des larves disponibles dans la cavité incubatrice.
Quatre fois pourtant j’ai trouvé dans le planc-
ton entre 1 et 3 jeunes H. schizogeneios (stades II
et IT1) en place dans le manubrium vrai de Liriope
tetraphylla. Les Liriope étaient alors trés abon-
dantes dans les péches, alors que les Phialidium
en étaient absents. Ces Liriope parasitées ont pu
étre élevées quelques jours. Les Hyperia étaient par-
faitement vivants et en place dans le manubrium,
dans lequel ils se tenaient en permanence, sauf pour
de bréves sorties sur le pédoncule stomacal a la fin
(le manubrium était alors trés abimé par les Hype-
ria). La femelle peut donc, dans certaines condi-
tions, parvenir a déposer ses larves sur Liriope.

7° DISCUSSION

Les résultats précédents peuvent étre résumés
dans le tableau I. Ils ne constituent qu’une premiére
approche de 1’étude de ce comportement de ponte,
dont certaines séquences demanderaient une expé-
rimentation plus poussée. Ainsi la nature du stimu-
lus qui incite la femelle a quitter le Phialidium apres
la ponte d’un petit nombre de larves est encore
inconnue. De méme la part de I’apprentissage reste
a établir. On peut envisager par exemple que la
découverte d’'une gonade ou du manubrium se
fasse plus rapidement aprés un certain nombre
de pontes.

Dans les conditions normales, les différentes
séquences du comportement de ponte, avec pour
chacune ses stimuli significatifs, apparaissent comme
autant de filires qui permettent a la femelle de
sélectionner une méduse d’une espéce convenable et
d’v déposer la larve au meilleur endroit. Mais on
a vu que, lorsque les Phialidium venaient & manquer
dans le plancton, ce qu’on pourrait appeler avec
THorPE (1956) le « seuil d’énergie spécifique »
(« specific action potential ») de certaines séquences
du comportement de ponte était considérablement
abaissé. A ce moment, d’autres stimuli voisins
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TaBLEAU [
Ne Evocateur Action Objet manipulé ou vu
1. Larves dans la cavité in-{Activité d’exploration. Animaux transparents
cubatrice. d’un certain volume.
2, |Tissu' ombrellaire de|Accrochage. Ombrelle.
Phialidium.
3. Contraction de ’ombrelle.| Mise en rotation de ’om-| Ombrelle contractée.
brelle.
4. Fente ombrellaire. Exploration de la sous-|Sous-ombrelle.
ombrelle.
5. Organe avec cavité + li-|Ouverture de 1’organe. Gonade ou manubrium.
quide gastro-vasculaire.
6. Organe ouvert. Ecartement des oostégites.| Oostégites.
7. Sortie de la larve. Transfert de la larve. Larve.
(Répétition de 7 ou de 4 + 5 4 6 + 7 de une a quatre fois).
8. Ponte d’un nombre suf-|Fuite.
fisant de larves.

peuvent déclencher les mémes séquences. En d’autres
termes, quand I’héte normal fait défaut le compor-
tement peut perdre de sa rigidité, le contact de la
femelle avec une autre méduse ne provoque plus
une « réaction de fuite » et la ponte peut avoir
lien. Les expériences sur la nutrition, qui seront
exposées plus loin, permettent de penser que dans
certains cas, si la méduse est assez grosse, ces larves
déposées sur un héte auquel elles ne sont pas adap-
tées peuvent parvenir au terme de leur dévelop-
pement.

Le comportement de ponte est connu chez un
autre Hypéride, Vibilia armata Bov. (LavaL, 1963).
Chez cette espéce, ce comportement est moins éla-
boré, la femelle se contentant de déposer les larves
a la surface de la Salpe qui est son hoéte. Le dépdt des

larves se fait aussi de facon un peu différente. La
seconde paire de gnathopodes est trop éloignée des
pléopodes I, du fait de I’allongement du corps, pour
prendre leur relais dans le transfert de la larve.
C’est la derniére paire de péréiopodes, adaptée
spécialement, dont les dactyles digitiformes sont gar-
nis de denticulations, qui va saisir la larve a la sortie
de la cavité incubatrice et la faire glisser sur la face
interne de l’abdomen replié jusqu’a la surface de
I’héte. Les autres phases du comportement de ponte
de Vibilia armata (recherche de 1’héte, ponte d’un
nombre limité de larves) sont, par contre, trés sem-
blables. L’étude comparée du comportement de ponte
chez différentes espéces pourrait ainsi apporter des
renseignements sur l’évolution des Hypérides.

III. — COMPORTEMENT DES LARVES

1° LOCALISATION ET NUTRITION

Aussitot aprés la ponte, les larves commencent a
manger le Phialidium. Cette consommation est
imperceptible : le volume de la méduse est en effet
600 fois plus grand que celui d’une larve (dans le
cas d’'un Phialidium de 5 mm de diametre, c¢’est-a-
dire de petite taille).

Si le Phialidium est normalement nourri, il par-
vient aisément a compenser par sa croissance les
pertes de substance que les larves lui font subir; les
tissus des Phialidium, y compris les gonades, régé-
nérent en effet facilement (ScHMID et TARDENT, 1971).
Pour mettre en évidence cette nutrition des larves,
on peut lamplifier expérimentalement en faisant
pondre une vingtaine de larves par la méme femelle
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sur un Phialidium; la prédation est alors multipliée
par vingt et devient appréciable : en deux jours les
gonades et le manubrium disparaissent, et en quel-
ques jours la méduse, qui ne peut plus se nourrir, est
complétement dévorée.

Dans certains cas on peut observer directement
sous le binoculaire Ia larve en train de manger une
gonade, qu’elle déchiquette. Les larves qui se trou-
vent a l'intérieur du manubrium sont peu visibles;
il est possible qu’elles se nourrissent des proies qui
viennent rapidement garnir le manubrium.

Les larves ne restent pas a I’endroit ot elles ont
¢té déposées. Une larve qui a été pondue dans une
gonade la mange et finit par en ressortir pour aller
manger une autre gonade ou pénétrer dans le manu-
brium; et inversement les larves du manubrium
finissent par se rendre sur les gonades. Celles qui
ont été déposées par la femelle, 4 la suite d’une
« action a vide », en un point quelconque de I’om-
brelle ne sont d’ailleurs pas longues & trouver ces
organes, oll on les retrouve toujours moins d’une
heure aprés la ponte.

2° DETERMINATION
DE LA LOCALISATION DES LARVES

On peut se demander si la ponte 4 un endroit
précis du Phialidium (gonade ou manubrium) ne
correspond pas 4 une nécessité pour les larves. Par
exemple une substance, présente dans ces organes
(dans les cavités remplies par le liquide gastro-
vasculaire), pourrait étre indispensable a la meéta-
morphose des larves. Quelques expériences permet-

3

tent de répondre i ces questions.

Vingt larves sont pondues entre 16 heures et 19 heures
et sont transférées artificiellement sur plusieurs méduses,
traitées de fagon différente, mais élevées dans les mémes
conditions de nutrition (métanauplius d’Artemia), de tem-
pérature et de salinité. Le premier lot, qui va servir de
témoin, est constitué par 3 Phialidium complets, en
excellent état, de 3,2 mm, 5 mm et 4,5 mm de diamétre,
qui recoivent respectivement 1, 2 et 4 larves. On va leur
comparer 2 Phialidium de 4,5 et 5 mm dont on a enlevé
les gonades et le manubrium, et qui regoivent chacun
3 larves. De plus, une larve a été déposée sur un Phiali-
dium de 5,5 mm auquel on n’a laissé qu’une gonade (les
3 autres et le manubrium ont été enlevés). Deux autres
sont déposées sur un morceau de tissu ombrellaire de
Phialidium. Enfin, deux Obelia sp. (qui appartiennent i
la méme famille que Phialidium) sont pourvues de 1
a 3 larves.

A. — Développement des témoins.

Sur les Phialidium intacts, les larves se métamor-
phosent toutes aprés un jour et demi. La présence
des larves n’entrave pas de facon apparente le déve-
loppement des méduses, dont le diamétre s’accroit.
Le Phialidium de 3,2 mm passe a 3,5 mm; la larve
unique, pondue dans le manubrium, y reste jusqu’a
la métamorphose, se nourrissant vraisemblablement
des Artemia qui s’y trouvent : le manubrium reste
intact, les gonades, trés petites a 'origine, doublent
de volume en un jour et demi.

Le Phialidium qui avait recu 2 larves passe de
5 a 5,56 mm durant cette période; les larves demeurent
également dans le manubrium. Enfin, le Phialidium
de 4,5 mm habité par 4 larves s’accroit jusqu’a
5,2 mm lors de la métamorphose des larves, qui
restent aussi dans le manubrium; la taille des
gonades augmente.

B. — Développement des larves
sur Phialidium
sans gonades ni manubrium.

Les larves qui se développent sur ces Phialidium
se métamorphosent normalement aprés un jour et
demi, comme les témoins. Les tissus des gonades et
du manubrium ne contiennent donc pas une sub-
stance nécessaire a la métamorphose.

Les larves se tiennent la plupart du temps en des
endroits quelconques de 'ombrelle; a certains mo-
ments cependant, on peut en observer une a I’empla-
cement du manubrium. Pendant l’expéfience, les
Phialidium diminuent rapidement de diamétre
celui de 4,5 mm passe a 4,2 mm aprés 12 heures, et
ne mesure plus que 3,8 mm 36 heures apreés la ponte.
Les chiffres correspondants pour celui de 5 mm sont
4,7 et 4,3 mm. La comparaison avec le Phialidium
de 5,5 mm qui n’a plus qu’'une gonade permet de voir
que les Hyperia contribuent a cette diminution
la larve ne mange que la gonade présente, de sorte
que le diameétre de 'ombrelle s’est accru légérement
(jusqu’a 5,7 mm) 12 heures aprés la ponte, pour
diminuer ensuite jusqu’a 53 mm au bout de
36 heures, par suite de la non-alimentation de la
méduse privée de manubrium.

Quand les gonades et le manubrium ne sont pas
présents, les larves mangent donc I'ombrelle. On ne
peut écarter cependant I’hypothése selon laquelle
une substance indispensable a4 la métamorphose se
trouverait dans le liquide gastro-vasculaire, qui est

encore accessible a I’emplacement du manubrium.
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C. — Développement des larves
placées sur du tissu ombrellaire.

Pour obtenir du tissu ombrellaire pur, on a
découpé un quadrant d’ombrelle a P’intérieur du sec-
teur délimité par deux canaux radiaires et le canal
marginal d’un Phialidinm.

Les 2 larves déposées sur ce morceau de tissu le
mangent rapidement, ce qui a obligé a le renouveler
deux fois avant la métamorphose. Celle-ci a en effet
eu lieu, chez les deux larves, avec un léger décalage
(moins d’une dizaine d’heures) par rapport aux
témoins cependant. Ce décalage peut s’expliquer par
le fait que le deuxiéme quadrant de remplacement
a été dévoré plus vite qu’il n’avait été prévu et que
les larves sont restées plusieurs heures sans nour-
riture avant de recevoir le troisiéme morceau
d’ombrelle. ‘

Le liquide gastro-vasculaire ne contient donc pas
une substance nécessaire a la métamorphose des
larves.

D. — Développement des larves
sur Obelia.

Les larves déposées artificiellement sur Obelia se
développent normalement, et se métamorphosent
aprés un jour et demi comme les témoins. Dans

les deux cas, elles ont mangé une partie des
gonades.

On peut donc affirmer, aprés cette expérience,
que les tissus de Phialidium eux-mémes ne con-
tiennent pas une substance spécifique nécessaire a la
métamorphose.

CONCLUSION

Nous pouvons maintenant donner une réponse
assez vraisemblable a la question pourquoi la
femelle d’H. schizogeneios dépose-t-elle ses larves
dans les gonades ou le manubrium du Phialidium?
Ce n’est pas parce qu’il s’y trouve une substance
indispensable aux larves, mais simplement parce que
les gonades ou le contenu du manubrium sont les
plus riches en éléments nutritifs. En effet, une
petite quantité de cette nourriture est suffisante pour
conduire a la métamorphose, alors que, pour arriver
an méme résultat, une quantité appréciable de tissu
ombrellaire est nécessaire. On peut dire que les
gonades ou le contenu du manubrium « protégent »
en quelque sorte le Phialidium de la prédation des
larves par leurs qualités nutritives; ce sont de plus
des sources de nourriture riche continuellement
réapprovisionnées, par la croissance pour les gona-
des, par la capture des proies pour le manu-
brium.

IV. — COMPORTEMENT DES JEUNES

Les descriptions qui suivent sont le résultat de
trés nombreuses observations d’individus en élevage.
Le plus grand nombre d’entre elles ont été faites a
I'occasion du changement d’eau journalier. Ce sont
des examens de courte durée (5 a 10 minutes), sauf
lorsque I’animal a présenté a ce moment un
comportement particulier (déplacement, nutrition,
mue, etc.); dans le cas contraire, on a noté simple-
ment sa position, le stade, 1’état du Phialidium, la
présence ou 'absence d’une exuvie. Plus d’un millier
d’observations de ce genre ont été réunies; elles ont
été complétées par des observations de plus longue
durée, dans diverses circonstances, pour étudier les
différents comportements du jeune.

1° DUREE DE L’ASSOCIATION
AVEC L’HOTE

La totalité du développement du jeune, de la mue
larvaire a la mue de puberté, va se dérouler sur le
Phialidium sur lequel la femelle I'a déposé. 11 ne
va plus quitter ce support, oi vont s’accomplir les
différents actes de la phase juvénile, et en particulier
les mues et la nutrition.

Le développement complet d’H. schizogeneios est
rapide : entre 15 jours et 1 mois pour les tempéra-
tures rencontrées en Méditerranée (LavaL, 1968), de
sorte que toute la croissance de I’animal peut s’effec-
tuer sur un seul Phialidium; certains exemplaires en
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bon état de cette Leptoméduse peuvent en effet étre
conservés plus d’un mois en élevage lorsqu’ils sont
convenablement nourris. On ne connait pas la longé-
vité de la méduse dans le plancton, mais elle est
certainement égale ou supérieure a ce temps. Phia-
lidium gregarium atteint la maturité sexuelle en
3 semaines et une durée de vie de 3 mois maximum
(RooseN-RUNGE, 1970).

2° LOCALISATION ET POSTURE
DES JEUNES

L’emplacement des jeunes sur la méduse varie avec
I’Age. La taille trop grande du jeune aprés la meta-
morphose ne lui permet plus de rester dans les

Fic. 3. — Hyperia schizogeneios juv. (stade IV &), en
place sur son héte, une Leptoméduse du genre Phiali-
dium (diamétre de lombrelle : 7 mm). Composé d’aprés
photographies.

Fi16. 3. — Hyperia schizogeneios juv. (stage 1V &), in
location in the host, a Leptomedusa of the genus Phia-
lidium (diameter of the umbrella : 7 mm). Drawn
from photographs.

gonades. 11 se tient alors soit accroché a la sous-
ombrelle, soit beaucoup plus fréquemment, jusqu’au
stade V compris, dans le manubrium ou se trouve
une nourriture abondante, ou contre les gonades.
Quand plusieurs jeunes sont sur le méme Phialidium,
ils peuvent étre ensemble dans le manubrium lorsque
leur taille n’est pas trop grande (stade II); par la
suite, on n’y trouve qu’un individu a la fois, les
autres se tenant accrochés a la sous-ombrelle. On
n’observe pas de compétition entre les Hyperia d’'un
méme Phialidium; ils ne cherchent pas a s’éliminer
ni 4 se disputer la nourriture.

La position « de repos » du jeune accroché a
Pombrelle est la méme que. celle observée par
BowwMmax ef al. (1963) chez Hyperia galba : I’animal
se tient le dos contre Pombrelle, suspendu par les
péréiopodes VI et VII retournés vers le haut; les
péréiopodes V peuvent compléter l’accro-
chage (fig. 3). Le jeune peut se déplacer dans
cette position pour effectuer de courts tra-
“jets sur la sous-ombrelle. Mais il peut égale-
ment basculer, le corps pivotant autour de
Pinsertion des péréiopodes VI et VII, pour
se retrouver le ventre face aux tissus de
Pombrelle, accroché a ceux-ci par tous ses
péréiopodes. C’est dans cette position qu’il
peut passer sur l’ex-ombrelle, ou bien
écarter les lévres du manubrium pour y pé-
nétrer, ou manger une gonade. La position
de repos lui permet par contre d’étendre
Pabdomen, ce qui autorise des battements
de pléopodes de plus grande amplitude,
favorisant peut-étre Il'oxygénation des
branchies.

3° MUES

Les mues de I’Hyperia se déroulent sur la sous-
ombrelle. I’animal se place dans la position de
repos; il est donc suspendu, le dos contre 'ombrelle,
par les péréiopodes VI et VII, dont les dactyles
s’ancrent fermement dans les tissus. L’ancienne cuti-
cule se fend derriére la téte et sur les cotés, a la
limite entre les tergites et les sternites. L’Hyperia
décolle alors la partie postérieure de son corps de
Pexuvie, et en dégage les péréiopodes VII puis VL
A ce moment critique, lanimal ne tient plus au
Phiglidium que par Uexuvie des péréiopodes VI et
VII dont les extrémités sont plantées dans 'ombrelle.
Cette phase ne dure pas longtemps, car le jeune
continue a sortir de I’exuvie et plante alors les dac-
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tyles des péréiopodes VII dans 'ombrelle, a travers
la membrane articulaire qui sépare les péréionites
V et VI de P’exuvie. 11 se gonfle et s’étire, continuant
de se dégager jusqu’a ce qu’il puisse, cinq minutes
plus tard, accrocher directement dans Pombrelle ses
péréiopodes VII, bientét suivis par les péréio-
podes VI.

11 s’est ainsi entiérement libéré de son exuvie, qui
finit par tomber, décrochée par les contractions du
Phialidium. Le gonflement par absorption d’eau va
encore se poursuivre un certain temps, amenant
PHyperia a son volume définitif.

4° NUTRITION

L’étude de la nutrition des jeunes Hyperia permet
d’apporter des éléments positifs sur la nature de
P’association. Seule la description des phénoménes
sera abordée dans ce paragraphe; leur aspect quan-
titatif sera traité plus loin.

On a vu que les larves mangeaient les gonades ou
le contenu du manubrium de la méduse. Aprés la
métamorphose, les jeunes se nourrissent plus rare-
ment aux dépens des gonades. Ils leur préférent
les proies capturées par le Phialidium, qu’ils déro-
bent A celui-ci avant qu’elles arrivent au manubrium,
ou qu’ils vont chercher dans cet organe.

Les jeunes Hyperia ne s’alimentent pas continuel-
lement : la quantité de nourriture qu’ils trouvent sur
la méduse dans les conditions normales dépasse
leurs besoins. Aussi le comportement des jeunes lors
de la capture des proies par le Phialidium est diffé-
rent selon leur « appétit ». Ou bien ’Hyperia reste

V. NATURE

1° DEFINITIONS

Les auteurs qui ont étudié les associations d’étres
vivants les ont classées en plusieurs catégories et
ont cherché & voir si certaines d’entre elles ne dif-
féraient que par leur degré, ou si au contraire leur
nature était fondamentalement distincte. Malheureu-
sement, I'accord ne s’est pas fait sur les critéres a
employer pour distinguer les catégories. Les uns se
fondent sur la dépendance plus ou moins étroite des
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indifférent, méme si la proie est ramenée par un
tentacule proche; ce n’est que plus tard qu’il ira
chercher sa nourriture dans le manubrium, a l'inté-
rieur méme si sa taille le lui permet, ou en écartant
les lévres s’il est plus grand. Ou bien les contractions
du tentacule puis de 'ombrelle qui suivent la capture
d’un animal alertent ’'Hyperia, qui se met aussitol
en mouvement et va saisir la proie sur le bord de
Pombrelle, ou la cueillir sur les lévres du manubrium
pour la dévorer ensuite.

Si trois ou quatre jeunes sont présents sur le méme
Phialidium, il est courant d’observer certains d’entre
eux en train de manger la méme proie, leurs piéces
buccales finissant par venir en contact a la fin de
Pingestion. '

Les proies données aux Phialidium en élevage
étaient des métanauplius d’Artemia, des petits copé-
podes vivants (0,8 mm) ou des moitiés de copépodes
plus gros, des chaetognathes, des larves plancto-
niques diverses. Toutes sont dévorées rapidement
par les Hyperia, sauf les copépodes entiers qui sont
longuement tournés entre les gnathopodes jusqu’a ce
qu'une fente ou un point moins dur soient trouvés,
permettant I’attaque des piéces buccales.

Si le Phialidium n’est pas nourri ou méme si on
lui donne une quantité insuffisante de nourriture, les
choses se passent différemment. Les Hyperia n’ont
pas d’aversion pour la substance du Phialidium,
qu’ils mangent a défaut d’autre nourriture. On peut
obtenir le développement complet de UHyperia en
le nourrissant uniquement de Phialidium (plusieurs
méduses sont alors nécessaires). Mais il faut remar-
quer qu’une petite quantité de nourriture riche déro-
bée au Phialidium suffit 4 Iamphipode pour par-
venir au méme résultat.

L’ASSOCIATION

partenaires, d’autres sur les avantages ou les incon-
vénients de D’association, d’autres encore adoptent
un point de vue écologique. De ce fait, une catégorie
de T'un englobe souvent des parties différentes de
plusieurs catégories d’un autre, alors que les mémes
noms (commensalisme, parasitisme, etc.) sont em-
ployés pour désigner des concepts différents.
Dans ces conditions je ne peux que faire le choix,
évidemment discutable, de certains critéres et don-
ner des définitions, afin d’éviter les querelles de
mots. Les définitions qui suivent sont inspirées des



62 PHILIPPE LAVAL

travaux de CAULLERY (1922), Baer (1952), CAMERON
(1956) et MANSUETI (1963), qui sont parmi ceux qui
ont publié des synthéses sur la question. Les noms
donnés a chaque catégorie sont choisis arbitraire-
ment parmi ceux employés le plus fréquemment pour
qualifier des catégories 4 peu prés équivalentes.

Les associations entre deux ou plusieurs étres
vivants qui me paraissent avoir un dénominateur
commun sont les associations continues et intimes,
que je nommerai, avec beaucoup d’auteurs, « sym-
bioses », au sens le plus large. Parmi ces symbioses
s.l., on peut distinguer trois grandes catégories, qui
peuvent étre subdivisées. Ces catégories sont les
suivantes :

Mutualisme-symbiose : une association continue et
intime, dont les deux partenaires tirent avantage. Le
terme de mutualisme s’appliquera aux associations
ou les partenaires gardent leur indépendance physio-
logique, celui de symbiose (sensu stricto) a celles
ou ils la perdent.

Commensalisme - inquilinisme : une association
continue et intime, dans laquelle I'un des parte-
naires est avantagé sans que l'autre subisse de pré-
judice. Le mot commensalisme sera utilisé pour
qualifier I'aspect avantageux (surtout pour la nutri-
tion) de Passociation, celui d’inquinilisme lorsqu’il
y aura seulement localisation & lintérieur d’une
cavité de I'hdte; on parlera de phorésie lorsque
Phéte ne constitue qu’un support.

Parasitisme : une association continue, intime et
nécessaire, dans laquelle ’'un des partenaires vit aux
dépens de I’autre.

Ces définitions montrent que ces trois catégories
ne se distinguent que par le caractére avantageux
ou non de I’association. Pour la plupart des auteurs,
ces catégories ne représentent que trois termes d’une
série continue, et CAULLERY (1922), Paris (1955)
donnent plusieurs exemples qui montrent que la
limite est souvent difficile a tracer. CAULLERY (1922)
et MANSUETI (1963), parmi d’autres, qualifient méme
ces limites d’arbitraires. Je ne pense pas que les
catégories elles-mémes le soient : elles correspondent
a des différences réelles; mais comme les critéres
employés (bénéfice ou préjudice que les partenaires
retirent de I’association) sont souvent trés difficiles
4 apprécier objectivement, le choix d’une dénomi-
nation est dans ces conditions souvent arbitraire.

Nous pouvons maintenant revenir a l’association
H. schizogeneios/Phialidium et essayer de la classer
dans l'une des catégories.

Nous possédons déja certains éléments. Tout
d’abord l’association est continue et intime : ’'Hype-
ria effectue toute sa croissance sur son héte. C’est
donc ce que nous avons appelé une « symbiose »
au sens large. Il s’agit de déterminer si I’héte tire
bénéfice de P'association ou s’il subit un dommage.

I’Hyperia mange les gonades de la méduse, ou le
contenu du manubrium, ou dérobe des proies 4 son
héte. 11 semble donc que celui-ci subisse un certain
préjudice. Cependant, ce préjudice est peut-étre
négligeable; il serait possible par exemple que les
gonades mangées régénérent rapidement, et que les
proies ou la nourriture prises a la méduse consti-
tuent un surplus dont elle pourrait se passer. On
peut méme se demander, bien que cela paraisse
improbable, si la méduse ne retire pas un certain
avantage de Passociation. Pour répondre & ces ques-
tions, il nous faut évaluer les déprédations de
IHyperia, et comparer les méduses habitées par

Iy

Pamphipode a celles qui sont libres.

2° ETUDE EXPERIMENTALE

A. — Principe.

Si Pamphipode cause un préjudice a la méduse
(prélévement des tissus ou de la nourriture), ces
dommages doivent se traduire par des altérations de
la croissance de I'hdte. En comparant les courbes de
croissance de Phialidium avec et sans Hyperia, on a
le moyen de voir si la présence de I'Hypéride est
néfaste, bénéfique ou indifférente pour le Phialidium,
et dans quelle mesure son action s’exerce.

Pour mesurer la croissance de la méduse, j’ai eun
recours a4 une méthode qui donne des résultats
approchés, mais qui a Pavantage d’étre relativement
simple et rapide, et utilisable sur Panimal vivant,
avec un minimum de manipulations, sans risquer de
rompre l’association.

L’ombrelle d’un Phialidium en mauvais état ou
non nourri diminue de diameétre, cette régression
pouvant aller jusqu'a la disparition compléte. De
méme lorsqu’on enléve un morceau de tissu ombrel-
laire, on assiste & une soudure des bords de la
blessure, ce qui a pour effet de diminuer le diamétre
de 'ombrelle. En régle générale, toute perte légére
de substance n’affecte pas la forme générale de I’ani-
mal, qui est capable de reconstituer les parties man-
quantes (ScuMID et TARDENT, 1971); il en résulte
seulement une diminution de taille, ce qui se traduit
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par une diminution de diamétre. De méme lorsque
la méduse n’est pas nourrie, les pertes par respi-
ration et excrétion ne sont pas compensées et le
diameétre diminue.

Le diamétre de I'ombrelle est donc un indice assez
sensible de l’action de I'Hyperia; si celui-ci mange
une partie de la nourriture que le Phialidium aurait
pu assimiler, ou s’il mange son héte lui-méme, 'aug-
mentation de diamétre doit étre moindre que celle
d’un Phialidium témoin recevant la méme quantité
de nourriture.

B. — Dispositif expérimental

Dés qu'une femelle porteuse de larves dans sa cavité
incubatrice est découverte dans une péche de plancton,
on s’efforce de réunir au moins une douzaine de Phiali-
dium. Les méduses sont mises en élevage, & raison d’une
par cristallisoir de 150 ml, et nourries. Il est indispen-
sable d’attendre un minimum de 3 jours avant de com-
mencer l’expérience, cette période d’adaptation étant
nécessaire pour que les tentacules, le velum, arrachés
par le filet régénérent et que le diamétre de Pombrelle
se stabilise.

Les méduses sont alors réparties, par tirage au sort,
en deux lots égaux. Chaque Phialidium du premier lot
regoit une larve d’Hyperia; le second lot sert de témoin.
Les larves sont déposées sur les Phialidium selon la
méthode déja exposée précédemment (Lavar, 1968, p. 53).
Les bacs d’élevage sont disposés sur deux rangées, témoins
et traitements alternant, éclairés par la lumiére du jour,
A P’abri du soleil, et maintenus & la méme température
par circulation d’eau & Pextérieur. Chaque matin a la
méme heure, le diamétre de chaque Phialidium est
mesuré, puis la méduse est isolée a la pipette dans un
petit cristallisoir, pendant que le bac est nettoyé, leau
renouvelée et les Artemia ajoutés s’il y a lieu. Ces
Artemia sont ¢élevés dans 3 cuvettes, ensemencées avec un
roulement de 2 jours. Ils sont concentrés par la lumiére
d’une lampe ponctuelle, ce qui permet, le deuxiéme jour,
d’éliminer les individus plus grands nés la veille, qui
manifestent alors un phototropisme négatif.

La mesure du diamétre de ’ombrelle est effectuée sous
la loupe binoculaire au moyen d’un micrométre oculaire.
Cette mesure sur ’animal vivant n’est pas aisée; il faut
attendre que la méduse cesse ses contractions et faire
alors coincider le bord de I’ombrelle avec le zéro du micro-
métre, aprés avoir mis au point. La meilleure méthode
consiste a orienter délicatement la méduse avec une
aiguille montée de fagon qu’elle rencontre le fond avec
I’apex de 'ombrelle, et de profiter du petit temps d’arrét
des contractions qu’elle marque & ce moment. En pratique,
on fait de la sorte un certain nombre de mesures (une
dizaine environ) jusqu’a ce que l’'on obtienne plusieurs
fois le méme chiffre. La précision obtenue n’est certaine-
ment pas supérieure & =5 %, mais comme on fait la
moyenne de chaque lot, les erreurs dues a 1’état plus ou
moins contracté de Pombrelle se compensent, et on obtient
des résultats trés cohérents (décroissance réguliére du

diamétre des Phialidium privés de mnourriture, par
exemple).

Les moyennes de chaque lot ont été éventuellement,
lorsqu’elles différaient trop aprés le tirage au sort, réa-
justées en intervertissant un témoin et un traitement.
Quand, au cours de l’expérience, des Phialidium sont
morts brusquement aprés avoir été infectés par des bac-
téries, alors que leur diamétre variait de fagon normale
auparavant, les chiffres enregistrés avant l’attaque bacté-
rienne ont été conservés.

C. — Résultats.

Les femelles d’H. schizogeneios avec des larves
sont rares dans le plancton de Villefranche (malgré
une fréqence de 3 péches par semaine environ, je
n’ai pu en isoler que 4 ou 5 par an en moyenne).
Lorsqu’on est en possession d’une femelle avec un
nombre suffisant de larves, il n’est pas toujours aisé
de réunir un nombre convenable de Phialidium en
bon état, et encore moins d’en maintenir en éle-
vage suffisamment dans chaque lot aprés plusieurs
semaines.

Ces expériences de mesure des Phialidinm, dans
différentes conditions de nutrition, ont été tentées
9 fois en 6 ans. Trois élevages seulement ont pu étre
réalisés dans de bonnes conditions. Pour une pre-
miére expérience, les Phialidium n’ont pas été nour-
ris, tandis que dans les deux autres on leur a donné
des quantités différentes d’Artemia.

a) Evolution du diamétre
des « Phialidium » non nourris
(fig. 4, A).

Pour cette expérience, 11 Phialidium seulement étaient
disponibles, en élevage depuis 15 4 17 jours avant le
début de ’expérience. Ils ont ¢été répartis en deux groupes :
6 recevant chacun une larve d’Hyperia provenant d’une
méme femelle, et 5 témoins. Parmi ces 5 témoins, 2 sont
morts au début de I’expérience, & la suite d’une infection
bactérienne, et le méme sort est survenu a 'un des trai-
tements; les chiffres correspondants n’ont pas été utilisés.

La figure 4, A montre Pévolution du diamétre
ombrellaire moyen de chaque groupe et les stades
du développement des Hyperia.

On constate que le diameétre des Phialidinum té-
moins décroit de facon quasi linéaire pendant la
durée de l’expérience. On pouvait s’attendre a cette
décroissance, les pertes dues a la respiration et a
Iexcrétion n’étant pas compensées par une assimi-
lation de nourriture. Elle montre par la méme occa-
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sion que la méthode est suffisamment sensible pour
rendre compte de l’évolution des animaux.

Le sort des Phialidium occupés chacun par un
Hyperia est plus intéressant. On peut faire plusieurs
constatations a partir de ces données, et d’autres
réunies pendant I’expérience.

.

1° A la décroissance due a Pinanition s’ajoute
celle, insensible au début, puis de plus en plus
importante, provoquée par les prélévements de ’'Hy-
peria, dont la taille et les besoins alimentaires
s’accroissent a chaque mue. On voit en effet qu’il y a
une corrélation entre les stades de 'Hyperia et les
changements de pente de la courbe.

Tous les Phialidium sont complétement mangés le
9° jour (deux sont déja mangés le 8° jour).

2° L’expérience a ¢té poursuivie avec I'un des
Hyperia, male, a qui ’on a donné de nouveaux Phia-
lidium, non nourris, lorsque le premier a été mangé.
Ce male est parvenu au stade VII 14 jours aprés le
début de ’expérience, aprés avoir entiérement mangé
deux nouveaux Phialidium. Cette durée de dévelop-
pement, a laquelle correspond une température
moyenne de 17,8°, est normale (L.AvaL, 1968), ce qui
montre que pour VHyperia le Phialidium est une
nourriture qui lui permet, si elle est en quantité
suffisante, de se développer normalement.

3° A la fin de 'expérience, les Phialidium témoins,
malgré leur forme plus hémisphérique et leurs
gonades réduites, sont toujours vivants, et non morts
ou presque morts, ce qui changerait la signification
de P’expérience.

On peut donc conclure que le Phialidium, s’il n’est
pas nourri, est rapidement mangé par I’'Hyperia.

b) Evolution du diamétre
des « Phialidinm » peu nourris
(fig. 4, B).

On a utilisé 12 Phialidium : 6 témoins et 6 Phialidium
qui ont re¢gu une larve d’Hyperia provenant d’une méme
femelle. Ces méduses étaient élevées et nourries depuis
5 jours, sauf 2 depuis 4 jours et 1 depuis 3 jours. Leur
diamétre était donc stabilisé.

Chaque Phialidium a été nourri tous les jours avec
la méme ration d’Artemia. Cette ration est propor-
tionnelle au diamétre initial, et a été calculée empi-
riquement, de facon a étre juste suffisante pour
compenser la décroissance de diameétre constatée
dans l’expérience précédente. En d’autres termes,
c’est la ration qui ne provoque ni accroissement ni
diminution de diamétre. Cette quantité, calculée a
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partir des indications données par les expériences
qui n’ont pu étre menées & terme, est de 14 Artemia
pour 10 mm de diamétre ombrellaire. Avec cette
ration le diamétre des témoins est resté pratiquement
constant tout au long de Yexpérience, sauf a la fin
ot il diminue légérement, ce qui est peut-étre dil
a une capacité d’assimilation moins grande des
méduses a la fin de 1’élevage.

Comme le montire la figure 4, B, les Phialidium
sont entiérement dévorés lorsque les Hyperia attei-
gnent le milieu du stade VI, ¢’est-a-dire plus tard que
quand on ne les nourrissait pas (dans lexpérience
précédente, ils étaient tous mangés au début du
stade V).

Ce décalage mis a part, les choses se passent
comme dans la premiére expérience : les change-
ments de pente de la courbe des traitements, qui sont
plus prononcés a chaque mue de PHyperia, montrent
que celui-ci a besoin de plus en plus de nourriture
a4 mesure qu’il grossit. Lorsqu’on fournit un petit
nombre de proies journaliéres a la méduse, cette
nourriture est utilisée au début par I’Hyperia ou
sert 4 compenser les pertes qu’il provoque, ce qui,
dans les deux cas, explique le décalage par rapport
& D’expérience précédente; mais quand amphipode
devient plus gros, les Arfemia donnés a la méduse
ne lui suffisent plus et le Phialidium li-méme est
mangé : si PHyperia ne mangeait que les Artemia,
on observerait seulement une décroissance faible et
réguliére comme précédemment,

On notera accélération du développement avec
laugmentation de la température (cette expérience
a été effectude a une température moyenne de 22,4°,
contre 17,8° pour la précédente); les stades durent
moins longtemps, mais la décroissance du diaméetre
est toujours proportionnelle a la taille de PHyperia,

a

ce qui prouve qu’elle est bien due a la nutrition.

¢) Evolution du diamétre
des « Phialidium » normalement nourris

(fig. 4, C).

Pour cette expérience, on a donné aux Phialidium
une quantité d’Artemia suffisante pour provoquer
une croissance appréciable des témoins. On se trouve
ainsi dans des conditions biologiquement normales.
La ration journaliére est cette fois de 50 Arfemia/
10 mm de diameétre, calculée chaque jour pour le
diameétre qui vient d’étre mesuré. La croissance des
témoins (fig. 4, C) est de la sorte appréciable, tout
au moins pendant la premiére moitié de ’expérience,
car on observe ensuite, comme dans l'expérience
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précédente, une petite diminution due sans doute
aux conditions d’élevage.

Huit Phialidium témoins et huit Phialidium avec
Hyperia ont été utilisés. Quelques méduses des deux lots
sont mortes brusquement (infection bactérienne) & des
dates diverses et leurs diameétres n’ont alors plus ¢té
considérés dans les moyennes.

Les résultats (fig. 4, C) montrent un nouveau déca-
lage de la courbe des traitements : les Phialidium
avec Hyperia sont complétement dévorés entre le 15°
et le 22° jour (dés le 17° jour, il ne reste plus qu'un
seul Phialidium qui n’est mangé que lentement car
I’Hyperia est en mauvaise condition; la partie cor-
respondante de la courbe a été tracée en pointillés
sur la figure 4, C). L’action de 'Hyperia devient nette
a partir du stade VI (elle I’était deés le stade IV
lorsque I’hdte n’était pas nourri, et a partir du
stade V avec un petit nombre d’Artemia). 1.’analyse
de covariance montre que la différence entre les
témoins et les traitements est significative (au seuil
de 5 %) a partir du 10° jour, la variation due aux
différences de taille des Phialidium au début de
Pexpérience étant éliminée.

On observe toujours la méme correspondance entre
les stades et les changements de pente de la courbe
des traitements, mais la décroissance est plus rapide
que dans les expériences précédentes car ’Hyperia
est alors de taille plus importante.

Enfin, il est important de noter que lorsque les
Phialidium sont entiérement mangés, les Hyperia se
trouvent aux stades VI ou VII femelle et VIII male,
c’est-a-dire en majorité subadultes, ou méme adultes
(stade VII femelle).

D. — Discussion.

Ces trois expériences montrent que I'Hyperia vit
et se développe aux dépens du Phialidium, qui finit
par étre mangé aprés un temps plus ou moins long.

L’amphipode mange ce qu’il trouve sur le support
ot1 il a été déposé par la femelle, avec une préférence
pour ce qui est le plus nutritif, et avec une inten-
sité proportionnelle a ses besoins, c¢’est-a-dire surtout
a sa taille. Il ne fait pas de distinction, autre que
celle de la valeur nutritive, entre son hoéte et les
proies capturées par celui-ci.

La taille de I'Hyperia, d’abord négligeable par
rapport & celle du Phialidium, devient considérable
a la fin de la croissance. I’amphipode cause donc
au Phialidium un préjudice de plus en plus impor-
tant : la croissance de la méduse est d’abord ralentie,
puis stoppée lorsque I'amphipode ne lui laisse que
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Péquivalent de la ration minimum déterminée dans
la deuxiéme expérience : 4 partir de ce point d’in-
flexion, la croissance de V’Hyperia se poursuivant,
Phote est lui-méme dévoré sans pouvoir réparer ses
pertes de substance.

Le moment out la méduse est complétement dévo-
rée dépend évidemment de plusieurs facteurs : taille
du Phialidium au moment du dépét des larves,
nombre de larves, température (qui conditionne la
durée du développement de I’Hyperia), et quantité
et qualité de la nourriture capturée par I’héte. La
derniére expérience, réalisée avec 50 Ariemia/10 mm
de diametre et par jour (pour laquelle, rappelons-le,
la croissance des témoins n’était pas tout a fait nor-
male i la fin) montre qu'un Hyperia peut, dans ces
conditions d’élevage, atteindre le stade subadulte ou
méme adulte. Il est difficile d’évaluer la quantité de
nourriture que peut capturer un Phialidium dans le
plancton, mais il semble que, au moins lorsqu’il n’y a
qu'un Hyperia par Phialidium, on puisse affirmer
que Pamphipode effectue, dans les conditions nor-
males en mer, tout son développement, de la larve
a P’adulte, sur une seule meéduse.

Méme si le Phialidium n’est pas complétement
dévoré a ce moment, les exigences d’'un Hyperia
adulte sont alors beaucoup trop grandes pour que la
méduse subvienne a ses besoins tout en continuant
a assurer sa croissance propre. Les élevages montrent
quun male adulte est capable de dévorer entiére-
ment un Phialidium en une dizaine d’heures. 11 parait
donc certain que I’Hyperia finit t6t ou tard par
dévorer son hote, sans doute aux environs du mo-
ment ot il devient adulte. Il est probable qu’il
recherche alors de nouveaux Phialidium pour conti-
nuer son développement, de la méme maniére que
la femelle pondeuse trouve de nouveaux hotes pour
y déposer ses larves. Les males adultes acceptent
d’ailleurs en élevage une nourriture variée. C’est
ainsi que je les ai vus dévorer également d’autres
méduses (la Trachyméduse Liriope tetraphylla), un
Cténophore (Bolina hydatina), une Annélide péla-
gique (Tomopteris sp.). Il est donc vraisemblable
que les males adultes deviennent prédateurs lorsque
leur développement est achevé.

3° CONCLUSION

L’association entre H. schizogeneios et la Lepto-
méduse Phialidium est :

— continue (la plus grande partie, sinon la tota-
lité, du développement se déroule sur son hote);
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— intime (’Hyperia vit 4 l'intérieur du corps de
son hoéte, dans les gonades ou le manubrium, ou
agrippé a sa paroi quand sa taille devient plus
grande);

— nécessaire a 'Hyperia car elle lui procure sa
nourriture, et le support dont la larve, qui ne peut
mener une vie pélagique libre, a besoin avant sa
métamorphose;

— désavantageuse pour I’héte dont la nourriture

VI. — LE CAS

1° DONNEES BIBLIOGRAPHIQUES

Si Passociation d’H. schizogeneios avec la Lepto-
méduse Phialidium n’a fait jusqu’ici Pobjet d’aucun
travail, une autre association comparable est par
contre connue depuis fort longtemps : c’est celle
d’Hyperia galba (Mont.) avec diverses Scyphomé-
duses. De nombreux auteurs (28 4 ma connaissance)
Pont signalée, mais ils ne fournissent pas de rensei-
gnements sur sa nature,

Les différentes Scyphoméduses sur lesquelles on trouve
H. galba sont, par ordre de fréquence décroissante : Rhi-
zostoma pulmo (Macri), Aurelia aurita (L.), Cyanea capil-
lata (L.), Chrysaora hysoscella (L.) et Pelagia noctiluca
(Forsk.).

HoLLowpay (1946), comme les autres auteurs dont on
vient de parler, n’a pu élever la méduse (découverte morte
sur une plage), mais sa publication contient des données
nouvelles : un dessin d’une larve d’H. galba provenant de
la cavité incubatrice d’une femelle, et un dessin des
amphipodes en place dans les cavités sous-génitales d’une
Rhizostoma. La larve figurée par HoLLowpay est de toute
évidence une larve protopléon, ce qui permet de penser
que la biologie de cette espéce doit présenter des points
communs avec celle d’H. schizogeneios. En ’absence d’¢le-
vages qui permettraient de résoudre le probléme de la
nature de l’association, HoLLowDAY ne peut que poser
des questions.

D’autres sont moins prudents et qualifient sans preuves
expérimentales P’association de parasitisme, de commen-
salisme ou de semi-parasitisme, souvent sans définir ces
termes. Certains, moins nombreux, préférent ne formuler
que des hypothéses : pour ORrToN (1922), il est vraisem-
blable que les Hyperia mangent la nourriture de la
méduse; c’est également a cette opinion que se range
Harpy (1956).

11 faut attendre le travail de Danr (1959) pour obtenir
de nouvelles données. Cet auteur a fait des coupes histo-
logiques d’H. galba et a pu observer de nombreux némato-
cystes, du méme type que celui de 1’héte, la méduse

est détournée et la substance ingérée, avec une inten-
sité croissante, lui causant un préjudice négligeable
au début, mais devenant vite apparent et grave, et se
terminant inéluctablement par sa consommation
compléte.

Parmi les « symbioses » au sens large, cette
association entre donc dans la catégorie que nous
avons définie sous le nom de parasitisme.

D’HYPERIA GALBA

Cyanea capillata, dans le tube digestif du crustacé.
C. capillata se nourrit parfois d’autres méduses, mais
leurs nématocystes sont d’un type différent du sien. DanL
en conclut qu’H. galba est un véritable ecto-parasite.

Plus récemment, BowMax ef al. (1963) ont eu Pocca-
sion d’examiner en aquarium des H. galba vivant sur
Cyanea capillata. Ils ont noté que I’amphipode peut se
déplacer sur la sous-ombrelle ou ’ex-ombrelle; il se tient
la plupart du temps prés du bord de l’ex-ombrelle dans
une position renversce, la face dorsale contre la méduse,
accroché par ses péréiopodes V a VII. Ils n’ont pas réussi
4 observer la nutrition de ’amphipode, mais pensent que
celui-ci ne peut pas manger 'ombrelle dans cette posi-
tion renversée, et doit plutét se nourrir des tentacules ou
des bras oraux.

Enfin, METZ (1967) a observé que dans certains cas les
gonades d’Aurelia aurita peuvent étre dévorées par les
Hyperia galba agés, qui se tiennent dans les cavités
sous-génitales ou dans les gonades. La disparition des
méduses a la fin de la saison serait due a Dinfestation
par les Hyperia.

2° COMPARAISON
AVEC H. SCHIZOGENEIOS

Le cas d’Hyperia galba présente des similitudes
frappantes avec celui d’H. schizogeneios : vie sur des
méduses, larve protopléon, posture identique sur
Iombrelle. Cela permet de penser que ses rapports
avec son hote ne doivent pas étre trés différents de
ceux d’H. schizogeneios, c’est-a-dire qu’il doit man-
ger la nourriture de la méduse ou a défaut la
méduse elle-méme.

La nutrition d’Aurelia aurita, étudiée par ORTON
(1922) puis SouTHWARD (1955), présente des parti-
cularités extrémement favorables pour PHyperia.

ORTON (1922) a montré qu’durelia aurita capture par
ses surfaces ex-ombrellaire et sous-ombrellaire les orga-
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nismes de petite taille du plancton, des diatomées aux
copépodes, en passant par les diverses larves de mol-
lusques, polychétes, crustacés, etc. Ces organismes sont
englués dans un mucus et convoyés grice 4 des mouve-
ments « ciliaires » (en réalité flagellaires, cf. SOUTHWARD,
1955) vers le bord ombrellaire, sur lequel ils s’accumulent
en 8 secteurs (« food pouches » : OrTON, 1922). Les extré-
mités bifides de chacun des 4 bras oraux collectent alors
la nourriture amassée, en léchant chacune un secteur, et
cette nourriture passe ensuite par les sillons des bras
oraux dans chaque cavité gastrique ol se produit la
digestion.

11 est trés vraisemblable, et ’idée en vient tout
naturellement a OmrroN (1922), quHyperia galba
profite de la nourriture qui s’accumule ainsi sur le
bord de T'ombrelle.

Chez deux autres genres de Séméostomes, Chry-
saora et Cyanea, qui servent également d’hétes a
Hyperia galba, les tentacules marginaux garnis de
nématocystes jouent encore un réle dans la capture
des proies (SoutHwARD, 1955). Mais la concentration
et le transport de la nourriture capturée, agglomérée
par du mucus, se retrouvent chez toutes les espéces
sur lesquelles on observe H. galba, y compris les
Rhizostomes (THIEL, 1964).

Comment expliquer alors que DanL (1959) n’ait
trouvé que des nématocystes et un peu de tissu de
Cyanea capillata dans le tube digestif d’Hyperia
galba ? DaHL n’indique pas les circonstances de

VII. — ECOLOGIE D’H. SCHIZOGENEIOS

1° METHODES

Pendant 17 mois et demi (du 14 novembre 1962 au
30 avril 1964), 228 péches horizontales ont été effectuées,
4 la profondeur théorique de 50 m, le matin, devant le
sémaphore du Cap Ferrat (Alpes-Maritimes, France). Le
filet était trainé pendant 15 minutes, & la vitesse approxi-
mative de 1 nceud. I1 s’agit d’un filet non fermant de
1 métre de diamétre et de 4 métres de longueur filtrante;
un engin en soie 4 bluter (vide de maille : 1 190 u) a
d’abord été utilisé pendant 4 mois, puis il a été remplacé
par un filet semblable de vide de maille un peu plus
faible : 680-700 p, pour une standardisation des méthodes
des chercheurs de la Station zoologique.

Les péches ont été réalisées & la cadence moyenne de
3 par semaine. Pendant une période de 1 mois, 13 péches
ont ¢été doublées chaque fois par un second coup de filet
effectué dans des conditions aussi semblables que possible
au premier. L’examen de ces péches a montré que le
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capture des méduses; les Hyperia ont peut-étre été
prélevés sur des méduses échouées sur le bord, ou
bien gardées quelque temps dans un récipient. Dans
les deux cas, les Hyperia ont dii manger les tissus
de la méduse, celle-ci étant dans I'incapacité de cap-
turer du plancton.

Les observations de METz (1967) s’interprétent pro-
bablement de la méme facon. Les cas cités de des-
truction des gonades se situent tous 4 la fin de chaque
année, alors que les méduses commencent a dispa-
raitre aprés avoir atteint une grande densité. Le
plancton n’est alors plus assez abondant pour leur
nutrition, ce qui explique la consommation des go-
nades par les Hyperia. Ceux-ci ne sont certainement
pas la cause principale de la disparition des méduses.

Il me semble donc qu’on puisse rapprocher le cas
d’H. galba de celui d’H. schizogeneios, et postuler
que le premier comme le second exploite de préfé-
rence la source de nourriture riche (plancton ou
proies capturées) qui s’accumule a certains endroits
de la méduse (« food pouches » ou manubrium), mais
peut manger ’héte lui-méme si cette nourriture vient
a faire défaut.

Il faudrait, pour vérifier cette hypothése, pouvoir
examiner des contenus stomacaux d’H. galba venant
d’étre capturés en pleine mer, en place sur la
meduse.

DANS LA RADE DE VILLEFRANCHE

nombre de Phialidium pouvait varier dans le rapport de
1 & 4 entre deux coups de filet successifs. Pour tenter de
minimiser ces variations, les résultats des péches ont été
regroupés par périodes de 10 jours, ce qui correspond a
la moyenne de 3 4 5 péches, parfois plus, par décade.

2° COURBE DE REPARTITION
D’H. SCHIZOGENEIOS

Les données recueillies sont présentées sous une
forme graphique (fig. 5). En ordonnée se trouve le
nombre moyen d’H. schizogeneios par péche pour
chaque décade.

Cette courbe permet de remarquer :

— la présence de l’espéce dans les péches pen-
dant toute Pannée, sauf pendant I'hiver 1963;

— ses apparitions et disparitions rapides se tra-
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F16. 5. — Fluctuations dans le temps du nombre d’Hyperia schizogeneios pris par le filet

& une méme station.

Chaque point représente la moyenne du nombre d’individus capturés par décade.

Fic. 5. — Seasonal variation of the number of Hyperia schizogeneios caught by the nei

at the same station.

Each point represents the mean number of specimens caught every ten days.

duisant par des « pics » réguliérement espacés tout
au long de l’année, un pic étant plus marqué toutes
les 11 décades. I1 y a 1l un phénoméne cyclique qui
montre que les résultats des péches groupés par
décades ont une certaine cohérence.

Pour expliquer cette répartition, il faut étudier
ses relations avec celle de I'hote d’H. schizogeneios.

3° RELATIONS ENTRE LA REPARTITION
D’H. SCHIZOGENEIOS
ET CELLE DE SON HOTE

Pour étudier les rapports qui existent entre les
. deux répartitions, on doit absolument considérer les
Phialidium et les Hyperia d’'une méme péche, les
grandes variations que présentent deux péches suc-
cessives interdisant tout rapprochement. Malheuseu-
sement, cette dépendance des deux espéces n’était

pas établie au début de cette étude, et de nombreux
prélévements incontrélés de Phialidium ont été faits
dans la majeure partie des péches pour des expé-
riences avec d’autres Hypérides. Les deux séries de
péches doublées du mois de juin 1964 sont cependant
utilisables, ainsi que celles du mois de juillet 1963
qui sont restées intactes car une partie était utilisée
en méme temps par J. Goy, qui m’a volontiers donné
les résultats des comptages de Phialidium corres-
pondants, pour son étude des Hydroméduses de la
rade de Villefranche (Goy, 1968).

Ces trois séries de péches ont permis de construire
les courbes de la figure 6. On constate, sur ces
courbes, qu’a un grand nombre de Phialidium (plus
de 50) dans une péche correspond presque toujours
un certain nombre d’Hyperia (supérieur a 2). Mais
quand le nombre de Phialidium est peu important,
la corrélation est mauvaise.

Ces résultats s’expliquent facilement : quand le
filet prend beaucoup de Phialidium, la probabilité
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pour que certains soient parasités est assez élevée;
par contre, quand le filet rencontre un faible nombre
de Phialidinum, ceux-ci peuvent étre parasités ou non.
Il ne faut pas s’attendre 4 ce que le nombre d’Hyperia
soit exactement proportionnel au nombre de Phia-

Hyperia

:8’ Phialidium
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——

5
2.2

o
o .
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T Y $ T T
1 20 30 30
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JUIN 1964: B

2
JuIN 1964 A

Fic. 6. —— Nombre d’Hyperia schizogeneios (pointillé) et
de Phialidium (frait continu) comptés dans les mémes
péches, pendant 3 périodes de un mois (pour juin 1964,
A et B représentent 2 péches successives effectuées dans
les mémes conditions).

Fig. 6. — Number of Hyperia schizogeneios (broken line)
and of Phialidium (continuous line) counted in the
same samples, during 3 one-month periods (for june
1964, A and B represent 2 similar successive tows).

lidinm, sauf si on fait la moyenne d’un grand
nombre de péches contenant beaucoup de ces mé-
duses. Nous verrons plus loin qu’il existe plusieurs
raisons de penser que les Phialidium sont répartis
par essaims dans la mer; certains essaims peuvent
étre trés parasités et d’autres trés peu.

On retiendra surtout le fait qu’a un certain nombre
d’H. schizogeneios dans une péche correspond
presque toujours un grand nombre de Phialidium.

4° IABSENCE D’H. SCHIZOGENEIOS
PENDANT L’HIVER 1963

Aucun H. schizogeneios n’a été pris par le filet
entre le 26 décembre 1962 et le 16 mars 1963; pen-
dant cette période de 80 jours, 46 péches, toutes
négatives, ont été exécutées. Cette absence ne pro-
vient vraisemblablement donc pas d’un espacement
trop grand des prélévements. I1 faut remarquer qu’il
s’agit d’une absence dans les péches, ce qui corres-
pond sans doute a une certaine rareté dans la mer,
mais pas forcément a une disparition totale.

Cette absence est certainement en corrélation avec
la rigueur de l’hiver 1963, hiver exceptionnel pen-
dant lequel la température de 1’eau est descendue
a Villefranche beaucoup plus bas (12,5°) et pendant
plus longtemps que les années précédentes (Bouats,
FENAUX et DEZILIERE, 1965). H. schizogeneios est pré-
sent — en faible quantité — dans les péches de
Phiver 1964, qui a été normal, ce qui permet de
penser que son absence en 1963 est due a ces condi-
tions exceptionnelles de température.

5° LE RYTHME D’APPARITION
D’H. SCHIZOGENEIOS

Nous venons de voir que les pics de la courbe de
fréquence d’H. schizogeneios (fig. 5) correspondent
sans doute a des pics de Phialidium.

Cette alternance de pics est assez remarquable;
toutes les 11 décades se trouvent un grand pic et
trois pics plus petits, réguliérement espacés (le pic
de décembre 1963 fait exception a cette régle, mais
il faut remarquer que sa valeur élevée provient d’une
péche contenant 5 larves protopléon trouvées sur un
méme Phialidium, ce qui n’est pas le cas des autres
grands pics pour lesquels un nombre élevé d’Hyperia
correspond 4 un grand nombre de Phialidium).

La présence d’un pic signifie que pendant la
période de 10 jours correspondante on trouve un
nombre moyen d’H. schizogeneios relativement élevé
par coup de filet. Si on se reporte & la courbe de
répartition par péches (non reproduite ici), on
constate que ces valeurs moyennes élevées provien-
nent plutét d’une plus grande densité de péches
positives pendant la décade que d’une seule valeur
élevée, exception faite des grands pics, qui corres-
pondent toujours 4 une péche plus fructueuse que
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les autres; la péche du 16 juillet 1963 (fig. 6), qui
correspond au grand pic de juillet 1963 de la figure 5,
en donne un bon exemple. Ces péches remarquables
sont séparées respectivement par 104, 117, 112 et
112 jours. Tous les pics, petits ou grands, se trouvent
chaque mois environ.

Ce rythme d’environ 30 jours fait penser immé-
diatement & un rythme lunaire. On peut le mettre
en évidence en faisant la moyenne des résultats des

1~
0.5=
0- so | 57 | 55 | 57
O € e 3 O
Fig. 7. — Nombre moyen d’Hyperia schizogeneios par

péche pendant les différentes phases de la Lune.

On a indiqué pour chaque phase le nombre de péches
effectuées; celles-ci sont réparties sur 17 mois et demi,
et ont été réalisées dans les mémes conditions au méme
endroit,

Fic. 7. — Mean number of Hyperia schizogeneios per
sample during each phase of the Moon.

For each phase the number of towps is indicated; the
tows were taken regularly during 17 1/2 months at the
same station under similar conditions.

péches pour chaque phase de la Lune. La figure 7
monire que les péches réalisées entre le dernier
quartier et la nouvelle Lune donnent des résultats
2 fois plus élevés que pendant les autres phases.
Le nombre d’Hyperia correspondant au nombre de
Phialidium, j’ai cherché a savoir si de tels rythmes
n’avaient pas été décelés chez ces méduses. Une
étude sur ce sujet n’a pas été faite pour Phialidium,
mais ELMHIRST (1925) a constaté que chez I’hydraire
Obelia (qui fait partie de la méme famille) les
méduses étaient émises selon un rythme lunaire,

rythme que Bopo (in Bovo ef al., 1965) a pu mettre
en évidence dans les péches de plancton, ou I'abon-
dance des méduses d’Obelia présente les mémes
fluctuations.

Dans le plancton, le rythme d’abondance est sans doute
moins régulier que le rythme d’émission par I'hydraire et
doit présenter avec celui-ci un décalage variable selon le
temps mis par les méduses pour atteindre le lieu de péche.
Mais on peut dire que si tous les hydraires d’une région
libérent leurs méduses d’une fagon synchrone, cela doit se
traduire dans les péches de plancton par des poussées
assez réguliéres. Bien entendu les méduses ne dispa-
raissent pas brusquement aprés avoir été émises, mais
finissent par étre dispersées ou mourir. Peu de temps
aprés 1’émission par les hydraires (qui dure 10 jours chez
Obelia geniculata, selon EvmuIrst, 1925), les Phialidium
doivent donc étre nombreux dans le plancton, avec des
apparitions irréguliéres dans les péches & cause des
essaims et du jeu des courants, puis diminuer ensuite.
C’est ce qu'on observe sur les courbes de fréquence de
Phialidium de la figure 6 et celle d’H. schizogeneios (fig. 5)
qui en est le reflet, reflet déformé et exagéré en ce sens
que les nombres faibles de Phialidium se traduisent par
une absence d’Hyperia, rendant les pics encore plus nets.

Une répartition en essaims des Phialidium est assez
vraisemblable, car si tous les hydraires d’'un méme subs-
trat rocheux émettent leurs méduses en méme temps,
celles-ci doivent rester assez groupées puisqu’elles sont
libérées dans une méme masse d’eau subissant les mémes
courants. Cela explique la répartition hétérogéne constatée
dans les péches successives, et permet de comprendre
comment une femelle avec des larves dans la cavité incu-
batrice trouve rapidement les nombreux Phialidium sur
lesquels elle les dépose.

Si un rythme lunaire est 4 l'origine des pics men-
suels de la figure 5, je n’ai pas trouvé d’explication
au fait qu’un pic sur quatre est plus élevé que les
autres. Il est intéressant de constater qu’aprés Phiver
trés froid de 1963 le grand pic de mars se trouve a
sa place, avec une valeur aussi forte, 11 décades
aprés le précédent. Les nombres élevés de Phiali-
dium correspondants ne proviennent donc pas d’une
sommation de générations, car deux d’entre elles sont
absentes ou trés réduites entre ces deux grands pics.
1l faudrait mieux connaitre les modalités de Iémis-
sion des méduses chez les hydraires du genre Clylia,
dont proviennent les Phialidium, pour voir si une
génération sur quatre est plus importante que les
autres. Sinon une autre explication est possible :
comme la détermination des espéces de Phialidium
n’est pas encore satisfaisante, il se pourrait que les
grands pics soient formés par la juxtaposition des
populations de deux espéces, dont Pune n’émettrait
ses méduses que tous les 4 mois lunaires. Tout cela
reste a démontrer.
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6° COMPOSITION DE LA POPULATION

Les différents stades du développement d’H. schi-
zogeneios ayant été déterminés par des élevages
(Lavar, 1968), on peut essayer de voir quels sont
les stades représentés pendant Pannée dans les
péches de plancton.

Pour étudier cette composition, j’ai repris, sous
une forme légérement différente, la courbe de fré-
quence de la figure 5, en indiquant pour chaque
décade la proportion d’adultes (en comprenant dans -
les adultes, les méales au stade VIII).

Ce diagramme (fig. §) montre :

— que les adultes et les jeunes sont présents tout
au long de Pannée, c’est-a-dire qu’il n’existe pas de

N D J F M A M J J A S O N D J F M A
1262 | 1963 3 1964
F1e. 8. — Composition de la population d’Hyperia schizogeneios au cours du temps.

Données de la figure 5 reprises sous forme de polygone de fréquence; pour
chaque décade, la partie ombrée est proportionnelle a la quantité moyenne d’adultes

présents dans les péches.

Fic. 8. — Seasonal composition of the population of Hyperia schizogeneios.
Same data as in figure 5 represented by histogram; the shaded area represents

the proportion of adults in each sample.

Il faut noter, cependant, que ’action du filet et la loca-
lisation du parasite réalisent un certain tri parmi les dif-
férents stades. C’est ainsi que les larves échappent parfois
a ’observation au binoculaire lorsqu’elles se trouvent dans
le manubrium des méduses (il m’est arrivé d’en voir appa-
raitre le lendemain sur des Phialidium en élevage que je
croyais non parasités), ou que d’autres se détachent de
leur hote lors de la fixation au formol et passent 4 travers
les mailles du filtre qui sert & concentrer le plancton avant
les comptages. Les males adultes libres, et les individus
qui se détachent de leur hote quand celui-ci est atteint
par le remous du filet, s’échappent sans doute également
dans bien des cas. Les divers stades dénombrés dans les
péches ne donnent done pas une image trés exacte de ceux
qui composent la population.

saison de reproduction particuliére, ’espéce se per-
pétuant toute 'année;

— que les pics assez élevés — correspondant a
plus de 1 ou 2 individus capturés en moyenne pen-
dant la décade —- sont constitués par un faible pour-
centage d’adultes (sauf le grand pic de décembre
1962).

En fait, quand on y regarde de plus prés, par
péche et non plus par décade, on constate que dans
chaque péche correspondant 4 ces pics on trouve
beaucoup de stades trés jeunes et quelques femelles
portant des larves; le grand pic de décembre 1962
n’est qu'une exception apparente car il est formé en
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majorité par des femelles avec des larves dans la
cavité incubatrice.

Autrement dit, les périodes de ponte d’H. schizo-
geneios correspondent aux poussées de Phialidium
dans le plancton.

Cette explication est trés vraisemblable, car nous
avons vu que les femelles peuvent attendre la pous-
sée des méduses, leurs larves restant au stade pro-
topléon dans la cavité incubatrice. La bréve durée
du développement d’H. schizogeneios déterminée en
élevage (LavaL, 1968) s’accorde bien avec cette hypo-
thése; les larves déposées au moment d’une poussée
de Phialidium peuvent donner naissance a une nou-

velle génération qui pondra lors de la poussée sui-
vante.

J’ai cherché a savoir si une phase de la Lune ne
déclenchait pas le comportement de ponte des
femelles, assurant ainsi un synchronisme avec 1’émis-
sion des méduses. Mais les pontes de 12 femelles ovi-
géres mises en élevage 4 divers moment de 'année se
répartissent a peu prés également entre les diffé-
rentes phases de la Lune. Les femelles portant des
larves pondent donc 4 n’importe quel moment, a
condition qu’elles trouvent un Phialidium pendant
leur comportement de recherche des méduses,
déclenché par la seule présence des larves.

CONCLUSION

Les Hypérides constituent, parmi les Amphipodes,
un sous-ordre hétérogéne, composé d’au moins
8 lignées ayant évolué parallélement (PirLoT, 1929).
L’adaptation au parasitisme et a la vie pélagique leur
a forgé des traits communs qui les ont fait rassembler
dans un méme groupement. Ils ne dérivent pas des
Gammarides, mais se sont détachés trés tot de la
souche qui a abouti 4 ceux-ci, et ont évolué indépen-
damment. Ces Amphipodes, primitivement ben-
thiques, ont colonisé le domaine pélagique en s’atta-
chant & des formes du zooplancton (P1rLoT, 1932).

Le cas d’H. schizogeneios montre comment un
Amphipode benthique parasite de la phase polype

d’un Hydraire (on en connait des exemples chez les
Gammarides) a pu au cours de Pévolution devenir
parasite de la phase méduse de cet Hydraire, tout en
gardant beaucoup de caractéres morphologiques d’un
Amphipode benthique. L’adaptation au nouveau
substrat a pu se faire griace a4 Papparition d’un déve-
loppement anamorphe donnant naissance a4 une
larve, et a P’élaboration d’un comportement com-
plexe chez la femelle, permettant V’infestation des
hotes par le maximum de larves. De la sorte sont
résolus les problémes posés par la mobilité et la dis-
persion du support pélagique.
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