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Résumé

Les différents stades du développement larvaire et
post-larvaire du male et de la femelle de Phronima
sedentaria, obtenus en élevage, sont d’abord décrits,
avee des indications sur leur durée. L’influence de la
température et de la quantité de nourriture ingérée, sur
les premiers stades de la croissance de la femelle, est
déterminée en utilisant un plan d’expérience facto-
riel 2 X 2. Des analyses de variance et de covariance
permetient de montrer que, bien que ces deux facteurs
aient chacun un effet sur la durée du développement,
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Abstract

A multivariate analysis of the development in the labo-
ratory of Phronima sedentaria (Forsk.), Hyperiid
Amphipod. A study of the influence of temperature
and the quantity of food.

The different stages of male and female larval and
post-larval development of Phronima sedentaria, obtained
in the laboratory, are first described, with information
on their duration. The cffect of temperature and the
amount of food ingested, in the first stages of female
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seule la ration alimentaire a une action (trés importante)
sur la taille des individus; celle-ci ne dépend pas de la
température. Les mesures de 135 caractéres morphologiques
effectuées sur chacun des 4 stades post-larvaires du male
sont ensuite étudiées grace i diverses méthodes d’analyse
multivariable. Une moitié des individus de chaque stade
a recu une ration alimentaire quatre fois plus grande
que ’autre. Ces individus se distinguent progressivement
des autres sur les analyses en composantes principales de
chaque stade, et des fonctions discriminantes calculées
« pas 4 pas » permettent de les identifier avec peu de
variables lors des deux dernicers stades. L’ensemble du
développement est ensuite dépeint au moyen d’une ana-
lyse discriminante canonique. Les stades se placent alors
chronologiquement selon un arc de parabole, dans le
plan des deux premiers axes (99 % de la variance), avec,
pour chacun, les individus fortement nourris vers les
stades plus Agés. On en tire des conclusions sur le role
de la quantité de nourriture ingérée dans la différen-
ciation morphologique.

LAVAL

growth, is demonstrated using a 2 X 2 factorial expe-
riment. Analyses of variance and covariance show that,
while these two factors affect the duration of the deve-
lopment, only the amount of food ingested has an
influence on the size of individuals; this size is without
relation to temperature. Measurements of 15 morpho-
metric characters, in each of the 4 post-larval stages of
the male, are then studied by several methods of multi-
variate analysis. One half of the individuals of each
stage has been fed four times more than the other half.
The well-fed individuals gradually separate from the
others in the principal component analysis of each stage,
and stepwise discriminant functions lead to their identi-
fication with only a few variates in the last two stages.
The whole development is then depicted with the aid of
a canonical variate analysis. The stages are disposed
chronologically in a segment of parabola, in the plane of
the first two axes (99 % of total variation), for each of
which well-fed individuals are found towards the most
advanced stages. This leads to some conclusions as to
the effect the amount of food ingested has on morpholo-
gical differentiation.

INTRODUCTION

L’écologiste qui doit étudier les Hypérides d’une
série de prélévements de plancton se trouve généra-
lement confronté a4 de multiples problémes d’identi-
fication, avant méme de pouvoir commencer son
analyse. En effet, si la détermination des espéces
présente peu de difficultés en ce qui concerne les
adultes, pour le spécialiste familiarisé avec la faune
locale tout au moins, il n’en va pas de méme avec
les formes juvéniles qui sont cependant les plus
nombreuses dans les échantillons. La difficulté aug-
mente lorsque, pour étudier la dynamique des popu-
lations, il devient nécessaire de reconnaitre les
différents stades du développement. Ces problémes
se posent bien entendu pour de nombreux groupes
de Crustacés, mais ils sont particuliérement aigus
avec les Hypérides, qui montrent une grande varia-
bilité, méme pour des individus issus d’une méme
femelle (LavaL, 1968 a). Malgré de grandes compli-
cations pratiques, des élevages et des études au labo-

PREMIERE PARTIE

ratoire s’imposent, non seulement pour reconnaitre
la morphologie des stades, mais aussi pour déter-
miner linfluence des conditions du milieu sur la
croissance. Ce n’est qu’a cette condition qu’on
pourra tirer le meilleur parti des données océano-
graphiques.

La présente étude a pour objet un Hypéride tres
répandu et fréquent dans les prises au chalut péla-
gique, Phronima sedenlaria (Forsk.). Aprés avoir
décrit les différents stades du développement, obte-
nus de nombreuses fois en élevage au cours de plu-
sieurs années d’étude a Villefranche, nous mettrons
en évidence, par une étude statistique, I’influence de
la température et de la quantité de nourriture sur la
croissance de la femelle. Nous étudierons ensuite en
détail, en mettant en ocuvre plusieurs méthodes
d’analyse multivariable, la totalité du développement
post-larvaire du méle.

DESCRIPTION DU DEVELOPPEMENT

1. CARACTERES GENERAUX DU DEVELOPPEMENT

Phronima sedentaria présente la particularité,
partagée par d’autres espéces d’Hypérides parasites
(LAvaL, 1965; 1968 a, pp. 29-30), de commencer son

développement avec une forme larvaire trés diffe-
rente de la forme spécifique. Nous ne reviendrons
pas ici sur la terminologie des étapes du développe-
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ment (Lavar, 1965) sinon pour regretter que SHIH
(1969) ait adopté les termes de « période juvénile »
pour qualifier la période larvaire (alors que les larves
de P. sedentaria peuvent se comparer aux larves des
autres groupes de Crustacés), et les termes de
« période immature et adolescente » pour la période
juvénile.

Le premier stade de la période larvaire est un
stade qui peut étre qualifié de « protopléon » (LAvar,
1965). La période larvaire se prolonge pendant
encore deux autres stades. A la différence de Vibilia
armata ou d’Hyperia schizogeneios, les pléopodes ne
deviennent pas brusquement fonctionnels avec des
soies natatoires, au début de la période post-larvaire
(aprés la métamorphose générale du corps), mais

un peu en avance, au dernier stade de la période
larvaire.

La phase juvénile de la période post-larvaire se
compose de trois stades seulement chez le male, et
d’un plus grand nombre (en général sept) chez la
femelle.

Ces différences ne font que refléter le dimor-
phisme sexuel trés considérable de P. sedentaria.
La femelle adulte est en effet 3 a 4 fois plus grande
que le maéle, et les caractéres sexuels secondaires
trés différents. En revanche, les méales de différentes
espéces de Phronimidae ont été longtemps confondus
(L.avaL, 1968 b; SHim, 1969); lidentité du male de
P. solitaria n’est d’ailleurs toujours pas établie de
facon satisfaisante.

2. L’'INCUBATION

La ponte de chaque ovaire est d’abord enveloppée,
a la sortie de I'oviducte, par un sac muqueux, comme
chez les Gammarides. Cette enveloppe disparait
aprés quelques heures, et les ceufs sont brassés dans
la cavité incubatrice par des mouvements rythmiques
des trois premiéres paires d’oostégites pendant toute
la durée de I’incubation.

On compte de 200 a 600 ceufs dans la cavité incu-
batrice de P. sedentaria (fig. 1). Ce nombre varie avec
la longueur du corps : la corrélation, significative au
seuil de 5 %, est de 0,654. La relation entre la hauteur
de la téte et la longueur totale sera étudiée au cha-
pitre II. D’autres facteurs, qu’il faudrait étudier,
jouent sans doute aussi un roéle : conditions de nutri-
tion, nombre de pontes déja effectuées, proportions
du mésosome, etc. Malgré les précautions prises pour
ne retenir que les données les plus siires (animaux
en bon état, fixés rapidement), des pertes d’ccufs
éventuellement survenues pendant la péche consti-
tuent peut-étre aussi une cause d’erreur. Chez P.
atlantica, dont les femelles sont plus petites que
celles de P. sedentaria, DupnicH (1926) a dénombré
de 50 a 170 ceufs.

Chez les Gammarides (LE Roux, 1933; CHARNIAUX-
Corron, 1957), les ceufs non fécondés tombent rapi-
dement de la cavité incubatrice. Chez P. sedentaria,

ils demeurent dans le marsupium, qui est bien clos,
contrairement a Paffirmation de PIirroT, 1942 (« les
oostégites ne se recouvrent pas », ce qui n’est pas
exact). Toutes les pontes ovulaires non suivies de
fécondation, obtenues en élevage (au nombre de 19),
sont restées dans la cavité incubatrice, dont elles
n’ont été éliminées qu’a la mue suivante. La capture
exceptionnelle dans le plancton, d’une femelle avec
une ponte abortive — 3 larves seulement s’étant
développées —, montre qu’il en est de méme aprés
une fécondation.

On n’observe pas non plus d’augmentation impor-
tante du volume de P'ceuf pendant Pembryogenese,
comme chez les Gammarides (LE Roux, 1933; Pir-
Lot, 1942; SHEADER et CHia, 1970). Les ceufs, 1égére-
ment allongés, mesurent dans leur plus grande dimen-
sion de 0,34 a 0,38 mm selon les femelles; ces varia-
tions sont liées a la taille de la femelle et sont sans
rapport avec le stade de l'embryogenése. LE Roux
(1933) attribue au gonflement des ceufs fécondés des
Gammarides leur maintien dans la cavité incuba-
trice, tandis que les ceufs non fécondés, qui ne
sont pas serrés les uns contre les autres, s’échappe-
raient a lextérieur.

L’incubation a pu étre suivie en élevage chez
7 femelles, a des températures variant entre 15 et
18°. Plusieurs stades du développement embryon-
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naire sont visibles au binoculaire a lintérieur de la
cavité incubatrice.

Le stade le plus précoce trouvé dans le plancton
(la fécondation n’ayant pu étre obtenue en élevage)
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est constitué par des ceufs trés transparents dont les
blastoméres sont déja assez nombreux. On assiste
ensuite a lindividualisation d’'un blastoderme qui
forme une sorte de cortex autour de Vceuf. Ce
blastoderme est apparu au bout de 8 jours pour les
ceufs les moins avanceés lors de la capture. Un a deux
jours apreés se manifeste la courbure de I’embryon,
puis la segmentation et les appendices deviennent
trés nets le jour suivant. Les ceufs sont alors opaques
et blanchatres. L’éclosion, étalée sur plusieurs
heures, a lieu entre un et deux jours plus tard.

En tenant compte de I'indétermination qui subsiste
sur le temps écoulé entre la fécondation et la mise
en élevage du stade le moins avancé, on peut donc
estimer la durée de l'incubation, entre 15 et 18°,
a une quinzaine de jours.

F1g. 1. — P. sedentaria. Nombre d’ceufs comptés dans la
cavité incubatrice, en fonction de la hauteur de la téle
(hT) de la femelle.

Fic. 1. — P, sedentaria. Relations between number of
eggs in the brood pouch and head height (hT) of the
female.

3. LA PERIODE LARVAIRE

La période larvaire se compose invariablement
de 3 stades, dont les illustrations de SHIH (1969,
fig. 9¢, e et h) permettent de reconnaitre I'allure
générale. Les caractéres qui permettent de distinguer
rapidement ces 3 stades sont les suivants :

Stade I. — Forme globuleuse. Axe de la téte per-
pendiculaire & Paxe du corps. Carpe du péreiopode 5
non dilaté. Pléopodes réduits & une lame a peine
bilobée. Urosome non segmenté.

Stade II. — Forme allongée. Axe de la téte non
perpendiculaire a celui du corps. Carpe du péréio-
pode 5 dilaté, sans dent & Pangle antéro-distal.
Pléopodes biramés (mais sans segmentation entre
le pédoncule et les rames, contrairement a la
figure 9 ¢ de SHin, 1969). Urosome segmenté, uro-
podes rudimentaires.

Stade III. — Forme du corps allongée comme au
stade II. Des ommatidies se différencient a la fin
du stade. Carpe du péréiopode 5 dilaté et pourvu
d’une dent a l'angle antéro-distal. Rames des pléo-
podes composées de deux podoméres pourvus de
soies. Urosome segmenté, uropodes bilobés.

Date de la ponte (dépét des larves dans le ton-
neau par la femelle). En élevage, les larves sont
parfois expulsées de la cavité incubatrice au stade I,
mais elles y demeurent souvent jusqu’au stade II.
Elles dévorent leurs exuvies, ce qui n’est pas la regle
chez les autres Hypérides. 11 est exclu qu’elles restent
dans la cavité incubatrice au-dela du stade II, leur
volume total au stade III dépassant de beaucoup
celui du marsupium.
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4. LA PERIODE POST-LARVAIRE

La métamorphose qui termine la période larvaire
donne naissance a un animal dont la forme spéci-
fique est bien reconnaissable (voir les figures 9 k et
9 m de SHiH, 1969). Le male est déja repérable par le
léger élargissement des antennes 1. Les deux sexes
vont avoir un développement trés différent qu’il est
nécessaire d’étudier séparément.

A. — Développement du maile.
A) PHASE JUVENILE

Elle se compose chez le male de 3 stades, aisément
identifiables par la forme des antennes 1. Cette
extréme briéveté du développement a pour consé-
quence une nette séparation des stades, sans inter-
mediaires ni chevauchements. Sans le secours d’éle-
vages, ils ont déja été reconnus par MoGk (1924) et
Suin (1969) d’aprés du matériel fixé. La figure 2
et les éléments diagnostiques suivants permettront
de les reconnaitre sans hésitation.

Stade IV & (fig. 2, IV). — Téte perpendiculaire
au corps. Yeux bien développés avec ommatidies.
Al composées d’un pédoncule, d’un article et d’un
flagellum également formé d’un article, légérement
renflé, arrondi a Pextrémité.

Stade V 3 (fig. 2, V). — Antennes 1 toujours com-
posées de 2 articles, mais flagellum plus renflé, extré-
mité plus aigué. Rames des pléopodes avec 4 ou
5 podomeéres.

Stade VI & (fig. 2, VI). — Pédoncule des antennes 1
constitué de 2 articles, flagellum formé d’un premier
article trés allongé surmonté de 1 4 3 petits articles.
Les antennes 1 atteignent ou dépassent légérement
le départ de la courbure du front. Rame externe des
pléopodes 3 généralement formée de 6 ou 7 podo-
méres. La présence de spermatozoides dans les vési-
cules séminales a la fin du stade VI permet de le
considérer comme un stade de prépuberté.

B) PHASE ADULTE

Cette phase ne comprend qu’un seul stade, qui
porte donc le numéro VII. En effet, le méale parvenu

Vi

Fia. 2. — P. sedentaria J. Evolution des antennes 1 (des-
sinées a la méme échelle) au cours des stades IV a VI du
développement.

F1a. 2. — P, sedentaria 4. Evolution of antennae 1 (drawn
at the same scale) during development stages IV to VI.

a I’état adulte ne mue plus. L’existence d’un second
stade adulte, postulée par SHin (1969), est due a une
interprétation erronée des variations de taille et du
nombre des podoméres. Le stade VII est facilement
reconnaissable au flagellum des antennes 1 formé
de 7 articles et a la dilatation importante du pédon-
cule des pléopodes.

B. — Développement de la femelle.

A) PHASE JUVENILE

La femelle de P. sedentaria est a létat adulte
d’une taille trés supérieure a celle du male. Elle
passe par un plus grand nombre de mues avant
d’acquérir ses caractéres sexuels secondaires. La
différenciation est beaucoup plus graduelle que chez
le male et on peut dire que les mues viennent « cris-
talliser », « révéler », différentes étapes d’un déve-
loppement qui apparait, sans analyse biométrique,
comme trés progressif.

Dans le meilleur des cas, les élevages, qui ont duré
5 semaines, ont permis de suivre le développement
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de la femelle jusqu’aprés la septiéme mue. Le hui-
tieme stade ainsi observé appartient encore nette-
ment a4 la phase juvénile. Chez quelques individus,
ce stade témoignait d’une différenciation un peu
plus avancée, révélée par la présence de deux trés
petits bourgeons d’oostégites. Ces ébauches étaient
absentes chez les auntres individus ayant subi le méme
nombre de mues.

On peut aisément relier ce stade aux stades ulté-
rieurs trouvés dans le plancton. En effet, il est
fréquent de capturer des femelles juvéniles avec
4 petits bourgeons d’oostégites. Cette étape serait
donc généralement la neuviéme. Le stade a petits
bourgeons d’oostégites, mis en élevage, donne dans
tous les cas naissance 4 une femelle pré-pubeére (sub-
adulte), avec des oostégites développés, mais verti-
caux, ne formant pas encore une cavité incubatrice.
Au stade suivant, la femelle parvient a I’état adulte.

La progressivité du développement est encore
attestée par le fait qu’on trouve parfois (mais rare-
ment) des femelles dont les oostégites sont dans un
état intermédiaire de « bourgeons trés développés ».
On comprend que les stades VIII avancés obtenus en
élevage puissent aboutir 4 un stade comparable aprés
une nouvelle mue. Il est peu vraisemblable que ce
stade 4 « grands bourgeons » puisse donner direc-
tement une femelle adulte A cavité incubatrice close;
4 la mue suivante, les oostégites doivent étre trés
grands, mais sans encore former de marsupium.

En résumé, on peut conclure de ce qui précede
que le nombre de stades de la phase juvénile chez la
femelle est plus fréquemment de 7, soit du stade IV
au stade X, avec des variations possibles.

A part les stades repérables par le développement
des oostégites, les formes réalisées sont trés sem-
blables entre elles, et il parait trés difficile de les
identifier par un simple examen morphologique.
Nous verrons que la taille et le nombre de podo-
meéres sont trop variables pour constituer des cri-
téres satisfaisants, sauf au début de la phase juvénile
pour les podomeéres. Un examen trés attentif des
stades obtenus en élevage a permis cependant de
dégager des caractéres qui permettent d’identifier
les stades IV a VII ¢. L'un de ces caracteres, qui n’a
jamais été utilisé jusqu’ici, se fonde sur la présence
de soies plumeuses sur le coté externe du premier
podomére (proximal) de la rame externe des pléo-
podes (fig. 3). Nous nommerons ces soies « soies
proximales externes ». Connaissant la variabilité du
nombre des podomeéres, et de nombreux autres carac-
téres, il peut sembler surprenant de se fier 4 un

LAVAL

Fie. 8. — Pléopodes 3 gauches
d’une femelle de P. seuentaria
au stade VI, montrant les
2 soies supéro-externes (SE).
RI, RE : rames inlerne et ex-
terne, composées chacune de
7 podomeéres.

Fic. 3. — Left pleopods 3 of a
female P. sedentaria af stage
VI, showing the 2 supero-
external setae (SE). RI, RE :
inner and outer rami, each
composed of 7 podomeres.

nombre de soies pour déterminer un stade. Il semble
néanmoins, aprés examen de plusieurs dizaines
d’individus obtenus en élevage, que ce nombre soit
trés constant pour les premier stades. Les stades IV
a VII ¢ peuvent se déterminer de la maniére sui-
vante :

Stade IV 9. — Rame externe des pléopodes a
3 podomeéres. Pas de soie proximale externe.

Stade V 9. — Rame externe des pléopodes 4 4 ou
5 podomeéres. Une seule soie proximale externe. Pas
de tigelles sensorielles sur la partie distale du fla-
gellum des antennes 1 (a4 Pexception de celles de
Iextrémité de l’antenne).

Stade VI 9. — Rame externe des pléopodes com-
portant trés généralement de 6 4 8 podoméres. Deux
soies proximales externes. Présence de tigelles sen-
sorielles sur le tiers distal du flagellum des an-
tennes 1.

Stade VII 2. — Trois soies proximales externes.

B) PHASE ADULTE

La femclle adulte est caractérisée par sa cavité
incubatrice close. Contrairement 4 ce qu’on observe
chez le male, la croissance de la femelle de P. seden-
laria est indéfinie, Panimal continuant de muer aprés
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la mue de puberté. Il n’y a pas de phases de repos
comme chez les Gammarides; pendant toute la
phase adulte, chaque mue donne naissance a une
femelle avec cavité incubatrice close.

La ponte ovulaire a réguliérement lien un & deux
jours aprés chaque mue, et elle est manifestement
toujours suivie d’une fécondation, car on ne trouve
jamais, dans le plancton, de femelle dont les ceufs
n'ont pas été fécondés. Il n’existe certainement pas
de réceptacle séminal; aucune femelle adulte isolée
en élevage avant la ponte ovulaire n’a jamais pré-
senté d’embryogenése.

Plusieurs tentatives pour mettre en présence un
méale adulte et une femelle sub-adulte proche de la
mue de puberté ou venant de muer n’ont pas abouti
a Pobservation de I'accouplement, les animaux étant
sans doute trop perturbés par les conditions d’obser-
vation. Les ceufs de ces femelles ont tous dégénéré
par la suite. On a pu seulement observer que le mile
est trés attiré par la femelle venant de muer, a
laquelle il s’accroche pendant un temps trés long,
sans qu’on puisse parler de pré-copulation, la posi-
tion du méle variant trés souvent. Les pinces des P53
ne semblent pas jouer de role particulier. Le moment
le plus propice 4 la fécondation est sans doute celui
qui suit immédiatement P'exuviation, alors que les
nouveaux oostégites ne se sont pas encore déplissés
et que la cavité incubatrice n’est pas encore close.

5. DUREE DU

La durée des différents stades, déterminée en éle-
vage a 14-16°, figure dans le tableau I. Il semble
qu’'on puisse accorder une certaine confiance a ces
chiffres, bien qu’ils aient été évalués dans des condi-
tions de laboratoire. En effet, le développement et
les mues se sont déroulés en apparence normalement,
jusqu’a Padulte chez le male. De plus, la nourriture
n’était pas limitante, puisque dans certaines expé-
riences que nous verrons plus loin, Panimal était
abondamment nourri, au point que l’estomac n’était
jamais vide.

Pour le male, le développement complet, du
stade I a DPadulte, a duré de 25 a 27 jours
a 14-16°, et 22-24 jours a 17-19° (dans ce dernier
cas, il s’agit de la moyenne des durées des

I’examen d’une femelle adulte ne permet pas de
déterminer le nombre de mues qui ont suivi la mue
de puberté. On ne peut pas connaitre le nombre de
pontes que cette espéce peut effectuer, renseignement
qui serait important pour des études de production
secondaire. Ce nombre est égal ou supérieur a 2,
puisque j’ai pu obtenir a4 deux reprises une mue
d’une femelle déja adulte (de rang de mue inconnu)
lors de sa capture, et qu'aprés cette mue les ovaires
continuaient de se développer. Il est difficile d’éle-
ver une femelle adulte au-dela de 2 mues, car Iinter-
mue est alors trés long. Les deux femelles mention-
nées ci-dessus ont mué aprés 35 et 38 jours (a
14-16°), alors que les wceufs qu’elles portaient lors
de leur capture étaient fécondés depuis au moins
respectivement 10 et 5 jours, ce qui donne un
intermue d’environ un mois et demi. Une autre
femelle capturée alors que ses jeunes, a 'intérieur du
tonneau, étaient au stade V, a mué aprés 5 jours.
Sachant qu’il faut de 14 4 18 jours pour parvenir
de I’éclosion au début du stade V et que nous avons
évalué Pincubation a4 une quinzaine de jours, on
obtient une estimation d’environ 40 jours pour
Pintermue de cette femelle capturée dans la nature.
Une femelle de P. sedentaria peut donc certainement
donner naissance a plusieurs générations de jeunes,
séparées par un intervalle de 40 a 45 jours, peut-
étre moins si elle a vécu au-dessus de 16°.

DEVELOPPEMENT

animaux peu nourris et abondamment nourris).

En ce qui concerne la femelle, des lacunes sub-
sistent puisque le développement n’a pu étre mené
que jusqu’au stade VIII. On peut penser, en extra-
polant un peu, que le stade adulte est atteint apreés
deux a trois mois.

On peut mentionner ici que nos péches régu-
litres exécutées en mer Ligure pendant plusieurs
années a toutes les profondeurs, ont montré que
les femelles ovigéres et les males adultes étaient
présents tout au long de ’année, ¢té comme hiver.
Il 0’y a donc pas de période particuliére de repro-
duction.

L’influence de la température et de la quantité
de nourriture sera étudiée en détail plus loin.
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TasLEav 1. — Durée des différents stades du développement
de P. sedentaria, déterminée en élevage a 14-16.

2 subad] ad

o (?’:ﬁ:) 1-2 | 34 |45 | 6-7 |46 70 | 2
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6. VARIATIONS DU NOMBRE DE PODOMERES DES PLEOPODES

Les stades de la phase juvénile du développement
de P. sedentaria %, avant ’apparition des oostégites,
ne sont repérables par aucune différenciation mor-
phologique particuliére. Aussi SHiH (1969) a-t-il
tenté de les distinguer en utilisant le nombre de
podoméres des pléopodes, en supposant que ce
nombre s’accroit réguliérement a4 chaque mue. La
relation entre la longueur totale de l'animal et le
nombre de podomeére mise en évidence par SHIH
(1969, fis. 10) semble en faveur de cette hypothése,
bien que cet auteur reconnaisse que plus d’un podo-
mére peut se différencier aprés une mue, et que le
recours a des élevages serait nécessaire pour préciser
les stades. Les élevages ne font que confirmer les
résultats obtenus avec H. schizogeneios (LLAVAL,
1968 a), les variations ayant encore plus d’ampleur
du fait de la plus grande taille et du plus grand
nombre de mues de la femelle de P. sedentaria.

Ces élevages ont porté sur des femelles provenant
de la méme ponte, mises dans les mémes conditions
de température, de salinité et d’éclairement; les
rations alimentaires étaient légérement variables,
car il est extrémement difficile de donner la méme
quantité de nourriture a4 chaque individu. Dans ces
conditions homogénes, on constate que les femelles-
soeurs n’acquiérent pas en général le méme nombre
de podoméres 4 chaque mue. Pour la méme portée, le
stade VI peut, par exemple, étre réalisé avec 7 ou
8 podoméres a la rame externe des pléopodes 3.
Comme chez H. schizogeneios, les gains se font au
hasard sur les 3 paires de pléopodes, et a droite ou
a gauche pour chaque paire.

Les seules régles générales qu’on puisse tirer de

I’examen d’un grand nombre de cas sont, d’'une part,
que la rame externe a toujours un nombre égal ou
supérieur a celui de la rame interne, d’autre part
que les podoméres sont plus nombreux sur les pléo-
podes 2 que sur les pléopodes 1, et sur ceux-ci en
nombre plus grand que sur les pléopodes 3. Cette
différence ne fait que refléter la taille des rames
des 3 paires (alors que la taille des pédoncules
décroit de la paire 1 a la paire 3, celle-ci étant net-
tement plus petite que les deux premiéres).

La numération des podoméres se complique sin-
guliérement avec Dapparition fréquente (surtout i
mesure que I’animal est plus 4gé) de demi-podomeéres
(Particle est différencié avec sa soie d’un c6té de
la rame et pas de lautre), de soies sans aucune
segmentation de la rame et méme de podomeéres avec
2 soies d’'un cété et 1 de I'autre.

Si T'on compare maintenant des individus au
méme stade, mais provenant d’une autre femelle,
et surtout élevés dans des conditions différentes,
on constate que le stade VI, par exemple, peut étre
réalisé avec 6, 7, 8, 9 et méme 10 podoméres a la
rame externe des pléopodes 3. Plus le rang du stade
est élevé et plus ces différences deviennent impor-
tantes. Bien entendu, la relation avec la taille mon-
trée par SHIH (1969, figs. 10) n’est pas en cause;
c’est la taille elle-méme qui est trés variable selon
les conditions d’élevage, comme nous le verrons
plus loin.

En conclusion, il est illusoire de vouloir déter-
miner le stade de la femelle d’aprés le nombre de
podomeéres et cela dés le stade V.
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DEUXIEME PARTIE

ANALYSE BIOMETRIQUE DU DEVELOPPEMENT.
ETUDE EXPERIMENTALE
DE L’INFLUENCE DES CONDITIONS EXTERNES

- I. — INTRODUCTION

La bréve description des stades du développe-
ment qui précéde a déja fait apparaitre plusieurs
problémes. Le premier concerne l’absence de points
de repére morphologiques pendant la phase juvénile
de la femelle, jusqu’a Papparition des oostégites.
Nous avons également fait allusion aux importantes
variations de taille, liées vraisemblablement aux
conditions externes. Ainsi, en présence d’une
femelle juvénile péchée dans le plancton, on ne peut
dire s’il s’agit d’une femelle proche du début de
son développement et ayant grandi dans des condi-
tions trés favorables, ou bien d’une femelle plus
Agée mais de faible taille. Il serait donc intéressant
de voir si une étude biométrique ne permettrait pas
une identification des stades ou du rang des mues.

Une étude expérimentale s’impose également pour
préciser le rdle des facteurs externes dans les
grandes variations rencontrées. Si le milieu a une
grande influence sur la croissance, on peut envisager
que P'étude biométrique d’une population de Phro-
nimes permette de déterminer dans quelles condi-
tions elle s’est développée.

Enfin, Pimportant dimorphisme sexuel de cette
espéce nécessite de se pencher aussi sur la diffé-
renciation du male. A quel moment son développe-
ment diverge-t-il de celui de la femelle, et dans
quelle mesure ? La masculinisation est-elle le fait
d’un petit nombre de variants sexuels, ou bien
Yinfluence de I’hormone androgéne se fait-elle sentir
dans tout le corps? Cette étude biométrique des
stades du male serait également utile en vue de la
comparaison avec les males trés identiques des
autres espéces du genre.

Les difficultés expérimentales viennent malheureu-
sement limiter le nombre de questions qu’il est
possible de résoudre par des élevages.

Les élevages de Phronimes, Amphipodes marins
et pélagiques, n’avaient pu étre réalisés jusqu’ici. Ces
animaux sont rares et difficiles 4 ramener vivants
au laboratoire, et leur régime alimentaire, composé
d’animaux planctoniques difficiles a se procurer, ne
permet qu’une survie plutét quun véritable élevage
au laboratoire. Le régime de P. sedentaria est com-
parable 4 celui de P. curvipes (Lavan, 1968 D)
siphonophores (dont on trouve fréquemment les
nématocystes dans 'estomac), salpes, cténaires, etc.

Les difficultés de capture ont pu étre surmontées
griace a4 Pemploi d’un chalut pélagique Isaacs-Kid, et
en raison de la situation exceptionnellement favo-
rable du laboratoire de Villefranche-sur-Mer. Le pro-
bléme du régime alimentaire a été résolu en em-
ployant une nourriture inhabituelle pour ces ani-
maux : des fragments de manteau de moule (Mytilus
galloprovincialis), que les Phronimes acceptent par-
faitement et qui sont bien assimilés, puisque nous
avons pu obtenir des développements complets de
cette manieére.

L’élevage d’un nombre suffisant de femelles simul-
tanément, durant la totalité de la phase juvénile, est
cependant encore en dehors de nos possibilités. La
nécessité de nourrir individuellement chaque animal
et de changer I’eau de mer de chaque bac deux fois
par jour demande des manipulations importantes,
en temps limité, alors que les chances d’aboutir au
début de la phase adulte sont proportionnelles au
nombre de larves engagées dans I'expérience.

Nous avons pu malgré tout élever simultanément,
dans des conditions de température et avec des
rations alimentaires différentes, 16 femelles jusqu’au
stade VI. Un certain nombre d’entre elles sont par-
venues jusqu’au stade VIL Ce sont les mémes indivi-
dus qui ont été mesurés tout au long de la croissance
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(en utilisant les exuvies), ce qui confére un intérét
particulier a cette expérience.

Les enseignements tirés de cet essai d’élevage des
femelles ont été mis a profit pour I'élevage du maéle.
Celui-ci, en raison du faible nombre de stades, a pu
étre mené jusqu’a Padulte. Quinze parties du corps
ont été mesurées sur 68 animaux. Différentes tech-

LAVAL

niques d’analyse multivariable ont permis de metire
en évidence les interrelations entre ces 15 variables,
et de faire un tableau trés complet de la croissance.

En préliminaire a ces études biométriques, nous
allons traiter d’un probléme pratique de détermina-
tion de la taille des Phronimes, puis nous aborderons
les expériences d’¢levages de la femelle et du maéle.

II. — CHOIX D’UNE LONGUEUR DE REFERENCE

I ne s’agit pas ici de déterminer la meilleure
mesure de la taille, probléme théorique trés com-
plexe sur lequel nous reviendrons. Ce paragraphe
est consacré A un point de portée beaucoup plus pra-
tique, qui résulte de la grande difficulté 2 mesurer la
longueur totale du corps chez les Phronimes.

La longueur totale (LT) est traditionnellement me-
surée, chez les Amphipodes, de la pointe du rostre,
ou du front, a Pextrémité du telson, en suivant le
bord dorsal. Cette mesure est assez facile a effectuer
chez les Gammarides aplatis latéralement; la pré-
cision, surtout lorsqu’il faut mesurer plusieurs seg-
ments de droite en raison de la courbure du corps,
est médiocre, mais suffisante pour donner dans une
faune ou une clé systématique une idée de la taille
de l’animal. En bioméirie bivariable, il est déja
nécessaire de remplacer cette mesure par celle du
plus grand article d’un appendice isométrique a la
longueur totale. Les Phronimes ne sont pas aplaties
latéralement et sont difficiles a placer a plat sur le
c6té, car les articles distaux de P6-7 sont disposés
perpendiculairement au corps. De plus la courbure
du corps est trés prononcée, avec des segments pou-
vant rentrer fortement les uns dans les autres a cause
des importantes membranes articulaires qui per-
mettent justement cette courbure. La longueur totale
est donc trés délicate a4 mesurer et les mesures
prennent beaucoup de temps, sans qu’on soit assuré
d’une précision convenable. C’est pourquoi nous
proposons, y compris pour les études de systéma-
tique, de remplacer cette mesure par celle de la
hauteur de la téte (hT). La distance sera mesurée
(fig. 4) entre la base du massif buccal (maxillipédes
exclus) d’une part, et le sommet de la téte d’autre
part (en faisant la mise au point sur les petites soies
qui garnissent la ligne sagittale a 'affrontement des
yeux). Cette mesure présente deux avantages :

— (’est tout d’abord la plus grande distance d’un
seul tenant qu’il soit possible de mesurer sur l’ani-

mal, ce qui assure une bonne précision, d’autant plus
que les repéres sont bien définis. D’autre part elle
est, au moins chez les femelles sub-adultes et adultes,

Fi6. 4. — Mesure de la hau-
teur de la téte (hT) chez
une femelle de P. sedenta-
ria. La mise au point doit
étre faite simultanément
sur le massif buccal et les

hT soies apicales de la téte.

Fic. 4. — Measure of head
height (hT) of a female
P. sedentaria. Focusinyg
should be made simulta-
neously on the mouth parts

and the apical setae of the
head.

A

isométrique A la longueur totale, comme le montre
la figure 5.

Pour réaliser ce graphique, on a mesuré la hau-
teur de la téte (hT) et, le plus précisément possible,
la longueur totale (I.T) de 17 femelles sub-adultes et
21 femelles adultes. La relation fonctionnelle entre
les deux mesures a été précisée en calculant P'axe
majeur réduit (AMR) et non la régression de hT sur
LT, inappropriée dans ce cas, car on est dans la
situation présentée sous le nom de « type E » par
Ricker (1973) — forme de la distribution de fré-
quence de la population d’origine inconnue, gamme
totale de variation non représentée — et que les
deux mesures sont sujettes a la variabilité naturelle
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et aux erreurs de mesure (cf. aussi GouLD, 1966).
Pour tenir compte de la relation d’allométrie, on a
pris le logarithme des mesures.

Dans ces conditions, la pente est de 0,917 pour
les femelles sub-adultes et de 0,965 pour les femelles
adultes. Ces pentes ne différent pas appréciablement
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Fic. 5. — Relation d’allométrie enire le logarithme de la

hauteur de la téte (hT) et le logarithme de la longueur
totale (LT) chez la femelle de P. sedentaria. Cercles
vides : sub-adultes; cercles pleins : adultes. La droite
en itrait plein est I'are majeur réduit pour Uensemble
des points; on a figuré en tirets les droites correspon-
dant aux femelles sub-adultes el adultes.

Fic. 5. — Allometric relation between the logarithm of
head height (hT) and the logarithm of total length (LT)
in P. sedentaria female. Open circles : sub-adults; clos-
ed circles : adults. The continuous line is the « reduc-
ed major axis » for all the observations; the corres-
ponding lines for sub-adult and adult females are in
broken lines.

de 1 comme le montre I’application du test indiqué
par DaGNELIE (1970, p. 306) : la valeur du t observé
est en effet de 1,688 pour les femelles sub-adultes et
de 0,551 pour les adultes, ces deux valeurs n’étant
pas significatives au seuil de 5 %. Il n’existe pas de
test exact de comparaison de plusieurs AMR (DAGNE-
LIE, 1970, p. 303), mais la méthode approchée de
MayraT (1965, cf. DALLOT et LavaL, 1974) donne une
valeur de F inférieure a 1 (F = 0,370); on peut
donc considérer sans hésiter les deux droites comme
paralléles. I1 est alors légitime de rassembler les
données des femelles sub-adultes et adultes, et de
calculer une droite unique. La pente de cette droite
est de 0,991, cette valeur n’étant pas significativement
différente de 1, et 'ordonnée a Yorigine est —0,507.
Dans une situation de « type E », 'AMR (<« GM
regression > de RICKER, 1973) est la droite qui per-
met la moins mauvaise prédiction de Y a partir de X,
ainsi que de X a partir de Y. C’est pourquoi nous
donnons ici Péquation de PAMR décrivant LT en
fonction de hT (femelles sub-adultes et adultes réu-
nies), afin de permettre une conversion des hT
en LT, pour des études de systématique par exemple :

log LT = 1,009 log hT + &12
[y

Le graphique de la figure 5 permet de faire encore
une observation. Le chevauchement des tailles des
femelles sub-adultes et adultes y est trés apparent.
Une étude des hT portant sur 60 femelles sub-
adultes et 50 femelles adultes montre qu’elles sont
comprises, pour les premiéres entre 6,4 et 8,8 mm,
et pour les secondes entre 7,6 et 10,5 mm. Ces
extrémes figurent dans I’échantillon plus restreint
de la figure 5. On voit ainsi quentre 24,3 et 30 mm
de longueur totale, on peut trouver des femelles sub-
adultes et adulies et donc quune femelle sub-adulte
peut étre nettement plus grande qu’une femelle
adulte.

III. — INFLUENCE DE LA TEMPERATURE
ET DE LA QUANTITE DE NOURRITURE
SUR LE DEVELOPPEMENT DES FEMELLES

1. Méthode.

L’expérience a consisté a élever des jeunes pro-
venant d’une méme portée a 2 températures et avec
2 rations alimentaires trés différentes. II était prévu

d’essayer de mener les animaux jusqu’au stade VII,
de les fixer au formol et de mesurer plusieurs parties
du corps pour essayer de distinguer les différents
lots par P’analyse discriminante. Trop peu de femelles
sont malheureusement parvenues au stade VII et le
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projet initial a di étre abandonné. Une solution de
recours avait été prévue : certains appendices ont
été mesurés sur toutes les exuvies au cours du
développement, de maniére a permettre de toute
facon des analyses de variance et de covariance sur
les stades antérieurs. Ces mesures sont donc dis-
ponibles jusqu’au stade VI inclus.

Le dispositif expérimental a été réalisé selon un
plan factoriel 2 x 2 (2 facteurs température et
quantité de nourriture, chacun & 2 niveaux). Ce
plan permet d’économiser le matériel au maximum,
ce qui était indispensable en raison des difficultés
d’¢levage et de la longueur des manipulations. On
obtient ainsi (lorsque I’ « interaction » n’est pas
significative, ce qui a été le cas pour toutes les
analyses), avec seulement 16 animaux élevés en
méme temps, des résultats équivalents a ceux aux-
quels on serait parvenu en faisant deux expériences
séparées (une pour chaque facteur) qui auraient
nécessité en tout 28 femelles (cf. Lisox, 1958, p. 163).

Tous les animaux proviennent d’une seule femelle
capturée prés de la surface, au chalut Isaacs-Kidd.
Les larves, disposées sur la paroi interne du « ton-
neau », étaient au stade II lors de la capture. Elles
ont d’abord été laissées avec la femelle, et nourries
collectivement sans discrimination une fois par jour,
jusqua ce qu'elles parviennent au stade IV, début
de la phase juvénile. En raison du grand nombre de
larves, 'eau du cristallisoir d’élevage était renouvelée
3 fois par jour pendant cette période. Vingt-cing
jeunes femelles qui venaient de passer au stade IV
ont alors été isolées, et mesurées, puis une sélection
a ramené ce nombre a 18 individus de tailles trés
voisines et en bon état apparent, qui ont été trans-
férés chacun dans un cristallisoir numéroté. L’expé-
rience nécessitait 4 lots de 4 femelles (les calculs
d’analyse de variance ou de covariance présentent
des difficultés beaucoup plus grandes lorsque les lots
ne sont pas égaux); deux femelles supplémentaires
ont été ajoutées au départ au lot « bien nourri »
¢élevé a température élevée, afin de pouvoir remédier
a une mortalité éventuelle due a un développement
bactérien a cette température. I’une de ces femelles
a effectivement servi & remplacer un individu de ce
lot quelques jours aprés le début de P’expérience;
il n’a pas été tenu compte des données relatives a
Pautre femelle. Aprés I'isolement des animaux en
bacs individuels de 150 ml, les traitements ont été
attribués en utilisant une table de nombres au
hasard.

Les 8 individus destinés a étre élevés a basse tem-
pérature ont été transférés dans une chambre ther-

mostatée a 12 °C, les autres ont été élevés a la tempé-
rature ambiante (18-20 °C), les variations étant
« tamponnées » en plongeant les bacs jusqu’aux
deux tiers dans un grand volume d’eau. Les deux
séries de bacs étaient éclairées par au-dessus au
moyen d’un éclairage artificiel d’intensité compa-
rable (mesurée avec une cellule photoélectrique).
Ces conditions ne sont pas naturelles, mais elles ont
I’avantage de limiter la nage des jeunes vers la sur-
face; ceux-ci montrent au début du développement
un net phototropisme négatif. Les animaux qui
atteignent la surface y restent en effet piégés par la
tension superficielle, et une imue dans ces conditions
produit souvent d’importantes déformations du tégu-
ment. Une surveillance périodique pendant la jour-
née permet de ré-immerger les individus collés en
surface.

Comme il est trop difficile de donner des frag-
ments de manteau de moule de taille déterminée a
chaque individu, la différence entre les rations a
été établie sur deux jours. Pour chaque série,
basse et a haute température, la moitié des animaux
étaient nourris deux fois par jour et I'autre moitié
seulement une fois tous les deux jours. Le rapport
des rations était donc environ de 1 a 4. Pour chaque
distribution de nourriture, un morceau de manteau
de moule est découpé (par des coups de ciseaux per-
pendiculaires) en nombreux petits cubes, de taille
4 peu preés égale 4 la moitié de la téte d’une femelle.
On sélectionne ensuite avant la distribution des
cubes de tailles semblables. Un cube est suffisant
pour distendre l’estomac aprés ingestion et étre
digéré avant ’heure de la prochaine prise de nour-
riture. Chaque cube est placé entre les gnathopodes
de la femelle avec une aiguille montée.

[

I’expérience s’est déroulée de la maniére sui-
vante : chaque matin 4 9 h et chaque soir a 18 h,
aprés avoir préparé les cubes de nourriture, on a
noté les mues éventuelles et isolé les exuvies. La
nourriture était ensuite distribuée selon le plan
prévu. Pendant lingestion, qui est terminée en 30 mi-
nutes (la série a basse température est remise en
chambre fraiche pendant ce temps), on réalise les
différentes mesures des exuvies. Aprés avoir vérifié
que la prise de nourriture est terminée pour toutes
les femelles, on isole chaque individu avec une
grosse pipette et on change I'eau du bac d’élevage,
aprés l'avoir nettoyé, avec de I'eau 4 la température
correspondant 4 chacune des séries. L’eau a été
renouvelée matin et soir pour tous les individus, qu’il
y ait ou non prise de nourriture. Les animaux ont
enfin été fixés au formol 4 5 % un jour aprés avoir
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atteint le stade VII (ou immédiatement aprés leur
mort).

Les mesures des appendices ont été effectuées aux
forts grossissements d’une loupe binoculaire munie
d’un micrométre. On ne peut utiliser un microscope,
car il est impossible d’immerger I'exuvie de I'appen-
dice dans une goutte d’eau de mer pour I'observation
entre lame et lamelle, a cause de la tension super-
ficielle. De plus les appendices ne sont pas plats et
seraient écrasés par la lamelle 4 moins de mettre
des cales. Plusieurs mesures ont été essayvées (basal
de P4, basal de P7, bord antérieur du carpe de P53,
mesure en diagonale du carpe de P5), mais Iexpé-
rience a conduit 4 n’en conserver que deux. Le basal
de P4 (de Yinsertion de I'apodéme antérieur proxi-
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Fic. 6. — Déroulement dans le temps de Iexpérience

d’élevage (factorielle : température X quantité de nour-
riture) de jeunes femelles de P. sedentaria provenant
de la méme portée. Les mues sont figurées par un double
trait, le chiffre romain correspond au stade. Une croix
indique la mort de la femelle avant le stade VII. Pour
plus d’explications, voir le texte.

F16. 6. — Summary of the rearing experiment (factorial :
temperature X amount of food ingested) of young P.
sedentaria females issued from the same brood. Moults
are indicated by a double mark, stages are shown by a
roman numeral. A cross means that the female is dead
before stage VII. For more explanations, see the text.

mal a la pointe distale postérieure) est facile a sépa-
rer du reste de I’exuvie, ce qui n’est pas le cas de P7,
dont le repére proximal est, de plus, difficile a défi-
nir. Le bord antérieur du carpe de P5 est également
bien défini, proximalement et distalement, tandis que
la mesure en diagonale de la pince est rendue impos-
sible par la présence d’une partie membrane sur
Pexuvie. Les podoméres ont enfin été dénombrés
sur I’ensemble des exuvies.

Les calculs ont été réalisés avec 1’aide d’une cal-
culatrice électronique programmable Hewlett-Pac-
kard modéle 20. Les programmes ont été rédigés (et
testés) en suivant les méthodes et les formules don-
nées par SokarL et RoHLF (1969) pour les analyses de
variance 4 un et deux facteurs, et la régression
linéaire, par SNEDECOR (1956) pour 'analyse de cova-
riance a deux facteurs.

2. Résultats.

Le déroulement de Pexpérience dans le temps est
schématisé figure 6. Les mesures des différents
appendices sont reproduites dans le tableau II, ce
qui permettra éventuellement au lecteur de retrouver
les calculs des analyses de variance.

L’influence de la température et de la quantité de
nourriture est trés nette lorsqu’on regarde les don-
nées. Les deux traitements étant entremélés dans le
plan factoriel 2 X 2, des calculs sont nécessaires
dans tous les cas pour déterminer la part de chaque
facteur.

A. — ACTION DES DEUX FACTEURS
SUR LA DUREE DU DEVELOPPEMENT

Cette influence est trés évidente sur la figure 6.
Les données retenues pour les calculs sont les temps
mis par chaque femelle pour parvenir du stade IV au
stade VI, tous les animaux n’étant pas arrivés au
stade VII. Les durées sont mesurées en jours entiers,
les mues constatées entre 9 h et 18 h sont considé-
rées comme ayant cu lieu &4 9 h.

Les résultats de ’analyse de variance (4 deux fac-
teurs, chacun a deux niveaux : « two-way anova »)
sont les suivants :

a) L’interaction n’est pas significative (F = 3,20
pour 1 et 12 degrés de liberté, F, ,; = 4,75). C’est-a-
dire que les effets de la température et de la quantité
de nourriture sont simplement additifs (en d’autres
termes : la ration de nourriture ne modifie pas le
mode d’action de la température, et une température
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différente ne change pas le mode d’action de la quan-
tité de nourriture, sur la durée du passage stade IV-
stade VI). Plus précisément, et cette remarque sera
valable pour les autres analyses de ce chapitre, on
ne peut metire en évidence un tel effet avec les don-
nées dont on dispose, et pour les niveaux considérés.

b) L’influence des 2 températures, et des 2 doses
de nourriture sont chacune trés hautement signifi-
catives, comme on pouvait s’en douter en regardant
les données.

Nous retiendrons qu’il faut environ 33 jours aux
femelles élevées a 12° et nourries une fois tous les
deux jours pour passer du stade IV au stade VII, tan-
dis que 13 jours suffisent a celles qui se sont dévelop-
pées a 18-20° avec 4 fois plus de nourriture. Chacun
des deux facteurs a un effet important sur la durée du
développement.

TasLeavu II. — Eaxpérience factorielle :

B. — ACTION DES DEUX FACTEURS
SUR LA TAILLE

11 était prévu au départ de comparer la hauteur
de la téte, hT, des différents lots fixés au stade VII,
mais a cause de la mort au stade VI de certaines
femelles, Panalyse portera sur la taille du basal de
P4 au stade VI seulement (tableau II). L’examen des
données montre qu’il existe une liaison (confirmée
par le calcul des régressions, qui ne sera pas exposé
ici) entre la taille de bP4 au stade VI et la taille au
début de Pexpérience (stade IV), mesurée a poste-
riori sur Pexuvie du stade IV. Pour déceler des
différences de taille au stade VI, moins accentuées
que celles qu'on aurait pu montrer au stade VII si
Iexpérience s’était déroulée parfaitement, on a
intérét a réaliser une analyse de covariance (4 deux

température X quantité de nourriture. Dimensions

en mm, pour chaque femelle de P. sedentaria, du basal de P% (premiére ligne) et
du bord antérieur du carpe de P5 (deuxi¢me ligne), aux différents stades 1V, 1%
et VI du développement. La présence d’un astérisque indique que les mesures ont été
réalisées sur Panimal fixé et non sur I'exuvie.

FROID (12°) CHAUD (18-20°)
Ne | IV vV | VI N° | IV \% Vi
0,74 | 1,21 | 1,84 . 0,76 | 1,33 | 2,07
» A | 0,39 058 | 0,87 || , 041 | 062 | 095
o =
5 0,77| 1,30 | 2,06 | 9 | 077 138 | 2,09
© B 1 041 | 062|090 O 042 | 065 | 0.97
yd
0.74 | 1,31 | 1,99 3 0,81 | 1,46 | 2,24
4 C 0,40 | 0,63 | 0,96 z 0,42 | 068 | 1,04
i w
«a 078| 1.32] 202 0,76 | 1,30 | 2.10
D 0,41 | 0.64 | 0,94 4 0,40 | 0,59 | 0,92
0,83} 1,40 | 1,95% 5 0.72 | 1,08 | 1,48*
E 0.43 | 0,66 | 084 0.38 | 0,51 | 0,62
» )
& 0,771 1,12 1,61 & 6 076 | 1,26 | 1,94*
8 F 0,41 | 054 | 0,76 8 0,40 | 0,54 | 0.78
z 0,72 | 116 | 1,62 z 7 0,74 | 1,20 | 1,60*
o G 0,38 | 0,556 | 0,76 D 0,40 | ? 0,76
o. o-
0,81 { 1,31 | 1,80" 8 0,79 | 1,25 | 1,66*
H 0,43 | 0,60 | 0,80 040 | 055 | 080
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facteurs : « two-way ancova ») qui augmentera la
sensibilité de l’expérience en éliminant I'influence
de la taille de départ.

En raison de I'allométrie de croissance, les cal-
culs sont exécutés sur les logarithmes des mesures,
afin de rendre la régression linéaire.

Cette analyse a donné les résultats suivants :

1° L’interaction n’est pas significative (F < 1);

2° L’influence de la ration alimentaire sur la taille
de bP4 au stade VI est trés hautement significative
(F = 40,63 pour 1 et 11 D.L., F; o5, = 19,7).

3° La température n’a pas d’effet mesurable (F
< 1).

La méme analyse de covariance a deux facteurs
réalisée avec pour variables la taille de bP4 au
stade V et au stade VI (et non plus aux stades IV
et VI) permet de voir linfluence des deux facteurs
sur Yaccroissement ¢ la mue, en éliminant les diffé-
rences de taille au stade V dues a I’expérience. Elle
donne des résultats comparables : F < 1 pour l'inter-
action et la température, effet hautement significatif
(F =17,69 pour 1 et 11 D.L., F, 45 = 12,2) de la
quantité de nourriture sur le coefficient de crois-
sance a la mue V-VI. Ce coefficient est plus éleve
pour les animaux nourris avec de fortes rations.

Les données manquantes pour le stade VII rendent
trop complexe une analyse du méme type & 2 fac-
teurs. Pour utiliser les données relatives au stade VII,
puisqu’on ne dispose pas de 4 lots balancés, on peut
toujours comparer 2 lots seulement, élevés a la méme
température, ou avec une méme dose de nourriture.
La précision diminue puisqu’on dispose de deux
fois moins d’individus, et le risque d’erreur de
type II (accepter une hypothése nulle fausse) devient
grand.

On peut ainsi comparer, au moyen d’une analyse
de variance (’analyse de covariance ne se justifie pas
ici, le petit nombre de données ne permettant pas
de mettre en évidence une régression significative),
les deux lots « bien nourris », élevés 'un a 12° et
I’autre 4 18-20°. Les données seront les hauteurs de
la téte (hT) au stade VII, en mm. Ces mesures, qui
ne figurent pas dans le tableau II, sont les suivantes :

— lot « bien nourri » élevé a 12° : 3,32; 3,62;
3,78; 3,75;

— lot « bien nourri » élevé a 18-20° : 3,68; 3,70;
4,03; 3,88.

I’analyse conduit 4 une valeur de F non signifi-
cative (F =2,87 pour 1 et 6 D.L.; F0,05=5’99)’
mais compte tenu de ce que nous venons de dire a
propos de lerreur de type II, on peut seulement

conclure que ces données ne permettent pas de
mettre en évidence une influence de la température
d’élevage.

Bien que les données soient encore plus réduites,
on peut encore comparer les deux lots élevés a 12°
et nourris avec deux rations différentes. Les hT
au stade VII sont dans ce cas les suivantes, toujours
en mm :

— lot élevé a 12°, peu nourri : 2,98; 2,98.

— lot élevé a 12°, bien nourri : 3,32; 3,62; 3,78;
3,75.

La valeur de F est cette fois significative (F =
18,64 pour 1 et 4 D.I.; F, o5 = 7,71), et comme pour
la taille de bP4 au stade VI, on démontre ainsi unc
influence marquée de la quantit¢ de nourriture sur
la hauteur de la téte au stade VIL

C. — ACTION DES DEUX FACTEURS
SUR LA TAILLE ET LA FORME DE LA PINCE

Puisque nous disposons également des mesures du
carpe de P35 (variant sexuel) au cours du dévelop-
pement, nous pouvons regarder si les deux facteurs
ont une influence sur la taille absolue de la pince,
et aussi sur sa taille relative. Pour le premier cas,
nous procéderons comme pour le basal de P4, par
une analyse de covariance. L’analyse, que nous ne
détaillerons pas ici, méne a des conclusions iden-
tiques (influence de Ja nourriture seulement).

Comme nous avons simultanément la mesure de
bP4 et celle du bord antérieur du carpe de P35, nous
pouvons essayer de voir si, au stade VI, les propor-
tions relatives de la pince par rapport a la taille du
corps (représentée par bP4) différent selon les
traitements.

Pour cela, nous ferons une analyse de covariance
4 deux facteurs, en ramenant tous les animaux (au
stade VI) 4 une méme taille de bP4, qui sera donc la
variable indépendante, la mesure du carpe de P5
étant la variable dépendante. Les données sont tou-
jours celles du tablecau II.

Les résultats de I’analyse sont les suivants :

1° linteraction n’est pas significative (F < 1);

2° Paction de la température non plus (F < 1);

3° Yinfluence de Ia nourriture est également en
dessous du seuil de signification de 5 % (F = 4,28
pour 1 et 11 D.L.; Fy .5 = 4,84).

On ne peut done, avec ces données, mettre en évi-
dence linfluence de la température ou de la quan-
tité de nourriture sur les proportions de la pince
au stade VI.
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3. Discussion.

Le premier résultat qui ressort de cette expérience
est I'influence considérable de chacun des deux fac-
teurs sur la durée du développement. L’abaissement
de la température de 18-20° a 12° double presque
(1,8 fois environ) le temps nécessaire aux femelles
pour passer du stade IV au stade VI (alors que le
développement jusqu'a l'adulte demande 11 stades).
I’action de la ration journaliére n’est pas moins
importante, puisquune ration 4 fois plus faible
allonge cette durée d’un facteur 1,5 environ. Nous
avons montré que les deux influences sont additives,
aussi la combinaison des conditions les plus favo-
rables présente-t-elle un écart maximal si on la coni-
pare avec la conjonction la plus désavantageuse : il
faut 33 jours a une femelle peu nourrie élevée a
12° pour parvenir du stade IV au stade VII, alors
que 13 jours suffisent a 18-20° et avec une forte
ration.

Le second résultat notable est I'absence d’effet
démontrable de la température sur la taille atteinte
par Panimal, alors que dans les mémes conditions
expérimentales, 1’action de la ration alimentaire est
extrémement grande, Il suffit de regarder la figure 7
pour ¢tre convaincu de ce dernier point.

Fia. 7. Silhouettes a la méme échelle de deux femelles
de P. sedentaria au stade VII, provenant de la méme
portée (d’aprés photographie). L'individu du haut a été
nourri 4 fois plus que celui du bas. Il s'agit des
femelles 3 et G de la figure 6.

Fic. 7. — Outlines at the same scale of two P. sedentaria
females at stage VII, issued from the same brood (from
photographs). The upper individual has been fed 4
times more than the lower one. These females are
number 3 and G of Fig. 6 above.

Ce résultat rapproché du précédent permet une
conclusion intéressante. Puisqu’a ration équivalente
la taille finale est la méme & 12° et 4 18-20°, c’est que
pour latteindre il a fallu beaucoup plus de nourri-
ture a4 basse température, étant donné que le déve-
loppement est alors plus long et que les rations ont
été distribuées réguliérement. En raison des mani-
pulations déja longues, il était difficile de peser les
cubes de moule donnés & chaque animal; cette pesée
aurait d’ailleurs été imprécise, les fragments étant
plus ou moins imbibés d’eau de mer. On peut cepen-
dant estimer grossiérement la quantité totale ingérée
pendant le développement, en comptant les cubes
de nourriture distribués. Comme la taille des cubes
était ajustée a la taille moyenne du stade (moyenne
entre les peu et les bien nourris), on a pris arbitrai-
rement la valeur 1 pour un cube au stade IV, et 1,5
pour un cube au stade V. Entre le stade IV et le
stade VI compris, les quantités totales moyennes
ingérées par un individu sont alors les suivantes :

— 4 12°, peu nourris : 14,38 unités; bien nourris :
39,25 unités;

— a 18-20°, peu nourris : 8 unités; bien nourris :
19,25 unités.

On constate que l'efficacité brute de croissance est
plus grande a température élevée (il faut plus de
nourriture a 12° pour atteindre la méme taille qu’a
18-20°). Puisque, pour une ration donnée, la taille
finale au stade VI est la méme a 12° et a 18-20°, on
pourrait d’abord penser que cette taille est caracté-
ristique du stade, et que I'animal doit trouver une
certaine énergie, fonction de la nourriture ingérée
et de la température, pour atteindre cette taille. Mais
cette hypothése ne résiste pas 4 un examen plus
approfondi : en effet, lorsque I’énergie disponible
est plus faible (« peu nourris »), le stade VI est
atteint avec une taille nettement plus petite. Il n’y a
donc pas de taille déterminée pour un stade. Pen-
dant Pintermue, ’animal doit métaboliser une cer-
taine quantité d’énergie, nécessaire pour que la mue
puisse se produire; pour une méme ration dispo-
nible, cette quantité est plus ou moins longue &
rassembler, selon la température. Lorsqu’elle est
atteinte, le crustacé mue, et sa taille sera fonction
de la quantit¢é de nouveaux lissus qu’il aura pu
fabriquer pendant 'intermue. Cette hypothése per-
met de comprendre pourquoi une femelle « bien
nourrie », ayant pu se procurer en quelques jours
Pénergic qu'une femelle « peu nourrie » aura mis
plus longtemps a acquérir et qui lui est suffisante
pour passer au stade suivant, ne s’arréte pas la et
ne mue pas elle aussi. Cest qu’elle ne peut
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« briler les étapes » de son cycle d’intermue, qui
ne dépendent pas seulenient de la quantité de ré-
serves accumulées, mais aussi d’une chaine de réac-
tions, de séquences programmées dans le temps, les
métabolites de 1’étape précédente servant de précur-
seurs pour la suivante.

A ce point, il est intéressant de comparer ces
résultats avec les expériences de MULLIN et BROOKS
(1970 a, b).

Ces auteurs ont prélevé des copépodes a deux tempé-
ratures, et avec des concentrations différentes d’algues
dans le milieu. Ne pouvant, comme pour P. sedentaria,
donner a chaque copépode un nombre déterminé de cel-
lules végétales et vérifier qu’elles ont toutes ¢té mangées,
ils ont calculé la ration alimentaire par différence entre
la concentration initiale et la concentration un ou deux
jours aprés, et l’ont ramenée & lindividu en divisant
par le nombre de copépodes vivants. Il était difficile,
dans ces conditions, de maintenir des rations constantes,
méme en réduisant le nombre d’individus quand leur
taille augmentait, comme I’on fait MuLLIN et BROOKs.
De plus, pour une méme concentration et un stade
donné, les rations ingérées varient du simple au double
entre les différentes répliques, comme on s’en apergoit en
étudiant leur figure 2 (MuLLIN et BRrooxs, 1970 a). Des
variations entre individus d’un méme bécher existent
sans doute, surtout pour de faibles concentrations, lorsque
entre en jeu la compétition. Il doit, de plus, exister unc
concentration a4 partir de laquelle la ration ingérée reste
constante; cette concentration dépend aussi du mombre
et de la taille des individus présents dans le bécher.
Enfin, et ce n’est pas le moins important, la ration jour-
naliére ingérée par les copépodes, pour une concentration
donnée, dépend de la température, comme on peut l¢
constater sur la figure 2 de MvrLLIN et Brooks (1970 a).
En présence d’une méme quantité de cellules, les copé-
podes cn ingérent moins a faible température. I1 faut
encore noter que les concentrations expérimentales ajou-
tées dans les béchers sont sujettes 4 de fortes variations,
comme en témoignent les tablcaux 1 (1970a) ou 3
(1970 b) de MruLLIN et Brooks. Il est regrettable que ces
auteur n’aient pas donné un graphique de la ration
journalié¢re ingérée (pour un stade donné) en fonction
de la concentration de cellules ajoutées dans les béchers.
MULLIN et BROOKS raisonnent en « concentrations », car
¢’est un paramétre qu’on peut évaluer dans la nature,
mais en faisant ccla ils sous-entendent que la ration
journaliére ingérée est fonction de la concentration, ce
qui n’est pas exactement le cas dans leur expérience. Il
aurait ¢té plus correct de raisonner en « rations », ct
d’établir ensuite une correspondance avec la concentra-
tion, au moyen du graphique, a condition qu’il y ait une
relation étroite entre les deux, ce qui n’était sans doute
pas le cas.

Cela dit, on peut sur certains points comparer les
résultats obtenus sur Calanus helgolandicus (MULLIN
et BrRooks, 1970 b) avec les noétres. Les concentra-
tions les plus élevées correspondent sans doute a

Ann. Inst. océanogr., 1975, t. 51, fasc. 1.

de fortes rations. Au-dessus de 300 ug C/1, on observe
un plateau pour Pingestion totale. Cette concentra-
tion ou plutét une valeur légérement inférieure cor-
respond donc en gros a nos « bien nourris ». En
comparant les résultats relatifs aux faibles et aux
fortes concentrations, on constate que les conclu-
sions de MULLIN et BROOKS sont les mémes que les
notres, en ce qui concerne linfluence de la tempé-
rature et de la ration sur la durée du développement.
On ne peut guére aller plus loin. Les données sur la
taille (ou le poids) des copépodes sont trés disper-
sées, ¢tant donné que les copépodes pesés (en trop
petit nombre d’ailleurs) ont pu, pour une méme con-
centration théorique, ingérer des quantités variables
de nourriture, selon la température, la concentration
réelle, le nombre d’individus. lLes effets « non
significatifs » sont seulement des effets non démon-
trables dans ces conditions. L.a conclusion inhabi-
tuelle de MuLLIN et Brooks (1970 a), selon laquelle
la quantité totale de nourriture ingérée est constante
quel que soit le temps mis pour atteindre un stade
donné, a également trop de probabilité d’étre une
erreur de type II (acceptation d’une hypothése nulle
fausse). Cette conclusion semble cependant corro-
borée par la figure 1 de MuLLiN et Brooks (1970 D),
mais elle ne tient pas si on se souvient que pour une
méme concentration la ration ingérée est plus faible
a basse température. On ne peut donc en déduire,
comme le font MuLLIN et BrRooks (1970 a), que effi-
cacité de croissance ne dépend pas de la température.

Comme c’était le cas pour MUuLLIN et BROOKS, et
en dehors de I'étude intrinséque de la croissance,
cette expérience sur P. sedentaria a ¢té entreprise
dans le but d’essayer ultérieurement de corréler la
croissance et les facteurs du milieu. Or, dans notre
expérience, il n’y a pas de colt énergétique pour
la capture de la nourriture, qui est directement mise
entre les gnathopodes des Phronimes. Dans le milieu,
il est possible qu’il y ait une influence de la tempé-
rature sur la ration, comme c’est le cas pour les
copépodes de MULLIN et BRooks. La méme ration
représente alors plus ou moins d’énergie utilisable
selon ce qui a été dépensé pour la capture. Encore
que la intervienne une particularité de la biologie
des Phronimes. La couvée, de 200 4 500 individus,
est en effet élevée par la femelle dans le « tonneau »
jusque vers le milieu du stade V. Dans ces conditions,
c’est a la femelle seule, qui capture la nourriture pour
les jeunes et qui a terminé sa croissance, qu’in-
combe le colt de capture de Ia nourriture. Au-deld
du stade V par contre, les jeunes deviennent auto-
nomes, et une telle relation peut jouer.
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En conclusion, on peut dire que les variations
individuelles les plus importantes des femelles de
P. sedentaria, en ce qui concerne la taille, sont le
fait de la quantité de nourriture disponible chaque
jour. C’est certainement ce facteur qui est en majeure
partie responsable de la grande variabilité rencon-
trée dans la nature. Si la température a aussi une
influence sur les dimensions, celle-ci n’est pas

démontrable dans les conditions de Iexpérience. La
température modifie la vitesse des processus méta-
boliques, et joue sur lefficacité de croissance et la
durée du développement, conjointement avec la ra-
tion pour cette derniére. I1 faut noter, pour terminer,
que ces conclusions ne sont valables en toute rigueur
que pour la population d’origine de la femelle ayant
donné naissance aux jeunes utilisés.

IV. — ANALYSE MULTIVARIABLE DE LA CROISSANCE DU MALE.
INFLUENCE DE LA RATION ALIMENTAIRE

1. Introduction.

Aprés avoir montré Pimportant effet des condi-
tions de nutrition sur la taille des femelles, il aurait
¢té intéressant de pouvoir étudier leur action sur
la forme. Le probléme de la forme est déja com-
plexe en lui-méme chez la femelle de P. sedentaria, ot
les stades juvéniles ne sont pas identifiables par
I’observation au-deld des premiers. Une telle étude,
devant nécessairement porter sur la totalité de la
phase juvénile, était en dehors de nos possibilités
expérimentales. C’est pourquoi, pour une premiére
approche, nous nous sommes tournés vers le déve-
loppement du male, qui a lavantage de pouvoir
étre obtenu intégralement au laboratoire, et qu’il était
de toute facon nécessaire de connaitre pour pouvoir
le comparer a celui de la femelle.

Notre but était donc de décrire le plus compleéte-
ment possible la croissance du méle, d’une maniére
qui pourrait s’appliquer ensuite & la femelle, et de
déterminer l'influence de la ration alimentaire sur
les dimensions des appendices.

Les méthodes classiques de biométrie bivariable
(par exemple, pour les Crustacés, TEISSIER, 1933;
CHARNIAUX-CoTTON, 1857; Bocguer, 1953) ont permis
de mettre en évidence des changements de phase en
étudiant la croissance d’un caractére en fonction
d’une longueur de référence. On peut ainsi compa-
rer pour ce caractére plusieurs populations ou
méme plusieurs espéces. Le probléme se complique
si I’on étudie parallélement d’autres dimensions du
corps, et si lon considere d’autres longueurs de
référence. En cffet, le choix de l'organe de référence
est arbitraire, et les relations d’allométrie en dépen-

dent étroitement. La longueur totale, lorsqu’on peut
la mesurer, parait la plus neutre, car elle intégre sans
doute un grand nombre d’influences différentes.
Néanmoins elle ne posséde pas, de ce fait, un statut
particulier parmi les autres dimensions.

En fait, les ¢tudes d’allométrie présentent deux
ambiguités qui en limitent la portée. La premiére est
que la relation d’allométrie, malgré ce qu’on écrit
encore trop souvent, n’est pas une « loi ». Parmi
d’autres, BERTALANFrY a fait, en termes vigoureux,
justice de cette interprétation : « the allometric equa-
tion is a highly simplified, approximate formula
which applies to an astonishingly broad range of
phenomena, but is neither a dogma nor an explana-
tion for everything » (BERTALANFFY, 1964, p. 17).
(’est pourquoi les essais de généralisation multiva-
riable de Pallométrie se sont heurtés a des difficultés
considérables, comme le remarque SPRENT (1972).
Si on peut arbitrairement isoler des relations d’allo-
métric entre dimensions prises 2 a4 2, on voit mal
ce que représentent ces relations simultanément.
JoLtc® TR (1963 b) a étudié le cas ol la relation d’allo-
métric se concrétise par une ligne droite dans plu-
sieurs dimensions, mais comme Pont noté HOPKINS
(1966) et SPrENT (1972), cette situation n’est réalisée
que dans le cas théorique, hautement improbable, ou
la matrice de covariance des logarithmes des mesures
est de rang 1, c’est-a-dire quand toutes les valeurs
propres autres que la premiére sont nulles.

L.a seconde ambiguité de la relation d’allométrie
réside dans la non-distinction entre taille et forme.
On cherche en effet, en étudiant I’évolution d’une
dimension en fonction d’une autre, a déterminer des
changements de forme. MosIMANN (1970) a montré la
voie A suivre en distinguant clairement pour la pre-
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miére fois variables de laille et vecteurs de forme.
11 est encore trop tot pour que les conséquences de
cette distinction fondamentale se soient concrétisées
dans des travaux de biométrie.

Nous nous rangerons donc aux conclusions de
SPRENT (1972) qui propose de se tourner vers d’autres
méthodes. IL.a plus intéressante nous semble I’ap-
proche de BrackitH, Davies et Moy (1963), BLACKITH
et Brackira (1969), Lauvea (1972 a, b), qui utilisent
I’analyse discriminante canonique pour I’étude de la
croissance. Cette méthode d’analyse multivariable
permet d’aboutir, dans un espace de dimensions ré-
duites par rapport a I'espace & p dimensions, défini
par p variables, a la meilleure séparation possible
entre les groupes (dans ce cas, les stades du déve-
loppement). Cette distinction est réalisée selon des
axes de variation indépendants, qu’on pourra essayer
ensuite d’identifier a des facteurs (ou des combinai-
sons de facteurs) ayant une signification biologique.
Cette interprétation peut de plus s’appuver sur le
calcul des corrélations entre les variables mesurées
et les axes discriminants.

Autour de cette technique centrale, il est possible
d’employer une gamme étendue de méthodes multi-
variables, qui permettront de préciser différents
aspects du développement : homogénéité des stades
(analyses en composantes principales), ressemblance
entre les groupes (D2 de MAHALANOBIS, analyse de
variance multivariable), caractéres les plus impor-
tants (analyse discriminante pas a pas).

2. Méthodes mathématiques.

On trouvera un exposé détaillé des méthodes
d’analyse multivariable utilisées ici, dans les ou-
vrages de Rao (1952), ANDERsoN (1958), Sear (1964),
CooLEY et LouxNes (1971), BrackITH et REYMENT
(1971) et RoMEeEDER (1973). Un résumé trés clair de
la méthode d’analyse en composantes principales et
de lanalyse discriminante canonique figure dans
le travail de PHILLIPS ef al. (1973). Nous n’insisterons
donc ici que sur des points particuliers.

A, — ANALYSE EN COMPOSANTES PRINCIPALES

L’analyse en composantes principales requiert la
solution de I’équation matricielle :

V—1245Duy =10

c’est-d-dire le calcul des valeurs propres i, et des
vecteurs propres u; de la matrice de variance-cova-

riance V des p variables mesurées (I = matrice
unitaire).

Le calcul des saturations r :

o= GV

11 Si
donne la corrélation entre la i-éme variable (ayant
pour écart-type s;) et la j-éme composante (les a;
étant les éléments des vecteurs propres).

Nous sommes partis d’'une matrice de variance-
covariance des données transformées en logarithmes.
Une matrice de corrélation ne se justifie pas dans
nofre cas, car les variables, qui sont déja toutes des
mesures avec la méme unité, sont mises pratique-
ment a4 la méme échelle et ont leurs variances assez
stabilisées par la transformation logarithmique.
Celle-ci, en raison de la relation d’allométrie, nous
parait la meilleure facon d’exprimer les données
dans une étude de la croissance. C’est également l'opi-
nion de JorLic®EUR (1963 a) et de Brackita et REY-
MENT (1971, p. 187). Nous avons utilisé pour les
calculs un programme Fortran IV (IBaNEz, 1973)
concu pour des matrices de corrélation, en le modi-
fiant pour P’analyse & partir d’une matrice de
covariance.

B. — ANALYSE DISCRIMINANTE

Nous avons employé tout d’abord Panalyse discri-
minante multiple (ANDERsON, 1968) qui est P’exten-
sion a plus de 2 groupes de la fonction discriminante
de FISHER, c’est-a-dire que les coefficients cj; :

ey = S (% — %)
sont calculés a partir ¢’'une matrice § de covariance
intra-groupes qui est la somme des matrices de
chaque groupe (x;, x; étant les vecteurs « moyennes »
de chaque groupe pris 2 4 2). La distance généralisée
de MAHALANOBIS :

D = (x, — )’ S~1 (x; — x;)

est calculée de la méme maniére, & partir de la
matrice § intra-groupes « pooled ». En raison du
grand nombre de variables par rapport au faible
nombre d’individus, nous avons été amenés a uti-
liser la méthode d’analyse discriminante pas a pas
(« stepwise ») exposéc par RoMEDER (1973). Le cri-
tére de sélection des variables employé est le D2
de Manaranomis : on retient a chaque pas la va-
riable (n’ayant pas ¢té prise en compte au pas preé-
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cédent) qui maximise la valeur de D2, Un test non-
paramétrique permet de juger, lorsqu’on a atteint
une discrimination totale avec ¢ < p variables, si
cette distinction est significative.

C. — ANALYSE DISCRIMINANTE CANONIQUE

Cette technique est également appelée « méthode
des variables canoniques » (BLACKITH et REYMENT,
1971), « analyse discriminante factorielle » (Ro-
MEDER, 1973) ou plus briévement « analyse cano-
nique » (il ne s’agit pas de ’analyse des corrélations
canoniques, parfois appelée également « analyse ca-
nonique »). Cette méthode permet I'étude des rap-
ports entre plusieurs groupes connus a priori, a la
différence de l’analyse en composantes principales
qui s’applique 4 une seule population de données.
Il s’agit en fait d’une analyse en composantes prin-
cipales des centroides des groupes, en maximisant
la variation inter-groupes par rapport a la variation
intra-groupes. On vy parvient en résolvant Péquation
matricielle :

B —p W)e;=0

A chaque valeur propre gu; correspond un vecteur
canonique c¢;. B est la matrice des sommes des carrés
et des produits inter-groupes (« between »), W est
la matrice intra-groupes (« within pooled »).

Nous avons normé les vecteurs canoniques, qui

forment une matrice A, de telle sorte que :

AVA =1

V étant la matrice de variance-covariance intra-
groupes. Cette condition permet de ramener a Punité
Pécart-type intra-groupes sur chaque axe. D’une
facon comparable a celle employée pour les satura-
tions dans l’analyse en composante principale, on
peut calculer une matrice § (dite « de structure >)
de corrélations entre chaque variable d’origine et
les variables canoniques :

S =Vi:VA
Vaae symbolisant la diagonale de la matrice V,
A étant la matrice des vecteurs canoniques normeés
(PoreBSKY, 1966).

Nous avons aussi utilisé le programme d’analyse
canonique pas a pas MaHAL 3 de RoMEDER (1973),
avec de légeres modifications. Le critére de pas & pas
utilisé par ROMEDER (maximisation de la trace de

T-1B, T étant la matrice des sommes des carrés
« totale ») constitue une généralisation du D2 de
MAHALANORIS. Les analyses ont été effectuées sur les
logarithmes des mesures.

D. — EMPLOI DES TESTS

Indépendamment de toute hypothése sur la nor-
malité ou I’homogénéité des variances des variables,
les méthodes multivariables qui viennent d’étre pré-
sentées ont un grand pouvoir descriptif. Ainsi, ’ana-
lyse discriminante canonique demande I’homogé-
néité des matrices de covariance intra-groupes, mais
méme si celle-ci n’est pas réalisée, les axes canoni-
ques extraits de Panalyse sont toujours ceux qui per-
mettent la plus grande séparation des centroides.
Comme dans le cas du maéle, nous ne cherchons pas
4 distinguer des stades que nous pouvons déja re-
connaitre sans mesures, la plupart des tests devien-
nent sans objet (cf. Brackira et REYMENT, 1971,
p- 39); lintérét de l’analyse réside plutot dans la
position des groupes les uns par rapport aux autres,
leurs relations avec les axes canoniques et I'influence
des différentes variables. Nous emploierons par
contre des tests statistiques, en vérifiant si leurs
conditions d’utilisation sont respectées, pour la
distinction entre « peu » et « bien nourris ». En
effet, nous désirons alors savoir si les variables
sélectionnées par Panalyse permettent de distinguer
des sous-groupes, dont existence ne se traduit peut-
étre pas par des mesures différentes des appendices.

E. — AUTRES PROGRAMMES

Pour vérifier certains points, un programme d’ana-
lyse de variance multivariable pour deux ou plu-
sieurs groupes (critére A de WILKS) a également été
rédigé.

La visualisation des groupes obtenus par les ana-
Iyses multivariables est souvent difficile (BLACKITH
et REYMENT, 1971). Nous avons mis au point un pro-
gramme Fortran IV {Lavar, 1974) permettant d’avoir
sous n'importe quel angle une vue en perspective
d’un modéle en trois dimensions. RoHLF (1968) uti-
lise un programme comparable; le nétre présente
PPavantage de permettre un basculement du « plan-
cher » de 0 a 90° vers l’observateur, et des faci-
lités graphiques pour identifier plusieurs groupes,
avec leurs centroides.

Tous les calculs ont été effectués sur I'ordinateur
IBM 7040 de I’Observatoire de Nice.
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3. Méthodes expérimentales.

A. — DEROULEMENT DES ELEVAGES

Cette expérience présente deux différences essen-
tielles avec celle effectuée sur les femelles. D’une
part, tous les animaux ont été élevés a la meéme
température (18° environ), et d’autre part le lot de
départ a été divisé en 4 fractions, la premieére fixée
aussitot et les 3 autres 4 mesure que les males attei-
gnaient les stades V, VI et VIL

Ce ne sont donc pas les mémes individus qui ont
été mesurés aux différents stades de leur déve-
loppement.

On a utilisé, comme pour les femelles, la ponte
d’une méme femelle dont les larves, au stade II au
moment de la capture, ont été uniformément nour-
ries et laissées avec la femelle jusqu’au passage au
stade 1V. Une anesthésie légére au MgCl, isotonique
a ’eau de mer a alors permis de détacher sans dom-
mage les jeunes de la paroi du tonneau. Vingt maéles,
pris au hasard, ont été fixés pour constituer le lot
représentatif du stade IV.

Pour I’¢levage, on a utilisé 3 boites en matiére plas-
tique transparente couvertes, et divisées par des cloisons
en 4 rangées de 4 cases de 60 ml. Chaque boite contient
ainsi les 16 individus qui seront fixés & un stade donnd.
Deux rangées de chaque boite, soit 8 individus, consti-
tueront les « peu nourris » (nourris 1 fois tous les
2 jours) et les deux autres rangées les « bien nourris »
(nourriture distribuée deux fois par jour). Avec cette mé-
thode, et en remplissant les cases avec une seringue de
60 ml, on peut s’occuper de plus d’animaux que dans
I’expérience précédente, effectuée en bacs individuels. Les
risques d’erreur sont en outre trés réduits. Aprés la
nutrition, les jeunes sont rapidement transférés dans
un second jeu de 3 boijtes propres. Le nettoyage est exé-
cuté a l’eau douce courante, suivi d’un essuyage avec
un chiffon de cellulose et de deux ringages a I’eau démi-
néralisée. Toutes les semaines, un nettoyage plus intense
est réalisé avec une poudre abrasive (blanc d’Espagne).

Les boites sont plongées dans un grand volume d’eau
pour stabiliser la température. L’eau de mer est changée
deux fois par jour, aprés la nutrition, pour tous les
individus. Des cubes de moule de taille plus importante
que pour les femelles (environ le volume de la téte de
I’animal) ont ¢té utilisés, pour éviter les déboires surve-
nus aux « peu nourris » de ’expérience précédente, qui
n’avaient pu parvenir au dernier stade. Dans certains
cas, cette quantité était un peu trop grande, et le surplus
a été retiré lorsque l’ingestion dépassait 45 minutes. Les
animaux sur le point de muer refusant toute nourri-
ture, celle-ci a ¢té distribuée aprés la mue lorsque c’était
le cas. Les maéles parvenus au stade requis ont été fixés
A jeun, aprés 24 heures. Etant donné qu’au début de
Pexpérience il ¢était difficile de découper les 48 cubes

de nourriture nécessaires en morceaux strictement de
méme taille, la distribution a été chaque jour com-
mencée par une boite différente, pour que les différences
ne soient pas systématiques. De méme, dans chaque
boite, 1a nourriture a été donnée alternativement, le cas
échéant, 4 un « bien nourri » et & un « peu nourri ».
Les autres conditions d’élevage étaient les mémes que
pour Dl’expérience avec les femelles.

En résumé, a la fin de I’expérience, on disposait
donc de 20 individus au stade IV (fixés au début
de I'expérience), et de 16 individus de chacun des
stades V, VI et VII (adultes), soit 8 « bien nourris »
et 8 « peu nourris » par stade.

B. — EXECUTION DES MESURES

Quinze caractéres ont été mesurés sur chaque indi-
vidu & I'issue de l'expérience. Ces mesures ont posé
de nombreux problémes. Tout d’abord le choix de
Pinstrument. Le microscope a dit étre écarté, pour
plusieurs raisons. On ne peut disséquer les péréio-
podes sans endommager Particulation avec la plaque
coxale, et si on coupe autour de cette derniére, son
épaisseur empéche la mise au point simultanément
sur les parties proximale et distale du basal, article
dont la mesure est trés importante. La section des
articles est généralement ronde ou quadrangulaire,
les appendices ne sont pas plats et on ne peut pas
prendre des repéres en « coupe optique ». L’orien-
tation des appendices entre lame et lamelle, de telle
sorte que les deux repéres soient dans un méme
plan, est également treés difficile. C’est pourquoi la
loupe binoculaire a fort grossissement, munie d'un
micromeétre oculaire de qualité, a paru préférable.
Les appendices sont mesurés en place sur P'animal
intact.

La question la plus ardue a résoudre est alors celle
de l’orientation de P'animal pour mesurer successive-
ment les 15 parties du corps. Elle a été finalement
surmontée en placant un support au fond de la
cuve de mesure (petit cristallisoir ou boite de Pétri
selon le stade). Ce support est constitué par un carré
de tissu adhésif synthétique, plus précisément la face
garnie d’une multitude de petits crochets en fil de
nylon qui viennent normalement s’accrocher sur
Pautre face garnie d’un feutrage de filaments. On
découpe une longue fente en forme de V au milieu
d’un des c6tés de ce carré muni de ses crochets, qui
est ensuite collé au fond de la cuve de mesure. L’ani-
mal est placé sur cette fente et est maintenu dans
la position convenable en coincant des appendices
dans les crochets de nylon qui se trouvent de part
et d’autre de la fente. Il faut souvent beaucoup de
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patience pour réussir a mettre le male dans la posi-
tion adéquate. En moyenne, 50 minutes sont néces-
saires pour prendre 15 mesures.

Le point suivant concerne la précision des me-
sures. La méme série de mesures exécutées a deux
reprises, apreés un intervalle de temps suffisant,
montre que la coincidence du point de repere et des
divisions du micrométre est lue a 1/2 division prés.
Le grossissement était choisi (pour les stades V a
VII) de maniére que la longueur a mesurer couvre
au moins 50 divisions du micromeétre, ’erreur rela-
tive sur la mesure est inférieure a4 1/100. L’erreur
relative d’étalonnage du micromeétre et la distorsion
du champ sont négligeables aux grossissements uti-
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soient comparables pour tous les stades, qu’elles
soient réparties sur toutes les parties du corps,
qWelles aient une correspondance chez la femelie
(en vue d’une analyse simultanée des deux sexes),
et que les repéres soient bien définis. On a égale-
ment cherché A prendre les caractéres qui, a pre-
miére vue, se modifiaient le plus d’un stade &
I'autre.

Une telle sélection est évidemment arbitraire, et il
faudra garder présent a lesprit par la suite que
nous ne comparons pas des stades ou des individus,
mais une abstraction de 15 mesures parmi de nom-
breuses autres théoriquement possibles.

On pourra avoir une idée des caractéres retenus
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Fi. 8. — Localisation et symboles des 15 variables mesurées sur les mdles de P. seden-
taria (les mesures transversales qui n'ont pu élre figurées sont indiquées par une
croix). Male adulte d’aprés VOSSELER, légérement modifié.

Fra. 8. — Location and symbols for the 15 variates measured on the males of P. seden-
taria (transverse measurements are indicated by a cross). Adult male from VOSSELER,

slightly modified.

lisés. Pour certains appendices, le jeu de la mem-
brane articulaire peut introduire une erreur de
1/100 sur la définition du repére proximal, ce qui
réduit la précision a4 1/50. Au stade IV, méme en
employant les plus fortes combinaisons d’oculaire
et d’objectif possibles, 7 dimensions sur les 15 ne
sont pas couvertes par 50 divisions du micromeétre, et
dans certains cas la précision n’est pas meilleure
que 1/10. Nous avons tenté de pallier cet inconvénient
en augmentant le nombre des animaux du stade IV.
Enfin, le choix des caractéres a mesurer était déli-
cat. Plusieurs impératifs ont limité le nombre dec
caractéres envisageables. 11 fallait que les mesures

en se reportant a la figure 8. Quelques considérations
supplémentaires ont guidé notre choix. Comme les
péréiopodes 3-4 d’une part, et 6-7 d’autre part, sont
trés semblables, on n’a mesuré le basal que de 'un
des deux, le plus grand, c’est-a-dire ceux de P4 et
de P7. I’abdomen ne figure que par deux mesures,
mais lorsqu’on compare sous le binoculaire les
4 stades, on remarque que les segments II et TII
du mésosome varient a4 peu prés comme le seg-
ment I. En définitive, il a fallu chercher un com-
promis entre les caractéres possibles et une limite
de 15 imposée par des considérations pratiques et
mathématiques.
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Nous donnons ici la liste des caractéres utilisés,
avec les abréviations et les numéros qui serviront a
les identifier dans la suite de ce travail, ainsi que
quelques remarques sur la maniére dont ils ont été
nmesures.

(1) hT : hauteur de la téte, telle qu'elle a été définie

’ précédemment (§ 2).

(2) 1T : largeur maximale de la téte, vue de dessus.

(3) fAl : longuecur du bord antéricur du premier article
du flagellum des antennes 1, entre sa limite avec le
pédoncule ct la base de la soie sub-apicale (stades IV
et V) ou la basc des articles suivants (stades VI
et VII).

(4) bP4 : longueur du basal de P4, le long du bord pos-
térieur, entre I'insertion de la membrane articulaire
et la base de la soie qui se trouve sur le prolon-
gement distal.

(56) V-V : largeur du mésosome vu de dessus entre les
segments IV et V.

(6) V : longueur du segment V, entre le bord antérieur
du septum sur lequel s’insére la membrane arti-
culaire IV-V, et le bord antérieur de la zone sombre
en avant de la membrane articulaire V-VI. Ces
reperes permettent d’éviter les variations dues & la
courbure du corps.

(7) bP5 : longueur du basal de P5, le long du bord pos-
iérieur, entre l’apex de P’angle proximal et la basc
de la soie qui orne le prolongement distal.

(8) mP5 : longueur du bord antérieur du méral de P5h,
entre sa disparition sous I’ischial (des corrections
ont été appliquées selon 1’état plus ou moins plié
de PPappendice) et ’insertion de la courte soie sub-
distale externe (4 ne pas confondre avec une soic
plus longue et moins distale qui se trouve placée de
facon plus interne).

(9) cP5 : longucur du carpe de P5, mesurée en diagonale
entre la limite du recouvrement par le méral, au
bord proximal postérieur, et I’apex de la pointe
antérieure du bord palmaire.

(18) pP5 : longueur du propode de P5, entre la créte
sur laquelle s’insére la membrane articulaire proxi-
male postérieure, et la base de la soie sub-apicale
du bord distal antérieur.

(11) VII : longueur du segment VII, entre le bord anté-
rieur du septum sur lequel s’insére la membranc
articulaire VI-VII ec¢t DPextrémité du bord libre
postérieur.

(12) bP7 : longueur du bord antérieur du basal de P7,
entre le point de contact avec la plaque coxale, et
la pointe du prolongement distal (ou la base de la
soie qui le garnit lorsqu’elle est présente). A la suite
d’une rotation de Pappendice au stade VII, ce bord
antéricur devient trés interne, et il est nécessaire
d’orienter ’animal face antéricure de la téte vers le
haut pour exécuter la mesure.

(13) meP7 : longueur de 'ensemble méral 4 carpe de P7,
Particulation entre les deux n’étant pratiquement
pas mobile. Mesure effectuée le long du bord anté-
ricur, entre I'insertion de la soie sur la pointe angu-
laire du méral, et la soie sub-apicale du carpe. Au
stade IV, la pointe du méral n’est pas présente chez
certains individus, aussi les mesures pour ce stade

ont ¢été faites a partir du point de contact entre le
méral ct Pischial.

(14) I : longueur du segment 1 du métasome, repeéres
homologues a VII.

(15) 1PI1 : largeur maximale du pédoncule des pléo-
podes 1, mesurée perpendiculairement au bord rece-
tiligne du muscle postérieur.

Les mesures ont été faites sur les appendices du
coté droit de I'animal, lorsque c’était possible. En
cas d’impossibilité (appendice déformé, ou dans une
position ne permettant pas de voir les points de
repéres), 'appendice correspondant du c6té gauche
a été utilisé, dans sa totalité lorsqu’il y avait plusieurs
articles a mesurer.

Certaines analyses, pour des raisons mathémati-
ques qui seront précisées plus loin, ont été réali-
sées sur un sous-ensemble de 10 mesures. Pour ne
pas préjuger des résultats, ces 10 variables ont
¢té choisies a priori en éliminant les 5 mesures qui
nous ont paru poser le plus de problémes de préci-
sion, d’homologie ou de détermination des repéres.
Lies caractéres supprimés sont : fA1, V, mP5, cP5 et
mcP7.

Enfin il était commode pour certaines interpréta-
tions de disposer d'une mesure de la taille générale
de lanimal. I.a longueur du bord dorsal est trop
difficile & mesurer, comme nous Pavons déja vu
pour les femelles. I.e poids sec nous semble trop
différent d’une dimension linéaire, avec le désavan-
tage de nécessiter la destruction de l’animal, inter-
disant ainsi tout recours a de nouvelles mesures le
cas échéant. Prendre une seule variable comme lon-
gueur de référence étant trop arbitraire pour une
étude de ce genre, nous avons donc utilisé la somme
des 15 caractéres mesurés, ou mieux des 12 dimen-
sions longitudinales (en excluant les 3 dimensions
transversales 1T, 1IV-V et 1P11). Cette solution nous
parait la moins mauvaise, bien que nous soyons cons-
cient de son caractére redondant. Nous désigne-
rons par la suite cette estimation sous le nom de
« longueur composée » (abréviation L.C.).

4. Résultats.

A. — INFLUENCE DE LA QUANTITE DE NOURRITURE
SUR LA DUREE DU DEVELOPPEMENT

Comme pour la femelle, une ration faible en-
traine un allongement de la durée du développe-
ment. Cet effet est cependant moins marqué chez le
male. Le temps moyen nécessaire pour passer du
stade IV a Yadulte (relevé chez les 16 individus qui
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n’ont été fixés qu’au stade VII) est de 13,2 jours avec
une forte ration, ¢t de 16,1 jours avec une faible
ration. I.’analyse de variance montre que cette dif-
férence est trés hautement significative (F = 33,69
pour 1 et 14 D.L.; F o4, = 17,1). De méme que chez
la femelle, 'augmentation de la durée du développe-
ment affecte tous les stades, le décalage étant déja
sensible au stade V.

B. — ETUDE DU DEVELOPPEMENT POST-LARVAIRE
DU MALE

a) EXAMEN PRELIMINAIRE DES DONNEES

Avant d’entreprendre les analyses multivariables
dans lesquelles les mesures n’apparaitront plus que
sous la forme de moyennes et de matrices de va-
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riance-covariance, il est bon de porter attention aux
données brutes.

Les méthodes statistiques utilisées demandent (pour
Papplication des tests) une distribution multinor-
male des variables. Celle-ci est approximativement
réalisée si les distributions marginales sont nor-
males. A Pintérieur de chaque stade, la normalité a
été testée pour chaque caractere (mm et log) au
moyen du test non-paramétrique de KoOLMOGOROV-
SMIrNOV. Aucune des distributions ne s’écarte signi-
ficativement de la normalité, a I’exception, pour le
stade IV, du caractére 11 (segment VII), qui est
juste au-dessus du seuil de signification D, =
0,308, D, o5 = 0,294). Les statistiques g, et g, indi-
quent une asymétrie vers la gauche et une « étroi-
tesse » (leptokurtosis) significatives pour ce carac-
tére; la normalité n’est pas améliorée par la trans-

TasLEAU III. — DP. sedentaria mdle. Moyennes des mesures de chaque caractére pour les

différents groupes (Vp = stade V

peu nourris »; Vb = stade V <« bien

nourris », etc.). L.C. (12) = longueur composée calculée en faisant la somme des

12 mesures non transversales.

Caract. v vn Vb VIp VIb VIIp VIIb
1, hT 1,362 1,860 1,880 2,307 2,3k2 2,271 2,316
2. LT 0,81k 1,190 1,200 1,516 1,531 1,567 1,587
3, fAl 0,243 0,505 0,510 0,896 0,81k 0,822 0,829
4, vPh 0,629 1,147 1,186 1,647 1,701 1,737 1,790
5. £IV=V | 0,753 1,169 1,175 1,520 | 1,572 1,579 1,685
6. V 0,349 0,406 0,409 0,490 0,515 0,499 0,511
T+ BPS 0,597 1,099 1,1k0 1,549 1,582 1,545 1,609
8¢ mP5 0,151 0,226 0,245 0,331 0,3kk 0,352 0,347
9, .¢cP5 0,401 0,561 0,566 0,775 0,790 0,779 0,819
10, oP5 0,365 0,491 0,50k 0,689 0,694 0,861 0,876
11, ViI 0,616 0,931 0,965 1,279 1,315 1,332 1,382
12, bPT 0,877 1,189 1,205 1,649 1,726 1,830 1,877
13, mcPT 0,487 0,500 0,497 0,56k 0,592 0,640 0,670
1h, I 0,512 0,875 0,88k 1,196 1,237 1,246 1,281
15, £p1 0,150 0,200 0,202 0,331 0,367 0,684 0,709
L.C.(12) 6,591 9,791 9,991 | 13,372 | 13,754 | 13,916 | 1L,309
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formation logarithmique. Le stade IV étant bien sé-
paré des autres et n’étant pas divisé en « peu » et
« bien » nourris, il ne nous a pas paru nécessaire de
supprimer la variable 11 de toute I’étude a cause de
cette légére déviation pour un stade.

Les moyennes des mesures des différents carac-
téres figurent, pour chaque stade, dans le tableau III.
La longueur composée moyenne, calculée sur 12 va-
riables, a été également indiquée. On peut voir ainsi
quentre le stade VI et le stade VII, les dimensions
linéaires n’augmentent presque pas; cette augmenta-
tion est a peine plus forte si 'on inclut les dimen-
sions transversales. Un examen de I'animal au bino-
culaire montre qu’entre les deux derniers stades,
il se produit surtout un élargissement du métasome
(comme en témoigne le doublement de taille de 1PI11).

Un autre aspect de la croissance qui est déja visible
dans le tableau III est la taille plus importante des
« bien nourris » par rapport aux « peu nourris »
pour chaque stade; cette différence affecte pratique-
ment toutes les variables. 11 s’agit des tailles
moyennes, et il est par contre impossible de déter-
miner pour chaque individu, d’aprés la somme de
ses mesures, s’il fait partie des « peu » ou des
« bien » nourris. Nous verrons pour cela I'intérét des
fonctions discriminantes. Une analyse de variance
des longueurs composées montre déja que la taille
des « bien nourris » différe significativement de celle
des « peu nourris » aux stades VI et VII.

b) ETUDE DES DIFFERENTS STADES
DU DEVELOPPEMENT PAR L’ANALYSE
EN COMPOSANTES PRINCIPALES

Stade 1V. — Les 4 premiers vecteurs propres de
Ianalyse en composantes principales de la matrice
de covariance aprés transformation logarithmique
(tableau IV et fig. 9), rendent compte de 83,1 % de
la variance (respectivement 45,2 %; 20,0 %; 11,0 %
et 6,9 %). La faiblesse du pourcentage pour le pre-
mier axe pourra étonner par comparaison avec la
plupart des études sur la croissance (par exemple,
TEISSIER, 1955; JoLic®EUR, 1963 b) ou le premier
axe explique généralement 90 % et plus de la va-
riance. Mais il faut remarquer qu’ici nous étudions
un seul stade, au début du développement, et sur un
faible nombre d’individus. Il s’agit donc d’un groupe
trés limité en ce qui concerne la taille, qui n’est pas,
de loin, la plus importante source de variation
comme dans les autres études (si 'on réalise ana-
lyse sur lensemble des 4 stades, on obtient alors

95,3 % de Yinertie pour le premier axe). L’axe 1
est néanmoins ici également assimilable & un facteur
général de croissance, car tous les éléments du pre-
mier vecteur propre sont positifs (a4 'exception de
ITV-V, trés faiblement négatif), et les valeurs de la
composante 1 pour chaque individu s’ordonnent a
peu de chose prés comme leurs longueurs compo-
sées. Les valeurs des saturations (non reproduites
ici) montrent que ce sont les caractéres 3 (fAl),
9 (cP3), 7 (bP3) et 4 (bP4) qui sont les plus forte-
ment corrélés 4 la premiére composante.

I’axe 2 sélectionne les individus qui ont des va-
leurs élevées pour le caractére 5 (IIV-V) et, 4 un
moindre degré, pour les caractéres 12 (bP7), 1 (hT) et
14 (I), et une faible valeur pour le caractére 8
(mP35). Nous ne possédons pas assez d’éléments pour
en tenter une interprétation.

I’axe 3 est surtout lié aux valeurs fortes du carac-
tére 13 (mcP7) ainsi qu’a la faible taille de 4 (bP4)
et 7 (bP5). Nous avions noté, lors de la description
des variables utilisées, que la pointe du méral de
P7 n’était pas présente, au stade IV, chez tous les
individus, ce qui nous avait amené a prendre un
repére différent pour les mesures. Les individus chez
lesquels cette pointe est présente portent les numé-
ros 1, 3, 6, 9, 12, 13 et 16. Or, quatre d’entre eux
(nos 3, 6, 9 et 12) se retrouvent, avec quelques autres,
au pole positif de ’axe 3, les 3 autres étant prés du 0.

Enfin, le poéle positif de I’'axe 4 correspond aux
valeurs élevées des variables 15 (IP11), 10 (pP5) et
11 (VID).

I’examen des dessins & 3 dimensions, dont 'un est
représenté figure 9, montre que le groupe est dans
Iensemble assez homogéne, aucun sous-groupe d’in-
dividus ne s’en détachant particuliérement. Les indi-
vidus sont au contraire disséminés a I'intérieur d’une
sphére (les composantes étant standardisées), selon
leur taille (axe 1), leur forme liée a certains carac-
téres (axe 2) et une différenciation plus ou moins
avancée impliquant mcP7 (axe 3). La précision plus
faible des mesures a ce stade impose une certaine
prudence dans linterprétation des axes, que nous
ne pousserons pas plus loin.

Stade V. — La moitié des individus de ce stade,
comme pour les stades suivants, a été élevée avec
une ration alimentaire quadruple de I’autre moiti¢,
depuis le début du stade IV. Pour les animaux carac-
térisant le stade V, ce régime différent n’a donc agi
que pendant la durée du stade IV, c’est-a-dire de 3
a b jours seulement.

I’axe 1 de l'analyse en composantes principales



30

PHILIPPE LAVAL

TasLEau IV, — P. sedentaria mdle. Eléments des vecteurs propres issus de lanalyse en
composantes principales de la matrice de variance-covariance des données aprés
transformation logarithmique, pour chacun des stades du développement.

- VECTEUR | 1, hT 2. LT 3.fA1 L, oPl 5.LIv=V] 6, V| T. bP5 8., mP5
STADE| propRE 9.cP5 10.pP5{ 11.VII 12, bP7| 13.mePq 1k, I 15.4rP01

0,153 0,146 0,467 0,382 -0,027 0,083 | 0,392 0,498

1 0,257 0,138 0,115 0,143 0,115 { 0,152 0,159

0,168 0,134 0,213 | -0,12k4 0,639 0,099 | 0,097 -0,518

v 2 0,020 | -0,046 | 0,101 0,269 | 0,203 | 0,183 0,10k

0,140 0,066 | =0,081 | -0,h7k ~0,038 0,089 |-0,371 0,394

3 0,066 0,000 | -0,031 0,040 0,639 | 0,1k1 0,090

0,146 0,122 0,352 0,269 0,312 0,080 | 0,348 0,547

1 0,059 | 0,161 | 0,233 0,218 | 0,026 | 0,125 0,215

0,105 0,194 0,00b 0,179 -0,054 0,430 |-0,037 -0,kL78

v 2 0,293 | 0,284 | 0,161 0,078 | 0,391 | 0,388 0,009

-0,080 | -0,140 | -0,556 0,023 -0,3k2 0,378 | 0,079 0,547

3 -0,012 0,11 0,120 =0,172 0,089 | 0,106 -0,130

0,143 0,092 0,289 0,286 0,176 0,347 | 0,221 0,387

* 0,184 0,085 0,196 0,271 0,295 | 0,195 o,l21

-0,061 | -0,007 | -0,231 | ~0,081 0,258 | =0,168 [-0,13k -0,557

VI 2 0,12k 0,265 0,271 0,005 0,009 | 0,02k 0,595

-0,113 | =0,100 | =0,063 0,065 0,657 |=0,359 | 0,236 0,236

3 -0,340 | =0,197 | -0,297 0,068 |-0,131 [-0,001 0,157

0,156 0,136 0,006 0,181 0,443 0,225 | 0,282 0,181

1 0,328 0,268 0,261 0,179 0,294 | 0,219 0,389

-0,0kk | -0,0k48 0,122 | -0,122 -0,170 0,123 [-0,063 0,719

VI 2 0,111 | 0,325 | =0,027 | =0,037 |-0,528 |~0,018 0,048

-0,059 | =0,000 | =-0,343 0,068 -0,124 0,497 | 0,01k 0,135

3 -0,362 | =0,498 0,279 0,098 | -0,125 [-0,067 0,327

(tableau IV et fig. 10) représente 45,8 % de la va-
riance totale. Comme pour le stade précédent, tous
les éléments du premier vecteur propre (tableau IV)
sont positifs, et les individus s’ordonnent le long de
l’axe, pratiquement dans P’ordre de leurs longueurs
composées. Il s’agit donc d’un axe lié a l’accroisse-
ment des dimensions linéaires. Les valeurs des satu-
rations indiquent que ce sont les caractéres 7 (bP35),
12 (bP7), 4 (bP4) et 1 (hT) qui sont les plus corrélés
avec l’axe 1, et un regard sur le tableau III montre
que ces 4 variables figurent parmi les 6 plus grandes
mesures du corps, les 2 autres (1T et 1IV-V) étant des
dimensions transversales.

L’axe 2 (18,6 ¢ de la variance) oppose les indi-
vidus ayant des valeurs élevées simultanément pour
les caractéres 9 (cP5), 14 (I), 13 (mcP7) et 6 (V), qui
sont au pole positif, et ceux qui ont des valeurs fortes
pour le caractére 8§ (mP5), qui se trouvent & P'autre
extrémité.

L’axe 3 (13 % de la variance) correspond a un
vecteur propre dont plusicurs éléments sont négatifs.
Toutes les saturations sont inférieures a 0,60, de
sorte qu’aucun caractére n’est trés particuliérement
associé a cette composante. On observe principale-
ment un contraste entre les variables 6 (V), avec
une corrélation de 0,51, et 3 (fAl1), corrélation de
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Fi6. 9. — Analyse en composantes principales du stade 1V

mdle de P. sedentaria. Vue en perspective de la position
des individus (identifiés par un numéro arbitraire) dans
Uespace des trois premiers axes. Plancher incliné de
10* vers U'observateur.

Fia. 9. -- Principal component analysis of male stage IV
of P. sedentaria. Perspective view of the position of
individuals (identified by an arbitrary number) in the
first 3 axes space. « Floor » lilted of 10° towards the
observer.
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F1c. 10. — Analyse en composantes principales du stade V

male (cf. fig. 9). Les individus « peu nourris » sont
identifiés par une croix, les « bien nourris » par un
cercle.

Fi16. 10. — Principal component analysis of male stage V
(see Fig. 9). <« Poorly-fed » individuals are indicated
by a cross, « well-fed » ones by a circle.

—0,56. De méme, 'axe 4 (7,7 % de¢ la variance) est
plutét 1lié du co6té positif & 5 (1IV-V), et du coté
négatif a 3 (fAl1) et 10 (pP5).

I’influence de la ration alimentaire, malgré une
action limitée a un seul intermue, est déja sensible
sur P’axe 1 sur lequel 5 individus sur les 8§ du groupe
« bien nourri » ont des scores fortement positifs
(jusquwa 1,83), alors qu’aucun des « peu nourris »
n’y a une valeur de la composante supérieurc a 0,28.
La figure 10 montre également que ni Paxe 2 ni
laxe 3 ne séparent les deux groupes. Il en est de
méme pour 'axe 4. On peut donc dire qu’a ce stade,
la quantité de nourriture intervient sur les dimen-
sions linéaires et n’a pas d’influence décelable sur la
forme des individus.

F1e. 11, — Analyse en composantes principales du stade VI
male. Mémes symboles que pour la figure 10.

Fi16. 11, — Principal component analysis of male stage VI.
Same symbols as in Fig. 10.
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I’emploi de la méthode de discrimination pas a
pas indique qu’il faut sélectionner 8 variables (VII,
puis mP5, bP7, 1T, 1IV-V, V, hT et bP4) pour atteindre
un pourcentage d’individus bien classés de 100 7.
Ce pourcentage décroit d’ailleurs aprés la deuxiéme
variable (87,50 %) pour ne remonter qu'a la cin-
quiéme (93,75 %), ce qui montre que les troisiéme
et quatrieme variables n’améliorent pas la discrimi-
nation. ROMEDER (1973) propose un test non para-
métrique dont il ressort qu’il faudrait arriver a
100 9% de bien classés avec au maximum 3 va-
riables pour 16 individus pour que la séparation soit
significative. A ce stade, malgré une tendance a
avoir des dimensions plus grandes, les <« bien
nourris » se distinguent encore mal des <« peu
nourris ».

L’analyse discriminante multiple pratiquée sur
Pensemble des 4 stades (tableau V) montre que ce
sont les caractéres 14 (I), 2 (IT) et dans un sens
opposé 13 (mcP7), qui ont les coefficients les plus
¢levés lorsque I'on compare le stade V au stade IV.

Enfin, le D2 de ManaLaNoBIS (tableau VI) a une
valeur plus forte (données en logarithmes) entre les
stades IV et V qu'entre V et VI, ou VI et VII. Le

F1c. 12. — Analyse en composantes principales du stade VI
mdle, vue selon une incidence différente de la figure 11
(rotation de 60°, inclinaison de 25°).

Fi6. 12, — Principal component analysis of male stage VI
viewed from a different incidence than in Fig. 11 (rota-
tion of 60°, tilt of 25°).
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stade V est donc morphologiquement trés différent
du stade précédent.

Stade VI. — lci encore, Paxe 1 (tableau IV et
fig. 11) de Yanalyse en composantes principales
(60,4 % de la variance totale) est assimilable a un
facteur de taille, pour les mémes raisons que précé-
demment.

Presque tous les caractéres ont des saturations
supérieures a 0,75 pour cet axe, a I’exception de
5 (IIV-V) et 10 (pP5). Les corrélations les plus
fortes (supérieures a 0,87) sont relevées pour 12
(bP7), 14 (I) et 1 (hT).

L’axe 2 (11,7 % de la variance) est remarquable
en ce qu’il isole trés nettement (fig. 12) au pole positif
Pindividu « bien nourri » n° 2. Ce méile sub-adulte
est donc trés différent des autres. La composante 2
oppose les caractéres 10 (pP3) et 15 (IP11) d’une
part et 8 (mP5) d’autre part, qui sont les plus cor-
rélés a cet axe.

L’axe 3 (9,0 % de la variance) est surtout lié aux
valeurs fortes de 5 (1IIV-V) et faibles de 9 (cP3).
L’axe 4 n’explique que 0,07 % de Ilinertie totale.
Comme au stade précédent, I’hétérogénéité introduite
expérimentalement par les rations alimentaires dif-
férentes se retrouve en partie sur I’axe 1 qui sépare
assez bien les « peu nourris » des « bien nourris ».
Les individus des deux groupes sont par contre
mélés sur les axes 2, 3 et 4.

I’emploi de P’analyse discriminante pas a pas
permet cependant dc¢ parvenir a une discrimination
totale entre les « peu » et les « bien » nourris avec
deux variables, ce qui est trés significatif si T'on
applique le critéme non-paramétrique de ROMEDER
(1973). La fonction discriminante est la suivante, au
pas n° 2:

y = —66,417 IPI1 + 26,793 pP5 — 26,087

On parvient déja a 93,75 % de bien classés avec la
premiére variable seule.

Une analyse de variance multivariable a été réa-
lisée avec 6 caractéres (les 2 précédents + 4 autres :
1IV-V, V, mP5, cP5 qui sont ceux qui discriminent
le mieux les « peu » des « bien » nourris au stade
suivant). L’homogénéité des matrices de variance-
covariance a été vérifiée en employant le test d’A~-
DERSON (1958, p. 254). Le critére A de WILks vaut
0,255 et le test F de Rao (1952) montre que cette
valeur est significative au seuil de 5 % (F = 4,37
avec 6 et 9 degrés de liberté). Pour ces 6 caractéres
employés conjointement, les moyennes des « peu »
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TaBLEAU V. — P. sedentaria madie. Coefficients et constante des fonctions discriminantes
multiples entre deux stades successifs du développement. Données multipliées par

100 apreés transformation logarithmique.

Stades
comparés iv/ v v/ VI vi / VII
1. hT -8,98L +5,522 +15,552
2., LT -11,586 -6,789 -2,609
3. £AL -2,63h -5 ,2h1 +0,266
L, vP4 -5,781 -1,235 -0,503
5¢ £IV=V +0,828 +1,318 +2,565
6o V +8,872 +3,977 +3,636
Te BP5 +L, 862 +5,840 -1,530
8. mP5 +0,068 +0,18L +1,029
9. cP5 +6,1L9 -0,59k +4,1k9
10. pP5 +1,065 -1,273 -6,036
11, VII -9,575 -3,806 +5,739
12, bP7 45,300 ~1,040 +0,923
13, mePT +10,338 +k,0b2 -2,895
b, T 26,170 -9,058 ~1,829
15. £rl1 +1,954 =k, 967 -1k,772
CONSTANTE +575,503 270,832 -983,520
et des « bien » nourris au stade VI peuvent donc Stade VII. — Pour le dernier stade (méle adulte),

¢tre considérées comme distinctes.

L’analyse discriminante multiple (tableau V)
montre que les caractéres 14 (I) et 2 (IT), et dans
Iautre sens 7 (bP5) et 9 (hT), jouent le plus grand
role dans la distinction entre ce stade et le précé-
dent. Les deux premiers sont les mémes que ceux qui
prédominaient entre les stades IV et V, et on cons-
tate ainsi une certaine continuité entre les stades IV,
V et VI. Cette continuité n’est que trés relative,
car les autres caractéres jouent des roles différents,
ce qui se traduit par un angle d’environ 49° entre
les vecteurs IV/V et V/VI. La valeur du D2 de
MAHALANOBIS (tableau VI) atteste que le stade VI est
plus proche du stade V que n’importe quel autre.

I’axe 1 de Panalyse en composantes principales (ta-
bleau IV et fig. 13) ne rend compte que de 49,7 %
de la variance totale (contre 60,4 % au stade VI).
Il est toujours lié & la taille, pour les mémes raisons
que pour les autres stades : éléments du vecteur 1
tous positifs et valeurs de la composante 1 s’ordon-
nant 4 peu prés comme les longueurs composées des
individus.

Toutes les variables ont des saturations fortes (su-
périeures a 0,60) pour cet axe, a Pexception de mP5
(0,36) et de fA1 (0,02).

Cette valeur presque nulle pour fAl s’explique
facilement. Ce caractére a été inclus dans l’analyse,
car la forme de Pantenne 1 est un caractére sexuel
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trés important, puisqu’il permet de distinguer deés
le stade IV les males des femelles au binoculaire; il
varie, en outre, fortement d’un stade a 'autre (nous
avons vu que la forme de lantenne 1 suffit pour

TasLeav VI. — Distances généralisées de MAHALANOBRIS
entre les différents stades du développement du mdle
de P. sedentaria. Données en mm, et aprés transforma-
tion logarithmique.

mn
1v v VI VII
log
v 599,32|1 816,80 |2 631,80
v 928,13 441,08 |1 608,60
VI 2 086,32 345,04 922,00
ViI 2 746,53 1 167,40 509,87

distinguer au premier abord les stades du méle).
Le flagellum étant réduit a4 son premier article chez
la femelle, la longueur de cet article était la seule
mesure possible. Au stade VII, il se différencie un
fouet de 6 articles, 4 la suite du premier (fig. 8).
Inclure la longueur de ce fouet dans la mesure au-
rait donné un poids trop important & ce caractére;
la mesure aurait, de plus, été trés difficile. Mais
(comme on peut 'observer en transparence a la fin
de Yintermue III) ce fouet se différencie aux dépens
de Textrémité du premier article qui, de ce fait,
diminue de longueur entre le stade VI et le stade VII
(tableau III), d’ot son poids nul sur Paxe 1.

Le vecteur 2 (18,9 % de la variance) est surtout
associé a deux caracléres, 8§ (mP5) dans un sens
(saturation de 0,89, alors qu’elle était de 0,362 sur
T’axe 1) et 13 (mcP7) dans l'autre avec une saturation
de —0,669.

I’axe 3 (9,3 % de la variance) c¢loigne le carac-
tére 6 (V) au pole positif et les caractéres 10 (pP5)
et 3 (fA1) au pole négatif.

Enfin, ’'axe 4 (8,5 ¢ de la variance) est li¢ prin-
cipalement aux valeurs fortes de fAl.

La figure 13 montre que les individus <« bien
nourris » ont dans ’ensemble des valeurs positives
pour la composante 1 et des valeurs négatives pour
la composante 2.

I’analyse discriminante pas a pas permet de sé-
parer totalement les individus soumis aux deux
régimes avec 4 variables. La fonction correspon-
dante est:

y = —39,740 1IV-V + 52,606 mP5
— 58,696 cP5 — 46,667 V + 12,838.

Le pourcentage de bien classés croit & chaque pas
jusqu’a 100 %, en partant de 75 % avec la premiére
variable. Avec les données en mm (la fonction pré-
cédente concerne les logarithmes), trois caractéres
suffisent, et ce sont alors 1IV-V, mP5 et fAl. Si l'on
applique la formule proposée par RoMEDER (1973,
équation 5, p. 90), on constate qu’il faut, avec 16 indi-
vidus, 3 ou 4 caractéres pour que la séparation soit
significative au niveau de 5 %.

8
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Fra. 13. — Analyse en composantes principales du

stade VII mdle. Mémes symboles que pour la figure 10.

F16. 13. — Principal component analysis of male stage VII.
Same symbols as in Fig. 10.

Le calcul des fonctions discriminantes multiples
(tableau V) indique que les différences entre le
stade VI et le stade VII portent, conjointement
avec les valeurs des autres caractéres, surtout sur
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IPI1 (vers le stade VI1I) et hT (vers le stade VI). La
largeur des pléopodes double en effet spectaculaire-
ment (tableau III) lorsqu’on passe au stade VII, tandis
que la hauteur de la téte diminue, car le front se
bombe et I’accroissement se fait en largeur. Les autres
caractéres prépondérants sont 10 (pP3) avec un
coefficient négatif comme 1PI1 et 11 (VII) avec un
coefficient positif comme hT.

Le D2 (tableau VI) entre le stade VII et le précé-
dent révéle une dissemblance plus forte qu’entre V et
VI (il en va autrement avec les données non trans-
formées, le D2 étant alors le plus grand d’entre les
couples de stades successifs).

Discussion. Les analyses en composantes princi-
pales qui précédent avaient d’abord pour but
Pétude de la variabilité de chaque stade en tenant
compte des 15 variables simultanément. Nous avons
vu que pour chacun d’eux cette variabilité pouvait
se réduire, sans perdre beaucoup d’information, a 3
ou 4 axes de variation statistiquement indépendants.

Le premier axe, comme dans la majorité des études
biométriques, est certainement associé a un facteur
général de croissance et refléte les variations de
taille des individus. Les caractéres les plus corrélés
a4 cet axe ne sont pas exactement les mémes d’un
stade a T’autre.

La petite taille des échantillons associ¢e a un
grand nombre de variables montrant souvent une
assez forte corrélation a une conséquence impor-
tante sur laquelle VEIrcu (1970) et PuiLrips ef al
(1973), notamment, ont attiré ’attention. 11 y a dans
ce cas un grand risque que Pespace des variables soit
surdéterminé, c’est-a-dire qu’il suffit d’un individu
ayant des mensurations assez différentes des autres
(en raison des aléas de I’échantillonnage) pour struc-
turer différemment Pespace des caractéres. Autre-
ment dit, une analyse portant sur un nouvel échan-
tillon du méme stade risque de donner des résultats
différents. Cette limitation impose de ne pas trop
étendre au-dela du cadre de cette expérience nos con-
clusions sur la signification des axes. En ce qui
concerne 'expérience elle-méme, les différentes ana-
lyses en composantes principales permettent, néan-
moins, de voir si les formes des individus qui se¢
concrétisent a I'issue d’une mue de rang donné sont
homogénes ou non, si certains individus sont plus
avancés que d’autres dans leur différenciation, et sous
quelle forme se traduit l’influence des rations ali-
mentaires différentes.

Le matériel biologique n’est pas ici trés favorable,
car nous nous adressons au sexe male qui réalise
la totalité de son développement post-larvaire en

4 ¢tapes seulement, ce qui entraine des changements
considérables d’un stade a 'autre. Il s’agit de véri-
tables « stades-phases », au sens de Mayrar (1964,
p. 573). Le cas de la femelle, qui demande environ
11 étapes pour parvenir a I’état adulte, serait certai-
nement plus intéressant pour une étude de cette
sorte. Avec un développement plus progressif, il
serait sans doute loisible de voir certains individus
se différencier plus précocement que d’autres et
peut-¢étre constituer des groupes distincts dans I'ana-
lyse factorielle. On pense notamment aux « pré-
males » et « avant-préméiles » de Jaera albifrons
(BocgueT, 1953), aux males « faibles » et « forts »
de Maia squinado (TEISSIER, 1955) ou, chez les Hypé-
rides, aux males « imparfaits » et avancés »
d’Hyperia schizogeneios (I.avaL, 1968 a). Chez Phro-
nima sedentaria, la croissance du male n’est pas
entrecoupée par un nombre suffisant de mues, de
sorte que ces décalages n’ont vraisemblablement pas
le temps de se manifester.

La seule hétérogénéité notable est celle de lin-
dividu n° 2 du stade VI (groupe « bien nourri »),
trés isolé sur l'axe 2 (fig. 12), sur le cas duquel nous
reviendrons plus loin. L’influence des rations ali-
mentaires différentes, peu sensible au stade V, s’ac-
centue au cours du développement, jusqu’a se tra-
duire au stade VII par une relative ségrégation des
« biens nourris » dans 'un des gquadrants du plan
des axes 1 et 2. Il ne s’agit cependant, avec l’ana-
lyse en composantes principales, que d’une analyse
de la variabilité totale du stade. Le fait qu’une source
de variation particuliére, due aux différences de
régime alimentaire, intervient dans celte variabilité,
n’est pas pris en compte par ce type d’analyse. Une
autre forme d’analyse multivariable, ’analyse discri-
minante canonique (qui se rameéne, pour deux
groupes, a la fonction discriminante de FISHER),
permet de maximiser cette source de variation par
rapport 4 la variation totale. Nous avons vu ainsi
qu’aux stades VI et VII, les deux groupes, « peu »
¢t « bien » nourris, sont significativement distincts,
un petit nombre de caractéres suffisant a les séparer
totalement. L’action de la ration alimentaire s’exerce
donc particuliérement sur certaines mesures (qui ne
sont pas les mémes au stade VI et au stade VII).
Cette influence va dans le sens d’une taille plus
grande des « bien nourris », en majorité au pole
positif de P’axe 1 des analyses en composantes prin-
cipales, mais elle ne se confond pas avec une simple
augmentation de taille générale, puisque cet axe 1
ne permet pas une distinction aussi efficace que la
fonction discriminante.
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TasLEaUu VII. — Analyse discriminante canonique des quatre stades du développement
post-larvaire du madale de P. sedentaria (les trois derniers stades étant divisés en
« peu » et « bien » nourris). Eléments des vecteurs canoniques 1 et 2 (normés de
maniére que A’VA = I) et coefficients de structure (corrélation entre variables cano-
niques et caractéres).

Caractéres Vecteur Coefficients Vecteur Coefficients
normé de normé de
1 structure 2 structure
1. hT -36,129 0,501 -93,367 -0,276
2, L1 29,679 0,566 -20,659 -0,248
3. £AL 13,503 0,489 1,948 -0,287
4, bPh 18,736 0,Lok ~1,258 -0,230
5. £IV-V -6,552 0,317 -5,805 -0,129
6. v -25,617 0,195 11,156 -0,048
T« BPS 20,22k 0,481 2,195 -0,276
8. mP5 ~0,758 0,260 -5,961 -0,097
9. cP5 -15,287 0,k25 4,480 -0,145
10. pP5 L,676 0,477 8,903 0,050
11, VII 15,168 0,545 =h7,254 -0,209
12, bPT =5,591 0,450 1k,187 -0,059
213, mcPT -16,00L 0,131 34,118 0,092
1, I 73,008 0,660 -29,067 -0,311
15, £p21 Lo, ThT 0,721 70,593 0,425

¢) ETUDE DU DEVELOPPEMENT DU MALE
AU MOYEN DE L’ANALYSE DISCRIMINANTE CANONIQUE

Les 4 stades du développement post-larvaire, dont
les 3 derniers se divisent en « peu » et « bien »
nourris, constituent 7 groupes sur lesquels on peut
appliquer PIanalyse discriminante canonique. ILes
« peu » et les « bien » nourris vont surtout jouer
le réle de « marqueurs » a lintérieur des stades.
Pour nous assurer de la stabilité des résultats, nous
avons également réalisé des analyses sur I'ensemble
des 4 stades (non divisés en « peu » et « bien »
nourris), et avec des nombres plus réduits de va-
riables, notamment grice au programme d’analyse
pas a pas.

En effet, du point de vue de la seule discrimina-
tion, le calcul d’une fonction séparant les 16 indi-
vidus de chaque stade en « peu » et « bien » nourris
au moyen de 15 variables est un leurre. On peut tou-
jours trouver une combinaison de coefficients ren-
dant compte des observations. Notre propos n’est
cependant pas orienté vers la séparation de groupes
connus a priori, mais plutét vers la représentation
de leurs rapports dans un espace multidimensionnel.
Or, la configuration qui résulte de I’ensemble des
analyses est stable et se présente déja en employant
uniquement les deux variables les plus discrimi-
nantes. Avec les 4 caractéres 1 (hT), 7 (bP5), 12 (bP7)
et 15 (IP11), ’analyse, qui est tout a fait licite mathé-
matiquement, et qui porte alors sur des matrices
d’ordre faible, permet d’arriver en gros aux mdémes
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figures et a toutes les conclusions principales de
I’étude employant toutes les variables. En augmen-
tant le nombre des caractéres, on remarque seule-
ment que la dispersion autour des centroides dimi-
nue et que I'image s’affine. C’est pourquoi nous illus-
trerons cette étude principalement avec les résul-
tats de I’analyse réalisée sur les 15 variables.

Les résultats de cette analyse sont schématisés dans
le tableau VII et les figures 14 4 16. Deux axes suf-
fisent 4 rendre compte de 99 9% de Pinertie totale.
Dans le plan de ces deux axes, les stades IV a VII
se succédent selon un arc de parabole (fig. 14). Sur
cette courbe, si on la parcourt dans Pordre des
stades, on trouve les « bien nourris » vers l'avant
aux stades V et VI, ce qui nous semble un résultat
remarquable. Au dernier stade par contire, la distinc-
tion entre les animaux soumis aux deux rations ali-
mentaires ne se fait plus, alors qu’elle était totale au
stade précédent (fig. 16). Les 6 premiéres variables
sélectionnées par le programme d’analyse pas 4 pas
de ROMEDER (1973) sont, dans I’ordre, les numéros 15,
1, 7, 3, 9 et 10. Si Ion part du sous-ensemble de
10 variables défini au paragraphe 3 B, on obtient
Tordre suivant : 15, 1, 7, 12, 10 et 14. Enfin, le pro-
gramme d’analyse pas 4 pas BMD 07 M (D1xox, 1971)
que nous avons pu utiliser grace a l'obligeance de
J. A. MEYER, et qui utilise un critére un peu dif-
férent (test F), donne (4 partir de 'ensemble des
15 variables) la suite : 15, 14, 3, 7, 9 et 12 pour les
6 premiéres. On peut en conclure que la 15 (1P11)
est la plus discriminante, suivie de la 1 (hT) ou de la
14 (I) qui sont sans doute trés corrélées, puis de la
7 (bP5) ou de la 3 (fAl1), mais nous avons vu, lors
de T’étude du stade VII, que cette derniére est sus-
ceptible de biaiser les résultats, enfin la 12 (bP7),
la 9 (cP5) et la 10 (pP5). 11 faut garder a Pesprit
que le choix de chaque variable dépend des variables
sélectionnées précédemment.

Le pourcentage de bien classés atteint 81 % avec
les deux premiéres variables, 15 (IPI1) et 1 (hT),
et il n’augmente pas avant linclusion de 5 autres
caractéres. Cela tient seulement au fait que le pro-
gramme essaie de séparer des groupes (« peu »
et « bien » nourris du stade V) qui ne sont pas en
réalité nettement individualisés. Ce qui est intéres-
sant par contre est que la structure de la figure 14
(stades orientés selon une courbe parabolique, avec
les « biens nourris » vers l'avant) est déja visible
avec deux variables ¢t qu’elle ne fait que se préciser
par la suite.

I’axe 1 (fig. 14), qui résume 80 9% de linertie
totale, ordonne les stades selon leur succession natu-

Ann. Inst. océanogr., 1975, t. 51, fasc. 1.

relle au cours du développement. Les corrélations
des variables avec cette composante (tableau VII)
sont toutes positives, et on serait tenté de parler,
comme pour les analyses en composantes princi-
pales des stades, d’un facteur de « taille ».

Cependant, si I'on étudie la corrélation entre la
variable canonique 1 et la taille (fig. 17), on voit que
les stades VI et VII, qui sont fortement séparés par
Paxe 1, n’ont enire eux qu'une trés faible dif-
férence de taille. Les corrélations avec les caractéres
(tableau VII) sont les plus fortes pour 1P11, I, 1T et
VII, qui sont précisément les mesures qui continuent
de s’accroitre (mais surtout en largeur) au stade VIL
La variable canonique 1 représenterait donc plutot
Paccroissement du tégument en surface. Elle est
peut-étre Pexpression du taux mitotique de Pépi-
derme. Ce paramétre serait probablement une meil-
leure mesure de la « taille », car il tiendrait compte
des accroissements dans toutes les directions.

Le second axe (19 % de la variance) oppose les
stades VI et VII d’une part, aux stades V et VI
d’autre part. Le plus remarquable est le rangement
des groupes (et de leurs centroides) approximative-
ment sur un arc de parabole (ce que BENZECRI, 1973,
appelle « effet GuTTMAN »). Le calcul de la régression
polynomiale de degré 2 entre les variables cano-
niques 2 et 1 donne I’équation suivante :

v = 0,030 x2 + 0,098 x — 14,301

avec une part trés hautement significative de la
variance de y expliquée par la régression (F = 564
avec 2 et 65 D.L.). Autrement dit, le second facteur
est une fonction quadratique du premier (ce qui est
possible, car les axes ne sont que linéairement indé-
pendants). Cette situation a déja été rencontrée dans
une étude factorielle de la croissance de Crustacés
Isopodes par MocQuAaRT (1971). On peut aussi recon-
naitre un arc de parabole en ce qui concerne les
femelles, dans Panalyse canonique de la croissance
de Sauterelles de la sous-famille des Morabinae (BLAc-
KITH et Brackith, 1969, fig. 4). L’interprétation de
cette liaison entre les deux facteurs est difficile. Quoi
qu’il en soit, il est incontestable que le développe-
ment du male subit un « virage a 90° » enfre le
stade V et le stade VI. On peut y voir P'action de
I’hormone androgéne sur la morphologie, ce qui
serait peut-étre confirmé si Ton étudiait simultané-
ment le développement femelle.

De toute évidence, Paxe 2 ne sépare pas les
« peu » des « bien » nourris, puisque leur position
par rapport i ce facteur s’inverse entre le stade V
et le stade VI. Si 'on peut considérer que le sens de

3
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Fi6. 14. — Analyse discriminante canonique de I'ensemble

des 4 stades du développement post-larvaire du mdle
de P. sedentaria, en employant les 15 variables. Repré-
sentation dans le plan des 2 premiers axes exiraits de
P'analyse. Les individus « peu nourris » sont identifiés
par des croix, les « bien nourris » el les individus du
stade 1V par des cercles. On n’a pas indiqué Uemplace-
ment des centroides des groupes.

Fi6c. 14. — Canonical variates analysis of all 4 stages of
the post-larval development of male P. sedentaria, using
the 15 variates. Representation on the plane of first
2 axes. « Poorly-fed » individuals are indicated by a
cross, « well-fed » ones by a circle. Group centroids
not shown.

la parabole suit le cours de la morphogenése, on voit
que Paugmentation de la ration alimentaire a pour
effet d’accélérer la différenciation. Cette interpréta-
tion se justifie par un argument supplémentaire. Au
stade VI, lindividu « bien nourri » n° 2 (fig. 16)
est celui qui se trouve en téte dans le cheminement
vers le stade VII. Or nous avons vu, au moyen de
I'analyse en composantes principales, que cet indi-
vidu se distinguait trés nettement des autres males
du méme stade (fig. 12). On ne peut qu’en conclure
que cet animal avait acquis précocement des carac-
téres sexuels que les autres ne vont acquérir que
plus tard. On voit bien que Yindividu n° 2, qui est
« aberrant » par rapport aux autres males si on con-
sidére le stade VI isolément (fig. 12), ne Pest plus
lorsqu’on envisage les stades dans leurs rapports
entre eux (fig. 14).

Il apparait donc que 'augmentation de la ration
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16, 15. — Analyse discriminante canonique du développe-
ment du mdaile de P. sedentaria. Agrandissement (en
augmentant Uéchelle sur axe 2) de la portion de la
figure 14 correspondant au stade V. Les numéros des
individus correspondent & ceux de la figure 10. Le cen-
troide correspondant aux « bien nourris » est repré-
senté par une étoile épaisse, celui des « peu nourris »
par une éloile plus fine.

F1g. 15, — Canonical variates analysis of the male deve-
lopment of P. scdentaria. Blow up (with enlarged
scale on axis 2) of the part of Fig 14 corresponding to
stage V. Identification numbers of the individuals are
the same as in Fig. 10. The group centroid correspond-
ing to « well-fed » individuals is shown by a thick star,
centroid of « poorly-fed » ones by a thin star.

alimentaire permet a Porganisme de progresser dans
la réalisation d’un « programme » de différencia-
tion morphologique qui correspond a l'arc de para-
bole de la figure 14. Les caractéres les plus corrélés
a la seconde variable canonique (tableau VII) sont,
dans le sens positif, 15 (IP11) et, en sens inverse, un
ensemble de variables [14 (I), 3 (fA1), 7 (bP3), 1 (hT)
— on retrouve les caractéres sélectionnés par 'ana-
lyse pas a pasl. Il est difficile d’interpréter ce
deuxiéme facteur, qui rapproche les stades IV et VIL
11 s’agit peut-étre d’une influence associée a I'épais-
sissement de la forme, les stades V et VI étant, a
Popposé, plus élancés.
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* Fic. 17. — Variable canonique 1 en fonction du logarithme
de la longueur composée L.C. (somme des mesures de
AXE 1 12 caracteéres).
Fic. 16. — Comme pour la figure 15, mais pour le stade VI. Fic. 17. — Relation between canonical variate 1 and the
logarithm of the « composed length » L.C. (sum of the
Fic. 16. — As in Fig. 15, but for stage VI. measurements of 12 characters).
CONCLUSION

Nous avons vu tout d’abord que le développement
post-larvaire de la femelle de P. sedentaria nécessite
un grand nombre de stades, qu’on ne peut distinguer
les uns des autres par la simple observation. La taille
a laquelle ces stades se réalisent est sujette a de
trés importantes variations, telles qu'une femelle d’un
stade donné peut étre plus grande qu’une de ses
sceurs au stade suivant. Une étude expérimentale
nous a montré que la quantité de nourriture absorbée
était capable a elle seule d’induire ces variations,
tandis que la température a laquelle s’était effectué
le développement n’avait aucune influence démon-
trable sur la taille de I'animal.

Les difficultés d’élevage nous ont contraints de
renoncer pour le moment a ’étude biométrique com-
pléte du développement de la femelle. Cette étude a
pu, par contre, étre menée chez le méle, qui a une
croissance beaucoup plus courte. Les méthodes d’ana-

lyse multivariable ont permis d’étudier simultané-
ment les interactions entre 15 caractéres biomé-
triques au cours du développement. L’analyse dis-
criminante canonique s’est révélée une méthode de
choix pour représenter sous une forme simple, sans
cependant perdre beaucoup d’information, les rap-
ports entre les groupes tels qu’ils résultent de toutes
les liaisons entre les variables. Deux facteurs seule-
ment suffisent en effet &4 rendre compte de I’évo-
lution de la morphologie au cours de la croissance
du male. L’un représente vraisemblablement la mul-
tiplication cellulaire, tandis que l'autre traduit plu-
tot les changements de forme. Dans ce cadre ortho-
gonal, le cours du développement s’inscrit selon un
arc de parabole orienté¢ du stade IV au stade VII,
les animaux <« bien nourris » étant plus avancés dans
leur différenciation que les « peu nourris ».
I’emploi de Panalyse discriminante canonique
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permet donc de tracer une courbe globale de la dif-
férenciation morphologique, tenant compte des rela-
tions entre toutes les variables, alors que I’emploi
des droites d’allométrie ne montrait des change-
ments de phase que pour un caractére isolément.
Cette méthode mériterait d’étre utilisée avec un
matériel biologique plus favorable, comme I’Amphi-
pode Orchestia gammarella par exemple, dont ’éle-
vage est plus facile et la physiologie mieux connue.

En ce qui concerne P. sedentaria, nos efforts doi-
vent tendre vers l’aboutissement de I'¢levage de la

LAVAL

femelle jusqu’a ’adulte, malgré les difficultés prévi-
sibles. Nous avons vu en effet que l'action de la
quantité de nourriture sur la croissance de ce sexe
est spectaculaire. Lorsque I'étude du développement
de la femelle aura été menée a bien, il deviendra
possible d’envisager de relier la morphologie des
individus capturés dans le plancton, aux conditions
trophiques du milieu dans lequel ils se sont dévelop-
pés. Nul doute que l’analyse multivariable, notam-
ment Pétude des corrélations canoniques, trouvera
la un autre champ d’application.
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