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PRODUCTION PRIMAIRE

DANS UNE BAIE TROPICALE EUTROPHE :

INFLUENCE DE LA DESTRATIFICATION

Primary production in a tropical eutrophic bay : influence of destratification

PRODUCTION PRIMAIRE
BAIE TROPICALE
DESTRATIFICATION

PRIMARY PRODUCTION
TROPICAL BAY
DESTRATIFICATION

INTRODUCTION

La production du phytoplancton représente une

B. SOULEMANE

Centre de Recherches Océanographiques
B.P.V 18 Abidjan, Céte d’Ivoire

RESUME - La production phytoplanctonique a été étudiée en un point fixe dans
la région centrale de la baie de Biétri (baie eutrophe tropicale généralement stra-
tifiée) en onze campagnes dont huit pendant la stratification et trois pendant la
déstratification. La déstratification, qui donne lieu & une diminution importante
de sels nutritifs au niveau de I’'hypolimnion, a peu d’effet sur la biomasse algale
et la production primaire. Le caracteére conservatif des sels nutritifs dans la zone
trophogeéne, est utilisé pour expliquer cet effet trés amorti de la déstratification
sur la biomasse et la production phytoplanctoniques. L’activité respiratoire
moyenne reste presque constante dans la couche euphotique (0 & 2 m), tandis que
le profil vertical de 1’activité photosynthétique y subit une nette décroissance.

ABSTRACT - Primary production was studied in a fixed position in the central
area of the Bietri bay (generally stratified eutrophic bay). Eleven field works of
which eight during stratification and three during destratification period, were un-
dertaken. Data show that destratification which causes an important decrease in
nutrient concentrations in the hypolimnion, only has little effect on algal biomass
and primary production. Nutrient conservative behavior in the euphotic zone, is

“utilized to explain this insignificant effect of destratification on biomass and phy-

toplanctonic production. Mean respiratory activity almost remains constant in the
euphotic zone (0 to 2 m), while vertical profile of photosynthetic activity under-
goes a rapid decrease.

variables au cours du temps (Guiral et al., 1989).
La disparition de ce gradient de densité, suite a
une intensification de I’instabilité, provoque I’ar-
rivée dans la colonne d’eau, de nutriments stockés

quantité de matiére synthétisée par unité de vo-
lume ou de surface et par unité de temps; la pro-
ductivité étant le rapport entre la production et un
élément du systéme producteur comme par exem-
ple la biomasse et 1’énergie (Jacques, 1970). Les
facteurs essentiels de la production primaire sont
le rayonnement solaire, les sels nutritifs, la tem-
pérature, le pH et ’oxygeéne dissous (Dufour et
Durand 1982).

En région d’estuaire, les apports d’eau océani-
ques et continentaux, déterminent une stratifica-
tion verticale (Dufour, 1984). Ces apports
dépendant des variations climatiques, un méme
milieu pourra présenter des degrés de stratification

dans les zones profondes (Webb et D’Elia, 1980),
induisant un développement explosif de phyto-
plancton (Platt, 1972; Vandevelde et al., 1987).

La baie de Biétri est une baie estuarienne tro-
picale. Incluse dans la zone urbaine d’Abidjan,
cette baie, appartenant au systéme lagunaire Ebrié
de Céte d’Ivoire (Fig. 1), couvre une superficie
d’environ 550 ha pour un volume de 21.106 m3 et
une profondeur moyenne de 3,50 m avec quelques
dépressions profondes de 10 a 14 m (Guiral,
1984). Elle est soumise a d’importants rejets do-
mestiques et industriels faisant d’elle, un milieu
eutrophe (Dufour et Slepouka, 1975). Une étude
de son cycle hydrologique fait état d’une double
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zonation horizontale et verticale (Arfi et al.,
1988); cette derniére se caractérise par la super-
position d’une couche supérieure oxygénée et
d’une couche anoxique riche en sulfures (Car-
mouze et Caumette, 1985). Une déstratification se
produit en janvier pendant la saison séche lors de
I’upwelling cétier (Guiral et al., 1989). Le présent
travail est consacré a 1’étude de la production phy-
toplanctonique en baie de Biétri avant et pendant
la déstratification qui a eu lieu le 30 janvier 1987.
8 campagnes avant la déstratification et 3 apres,
ont pour cela, été réalisées.

MATERIEL ET METHODES

Les prélevements d’eau ont été effectués avec
une bouteille Niskin de 10 1 montée horizontale-
ment a différentes profondeurs et a une station fixe

Fig. 1. — La baie de
Biétri en lagune Ebrié.
Localisation du point
de prélevement (.)
Bietri bay in Ebrie la-
goon. Location of sam-
pling station.

située dans la partie centrale de la baie de Biétri
(Fig.1).

La baie de Biétri étant connue pour étre un mi-
lieu trés productif, nous avons choisi la méthode
de 1’oxygéne pour l’estimation de la production
primaire, des échantillons d’eau prélevés a 0,5, 1,
1,5 et 2 m sont incubés aux niveaux d’origine, par
3 dans des flacons de 300 ml type Wheaton, pen-
dant 3 h (10 h 4 13 h), 'oxygéne étant déterminé

Equateur
L/

avant et aprés ’incubation, & I’aide d’un oxymetre
YSI 58. La production primaire journaliere est cal-
culée griace a l'utilisation d’un facteur empirique
déterminé a partir de cycles journaliers compre-
nant 10 incubations par niveau réalisées toutes les
heures entre 6 h et 15 h.

La respiration est déterminée a partir d’échan-
tillons mis & incuber en double, dans des flacons
sombres de 300 ml pendant 6 h.

La production brute d’oxygéne est obtenue par
différence entre les flacons clairs et les flacons
sombres.

La chlorophylle a et les phéopigments sont ex-
traits au méthanol et dosés par fluorimétrie selon
la méthode de Yentsch et Menzel (1963), avant et
apres acidification.

L’énergie lumineuse incidente a été mesurée
quotidiennement toutes les heures (ol toutes les
10 mn pour les cycles jounaliers), a 1’aide d’un
pyranomeétre type LI-200 SB. La fraction de cette

N

10 Km

ABIDJAN
)

— baie
de Bietri

o

Canal de Vridi

énergie diffusant dans la colonne d’eau a été dé-
terminée a différentes profondeurs a I'aide d’un
quantummetre immergeable LI-193 SB. Ces 2 cel-
lules sensibles aux radiations comprises entre 400
et 700 nm sont reli€es a un appareil de mesure
LI-COR, LI-188 B qui affiche des valeurs ex-
primées en W.m™® avec le pyranomeétre et en
].J.E.:s'l.m'2 avec le quantummeétre.

La salinité a été mesurée avec un salinomeétre
YSI model 33.
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Fig. 2. — Profil vertical moyen de 1’énergie lumineuse
(exprimées en W.m'z) des 11 campagnes.

Mean vertical profile of light energy (in W.m?) of eleven
field works.

Tabl. I. — En haut, valeurs métre par métre des coeffi-
cients d’extinction. En bas, corrélations partielles por-
tant sur I’ensemble des valeurs obtenues au cours des
11 campagnes. Le nombre d’observations est mis entre
parenthéses.

Above, meter per meter extinction coefficients data. Be-
low, partial correlations related to total data obtained
during the eleven field works. Observations number is
in parentheses.
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Fig. 3. — Evolution spatio-temporelle des concentrations
(exprimées en mol.l'l) en éléments nutritifs : (A) N-
NH4*, (B) P-PO4’>" (modifié d’apres Guiral et al., 1989).
Spatial and temporal evolution of nutrient concentra-
tions (in mol.lI') : (A) N-NH+*, (B) P-PO4" (modified ac-
cording to Guiral & al., 1989).

Les sels nutritifs ont été dosés sur une chaine
d’autoanalyseur technicon (R) selon la méthode de
Strickland et Parsons (1972).

Le potentiel d’oxydo-réduction a été mesuré a
I’aide d’un potentiométre type Schott Gerate.

RESULTATS

Au cours de notre étude, la déstratification s’est
produite le 30/01/87.

Lumiére

L’énergie lumineuse, pour des heures données
de la journée, varie de facon non négligeable d’un
jour a I’autre; en effet, les écarts-types des distri-
butions sont respectivement de 445, 88, 47, 25 et
13 pour 0 m, 1 m, 1,5 m et 2 m; les coefficients
de variation correspondants sont de 52 %, 53 %,
54 %, 58 % et 55 % . Pour toutes les valeurs ob-
tenues au cours des 11 campagnes, le rapport
moyen de 1’énergie lumineuse disponible sous la
surface subsuperficielle sur 1’énergie lumineuse
incidente, varie entre 0,43 et 0,84 : ce qui corres-
pond 2 une perte par réflexion 2 la surface de I’eau
de 15 a 57 %. La fraction utile du spectre lumi-
neux de longueur d’onde comprise entre 400 et
700 nm est évaluée a 44 % du rayonnement global
incident (Lemoalle, 1973; Talling, 1957). L’éner-
gie lumineuse décroit avec la profondeur (Fig.2).
L’épaisseur de la couche euphotique déterminée
par le 1 % de la lumiére incidente, appelée encore
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Fig. 4. — Profils verticaux moyens de la chlorophylle a
(*) et du pourcentage de chlorophylle a active, (+) avant
(-) et apres (---) la déstratification (A), et évolution ho-
raire de la chlorophylle a, le 10-2-87, sur un méme
échantillon d’eau par niveau (0,1, 0,5 et 2 m) (B).
Mean vertical profiles of chlorophyll a (*) and active
chlorophyll a percentage (+), before (-) and after (---)
destratification (A), and hourly evolution of chlorophylle
a, the 10-2-87, on a same sample by deep (0.1, 0.5 &
2 m) (B).

profondeur de compensation ot la photosynthése
est supposée équilibrer la respiration, varie entre
1,98 m et 3,10 m avec une moyenne de 2,5 m.
Ces valeurs sont en accord avec celles trouvées
par Dufour et Slepoukha (1975), Pages et al.,
(1981). Les coefficients d’extinction, déterminés
graphiquement pour chaque jour, fluctuent entre
1,3 et 2,2, avec une moyenne de 1,78 et un coef-
ficient de variation de 16 %. Le test de I’hypo-
thése nulle (HO = 0), montre que ces coefficients
sont différents d’un jour a 1’autre, ce qui dénote
une hétérogénéité du milieu. Les coefficients d’ex-
tinction calculés, m par m, sont résumées dans le
tableau I. Ces valeurs mettent en évidence 1’exis-
tence de 2 couches distinctes. Une couche supé-
rieure  caractérisée par des coefficients
d’extinction élevés, et une couche sous-jacente do-
minée par des coefficients faibles et variant peu
avec la profondeur; ce que montrent avec plus de
netteté les valeurs moyennes par niveau. Une ex-

ception est cependant a relever en ce qui concerne
le 30 Janvier, jour de la déstratification. On note
en effet pour ce jour une valeur légérement plus
faible en surface.

Sels nutritifs

Les valeurs de NH4* et de PO43- obtenues dans
la couche euphotique (0 2 2 m), sont relativement
faibles: 2 a 30 umol.l-1 pour NH4*, et 0,4 a2 5
pmol.l'l. Les figures 3A et B (modifiées d’apres
Guiral et al. 1989), montrent qu’en période de
stratification, les teneurs en azote ammoniacal et
en phosphore de I’eau sont faibles en surface et
fortes dans les couches profondes. Avec la déstra-
tification, ces concentrations restent inchangées au
niveau de 1’épilimnion, mais chutent dans I’hypo-
limnion.

La salinité dans la couche photique, passe en
valeur moyenne de 23 a 30 %0 avec la déstratifi-
cation.

Pigments chlorophylliens

La distribution verticale des concentrations de
chlorophylle a présente jusqu’a 1 m (Fig. 4A), des
valeurs élevées et homogenes, puis une décrois-
sance vers le bas. Les fluctuations observées d’un
jour a I’autre, admettent un coefficient de variation
de 10% 2a0,5m,41 % almetd45% a 2 m. On
voit donc que la chlorophylle a varie peu dans la
couche supérieure. L'évolution journaliére est par
contre treés nette; en effet, un suivi des teneurs de
chlorophylle a d’'une méme masse d’eau, montre,
quelque soit le niveau, une augmentation progres-
sive au cours de la journée jusqu’a une certaine
heure de 1’aprés-midi, suivie d’une phase de dé-
croissance (fig. 4B). Cette figure montre, qu’aprés
la déstratification, les teneurs de chlorophylle a
suivent le méme profil vertical avec des valeurs
quasiment de méme ordre de grandeur. A la légere
augmentation de ces teneurs en surface apres la
déstratification, correspond une baisse du pourcen-
tage de chlorophylle a active, dans des proportions
presque équivalentes.

Production primaire

La production brute journaliere par niveau,
moyennée sur la période d’étude, décroit régulie-
rement avec la profondeur (Fig. 5A). L'oxygeéne
est produit, pour 55 % entre 0,5 et 1m, 28 % entre
1 et 1,5m, enfin 17 % entre 1,5 et 2m. Les coef-
ficients de variation de la production primaire sont
de 23 % 4 0,5m, 30 % a 1lm, 53 % a 1,5m et 61 %
a 2m. Les variations sont donc plus importantes
dans les couches profondes ol la production est
plus faible. Par contre, les fluctuations au cours
d’une méme journée sont plus remarquables dans
les zones superficielles (Fig. 5B). Les productions
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Fig. 5. — Profils verticaux moyens de la production pri-
maire exprimée en g O2.m™".j" avant (—+—) et aprés
(—+-) la déstratification et de la respiration horaire
(=0-) (A), évolution diurne de la production d’oxygéne
exprimée en mg.1"! en 3 h d’incubation, avec des incu-
bations réalisées toutes les heures le 11-02-87, a 0,5 et
2 m de profondeur (B).

Mean vertical profiles of primary production (in gO2.m
2j1) before (—+—) and after (- »—) destratification and
of hourly respiration (—o-) (A); diurnal evolution of
oxygen production during three hours of incubation. The
incubations were done every hour at 0,5 and 2 m deep,
the 11-2-87 (B).

journaliéres intégrées sur la zone trophogéne vont
de 8 a 38 gO2.m?j!l. Ces valeurs comparative-
ment a celles trouvées par Dufour en 1982 (5 a
16 g02.m2.j!) pour la méme période et la méme
zone, sont plus élevées.

IL n’existe pas de différence appréciable de pro-
duction d’oxygeéne entre les deux états stratifié et
déstratifié (Fig.5A).

Des numérations bactériennes et 1’étude de la
production de biomasse par incorporation de thy-
midine réalisées simultanément & ce travail don-
nent les valeurs moyennes respectives suivantes :
2,01.10'° cellules/l et 4,5 g de c.m%j! au cours
de la stratification, contre 1,14.10!1° cellules/l et
5,5 g de c.m2j’! pendant la déstratification (Tor-
reton et al., 1989).

Respiration

La respiration mesurée et moyennée par niveau
sur la période d’étude (Fig.5A), varie peu dans la
couche euphotique; le coefficient de variation est
de 4,8 %. Les fluctuations temporelles donnent
lieu a des coefficients de variation de 29 %, 32 %,
32 % et 63 % pour respectivement 0,5, 1, 1,5 et
2m de profondeur.

Les pourcentages moyens par rapport a la pro-
duction primaire sont de 10 % a 0,5m, 20 % a 1m,
37% a 1,5m et 51 % a 2m. Ces valeurs sont en
accord avec les chiffres avancés par Harris (1978)
qui, dans une étude bibliographique, montre que
la respiration représente entre 1 et 50 % de la pho-
tosynthése. Les 10 % du rapport moyen générale-
ment admis se trouvent ici vérifiés seulement pour
0,5m.

DISCUSSION

La déstratification se traduit par la baisse de la
valeur du coefficient d’extinction en surface due
sans nul doute a la remontée d’eau marine moins
chargée en matiére en suspension. En effet les par-
ticules apportées par les eaux continentales et la
remise en suspension des sédiments, entrainent
une augmentation de la turbidité; ces processus
provoquent une rapide atténuation verticale de la
lumiére et réduisent 1’épaisseur de la couche pho-
tique. Cette atténuation est plus attribuable aux
matieres en suspension qu’au phytoplancton (Law-
rence et al., 1986). Ceci explique qu’en dépit des
teneurs en chlorophylle ayant peu changé en sur-
face, on assiste 2 une dimunition du coefficient
d’extinction le 30 janvier, jour de la déstratifica-
tion & cause de la remontée d’eau marine (salinité
= 30 %o contre 23 %0 en moyenne avant le 30 Jan-
vier).

Avec I’apparition du jour, 1’énergie lumineuse
favorise la transformation de produits cellulaires
en chlorophylle a active, partiellement absente
pendant les heures d’obscurité et donc nécessaire
a reconstituer chaque jour (Angot et Robert,
1966). Cette assertion est étayée par nos résultats
qui présentent un maximum de chlorophylle a, au-
tour de midi correspondant aux valeurs les plus
élevées de lumiere. Des résultats similaires ont été
obtenus par Le Bouteiller et Herbland (1982) qui
expliquent cela comme étant la résultante du dé-
calage entre la synthése de chlorophylle pendant
le jour et la consommation continue de phyto-
plancton par le zooplancton herbivore.

La teneur en chlorophylle a augmente légére-
ment en surface avec la déstratification, suite a
une bonne pénétration lumineuse. Dans le méme
temps, les teneurs en sels nutritifs qui chutent au
niveau de ’hypolimnion pendant la déstratifica-
tion, présentent trés peu de changement en surface.
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L’abondance et la production phytoplanctonique
sont régulées par la distribution de lumiére et de
sels nutritifs dans le temps et dans 1’espace (Law-
rence ef al., 1986). Ces auteurs notent, dans la baie
de Chesapeake, parallélement a une augmentation
de la profondeur de la couche trophogéne, une di-
minution des teneurs en nutriments et de la bio-
masse phytoplanctonique, et suggeérent que les
nutriments, plus que la lumiere, contrlent la
croissance phytoplanctonique. Herbland et Voitu-
riez (1977) observent, dans 1’ Atlantique tropical,
une bonne corrélation entre la profondeur du som-
met de la nitratocline et la valeur de la production
primaire. La couche du maximum de cette produc-
tion nouvelle consommant de 1’azote sous forme
de nitrates, coincide avec celle riche en nitrates
et en chlorophylle. Les nitrates issus certainement
des ions ammonium qui proviennent des couches
profondes, stimulent la croissance du phytoplanc-
ton qui a son tour, entraine un acroissement de la
production primaire. L'énergie solaire, la tempé-
rature, la biomasse algale et les nutriments affec-
tent la photosynthése et donc la production
primaire (De Lafontaine et Peters, 1986).

En baie de Biétri, en plus du caractére conser-
vatif de NHa* et de PO43- en surface, la dimunition
constatée de ces sels dans les couches profondes
n’est gueére suivie d’une augmentation de nitrites
ou de nitrates dissous ou particulaires (Guiral et
al., 1989). 11 en résulte que la chlorophylle a et
la production primaire varient peu lorsqu’on passe
de I’état stratifié a 1’état déstratifié; la légere aug-
mentation de chlorophylle a constatée en surface
étant presque compensée, par une baisse simultan-
née du pourcentage d’activité. Par contre le
compartiment bactérien subit une diminution de
densité et donc de productivité avec la déstratifi-
cation (Torreton et al., 1989). En acceptant avec
Pages et al. (1979), I'idée que les sels nutritifs
sont toujours excédentaires dans la baie de Biétri,
on peut s’attendre A ce que la variance de la pro-
duction primaire soit essentiellement expliquée par
la lumiere. Une analyse de régression linéaire por-
tant sur des données obtenues au cours d’une
méme journée donne une corrélation significative
seulement avec 1’énergie lumineuse. Les relations
obtenues en supposant la production nulle pour
une énergie nulle, sont les suivantes :

02 produit = 0,003Energ. r = 0,99 2 0,5 m
02 produit = 0,008Energ. r = 0,97 a 2 m

Cette absence de corrélation entre la production
primaire et la chlorophylle a au cours d’'une méme
journée, peut étre due a ce que les teneurs en chlo-
rophylle utilisées, sont celles déterminées au début
de chaque incubation, donc ne tenant pas compte
de la variation ultérieure. L’analyse statistique réa-
lisée sur d’autres données, mais portant sur le
méme milieu (Bambara, données non publiées),
avec des valeurs initiales de chlorophylle d’une
part, des valeurs obtenues en fin d’incubation

d’autre part, et enfin avec la somme des deux, per-
met de noter avec des coefficients de régression
linéaire respectifs de 0,04, 0,64 et 0,44, que la re-
lation obtenue avec les valeurs finales est la meil-
leure.

L’analyse portant sur I’ensemble des valeurs ob-
tenues au cours de la période d’étude avec tous
les niveaux confondus, donne la relation multiple
suivante dans laquelle la variance de la production
primaire semble étre expliquée 2 la fois par la lu-
miére et la chlorophylle a:

O2produit = 0,005Energ. + 0,01Chl.a r = 0,89

Mais le test des coefficients de corrélations par-
tielles montre que pour une valeur donnée de chlo-
rophylle a, la relation production-énergie
lumineuse, est significative alors que pour une valeur
fixée d’énergie la liaison production-chlorophylle
a, est sans signification valable (tabl. I).

Ceci confirme le role de premier plan joué par
I’énergie lumineuse, et s’explique, en plus de la
raison évoquée plus haut, par le fait que la chlo-
rophylle a par rapport a 1’énergie lumineuse, a peu
varié d’un jour a I’autre au cours de notre étude
(le coefficient de variation a4 0,5 m par ex est de
52 % pour la lumiére contre 10 % pour la chloro-
phylle a). Cette étude contrairement aux observa-
tions faites dans d’autres milieux (Platt, 1972;
Vandevelde et al., 1987), montre que la déstrati-
fication dans la baie de Biétri n’exerce pas d’effet
stimulateur sur la production primaire phytoplanc-
tonique. Cette situation semble liée au fait que
I’enrichissement généralement engendré par 1’ho-
mogénéisation, fait place ici 2 un appauvrissement
des couches profondes, sans modification de la
zone euphotique. Des réactions de complexation,
dues a une inversion des conditions d’oxydo-ré-
duction dans I’hypolimnion, seraient & 1’origine de
la chute des teneurs de nutriments (Guiral et al.,
1989). Des études portant sur la nature et 1’évo-
lution des combinaisons chimiques dans lesquelles
sont engagés les sels nutritifs devraient nous per-
mettre de corroborer les explications fournies et
les hypothéses avancées sur les conséquences de
la déstratification sur le cycle des éléments ferti-
lisants et sur le maillon primaire.
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ABSTRACT - While microscopic direct counts are related to total bacterial bio-
mass, viable bacterial counts are assumed to be representative of only a relatively
small part of seawater bacteria. Such an assumption is certainly true in conditions
of low nutrient concentrations, but must be considered carefully in more eutrophic
situations as showed in this paper. Great similarities between viable and direct
bacterial counts were indeed observed from several studies in southern polar zones.

RESUME - Alors que les comptages microscopiques directs sont reliés  la bio-
masse bactérienne les comptages viables sont considérés comme représentatifs
d’une proportion relativement faible des microflores bactériennes marines. Une
telle observation est certainement vérifiée dans les milieux oligotophes mais doit
étre considérée avec précautions dans des milieux soumis & des conditions plus
eutrophiques. Une grande similarité entre comptages bactériens totaux et viables
est en effet observée dans plusieurs situations eutrophes rencontrées en milieu

polaire austral.

INTRODUCTION

Recent advances on counts technology have led
to increase the notion of bacterial biomass neces-
sary to understand the trophic food webs
(Horowitz et al. 1983). Total bacterial numbers or
biomass determinations yield valuable information
on standing stock without however reflecting the
real metabolic activity (review by Es Van &
Meyer-Reil 1982). One of the concerns in micro-
bial ecology is to elucidate the relation between
the active viable bacteria and the total bacterial
community. It is obvious that the plate count
method is insufficient to obtain a realistic picture
of active bacteria (Zobell 1946, Jannasch & Jones
1959). One of the first report of the large discre-
pancy between viable and total direct counts was
that of Razumov (1932). The high ratios between
these counts are explainable in part by the pre-
dominancy of obligate oligotrophs which cannot
grow on rich media (Ishida er al. 1986). Excellent
reviews on the subject are provided by Es Van &
Meyer-Reil (1982) and Staley & Konopka (1985).
Some approaches using autoradiography (Meyer-

Reil 1978), tetrazolium salts reduction (Zimmer-
mann et al. 1978) or nalidixic acid inhibition
(Kogure et al. 1979) reveal that 10 % of the bac-
teria counted by microscopic methods are usually
alive in the aquatic environment.

This note focuses on a comparison of the ratio
between viable counts (V.C.) and direct counts
(D.C.) in southern polar marine waters where dras-
tic modifications of the environment (from low
nutrient to high nutrient concentrations) induce
signifiant growth of viable heterotrophic bacteria
(Delille & Bouvy 1989).

MATERIALS AND METHODS

The bacterioplankton was sampled in Adelie
Land (6640’S; 14001’E) and in Kerguelen Ar-
chipelago (4923’S; 7012’E). Site description and
details of water sampling procedures were pre-
viously reported (Delille 1987, Bouvy & Delille
1988). Total bacteria were enumerated by the
direct microscopic method according to Hobbie et
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Fig. 1. — A, daily variations in direct and viable bacterial counts in enriched batch experiments conducted with
subAntarctic coastal seawater; B, seasonal variations in direct and viable bacterial counts in subAntarctic surface

seawater.

al. (1977). Viable heterotrophic bacteria were esti-
mated using the 2216 E medium (Oppenheimer &
Zobell 1952) which is considered as the conven-
tional medium in marine microbiology (Ishida et
al. 1981). Previous studies in southern polar zones
showed that the most probable number (MPN)
method (6 tubes per dilution) gave bacterial counts
one order of magnitude higher than the plate
counts (Imbaud 1987); this fact was also reported
by Simidu et al. (1986) in similar environment.
Thus, the application of this technique was
prefered for the quantitative determinations of vi-
able heterotrophic bacterial community. All the in-
oculates were incubated at 18 C for 20 days. In
the investigated polar regions, this temperature al-
lowed to reduce the incubation time without
significant alteration of the final counts (Delille
et al. 1988, Delille & Perret 1989).

RESULTS AND DISCUSSION

Our previous short or long term studies showed
that the changes in the viable heterotrophic bacte-
rial abundances were always much greater than
those of the total bacterial community. The sea-

sonal variation of heterotrophic bacterial numbers
generally exceeded three orders of magnitude
while total bacterial counts did not vary on aver-
age over more than one order of magnitude in the
natural environment. From these previous investi-
gations, three examples were chosen to illustrate
our point : two natural surveys (Fig. 1 and 2) and
one experiment of artificial enrichment (Fig. 1 B).
In the absence of specific enrichments such as
penguin manuring in the Antarctic area (Delille
1987) or macrophytes decay in the subAntarctic
area (Bouvy et al. 1986) or before artificial supply
during experiments (Fig. 1 A), natural polar con-
ditions are generally considered as nutrient-poor
conditions. Overall values of D.C./V.C. ratio range
from 100 to 1000.

However, when obvious and significant organic
inputs occurred, we always observed lower
D.C./V.C. ratios due to sudden increases of hetero-
trophic viable counts (Delille & Bouvy 1989).
SubAntarctic bacterioplankton surveys clearly de-
monstrated this phenomenon as revealed during
the automnal months (april to july; Fig. 1 B). Nat-
ural organic inputs such as penguin manuring in
the Antarctic coastal water induced an increase of
the viable counts (Fig.1); this obvious growth of
bacteria was significatively correlated with the
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penguin numbers (Delille 1987). Organic inputs
can be arficially simulated (Fig. 1 A); the changes
in bacterial counts were followed in the subAn-
tarctic seawater for 4 days during batch experi-
ments with organic carbon supplement at the
concentration of 100 mg.l-1 (Delille & Cahet
1984). Similarities between viable and direct
counts appeared already after 36 hours at the in
situ temperature. The low C.D./V.C. ratios suggest
that a fairly large proportion of the bacterial popu-
lation in southern polar zones would have the abil-
ity to grow actively in natural or artificial
eutrophic habitats. A similar observation was re-
ported by Staley et al. (1982) after the Mount St.
Helens eruption; after, the lakes in the blast zone
were rapidly transformed from «oligotrophy» to
«eutrophy » by the eruption, viable enumerations
provided growth of up to 81.5 % of the total bac-
teria.

Although the changes observed in D.C./V.C.
ratio are hardly interpretable, they may indicate
realistic modifications of the bacterial communi-
ties. Thus, even if direct counts provid the best
picture of bacterial biomass, this parameter does
not necessarily reflect the metabolic activity of the
total bacterial community (Es Van & Meyer-Reil
1982). The results of the viable bacterial counts
greatly depend on the counting methods used but
they can give complementary information on the

physiological state of the total bacterial commu-
nity which is not simply revealed by other bacte-
riological methods.
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RESUME - La toxicité d’extraits organiques de 27 espéces d’Eponges communes
le long des cotes nord de Bretagne et de 26 espéces communes en Méditerranée
occidentale a été mise en évidence au moyen de deux tests biologiques. L'un
d’eux est un test de cytotoxicité qui évalue, dans des conditions standardisées, la
capacité des cellules d’'une Eponge d’eau douce dissociée a s’agréger et a recons-
tituer des Eponges fonctionnelles. L’autre est un test classique d’ichthyotoxicité
utilisant le Guppy Lebistes reticulatus. Pour les Eponges récoltées le long des
cbtes de Bretagne, 60 % des espeéces manifestent une forme de toxicité, soit dans
I’'un des deux tests, soit dans les deux, tandis que pour les Eponges méditerra-
néennes, 65 % des especes sont apparues toxiques. Nos résultats suggérent que
les Eponges marines produisent des substances toxiques a large spectre d’activité
de défense.

ABSTRACT - Extracts of twenty-seven common sponge species from North Brit-
tany and twenty-six from the Western Mediterranean coast have been investigated
for toxicity using two bioassays. One is a new and practical toxicity test which
evaluates, under standard conditions, the influence of the extract on the capacity
of dissociated sponge cells to aggregate and to reconstitute functional sponges.
The other is a classical ichthyotoxicity test using the fish Lebistes reticulatus.
Sixty percent of the North Brittany sponges studied were found to be active in
one or both tests, whereas for the Mediterranean sponges, 65 % of the species
appeared to be toxic. Our results suggest that the observed toxicity is not aimed
at a particular organism but could reflect a more general biocidal activity required
for an overall defense.

In a few cases it has been demonstrated that
this toxicity is associated with the presence of
specific secondary metabolites (Faulkner, 1984).

Among marine organisms, sponges appear to be
one of the phyla richest in toxicogenic species.
Indeed, many sponge extracts have been reported
to be toxic to a wide range of organisms including
microorganisms, invertebrates, vertebrates and
algae (Jackson and Buss, 1975; Green, 1977; Berg-
quist and Bedford, 1978; Bakus, 1981; Amade et
al., 1982; Thompson et al., 1985). It has been re-
peatedly suggested that this toxicity protects
sponges against their potential predators and com-
petitors.

Several ichthyotoxic metabolites have been iso-
lated from sponges obviously avoided by fishes
(Albericci et al., 1982; Groweiss ef al., 1983;
Brackman and Daloze, 1986). A guanidinoterpene
is responsible for the inhibition of coral growth
around the base of the oscular chimney of the bur-
rowing sponge Siphonodictyon sp. (Sullivan et al.,
1983). Antibacterial metabolites, which may be re-
leased into seawater, have been shown to display
a broad spectrum of biological activities against
adults and dispersive stages of algae, invertebrates
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and fish (Thompson et al., 1985; Thompson, 1985;
Walker et al., 1985).

These data, although still scarce and sometimes
based on indirect observations, support the view
that the ecological role of sponge secondary me-
tabolites is to minimize predation and/or to serve
as weapons in spatial competition.

Recently, we started a research program to
study in more detail the role and the mode of ac-
tion of sponge-produced toxins in the interspecies
interactions faced by sponges living in coastal
temperate waters. To this end, we needed to
develop a practical, reliable and sensitive bioassay
to screen for cytotoxicity. This test is described
in the present paper as well as its application to
the screening of twenty-six sponge species from
the Western Mediterranean sea and twenty-seven
species from North Brittany. The results are com-
pared with those obtained from a classical ichthy-
otoxicity test.

MATERIAL AND METHODS

Sponges

Sponges were collected between 0 and 40 m
deep by SCUBA diving or by dredging in the
Banyuls area (42° 29 N, Western Mediterranean
sea, France) and in the intertidal zone or by dredg-
ing in the Roscoff area (48° 43 N, North Brittany,
Channel, France).

The specimens, cut into small pieces, were
placed in methanol for extraction. Corresponding
samples were preserved in 70 % ethanol and util-
ized for species identification. The systematic
works of Borgevie et al. (1968), Boury-Esnault
(1971), Cabioch (1968) and Topsent (1890 to
1945, review in Boury-Esnault 1971) were used
to identify the species tested in the present work.

A systematic list of species investigated to-
gether with data on their biological characteristics
and geographical origin is given in table 1.

Extraction procedure

The methanolic extracts of freshly collected
sponges were filtered and the resulting filtrates
were concentrated by evaporation under reduced
pressure. The residual aqueous solution was then
extracted successively with dichloromethane (ex-
tract A) and dichloromethane/ethanol 3:2 (extract
B). Evaporation to dryness of the remaining
aqueous solution yielded extract C containing
mostly inorganic salts.

Bioassays

Each sponge extract was tested for toxicity
against the fish Lebistes reticulatus and the fresh-
water sponge Ephydiatia fluviatilis.

Ichthyotoxicity test

Lebistes reticulatus has been used successfully
in previous toxicity studies (Albericci et al.,
1982). For each test, two fishes were put into a
vial containing 100 ml tapwater added with 5 mg
of crude extract dissolved in 1ml of ethanol. Sur-
vival of the fishes was checked after 12 and 24
h. Extracts killing the fish within 12 h are referred
to as highly toxic (++), extracts killing the fish
after 24 h were referred to as toxic (+).

Cytotoxicity test

This test evaluates, under standard conditions,
the sponge extract activity on the viability of dis-
sociated sponge cells and particularly on their
capacity to reaggregate and to reconstitute
functional sponges. The freshwater sponge Ephy-
diatia fluviatilis , strain 8 (Van de Vyver, 1970,
1975), was grown from gemmules in Petri dishes
containing mineral medium (Rasmont, 1961).
After 7 days of incubation, the sponge was me-
chanically dissociated by pipetting. The spicules
and the empty gemmule shells were discarded and
the dissociated cells centrifuged (10 min at 1000
RPM) and resuspended in mineral medium at a
final concentration of 10° cells/ml. For each test
0.1 mg of the extract to be tested was dissolved
in ethanol and added to 1 ml of cell suspension
placed in a microtest plate.

About 2 h after dissociation, control cell sus-
pensions of E. fluviatilis aggregated into small
spherules which fused together during the follow-
ing hours before to settle on the bottom of the
walls (fig. 1). 24 h later, the settled aggregates
had reconstituted complete sponges, characterized
by a functional aquiferous system (fig. 2). In the
presence of toxic extracts, this process is more or
less disturbed.

The extract were referred to as highly toxic
(+++) when they prevent any aggregation, killing
the cell suspension within 2 h (fig. 3,4); referred
to as moderately toxic (++) when they allow cell
aggregation but that the aggregates degenerate
before the time of settlement. Extracts were de-
fined as weakly toxic (+) when the aggregates
after formation remained healthy but are unable
to settle. Non-toxic extracts did not disturb normal
cell aggregation or settlement; they were referred
to as inactive (-).
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Plate 1. — Control cell suspension of the fresh water sponge E. fluviatilis, 2 h after dissociation. Small aggregates
are formed. 2, Control cell suspension 24 h later. The settled aggregates reconstitute a functional sponge.3, Cell
suspension of E. fluviatilis in presence of 0.1 mg/m} of extracts A + B of Crambe crambe, 2 h after dissociation.
No aggregation occurred, dead cells are laying on the substrate.4, The same suspension, 24 h later. Scale bar =

200 mm.

RESULTS

All the sponges collected have been screened
for toxicity by means of two different bioassays,
one using a vertebrate organism (ichthyotoxicity
test) the other using a lower invertebrate cell sus-
pension (cytotoxicity test). Only results obtained
on extracts A and B will be considered, since ex-
tract C proved to be always non-toxic.

Western Mediterranean species

The 26 species which were screened for toxicity
(table 1, WM) belong to one order of calcareous
sponges and six orders of Demosponges. Most ex-
amined species were collected in shaded biotopes,
on subvertical rocky walls under algae, on over-
hangs, or on cave ceilings. Two species, Crambe
crambe and Hamigera hamigera very common at
low depth, and Aplysina aerophoba living between
10-35 m are photophilous, growing on exposed
surfaces.

The ichthyotoxic and cytotoxic properties of the
species studied are reported in table 2. 14 species
(54 %) were found to be toxic to L. reticulatus ,
and among them, 7 were highly toxic. Indeed, ex-
tracts A and B of Topsentia genitrix and C.
crambe, extract A of Acanthella acuta , Hemimy-
cale columella and Cacospongia scalaris and ex-
tract B of Tethya aurantium, Cliona viridis,
Dictyonella incisa and Reniera fulva killed the fish
within 12 h.

Extracts A and/or B of 4 other species,
Clathrina clathrus, Aaptos papillata, Hamigera
hamigera, Dysidea tupha killed the fish between
12 and 24 h, whereas extracts of 12 species (46 %)
were totally inocuous at the concentration tested
(50 mg/l). 14 species (54 %) showed a cytotoxic
activity on the dissociated freshwater sponge cells.
For 8 of them, after 2 h of contact with extracts
A and B of A. papillata, A. acuta, H. columella,
D. incisa, D. tupha and C. scalaris, the cell sus-
pension of E. fluviatilis was reduced to a layer of
dead cells covering the bottom of the microtest
plate. The extracts that killed the dissociated cells
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SPECIES AREA TYPICAL HABITAT AND CHARACTERISTICS
CALCAREA
Calcinea
Clathrina clathrus W.M. 5-40 m, sciaphilous, overhangs, caves, - encr., yellow
Clathrina coriacea N.B. intertidal and shallow, - encr., white
Calcaronea
Sycon raphanus N.B. intertidal and shallow, - tube, greyish white
Grantia compressa N.B. intertidal, - tube, white
Leuconia johnstoni N.B. intertidal to benthic, - encr., white
DEMOSPONGIAE
Astrophorida
Pachymatisma johnstoni N.B.  shallow to benthic, - mass., grey
Geodia cydonium W.M. 20-40 m, sciaphilous, coralligene, - mass.,
Stellera dorsigera W.M. 15-35 m, sciaphilous, coralligene, - mass.,
Stelleta stelleta W.M.  20-40 m, sciaphilous, coralligene, - mass.,
Stryphnus mucronatus W.M. 8-35 m, sciaphilous, coralligene, - mass., black
Chondrosia reniformis W.M. 5-40 m, caves, - mass., grey to white
Hadromerida
Tethya aurantium N.B. intertidal to benthic, - mass., orange
Tethya aurantium W.M.  10-35 m, sciaphilous, coralligene, - mass., orange
Aaptos papillata W.M.  2-40 m, sciaphilous, coralligene, - mass., grey, purple, orange, yellow
Cliona celata N.B.  benthic, - mass., yellow
Cliona viridis W.M.  5-40 m, sciaphilous, rocky walls, - mass., green to yellow
Axinella
Axinella dissimilis N.B. benthic, - erect, yellow
Axinella polypoides W.M.  20-40 m, sciaphilous, bottoms, - erect, yellow
Axinella damicornis W.M.  15-40 m, sciaphilous, rocky walls, caves, - erect, yellow
Axinella verrucosa W.M.  15-40 m, sciaphilous, rocky walls, - erect, yellow
Acanthella acuta W.M.  10-25 m, sciaphilous, rocky walls, - erect, orange
Phakellia ventilabrum N.B.  benthic, - erect, greyish white
Raspailia hispida N.B.  benthic, - erect, dark brown
Raspailia ramosa N.B.  benthic, - erect, dark brown
Polymastia mamillaris N.B. intertidal and shallow, - encr. with erect processes, yellow
Polymastia robusta N.B.  benthic, - mass., yellow
Ficulina ficus N.B.  benthic, - mass., orange
Halichondria
Halichondria panicea N.B.  intertidal and shallow, - encr., green to yellow-orange
Halichondria bowerbanki N.B.  intertidal and shallow, - encr., green to yellow-orange
Hyeniacidon sanguinea  N.B.  intertidal and shallow, - encr., red
Hemimycale columella  N.B.  shallow to benthic, - encr., pink
Hemimycale columella .~ W.M.  5-40 m, sciaphilous, rocky walls, - encr., pink
Dictyonella incisa W.M.  20-40 m, sciaphilous, rocky walls, - mass., orange
Reniera fulva W.M. sciaphilous, coralligene, - erect, purple
Petrosia ficiformis W.M.  5-25 m, sciaphilous, overhangs, caves, - mass., purple to white
Topsentia genitrix W.M. 35 m, sciaphilous, rocky walls, - mass., yellow
Poecilosclerida )
Myxilla rosacea N.B.  shallow to benthic, - encr., yellow-orange
Anchinoe fictitius N.B.  shallow to benthic, - encr., red
Pronax plumosum N.B. intertidal to benthic, - encr., red
Ophlitaspongia seriata  N.B. intertidal to benthic, - encr., red
Crella elegans W.M.  5-40 m, sciaphilous, rocky walls, - encr. or mass., white
Crambe crambe W.M.  0-20 m, photophilous, rocky walls, - encr., red
Hamigera hamigera W.M.  0-10 m, photophilous, rocky walls, - encr., pink
Haplosclerida g
Haliclona elegans N.B. intertidal to benthic, - erect, greyish
Haliclona indistincta N.B. intertidal to shallow, - encr., greyish
Haliclona viscosa N.B.  benthic, - mass., light brown
Adocia simulans N.B. intertidal to benthic, - erect, greyish
Dictyoceratida : TG
Dysidea fragilis N.B.  shallow to benthic, - mass., greyish-white
Dysidea tupha W.M.  20-35 m, sciaphilous, coralligene, - erect, pink-brown
Cacospongia scalaris ~ W.M.
Aplysina aerophoba WM. 10-35m, photophilous, rocky walls, - mass., yellow
Aplysina cavernicola ~ 'W.M.  1-12 m, sciaphilous, cave, - mass., yellow
Ircinia fasciculata W.M.  10-25 m, sciaphilous, rocky walls, - mass., black

Table I. — Systematic list of investigated species, with data on their characteristics_and their geographical origin.
The growth forms of sponges are divided in 4 groups: encrustations (encr.), massive forms (mass.), erect forms
(erect) and tube or vase shapes (tube). W.M. = Western Mediterranean sea, N.B. = North Brittany (Channel).



SCREENING AND BIOASSAYS FOR TOXIC SUBSTANCES IN SPONGES 289

Sponge species % of dry weight Bioassay results

of spong L. reticulatus E. fluviatilis

A B 7 VR TN ] A B
Clathrina clathrus 1.4 1.3 + - +
Geodia cydonium 0.6 0.2 - - =
Chondrosia reniformis 0.3 0.2 - - ++
Stelleta dorsigera 215 075 - - +
Stelleta stelleta 0.3 03
Strychnus mucronatus 2.1 2.3 -
Cliona viridis 1.9 0.6 - ++ -
Aapios papillata 0.2 0.7 + + e
Tethya aurantium 0.4 0.15 - ++ -
Axinella polypoides 1.2 0.2 -
Axinella damicornis 1.4 13
Axinella verrucosa 1.9 42 - - - ++
Acanthella acuta 2.2 0.6 ++ + Foey e
Hemimycale columella 7.0 5.0 ++ + g
Dictyonella incisa 2.2 8.9 - e+ +++ ++
Reniera fulva 33 2.2 - ++
Petrosia ficiformis 1.0 0.4
Topsentia genitrix 045 24 ++ e+ e -+
Crella elegans 24 1.5 -
Crambe crambe - - ++ ++ ot e
Hamigera hamigera 2.1 0.6 + - + ++
Dysidea nipha 24 0.05 + + 4+ ++
Aplysina aerophoba 2.1 0.3 - - - +
Aplysina cavernicola 33 2.5
Ircinia fasciculata 29 0.1
Cacospongia scalaris 0.4 0.5 ++ - +++
Clathrina coriacea 1.8 0.4 +
Sycon ciliatum 3.7 0.2 - - - 4
Grantia compressa 1.6 1.2 + - e
Leuconia johnstoni 0.7 0.7 + - +++
Pachymartisma johnstoni 1.3 0.4 - ++ i e
Tethya aurantium 2.8 0.6 - -
Cliona celata 12 0.3 - ++ - i+
Polymastia mamillaris 1.6 1.1 + - +++ e+
Polymastia robusta 4.1 4.5 - - ++ ++
Ficulina ficus 2.8 0.8
Axinella dissimilis 7.5 18 -
Phakellia venrilabrum 0.9 0.5 + 4 e+ 4+
Raspailia hispida 3.0 0.1 +
Raspailia ramosa 33 0.1 -
Halichondria panicea 2.5 2.3
Halichondria bowerbanki n.a. n.a.
Hyeniacidon sanguinea 0.6 0.1
Hemimycale columella 34 0.4
Myxilla rosacea 3.7 1.0 - - + ++
Anchinoe fictitius 57 2.4 - + et 4+
Pronax plumosum 7.6 2.0
Ophlitaspongia seriata 22 0.9 ++
Haliclona elegans 6.2 1.2 -
Haliclona indistincta 2.6 20
Haliclona viscosa 3.0 0.4 + - ++ 4
Adocia simulans 3.5 0.2 - - ++
Dysidea fragilis 2.1 0.3 + - ++ 4

n.a. : not available

Table II. — Bioassay results for toxic metabolites ob-
tained from Western Mediterranean sponges. (Upper)
extract A (dichloromethane), Extract B (dichlo-
romethane/ethanol). For L. reticulatus, toxic activity is
defined by death of the fish either within 12 h (++) or
between 12 and 24 h (+). For E. fluviatilis, toxicity is
defined by the degree of alteration of cell aggregation
and sponge reconstitution. Extracts are referred to as
highly toxic (+++), moderately toxic (++) or weakly
toxic (+).

before the early aggregation were considered as
highly toxic. The extracts of three species; Chon-
drosia reniformis (extract A), Axinella verrucosa
and Hamigera hamigera (extract B) allowed the con-
stitution of aggregates, but the aggregates were un-
able to settle and degenerated after a few hours.
These extracts were considered as moderately toxic.

Extract A of C. clathrus and Stelleta dorsigera,
and extract B of A. aerophoba allowed aggregation
to occur normally. But despite the fact that the
aggregates looked healthy for several days, they
never settled or reconstituted organized sponges.
12 species (46 %) were completely non-toxic to
E. fluviatilis. They were referred to as inactive (-).

The results obtained from both bioassays were
in complete agreement for 20 species among the
26 tested. Indeed, 11 species (42 %) were lethal
to the fish and the sponge cells, whereas 9 (35 %)
were completely inactive. In contrast, 3 species
(Tethya aurantium, Cliona viridis, Reniera fulva )
were lethal only to the fish and three others (C.
reniformis, S. dorsigera, A. verrucosa) only to E.
fluviatilis.

North Brittany species

27 species which were investigated for toxic ac-
tivity (Table 1, N.B.) belong to two orders of Cal-
carean sponges and seven orders of Demosponges.

Most examined species were non-cryptic and
were collected either on pebbly bottoms or on ex-
posed rocky walls. Nevertheless, the four cal-
carean sponges tested (C. coriacea, S. ciliatum,
Grantia compressa, Leuconia johnstoni) and the
Demosponge Pachymatisma johnstoni were col-
lected in shaded biotopes, under algae or on cave
ceilings. Similarly, Polymastia mamillaris, grow-
ing in the open light appears shaded by a layer
of sand.

The ichthyotoxicity and cytotoxicity properties
of all the species studied are reported in table II.

13 species (48 %) were found to be toxic to L.
reticulatus. Extract A of Ophlitaspongia seriata
and extract B of P. johnstoni and Ciona celata
killing the fish within twelve hours were referred
to as highly toxic. Extracts A and/or B obtained
from the 10 other species Phakellia ventilabrum,
(extract A and B), C. coriacea, Grantia compressa,
L. johnstoni, P. mamillaris, Raspailia hispida,
Haliclona viscosa, Dysidea fragilis (extract A),
Myzxilla rosacea and Anchinoe fictitius (extract B)
were lethal to the fish after more than 20 h.

Finally, 14 species (52 %), one calcarean
sponge and 13 Demosponges were non-toxic at the
concentration tested (50 mg/1).

Extracts of 13 species modified the pattern of
aggregation settlement and sponge reconstitution
of E. fluviatilis cell suspensions.
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Extracts A and B of P. johnstoni, P. mamillaris,
Phakellia ventilabrum, Anchinoe fictitus, extract A
of G. compressa, L. johnstoni and extract B of §.
ciliatum and C. celata that killed the cell suspen-
sions of E. fluviatilis within 2 h were considered
as highly toxic.

Extracts A and B of Polymastia robusta, extract
A of Haliclona indistincta, H. viscosa and adocia
simulans, extract B of Myxilla rosacea and Dy-
sidea fragilis, that allowed cell aggregation only,
were referred to as moderately toxic. Extract A of
M. rosacea permitted aggregation to occur nor-
mally. The aggregates looked healthy for several
days but they never settled.

Both extracts A and B of 14 species, one cal-
carean and thirteen Demosponges appeared to be
non-toxic.

Comparing the results obtained from both bi-
oassays, it appeared that for 21 species among the
17 screened for the North Brittany coast, the re-
sults are in complete agreement. 10 species (37 %)
appeared to be toxic both to L. reticulatus and E.
fluviatilis, whereas, 11 (41 %) were completely in-
active in the two tests. In contrast, 3 species (C.
coriacea, Raspailia hispida, Ophlitaspongia seri-
ata) were found to be lethal only to the fish and
three others (S. ciliatum, P. robusta, Adocia simu-
lans ) were toxic only to the sponge.

DISCUSSION

Twenty-six sponge species collected along the
Western Mediterranean sea coast and 27 species
from North Brittany have been screened for toxic
metabolites by two different bioassays, one using
a vertebrate organism (ichthyotoxicity test), the
other using an invertebrate cell suspension (cy-
totoxicity test). The measurement of viability of
L. reticulatus in presence of sponge extracts al-
lows an easy detection of ichthyotoxic activity.
The second screening method is based on the
analysis of reactions of isolated cells obtained
from mechanical dissociation of the freshwater
sponge E. fluviatilis. This new biological test al-
lows to work at the cellular level in standardized
conditions. It is easy to perform and since it re-
quires few quantities of extracts, it allows to mul-
tiply the number of experiments. Repetitive
experiments with the same sponge extract demon-
strate that the test is qualitatively sensitive and re-
liable.

For the sponges tested in the present work, it
is worth mentioning that few differences have
been detected between the results obtained from
both bioassays. Indeed, the degree of similarity
reaches 60 % for the North Brittany species and
65 % for the Western Mediterranean sea species.
These results suggest that the observed toxicity is
not aimed at a particular organism but could re-

flect a more general biocidal activity required for
an all-directional defense.

It has been demonstrated by Bakus and Green
(1974) that the percentage of ichthyotoxic species
is decreasing with increasing latitude. The high
percentage of toxic species we found along the
European coasts was quite unexpected. Indeed, in
their screening along the West American coast, at
a latitude corresponding to that of North Brittany,
Bakus and Green (1974) only found 9 % of ichthy-
otoxic sponge species, whereas we obtained
ichthyotoxic extracts from 48 % of the species
tested.

A comparison of our screening results (table IT)
with the systematic classification provided in table
I shows that toxic activity is found in Calcarean
sponges and all orders of Demosponges.

For the species studied, no correlation between
toxicity and either depth or microhabitat has been
observed. The incidence of toxic openly exposed
sponge species was not found to be higher than
the incidence of toxic cryptic species, e.g. among
the three Mediterranean photophilous species,
Crambe crambe is highly toxic, Hamigera
hamigera moderately toxic, and Aplysina aero-
phoba non toxic at all. Our observations restricted
to temperate zone species differ from those made
in coral reefs by Green (1977) and Bakus (1981)
who reported that the most common exposed
sponges prove to be highly toxic to fish. This dis-
crepancy may be explained by the increased spe-
cies diversity in tropical shallow water fishes,
resulting in a more intense food competition and
hence the natural selection of chemically protected
species.

No relationship was found either between tox-
icity and morphological characteristics of sponges
like growth form or color. Among the four most
ichthyotoxic species, one is grey, another yellow,
a third red and the last brown. Similarly, all kinds
of color were observed in non-toxic species. Ab-
sence of aposematic color in toxic sponges has
also been reported for Caribbean species (Bakus
and Thun, 1978).

The toxicity tests described in this paper al-
lowed us to select a series of sponge species for
chemical examination. This led to the isolation and
structure determination of several new toxic me-
tabolites, e.g., sesquiterpene isonitriles from A.
acuta (Braekman et al., 1987), indole derivatives
from T. genitrix (Bartik et al., 1987, Braekman et
al., 1989) and a polyoxygenated steroid from D.
tupha (Braekman et al., 1988).

It is suggested that sponge toxic substances
could be multipurpose defensive weapons whose
broad spectrum of bioactivities may have been
selected for by the diversity of predators and com-
petitors they have to face.
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INTRODUCTION

ABSTRACT - Ciona intestinalis is a solitary ascidian found in virtually all seas
of the world. C. savignyi, originally described from Japanese seas is now also
found in Long Beach and Los Angeles Harbors (California, USA). C. edwardsi
and C. roulei are presently known from the Mediterranean Sea where they occur
at deeper depths than C. intestinalis. We have removed sperm and eggs from C.
intestinalis and C. savignyi collected from Long Beach Harbor and attempted hete-
rologous and homologous fertilizations (homologous fertilizations used sperm and
eggs from different individuals). Normal development was obtained from the ho-
mologous crosses but none of the eggs cleaved from the heterologous crosses in
either direction. Similar crosses were attempted with C. intestinalis, C. edwardsi
and C. roulei collected from the Mediterranean near Banyuls-sur-Mer (France).
All of the homologous fertilizations resulted in normal cleavage but none of the
six possible heterologous fertilizations resulted in cleavage except C. intestinalis
sperm crossed with C. roulei eggs. The reciprocal cross failed to develop. From
these studies we conclude that these species of Ciona are genetically isolated
where they co-occur.

RESUME - Ciona intestinalis est une Ascidie solitaire qui vit dans pratiquement
toutes les mers du monde. C. savignyi, originellement décrite des mers japonaises
se rencontre actuellement aussi dans les ports de Long Beach et de Los Angeles
(California, USA). C. edwardsi et C. roulei sont actuellement connues de la mer
Méditerranée o elles apparaissent 2 des profondeurs supérieures a celles de C.
intestinalis. Nous avons recueilli le sperme et les oeufs de C. intestinalis et C.
savignyi récoltées dans le port de Long Beach, et tenté de réaliser des fécondations
hétérologues et homologues (pour les fécondations homologues nous avons utilisé
le sperme et les oeufs de différents individus). Les croisements homologues ont
donné un développement normal chez les deux espéces dans I’une et 1’autre di-
rection. Des croisements similaires ont été tentés avec C. intestinalis, C. edwardsi
et C. roulei récoltées en Méditerranée dans la région de Banyuls-sur-mer (France).
Toutes les fécondations homologues ont donné des segmentations normales mais
aucune des six fécondations hétérologues possibles n’a donné de divisions, excepté
le sperme de C. intestinalis croisé avec les oeufs de C. roulei. Le croisement
réciproque n’a pas été suivi de développement. Nous concluons de ces études que
ces especes de Ciona sont génétiquement isolées 1a ot elles vivent conjointement.

developmental research. In the Mediterranean C.
intestinalis is widely distributed. C. roulei Lahille,
1890 is rarer but clearly distinguishable on mor-

Ciona is a genus of large conspicuous solitary
ascidians which while of global distribution con-
tains only a few species. Opinions concerning spe-
ciation in this wide-spread genus have varied
through time. C. intestinalis (Linné, 1767) is
found in virtually all the seas of the world and
has been widely used in physiological and

phological grounds (Harant and Verniéres, 1933).
C. edwardsi (Roule, 1886), originally described
from the Mediterranean, was synonymized with C.
intestinalis (Harant and Vernigres, 1933) but sub-
sequently shown to be a distinct species based
upon the structure of the branchial basket and very
large egg size (Copello, Devos and Lafargue,
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1981). All three species can be collected from the
Mediterranean in the region around Banyuls-sur-
Mer, France (Fiala-Médioni, 1974). Ciona intesti-
nalis is generally found at shallower depths than
C. roulei and C. edwardsi.

In addition to the ubiquitous C. intestinalis, Ja-
panese waters also contain dense populations of
C. savignyi Herdman, 1882 (Hoshino and Nishi-
kawa, 1985). In their reconsideration of the genus
Hoshino and Nishikawa (1985) concluded that C.
edwardsi was indistinguishable from C. intesti-
nalis and suggested that C. intestinalis and C.
savigny were the only species present in temperate
onshore waters of the world. We have now found
that C. savignyi co-exists with C. intestinalis in
Long Beach Harbor, California. Hybridization was
attempted between the California species and also
between the Mediterranean species. The prelimi-
nary evidence from these in vitro studies shows
that all of the species are genetically isolated
where they co-occur. Based on this evidence we
suggest that there are actually a total of four Ciona
species found in temperate near shore habitats.

MATERIALS AND METHODS

C. intestinalis and C. savignyi were collected
from floating docks in Long Beach (Los Angeles
County, California) and held at 15 °C until used.
C. intestinalis, C. edwardsi and C. roulei were col-
lected in the Mediterranean Sea by SCUBA near
the Laboratoire Arago in Banyuls-sur-Mer, France.
Eggs and sperm were removed from the gonoducts
by dissection and the eggs washed several times
in filtered sea water. Sperm were stored «dry» on
ice until diluted just before use. Fertilizations were
performed at 23 °C using heterologous and ho-
mologous inseminations using gametes from two
different individuals. Development was assessed at
50 minutes when homologously fertilized controls
had divided.

RESULTS

California Species

The eggs of the two species are similar in size
and morphology. Neither the C. intestinalis sperm
x C. savignyi eggs nor C. savignyi sperm X C. in-
testinalis eggs resulted in cleavage, although ho-
mologous fertilizations between two individuals
yielded essentially 100 % normal development.

Mediterranean Species

The eggs of C. intestinalis and C. roulei are
quite similar in appearance and about half the
diameter of C. edwardsi eggs which are about 200
pm in diameter exclusive of the vitelline coat
(chorion). Furthermore the follicle cells of C. ed-
wardsi eggs have up to 6 birefringent bodies while
the other 3 species each have only a single
birefringent body. All of the homologous insemi-
nations gave high proportions of normal two cell
stages. All heterologous crosses yielded no hybrids
except C. intestinalis sperm x C. roulei eggs,
which developed into normal appearing tadpoles.
The reciprocal cross failed to fertilize.

DISCUSSION

Most ascidian species have effective barriers to
interspecific hybridization at the level of the vi-
telline coat (Minganti, 1959; 1974). However,
Corella inflata and C. willmeriana can be hy-
bridized easily in both directions in the laboratory
with no morphological intermediates being found
in nature where the two species co-occur (Lam-
bert, Lambert and Abbott 1981). Thus the fact that
two species can be hybridized in the laboratory
does not necessarily place them in the same spe-
cies. The situation is different in the converse; de-
monstrated interspecific sterility in the laboratory
constitutes excellent evidence that one is dealing
with distinct species. In the hybridization experi-
ments reported here we support the conclusion that
C. intestinalis and C. savignyi are distinct species
as reported by Hoshino and Nishikawa based upon
morphological grounds (1985). We disagree with
their not distinguishing C. edwardsi from C. in-
testinalis on the basis of both possessing the en-
dostylar appendage. The fact that this structure is
missing in C. savignyi does not mean that all
Ciona with it are C. intestinalis. Also, in addition
to the hybridization data, these two species have
been distinguished by branchial basket structure
and egg size (Copello, Devos and Lafargue, 1981)
as well as the differences in follicle cell mor-
phology in this report.

The failure of C. roulei sperm to fertilize C.
intestinalis and C. edwardsi eggs also argues for
discrimination of this species from the other two.
That C. intestinalis sperm could fertilize C. roulei
eggs while not being able to fertilize those of C.
edwardsi may indicate that C. roulei and C. in-
testinalis diverged more recently than the other
species pair.

Although the experiments reported here are
limited in scope and need many more replicates,
they clearly show that genetic isolation is well
developed between these species. This study
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clearly supports the concept of four species of
Ciona in temperate shallow seas and serves as a
starting point for a more extensive study including
morphology and behavior of the larvae as well as
physiological differences in the adults.
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RESUME - Les variations du nombre de paragnathes ont été examinées chez des
populations de Nereis diversicolor O.F. Miiller en provenance de 1’estuaire du
Bou Regreg (Maroc), de la Ria d’Alvor et de la lagune d’Obidos (Portugal), de
la Gironde et de la Loire (France). L’étude portant sur plus de 4.000 spécimens
met en évidence trois types de distribution des paragnathes selon 1’estuaire consi-
déré. De plus, un gradient croissant de la variabilité est observé du Maroc jus-
qu’en Scandinavie affectant tous les secteurs de la trompe. Les différents types
de variation des paragnathes sont discutés.

ABSTRACT - Variations in paragnath number have been investigated in popula-
tions of Nereis diversicolor O.F. Miiller from the estuary of Bou Regreg
(Morocco), the Ria of Alvor and lagoon of Obidos (Portugal), Gironde and Loire
estuaries (France). This work, based on 4.000 specimens shows three types of
paragnaths distribution in relation to the estuary. A gradient of intra-species var-
iation is observed from Morocco to Scandinavia for all groups of paragnaths on

the probocis. Patterns of paragnath variation are discussed.

INTRODUCTION

Les Annélides Polychétes de la famille des Ne-
reidae a laquelle appartient Nereis diversicolor
O.F. Miiller portent a la surface de la trompe des
petites dents chitinisées, les paragnathes. Les va-
riations trés fréquentes de leur nombre furent étu-
diées par Smith (1958), puis Muus (1967) dans
les estuaires et lagons danois Cognetti-Varriale
(1973) qui avait étudié une population des eaux
saumétres de Livourne.; Barnes et Head (1977),
Barnes (1978) en Angleterre et Gillet (1986, 1987)
au Maroc. Des études comparatives de plusieurs
espéces du genre Nereis furent réalisées en
U.R.S.S. (Khlebovich et al., 1980, 1983).

Malgré ces travaux, aucune étude ne permettait
d’envisager I’évolution de la distribution des pa-
ragnathes. Nereis diversicolor fut choisie en raison
de sa large répartition géographique du Maroc a

la Scandinavie et de son caractére d’espece estua-
rienne euryéce. Les estuaires et lagunes de la cote
atlantique constituent des écosystemes refuges
pour I’espéce qui n’a pas une distribution continue
mais en «oasis» formant des isolats avec deux
barrieres géographiques possibles : le Détroit de
Gibraltar séparant les populations nord-africaines
des populations européennes et la Manche isolant
les populations anglo-saxonnes (fig. 1).

MATERIEL ET METHODES

Choix des sites

L’estuaire de 1’0Oued Bou Regreg, situé entre
Rabat et Salé, est limité par un barrage a2 25 km
en amont. Le peuplement & Nereis diversicolor
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Fig. 1. — Carte des sites de prélevement de Nereis
diversicolor.

Map of sampling sites of Nereis diversicolor.

s’étend approximativement sur les 20 premiers
km. 4 stations ont été retenues : la station 1 4 1’em-
bouchure de 1’estuaire (Oudaias, km 1), la station
2 (Douar Doum, km 7), la station 3 (Deux-Iles,
km 14,5) et la station 4 avant le confluent avec
I’oued Akrech (km 17 ) (Gillet, 1986, 1987).

Au Portugal, 2 sites ont été choisis : la Ria
d’Alvor au sud et la lagune d’Obidos au nord de
Lisbonne. Les spécimens de la Ria d’Alvor vivent
dans un sable moyen propre & envasé (station 17
et 25) (Quintino et al.). Ceux de la lagune d’O-
bidos ont été récoltés sur un banc sablo-vaseux
(stations 57 et 58) (Rodrigues e Quintino, 1985),
(Quintino et Gentil, 1987).

Dans 1’estuaire de la Gironde, 3 stations ont été
retenues : la premiere dans la partie externe de
I’estuaire, la plage des Valliéres (km 0), la seconde
dans les vasiéres de Talmont (km 13) et 1a derniére
dans les vasieres de Balzan (km 17).

Pour I’estuaire de la Loire, 3 stations ont éga-
lement été échantillonnées : la station 1 dans la
zone externe a St Brévin (plage de sable), la sta-
tion 2 3 Mindin (vasiéres & Nereis succinea et
Nereis diversicolor ) et enfin a4 Paimboeuf (va-
sieres A& Nereis diversicolor, km 12).

Tous les spécimens proviennent de préléve-
ments de 1/16 m2 échantillonnés au hasard dans
la zone intertidale. Les effectifs se répartissent de
la fagon suivante :

— Bou Regreg

— Ria d’Alvor

140 spécimens
30 spécimens

— lagune d’Obidos 30 spécimens
— Gironde 105 spécimens
— Loire 105 spécimens

soit au total 410 spécimens représentant plus de
50.000 paragnathes a analyser pour 1’étude statis-
tique.

N
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Fig. 2. — Types de distribution de la moyenne du nombre
total des paragnathes (Estuaire du Bou Regreg, de la Gi-
ronde et de la Loire) chez Nereis diversicolor.
Variation types of mean total number of paragnaths (Es-
tuary of Bou Regreg, Gironde and Loire) on Nereis di-
versicolor.

Distribution des paragnathes (fig. 2)

Les paragnathes répartis 2 la surface de la
trompe sont divisés en 8 secteurs désignés par un
chiffre romain. Dorsalement, sur 1’anneau maxil-
laire se trouve le secteur I au centre, les secteurs
IT (& gauche) et II’ (& droite) et sur I’anneau oral
le secteur V (sans paragnathe), au centre les sec-
teurs VI (& gauche) et VI’ (a droite) (pl. 1.1). Ven-
tralement, sur 1’anneau maxillaire sont localisés
les secteurs III (au centre), IV (a2 gauche) et IV’
(a droite) et sur ’anneau oral une bande unique
formant les secteurs VII et VIII (pl. 1.2). Les sec-
teurs II, IT’, IV et IV’ ont une forme en croissant
alors que le secteur III est disposé en trapéze.

Les paragnathes sont de forme conique d’envi-
ron 30 a 40 m de hauteur et 45 4 55 m de diamétre
a leur base. La plupart présentent des traces d’u-
sure a leur extrémité (indiquées par des fleches,
pl. 1.3 et 1.4).

Chaque prélévement a ét€ tamisé sur tamis de
0,5 mm de vide de maille, spécimens fixés au for-
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Pl I. — Photographies au microscope photonique et au microscope électronique a balayage de Nereis diversicolor. 1
— face dorsale : localisation des secteurs I, I, II’, V, VI, VI’ (x 10). 2 — face ventrale : localisation des secteurs III,
IV, IV’, VII-VIII (x 10). 3 — Groupe de quatre paragnathes du secteur 1 disposition en losange (x 400). 4 — Morphologie
d’un paragnathe avec traces d’usure A D’extrémité (x 1100). A.M. : anneau maxillaire; A.O. : anneau oral. m : mi-

choires, p : paragnathes, t: trompe.

Photonic microscope micrographs and scanning electron micrographs of Nereis diversicolor. I — dorsal view : groups
of paragnaths : I, I, II', V, VI, VI' (x 10). 2 — ventral view : groups of paragnaths : I, IV, IV’, VII-VIII (x 10). 3
— Four paragnaths from group I, diamond-shaped (x 400). 4 — Morphology of paragnaths showing wear marks on
the end (x 1100). A.M. : maxillary ring, A.O.: pharyngeal ring, m.: jaws, p.: paragnaths, t.: pharynx.

mol a 10 %, trompe dévaginée, le comptage des
paragnathes s’effectuant a la loupe binoculaire.

RESULTATS

Dans I’estuaire du Bou Regreg, la moyenne du
nombre total de paragnathes par individu aug-
mente de I’embouchure vers 1’amont 106 (station
1), 105 (station 2), 122 (station 3) et 134 (station

4), soit une augmentation en moyenne de 28 pa-
ragnathes (21 %). Le nombre de paragnathes aug-
mente dans tous les secteurs. On note peu de
différences entre les secteurs droits et gauches (II
-1, IV - IV’ et VI — VI'). La variabilité la plus
forte est observée au niveau des secteurs III et
VII-VIII qui sont les groupes a nombre élevé de
paragnathes (tab. IA).

Au Portugal, dans la Ria d’Alvor (145) et la
lagune d’Obidos (143) le nombre total de para-
gnathes est trés élevé. L’augmentation par rapport
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A
Secteur I ] w m v v vi VI VIIZVII Tolal
paragnathes
H 229 954 982 1954 1337 1338 437 423 29.39 106
Station 1
E DR e e T i PR il e B 7 R 10
M 1,77 9,83 9,86 2097 1340 1309 443 460 26,60 105
Slation 2
k 068 202 221 35 245 223 153 125 504 12
M 297 1286 12,71 2347 1472 1537 5,11 500 3146 122
Slation 3
E 148 207 247 3620 580" 320 1,190 080 = 440 17
M 326 13,39 1291 26,17 16,72 17,00 543 543 3448 134
Station 4
E 1523 2273 193 =237 229 056 1,08.5096 =X 9
B
Secteur I 1l nw 11} v w Vi vIE ViII-vII Tolal
paragnathes
M 274 1429 15,17 30,60 21,38 20,52 5,26 503 30,19 145
Ria de Alvor
E L 273 233 721 388 463 127 1,38 5.62 18
M 305 1240 1284 3050 2080 3020 575 575 3291 143
Obides
E 1,29 2,36 284 459 402 438 144 1,60 4,07 17

Tabl. I. — A, Variation du nombre de paragnathes chez Nereis diversicolor dans 1’estuaire du Bou Regreg (Maroc) :
Moyenne, M; Ecart type, E. B, Variation du nombre de paragnathes chez Nereis diversicolor dans la Ria d’Alvor

et la lagune d’Obidos (Portugal).

A, Variation in paragnath number of Nereis diversicolor from the estuary Bou Regreg (Morocco) : Mean M, Standart
deviation E. B, Variation in paragnath number of Nereis diversicolor from the Ria of Alvor and the lagoon Obidos

(Portugal).

aux populations marocaines porte principalement
sur les secteurs III (30,50 et 30,60) et IV — IV’
(20,20 a 21,38) c’est-a-dire que I’augmentation du
nombre de paragnathes est localisée sur la face
ventrale de 1’anneau maxillaire (tab. IB). Malheu-
reusement, il n’a pas été possible d’envisager les
variations du nombre de paragnathes selon la lo-
calisation dans les lagunes d’Alvor et d’Obidos.

Dans I’estuaire de la Gironde, le phénoméne est
différent, puisque cette fois le nombre total de pa-
ragnathes le plus élevé est observé a I’embouchure
(142). Une baisse a lieu au milieu de 1’aire de ré-
partition (118) et le nombre total augmente en
amont (137). A I’embouchure, 1’augmentation du
nombre total de paragnathes de 24 (17 %) est due
principalement & 1’augmentation du nombre des
paragnathes des secteurs VII — VIII (39,50) c’est-
a-dire la face ventrale de 1’anneau oral (tab. IIA).

Dans I’estuaire de la Loire, les variations du
nombre total de paragnathes sont inverses de
celles observées dans I’estuaire du Bou Regreg :
le nombre total diminue progressivement de 1’em-
bouchure vers I'amont 138 a 119, soit 14 % de

paragnathes en moins, principalement dans les sec-
teurs IT — I’ et IV — IV’. Les secteurs III et VII
— VIII ne perdent que peu de paragnathes (tab. II
B).

Ainsi, dans les estuaires nous obtenons 3 types
de variation du nombre de paragnathes : augmen-
tation vers 1’amont dans 1’estuaire du Bou Regreg,
diminution vers I’amont dans 1’estuaire de la Loire
et une baisse en milieu d’estuaire pour la Gironde.
La Ria d’Alvor et la lagune d’Obidos sont carac-
térisées par un nombre élevé de paragnathes.

L’augmentation du nombre de paragnathes af-
fecte principalement la face ventrale de la trompe
(anneau oral et maxillaire). Aucune variation in-
terne a chaque lagune n’a pu étre envisagée.

DISCUSSION

Les variations du nombre de paragnathes affec-
tent tous les secteurs de la trompe. Le nombre total
de paragnathes (143 a 145) est trés élevé dans les
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A
Secleur I n n m v v vi vIiE ViII=viI Total
paragnathes
M 260 1280 1220 26,10 20,70 1990 400 430 39,50 142
Slation 1
E 1,29 293 238 399 384 401 099 147 4,17 16
M 1,48 10,06 1042 2239 1645 16,19 391 4,03 31,10 118
Stalion 2
E 05 352 310 338 429 323 136 157 4,83 15
no 2,37 1380 1550 26,50 19,00 1990 520 5,10 31,40 137
Station 3
E 131 344 360 7,03 S0 541 165 139 3.70 27
B
Secleur | ] [} mn v v vi vIr  vil-vil Tolal
paragnathes
M 1,65 12,86 1257 25,19 1738 17,62 504 436 40,9 138
Slalion 1
E' 081 247 263 445 440 409 1,01 080 8,12 20
M 1,49 11,62 11,74 2438 1453 1524 509 526 3491 125
Slalion 2
B 060 2400259 426 “39770 383 120 1,17 3.79 15
Mo 1,39 991 1026 2353 13,83 1287 434 434 37,29 119
Slalion 3
E 055 19 224 4,14 300 29 139 1,22 498 11

Tabl. II. — A, Variation du nombre de paragnathes chez Nereis diversicolor dans 1’estuaire de la Gironde (France).
B, Variation du nombre de paragnathes chez Nereis diversicolor dans ’estuaire de la Loire (France).

A, Variation in paragnath number of Nereis diversicolor from the estuary Gironde (France). B, Variation in paragnath
number of Nereis diversicolor from the estuary Loire (France).

lagunes et comparable pour la lagune d’Obidos et
le Ria d’Alvor (moyenne comparable, méme écart
type). La comparaison des résultats dans les dif-
férents estuaires permet en outre de définir 3 types
de variation du nombre total des paragnathes.

— variation croissante vers ’amont pour I’es-
tuaire du Bou Regreg (105 a 134 paragnathes)

— variation décroissante vers I’amont pour I’es-
tuaire de la Loire (139 a 119)

— baisse dans la zone moyenne de ’estuaire de
la Gironde (142 a I’embouchure, 118 dans la partie
moyenne, puis 137 en amont) (fig. 2).

Le nombre de paragnathes du secteur I varie de
0 a 7, le phénotype 0 est absent du Maroc et du
Portugal, il apparait dans 1’estuaire de la Gironde.
Le phénotype 7 est également absent au Maroc oil
la variabilité est la plus faible, alors que celle-ci
augmente trés fortement dans les populations scan-
dinaves oll I’on peut trouver jusqu’a 9 paragnathes
au secteur I (Muus, 1967). Ceci montre bien 1’é-
tendue du polymorphisme de cette espéce ou le
nombre total de paragnathes varie de 77 a 200,
environ 3 fois plus (tab. IIT). Les causes du poly-
morphisme, de 1’augmentation du nombre des pa-

ragnathes et de la variabilité dans les populations
nordiques restent & déterminer.

CONCLUSION

La distribution inversée du nombre total de pa-
ragnathes dans les estuaires du Bou Regreg et de
la Loire permet d’écarter 1’hypothése selon la-
quelle le gradient de salinité serait responsable des
variations du nombre total des paragnathes. La
granulométrie, comme I’avait suggéré Gillet
(1987) dans I’estuaire du Bou Regreg, ne semble
pas étre le seul facteur déterminant. Les variations
intraspécifiques ne peuvent s’expliquer par 1’in-
fluence d’un facteur unique, la réalité, beaucoup
plus complexe, fait intervenir différentes stratégies
écologiques selon les biotopes considérés, liées
aux types sédimentaires, au régime alimentaire et
dans une certaine mesure, 2 la compétition inter-
spécifique. La variation du nombre de paragnathes
est progressive et ne montre pas de discontinuités
pouvant étre imputées 2 une répartition en isolats
ni a la présence de barrieres géographiques. En
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Localilé el auleurs Secleurs TOTAL
1 1 -1 1 - Vi Vil - Vil
Maroc Bou Regreg 1-6 4-20 13-33 9-24 1-8 12-50 77-159
Ria de Alvor =% 10-21 11-44 8-31 a=9 19-51 91 -179
Portugal
1-7 7-2 21-45 13-29 2-10 20-45 106 - 179
Obidos
1-7 7-21 11-45 8-31 2-10 19-51 91-179
Gironde 0-7 6-22 12 - 45 bL-35 0-8 25-51 66 - 200
France
Loire 0-3 5-18 15-34 6-26 1-9 29-53 94- 178
Barnes (1977) 0-7 3-25 12-45 3-34 0-10 17 -60 -
Angleterre
Smith (1958) 0-6 4-27. 12-65 8-33 1-9 24-60 -
Scandinavie  Muus (1967) 0-9 2-35 7-48 4-40 =12 9-72 -
TOTAL 0-9 2-35 7-65 3-40 0-12 9-72 77 - 200

Tabl. III. — Variabilité du nombre des paragnathes du sud de 1’aire de répartition (Maroc) au Nord (Scandinavie) de

Nereis diversicolor.

Variability in paragnath number from the south geographical area (Morocco) to the north (Scandinavia) of Nereis

diversicolor.

1’état actuel des connaissances, on peut expliquer
I’étendue du polymorphisme des populations nor-
diques comme une réponse adaptative a 1’écologie
des populations, en particulier la latitude. Kaestner
(1967) avait montré que le remplacement des pa-
ragnathes était dii aux sécrétions de 1’épithélium
stomodéal. C’est donc en déterminant les proces-
sus biochimiques déclenchant 1’activité de ces cel-
lules et par une expérimentation en laboratoire que
I’on pourra proposer un mécanisme général des
variations intraspécifiques du nombre de para-
gnathes.
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VARIABILITE SPATIO-TEMPORELLE
DE LA CROISSANCE DES JUVENILES

DE SPARUS AURATA ENTRE LES ZONES LAGUNAIRES

ET MARINES DU GOLFE DU LION

Growth spatio-temporal variability of juveniles of sea-bream (Sparus aurata)
between lagoonal and sea areas in the south of Lion’s Gulf
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I. INTRODUCTION

P. MOSCONI, C. CHAUVET

Laboratoire de Biologie Marine, Université de Perpignan, 66025 Perpignan, France

RESUME - Ce travail présente la variabilité spatio-temporelle de la croissance
des groupes d’dge 0 de la Daurade (Sparus aurata) en fonction des sites de nour-
riceries lagunaires et marines. Plusieurs paramétres biologiques sont ponctuelle-
ment comparés, au cours de deux années consécutives (1983-1984), entre des
échantillons originaires des lagunes de Salses-Leucate, de Bages-Sigean et de Ca-
net, ainsi que du milieu marin voisin. Les résultats montrent : 1) que le facteur
de condition ne varie qu’avec les saisons et reste stable d’une année a 1’autre et
d’un site a un autre. 2) des différences significatives de croissance, en termes de
poids et de tailles, entre échantillons des diverses lagunes une méme années, ainsi
qu’entre ceux d’une méme lagune au cours des deux années consécutives.

ABSTRACT - This work deals with growth spatio-temporal variability of the 0-
group of sea-bream (Sparus aurata) depending on lagoons and sea-nurseries sites.
Three biological parameters are punctually compared during two-consecutive years
(1983-1984), between samples coming from Salses-Leucate, Bages-Sigean and
Canet lagoons, as well as the nearby sea area. These results show : 1) that the
condition-factor doesn’t fluctuate except with seasons and remains constant from
year to year and from site to site. 2) a growth significant differences in terms of
weight and size between the several lagoon samples during the same year, as well
as the samples of the same lagoon during the two consecutive years.

De telles variations, notamment les variations
temporelles, contrastent avec la constance présen-
tée par les mémes parametres, sur des Poissons

Les pécheurs du Languedoc et du Roussillon
capturent chaque année des Daurades de moins
d’un an (G o) aux sorties des lagunes cotiéres.
D’une année sur 1’autre, le nombre de Daurades
au kilo (unités de mesure propres aux profession-
nels de la péche) varie de 9 a 17 ce qui sous-en-
tend des écarts de poids individuel allant du
simple au double, soit de 60 g a 110 g.

Plusieurs auteurs, Mathias et Salvy (1958) a
Thau, Audouin (1962) a Thau et 2 Bages-Sigean,
Lasserre et Labourg (1974 a, b) & Arcachon, Las-
serre (1976) a Thau, Chauvet (1979, 1981) a4 Tu-
nis, rapportent I’existence de différences
considérables entre les taux de croissance des
Daurades dans les divers sites étudiés.

de la méme espeéce et d’dges identiques dans les
zones plus méridionales de la Méditerranée. En ef-
fet, par exemple, de Heldt (1929, 1943, 1948) a
Chauvet (1981, 1986) les jeunes Daurades des
deux bassins du lac de Tunis ont présenté chaque
année et dans chaque bassin des poids et des tailles
identiques, alors qu’entre bassins ces mémes pa-
rametres ont présenté, pendant plus d’un demi sie-
cle un écart rigoureusement constant (Chauvet,
1986).

Il apparait donc intéressant d’étudier objective-
ment la variabialité du poids moyen, de la lon-
gueur moyenne et du facteur de condition de ces
Daurades juvéniles en comparant les valeurs de
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Fig. 1. — Littoral méditerranéen frangais. Le Golfe du Lion de Cerbére 2 Mauguio.
Mediterranean french coast. Lion’s Gulf from Cerbére to Mauguio.

ces paramétres d’une lagune a une autre, d’une an-
née A 1’autre et entre lagunes et mer.

Ce travail porte sur les jeunes Daurades péchées
dans le milieu marin et dans 3 lagunes littorales
du Golfe du Lion durant les années 1983 et 1984.

II. MATERIELS ET METHODES

II.1 Les sites étudiés

I1.1.1 Lagunes

Lagune de Salses-Leucate : Cette lagune est ca-
ractérisée par une superficie de 5400 ha, et une
profondeur maximale de 3,70 m (Hervé et Brusle,

1980). L’alimentation en eau douce se fait par les
résurgences du systéme karstique des Corbiéres et
I’alimentation en eau marine par 3 graus perma-
nents. Cette lagune présente un caractére marin
trés marqué, sa salinité est comprise entre 30 et
38 %o (Cambrony, 1983).

Lagune de Bages-Sigean: Plus petite que la
précédente (5200 ha) et en moyenne moins pro-
fonde, elle communique avec la mer par un seul
grau, le chenal de Port la Nouvelle et regoit, au
Sud, les eaux de la Berre. C’est une lagune a ten-
dance hypohaline, au caractére marin peu marqué
sa salinité étant comprise entre 10 et 30 %o (Qui-
gnard et Zaouali, 1980).

Lagune de Canet : Sa superficie est de 520 ha
et sa profondeur maximum de 0,90 m. Elle est ali-
mentée en eau douce par le Réart. C’est une la-
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gune hypohaline qui communique temporairement
avec la mer par le grau des Basses. Sa salinité est
comprise entre 7,1 et 28,9 %o (Hervé, 1978).

I1.1.2. Mer

Les principales zones prospectées ont été les es-
paces chalutables du littoral roussillonnais de Leu-
cate a Cerbere :

— au large de la cdte rocheuse

— aux abords des principaux pointements ro-
cheux

— en face des embouchures de la Tét et du Tech
(Fig. 1)

I1.2. La Daurade (Sparus aurata Linnaeus, 1758)

Les adultes pondent en décembre en mer. Une
partie des juvéniles entrent en lagune selon deux
modalités successives (Audouin, 1962; Lasserre,
1976; Hervé, 1978; Bourquard, 1985; Chauvet,

Kilieurjsaisons C Variation ddl SCB v} ¥
Selses-leucate 0:2,02 entre échantillons 1 0,0080 0,00798 0,14393
Bté (1=2,09 entre observations 11 0,6098 0,05544 Ho accep.

totale 12 0,6179

Salses-leucate C0=1,86 entre échantillons 1 0,1635 0,10350 6,73740
Hiver 01=1,93 entre observations 143 2,168  0,01536 Ho refus.
totele 144 2,3003

Ker (0=1,98 entre échantillons 1 0,0380 0,03800 0,48631
Eté C1=2,04 entre observations 51 3,9851 0,07814 Ho accep.
totale 52 {,0231

Her ©0=1,89 entre échantillons | 0,0898 0,08990 4,93520

Hiver (1=2,04 entre observations 10 1,251 0,01822 Fo refus.
totale Tl 1,3650
Seisons Milieux C  Varistions entre  ddl SCB o F

Bté  Salses-leucate 2,03 entre échamtillons 1 0,0136 0,01360 0,17527
Bté Ner 1,98 entre observations 28 ,1126 0,07759 Bo accep.
totale 29 2,1682

Hiver  Salses-leucate 1,86 entre échantillons 1 0,0309 0,03090 2,21160
Hiver Ner 1,89 entre observations 185 1,5848  0,01390 FHo accep.
totale 186 2,6158

Biver Ner 1,89 entre échantillons 1 0,1309 0,13090 4,80530
Bté Ker 1.98 entre observations 85 2,3155 0,02120 Ho refus.
totale 8§ 2,448

Hiver  Salses-lLeucate 1,86 entre échantillons 1 0,2736  0,27360 14,34100
Bté  Salses-leucate 2,03 entre observations 128 2,420 0,01%00 Ho refus.
totale 12§ 1,115

GO (groupe d'ége 0} - Gl (groupe d'age 1)
Co facteur de condition (condition factor| des G. d'age 0 Gy des G. d"ége [
M carrés mogens. [residual mean squares]

SCB sonme des carrés des écarts [error sus of squares)

ddl degré de liberté (degree of freedoa)

Ho Hypothése d'égalité (equality hypotbesis)

1986) : d’abord passivement sous forme de larves
entrainées par les eaux marines entrant en lagune,
ensuite activement sous forme de juvéniles du
groupe O, selon des déplacements anadromes 2
contre-courant. Par ailleurs, des Poissons de
classes d’age plus élevées pénétrent dans certaines
lagunes aux ouvertures aménagées (Chauvet,
1989) comme 1’étang de Thau par exemple (Las-
serre, 1976).

I1.3. Echantillonnage

Dans les étangs, 1’échantillonnage fut réalisé a
partir des captures de pécheurs professionnels qui
utilisent traditionnellement des trappes a verveux
et a partir de captures de pécheurs de plaisance.

En mer, les péches ont été effectuées a 1’aide
de chaluts a grande-ouverture-verticale.

Tabl. I. — En haut, analyse de la variance du fac-
teur de condition C selon le critere de taille et le
critére composite milieu + saison. En bas, analyse
de la variance selon deux critéres de classifica-
tion : (milieu et saison) des coefficients de condi-
tion (C) des Daurades du GO.

Upper, two-way condition factor variance analy-
sis : length and yeld + saison. Below, two-way
condition factor variance analysis : yeld and sai-
son for sea bream of a year.
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II.4. Méthodologie

Dans un premier temps, les moyennes du coef-
ficient composite de contition (C) ont été compa-
rées par l’analyse de la variance a 2 critéres de
classification : 1) taille, 2) milieu + saison, C =
100.W/Lf3, ot W est le poids et Lf la longueur
furcale du Poisson.

Par ailleurs, notre échantillonnage comportant
également des individus de groupe d’dge I, nous
avons montré qu’il est nécessaire d’éliminer les
sources de variation dues a la taille. Pour cela les
2 groupes d’individus en provenance d’un méme
milieu ont été distingués (tabl. I haut). Compte te-
nu des résultats obtenus sur le facteur taille, les
recherches ont porté ensuite sur le test des
moyennes de C des individus du groupe O uni-
quement, en prenant en compte les 2 critéres de
classification que sont le site et la saison (tabl. I
bas).

Chaque année a été divisée en 2 saisons :

— une saison estivale, du ler mars au 30 sep-
tembre

— une saison hivernale, du ler octobre au 29
février.

La lagune de Salses-Leucate et le milieu marin
voisin ont été les sites retenus. Quatre échantillons
de Daurades ont été isolés et comparés 2 a 2: 1)
lagune en été, 2) lagune en hiver, 3) mer en été
et 4) mer en hiver. Les effectifs des échantillons
n’étant pas égaux, cette méthode est préférée a
celle qui consiste a pratiquer des tirages au hasard
pour égaliser les effectifs et faire une analyse uni-
que a 2 criteres de classification.

Enfin, les comparaisons des valeurs moyennes
des 3 parametres mesurés (Lf, W, C) dans plu-
sieurs lagunes (Salses-Leucate, Canet, Bages-Si-
gean), pour un méme groupe d’age (groupe O), et
pour un méme mois (octobre), sont faites grice
aux tests classiques t ou F (tabl. II, haut). Puis
les écarts entre 2 années successives (1983 et
1984), pour une méme lagune (Salses-Leucate), ont
également €té comparés (tabl. II).

III. RESULTATS

II1.1. Comparaison des coefficients de condition

III.1.1. : Analyse de la variance en fonction de
la taille et du critére composite milieu + sai-
son

L’hypothése Ho est 1'égalité des moyennes.
Pendant 1’été, les Daurades des 2 classes de tailles
ne présentent pas de différence significative d’em-
bonpoint (C). En hiver, par contre, les différences

de condition sont notables et le groupe d’age I pré-
sente les valeurs les plus élevées, a la fois en mer
et en lagune (tabl. I).

III.1.2. Analyse de la variance du parametre C
du groupe O en fonction du milieu et de la
saison

Compte tenu de ce qui précéde on éliminera la
variabilité liée a la taille des individus en consi-
dérant seule la classe d’dge O.

Les résultats sont résumés dans le tabl. I (bas)
oll ’hypothése Ho est 1’égalité des moyennes. La
comparaison des moyennes des coefficients de
condition, au cours de 2 saisons montre des dif-
férences significatives pour un méme milieu
(étang ou mer). En revanche, la comparaison entre
2 milieux au cours d’une méme saison ne montre
pas de différence significative.

En ce qui concerne la comparaison lagune-mer,
la valeur moyenne du coefficient de condition
semble plus élevée en été dans la lagune alors
qu’en hiver le coefficient de condition moyen est
plus élevé en mer. Ces dernieres remarques n’é-
tant, toutefois, pas significativement confortées
par les tests paramétriques d’analyse de variances.

II1.2. Comparaison des valeurs moyennes des pa-
rametres de W, Lf et C des Daurades de GO
dans les 3 lagunes

La comparaison des valeurs moyennes (tabl. II)
a été effectuée selon le test t et les résultats sont
exprimés dans les tableaux II A, B, C.

La comparaison des échantillons, au cours
d’une méme année (1984) ne montre pas de dif-
férence significative des valeurs moyennes de C
entre les trois lagunes. En revanche, si I’on consi-
dere la comparaison des valeurs moyennes de la
taille et du poids, prise séparément, on observe des
différences significatives. Ainsi la croissance, en
termes linéaire ou pondéral, est maximale a Canet
pendant la période estivale, les différences avec
Bages-Sigean ne sont pas significatives et la crois-
sance dans la lagune de Salses-Leucate est plus
faible que celle observée dans les 2 lagunes pré-
cédentes.

La comparaison des valeurs moyennes de C,
dans une méme lagune (Salses-Leucate), ne mon-
tre pas de différence significative entre 2 années
successives (1983 et 1984). Toutefois, les valeurs
de taille (Lf) et de poids (W) sont significative-
ment différentes d’une année a 1’autre. Ces diffé-
rences sont de plus grande amplitude sur le plan
temporel entre 1983 et 1984, que sur le plan spa-
tial, c’est-a-dire entre celles des 3 lagunes en
1984.
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HILIEUR Poids (K g Longueur (L[) ca C

Octobre moyenne variance moyenne variance moyenne  variance

Salses-Leucate 17,59 405,11 15,84 1,564 1,914 0,020

1983
Salses-leucate 49,97 146,35 13,63 1,082 1,912 0,012
1984

Canet 89,49 18,79 15,41 0,305 1,900 0,012
1984
Bages-Sigean 67,17 120,05 15,17 0,383 1,921 0,017
1984
Al Poids (i) Salses-Leucate 84 Canet 84  Bages-Sigean 8¢
Salses-Leucate 8] $ +
Salses-Leucate 84 = I
Canet. 84 E

B)  Longueur (LI} Salses-Leucate 84 Canet 84  Bages-Sigean 84

Salses-Leucate 83 + - +
Salses-Leucate 84 $ +
Canet 84 H

C) Salses-Leucate 84 Canet 84  Bages-Sigean B4
Salses-Leucate 83 s i :
Salses-Leucate 84 = z
Canet 84 z

non significant discrepancy at 5% "§" significant discrepancy at 95%

IV. DISCUSSION

L’écart significatif des valeurs de C en fonction
de la taille, mis en évidence entre les groupes
d’dges 0 et 1, confirme les observations faites a
Thau par Lasserre (1976).

Aucune différence significative de condition
n’est observable entre les échantillons du groupe
0 de I’étang de Salses-Leucate et du milieu marin
avoisinant aussi bien au cours de 1’été qu’au cours
de I’hiver. Un résultat comparable a également été
obtenu par Lasserre (1976) entre I’étang de Thau
et la mer pour le méme groupe d’dge en automne.
Une telle homogénéité des valeurs de C, entre la-
gune et mer, traduit la similitude de ces 2 grandes
lagunes fortement influencées par le milieu marin.

non significativenent différents 3 95 ¥ "¢" significativenent différents & 95%

Tabl. II. — En haut valeurs moyennes du poids
(W), de la longueur (Lf) et de la condition (C)
du groupe d’dge 0 dans les 3 lagunes. En bas,
tests de comparaison des moyennes de W, Lf et
du C du GO des 3 lagunes.

Upper W, Lf and C (condition factor) mean values
of 0 age Group of the three lagoons. Below,
comparison of the W, Lf and C mean values of
the 0 group in the three lagoons.

En revanche, les différences significatives
d’embonpoint notées entre les échantillons du
groupe 0 en fonction des saisons soulignent que
les juvéniles supportent mal le séjour hivernal en
lagune. Ceci est sans doute a rapprocher des
conclusions de Chauvet (1986) qui calcule une
mortalité naturelle plus élevée en hiver qu’en été
dans la lagune de Tunis. Nos observations, sur
Salses-Leucate, sont aussi & rapprocher de celles
de Cambrony (1983) sur les juvéniles de 2 espéces
de Muges (Liza aurata et L. ramada) de la méme
lagune et de Rabenevanana (1985) sur les juvé-
niles de Sars des lagunes de Mauguio et du Pré-
vost (Languedoc).

Les Daurades du groupe O des 3 lagunes étu-
diées montrent, en 1984, des différences signifi-
catives de la croissance linéaire et pondérale. De
telles variations, en fonction des sites, ont déja été
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signalées chez la Daurade : Audouin (1962), Las-
serre (1976), Chauvet (1979 et 1981). Elles sont
également connues dans les lagunes méditerra-
néennes chez d’autres especes : le Loup, Dicen-
trarchus labrax (Roblin, 1980), 1’Athérine,
Atherina boyeri (Marfin, 1981), les Muges (Cam-
brony, 1983).

Les différences de croissance entre juvéniles de
Daurades vivant dans les lagunes du Roussillon et
du Narbonnais pourraient &étre reliées aux dissem-
blances que ces milieux présentent sur divers pa-
rametres  hydrologiques, bathymétriques et
biotiques qui, d’ailleurs, les caractérisent (Qui-
gnard et Zaouali 1980). Cette étude souligne, sur
un critére supplémentaire, la distinction qui peut
étre faite entre lagunes saumdétres peu profondes,
telles que Canet et Bages-Sigean, et lagunes plus
profondes, au caractére marin plus accentué (Her-
vé et Bruslé, 1980, 1981; Quignard et Zaouali,
1980).

Plus les caractéristiques hydrologiques des la-
gunes sont voisines de celles de la mer plus les
qualités de nourricerie de la lagune sont faibles.

Le critere de dessalure des eaux lagunaires ne
justifie cependant pas les différences relevées en-
tre lagunes, puisque des milieux tres salés, tels que
la lagune égyptienne de Bardawil (Bentuvia, 1979)
ou celle de Tunis (Chauvet, 1979), offrent des taux

de croissance supérieurs a ceux relevés dans les
lagunes du Golfe du Lion.

La température ne justifie pas, non plus, ces dif-
férences, puisque les Daurades de la lagune de Ve-
nise (Pasquali, 1941) ont des taux de croissance
bien supérieurs a ceux des individus des popula-
tions lagunaires du Golfe du Lion, du delta de I’E-
bre (Suau et Lopez, 1976) et méme a celui des
Daurades de la lagune des Bibans au sud de la
Tunisie (Chauvet, 1981; Lemoalle et al., 1984) ou
a celles qui peuplent la lagune de Bardawil.

Quant & la composante trophique, bien qu’elle
soit la plus crédible, il est malgré tout difficile de
la considérer seule puisque la croissance dans le
bassin de Thau, chargé de parcs conchylicoles, est
plus faible que dans des lagunes trés eutrophes
comme Venise et Tunis, mais plus faible, égale-
ment que dans des lagunes peu eutrophisées
comme le lac Mehla en Algérie (Heldt, 1948).

V. CONCLUSION

D’un point de vue fondamental, ce travail
confirme le fait que le facteur de condition pré-
sente une variabilité dans le temps sous la forme
de variations saisonniéres avec un maximum en
été aussi bien en mer qu’en lagune et cela pour
une méme classe d’age. Par ailleurs, un accrois-
sement progressif de 1’embonpoint en fonction de

I’4ge est a noter au cours des deux premiéres an-
nées de vie. Enfin, ce paramétre ne varie pas d’une
année a 1’autre. En ce qui concerne la variabilité
spatiale du facteur de condition cette étude ne
montre aucune différence pour les trois lagunes :
Salses-Leucate, Canet, Bages-Sigean.

En revanche, 1’analyse parallele de la croissance
du groupe 0 a révélé ’existence d’une variabilité
spatio-temporelle des parametres linéaires et pon-
déraux. Ceux-ci différent d’une lagune a I’autre
au sein d’une méme année et d’une année a 1’au-
tre, au sein d’'un méme milieu lagunaire.

De telles variations allourdissent 1’étude des
lois de croissance et interdisent toute comparaison
a partir d’échantillonnages réduits. Un angle de
vue trop vaste, englobant une population unique
pour le Golfe du Lion se heurterait au fait que les
juvéniles se distribuent sur des nourriceries ma-
rines ou lagunaires aux effets trés différents et
qu’en termes de croissance, chaque nourricerie,
chaque année, laisse sa trace sur des infracohortes
ainsi discriminées. Cependant, 1’arrivées de juvé-
niles sur les sites lagunaires ou marins de nourri-
cerie relevant du hasard, la forme de 1la
distribution des tailles d’une cohorte prise dans
son ensemble ne devrait pas s’en trouver modifiée.
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RESUME - Deux exemplaires de 1’ Ascothoracique Introcornia australis sp. nov.,
deuxiéme espéce connue dans ce genre, ont été découverts dans une galle interne
d’une branche du Scléractiniaire Lophelia pertusa (L.) draguée a la profondeur
de 460-510 m, au large de I'fle Saint Paul dans le sud de 1’Océan Indien. La
nouvelle espéce est décrite et comparée avec I. conjugans, espéce japonaise, et
des aspects de sa morphologie sont discutées. L. pertusa représente une nouvelle
sous-famille d’hétes pour les Ascothoraciques de la famille Petrarcidae.

ABSTRACT - Two specimens of the ascothoracidan Introcornia australis sp. nov.,
the second known species of its genus, have been found in an internal gall in a
branch of the scleractinian Lophelia pertusa (L.) dredged from a depth of 460-510
m off Saint Paul Island in the southern Indian Ocean. The new species is described
and compared with I. conjugans, a Japanese species, and some aspects of its mor-
phology are discussed. L. pertusa represents a new subfamily of hosts for as-

cothoracidans of the family Petrarcidae.

INTRODUCTION

The ascothoracidan family Petrarcidae includes
endoparasites of many scleractinian corals, partic-
ularly ahermatypic ones. Zibrowius & Grygier
(1985) published an illustrated catalogue of this
family’s occurrence worldwide. Introcornia Gry-
gier, the most plesiomorphic genus in the family
and the only genus in the subfamily Introcor-
niinae, is known from one species, I. conjugans
Grygier, that infests Caryophyllia decapali Yabe
& Eguchi off Shikoku, Japan (Grygier, 1983). Like
most petrarcids, it lives in a cavity within a gall-
like enlargement of the columella and adjacent
septa of a single corallite, a so-called internal gall.
A second species of Introcornia has recently been
discovered infesting another species of coral in the
southern Indian Ocean, and it is described here.

TAXONOMIC SECTION

Family Petrarcidae Gruvel, 1905
Subfamily Introcorniinae Grygier, 1987 a
Genus Introcornia Grygier, 1983

Introcornia australis, sp. nov.

Diagnosis

Carapace lacking papillae. Mandibles with row
of strong teeth and several short setae alongside;
maxillules pointed, medially thickened but un-
armed. A few seminal receptacles in thoracopod
2, none in thoracopod 5, at least 6 in thoracopods
3 and 4. Furcal rami with row of medial setae and
many ventral setae grouped into several clusters.

Material

Holotype (Muséum National d’Histoire Na-
turelle, Paris, Cat. no. MNHN Ci 2045) and par-
atype (MNHN Ci 2046), both hermaphrodites,
from same internal gall in ahermatypic coral Lo-
phelia pertusa (L.), «Marion Dufresne» Cruise
MDS50, JASUS sta. 22 .DC108, SE of Saint Paul
Island, southern Indian Ocean (18-VII-1986,
3848.8°S, 7735.7’E, 460-510 m). Parasites ac-
cidentally exposed by break in coral about 1 cm
below calice edge, no external manifestation of in-
festation. One carapace valve removed from holo-
type to expose main body to view; paratype
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Fig. 1. — Introcornia australis, sp.nov. A, holotype (MNHN Ci 2045), lateral view, anterior end left; b, holotype,
view slightly dorsal of anterior, showing hinge line; C, paratype (MNHN Ci 2046), internal organs of left carapace
valve, anterior end left; D, paratype with left valve removed to expose body (oral cone hidden from view),
thoracomeres numbered; E, abdomen of paratype, lateral view, segments numbered, left furcal ramus removed, only
left penis lobe visible. Key : ad, site of adductor muscle; g, gut diverticulum; ov, ovary diverticulum; pl, penis lobe;
t, presumed testes (dotted outline); vd, vas deferens filled with sperm (paired); ?, unidentified lobe.
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completely dissected, primary source of data for
description.

Etymology

From Latin australis (of the south)

Description

Carapace bivalved with faintly evident anterior
hinge; basically spherical with slight anteroventral
protrusion (Fig. 1A, B). Holotype 1.8 mm long
and wide, 2.2 mm high; paratype 2.1 mm long and
wide, 2.3 mm high. Valves hemispherical, thick,
completely enclosing body but not forming brood
chamber; outer surface smooth with abundant,
evenly scattered pores; inner surface flattened
marginally where valves appressed to each other,
with submarginal ventral row of very short guard
spinules (Fig. 1D) and many rows of short cuti-
cular ctenae farther from margin (not illustrated).

Three sets of branched organs within carapace
valves (Fig. 1D). About 15 hollow, oval sacs
against inner cuticle of posterior halves of valves,
converging in groups of 2-3 to common ducts and
then to 2 main ducts; these assumed to be gut
diverticula. Ovary diverticulum with several mas-
sive lobes found against outer cuticle in central
part of valve. Third set of organs not clearly vis-
ible but ends of some branches extending beyond
lobes of ovary; these assumed to be testes and to
connect with sperm-filled vas deferens (Fig. 1D),
but contents not striated, so not full of mature
sperm.

Diverticulum of testis entering head between
those of ovary and gut (Fig. 1D).

Body about two-thirds as long and high as
carapace (Fig. 1 D). Cephalic attachment zone
anterior and vertical, delimited posteriorly by ad-
ductor muscle. Head bearing antennules and oral
cone, no eyes or frontal filaments. Thorax with 5
distinct segments (presumably segments 2-6, see
discussion), strongly arched and forming a semi-
circle together with first abdominal segment; all
obvious segments about equal in length but pro-
gressively less high posteriorly, so thoracomere 6
only half as tall as thoracomere 2. Five well
developed pairs of thoracopods on these segments.
Small lobe anterior to them in paratype (Fig. 1D)
possibly representing first thoracopod, but also
possibly oviduct or maxillary gland. Abdomen 5-
segmented (Fig. 1E), first segment much the
largest, second and fifth next largest, then trape-
zoidal third segment and short, triangular fourth.
First segment with ventral pair of short, round
penis lobes. Fifth segment with pair of simple, tri-
angular, posteroventral telsonic spines positioned
close together below furcal rami.

Antennules well developed, 5-segmented, arma-
ment limited to distal segment (Fig. 2A). First seg-

ment triangular with long base, second irregular
in shape with convex posterior margin. Third seg-
ment triangular, apex deeply recessed into second
segment, distal lateral margin with proximal break
reminiscent of former segment boundary. Fourth
segment long, tapered. Fifth segment a parallelo-
gram with retractable claw at distal corner. Three
short setae at base of claw, one on margin, one
to each side. Laterally flanged claw guard arising
from rear distal corner, separated from claw by
retractor muscle sclerite and bearing 3 short distal
setac, 1 of them on flange. Proximal sensory
process a short cylinder clearly arising from rear
base of claw guard on right antennule (in paratype;
Fig. 2a, insert), seemingly separate from claw
guard on left antennule, with aesthetasc and
slightly shorter seta. Antennular musculature stand-
ard except for thin extensor muscles joining base
of fifth segment to rear side of fourth (seen in one
antennule only; Fig. 2A).

Oral cone consisting of labrum, medial
languette, 3 pairs of mouthparts. Labrum about as
long as deep, surrounding other mouthparts and
with sharply angled, distal spout (Fig. 2B). Medial
languette pointed, with curved anterior and
straight posterior sides, reaching about halfway
from mouth to tip of labrum (Fig. 2B). Mandibles
and maxillules both lamellar, appressed to each
other with mandibles more lateral, shorter, and
narrower. Mandibles (Fig. 2C) with 2 intrinsic
muscles in basal part, lateral margin with distal
hairs, medial edge with 17-18 strong teeth, some
of them bifid, accompanied by smaller number of
short setae to one side, setae about two-thirds as
long as teeth and mostly located next to gaps be-
tween them (Fig. 1C, insert). Maxillules (Fig. 2D)
sharply pointed with thickened, unarmed medial
edge; at least 1 intrinsic muscle, extrinsic muscles,
and buccal nerve present, ganglion at end of buc-
cal nerve in basal part of maxillule associated with
field of slit-like pores in hexagons (Fig. 1D, in-
sert). Maxillae long, tapered, separate distally,
with hairy ventral flanges, blunt distal points, and
narrow, cylindrical processes behind points (Fig.
2E).

Thoracopod 2 broad-based, tapered, with 4 ill-
defined segments, musculature fairly standard, but
weak (Fig. 2F, K). Perhaps 3 tubular seminal re-
ceptacles against lateral margin of coxal portion.
About 40 plumose setae half as long as leg lining
whole margin except for lateroproximal part of
coxa; about 4 setae laterodistally on coxa, 6-7 me-
dially on coxa. Thoracopods 3-6 much narrower
than thoracopod 2 and with more poorly expressed
segmentation, becoming even more narrower and
somewhat shorter posteriorly, probably with only
2 longitudinal muscles (Fig. 2G-J). About 6-8
tubular seminal receptacles laterally in proximal
half of thoracopods 3 and 4 (thoracopod 3 un-
clear). Thoracopod 3 with 1-2 plumose, subtermi-
nal setae, 6 finely setulate distal setae; thoracopod
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Fig. 2. — Introcornia australis, sp. nov., dissected parts of paratype (MNHN Ci 2046). A, left antennule, lateral view,
segments numbered, showing musculature (medial muscles drawn with lighter striation), inset of tip of right antennule;
B, labrum, lateral view; C, mandible, with enlargement of toothed edge of other mandible : D, maxillule, with en-
largement of pore field (non-detailed part within dotted circle obscured by muscle); E, maxillae, posterior view; F-J,
right thoracopods 2-5, respectively, showing musculature; K, left thoracopod 2, setae omitted, showing musculature
more clearly than F; L, left furcal ramus, medial view. Key : cg, claw guard; gn, ganglion; lg, medial languette;
psp, proximal sensory process; sr, seminal receptacles.
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4 with 4 finely setulate distal setae; thoracopod 5
with 2-3 of them, thoracopod 6 with 0-1.

Furcal rami tapered due to oblique ventral edge
(Figs. 1E, 2L), 3-3.5 times longer than basal
height, left one (in paratype) with very thick distal
seta, 12 medial setae more or less in a row, and
15 ventral setae in 5 clusters of, respectively, 3,
4, 2, 3, and 3 setae (Fig. 2L). Right furcal ramus
less clearly seen, seemingly with about 27 non-
terminal setae altogether, only about 11 on ventral
margin, others medial except for 1 on dorsal mar-
gin (Fig. 1E).

DISCUSSION

Morphology

The present specimens agree with the only other
known species of Introcornia, the type-species I.
conjugans from Japan, in carapace shape and
general body organization, almost all antennular
details, some mouthparts (labrum, medial
languette, and maxillae), most aspects of the thora-
copods, the penis, and the telsonic spines (Grygier,
1983).

The new species is a little larger than /. con-
jugans, based on the few available specimens. Its
carapace is smooth rather than papillose and the
gut diverticula appear to be different; in /. conju-
gans there is a single curved diverticulum with
radial branches. Grygier (1983) considered the
first thoracomere as very short and not distinct
from the head in that species, but it is also possible
that this segment is fused to the second thoraco-
mere.

The small lateral retractor muscles of the fifth
antennular segment in one antennule in /. australis
were not seen in /. conjugans nor in any other
ascothoracidan described up to date; a possible ho-
mologue of them occurs in some specimens, now
under study, of another petrarcid genus, Zibrowia
Grygier, from Japan. The proximal sensory
process is separate from the claw guard in I. con-
Jjugans; its position on the rear of the claw guard
in one present antennule suggests a tendancy
towards paedomorphosis in I. australis.

The maxillules of the present species, although
hairless, recall the supposed mandibles of I. con-
Jjugans and the mandibles are reminiscent of the
supposed maxillules of that species, although the
present mandibles are more coarsely toothed. It is
possible that I confused these mouthparts in my
description of I. conjugans, but I did specify that
the more lateral mouthparts were the mandibles,
as here.

This is the first published report of the ganglia
in the bases of the maxillules and of the pre-

sumably sensory pore fields associated with them;
however, such structures also occur in many other
ascothoracidans whose descriptions I am now pre-
paring.

The narrow, distal process on each maxilla in
I. conjugans has been considered a homologue of
the movable posterior claw of many other as-
cothoracidans (Grygier, 1983, 1987 a), but, else-
where in the Ascothoracida, in at least one species
of Dendrogaster Knipovich (Grygier, 1985 b) and
of Baccalaureus Broch (Itd & Grygier, 1990), the
anterior prong of the maxilla has a narrow process
at its base distal to the hook or hook remnant, and
perhaps it is this process that is present in both
species of Introcornia.

The thoracopodal segmentation is more abvious
in I. conjugans. 1 found no seminal receptacles in
thoracopod 2 of that species, but sometimes 1 was
present in thoracopod 5; a maximum of 5 seminal
receptacles was seen in thoracopods 3 and 4, ver-
sus a minimum of 6 in /. australis.

The penis in both species is in the form of a
pair of lobes. Grygier (1983) regarded this as an
advanced condition relative to the usual form of
the ascothoracidan penis, a biramous shaft. In fact,
it may represent the plesiomorphic condition for
the Ascothoracida and the entire Maxillopoda,
namely a pair of genital limbs on the seventh trunk
segment (Miiller & Walossek, 1988). However,
Grygier’s (1987 b) discovery of an apparent pair
of genital limb rudiments in the embryonic as-
cothoracid larvae of Gongylophysema asetosum
Grygier suggests that the present penis mor-
phology is a manifestation of paedomorphosis, al-
though of a different kind than that exhibited by
the other subfamily of the Petrarcidae (Grygier,
1985 a).

The telsonic spines seem to be farther apart in
I. conjugans. The furcal rami of that species have
a variable arrangement of setae, seen here as well,
but with only 7 setae altogether on a ramus, versus
nearly 30 for the new species, and none were asso-
ciated with the ventral margin.

Biogeography and Host Specificity

Saint Paul Island is a long way from Japan, and
this tends to confirm Grygier’s (1983) prediction
that Introcornia would eventually prove to be dis-
tributed worldwide. There are obviously still too
few records to justify a claim for any particular
distributional pattern, such as bipolarity, although
both finds are probably from upper slope depths
(depth of occurrence of I. conjugans estimated at
100-300 m).

Lophelia pertusa belongs to a subfamily of
corals (Desmophyllinae) which has not previously
been recorded as a host of petrarcid ascothoracid-
ans (Zibrowius & Grygier, 1985); however, it does
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belong to the same family, Caryophylliidae, as
Caryophyllia decapali, the host of I. conjugans.
Thus, there may be a family-level host specificity
in this genus and subfamily of parasites. The lack
in L. pertusa of any external sign of infestation,
such as an enlargement of the columella, suggests
that petrarcids may be even more widely, but cryp-
tically, distributed as endoparasites of scleractin-
ian corals than even the gall-based catalogue of
Zibrowius & Grygier (1985) suggests.
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ABSTRACT - In this paper the diversity of fish in the intertidal ranges of the
Portuguese coasts was studied. For this purpose ninety samples of intertidal fish
from five rocky shores were studied. At these places diversified suitable habitats
for fish were found. Results showed : (a) Lipophrys pholis (Pisces, Blenniidae)
was the dominant species in all places and (b) these fish communities were typified
by low diversity and evenness.

RESUME - Dans ce travail est étudiée la diversité des especes de Poissons de
la zone intertidale. Dans ce but 90 échantillons de Poissons de cinq zones ro-
cheuses, correspondant & des habitats diversifiés ont été étudiés. Les résultats ont
montré que : (a) Lipophrys pholis est partout 1’espece dominante; (b) une typologie
de ces communautés de Poissons a été établie d’aprés la diversité et 1’équitabilité.

INTRODUCTION

Studies of intertidal fish on the Portuguese
coast have been reported by several authors (Al-
mada et al. 1983, 1987; Gomes & Almeida, 1979).

However, little attention has been given to the
structure of their communities as well as to the
vertical distribution as revealed in relation to tidal
level. This paper examines and compares the spe-
cies richness and the pattern of diversity and even-
ness of five communities in different points along
the Portuguese coast.

DESCRIPTION OF THE SAMPLING
POINTS

Five rocky shores were selected to cover a
range of conditions of substratum type, degree of
wave exposure, sea water temperature and salinity,
and tidal amplitude.

The points were in Porto (below the Zoological
Marine Station), Praia da Consolacdo, Praia do
Magoito, and Sesimbra (below the Forte do
Cavalo) on the western coast and Praia do Vau on
the southern coast (Fig. 1).

The shore studied in Porto is a sandy area with
protruding granitic boulders. It is exposed to direct
wave action and thus is under harsh conditions.
The rocky zonation is not very clear. However, the
midshore region is mainly made up of Mytilus gal-
loprovincialis (Lamarck) (Mollusca, Bivalvia) and
Chthamalus stellatus (Poli) (Arthropoda, Cirripe-
dia) which are good indications that the shore is
exposed.

Praia da Consolacdo is a calcareous shore in a
small bay facing south-west and is subject to weak
wave action only. Its upper part is a deposit of
boulders fallen from the cliff on a succession of
banks (lying east/west) and sloping south. Some
of these boulders have rolled on to the bank sur-
faces down to water level offering all manner of
fissures, crevices and pools. Boulders in the upper
shore are almost completely covered by C. stella-
tus where a strip of Lichina pygmaea Agardh (Li-
chen) may be found. This strip is a good
suggestion of sheltered conditions. Lower down
the shore, the rocky zonation is very clear.

Praia do Magoito is also a calcareous shore
sloping steeply downshore. Exposed to the main
direction of the waves it weathers harshly. The
rocky surfaces erode into some larger among many
smaller pools. The midshore region is mainly
made up of M. galloprovincialis and C. stellatus.
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Fig. 1. — A, Sampling points. B, Temperature variations in the five study points.

At Sesimbra the shore is a nearly vertical cal-
careous cliff. Facing south it is subject to weak
wave actions only, showing well-marked subzones
of plants and animals. Some pools are found at
different levels. The upper shore is almost
completely covered with C. stellatus in which
some plaques of L. pygmaea are scattered.

At Praia do Vau the study point is a calcareous
platform with a gentle slope and is bordered by a
sandy beach. Facing southward, it is not exposed
to wave action like some of the shores on the west-
ern coast. The upper shore, is almost completely
covered with C. stellatus. A particular zone of L.
pygmaea at the top of the tide range is noted.
Boulders and sand are in the bottom of the pools
and slits.

Figure 1 B shows the mean bi-monthly tempera-
tures of the surface sea water at each of the five
study points. The temperatures followed a seasonal
cycle ranging between 13 C and 18.5C on the
western coast, and between 14.5 C and 21.5 C on
the southern coast.

Salinity was almost constant ranging from
353%c0 to 36.5%c and between 36.3 %0 and
36.6 %o on the western an southern coasts, respec-
tively (Fig. 2 ).

The annual mean value (x 1 sd) of the maximal
amplitude of the tide was 3.3.+0.26 m in Porto

and 3.2+0.17 m at Praia to Vau, gradually
decreasing from north to south.

Therefore, the five study points may be con-
sidered as offering diversified habitat suitable for
fish : (a) the shores in Porto, Praia da Consolacido
and Praia do Vau are formed by both rocky pools
and interstices among the boulders, whereas at
Praia do Magoito and Sesimbra are formed only
by rocky pools; (b) in Porto and Praia do Magoito
the shores are exposed, whereas at Praia da Con-
solacdo, Sesimbra and Praia do Vau there are shel-
tered conditions; and (c) in Porto and at Praia do
Vau the study points are bordered by sandy
beaches, whereas at Praia da Consolacdo, Magoito
and Sesimbra are rocky shores.
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Fig. 2. — Salinity variations in the five study points.
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MATERIAL AND METHODS

Material

Ninety samples were taken between November
1982 and July 1986, one from each intertidal flat,
to obtain six collections every two months. The
individuals caught were sorted into species and
weighed before being preserved.

Sampling

During low water conditions fish were caught
from pools as well as from boulder areas, after
sulphuric ether have been diluted in the sea water.
Samples were taken at three tidal levels : high tide,
mid tide and low tide. In the case of the boulders
sampling was effected by removing fish gently in

a topographically delimited area taking care to
prevent the fish from escaping. A uniformity of
the fishing effort was achieved because the same
pools and boulder areas were used throughout the
study. Additional collections from other pools and
boulder areas were also made to assess the census
results in the selected pools and boulders.

Treatment of data

The mathematical treatment was applied to the
chronological sequences of the samples collected
and the data on the structure of the communities.
The following parameters were recorded :

(a) Species richness, s, the number of species
sampled at each sampling point.

Table 1. — Checklist of species of fish caught from the intertidal range in each sampling area (H: high tide; M:

mid tide; L : low tide; A : accidental).

Porto

Praia da
Consolagdo

Praia do Sesimbra Praia do
Magoito Vau

Anguillidae

Anguilla anguilla (Linnaeus) A
Blennidae

Conyphoblennius galerila (Linnaeus) H/M

Lipophnys pholis Linnaeus M/L
Parablennius incognitus (Bath)

Paaab{,mn.im gaitorugine Brunnich L
Paralipophnys trigloides valenciennes M/L
Cottidae

Tauwnrlus bubalis (Euphrasen) L

Clinid
Clinitrachus argentatis (Risso)

Gadidae
Ciliata mustela (Linnaeus) T

Gobiidae
Gobius paganellus (Linnaeus) M/L

Gobiesocidae

Apletodon dentatis (Facciola)
Lepadogasten candolei Risso
Lepadogastern lepadogaster (Bonnaterre)

Labridae

SymphodiLs melops (Linnaeus)

piet 3980

Lipanis montagui (Donovan) L

5
Nerophis lumbriciformes (Jenyns) L

bl B o

H/M H/M H/M H/M
M/L M/L M/L M/L

M/L M/L M/L M/L

M/L M/L M/L

il ]
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(b) Diversity index, H, where
S

H'= Zpi log pi, pi being the proportion of in-
i=1

dividuals in the i species (Shannon, 1948), and
evenness, E, where E = H/log2 s (Piélou, 1967,
1977). The evenness, varying between 0 and 1, in-
dicates the degree of equitability of the species
distribution in the community; comparison of E
between samples with different species number is
not valid, but some underlying pattern may be
seen for each sample.

(c) a complete description of the community
would include an analysis of the niches of all spe-
cies. While this was not possible to achieve, a
brief discussion of the vertical distribution of the
most abundant species is useful in understanding
the structure of the community.

RESULTS

Species richness

A total of 16 species of fish were caught and
their occurrences in relation to tide are shown in
Table I. The greater number of species (12) oc-
curred in Porto and all species captured in Praia
da Consolacdo, Praia do Magoito and Sesimbra
were also caught in Porto. However, the species
Clinitrachus argentatus (Clinidae), Parablennius
incognitus (Blenniidae) and Symphodus melops

Table II. — A, Number of species (N) and biomass (B)
(gr) for each sampling area and for each sampling pe-
riod. B, Diversity index (Shannon, 1948) (H) and even-
ness (E) in number of individuals for the different
collections of samples.

A
Nov. Jan. Mar. May Jul, Sep. Total
Porto N 9 8 4 5 6 8 12
B 245 371 260 635 330 463 2303
Praia da N 8 9 7 ] 8 10 11
Consolagdio B 564 516 1060 319 331 657 3447
Praia do N 3 3 3 3 4 4 S
Magoito B 117 101 98 198 158 160 832
Sesimbra N S 3 3 3 5 5 6
B 45 3 9 19 66 41 183
Praia do N 10 8 6 6 7 10 10
Vau B 266 223 208 233 257 308 1495
B
Nov. Jan Mar. May Jul. Sep.
Porto H 191 1.46 0.68 1.41 1.85 1.40
E 0.58 0.49 0.43 0.61 0.72 0.47
Praia da H 1.41 2.29 2.21 1.85 2.64 2.22
Consoclagéo E 0.71 0.72 0.79 0.58 0.88 0.64
Praia do H 0.8 0.8 1.03 0.72 1.55 1.46
Magoito E 0.5 0.51 0.65 0.46 0.78 0.63
Sesimbra H 1.6 0.56 0.52 1.14 1.1 1.7
E 0.69 0.30 0.26 0.52 0.47 0.63
Praia do H 2.66 2.12 1.91 1.81 2.19 2.19
E 0.8 0.71 0.69 0.56 0.76 0.62

Vau

(Labridae) were only captured at Praia do Vau.
Moreover, in most of the samples the number of
species and biomass were greater in Praia da Con-
solacdo than in the other study points (Table II A).

Table III lists the three most abundant species
in each sample, together with the percentages they
occupied in the total weight of the sample. Lipo-
phrys pholis (Blenniidae) was the dominant spe-
cies in all points.

Table III. — Percentages by weight of the three most
abundant species in each sample.

Porto

Nov. L. pholis (88) C. mustela (5) C. galerita (3)
Jan. L. pholis (77) C. mustela (18) P. trigloides (3)
Mar. L. pholis (96) P. gattorugine (3) C. galerita (1)
May L. pholis (90) C. galerita (6) C. mustela (3)
Jul. L. pholis (82) G. meditearaneus (10) N. lmbricifoames (4)
Sep. L. pholis (82) P, gattomugine (7) (. mustela (6)
Praia da Consolacio

Nov. L. pholis (63) P. trigloides (10) P. gattoaugine (10)
Jan. L. pholis (54) P. gattoaugine (24) L. lepadogaster (12)
Mar. L. pholis (81) P. trigloides (13) P. gattoaugine (3)
May L. pholis (62) P. gattorugine (17) P. trigloides (8)
Jul. L. pholis (46) P. gattoaugine (17) L. lepadogaster (15)
Sep. L. pholis (46) G. mediterranews (15) P. gattoaugine (12)
Praia do Magoito

Nov. L. pholis (88) C. galerita (10) P. trigloides (2)
Jan. L. pholia (87) P. gattoaugine (11) C. galerita (2)
Mar. L. pholis (88) C. galerifa (11) P. teigloides (1)
May L. pholis (88) C. galerita (11) P, trigloides (1)
Jul. L. pholia (70) C. galerita (24) C. mustela (a)
Sep. L. pholis (71) C. galerita (18) C. mustela (6)
Sesimbra

Nov. L. pholis (64) C. galerita (18) P. gatfoaugine (9)
Jan. L. pholis (57) C. galerita (32) P. trigloides (11)
Mar. L. pholis (56) C. galerita (33) P. trigloides (11)
May L. pholis (43) C. galerita (37) P. trigloides (20)
Jul. L. pholis (56) C. galerita (27) 6. paganellus (12)
Sep. L. pholis (66) C. galerita (17)  P. triploides (12)
Praia do Vau

Nov. L. pholis (30) 5. melops (21) P, trigloides (18)
Jan. L. pholis (44) G. poganellus (25) P. gattoaugine (7)
Mar. L. pholis (52) G. paganellus (31) P. teigloides (19)
May L. pholis (49) P. gattorugine (28) 6. paganelius (15)
Jul. L. pholis (47) P. gattosugine (18) C. galerita (16)
Sep. L. pholia (32) 5. melops (25) P. gattomugine (12)

Diversity and evenness

The range of diversity was different among the
five points. The values of both diversity and even-
ness were greater in Praia da Consolacdo than on
the other study points for each sampling period
except in the first sampling period (November)
where they were greater at Praia do Vau (Table II B).

The vertical distribution as revealed in relation
to tidal level (Table I) showed that the blenniids
Coryphoblennius galerita (Blenniidae) and L.
pholis were strictly intertidal species, but differ-
ences could be detected in tidal zonation. C.
galerita showed concentration in the upper tidal
zone while L. pholis was found predominantly at
mid tidal level. Both species were caught on rocky
and sandy shores in pools and among boulders,
respectively. The other species attained greatest
densities in the lower tidal zone except Gobius pa-
ganellus (Gobiidae) that occurred frequently in the
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mid tidal level. Moreover, Paralipophrys tri-
gloides, Parablennius gattorugine and P. incogni-
tus (Blenniidae) were found both in pools and
among boulders on the rocky shore. Lepadogaster
lepadogaster (Gobiesocidae) was common among
small boulders but not in pools. Nerophis lumbri-
ciformes (Syngnathidae) remained hidden amongst
the lower branches of seaweeds or under stones.
Ciliata mustela (Gadidae) was a shore-dwelling
species found in rocky pools and under algae.
Symphodus melops (Labridae) and C. argentatus
were found in pools among dense algal growth.

DISCUSSION

Additional census from other pools and boulder
areas were similar to those of the census pools
and boulder areas in species composition, ranked
abundance, and species diversity. Although pools
and boulder areas provided a very similar picture
of the composition of the local ichthyofauna, both
number and biomass of species were greater in
Porto, Praia da Consolacdo and Praia do Vau than
in Praia do Magoito and Sesimbra in general.

The ichthyofaunas of the study points were typ-
ified by low diversity and evenness. The fall in
evenness is due to the dominance of one species
in the communities. In fact, in these communities
L. pholis was represented by large number of in-
dividuals and biomass, but the other species were
represented by a small number of individuals and
biomass. This was exaggerated in Porto where L.
pholis occupied 77-96 % of the total weight of
each sample. In addition, most of the values ob-
tained for evenness are below 0.8, which suggests
that the communities of fish in the lagoon are not
in evenness. Values greater or equal to 0.8 are usu-
ally considered as indicators of evenness in the
communities (Daget, 1976).

As referred to before the study points appeared
as five diversified habitat suitable for fish. Those
points formed by both rocky pools and interstices
among the boulders (Porto, Praia da Consolacdo
and Praia do Vau) were characterized by high
number of species and low population density,
whereas those formed only by rocky pools
(Magoito and Sesimbra) were characterized by low
number of species and high population density.
The habitat formed by both rocky pools and in-
terstices among boulders would enhance niche di-
versification, while at the same time the increase
patchness of its environmental mosaic would re-
duce population density.

Moreover, the number of species present is not
related with the degree of exposure to wave action
(e. g. Praia do Magoito and Sesimbra both have
low species diversity and are exposed to different
degrees of wave action).

The seasonal values for water temperatures,
salinity and tidal amplitude were not significantly
different at the five study points. Certainly they
influence species composition but not the patterns
of diversity of the communities.
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Marine Populations. An essay on population re-
gulation and speciation. Michael SINCLAIR —
Washington Sea Grant Program — University of
Washington Press — Seatle and London. 252 p.
avec plus de 400 références bibliographiques.

Dr. Sinclair, directeur du département des
Sciences Biologiques au Fisheries Research Labo-
ratory (Halifax) développe 1’hypothése «d’appar-
tenance» ou «d’exclusion» d’un individu par
rapport au groupe qui constitue 1’unité de popu-
lation. Cette hypothése connue par I’expression
anglaise « member-vagrant hypothesis» insiste sur
le role du mouvement des masses d’eau dans la
régulation des populations d’espéces marines. Plus
précisément cette régulation s’applique a 4 élé-
ments : localisation géographique des populations
(pattern), richesse en populations (richness), abon-
dance en individus et variabilité dans le temps.

L’arriére plan historique semble suffisamment
important pour que 1’auteur lui consacre un cha-
pitre entier. L’étude sur la régulation des popula-
tions marines n’est pas nouvelle; elle commence
avec Buffon qui précise dés 1758 que les interac-
tions biologiques, compétition et prédation, inter-
viennent dans la quantité des harengs péchés qui
aide 2 la subsistance des peuples de 1’Europe pen-
dant une partie de I’année. Heincke (1898) établit
les méthodes d’identification des populations de
poissons et décrit sur une base géographique la
variabilité morphologique des harengs de 1’Atlan-
tique. Hjort (1914) généralise les résultats précé-
dents a d’autres espéces commerciales. De plus il
avance 2 hypothéses sur les variations interan-
nuelles : d’une part rupture dans la disponibilité
en nourriture 4 un moment critique du stade lar-
vaire; d’autre part dérive, due a des différences
dans la circulation océanique, des oeufs et larves
en dehors de 1’aire appropriée. Cushing (1975) re-
lie les différentiations interannuelles aux appari-
tions des blooms phytoplanctoniques liés
eux-mémes a une modification des époques de
stratification ou de destratification de la colonne
d’eau, au printemps et en automne («match/mis-
match theory» ou correspondance/non corres-
pondance entre moment de la ponte et floraison
phytoplanctonique). L’hypothése de Hjort (limita-
tion de nourriture) améliorée par Cushing, consi-
dérée encore récemment comme une tentative de

ANALYSE D’OUVRAGE
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synthése satisfaisante, est de moins en moins ac-
ceptée.

Sur I’exemple du Hareng de 1’ Atlantique, 1’au-
teur identifie 27 stocks géographiques et examine
comment leur abondance et leur variabilité répond
a des processus physiques localisés. Pourquoi au-
tant de populations ? Pourquoi différent-elles dans
leur niveau d’abondance absolue ? Le nombre d’u-
nités et la localisation géographique de leur zone
respective de ponte sont déterminés par le nombre,
la localisation et 1’extension des aires de rétention
larvaire. L’abondance est liée, au moins partielle-
ment, 2 des caractéres d’océanographie physique
qui limitent la masse d’eau de la zone de ponte;
ainsi la taille du systtme physique qui supporte
la rétention larvaire peut étre d’une importance
primordiale.

L’hypothése de Sinclair insiste sur 1’importance
des contraintes spatiales présentes dans 1’océan,
pour que se réalise le cycle de vie. Elle repose
sur les 3 propositions suivantes : — distribution et
richesse sont fonction du nombre et de la locali-
sation d’aires géographiques dans lesquelles le cy-
cle de vie peut se réaliser, se dérouler enticrement
— I’abondance absolue est réglée selon la taille de
I’aire géographique précédente — la variabilité
temporelle de I’abondance dépend des pertes d’in-
dividus par mortalité et vagabondage. Les vaga-
bonds correspondent aux individus qui sortent de
la structure spatiale assurant 1’appartenance & une
seule population. Pour les populations ayant un
stade larvaire planctonique, les processus d’océa-
nographie physique prédominent dans la source de
la variabilité des individus vagabonds ou expa-
triés. Etre membre d’une population nécessite de
se trouver a chaque étape du cycle de vie a la
bonne place.

Les processus énergétiques tels que la préda-
tion, les maladies, la plus ou moins forte dispo-
nibilité en nourriture, peuvent étre importants mais
jamais essentiels.

Le besoin pour des individus de méme origine
géographique de se retrouver au moment de la re-
production, repose sur les mécanismes de la sexua-
lité. Quatre éléments apparaissent dans le systéme
de reproduction sexuelle : 1) I’information sur le
métabolisme et le développement est chimi-
quement médiatisée sous une forme discontinue,
avec transmission entre générations; 2) 1’informa-
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tion biochimique se dégrade avec le temps; 3) la
reproduction par sexualité conserve le contenu in-
formatif, retarde ou masque les erreurs de repli-
cation; 4) les conditions de déséquilibre
proviennent du contexte géographique et physique
qui souligne 1’'importance des relations entre indi-
vidus similaires. L’existence d’espéces correspond
a une tentative de conservation de 1’information
biochimique, face d’une part a sa dissipation et a
son altération et d’autre part 4 une matrice spatiale
dérivante a l’intérieur de laquelle les populations
s’efforcent de persister.

Sinclair s’attarde longuement sur la régulation
du nombre de populations qui dépend de la
contrainte du «free-crossing» (rencontre d’un gé-
nome similaire). Il remarque que I’explication
classique de la valeur sélective de la sexualité
(cette derniere générant la variabilité sur laquelle
agit ensuite la sélection) est maintenant dépassée.
Sinclair s’appuie sur différents auteurs dont Berns-
tein, qui ont développé 1’hypothése de réparation.
Deux aspects de la reproduction sexuelle inter-
viennent dans cette hypothése : la recombinaison
durant la méiose et le «free-crossing». Les alté-
rations génétiques sélectionnent pour la recombi-
naison tandis que les mutations, combinées a la
recombinaison sélectionnent pour le «free-cros-
sing». En suite Sinclair pose la question de la si-
gnification de la valeur sélective de la sexualité
dans la régulation des populations marines. Il rap-
pelle que 1’essence du concept d’espéce est dou-
ble. Les espéces sont définies par rapport a la
reproduction sexuelle et elles consistent en nom-
bre variable de populations qui sont elles-mémes
contrdlées par le «free-crossing». La reproduction
sexuelle est donc une condition essentielle dans
I’existence de 1’espece et de la population. Pour
cette derniére, deux conséquences sont tirées de
I’hypothése de réparation : 1’exigence de «free-
crossing » oblige les cycles de vie complexes a as-
surer la persistance temporelle des populations
dans un espace géographique bien délimité; ces
populations se maintiendront dans des limites spa-
tiales a 1’intérieur desquelles la rétention (1’appar-
tenance au groupe) est supérieure aux pertes par
vagabondage. Le défi essentiel pour que la persi-
stance des populations ne soit pas simplement une
survie des individus jusqu’a la maturité est, pour
les individus qui composent cette population, d’é-
tre capable de rencontrer un partenaire ayant un
génome similaire. L’avantage de faire disparaitre
la variabilité ou 1’altération du matériel génétique
est obtenu au prix d’une moindre liberté géogra-
phique des individus.

Une telle vision n’est pas sans avoir quelques
conséquences a ’échelle de I'évolution :

1) L’existence de populations relativement fer-
mées n’est pas nécessairement 1’évidence d’une
spéciation en action; les produits typiques de la

microévolution ne représentent pas des espéces
naissantes.

2) L’auteur met en évidence une tendance, au
sein des espéces se reproduisant par sexualité, au
raccourcissement des cycles de vie complexes. Il
se produit une indépendance du cycle de vie vis
a vis des contraintes physiques et géographiques.
La dispersion des phases précoces du cycle de vie
est ainsi minimisée. Il apparait clairement que
I’appartenance au plancton n’est pas une réponse
adaptative a la dissémination, car d’une part des
mécanismes antidispersifs se développent (a I’é-
chelle du temps écologique), et d’autre part cette
phase planctonique a tendance a disparaitre (a 1’é-
chelle du temps évolutif).

3) Bien que les causes de la variation de la vi-
tesse de spéciation, en un lieu donné, ne soient
pas bien comprises, la spéciation est fortement
corrélée avec des périodes de changements de la
physique du milieu (par exemple altération de la
stratification thermique et changements dans le
trajet des courants). A un moment donné la vitesse
de spéciation est aussi plus marquée dans des en-
vironnements physiquement variables.

4) Ces €léments de déséquilibre perturbent les
cycles de vie de facon égale sur l’aire entitre
d’une espéce et les populations marginales n’ont
pas plus d’importance que les populations cen-
trales. En définitive, 1’évolution refléte le contrdle
du développement par 1’écologie.

Ce livre démontre que les différents stades de
développement sont plus que des particules phy-
siques; ils constituent une série d’éléments occu-
pant un environnement structuré et c’est 1’étude
des relations entre ces éléments et la structure spa-
tiale les abritant qui permet de comprendre le de-
venir des populations et plus précisément leurs
variations d’abondance. Le terme population se
rapporte 4 une partie des individus d’une espece
constituant une unité autoentretenue. En revanche
les relations énergétiques ne semblent pas indis-
pensables a la compréhension des régulations ce
qui conduit a avancer que les problématiques po-
sées en terme de flux ou de bilan énergétique,
n’apparaissent pas d’un grand intérét pour expli-
quer les variations interannuelles d’abondance et
c’est cependant une telle abondance qui est au cen-
tre de 1’évolution.

Titre des différents chapitres :
1. The Population Regulation Question

2. Historical Background of Marine Popula-
tion Concepts

3. Population Biology of Atlantic Herring
4. The Member/Vagrant Hypothesis
5. Marine Fish Populations

6. Estuarine, Island, Coral Reef, and Benthos
Populations



7. Oceanic Zooplankton Populations
8. Summing Up the Evidence
9. Implications for Ecological Questions

10. Ecological Components of Evolutionary
Theory

11. Life-Cycle Selection and Speciation

12. Explanatory Power of the Member/Vagrant
Hypothesis.

Marine Populations est le premier d’une nou-
velle série de manuels consacrés a 1'Océanogra-
phie des Péches pour diffuser la pensée actuelle
relative aux effets de la variabilité de I’environ-
nement sur les populations d’organismes marins.
Méme si les évidences concernant les contraintes
physiques autour des iles ou des récifs coralliens
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méritent un développement sans doute plus appro-
fondi, le livre dans son ensemble est une réussite
et doit connaftre une large diffusion. Tout biolo-
giste marin lira avec profit les chapitres 9, 10 et
11 qui montrent que I’expression des grandes lois
biologiques dépend fortement de données d’autres
disciplines : météorologie et changements climati-
ques a grande échelle, océanographie physique et
chimique... Dans cette interaction beaucoup d’élé-
ments étaient disponibles depuis longtemps; c’est
le mérite de Sinclair d’avoir récemment tenté de les
assembler d’une facon rationnelle.

M. Bhaud
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INSTRUCTIONS AUX AUTEURS

TEXTE

Les manuscrits, dactylographiés en double interligne sur le
recto seulement des fevilles numérotées (ne pas excéder 20 pages)
sont présentés en trois jeux complets, sous leur forme définitive.

Le titre du manuscrit doit étre le plus court possible; il est
suivi du prénom et du nom de 1’auteur (ou de chacun des auteurs)
ainsi que de 1’adresse (ou des adresses) du Laboratoire dans lequel
a été effectué le travail.

Chaque manuscrit comportera :

— un résumé en frangais de 15 lignes maximum figurant en début
d’article, suivi de sa traduction en anglais,

— des mots clés frangais et anglais (6 au maximum) permettant
un traitement rapide par les revues analytiques,

— un titre abrégé pour haut de page (60 signes et espaces au
plus),

— la traduction anglaise du titre de I’article,

— une liste hors-texte des légendes des illustrations et leur tra-
duction en anglais,

— une liste hors-texte des légendes des tableaux numérotés en
chiffres romains et traduites en anglais.

Les noms scientifiques (genres, espéces, sous-espéces) figurent
en italiques ou soulignés d’un seul trait.

Les références bibliographiques des auteurs cités dans le texte
sont regroupées a la fin du manuscrit dans I'ordre alphabétique
des noms d’auteurs; elles doivent étre conformes aux modeéles sui-
vants :

GrirrITHS C.L. and J.A. KING, 1979. Some relationships between
size, food availability and energy balance in the Ribbed Mus-
sel Aulacomya ater. Mar. Biol, 51 (2): 141-150.

EAGLE R.A. and P.A. HARDIMAN, 1977. Some observations on the
relative Abundance of species in a benthic community. /n Bio-
logy of Benthic Organisms. Edited by B.F. Keegan, P.O. Cei-
digh and P.J.S. Boaden, Pergamon Press, Oxford-New York,
197-208.

Le titre des périodiques doit étre abrégé d’aprés les régles
internationales (World list of Scientific Periodicals).

Les notes infrapaginales et les remerciements seront aussi
brefs que possible.

ILLUSTRATIONS

Les figures au trait doivent étre exécutées a 1’encre de chine
sur papier calque assez fort, bristol, carte a gratter, papier milli-
métré bleu. Il est exigé des lettres et chiffres « transfert» par ca-
racteres autocollants (de préférence « Futura») pour le lettrage et
la numérotation, dont la taille tient compte de la réduction a sup-
porter. Les figures sont regroupées au maximum en planches dont
la justification pleine page est 17 x 24,35 cm une fois réduites
(penser a retrancher la légende de ces dimensions); largeur d'une
colonne : 8,1 cm. Méthode des «rectangles homologues » pour la
réduction : tracer les diagonales d’un rectangle de 17/24,35 cm,
les prolonger; tout rectangle admettant ces prolongements comme
diagonales correspondra a la justification aprés réduction. Indi-
quer le numéro d’ordre des figures en chiffres arabes et le nom
de I’auteur au crayon bleu au recto ou au dos. Ne pas inscrire
de légende sur les illustrations.

Regrouper les similis (photographies, lavis...) en planches.
Employer une échelle graphique qui sera réduite avec la figure,
et un lettrage par transfert. Tableaux et planches similis sont nu-
mérotés de I a N en chiffres romains. Limiter le nombre des ta-
bleaux et ne retenir que ceux qui sont indispensables a la
compréhension du travail.

La revue publie gratuitement 2 planches au trait pleine page
et 1 seule planche en simili; les illustrations supplémentaires ou
en couleurs sont facturées aux auteurs.

EPREUVES ET TIRES A PART

Un jeu d’épreuves accompagné du manuscrit est envoyé a 1’au-
teur qui doit retourner 1'ensemble aprés correction et indication
de la place des illustrations dans le texte, dans un délai maximum
de 15 jours.

25 tirés a part par article sont offerts. Les exemplaires sup-
plémentaires, facturés directement par I'imprimeur doivent &tre
commandés dés réception de 1I’imprimé spécial joint aux épreuves.

INSTRUCTIONS TO AUTHORS

TEXT

The manuscript should by typed double-spaced on one side of
white paper, format A4, pages numbered (max, 20 pp), and sent in
definitive form, in triplicate, to the editor.

The title of the paper should be as concise as possible; it is fol-
lowed by the first and second name of the author(s) and address of
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