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Résumé

Tholoarctus natans  n.g., n.sp., décrit du sable coquillier au large de 
Ho scoff, semble avoir une large rép a rtitio n  su rto u t dans le sable corallien. Ce 
rem arquable taxon est le prem ier T ardigrade que Ton a it vu nager au-dessus du 
sédim ent, grâce à une vaste cloche épicuticulaire. Un nouveau genre Lepoarctus 
n.g., possédant des p articu la rités  sem blables, est créé pou r inclure Pleocola 
conifera  Renaud-M ornant, 1975 de m er profonde. Les re la tions phylogéniques des 
genres de la  nouvelle sous-fam ille S tyraconyxinae sont discutées.

In troduc tion

D epuis u n e  d iza ine  d ’années, la  d iv e rs ité  des H é té ro ta rd ig rad e s  
m a rin s  a  été m ise  en  re lie f au  n iv eau  g én ériq u e , p rin c ip a le m e n t d an s  
la  fam ille  des H alech in isc id ae . Le m o m e n t é ta it donc v en u  de sé p a re r  
des g ro u p es de gen res en  des so u s-fam ille s  nouvelles. Les a ff in ité s  
p h y lo g én é tiq u es  de la  so u s-fam ille  des T a n a rc tin a e  R en au d -M o rn an t, 
1980 et celle des F lo ra e tin a e  R en au d -M o rn an t, 1982 o n t d é jà  été 
tra ité e s , m ais  u n  g roupe  im p o r ta n t de g en res  r e s ta i t  in c lu s  d an s  la  
sous-fam ille  H a lech in isc in ae  T h u lin , 1928. C ette so u s-fam ille  c o n stitu e  
u n  ensem ble  p a ra p h y lé tiq u e  ; n o tre  b u t  e s t donc de m e ttre  en  lu m iè re  
les a ff in ité s  possib les e n tre  ses m em b res p u is  de re g ro u p e r  les p lu s  
p ro ch es  d an s  u n e  nouvelle  sous-fam ille , les S ty raco n y x in ae  su b fam . 
nov. avec p o u r  g en re -ty p e  S ty ra c o n y x  T h u lin , 1942. L a  découverte  d ’u n  
n o u v eau  ta x o n  T h o lo a rc tu s  n. g., avec u n  systèm e de g riffes  com plexe 
r a p p e la n t celu i des S ty ra c o n y x , e t le réex am en  de Pleocola  con ifera  
R en au d -M o rn an t, 1975, d ’a llu re  sem blab le  à T h o lo a rc tu s  m ais  à  
g riffe s  s im ples, n o u s a  p e rm is  de p e n se r  q u ’u n e  lignée évo lu tive  p e u t
C a h i e r s  d e  B i o l o g i e  M a r i n e  
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ê tre  tracée  p o u r  ré u n ir  des S ty ra c o n y x  e t des espèces a ffin es  à  g riffes 
com posites, à des Pleocola  C an tacuzène, 1951 à g riffes  sim p les. D ’a u ­
tre s  a u te u rs  (V an d er L an d , 1975) o n t d é jà  ém is l’h y p o th è se  que  des 
re la tio n s  p o u v a ien t ex is te r e n tre  l’a b e r ra n t  T a rd ig ra d e  p a ra s ite  T e tra ­
k e n tr o n  C uénot, 1892 et la  fo rm e  in te r tid a le  S ty ra c o n y x . D es co m p a­
ra iso n s  e n tre  des c ritè re s  te ls  q u e  les ty p es de péd o n cu le  des do ig ts  
e t les o rg an es des sens cép h a liq u es  ou  coxaux  n o u s o n t p e rm is  de 
v é rif ie r  ce p o s tu la t et d ’u tilise r  a lo rs  p lu s  p a r tic u liè re m e n t ces c a ra c ­
tè re s  p o u r  in c lu re  d a n s  ce tte  n ouve lle  fam ille  les d eux  g en res  ab e r­
ra n ts  A n g u rsa  Pollock , 1979 et R ia rc tu s  R en au d -M o rn an t, 1981.

L es d eux  n o u v eau x  ta x a  T h o lo a rc tu s  e t L ep o a rc tu s  n .g. p o ssèd en t 
u n e  ép icu ticu le  p lu s  ou  m o in s développée en  fo rm e  de cloche q u ’ils 
p eu v en t u til is e r  com m e s ta b ilis a te u r  ou  o rg an e  n a ta to ire . P a r  to u s  
le u rs  a u tre s  ca rac tè re s , ils  so n t tr è s  p ro ch es  de S ty ra c o n y x  e t de 
Pleocola.

S o us-O rd re  A RTHROTARDIGRADA M arcus, 1927

F am ille  H alech in isc id ae  T h u lin , 1928

D iagnose  : A r th ro ta rd ig ra d a  san s  p laq u es , ap p en d ices  cép h a liq u es 
co m p le ts ; a d u lte s  avec p a tte s  te rm in é e s  p a r  q u a tre  do ig ts, ch acu n  
p o r ta n t  u n e  g riffe .
Genre e t espèce-types : H a lech in iscu s g u ite li  R ich te rs , 1908

Styraconyx inae  su b fam . nov. 

D iagnose

H alech in isc id ae  à g riffe s  avec p éd o n cu le s  d ig ita u x  d an s  les q u a tre  
do ig ts ou m a n q u a n t d an s  les d o ig ts  in te rn e s . Si le p éd o n cu le  est 
a b se n t des do ig ts  in te rn e s , le u rs  p a r tie s  p ro x im a le s  so n t co rd ifo rm es 
(u n  p éd o n cu le  n ’est p a s  in d iq u é  chez B a th y e c h in isc u s  S te iner, 1926 
m ais  est p e u t-ê tre  p ré se n t) .

D escrip tion

Nous postulons que les griffes prim itives étaient complexes, un carac­
tère plésiom orphe pour la  sous-famille, c’est-à-dire que 3 ou 4 crochets 
existaient au départ, secondairem ent réduits à deux pointes puis donnant 
des griffes simples. Les griffes sont rétractables dans une gaine m em bra­
neuse (membrane de griffes).

L’assortim ent d’appendices céphaliques est complet, mais il est tout à 
fait rem arquable que les clavas secondaires soient réduites à un dôme ou à 
un sac plat ind istinct et non ponctué chez Tholoarctus. D’autres réductions 
d’organes des sens existent dans les divers genres mais il est à noter que 
les cirres A et E sont semblables et que les clavas prim aires et les papilles 
P4 sont souvent identiques dans ces genres. L’appareil buccal est muni 
de supports de stylets (sauf T etrakentron ) et de placoides droits (sauf 
Tholoarctus et Lepoarctus).
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Deux réceptables sém inaux sont présents chez les femelles. La cuticule 
est de m orphologie variable, mais les plaques dorsales sont toujours 
absentes.

Discussion

Les Styraconyxinae constituent un groupe m onophylétique mais cer­
taines affinités existent entre Raiarctus (Styraconyxinae) et Actinarctus 
(Tanarctinae) au plan du développement de longs p iliers dans l’épicuticule.

Les Styraconyxides ancestraux ont des griffes complexes, trifides avec 
un pédoncule dans tous les doigts : l’évolution s’est effectuée dans le 
sens d’une réduction des crochets, griffes et pédoncules digitaux. L’étude 
de ces réductions et spécialisations a perm is de dresser l’arbre  phylogéné- 
tique des genres ou groupes d’espèces de la sous-famille. Des griffes sim­
ples existent dans les genres Pleocola et Lepoarctus. Une série évolutive 
peut être constatée aussi à l’in térieu r du genre Styraconyx. Dans le groupe 
d’espèces affines du groupe St. sargassi Thulin, 1942, tous les crochets des 
griffes sont forts, dans les espèces St. halassi K ristensen, 1977 et Tholoarctus 
natans n. g., n. sp., les crochets accessoires sont très fins, seulement visibles 
lorsque les griffes sont sorties des gaines. Les éperons secondaires sont 
déjà plus Ans chez St. sargassi. Chez un Styraconyx  non encore décrit, 
proche de St. hallasi et chez un genre en cours de description, voisin de 
Raiarctus, les éperons secondaires sont vestigiaux et peuvent être vus 
seulement avec les techniques Normaski - in terféren tiel - contraste de 
phase.

Les gaines m em braneuses des griffes sont présentes chez tous les 
genres, largem ent développées seulement dans les taxons présentant une 
réduction des crochets c’est-à-dire : Pleocola, Lepoarctus et Tholoarctus.

Le type de pédoncule spécialisé présent dans les 4 doigts est unique­
m ent connu de cette sous-famille. Mais un « simple » pédoncule est aussi 
présent chez les Floractinae. La réduction du nom bre de pédoncules de 4 à 
2 a probablem ent eu lieu sim ultaném ent avec l’apparition  des structures 
cordiform es de la partie  proxim ale des doigts internes. Celle-ci est présente 
chez Pleocola, Lepoarctus, Angursa, Tholoarctus et certaines espèces de 
Styraconyx. Ce caractère doit être considéré comme une autapom orphie à 
l’in térieur de la sous-famille.

Les clavas secondaires en forme d’ampoule, les organes des sens sur 
toutes les pattes, la présence de supports de stylets, de placoides et d ’une 
cuticule typiquem ent halechiniscidienne sont considérés comme des carac­
tères plésiom orphes pour la sous-famille. Le fait qu’Angursa  et Tholoarctus 
n ’ont plus d’épine sur les pattes 2 et 3, et que Lepoarctus n ’en possède 
que sous forme réduite, est considéré comme un caractère autapom orphique 
qui perm et de reconnaître les affinités entre les trois genres.

Le manque de placoides vraim ent longs à la fois chez Tetrakentron, 
Lepoarctus et Tholoarctus peut être considéré comme un phénom ène de 
convergence ainsi que l’élargissem ent des clavas secondaires chez certaines 
espèces. Mais, pour la p lupart des autres caractères, il est bien difficile 
à l’heure actuelle de différencier ce qui est convergent ou autapom orphe.

L’absence de p iliers chez Tetrakentron  est certainem ent un caractère 
apom orphique, ainsi que le manque de supports de stylets et de vrais 
placoides dans ce genre ectoparasite. La réduction  des organes des sens 
se trouve aussi dans la forme supralittorale St. haploceros Thulin, 1942, qui 
vit sur les lichens halophiles, et ce caractère peut être considéré comme 
une adaptation à un mode de vie à tendance aérienne et terrestre.

La série représentée p a r Styraconyx  pose d’im portants problèmes. Ce 
genre constitue un ensemble vraim ent paraphylétique com prenant : des 
formes ancestrales du groupe St. sargassi {St. sargassi, St. paulae Robotti, 
1971 et St. kristenseni Renaud-M ornant, 1981), et deux lignées évolutives dif­
férentes : St. haploceros et St. hallasi. St. hallasi présente les mêmes 
caractères apom orphiques dans la cuticule et les griffes que ceux constatés 
chez Pleocola, Tholoarctus, Lepoarctus et Angursa. Une révision complète du 
genre Styraconyx  est nécessaire ainsi que sa restructuration. Le recepta- 
culum seminis pourra it être utilisé comme critère  différentiel.
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Tholoarctus natans, n. g., n. sp. Holotype mâle.
An. : an u s; B. : bouche; C.A : c irre A; C.E : cirre E ; Cl. an t. : clavas
secondaires; Cl. post. : clavas p rim a ire s ; C.m. : c irre m édian ; C. m. e. : cirre
m édian ex terne; C. m. i. : cirre m édian in te rn e ; Co. : coxa; Coei. : coelom ocytes;
E. : estom ac; En. : endocuticu le; Ep.: épicu ticu le; G. e. : griffe externe; G. i. : 
griffe in te rn e ; P. p4 : papille P4; S. p i  ; soie P I; St. : s ty le t; T. : testicule.
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Actuellement, íes genres et groupes d ’espèces inclus dans la sous- 
famille de Styraconyxinae sont les suivants : Raiarctus, genre voisin de 
Raiarctus, Bathyechiniscus, S tyraconyx haploceros, S tyraconyx sargassi et 
espèces affines, Styraconyx hallasi, Pleocola, Angursa, Tholoarctus à griffes 
complexes, Lepoarctus à griffes simples et Tetrakentron. Une clé utilisant 
les principaux caractères énoncés plus haut et un arbre  phylogénétique ont 
été dressés.

Tholoarctus nov. gen.
(Fig. 1 e t 2)

E tym o lo g ie  : 0ôXoç , T ho los —  dôm e et a rc tu s , (grec) =  o u rs ,
te rm in a iso n  associée h a b itu e lle m e n t à  de n o m b re u x  g en res  de  T a rd i-  
g rad es ; la  fo rm e  en  dôm e ou en  cloche ra p p e la n t  celle  de la  cu ticu le  
d an s  laq u e lle  l ’an im a l p e u t se ré tra c te r .

Diagnose

Epicuticule externe en forme de cloche, corps allongé, m ince; tête 
avec assortim ent complet d’appendices céphaliques. Clavas prim aires 
ovoïdes, clavas secondaires élargies ventralem ent. Soies coxales seulement 
présentes sur P I ;  P4 avec papille. Cirres A et E avec c irrophore en 
entonnoir, dans lequel une partie  du scapus peut se ré tracter. Griffes à 
trois crochets, les crochets accessoires très fins; mâles et juvéniles pouvant 
avoir des griffes simples sur les doigts externes. Tube buccal m uni de deux 
excroissances latérales à mi-longueur. Supports de stylets longs et fins et 
stylets sans articulation sur le tube buccal. Placoides réduits ou man­
quants ; seuls, deux petits apodèmes ronds se trouvent à la partie  anté­
rieure du bulbe pharyngien.

Discussion

L’appareil buccal a une grande valeur phylogénétique chez les Tardi- 
grades (Renaud-Mornant, 1982 a) mais, dans la p lupart des montages, les 
stylets, leurs supports et les placoides ne sont plus visibles. Cependant, 
les deux petites excroissances portées p ar le tube buccal avaient été vues 
dans le genre voisin Raiarctus (Renaud-Mornant, 1981). Le type de support 
de stylet sans articulation sur le tube buccal n ’a pas encore été noté 
dans un autre genre; chez les anim aux observés vivants, les supports de 
stylets peuvent a rriver à être parallèles aux stylets eux-mêmes, ou faire 
un angle de 45° à 60° avec eux derrière le tube buccal. Une réduction  de 
placoides existe aussi chez Tetrakentron  où les trois placoides qui sont 
rectilignes ne descendent que dans 1/3 du bulbe.

E spèce-type  : T h o lo a rc tu s  n a ta n s  n . sp.

E tym o lo g ie  : N a ta n s =  n a g e a n t ( la tin ) . L e n o m  spéc ifiq u e  rap p e lle  
q u e  les q u e lq u es  in d iv id u s  observés v iv an ts , n a g e a ie n t d a n s  l’eau 
e n v iro n n a n te  en  c o n tra c ta n t le u r  co rp s  d a n s  la  cloche c u tic u la ire  
q u i les recouvre .

Matériel-type : (Fig. 1, 2C et tableaux 1 et 2).
Holotype (Fig. 1) : mâle adulte (long. =  160 pm) récolté p a r R.M. Kristensen, 
15/3/82 à la surface du sable coquillier à Dentalium  au large de Roscoff 
(48°43’ N — 03°54’10” W), profondeur 25 à 30 m.
Allotype (Fig. 2 A, E) : femelle adulte, (long. 35 pm) dans le même échan­
tillon.
Paratypes : 11 mâles, 8 femelles, et 2 larves, coll. R.M. Kristensen.
Co-types : une femelle, plateau continental au large de Brest (48°01’ N —
5°44’ W), sable coquillier, prof. 130 m, coll. J. Renaud-M ornant M.N.H.N., 
Paris, N° AA 225, Campagne « Charcot », 1968.
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Une femelle. Roscoff, P ierre  Noire (48°42,6’ N — 3°53,8’ W), prof. 20 m, 
sable fin, coll. G. Boucher; M.N.H.N. Paris N° AF78.
Deux mâles, au large des Açores (37°13’ N — 28°44’ W). Prof. 340 m 
Campagne Barletts.
T rois femelles, au large de la Caroline du Nord (34°07,3’ N — 75°57,7’ W). 
Prof. 400 m, à la surface d’un sable fin avec 17 p. 100 de pélites. Coll. 
B.C. Coull et R.P. Higgins, M.N.H.N., Paris, N°s AH 454, AH 455 et AH 456. 
Une femelle, Golfe de Gascogne (47°38,3’ N — 8°06,3’W), prof. 1 369 m, 
coll. A. Dinet, Campagne « Charcot - Biogas », M.N.H.N., Paris, N° AP 331.

T a b l e a u  1

Mesures en p.m et données s ta tis tiques sur Tholoarctus natans  mâle.

Nombre
(N)

taille Moyen­
ne
(X)

Ecart-
type
(S)

Erreur- 
type 
(S E)

Coef. 
var. 

(C V)
Holo-
îype(min.) (max.)

Longueur (L) 13 110 170 147.1 15.26 4.23 10.37 160
L argeur (1) 13 35 55 44.8 6.75 1.87 15.07 40

Tube buccal 12 27 30 28.4 1.31 0.38 4.61 27
Bulbe pharyngien 12 11 15 13.4 1.31 0.38 9.77 14

Stylet 12 31 37 33.1 2.07 0.60 6.24 31
Support de sty let 12 12 15 13.3 0.97 0.28 7.29 12

Cirre m édian 13 13 18 15.9 1.52 0.42 9.59 17
Cirres m. internes 13 21 26 23.6 1.66 0.46 7.03 25
Cirres m. externes 13 20 28 24.5 2.40 0.67 9.82 27
Cirre la té ra l (A) 13 32 43 37.6 3.75 1.04 9.98 42

Clava prim aire  (L) 13 12 17 14.2 1.34 0.37 9.50 15
Clava secondaire (L) 13 20 27 23.3 1.70 0.47 7.30 24

Cirre E 11 40 55 47.7 4.34 1.31 9.09 52

Papilles P4 (L) 11 17 24 21.2 2.23 0.67 10.52 23
Papille  P4 11 5 8 6.6 0.82 0.25 12.53 7
Soie P4 11 10 17 14.6 2.07 0.62 14.30 14

Soie P3
Soie P2

Soie P I 12 14 17 15.5 1.00 0.29 6.45 17

1er d ig itus externus 13 7 11 8.4 1,26 0.35 15.04 9
1er digitus in ternus 13 12 17 14.6 1.45 0.40 9.89 16

4e d ig itus externus 12 8 14 11.3 1,54 0.45 13.73 11
4e d ig itus in ternus 12 16 25 21.0 2.26 0.65 10.74 22

4e pédoncule (L) 12 5 7 6.3 0.62 0.18 9.95 6

Une femelle, Golfe de Gascogne (47°31’ N — 8°41’ W), prof. 2 087 m, même 
campagne, M.N.H.N., N° AP 340.
Un mâle, M éditerranée occidentale, Canyon de Cassidaigne, au large de 
Marseille (43°06,5’ N — 05°32,1’ W), prof. 245 m à la surface d’une vase 
bathyale, coll. M.-H. Vivier, M.N.H.N. Paris, N° AE 125.
Un mâle, une femelle, une larve, Grand récif de Tulear, Madagascar 
(23°24’ S — 43°37,3’ E) à la surface du sédim ent corallien grossier du 
p la tier récifal, coll. B. Thomassin, M.N.H.N. Paris, N°s AE 465, AF 508 et 
AF 307.
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Un mâle à m aturité génitale, Polynésie, lagon T iahura, ile de Moorea 
(17°28,09’ S — 149°54,5’ W) à la surface du sédim ent corallien, coll. 
J. Renaud-Mornant, M.N.H.N. Paris, N° AH 636 bis.

L’holotype, l ’allotype et 10 paratypes sont déposés au Muséum de 
Zoologie de Copenhague, montages glycérine sur lames, deux paratypes au 
National Museum of N atural History, W ashington D.C. Tous les co-types, 
sauf les mâles des Açores, sont au Muséum National d’Histoire Naturelle 
de Paris, sous les num éros m entionnés plus haut, montages m  toto, 
glycérine sur lames.

T a b l e a u  2

Mesures en ym  et données sta tistiques su r Tholoarctus natans femelle.

Nombre
(N)

taille M oyen­
ne
M

Ecart-
type
(S)

Erreur-
type
(SE)

C oei.
var.

(C V )
A llo­
type(min.) (max.)

Longueur (L) 8 200 250 229.9 17.78 6.29 7.73 235
Largeur (1) 8 45 75 63.9 10.16 3.59 15.91 75

Tube buccal 7 35 40 36.0 1.91 0.72 5.32 35
Bulbe pharyngien 7 15 18 16.7 1.11 0.42 6.66 17

Stylet 7 38 42 40.0 1.63 0.62 4.08 40
Support de stylet 7 13 18 15.6 1.81 0.69 11.64 15

Cirre m édian 8 16 19 17.5 0.93 0.33 5.29 19
Cirres m. internes 8 25 33 27.9 2.42 0.85 8.67 28
Cirres m. externes 8 26 32 28.4 2.07 0.73 7.28 30
Cirre la té ra l (A) 8 39 47 42.0 2.62 0.93 6.23 41

Clava p rim aire  (L) 8 12 15 13.0 1.20 0.42 9.19 12
Clava secondaire (L) 8 25 28 26.5 1.31 0.46 4.94 26

Cirre E 8 54 63 57.5 2.98 1.05 5.18 59

Papilles P4 (L) 5 24 28 26.4 1.67 0.75 6.34 28
Papille  P4 6 7 9 7.8 0.75 0.31 9.61 8
Soie P4 5 17 21 18.6 1.82 0.81 9.71 20

Soie P3
Soie P2

Soie P I 8 17 22 19.3 1.69 0.60 8.70 19

1er digitus externus 8 10 13 12.0 1.07 0.38 8.91 13
1er d igitus in ternus 8 18 21 19.3 1.16 0.41 6.05 18

4e digitus externus 6 12 17 14.8 1.72 0.70 11.61 16
4e digitus in ternus 6 25 32 28.5 2.43 0.99 8.52 30

4e pédoncule (L) 6 7 9 7.8 0.75 0.31 9.61 8

Diagnose

Tholoarctus avec dim orphism e sexuel portan t sur la taille, la cuticule 
et les griffes. C irres céphaliques longs, se term inant abruptem ent, non 
effilés. Seuls un scapus épais et un flagellum plus fin sont présents. Clavas 
prim aires ovoïdes et cirres A enveloppés p ar une gaine commune où ils 
peuvent se ré trac ter (Fig. 2 E). Adultes po rtan t des pédoncules digitaux 
seulement dans les doigts externes. Il n ’y  a pas de jonction entre les 
griffes et le pédoncule (celui-ci est donc libre comme chez Florarctus), 
et la partie  distale des doigts externes est donc flexible, comme le sont
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F i g . 2

Tholoarctus natans, n. g., n. sp.
A : fem elle adulte. Vue ven tra le ; B : p a tte  P I, griffe et pédoncule; C : patte  PI 
du m âle, griffe et pédoncule; D : p a tte  P I d’un  juvénile, griffe et pédoncule; E : 
clava p rim aire  et cirre A du m âle, pap ille  de la  P4.
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les griffes plus grandes des doigts médians. Les pattes, la tête et la p lupart 
des organes des sens sont rétractables dans un entonnoir de l’épicuticule. 
Seule, la partie  flagellaire des c irres A et E  peut s’étendre au-delà de 
l’entonnoir. L’appareil sensoriel de la patte 4 consiste en une papille entou­
rée d ’une enveloppe cuticulaire arrondie, avec conduit d’où peut émerger 
la soie papillaire.
D escription du mâle : (Fig. 1, 2  C et E, tableau 1).

Tous les mâles examinés étaient adultes, c’est-à-dire contenaient du 
sperm e à m aturité. La longueur totale du corps varie de 110 à 170 pm 
(moy. 147,1 pm) et la largeur 33-55 pm (moy. 44,8 um ), Tous les organes des 
sens sont relativem ent plus longs et plus forts chez les mâles que chez 
les femelles, même chez les juvéniles; cela est surtout caractéristique pour 
les clavas prim aires qui sont nettem ent plus longues (moy. =  14,2 pm 
pour les mâles et 13 pm pour les femelles). Les clavas secondaires form ent 
un dôme bien différencié chez les mâles et seulem ent un sac plat chez 
les femelles. Les griffes des mâles présentent des structures caractéristiques 
chez 14 des mâles examinés :les griffes externes sont simples, sans éperons 
accessoires ni secondaires. Cela est un caractère larvaire typique chez les 
Styraconyxinae. Un mâle de grande taille (170 pm) possédait des éperons 
sur les griffes externes (voir tableau 2). Le dim orphism e des mâles a été 
constaté également chez Tetrakentron  (Kristensen, 1980). Le testicule des 
mâles de petite taille est relativem ent rédu it et ne s’étend que sur la moitié 
de la longueur du corps. Celui des mâles les plus grands (170 pm) peut 
atteindre le bulbe pharyngien, et sa taille est double. Tous les testicules 
observés contenaient du sperme en forme de « carotte », le flagelle étant 
réduit, ou m anquant.

Le gonopore, en forme de tube évasé, débouche au-dessus de l’anus.
Le mixocoelome des mâles contient peu de coelomocytes libres alors 

que, chez les femelles, il est toujours rem pli de ces corpuscules denses.
Le caractère différentiel du genre Tholoarctus est la cuticule élargie.
Chez T. natans, un dim orphism e sexuel évident existe à ce niveau, 

puisque seul le mâle développe une ampoule épicuticulaire, com prenant 
trois parties plus ou moins nettes : une section céphalique de petite 
taille, une large enveloppe pour le tronc et une partie  postérieure plus 
étroite au niveau des P4.

Description de la fem elle : (Fig. 2 A et B; Planche I; tableau 2).
Quelques femelles seulement (200 à 250 pm de long et 45-65 pm de 

large) possédaient des gonades com plètem ent développées. Plusieurs, d’une 
taille voisine de 250 pm, ne m ontraient pas de gonopore analysable à six 
cellules en rosette. Ce gonopore est semblable au type norm al rencontré 
chez tous les H étérotardigrades mais, de plus, il est entouré d ’un réseau 
m em branaire complexe (Fig. 2 A et Planche I, in terférentiel). Comme chez 
les mâles, il est en position très proche de l’anus, donc beaucoup plus 
postérieur que chez les autres H étérotardigrades, mais dans la même 
situation que celle notée chez Lepoarctus et Tetrakentron. Chez l’allotype 
seul (Fig. 2 A), des conduits génitaux ont été vus. Des réceptacles séminaux, 
de grande taille et assez diffus, sont situés antérieurem ent au gonopore et 
débouchent également au-dessus de celui-ci. Chez les Styraconyxinae, une 
telle localisation n ’a été observée que chez Tetrakentron. Le mixocoelome 
des femelles est toujours rem pli de corps sphéroïdes et très dense, ce qui 
rend la femelle très opaque et blanche, à la différence du mâle qui est 
plus transparent.

L’épicuticule externe est extrêm em ent développée chez les femelles 
mais p ara ît moins structurée que chez les mâles. Les organes des sens sont 
caractéristiques, avec une clava prim aire  relativem ent courte et une clava 
secondaire aplatie, largem ent étalée sur la  face ventrale; lisse dans sa 
partie  médio-ventrale, elle est ponctuée latéralem ent.

L’épine de la P I (Fig. 2 B) est très grande chez les femelles et porte 
une constriction du scapus formée de deux ou trois anneaux flexibles et 
d’une ouverture en entonnoir. Le flagellum s’insinue dans le scapus p ar 
une structure spiralée. Les mâles et les juvéniles présentent une organi­
sation plus simple de cette soie.
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T a b l e a u  3

Mesures en um et données statistiques sur Tholoarctus natans, 
juvéniles à deux doigts. Stade « sim plex » Ç *

N om bre
(N)

ta il le M oyen ­
ne

(X)

Ecart-
ty p e
(S)

Erreur-
ty p e
(SE)

C o e f .
var.

(CV)(m in .) (max.)

Longueur (L) 2 152 155 153.5 2.12 1.50 1.38
L argeur (1) 2 40 50 45.0 7.07 6.00 15.71

Tube buccal 1 25 _ 25 _ _ _
Bulbe pharyngien 1 8 — 8 — — —

Stylet 1 30 _ 30 _ _ _
Support de sty let 1 10 — 10 — — —

Cirre m édian 2 15 15 15 0 0 0
Cirres m. in ternes 2 16 19 17.5 2.12 1.5 12.12
Cirres m. externes 2 18 22 20.0 2.83 2.0 14.14
Cirre la té ra l (A) 2 26 30 28.0 2.83 2.0 10.10

Clava p rim aire  (L) 2 10 11 10.5 0.71 0.5 6.73
Clava secondaire (L) 2 19 20 19.5 0.71 0.5 3.63

C irre E 2 36 40 38.0 2.83 2.0 7.44

Papilles P4 (LÍ 2 17 18 17.5 0.71 0.5 4.04
Papille  P4 2 5 5 5 0 0 0
Soie P4 2 12 13 12.5 0.71 0.5 5.66

Soie P3*
Soie P2

Soie P I 2 16 17 16.5 0.71 0.5 4.29

1er d ig itus externus
1er d igitus in ternus 2 11 15 1.3 2.83 2.0 21.76

4” d ig itus externus _ _ _ _ _ _
4' d igitus in ternus 2 18 19 18.5 0.71 0.50 3.82

4* pédoncule (L) 2 7 8 7.5 0.71 0.50 9.43

D escription des larves (juvéniles à deux doigts, Fig. 2D ; tableau 3).
Deux femelles au stade à deux griffes ont été examinées. Elles sont 

de plus grande taille que les mâles adultes (moy. =  153,5 um) et possèdent 
les mêmes caractères que les femelles im m atures chez lesquelles le gono­
pore manque. Le développement de l’épicuticule n ’est pas encore extrê­
mement prononcé et l ’épine de la  patte  P I est simple comme celle trouvée 
chez le mâle. Une larve, probablem ent mâle, en provenance de Madagascar, 
a pu être observée. D’une longueur de 110 pm, l’épicuticule ne présente

P l a n c h e  I 
Tholoarctus natans n. g., n. sp.

1 : p artie  céphalique de la  fem elle m o n tran t les cirres m édians, les clavas secon­
daires et les rep lis de l ’épicuticule ex terne; 2 : région an térieu re  du m âle avec 
l’appareil buccal. Tube buccal, stylet, supports de stylets, apodèmes sur le bulbe. 
Clavas p rim aires et secondaires; 3 : vue des clavas p rim aires et secondaires, 
fem elles, pédoncules des doigts; 4 : gonopore fem elle, anus et fo rm ation  épicu- 
ticu la ire ; 5 : griffes de la  fem elle, tou tes de type « complexe » ; 6 : coupe optique 
des clavas secondaires du mftle.
Echelle =  10 um  pour 1, 3, 4, 5, 6; 20 um  pour 2.
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un renflem ent notable qu’en arrière  de la tête et forme un pli net au-dessus 
des P4. Les clavas secondaires sont de taille m oyenne m ais les coelomocytes 
sont nom breux et denses.

Le caractère larvaire le plus net se m anifeste p ar le complexe doigts- 
pédoncules-griffes semblables chez les juvéniles à 2 doigts mâles ou femelles. 
Les deux doigts présents devraient en p rinc ipe  correspondre aux doigts 
in ternes; ainsi que l’indiquent la présence de griffes è trois pointes et la 
longueur im portante des doigts eux-mêmes, une longueur m oyenne de 
18,5 pim est beaucoup trop  élevée pour des doigts externes (Fig. 2D ). Or, il 
est tout à fait surprenant de constater que des pédoncules existent dans 
des doigts larvaires puisque les adultes ne possèdent pas de pédoncules 
dans les doigts internes. Ce caractère larvaire, à savoir, présence de 
pédoncules dans les doigts internes, doit être considéré comme plésio- 
morphe. On le trouve chez Styraconyx sargassi et espèces affines et chez 
Tetrakentron. La forme du pédoncule des larves diffère de celui des 
adultes. A la place du pédoncule à extrém ité recourbée et à crochet des 
adultes, celui des larves ne présente que deux petites excroissances (Fig. 2 B, 
C, D). Ce dernier caractère a été vu seulement chez les genres Styraconyx, 
Pleocola, Lepoarctus, Angursa et Tholoarctus.

Discussion

L’incorporation  du genre Pleocola dans la sous-famille des Styracony­
xinae et la création du genre Tholoarctus nous amène à la révision d’un 
taxon qui nous p ara ît directem ent lié à ces problèm es : Pleocola conifera  
Renaud-M ornant, 1975. Certains tra its m orphologiques dont l’im portance 
avait été mésestimée lors de la description originale, se révèlent être des 
critères de diagnose de la sous-famille ou des caractères génériques proches 
de ceux utilisés pour d ifférencier Tholoarctus. Il s’agit d ’une part de la 
présence de pédoncules digitaux, des particu larités de l’épicuticule externe 
décollée de la couche à piliers, de l’appareil buccal (stylets longs et fins, 
placoides réduits) et de la réduction des soies coxales. A cela s’ajoute la 
mise en évidence de la sim plification progressive du complexe ongulaire, 
allant de Bathyechiniscus — Tetrakentron  à Pleocola, lors de l’analyse des 
critères de différenciation chez Tholoarctus.

La création d’un nouveau genre s’impose donc pour les exemplaires 
de l’Océan Indien, classés sous le nom de Pleocola conifera  et possesseurs 
de griffes simples semblables à celles des doigts externes des mâles adultes 
de Tholoarctus.

L ep o a rc tu s  n . g.
(Fig. 3 A, B)

E tym o lo g ie  : de Xettoç — peau , en  grec, ra p p e la n t les p a r tic u la r ité s  
de la  cu ticu le .

Diagnose

Epicuticule très développée form ant une cloche autour du tronc, mais 
non dans la partie  céphalique. Appendices céphaliques complets avec scapus 
cylndrique, clavas secondaires indistinctes. Clavas prim aires rétractables 
dans une gaine épicuticulaire et c irre  E localisé dans un entonnoir épicu- 
ticulaire. Soies coxales présentes sur P I, de taille réduite sur P2, vestigiale 
sur P3. Papille P4 term née p ar une pointe. Tube buccal long, stylets et 
supports très fins, placoides minces, griffes simples avec gaines.

E sp èce -typ e  : L ep o a rc tu s  co n ife ru s  (R en au d -M o rn an t, 1975) =  P leo­
cola con ifera  sen su  R en au d -M o rn an t, 1975, nov. com b.
M a térie l-type  : ty p e  et p a ra ty p e s  déposés au  « M useum  d e r  U niver­
s itä t  » K iel, A llem agne F éd é ra le , e t M NHN P a r is  sous le N° AE512. 
P ro v en an ce  O céan  In d ie n  (1°20,05’ N - 44°57,4’ E) P ro f. 1 690 m , coll. 
H. T h iel.
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Diagnose ( e m e n d . )

Lepoarctus avec cirres céphaliques à flagellum cylindrique, non effilé. 
C irres A et E semblables. Doigts externes avec pédoncules digitaux recourbés 
à leur base et atteignant la griffe dans la partie  proximale. Doigts internes 
souples avec partie  basale cordiform e.

Description e t  discussion

Les ém endations à la description originale de 1975 porten t p rincipale­
m ent sur la structure de la cuticule dont le décollement de la couche 
externe n’avait pu être in terprété  correctem ent sur des anim aux fixés.

F ig . 3
Lepoarctus coniferus  (Renaud-M ornant, 1967). 

A : vue de p ro fil; B : pa tte  avec griffe ; C : pédoncule.

L’observation des Tholoarctus vivants a perm is de com prendre que cette 
structure n ’était pas un artefact mais une acquisition perm ettant un mode 
de vie sem i-benthique à l’in terface eau-sédiment. Ici, l’appareil flotteur est 
m oins complet que chez Tholoarctus et se présente comme une étape in ter­
m édiaire puisqu’il n ’y a pas de cuticule lâche dans la partie  céphalique. 
Seul un repli céphalique très im portant, présent chez tous les spécimens, 
se situe juste en arrière  du socle clava-cirre. Ce repli différencie la région 
céphalique, où l’épicuticule reste adhérente à la couche à piliers, de la 
région du tronc  où l’épicuticule externe est libre. Cette disposition rappelle 
celle rencontrée chez les mâles de Tholoarctus où l’enveloppe se rapportan t 
à la tête est moins large que chez les femelles. L’épicuticule forme un 
repli en entonnoir à la hauteur des clavas prim aires, ainsi qu’autour du 
c irre  E et de l’anus, d ’une m anière tout à fait semblable aux replis en 
entonnoir constatés chez Tholoarctus.

En ce qui concerne les pédicules digitaux, ils sont semblables au type 
décrit chez Tholoarctus. Mais ils présentent un degré d’évolution m oindre 
p ar leur taille. En effet, chez Lepoarctus, ils sont rattachés à la griffe et 
occupent toute la longueur du doigt, alors que chez Tholoarctus, ils 
s’étendent dans les 2/3 inférieurs et que, chez Pleocola, ils subsistent 
seulement à la base du doigt (Fig. 3 B).
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Pour les organes des sens cox aux, la  situation de Lepoarc tus est 
in term édiaire  entre les deux autres genres. Pleinem ent développée chez 
Pleocola la taille des soies coxales s’amenuise de P I vers P3 chez 
Lepoarctus, pour ne subsister que sur P I chez Tholoarctus. Les papilles P4 
sont présentes et toutes m unies de courtes soies chez ces genres.

Chez les femelles examinées, le myxocoelome est encom bré de coelo- 
mocytes qui rendent celles-ci très opaques et de couleur jaune. Une 
femelle de grande taille (250 pm) p o rta it un ovaire contenant des ovules de 
32 et 45 pm de diam ètre, l’ovaire lui-même s’étendant antérieurem ent jus­
qu’au niveau des P2. Une femelle de 220 pm  possédait un ovaire de 55 pm de 
longueur totale. Enfin, chez un individu de 185 pm, l’ovaire ne contenait 
que de très petits éléments de moins de 10 pm de diam ètre. Le gonopore a 
la forme classique rencontrée chez les H alechiniscidae mais se trouve en 
position beaucoup plus postérieure, à 10 pm seulement au-dessus de l’anus. 
Ce dernier est situé dans un entonnoir de la cuticule à trois lobes.

R em arques  é tho lo g iqu es  e t  éco log iques

T h o lo a rc tu s  n a ta n s  f u t  réco lté  d a n s  la  couche de su rfa c e  d ’u n  
sab le  g rav e leu x  et co q u illie r (« sab le  à  D e n ta liu m  », ap p e lla tio n  
locale) à  l’a ide  d ’u n e  d rag u e  S an d ers  a u  la rg e  de R oscoff à  25-30 m  
de p ro fo n d e u r  et d an s  u n  g rav ie r  co q u illie r à l ’a ide d ’u n e  d rag u e  à 
ro ch es  (m u n ie  d ’u n  sac de to ile), p rè s  des A çores à 340 m  de p ro ­
fo n d eu r. Ces séd im en ts  é ta ie n t « p ro p re s  », c’es t-à -d ire  n o n  vaseu x ; 
il en  e s t de m êm e p o u r  les s ta tio n s  a u  la rg e  de B re s t e t le sab le  
co ra llien  g ro ss ie r  des réc ifs  de M ad ag asca r e t de P o lynésie . Les 
a u tre s  lo ca lités d ’où p ro v ie n n e n t les T h o lo a rc tu s  é ta ie n t fo rm ées de 
séd im en ts  p lu s  fins : P ie rre  N oire à  R oscoff (dm  = 1 3 6  um , B oucher, 
1980) Golfe de G ascogne (D inet e t V ivier, 1977), A tla n tiq u e  O uest 
(121 pm , Coull e t al., 1977), M éd ite rran ée  (204 pm , V ivier, 1978), avec 
u n  p o u rcen tag e  de p é lites  p lu s  g ran d .

D an s les é c h an tillo n s  de R oscoff et, fa it r a re  d an s  les é tu d es 
s u r  le  m éio b en th o s, les T a rd ig ra d e s  se tro u v e n t ê tre  le g roupe  d om i­
n a n t  en n o m b re  d ’in d iv id u s  e t p e u t-ê tre  m êm e en n o m b re  d ’espèces. 
P lu s  de 20 espèces d iffé re n te s  o n t été recensées e t la  p lu p a r t  son t 
nouvelles. B eaucoup  m o n tre n t des a d a p ta tio n s  à  u n  fo r t  c o u ran t, p a r  
exem ple : d éve loppem en t de d isq u es ad h és ifs  (B a tillip e s ), co rps ap la ti 
avec de longs p ilie rs  d a n s  la  cu ticu le  (d eu x  espèces à ’A c tin a rc tu s ) , 
o rg an es des sens longs et é tiré s  (5 espèces de T a n a rc tu s), s ta b ilisa te u rs  
en  fo rm e  d ’ailes (3 g en res  de F lo ra c tin a e ) . D ’a u tre s  g ro u p es du  m éio ­
b en th o s  ex h ib a ien t des a d a p ta tio n s  à la  vie en eau  co u ran te , com m e 
le K in o rh y n q u e  d o m in a n t E ch in o d eres  n. sp. (H iggins, en  p ré p a ­
ra tio n )  q u i possède  de trè s  longues ép ines. M ais il  p a r a î t  p a ra d o x a l 
q u e  le p re m ie r  T a rd ig ra d e  cap ab le  de n a g e r a i t  été  d éco u v ert au - 
d essu s  d ’u n  séd im en t ba layé  p a r  u n  fo r t  c o u ra n t. L es m o u v em en ts  
n a ta to ire s  o n t été observés seu lem en t au  la b o ra to ire  sous le b in o cu la ire , 
m a is  les p u lsa tio n s  de la  cloche c u tic u la ire  é ta ie n t si fo rte s  et ré g u ­
liè res  q u ’elles ra p p e lle n t ab so lu m en t la  nage. U n m o u v em en t u n  peu  
sem blab le  a  été co n sta té  chez u n e  nouve lle  espèce d ’A c tin a rc tu s  de la  
m êm e s ta tio n . D ès q u e  les a n im a u x  é ta ie n t e x tra its  d u  séd im en t 
coqu illie r, ils  e ffe c tu a ie n t u n  m o u v em en t b ru ta l  « en s a u t de c a rre le t » 
de to u t  le co rps, p o u r  re v e n ir  trè s  v ite  d a n s  le séd im en t. L e  m ouve­
m e n t de nage  de T h o lo a rc tu s  e st u n  c o m p o rtem en t assez p ro ch e  m ais 
4 ’a u tre s  o b se rv a tio n s do iven t ê tre  fa ite s  p o u r  en  t i r e r  des conclusions.
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C lé des gen re s  ou des  g ro up es  d 'e sp èces  
de  la sous-fam ille  des S tyraconyxinae

1. Cuticule avec de longs p ilie rs  épicuticu laires disposés la téra lem en t au tou r
du corps ..............................................................................................................................  2
Cuticule sans longs p ilie rs dans l’épicuticule .....................................................  3

2. G riffes à  tro is  po in tes; clavas p rim aires rondes ou courtes, clavas secon­
daires indistinctes (corps ap la ti dorso-ventralem ent) ........................ Raiarctus
G riffes à  deux pointes et éperon secondaire vestigal ............... Rhom boarctus

3. P ilie rs to ta lem en t absents de la  cuticule double et épaissie, (corps ap la ti
dorso-ven tralem ent); p aras ite  de Leptosynapta  galliennei ........... Tetrakentron
P iliers courts p résents dans l ’épicuticule ..............................................................  4

4. G riffes à quatre  pointes, pédoncule d ig ita l non décrit, corps allongé, 
m ince avec clavas p rim aires en form e de lance et organe sensoriel P4 long.
Form e bathyale  ........................................................................................ Bathyechiniscus
G riffes avec tro is  pointes ou m oins, pédoncule d ig ita l p résen t ...................  5

5. Réduction des clavas p rim aires et secondaires e t des cirres buccaux, 
pédoncules d ig itaux présents dans tous les doigts, griffes à tro is po in tes; 
form e su p ra lito ra le  ..............................................................  S tyraconyx haploceros

et espèces affines
Clavas p rim aires tou jou rs présentes ....................................................................... 6

6. Les tro is  pointes des griffes approxim ativem ent de la  même taille , 
pédoncule des doigts in ternes m an q u an t .............................................................. 7

7. Corps m ince avec ou sans épicuticule élargie, organes des sens pédieux
de ta ille  rédu ite  ou absents su r P2 et P3 ..............................................................  8
Corps typique d’H étérotardigrade, tous les organes des sens pédieux 
p résen ts ................................................................................................................................  10

8. G riffes à deux pointes dirigées selon des p lans d ifférents, clavas p r i­
m aires longues, cirres céphaliques m édians réduits, placoides bien déve­
loppés dans le bulbe ............................................................................................ Angursa
E picuticule externe en form e de cloche ou élargie, placoides rédu its  ou 
m anquan ts .........................................................................................................................  9

9. G riffes à tro is  pointes, l ’éperon 2 très fin , (m âles pouvant avoir des griffes 
sim ples sur les doigts externes), clavas secondaires de grande ta ille
..................................................................................................................................  Tholoarctus
G riffes sim ples à tous les doigts, clavas secondaires non observées 
..................................................................................................................................  Lepoarctus

10. T outes griffes sim ples, cuticule de type  H alechiniscide p rim itif, clavas
p rim aires rondes ou ovoïdes ........................................................................... Pleocola
G riffes à tro is  pointes avec crochets accessoire et secondaire fin s (griffes 
des doigts externes des m âles et des juvén iles avec griffes simples)
...................................................................................................................  S tyraconyx hallasi

et espèces affines

D an s la  f ig u re  4, n o u s  d o n n o n s le sch ém a  d ’u n  a rb re  ph y lo g én iq u e  
des ta x o n s  p o u r  le sq u e ls  la  clé c i-d essu s a  été é tab lie . L es m êm es 
c a ra c tè re s  o n t été u tilisé s  et les p r in c ip a u x  t r a i ts  év o lu tifs  n u m éro té s  
à  p a r t i r  d ’u n  an c ê tre  c o m m u n  h y p o th é tiq u e  (1) à  g riffes  à  q u a tre  
p o in tes , soies senso rie lles à  to u te s  les p a tte s , a s so r tim e n t d ’ap p e n ­
dices cép h a liq u es  com plet (C lava seco n d a ire  p e u t ê tre  in d is tin c te  ou 
ap la tie ), su p p o rts  de s ty le t e t p laco id es  b ien  développés (1 à  l f ) .

E vo lu tio n , so it vers  des g en res  avec s tru c tu re  c u tic u la ire  co n sis­
t a n t  en  de longs p ilie rs  d a n s  l’ép icu ticu le , c ro ch e t s u r  le tu b e  bucca l 
(2 à  2a) avec ou san s  ép e ro n  seco n d a ire  s u r  les g riffes (3), so it v e rs  
u n  g en re  p ré s e n ta n t u n e  ré d u c tio n  de l’a p p a re il buccal, de la  lo n g u eu r 
de to u s  les ap p en d ices  cép h a liq u es, sau f des c lavas seconda ires. Le 
co rps d ev ien t a p la ti d o rso -v e n tra le m en t et la  cu ticu le  ne possède  p lu s  
de p ilie rs , m ais  p ré se n te  u n e  couche g é la tin eu se  p e rm e tta n t  de
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s’acc ro ch er à  l ’h ô te  (4). U n a u tre  s ta d e  (5) e s t re p ré se n té  p a r  u n  
gen re  p eu  co n n u ; B a th y e c h in isc u s  chez leq u e l les g riffe s  o n t q u a tre  
p o in te s  égales, la  tê te  e s t é tirée  la té ra le m e n t com m e en  2a e t 3 avec 
c irre  A et c lav a  b ien  développés. Soies sen so rie lle s  s u r  to u te s  les 
p a tte s . U ne a u tre  te n d a n c e  évo lu tive  s’a ff irm e  (6) p a r  la  ré d u c tio n  de 
to u s  les ap p en d ices  cép h a liq u es, a in s i q u e  d u  c ir re  E  e t des soies 
coxales, m ais  c lavas seco n d a ires  p ré se n te s . A d a p ta tio n  à la  vie su p ra -  
litto ra le .

R hom boarctus

Rajarctus

B a th y e c h in i s c u s

S tyraconyx  
  h ap locero s

Styraconyx
sarg ass i

4 *espèce s  a f f i n e s

 P leocola

Styraconyx
hallasi

+ e s p è c e s  a f f i n e s

 Angursa

■Tholoarctus

io
L epoarctus

■Tetrakentron

Fia. 4
R elations phylogéniques entre les p rincipaux  genres ou groupes d’espèces de la  
fam ille  des Styraconyxinae.

U n n o u v eau  s tad e  e s t a tte in t  (7) p a r  le d éve loppem en t d ’u n  corps 
m in ce  e t allongé, e t la  d isp a r itio n  to ta le  ou  p ro g ress iv e  des soies 
coxales su r  P2 et P3. E n  (8), à  des g riffe s  avec deux  p o in te s  d an s  
des p la n s  d iffé re n ts  s’a jo u te  le c a ra c tè re  rég ressé  du  c ir re  m éd ian  
e t d u  c irre  A. D es c lavas seco n d a ires  p la te s  e t in d is tin c te s  se ra ie n t 
p ré sen te s . L a  c lava  p r im a ire  est de g ra n d e  ta ille ; l ’an u s  possède 
deux  p laq u es  anales.
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U ne év o lu tion  trè s  m arq u é e  est in d iq u ée  en  9 e t 10 p a r  l ’a cq u i­
s itio n  d ’u n e  couche é p ic u tic u la ire  en  fo rm e  de cloche, de c lavas 
seco n d a ires  é la rg ies ; u n  a p p a re il b u cca l avec des s ty le ts  longs et 
flex ib les m a is  san s p laco ides. L es p éd o n cu les  d ig itau x  so n t p ré se n ts  
seu lem en t d an s  les do ig ts e x te rn es  e t les g riffe s  com plexes p eu v en t 
ê tre  sim p lifiées  chez les m âles (9a) ou p ré se n te r  seu lem en t u n  ép ero n  
vestig ia l (10).

L a  ré d u c tio n  des g riffe s  se m a n ife s te  ég a lem en t à  u n  a u tre  stade  
(11) o ù  les griffes so n t à 3 p o in te s  avec c ro ch e ts  accesso ires ou secon­
d a ire s  fins chez les fem elles, m a is  s im p les chez les m âles e t les ju v é ­
n iles, e t en  (12) où ce c a ra c tè re  de g riffe s  s im p les e s t c u rieu sem en t 
associé à  u n e  cu ticu le  de ty p e  H a lech in isco ïd e  p r im itif  e t à  des c lavas 
ro n d e s  ou  ovoïdes.

Le m atérie l v ivan t a pu ê tre  récolté grâce à l ’a im able coopération de la 
S tation  biologique de Roscoff. Nous rem ercions le  Dr. J. Knudsen, Zool. Museum, 
Copenhague pour le m atériel de l ’Expédition B arletts en A tlantique Nord, ainsi 
que les Drs. G. Boucher, A. D inet et M.-H. V ivier pour les spécimens de 
l ’A tlantique E st; les Drs B.C. Coull e t R.P. Higgins pour les échantillons de 
l ’A tlan tique O uest; M.-H. V ivier pour ceux de la  M éditerranée occidentale, et le 
Dr. B. T hom assin pou r les individus de M adagascar; le C.N.E.X.O. (France) pour 
la  partic ipa tion  à la  Campagne « C harcot » 1968 et le Dr. B. Salvat pour avoir 
perm is et facilité  un séjour (J.R.-M.) en Polynésie. Le trav a il (R.M.K.) a été 
financé p a r « The D anish N atu ra l Science Research Council » (subvention 
N° 81-3154).

Sum m ary

A new form type of sem i-benthic A rth ro tard ig rada , description of two genera 
and creation of S tyraconyxinae (subfam . nov.).

Tholoarctus natans  n.g., n. sp. is described from  shelly gravel o ff Roscoff, 
and seems to  be w idely d is tribu ted  chiefly  in  coralline sand. P rom inen t new 
fea tu re  is the enlarged bell-shaped ep icuticula th a t the an im al w as seen to use 
fo r sw im m ing above the sedim ent. Lepoarctus n . g. is erected to  include a very 
sim ilar taxon known from  the deep-sea as Pleocola conifera  Renaud-M ornant, 
1975. Genera phylogenetic in te rre la tionsh ip s are  discussed w ith in  the new sub­
fam ily  Styraconyxinae.
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