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Résumé

Douze espèces d’épibiontes ont été trouvées sur des coquilles vivantes de L itto 
rina obtusata  et de L. mariae, espèces habitant les horizons de mi-marée. 
L'épibionte le plus commun, Elm inius modestus Darwin, Baiane largement natu
ralisée le long des côtes de l ’Europe atlantique, montre une préférence pour les 
Littorines de teinte « froide », du vert au violacé et au noir. Le sexe des hôtes 
paraît sans importance pour l’épibiose animale. On n’a jam ais trouvé deux épi
biontes anim aux d’espèce différente sur une même coquille mais on trouve, assez 
souvent, plusieurs individus de la même espèce, parfois d’âge différent. Elm inius 
est plus fréquent sur L. obtusata  ; Spirorbis pagenstecheri, au contraire, sur 
L. m ariae . P lutôt qu’à une véritable sélection du substratum, ces préférences 
peuvent être attribuées à la  localisation verticale différente des deux Littorines 
dans la zone intertidale. En effet, les épibiontes qui arrivent à coloniser la coquille 
de ces Littorines — m ilieu peu convenable — ne sont que les plus euryèces de 
chaque horizon intertidal, ceux qui « débordent » sur n’importe quel type de 
substratum couv rt d’un p llicul biologiqu , après avoir saturé l s m ill ur s 
niches écologiques, grâce à leur grand potentiel démographique et à leur haute 
adaptabilité physio-écologiqu .

I. - GÉNÉRALITÉS.

La coquille v ivante des L ittorines du groupe obtusata  constitue 
un  su b s tra t peu favorable à la fixation des épibiontes an im aux. Son 
tes t est beaucoup p lus lisse que celui d’au tre s  P rosobranches des 
m êm es niveaux  de m arée, comme les Patelles, les Gibbuta , M onodonta, 
Nucella  ou L itto rin a  littorea  (L.). Il a une form e très arrondie, des 
su tu res trè s  superficielles, un  som m et aplati, une fen te  om bilicale 
nulle : a u ta n t de carac tères qui s’opposent aux tendances « rugo- 
philes » de b ien des larves d ’organism es benth iques fixés. P a r  « rugo- 
philie », Crisp et B arnes (1954) ind iquaien t la tendance des larves, 
prê tes à la m étam orphose , à rechercher avant to u t des endro its ab ri
tés : fentes, tro u s, sillons de rocher ou de to u t au tre  su b s tra t auquel 
ces larves se p ré p a re n t à adhérer.

Il en est d ’ailleu rs de m êm e pour les épibiontes végétaux m acros
copiques. Si, en effet, les Algues m icroscopiques ou encroû tan tes sont 
com m unes su r  L itto rin a  obtusata  et su r L. m ariae , il n ’en est pas
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de m êm e po u r les thalles en lam es ou en touffes des Algues de m i-m arée, 
au  m ilieu desquelles vivent ces L itto rines e t d o n t elles ne n o u rrissen t. 
P o u r la p rem ière catégorie, la C hlorophycée C haetophoracée endo- 
lith ique Tellam ia contorta  B atters est com m une p a rto u t, su rto u t su r 
L. obtusata  dont elle colore en vert vif les phénotypes b lancs e t jau n es  ; 
c’est encore su rto u t su r L. obtusata  que l’on trouve, p a rticu liè rem en t 
en m ilieu calm e et re lativem ent vaseux, une  so rte  d ’en d u it boueux, 
coloré en gris-b leuâtre p a r des Plectonem a  e t d ’au tre s  Cyanophycées 
endo- et épilithiques. Un peu parto u t, l’E ctocarpale  R alfsia  verrucosa  
(Areschong) donne des taches couleur de rouille  à la  région apicale 
de la coquille de ces L ittorines, ainsi q u ’à celle de b ien  d ’au tre s  G asté
ropodes et aux pierres des m êm es n iveaux de m arée (Feldm ann, 1954).

P arm i les Algues m icroscopiques non  en c ro û tan tes , on n e  trouve 
que quelques thalles (de dim ensions fo rcém ent rédu ites, m inuscu les) 
des principales espèces parm i lesquelles h ab iten t les L itto rines. Ce 
son t su rto u t des thalles de F ucus  (il s’agit, sem ble-t-il, p resque to u jo u rs  
de F ucus vesiculosus) po u r L. obtusata  ; tan d is  que p o u r L. m ariae , 
qu i vit typ iquem ent à des niveaux in fé rieu rs  (Sacchi, 1969), on peu t 
tro u v er assez souvent, en p lus des Fucus, des R h o d ym en ia  cfr. palm ata  
(L .). E n  m ilieu relativem ent abrité, les deux espèces son t assez sou
vent couvertes de petites thalles d9E nterom orpha  (Ulvacée) ap p a rten an t 
su rto u t aux groupes, complexes et po lym orphes, d ’E. com pressa  (L .), 
p ra tiq u em en t ubiquiste  en m ilieu in te rtid a l et d ’E. ram ulosa  (Sm ith )- 
E. clathrata  (R oth), aux thalles presque filiform es. E n  revanche, nous 
n ’avons trouvé q u ’un seul exemple de G igartinale à aspect de C hondrus 
crispus  (L.) (Ria de Vigo, été 1967) et u n  seul exem ple aussi avec un  
p e tit th a lle  de P orphyra  cfr. um bilicalis  (L.) (B angiacée), dans une 
sta tion  du P lym outh Sound (été 1965). Il s’ag issait, dans les deux cas, 
de L. m ariae .

2. - LES ÉPIBIONTES ANIMAUX.

La liste des espèces trouvées ju s q u ’à ce jo u r  est la su ivan te  :

CNIDARIA

Hydrozoa
Fam . Sertu lariidae

D ynam ena pum ila  (L.)

BRYOZOA

Gymnolaemata - Cheilostom a 
Fam . E lectrin idae

Electra pilosa  (L.)
Fam . H ippothoidae

Hippothoa hyalina  (L.)

- C tenostom ata 
Fam . F lustre llidae

Flustrella hispida  (F abric ius)
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Fam . A lcyonidiidae
A lcyo n id iu m  h irsu tu m  (Flem ing)

Fam . V esiculariidae
B ow erbankia  gracilis Leidy

ANNELIDA

Polychaeta - Serpulom orpha
Fam . S erpulidae - S.F. Serpulinae 

P om atoceros triqueter  (L.)

- S.F. Spirorbinae 
Spirorb is (D exiospira) pagenstecheri (Q uatrefages)

? S. (Paralaeospira) m alardi (Caullery et Mesnil)

ARTHROPODA

Crustacea - C irripedia
F am . B alanidae

E lm in iu s  m odestus  D arw in 
B alanus perforatus  Brug.

TUNICATA

Ascidiae
F am . B otryllidae

B otry llu s sch lossen  (Pallas)

La d is trib u tio n  géographique de ces épibiontes dans les régions 
où j ’ai étudié les peuplem ents de L ittorines est indiquée p a r le 
tab leau  A. Ce tab leau  précise aussi su r laquelle des deux espèces du 
couple l’épibionte a été trouvé, les jeunes é tan t considérés comme 
une catégorie à p a rt, ca r il n ’est pas tou jou rs possible de les a ttrib u er 
avec ce rtitu d e  à L, obtusata  p lu tô t qu ’à L. m ariae  (Sacchi, 1969).

Il s ’ag it donc d ’une douzaine d ’espèces, tou tes très com m unes sur 
la grève, aux niveaux  habités p a r ces L ittorines. Il m e sem ble peu 
probable que le nom bre d ’épibiontes an im aux m acroscopiques, du 
m oins le long des côtes européennes, soit destiné à augm enter beau
coup au  cours de recherches fu tures, sauf, peut-être, pou r les Spirorbes. 
E n effet, la d é term in a tio n  de Spirorbis (Paralaeospira) m alard i, espèce 
ra re , n ’a pu  ê tre  effectuée avec certitude. D’après les au teu rs  (Nelson- 
Sm ith, 1967 ; L ’H ardy , comm, verb .), S. m alardi est bien l’espèce 
sénestre  la p lus fréquen te  su r des substra ts  v ivants anim aux, tels 
que des carapaces e t des coquilles. Toutefois, su r les F ucus  parm i 
lesquels les L itto rines p o rtan t des Spirorbes sénestres on t été récoltées, 
abondait su rto u t Spirorbis (Laeospira) borealis D audin. M algré la 
rem arq u ab le  spécificité de su b stra t des Spirorbes, quelque évasion est 
peu t-ê tre  possible.

Le golfe peu p rofond  et en p artie  ferm é p a r u n  pont-digue appelé 
« L aguna » des îles Cies, qui borden t à l’ouest la R ia de Vigo, est le 
biotope où l’épibiose à Spirorbes dextres est la p lus fréquen te, chez 
L. obtusata. Les ind iv idus récoltés su r les L itto rines p ara issen t tous 
être des D exiospira pagenstecheri ; m ais la p ra ir ie  à Zostera  m arina
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(L.) qui occupe la plus grande p artie  du fond de la « L aguna », regorge 
litté ra lem en t de Spirorbis (D exiospira) corrugatus  (M ontagu). C’est 
encore une espèce peu fréquente su r les coquilles, ca r elle p ré fère  
n e ttem en t des substra ts  végétaux (d’après N elson-Sm ith cit., la p ra ir ie  
à Zostera  en est l ’un des biotopes les p lus ca rac té ris tiq u es) ; m ais il 
ne sera it pas étonnan t q u ’elle vienne s ’a jo u te r  à la  liste  des épibiontes 
de L. obtusata.

3. - ÉCOLOGIE DES ÉPIBIONTES ET DISTRIBUTION DES LITTORINES.

a) Fréquence de l'épibiose animale sur L. obtusata  et L. marîae (tableaux A  e t B).

Ainsi que le m ontre le tableau B, l ’épibiose an im ale est un  fa it 
peu com m un, m êm e pour les espèces les m oins ra res , su r L. obtusata  
et su r L. mariae, c’est-à-dire pour Spirorbis pagenstecheri e t pou r 
E lm in iu s m odestus. Si on descend au  niveau de chacune des sta tions 
prospectées pendan t ces recherches qui von t de l ’été 1965 à l’été 1968, 
on constate  que deux cas seulem ent o n t donné u n  pourcen tage de 
L itto rines avec épibiontes supérieur à 5 p. 100 du to ta l exam iné ; à 
V illa juàn  de Arosa, en Ria de Arosa, E lm in iu s  et Spirorbis  é ta ien t 
fixés su r 6,2 p. 100 des Littorina  obtusata  adu ltes (été 1967) ; à 
Cabellou, près de Concarneau, E lm in ius  couvrait à lui seul 7,7 p. 100 
des L. obtusata  (été 1966).

Les au tres épibiontes sont v ra im en t ra res. Pom atoceros triqueter  
n ’a été trouvé q u ’une fois (port d ’El Con, à M oaña, en Ria de Vigo, 
en août 1967 : individu de très petite  ta ille  su r L. m ariae). Bower- 
bankia  gracilis ne se fixe su r L. obtusata  q u ’en u n  seul biotope, assez 
spécial d ’ailleurs, la « Laguna » des Cies, décrite  p lus h au t. D ’au tre  
p a r t, elle y é ta it beaucoup plus fréquen te  en 1963 (Sacchi, 1964) q u ’en 
1967, où nous ne l’avons retrouvée que su r une seule L itto rine .

Les deux espèces du couple ne sont d ’a illeu rs pas in téressées p a r 
les épibiontes avec la m ême fréquence. E lm in iu s  m odestus  est p lus 
fréquen t su r L. obtusata ; Spirorbis pagenstecheri p ré fère  L. mariae. 
Ces différences sont statis tiquem en t significatives (tableau B ).

D ynam ena pum ila , tro is B ryozoaires et B otry llu s sch lo ssen  n ’ont 
été trouvés que sur L. mariae.

Ces différences trouven t une explication n a tu re lle  dans la position  
in te rtida le  différente des deux L itto rines (Sacchi, 1969). L. ob tusata  
hab ite  typ iquem ent la zone de m i-m arée, m ais p eu t souvent m onter 
ju s q u ’à l’horizon à F ucus spiralis L. L. m ariae  v it typ iquem en t un 
peu plus bas, a tte in t souvent sa fréquence m axim ale de peuplem ent 
à la lisière supérieure de l’horizon à F ucus serra tus  L. et peu t descendre 
ju sq u ’à la lisière de la zone à L am inaires. Or, si la p lu p a rt des épi
biontes qui nous in téressen t ici v ivent p ra tiq u em en t dans tou te  la 
zone in tertidale , sauf dans ses p arties  les p lus élevées (Lévi, 1955 ; 
N elson-Sm ith, 1967 ; Echalier et P ren a n t, 1951 ; R ullier et Cornet, 
1951 ; R yland, 1965 ; Southw ard et Crisp, 1963 ; T eissier, 1965 ; Mil
lar, 1969), il n ’en est pas m oins vrai que tous p ré fè ren t les p a rtie s  les 
p lus hum ides de cette zone, d ’après une physiologie norm ale chez la



T a b l e a u  A  

Distribution géographique des épibiontes
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p lu p a rt des benthontes sédentaires de la  zone des m arées. A égalité 
d ’orien ta tion  et d ’exposition aux vagues, les p arties  « les p lus hum ides » 
sont généralem ent celles qui se trouven t p lus p rès de la ligne de basse- 
m er de vive eau et celles où la végétation algale est le p lus dense ; 
ce sont p récisém ent les parties préférées de L. m ariae, qu i est à son to u r 
m oins to léran te  pour la survie en m ilieu  sec que L . obtusata  (Sacchi, 
1969, c it.).

Un au tre  facteur joue certainem ent un  rôle dans ce tte  d is trib u tio n  
différentielle des épibiontes, c’est l’inégalité de com portem ent des deux 
L itto rines vis-à-vis de la tu rbulence am biante. L. obtusata  fu it les 
endro its tro p  battu s par les vagues, tan d is  que L. mariae  devient 
ne ttem en t m oins fréquente dans des s ta tio n s  très  abritées ou à ca rac
tères p lus ou m oins d ’estuaire. E lm in ius m odestus  qui, p a rm i les épi
biontes qui nous occupent, est p robab lem ent celui qu i m onte le p lus 
h au t en zone in tertidale  (Houghton et S tubbins, 1963), m o n tre  à son

T a b l e a u  B
Différences dans les fréquences des épibiontes les plus communs entre L ittorina  

obtusata  (L.) et Littorina m ariae , Sacchi et Rast.

A) Elminius modestus Darwin.
L. obtusata L. m ariae p.c. obtusata T o ta l

avec Elminius 320 
sans Elminius 24 428

1 2 0  
14 986

72,73
61,98

UO 
39 414

Xa =  20,00 P <  0,001
Spirorbis (Dexiospira) pagenstecheri (Quatrefages) 
avec Spirorbis 73 119 38,02 
sans Spirorbis 15 153 9 225 62,16

192 
24 378

Xa = 48,00 P <  0,001

to u r une rem arquable électivité p our les end ro its  abrités, ca r ses 
cypris ne peuvent se fixer que là où le m ouvem ent du co u ran t d ’eau 
est faible (Crisp, 1955). Lorsque L. m ariae  se trouve exceptionnelle
m ent dans des conditions de vie qui rap p ellen t celles de L. obtusata  
(Sacchi, 1968), elle présente égalem ent une fo rte  épibiose à E lm in ius.

Les différences dans la d istribu tion  des épibiontes en tre n t donc 
dans le cadre écologique norm al pour chacun . P u isq u e  ces L itto rines 
ne sont pas u n  substra t de choix pour leurs larves et ne co n stitu en t 
q u ’un  su b stra t de nécessité où les larves « déborden t » lo rsq u ’elles 
on t rem pli tou tes les niches écologiques les p lu s convenables (Crisp
et B arnes, 1954), chacune des L itto rines se couvre to u t sim plem ent 
des espèces les plus fréquentes dans son h ab ita t spécifique.

La différence de taille en tre  les deux espèces de L itto rines ne p a ra ît 
pas jo u er un  rôle im portan t. D’abord, ce rta in s épibiontes (no tam m ent 
les Spirorbes et D ynam ena) n ’ont pas besoin d ’une base d ’appu i très  
étendue en surface. Les espèces qui en ex igeraien t le p lus (Bryo
zoaires et B otryllus) son t précisém ent p lus fréquen tes ou m êm e exclu
sives su r L. m ariae, typ iquem ent p lus pe tite  que L. obtusata. Enfin, 
dans le cadre d ’ensemble que mes recherches m e p e rm e tten t d ’étab lir, 
ces différences de taille perdent beaucoup de leu r im portance , pu isque
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les L. obtusata  de Galice sont souvent nettem ent plus petites que les 
L. m ariae  de B retagne (Sacchi et Rastelli, 1966).

L’époque de reproduction des épibiontes et ses possibles in terférences 
avec l ’époque de reproduction  des L ittorines p ara issen t égalem ent ne 
revêtir q u ’une im portance m ineure. P resque tou tes les espèces (voir 
les au teu rs  cités p lus h au t) se reproduisent, de la M anche à la Galice, 
au  cours des dern ie rs  mois de prin tem ps ju sq u ’au début de l’autom ne. 
L itto rina  mariae  a égalem ent une reproduction su rto u t estivale- 
au tom nale  m ais, au cours de toute l’année, on trouve des adultes, 
p rinc ipa lem en t dans les régions les m oins abritées, les p lus riches 
en épibiontes.

Q u an t à L. obtusa ta , elle se reprodu it p ra tiq u em en t sans discon
tin u ité  (Sacchi, 1969 c it.). D’ailleurs, les p lus com m uns des épibiontes 
(Spirorbis pagenstecheri et su rto u t E lm in ius m odestus) se repro
du isen t égalem ent presque sans in terru p tio n  (N elson-Sm ith cit., 
S ou thw ard  et Crisp c it.) . Ce cycle continu constitue, en effet, l’une des 
bases les p lus solides de la hau te  valence écologique de ces « salissures 
m arines », si com m unes partou t.

Cela est v ra i su rto u t pour E lm in ius, la petite  Baiane austra lienne 
qui a envahi avec ta n t  de succès les eaux litto ra les de tou te l’Europe 
a tlan tiq u e  à une vitesse su rp renan te  (B. et H. Barnes, 1968).

b) Ëpibiose et couleur de la coquille (tableau C).

Si on classe les nom breux phénotypes chrom atiques de L. obtusata  
et de L. m ariae  en deux groupes, celui des te in tes « chaudes », jaunes 
à rouges (phénotypes albescens, citrina , aurantia , rubens  et reticulata  
orangés) et celui des tein tes « froides », vertes à b ru n  foncé e t noires 
(phénotypes olivácea, fusca  et reticulata  violacés ou verdâ tres : voir 
Sacchi, 1969), on p eu t évaluer l’im portance de la couleur du test pour 
la fréquence de fixation des épibiontes anim aux.

Le tab leau  C, qui ne prend en considération que les deux épi
biontes les p lus com m uns, m ontre que, si Spirorbis pagenstecheri n ’a 
aucune p référence significative, E lm inius m odestus  tend  au  con tra ire  
à éviter les coquilles de tein te claire. Ces observations ne fon t que 
confirm er celles que j ’avais faites précédem m ent, su r la seule Ria de 
Vigo (Sacchi, 1964).

Il sem ble bien q u ’il s’agisse là d ’une véritab le  préférence pour 
les L itto rines de te in te  « froide » — qui sont d ’ailleurs p lus conform es 
à la cou leur p rédom inan te  des m asses d’Algues im m ergées. En effet, 
la supposition  que j ’avais avancée (Sacchi, 1964 cit.) su r le rôle que 
p o u rra it jo u e r la tendance des phénotypes de tein te  claire à rester 
p lus longtem ps à la surface des Algues exposées en pleine lum ière 
p a r basse m er —  com portem ent qui a reçu p lusieurs confirm ations 
expérim entales au  laborato ire  —  ne p ara ît pas convaincante. Cette 
m icro -d istribu tion  différentielle des phénotypes chrom atiques a lieu 
p en d an t la basse m er et ne sau rait, p a r conséquent, in tére sse r la fixa
tion  des larves, qu i a lieu à h au te  m er ou, en to u t cas, dans des 
conditions écologiques to u t au tres que celle d ’une végétation de Fucus 
très  déshydratée à m arée basse.
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T a b l e a u  C
Différences dans la fréquence des épibiontes les plus communs 

d’après la couleur de la coquille des Littorines.

A) Elminius modestus Darwin.
1) Littorina obtusata (L.)

tein tes 
" c h a u d e s "

te in te s  
"  fro ides "

p .c . te in tes  
" c h a u d e s  " Total

avec Elminius 26 294 8,13 320
sans Elminius 4 432 

Xa = 21,6 
2) Littorina mariae

19 996 18,14 
P <  0,001 
Sacchi et Rast.

24 428

avec Elminius 30 90 25,00 120
sans Elminius 6 030 

Xa = 11,24
8 956 

P <  0,001
40,24 14 986

B) Spirorbis pagenstecheri (Quatrefages)
1) Littorina obtusata (L.) 

avec Spirorbis 9 64 12,33 73
sans Spirorbis 2 857 12 296 18,85 15 153

Xa = 1,80 0,20 > P >  0,10
2) Littorina mariae Sacchi et Rast,

avec Spirorbis 60 60 50,00 120
sans Spirorbis 4 747 4 477 51,46 9 224

Xa = 0,14 P -  0,70

T a b l e a u  D
Différences dans la fréquence des épibiontes les plus communs 

d’après le sexe des Littorines.

A) Elminius modestus Darwin.
1) Littorina obtusata (L.)

m âles fem elles p .c. m âles Total

avec Elminius 106 134 44,17 240
sans Elminius 11 406 12 492 46,93 23 538

Xa = 1,70 P ~  0,20
2) Littorina mariae Sacchi et Rast, 

avec Elminius 42 63 40,00 105
sans Elminius 6 000 6 377 48,48 12 377

Xa = 3,61 P -  0,05
B) Spirorbis (Dexiospira) pagenstecheri (Quatrefages)

1) Littorina obtusata (L.)
avec Spirorbis 40 30 57,14 70
sans Spirorbis 7 145 8 011 47,14 15 156

Xa = 2,79 P ~  0,10
2) Littorina mariae (Sacchi et Rast.) 

avec Spirorbis 40 76 34,48 116
sans Spirorbis 4 309 4 918 46,70 9 227

Xa = 6,57 P -  0,01
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c) Épibiose et sexe des Littorines (tableau D).

Les données du tableau D n ’in téressen t pas toutes les L ittorines 
p o rtan t des épibiontes, car un  petit nom bre d ’en tre  elles n ’ont pas 
été soum ises à la dissection indispensable pour déterm iner le sexe 
des an im aux . Il est néanm oins possible de voir que les données obte
nues n ’au to risen t aucune conclusion générale. P our E lm in ius m odestus, 
on constate , p a rm i les individus p o rtan t les épibiontes, un  excès de 
fem elles, ta n t chez L. obtusata  que chez L. mariae. P o u r Spirorbis 
pagenstecheri, il y  a égalem ent un  excès de femelles chez L. mariae, 
m ais u n  excès de m âles chez L. obtusata.

E n  réalité , p o u r expliquer une préférence des épibiontes pour les 
femelles, on ne peu t penser, ni à une durée plus prolongée de la vie 
dans ce sexe, n i à une stratification préféren tie lle des femelles à 
l ’in té rieu r des Algues, car les résu ltats, su r ce dern ier point, sont 
con trad ic to ires (Sacchi, 1969 cit.). On p o u rra it p lu tô t fa ire  appel à 
une m obilité  re la tivem ent réduite de ce sexe, su rto u t pendan t la 
période de reproduction . D’au tre  part, le fro ttem en t du m âle sur la 
femelle, au  m om ent de la copulation, ne sera it q u ’un fac teu r défavo
rable à la fixation et au  développem ent des épibiontes su r la coquille 
de celle-ci. Le dim orphism e sexuel de taille est, de même, p ra tiquem en t 
négligeable, su rto u t chez L. obtusata.

4. - COMPATIBILITÉ ENTRE ÉPIBIONTES.

a) Au niveau interspécifique. On trouve parfo is des Algues et des
an im aux  fixés su r la m êm e coquille de L ittorine. Cela est su rto u t vrai 
p o u r les Spirorbes, ca r E lm in ius  ne laisse pas beaucoup de place 
libre et les B ryozoaires arriven t vite à couvrir to ta lem ent le test. J ’ai 
a insi trouvé des Spirorbes associées, tan tô t à E nterom orpha, tan tô t à 
de m inuscu les R hodym enia .

Au co n tra ire , je  n ’ai ju sq u ’ici trouvé aucune coquille occupée 
p a r deux espèces différentes d ’épibiontes anim aux.

Il est possible que, même au niveau de n iches écologiques aussi 
m inuscules que des coquilles de L ittorines, on ressente l’influence 
répulsive que, d ’après des recherches récentes (K night-Jones et Moyse, 
1961), les b en thon tes fixés d ’une espèce ém ettra ien t « con tre  » leurs 
possibles com pétiteu rs. Cela serait su rtou t v ra i pour les épibiontes les 
p lus nom breux  des horizons relativem ent bas de la zone de m i-m arée 
où vit typ iq u em en t L. mariae. Q uant aux niveaux les p lus élevés, ou 
bien E lm in iu s  m odestus  y reste seul, ou bien il tend  à y occuper le 
p lus de su rface  possible. En tou t cas, puisque L. obtusata  et L. mariae 
ne rep résen ten t, avec leurs coquilles, q u ’un te rra in  d ’occupation for
tu ite , sim ple accident peu recherché au m ilieu d ’u n  su b s tra t (Algues 
su rto u t) qui est, lui, effectivem ent recherché p a r les larves d ’épibiontes 
se p ré p a ra n t à la fixation et à la m étam orphose, c’est au  niveau de 
foules en tières d ’épibiontes q u ’il fau t m ettre en évidence le rôle de
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la com pétition interspécifique et non p arm i les quelques ind iv idus ou 
les individus isolés q u ’on recueille su r les L itto rines. S’il y a  donc 
v raisem blablem ent une seule espèce d ’épibiontes su r  chaque coquille, 
c’est parce  que cette espèce est p ra tiq u em en t la seule dans l’env ironne
m ent im m édiat des L ittorines.

b) Au niveau intraspécifique. Le tab leau  E  m o n tre  le nom bre m axi
m um  d ’individus trouvés su r des coquilles v ivantes p o u r chaque espèce 
d ’épibiontes.

T a b l e a u  E
Nombre maximum d’épibiontes par coquille (individus ou individus-colonies).

E p i b i o n t e
N a tu re  du  su b stra t pourcentage

(estim e)
d e

recouvrement
m axim al

R é g i o n

L obtusa ta L. m arias

Dynamena pumila 9 col. -  10 Roscoff
Electra pilosa — 1 » 20 »

Hippothoa hyalina — 1 » 20-30 diverses
Flustrella hispida 1 col. 1 » 20-50 »
Alcyonidium hirsutum -- 1 » 30 Concarneau
Bowerbankia gracilis 1 col. — 100 I. Cies
Pomatoceros triqueter — 1 (juv.) < 1 0 Moaña
Spirorbis pagenstecheri 15 18 10-30 I. Cies/Roscoif
Spirorbis sénestres 2 2 < 1 0 P. Bindy/Roscoff
Elminius modestus 13 (juv.) 4 40-80 P. B indy/ diverses
Balanus perforatus 1 (juv.) 1 (juv.) < 1 0 diverses
Botryllus schlossen — 1 col. 20 Roscoff

Il est facile de constater que, pour des espèces de pe tite  taille , ou 
pour des espèces tendan t à couvrir com plètem ent le su b s tra t, le nom bre 
d’individus (ou d ’individus-colonies dans le cas des D ynam ena) n ’est 
p ra tiq u em en t lim ité que p ar les m êm es lois qui rég issent la densité 
des peuplem ents sur to u t au tre  substra t. Si l’on a rriv e  ainsi, po u r les 
E lm in iu s , non seulem ent à un  recouvrem ent com plet, m ais à des m an i
festa tions de croissance irrégulière des ind iv idus tro p  rapprochés, 
com m e on en trouve su r les Algues, les p ierres, d ’au tre s  coquilles, etc., 
il y a, p a r contre , entre des D ynam ena  et des Spirorbes, des d istances 
« vitales » com parables à celles q u ’on trouve p a r exem ple su r des 
F ucus  ou des pierres. Ces distances peuven t être  définitives, se m ain te 
n an t chez l’espèce adulte, ou n ’être que tem pora ires, p e rm e tta n t aux 
jeunes individus une croissance com plète et régulière  ju s q u ’à l’âge 
adulte, lorsque les épibiontes adultes a rriv e ro n t p resque à se toucher, 
com m e chez les Spirorbes (Knight-Jones et Moyse, 1961 c it.).

Il est in téressan t de constater que l’on trouve souvent, pour 
E lm in ius  et Spirorbis, des rep résen tan ts  de générations d ifférentes su r 
la m êm e coquille, c’est-à-dire des adu ltes et des jeunes, ou des néo- 
fixés.

Crisp (1963) a m ontré l’efficacité que l ’arth ro p o d in e  (fraction  
pro téique soluble et therm ostab le de la cu ticu le), su rto u t p rodu ite
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p a r  des ind iv idus de la même espèce, exerce, en favo risan t la fixation 
des larves de Balanes. Des substances d’origine et d ’efficacité analogues, 
ex isten t p robab lem en t aussi chez les Serpuliens e t chez bien d ’au tres 
ben thon tes. A insi s’explique cette sorte de « hom ing » au niveau des 
générations successives qui tend à ram ener les larves dans des m ilieux 
—  voire des m icrom ilieux —  déjà colonisés p a r les adultes de la 
m êm e espèce.

5. - LOCALISATION DES ÉPIBIONTES.

Les L itto rines ne constituent pas un m ilieu a ttra y a n t pour des 
larves rugophiles, n i p a r  leur form e individuelle, ni en ta n t que partie  
d ’un  env ironnem ent (Algues en touffes, rochers) où ex isten t bien 
d ’au tre s  niches qui peuvent satisfaire les exigences du com portem ent 
rugophile.

La fixation des épibiontes su r la coquille ne se fa it pas toutefois 
au  h asa rd  : l’en d ro it précis de leur localisation para ît, en p artie  du 
m oins, rep résen te r u n  effort pour s’écarter le m oins possible des 
p références m icroécologiques vers les sillons, les parties  abritées ou, 
du m oins, les m oins lisses, du test. Cela se voit su rto u t p o u r E lm in ius  
m odestus  qu i est l’une des espèces dont la « rugophilie » a été le m ieux 
é tudiée (Crisp et B arnes, 1954 c it.). P resque to u jo u rs  les E lm inius, 
q uand  ils son t seuls, se fixent, ou bien sur le som m et de la  coquille, 
ou b ien  dans la su tu re  qui sépare le dernier to u r de l’avant-dern ier. 
Le p rem ie r en d ro it est aplati et souvent re la tivem ent peu lisse, à 
cause de la desquam ation  précoce du périostracum . Le second repré
sente le seul « sillon » de quelque im portance su r la coquille des L itto- 
rines du groupe obtusata. Certains E lm in ius  vont égalem ent se fixer, 
m ais trè s  ra rem en t, su r la convexité du dern ier tour, si les zones 
préférées de la coquille sont libres. D’ailleurs cette convexité, dans les 
conditions n a tu re lles , est en quelque sorte « corrigée » p a r sa proxim ité 
du corps de l ’an im al en extension ou du su b stra t, lorsque l’anim al 
est au  repos.

Les Spirorbis  se fixent, égalem ent, dans 50 p. 100 des cas observés 
environ , dans la région apicale de la coquille : celle-ci est d ’ailleurs 
souvent la p a rtie  la p lus saillante au m ilieu des Algues. Mais on peut 
tro u v er des Spirorbes un  peu parto u t, vers la région basale de la 
coquille ou m êm e dans les parties dorsales, en pleine su rface  libre.

Chez les B ryozoaires, on constate une double tendance. P lusieurs 
colonies occupent d ’abord le sillon de la dern ière su tu re . Un assez 
g rand  nom bre de jeunes colonies (60 p. 100 des cas observés) se ram i
fient, au  con tra ire , à p a r tir  du bord in térieur, colum ellaire, du péri- 
stom e. P u isq u e  ce bord  form e un  dièdre aigu avec le corps de l’anim al 
ou avec le su b s tra t, lo rsque celui-ci est im m obile et ré trac té  dans la 
coquille, on peu t accepter cette localisation com m e une preuve supplé
m en ta ire  de rugophilie. M. C arrada, de la Station zoologique de Naples, 
c ro it néanm oins q u ’il p o u rra it s’agir aussi d ’une a ttrac tio n  tropho- 
ch im ique ou d ’un  au tre  type de chim iotactism e, lié au  m étabolism e
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des L ittorines. Chez les Gastéropodes, le con tou r du péristom e est, 
sans doute, la partie  la plus « vivante » de la su rface  ex térieure de la 
coquille.

6. - CONCLUSIONS.

Les coquilles, en général, constituen t à l’é ta t v ivant, u n  bon 
su b stra t p ou r u n  grand nom bre d ’épibiontes an im aux . La « pellicule 
biologique », la couche organique que to u t su b s tra t do it revêtir po u r 
ê tre  colonisé, est déjà prê te  ; les déchets organiques du M ollusque et 
d ’au tres p rodu its  de son m étabolism e, peuvent d irec tem en t serv ir à 
l’a lim entation  des épibiontes ; de plus, la len teu r des déplacem ents des 
Gastéropodes peu t favoriser la n u tritio n  et la d ispersion  des p rodu its  
sexuels po u r bien des benthontes fixés.

Ces avantages sont compensés, chez les L itto rines du groupe 
obtusata, p a r bien des désavantages. Il fa u t d ’abord que les épibiontes 
qui a rriven t à en coloniser le test soient adap tés à la vie in tertid a le , 
to u t com m e leurs hôtes ; q u ’ils se co n ten ten t d ’une surface lim itée 
et sans d iscontinuités appréciables, susceptibles de favoriser la fixation 
(bien des E lm in ius  se détachent n a tu re llem en t des L itto rines lo rsque 
leu r base se dessèche : cette base m em braneuse et m ince est le po in t 
faible des E tm in iu s). Il fau t encore q u ’ils résisten t, soit p a r  leu r 
solidité, soit p a r  leur form e encroû tan te, soit, au  co n tra ire , p a r leur 
souplesse (comme les épibiontes végétaux ou com m e D ynam ena) aux 
déplacem ents des L ittorines au m ilieu d ’une m asse végétale re la tive
m ent raide et très  garnie d ’anfrac tuosités, com m e les F ucus  où elles 
v ivent typiquem ent.

Le nom bre d ’épibiontes est ainsi lim ité, m êm e p o u r les espèces 
à développem ent très rapide, pour lesquelles la durée m oyenne de vie 
des L itto rines du groupe obtusata  —  u n  à deux ans —  sera it p lus que 
suffisan te p our l ’accom plissem ent de leu r cycle biologique. Les épi
biontes de L. obtusata  et de L. mariae  ne sont donc que les p lus 
euryèces parm i les concurren ts possibles dans l’occupation  des subs
tra ts  in te rtid au x  : ceux qui, une fois sa tu rées les n iches écologiques 
les p lus convenables, peuvent v ra im en t déborder « n ’im porte  où » le 
su b s tra t n ’est pas « biologiquem ent p ro p re  », au  sens de Crisp (1963 
cit.).
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Parmi eux, j ’exprime surtout ma gratitude aux botanistes MM. F. Magne, de la 
Faculté des Sciences de Rennes et J. Seoane Cambas, de l ’Instituto de Investiga
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A.J. Southward ; à M1Ie G. Bobin ; à MM. A. Monniot (Muséum), G.C. Carrada 
(Station zoologique de Naples) et J.P. L’Hardy (Station biologique de Roscoff).

Riassunto

Dodici specie di epibionti animali (tab. A) sono stati trovati su conchiglie di 
Littorina obtusata  e di L. mariae viventi. La più comune di esse, E lm inius m odestus 
Darwin, che è un balano largamente naturalizzato sulle coste atlantiche europee, 
mostra una preferenza per i fenotipi di tinta « fredda », dal verde al violaceo ed
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al nero (tab. C). Nessuna conclusione generale si può invece trarre circa eventuali 
differenze tra i sessi delle Litt orine nei riguardi dell’epibiosi (tab. D ). Non si son 
trovati, sulla stessa conchiglia, due epibionti animali di diversa specie ; si possono 
invece trovare più individui della stessa specie, anche di età diverse, nonostante 
la superfìcie lim itata del nicchio (tab. E). Elminius m odestus è più frequente su  
L ittorina  obtusata  ; Spirorbis pagenstecheri su L ittorina mariae (tab. B). Tali 
differenze sono soprattutto legate alla diversa distribuzione batimetrica delle due 
Littorine : infatti, gli epibionti che arrivano a colonizzare le loro conchiglie, 
substrato relativam ente poco conveniente, sono semplicemente i più eurieci di 
ogni singolo livello intertidale, che « straripano » su qualunque substrato coperto 
di pellicola biologica dopo aver colonizzato le nicchie ecologiche migliori, in 
grazia del sovrabbondante numero delle loro larve e dell'elevata valenza ecologica 
complessiva.

Summary

Twelve anim al epibiotic species were found living upon living shells of 
L ittorina  obtusata  (L.) and L. mariae Sacchi and Rast, (see table A).

The commonest of all is Elminius modestus Darwin, a barnacle widespread 
along the Atlantic coasts of Europe. Elminius seems to prefer "dark" coloured 
shells (see table C).

No significant difference can be demonstrated between the sexes of Littorina  
concerning epibiosis (table D).

No living shell was found to support two or more different epibiotic species, 
w hile several individuals of the same species may often be found (table E).

E lm in ius m odestus is more frequent on Littorina ob tu sa ta ; Spirorbis pagenste
cheri, the next species in frequency, is more common on L. mariae (table B). Such 
a difference is probably related mainly to bionomie and bathymetric distribution 
both of periwinkles and fouling species, as the latter only occur among the more 
invasive ones.

Living shells of L. obtusata  and L. mariae do not offer convenient substrata 
for too many marine species: they are small, smooth, globose and lack good niches 
for a “rugophilic" settlement. Consequently, only animals endowed with the 
highest ecological valence can spread from more favourable surrounding substrata 
to L. obtusata  and L. mariae.

This settlem ent takes place by means of the huge number of larvae and the 
great adaptability of juvenile forms : so the twelve epibionts of L. obtusata  and 
L. m ariae  range them selves among the commonest fouling species occurring between 
the tidemarks.
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