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RESUME Le but de ce travail est de préciser I’impact du type de développement, direct ou indi-
rect, d’une espéce sur la grandeur de son aire de répartition. Une révision des données
concernant la durée de vie planctonique et I'importance du cosmopolitisme chez les
annélides polychétes conduit pour les situations examinées 4 montrer que la relation
entre ces deux éléments n’est pas immédiate. Dans le cas d’une seule espéce, ’existence
de populations stériles indique une forte différence entre la répartition des larves et
celle des adultes capables de se reproduire. Lorsqu’un certain nombre d’espéces, voisi-
nes au plan systématique, possédent un type de développement analogue, elles se répar-
tissent dans plusieurs catégories biogéographiques d’importance inégale. L’établisse-
ment de cartes de répartition concernant aussi bien un groupe planctonique qu’un
groupe benthique indique que les unités faunistiques mises en évidence ont une ampli-
tude latitudinale voisine; chaque unité se trouve limitée non par un processus de dissé-
mination mais par une caractéristique physiologique confrontée a un paramétre clima-
tique. L’existence de nombreux facteurs de dissémination secondaires achéve de rom-
pre toute corrélation entre nature du cycle de vie et aire de distribution.

Au plan conceptuel deux exigences sont retenues : d’une part, séparer les conditions de
vie larvaire en province néritique de celles qui prévalent en province océanique; d’autre
part, établir deux modes de dispersion, & I’intérieur de I’aire spécifique et 4 sa frontiére,
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ABSTRACIT Some observations concerning the relationship between reproductive
strategy and distribution area in annelids polychaeta.

The purpose of this paper is to discuss the opinion according to which there is a correla-
tion between reproductive strategy and the dimensions of the specific distributional
area. A revision of data concerning the length of the planktonic phase and the degree of
cosmopolitism for polychaeta fails to indicate any immediate relationship between
these two parameters. When several species of the same family have an analogous
reproductive strategy, they always belong to several biogeographical units of different
spatial range. The biogeographical distribution of a planktonic or a benthic group
shows that faunal units have a similar latitudinal range. A unit is not limited by a dis-
persal process but by a particular value of a climatic parameter. Numerous secondary
dispersal mechanism finally disrupt all correlation between the caracteristics of the life
cycle and the specific distributional area. ‘ )
At the conceptual level, two prerequisites must be kept in mind : on the one hand, con-
ditions of larval life in the neritic province must be separated from those prevailing in
N the oceanic province; and on the other, two dispersal patterns must be established : one
inside the specific area and the other on the periphery.
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INTRODUCTION

Le but de ce travail est de rechercher, dans le cas des

- annélides polychétes, I’influence du type de développe-

ment, direct ou indirect, d’une espéce sur la grandeur
de son aire de répartition. D’une part, la capacité de

dispersion des larves planctoniques explique 1’échelle de

répartition géographique relativement large ainsi que la
possibilité d’un flux génique, faible mais régulier, entre
populations éloignées (Thorson, 1961; Mileikovski,

1971; Scheltema, 1971; 1974 a). D’autre part, le déve- -

loppement direct demeure lié au caractére endémique
de la distribution et Clarke (1979) en utilisant les tra-
vaux de Dell (1972), peut écrire au sujet des espéces
antarctiques « The high incidence of brooding and or
viviparity will result in low dispersal rates and thus the

high degree of endemism characteristic of the Antarctic

marine fauna ». Cette association entre stade larvaire
planctonique et cosmopolitisme, développement direct
et endémisme n’est sans doute pas générale. Certains
auteurs, pour des espéces 3 capacité de dispersion
importante, n’hésitent pas i envisager des unités bio-
géographiques relativement réduites (Glover, 1961;
Furnestin, 1979). Ce dernier auteur pose parfaitement
le probléme : « to speak of zoogeography in connec-
tion with plankton may seem odd. Is it possible that its
components notwithstanding their floating character
and in spite of the fact that they belong to a moving
world, have a characteristic distribution, especially in
an almost isolated, relatively small area as in the Medi-
terranean? We shall see that the answer to this question
can be positive » (1979, p. 191). Ces deux courants de
pensées qui apparaissent divergents obligent a ’analyse
des facteurs qui contrdlent I’aire de répartition. Cette
aire est limitée en latitude par une premiére catégorie de
facteurs dont la température constitue le plus important
(Hutchins, 1947; Hedgpeth, 1957), mais une espéce
déterminée n’est pas uniformément présente a ’inté-
rieur de cette limite : d’autres facteurs agissent pour
I’éliminer, tels que la nature du sédiment, la profon-
deur, les variations saisonniéres de la température.

L’impact des facteurs de dispersion peut agir vers
I’extérieur en tendant a augmenter I’aire spécifique, ou
a Pintérieur en permettant 1’utilisation rapide de zones
rendues nouvellement disponibles. C’est le premier
point seulement qui est envisagé ici, en cherchant dans
la mesure du possible & distinguer entre la formation ou
la modification de cette limite et son état & un instant
précis de son histoire. '

Notre travail essaie de montrer, pour les espéces de la
province néritique, qu’il n’y a pas de relation directe
entre la stratégie de reproduction d’une espéce et la
grandeur de son aire géographique, le caractére endé-
mique ou cosmopolite d’une espéce obéissant a des fac-
teurs autres que ceux qui caractérisent une ontogéneése.

L’importance d’une aire donnée 4 un moment particu-
lier dépend du degré de résistance de ’espéce a un éven-
tail de valeurs du milieu naturel. La dissémination par
larves est certes importante pour éviter un arrét de
transfert génétique, mais il faut aussi tenir compte de

tous les autres moyens de transfert. Dans ces condi-
tions, tant pour le maintien d’une aire stable que pour
son accroissement, la capacité de dispersion des larves
planctoniques semble exercer un faible effet différentiel
par rapport a ce qui a lieu dans le cas d’un cycle de vie
holobenthique.

REVISION DE QUELQUES DONNEES DE BASE

Pour tenter de préciser le role du type de développe-
ment sur I'importance de la distribution, il est néces-
saire d’examiner les deux facteurs en cause : la phase de
dissémination et le degré de cosmopolitisme.

Durée de vie des larves planctoniques

Scheltema (1971) a bien montré que pour beaucoup
d’annélides et autres invertébrés, la durée de vie lar-
vaire en Atlantique est compatible avec le temps néces-
saire a une traversée océanique calculée d’aprés les don-
nées courantologiques. Cette durée de vie larvaire est
obtenue a partir d’observations au laboratoire relative-
ment peu nombreuses pour ce qui concerne les Annélides
(Allen, Nelson, 1910; Cazaux, 1970; 1981; Wilson,
1968). Les données acquises en milieu naturel sont
encore moins nombreuses et la rareté de tels renseigne-
ments mérite un développement détaillé.

Chez Mesochaetopterus 4 Nosy-Bé, Madagascar
(Bhaud, 1971), la ponte des adultes a lieu de septembre
a mars. L’établissement de séries de diagrammes de fré-
quence des tailles permet d’estimer la durée de vie lar-
vaire 3 moins de 6 semaines.

Pour Harmothoe sarsi en Baltique septentrionale, Sar-
vala (1971) observe une succession de pontes, et conclut
que la durée de vie planctonique entre la trochophore et
la métatrochophore est en moyenne supérieure a
1 mois. En baie de Kiel, le développement de H. sarsi
semble plus rapide; entre le trochophore et le premier
stade benthique métamorphosé, il s’écoule seulement
une douzaine de jours (Korn, 1958).

Sur les cotes belges, Daro et Polk (1973) observent que
la croissance de Polydora ciliata durant la phase planc-
tonique est remarquablement rapide. Deux semaines
s’écoulent entre le pic de libération des larves qui se
produit dans la seconde moitié d’avril, et le moment du
maximum de fixation durant la premiére moitié de mai.

En baie de Delaware, la succession des stades de déve-
loppement de Sabellaria vulgaris indique que la durée
de vie planctonique est d’environ 1 mois (Curtis, 1978).

Les valeurs acquises en milieu naturel sont des valeurs
modales, et il existe par conséquent des valeurs plus
fortes, méme sous conditions naturelles. De plus, il
peut y avoir continuité de ces valeurs avec celles obte-
nues au laboratoire. Il est méme nécessaire de tenir
compte de la zone climatique d’observation qui modifie
sensiblement la durée de vie larvaire, faussant ainsi
d’éventuelles comparaisons. Le rappel de tels chiffres
obtenus en milieu naturel n’a pas pour but de douter de
la possibilité d’une longue vie planctonique. Il permet
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d’avancer que lorsque les larves quittent la province
néritique, leur chance de métamorphose est retardée;
elles deviennent des larves prolongées et leurs condi-
tions de vie sont bien différentes. Pour ce qui est des
données acquises en laboratoire, elles correspondent a
des conditions précises et de ce point de vue gardent
leur valeur. Cependant, un minimum de rigueur nous
conduit & penser qu’il est préférable de laisser de coté
les acquisitions de laboratoire, plutdt que de les utiliser
pour corroborer I’existence d’une longue vie planctoni-
que observée dans des conditions bien différentes.
Nous préférons proposer un schéma qui distingue net-
tement les conditions de vie larvaire en province nériti-
que de celles qui prévalent a I’extérieur de cette pro-
vince; ainsi D’existence réelle de larves « prolongées »
n’est pas affectée et les données de vie larvaire acquises
en milieu naturel gardent leur entiére signification. 11
reste cependant & s’assurer d’une derniére condition

pour que le transfert soit effectif : ¢’est, aprés localisa- -

tion de I’origine et de ’arrivée des larves, la possibilité
de la métamorphose au terme de la phase planctonique.
Sur ce point, il ne semble pas possible d’établir, au
moins en ce qui concerne les polychétes, une conclusion
objective : tout échec de la métamorphose de larves
péchées en province océanique peut en effet €tre inter-
prété en faisant appel 4 des conditions expérimentales
non idéales. Il est simplement utile de préciser les points
suivants :

— la spécificité temporelle d’une réponse & un agent
est généralement bien reconnue au cours du développe-
ment (Wessells, 1982) et la nature du substrat constitue
le plus souvent I’inducteur externe (Scheltema, 1974 b);

— pour s’assurer de la permanence des possibilités de
métamorphose, une étude comparée fondée sur I’obser-
vation de larves prises au méme stade morphologique et
soumises aux mémes conditions expérimentales, récol-
tées d’une part en province néritique, d’autre part en
province océanique, est nécessaire.

Degré réel de cosmopolitisme

Le deuxi¢me point sur lequel il est nécessaire de revenir
concerne I’ampleur traditionnellement admise de la dis-
tribution des annélides polychétes, qui apparait dans
beaucoup de cas surestimée. Quatre types d’observa-
tions sont avancés. Le premier repose sur la morpholo-
gie des adultes. Ainsi Gitay (1969), aprés la révision du
genre Spiochaetopterus, établit I’existence de 4 espéces
allopatriques dont les aires de répartition sont relative-
ment réduites, malgré la forte probabilité d’existence
d’une phase planctonique dans le cycle de vie de cha-
cune des espéces.

Le statut de Magelona papillicornis mérite d’étre rap-
pelé. En 1858, F. Muller décrit des cdtes méridionales
du Brésil des individus qui appartiennent au genre
Magelona. Mc Intosh (1877) transfére la dénomination
Magelona sur des animaux précédemment décrits par
Johnston (1965) sous le nom de Maea mirabilis. Ainsi le
nom originellement proposé pour une polychéte brési-
lienne devient associé i une espéce européenne, et
méme une espéce 3 distribution quasi mondiale (Afri-
que occidentale, Afrique du Sud, Europe septentrio-

nale, Méditerranée, Atlantique Nord, Pacifique,
Nouvelle-Zélande, Inde, Madagascar...). Une étude sur
le site de Muller permet a Jones (1977) de créer un
néotype de M. papillicornis. Les nombreuses descrip-
tions européennes se retrouvent donc sans dénomina-
tion valable, mais puisqu’elles correspondent a celles de
Mc Intosh (1978; 1915), il semble raisonnable de les
considérer comme appartenant a ’espéce Maea mirabi-
lis (Johnston). Ainsi par une analyse morphologique
poussée, une espéce dite 4 large distribution voit son
aire de répartition se restreindre, et bien que possédant
un cycle de vie benthoplanctonique a longue durée lar-
vaire, elle n’occupe pas les deux rives de I’ Atlantique.

Bellan (1977), Clark (1977) montrent les inconvénients
et, dans certains cas les erreurs, liés aux déterminations
exclusivement fondées sur des caractéres morphologi-
ques et, corrélativement, des considérations autres que
morphologiques aménent des révisions taxonomiques
importantes : dans le genre Abarenicola (Healy, Wells,
1959), le genre Nerine (Bellan, Lagardére, 1971), la
famille des Dorvilleidae (Jumars, 1974).

La seconde série d’observations concerne la morpholo-
gie et la biologie larvaires. La morphologie larvaire est
rarement utilisée dans les diagnoses systématiques.
Jagersten (1972) souligne cependant I’importance des
stades larvaires en taxonomie, Grice a I’étude du déve-
loppement larvaire, Hannerz (1956) montre que
Microspio atlantica doit étre définitivement considérée
comme une espéce indépendante de Microspio meczni-
kovianus. La différence repose sur la présence de soies
encapuchonnées ventrales apparaissant au 9¢ sétigére
Mdans le premier cas, alors qu’elles apparaissent au
11¢ sétigére dans le second. En outre, des caractéres
pigmentaires ainsi que des propriétés écologiques telles
que I’époque de présence larvaire dans le plancton, con-
firment cette différence.

Les données physiologiques ont aussi leur importance,
et bien que Fauvel (1959) constate qu’il n’existe pas
pour les polychétes des « provinces géographiques tran-
chées ainsi qu’on en connait pour les mollusques et les
échinodermes », les périodes de reproduction, et plus
précisément les périodes de présence larvaire permet-
tent d’effectuer des classements géographiques. Ainsi
en s’appuyant sur le gradient de température s’étalant
de la Scandinavie méridionale (Gullmar Fjord, Ore-
sund) a la Méditerranée occidentale (Golfe du Lion) et
les époques de reproduction, il est possible de mettre en
évidence trois groupes d’espéces (Bhaud, 1972).

Enfin la confrontation des données biogéographiques
et écologiques est d’une aide considérable. De nom-
breux auteurs ont déja mis en évidence le rapport étroit
existant entre biogéographie et écologie (Mc Arthur,
Wilson, 1963). Ce concept s’applique aux Annélides
polychétes comme 1’a précisé Laubier (1966, p. 242) :
« il semble que le matériel annélidien puisse se soumet-
tre 4 une véritable spéciation ayant pour origine des cri-
téres écologiques ou biogéographiques, ce qui revient
au méme A une échelle différente ». Dans la famille des
Opheliidae, Fauvel (1927) précise la distribution géo-
graphique d’Ammotrypane aulogaster : Mers Arcti-
ques, Manche, Mer du Nord (c6te belge), Atlantique
(cote d’Irlande, Belle-le). Selon Pérés (1959) une telle
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distribution montre que cette espéce « d’affinité tempé-
rée froide, doit étre en Méditerranée exclusivement pro-
fonde ». Or Rullier (1972) la signale en Nouvelle-
Calédonie. Alors se fait jour une opposition marquée
entre ampleur de la distribution géographique et la
répartition bathymétrique dans une zone localisée telle
que la Méditerranée occidentale. En admettant que les
caractéres biogéographiques de I’espéce reflétent étroi-
tement les caractéres écologiques, il est permis de con-
clure que les individus de Nouvelle-Calédonie recou-
vrent des propriétés biologiques différentes et justifient
leur appartenance, sinon a une nouvelle espéce, du
moins a une sous-espéce.

De ces différentes observations, il apparait nettement
que le cosmopolitisme de beaucoup d’espéces d’annéli-
des polychétes est moins prononcé qu’il n’était possible
de le prévoir d’aprés ’analyse des listes faunistiques.
Mais méme si aire de répartition de certaines espéces
se trouve réduite par une étude systématique approfon-
die, la question initiale demeure : le transfert de maté-
riel génétique rendant compte de la progression des
aires de répartition ou de leur état a un moment précis,
est-il particuliérement favorisé par l’existence d’une
longue phase larvaire planctonique?

ANALYSE DE QUELQUES EXEMPLES

Il est possible de tester I’hypothése du réle important
attribué aux larves a vie planctonique longue par rap-
port & un développement direct dans ’explication du
cosmopolitisme des espéces, d’une part en recherchant
s’il existe toujours une correspondance entre la capacité
de dispersion des larves et ’extension des adultes,
d’autre part, en comparant la répartition d’espéces dif-
férant par leur stratégie de reproduction.

Mileikovski (1961) étudie la distribution des larves et
des adultes de I’espéce Euphrosyne borealis, en Mer de
Norveége. Les populations adultes, par 700 a 800 m de
profondeur et au-deld, ne peuvent se reproduire pour
des causes diverses; elles proviennent de I’arrivée régu-
liére de larves planctoniques dont I’origine est située sur
le plateau continental.

La limite climatique latitudinale peut étre retrouvée
sous la forme d’une limite bathymétrique saisonniére.
Ainsi la répartition verticale de Terebellides stroemi est
examinée au cours des saisons dans le secteur du Golfe
du Lion (Bhaud er al., 1978). Quatre niveaux sont
explorés : A, B, C et D classés selon la profondeur
croissante. Différents arguments indiquent que la limite
bathymétrique supérieure dépend des variations saison-
niéres de température. Pour les niveaux A, B et C, le
rapport entre le nombre d’individus comptés aprés et
avant la ponte est particuliérement élevé, mais en D
cette valeur, tout en étant deux fois plus faible qu’en B
et C, se trouve proche de celle observée en des zones
voisines (Duchéne, 1977) ou trés éloignées (Curtis,
1977), pour lesquelles la dynamique numérique est bien
connue. La valeur la plus forte en B et C du coefficient
de recrutement semble étre en relation non avec une
fécondité différente et particuliérement élevée mais
avec une présence saisonniére d’individus venant d’un

niveau plus profond. Ils ne supportent pas la tempéra-
ture estivale et ont disparu 4 ’automne. Ainsi la fron-
tiére biogéographique ici transposée sur I’axe bathymé-
trique, entraine au cours de ses fluctuations spatiales se
produisant a une échelle inférieure a I’année, une fluc-
tuation périodique dans la répartition d’espéces ne dis-
posant pas de stade larvaire de dissémination.

Des observations analogues peuvent étre poursuivies en
confrontant au sein d’un groupe systématique précis, le
type de répartition et la capacité de dispersion & chaque
génération,

Ainsi Holthe (1973) établit pour les polychétes un clas-
sement biogéographique, dans lequel sur 14 espéces du
groupe « réellement cosmopolite », deux seulement
possédent au cours de leur cycle de vie, une phase lar-
vaire planctonique d’une durée appréciable, et pas plus
de 3, une phase trés courte. Il apparait (tableau 1) que
des espéces A cycle de vie holobenthique (Terebellides
stroemi, Thelepus cincinnatus...) peuvent avoir une
répartition géographique aussi importante que des
espéces a cycle de vie benthoplanctonique (Owenia fusi-
formis).

D’autres données empruntées au méme auteur (Holte,
1978) permettent d’obtenir un résultat analogue lorsque
deux familles a cycle de vie différent sont comparées. 11
s’agit des Terebellidae et des Amphictenidae, les repré-
sentants de la premiére famille étant les seuls & bénéfi-
cier d’un développement direct, mis a part L. conchi-
lega. Aprés avoir défini une série de types de distribu-
tion géographique, ’auteur répartit dans chacun de ces
types les représentants de ces deux familles, et il appa-
rait que la distribution géographique n’est pas homo-
géne d’une famille & I’autre. En d’autres termes, méme
lorsque plusieurs espéces possédent un méme type de
développement, elles se répartissent au sein de plusieurs
catégories biogéographiques (tableau 2).

De fagon plus précise, la comparaison a I'intérieur des
Terebellidae, de deux espéces a trés large répartition :
L. conchilega et Eupolymnia nebulosa, entraine une
interrogation certaine sur le rdle de la phase larvaire

Tableau 1

Nature du cycle de vie des espéces d’annélides polychétes du groupe
« cosmopolite ». 11 apparait nettement que tous les types de dévelop-
pement se retrouvent dans ce groupe. La liste des espéces est emprun-
tée & Holthe (1973).

Type of reproductive strategy for cosmopolitan species. It clearly
appears that all strategies are represented in this group (listed species
from Holthe, 1973).

Phase larvaire planctonique
— nettement développée +
— courte -
— absente 0

Espeéces
réellement
cosmopolites

Typosyllis cornuta

T. armillaris

Nereis pelagica
Nothria (onuphis) conchylega
Scoloplos armiger
Cirratulus cirratus
Chaetozone setosa
Flabelligera affinis
Scalibregma inflatum
Notomastus latericeus
Maldane sarsi
Owenia fusiformis
Thelepus cincinnatus
Terebellides stroemi
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Tableau 2

Nombre d’espéces par unité biogéographique pour deux familles dont
les représentants ont un cycle de vie différent. Données de base
d’aprés Holthe (1978).

Number of species in each biogeographical unit for two families,

representatives of which have different reproductive strategies (basic
data from Holthe, 1978).

Amphictenidae Terebellidae
(cycle de vie (cycle de vie
bentho-planctonique) holobenthique)

Unité biogéographique N Unité biogéographique N
atlantique boréale 2 atlantique boréale 8
amphiboréale arctique 2 boréo-arctique 5
amphiboréale 2 amphiboréale arctique 18
amphiboréale 6
arctique i

planctonique de L. conchilega dans la constitution de
son aire de répartition.

Lors de DP’établissement de cartes biogéographiques
concernant aussi bien un groupe benthique qu’un
groupe planctonique, les unités faunistiques sont paral-
l¢les et de plus ont une amplitude latitudinale assez voi-
sine, ce qui montre que chaque unité est limitée non par
un processus de dissémination, mais par un processus
physiologique. Pour les annélides polychétes benthi-
ques les époques de reproduction observées sur un gra-
dient latitudinal relativement court, permettent de met-
tre en évidence trois groupes (Bhaud, 1972) : un groupe
boréal avec une époque de reproduction hivernale pour
la Scandinavie; un groupe tempéré dont 1’époque de
reproduction peut étre hivernale ou estivale selon le lieu
d’observation; un groupe subtropical dont I’époque de
reproduction est estivale pour la Méditerranée. Il est
certain qu’une étude plus fine, en différenciant par
exemple reproduction hivernale et printaniére, ou prin-
taniére et estivale, aboutirait 4 un nombre plus élevé de
groupes. De méme, Sveshnikov (1959) établit pour la
faune annélidienne de la Mer Blanche un certain nom-
bre de catégories biogéographiques. Il est & remarquer
que T. stroemi (cosmopolite) n’a pas de phase de dissé-
mination larvaire; Harmothoe imbricata, Nerine
Jfoliosa, Spiochaetopterus filicornis en possédent une,
mais n’ont qu’une extension arctique boréale.

Enfin, un bref sondage parmi les espéces holoplancto-
niques met en évidence une répartition géographique
éloignée du cosmopolitisme intégral (Day, 1967). Ainsi
dans la sous-famille des Lopadorhynchinae, L. kroni
est présente dans toutes les mers chaudes et tempérées,
tandis que L. henseni est récoltée dans I’ Atlantique cen-
tral et septentrional; enfin, L. appendiculatus est une
espéce de I’Atlantique septentrional. Pour le genre
Tomopteris la diversité biogéographique est aussi mar-
quée : T. carpenteri est récoltée dans les régions suban-
tarctique et antarctique, mais 7. planktonis dans
I’ Atlantique Nord jusqu’a I’ Antarctique et dans la zone
sub-arctique du Pacifique Nord.

Ces exemples constituent autant de démonstrations du
role limité d’un stade de dispersion pour rendre compte
de ’aire spécifique. IIs peuvent certainement étre multi-
pliés en dehors du groupe des polychétes.

Nous nous limitons au signalement des travaux de Allee
(1923), Wells et Gray (1960), Blacker (1957), Wiebe et

Boyd (1978 a et b). Dans les deux premiéres références
c’est a I’échelle d’une génération que se produit une dis-
parité marquée de répartition entre larves et adultes. Le
troisiéme exemple met en évidence, sur quelques géné-
rations, une modification géographique de la limite de
répartition d’espéces a la suite de variations hydrologi-
ques, Enfin, le quatriéme exemple concerne une espéce
holoplanctonique dont I’aire de répartition est limitée
par rapport a ses capacités de dissémination.

Inversement, Amoureux (1977) montre que Ophelia
bicornis Savigny et O. radiata (delle Chiaje) représen-
tent des phénotypes d’une seule espéce, pouvant &tre
rencontrée en une méme station malgré le type de déve-
loppement passant par une phase larvaire planctonique
(Wilson, 1948). En dehors des annélides, Kraeuter
(1974) montre que pour une espéce a larves planctoni-
ques les possibilités de dissémination du stade larvaire
ne sont pas suffisantes pour expliquer de fagon satisfai-
sante I’extension de [’aire de présence.

Il semble difficile en conséquence de généraliser le role
d’une phase larvaire de dissémination sur la dimension
a un moment donné ou l’agrandissement de Paire de
répartition.

LES FACTEURS LIMITANT UNE AIRE DE

REPARTITION

Si la durée de la phase de dissémination n’explique pas
directement la formation de I’aire de répartition d’une
espéce et son extension éventuelle, il est nécessaire de
rechercher d’autres facteurs plus efficaces.

Remarquons tout d’abord que ce n’est pas uniquement
la phase larvaire qui est véhiculée par les courants, et la
distribution cosmopolite de certaines especes peut
s’expliquer par la possibilité que possédent les adultes
sédentaires de quitter leur tube et de mener momenta-
nément une vie libre; ¢’est le cas pour de nombreux
annélides de la famille des Sabellidae. En outre des ani-
maux sans phase planctonique, possédant des stades
benthiques lents & devenir endobenthiques, peuvent au
moins en province néritique, étre transportés par les
courants, Le rOle des herbiers dérivants est aussi a
signaler (Averintzev, 1980). L’utilisation d’un engin de
prélévement adéquat permet de récolter a proximité du
fond, mais en pleine eau, des invidus adultes ou juvéni-
les appartenant aussi bien a des espéces holobenthiques
que benthoplanctoniques (Bhaud e al., 1981). Ajou-
tons que les migrations nycthémérales, qui a I’aube ou
au crépuscule aménent certains adultes a quitter les
fonds et par conséquent & mener une vie planctonique
ou nectonique, constituent une source efficace de dis-
persion. Il en est de méme pour les migrations liées 4 la
reproduction. Certes, personne ne nie I’existence de ces
facteurs secondaires de dissémination, mais leur pré-
sence qui est constante et non saisonniére diminue
d’autant 'importance relative de la dissémination par
larves planctoniques. '

Ensuite une précision s’impose : fort peu d’espéces sont
strictement panmictiques, c’est-a-dire formées d’une
seule population mendélienne dans laquelle les chances
d’union de deux individus quelconques sont égales. Il y
a certes une relation entre 'aire de dissémination d’une
espéce 4 I’échelle de la génération, que ce soit par larves
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. ou par un autre stade du cycle de vie, et la zone de pan-

mixie. Mais rien n’indique qu’il y ait correspondance
entre cette derniére et Vaire de répartition spécifique.
En d’autres termes, il ne faut pas chercher & rendre
compte de ’aire de répartition spécifique par un moyen
de dissémination a P’échelle de cette aire. Au contraire,
une espéce peut se maintenir a I’état polytypique, c’est-
a-dire constitué¢ d’un essaim de races, de populations
mendéliennes aux pools géniques plus ou moins diversi-
fiés. Il est en effet nécessaire de rappeler I’existence des
phénoménes de régulation du génome, phénomeénes
certainement encore mal connus dans leur mécanisme
mais bien réels (Mayr, 1974). Compte tenu de ces systé-
mes de régulation épigénétique et homéostasique, toute
corrélation entre les facteurs de brassage des genes, en
fait les stades de dispersion, et I'importance spatiale de
la répartition spécifique a des chances de ne pouvoir
apparaitre. C’est sans doute dans cette voie qu’il faut
rechercher I’explication de I’existence d’aires de réparti-
tion de grande dimension, alors que les cycles de vie des
espéces comparées sont bien différents. Ainsi chez les
polychétes de la famille des Terebellidae, certaines
espéces n’ont pas de phase de dissémination impor-
tante : 7. stroemi, Thelepus setosus, Polymnia nebu-
losa (Duchéne, 1979). En revanche, Lanice conchilega,
tout en bénéficiant d’une phase larvaire d’une soixan-
taine de jours (Heimler, 1981) n’a pas une aire de répar-
tition sensiblement plus grande. Méme si des études
systématiques a venir réduisaient éventuellement les
aires spécifiques de répartition, le probléme demeure-
rait : la phase de dispersion a I’échelle individuelle ne
rend pas aisément compte de ’aire de répartition. Les
possibilités de mobilité ne sont vraisemblablement pas
essentielles a la limitation d’une aire dans la mesure ot
la répartition d’une espéce observée a4 un moment
donné n’est pas une affaire de dispersion lors d’une
phase ou d’une autre de son cycle de vie, Les exemples
cités antérieurement et d’autres (Hesse er a/., 1951;
Cabioch et al., 1977) permettent de concevoir 1’exis-
tence d’une aire de répartition limitée localement, pour
une espéce a cycle de vie benthoplanctonique, si 'un
des stades de ’ontogénése est soumis a des conditions
de vie strictes, c’est-a-dire si I’espéce apparait sténoéce.
A un moment précis d’observation, ’aire de répartition
de Pespéce est le résultat de la confrontation entre fac-
teurs saisonniers et divers stades de développement
caractérisés chacun par des états physiologiques précis.
Cette confrontation, qui se produit sur une échelle de
temps considérable, a pour résultat certaines caractéris-
tiques écologiques dont la distribution actuelle.
L’important est de voir que chacun des stades de déve-
loppement est susceptible de limiter la distribution de
I’espéce. L’endémisme est lié 4 une sténotopie plus qu’a
un développement direct; de méme le cosmopolitisme
refléte une eurytopie prononcée.

A titre d’exemple, dans la famille des Chaetopteridae,
I’espéce Chaetopterus variopedatus témoigne d’un fort
degré de cosmopolitisme. Hartmann (1959) ne regroupe
pas moins de 24 espéces sous la dénomination précé-
dente, et Scheltema (1974 a) justifie un tel regroupe-
ment par ’argument morphologique des systématiciens
et I’existence d’une phase de vie planctonique particu-

liérement longue, favorable au mélange de populations
géographiquement éloignées, réduisant par conséquent
toute discontinuité génétique. D’autres facteurs sont

 cependant nécessaires pour rendre compte d’une telle

répartition et doivent &tre classés en position hiérarchi-
que supérieure : c’est en particulier la capacité de
I’espéce a répondre 4 un large éventail de conditions de
vie, ¢’est-a-dire son caractére euryéce, Certes beaucoup
de données physiologiques manquent, mais plusieurs
€léments du large spectre des conditions du milieu natu-
rel compatibles avec le maintien de I’espéce peuvent
étre retenus. Vis-a-vis du substrat, C. variopedatus est
rencontrée par dragages cOtiers sur fonds de sable ou de
vase, le tube enfoncé dans le sable mélangé de gravier
(Fauvel, 1927, p. 79), ou parmi « les Roches couvertes
d’algues, d’herbiers & Posidonies, vases et sables
cotiers..., dans les blocs coralligenes..., vase cotiere...,
dans les blocs 4 Microcosmes » (Laubier, Paris, 1962).
Quant a la profondeur, I’espéce est signalée 4 basse mer
et par dragages cOtiers (Fauvel, 1927), dans les fonds
détritiques circalittoraux (Bellan, 1964) et I’étage
bathyal (Carpine, 1970). En outre, sa distribution est
reconnue comme cosmopolite (Fauvel, 1927), et Day
(1967) précise « cosmopolitan apart from the Arctic
and Antarctic ». L’époque de récolte larvaire peut aussi
&tre signalée entre février et novembre A& Banyuls
(Bhaud, 1966). Elle est quasi permanente 4 Arcachon
avec cependant des pics prononcés (Cazaux, 1970).

Enfin, elle se place en hiver (janvier-février) et en été

(juillet-ao(t) a Naples (Lo Bianco, 1899).

Mais inversement il est possible de citer des espéces
dont le stade larvaire est de longue durée bien que la
zone de vie des adultes soit limitée en latitude ou en
profondeur. L’exemple d’Euphrosyne borealis met en
évidence une population de base restreinte au plateau
continental et particuliérement a 1’étage sublittoral
(Mileikovski, 1961).

Tout modéle a des implications et ce qui vient d’étre
dit, de méme que les observations citées ne peuvent se
comprendre qu’en admettant une aire au moins grossie-
rement constituée et deux types de dispersion. L’un se
réalise A intérieur de 1’aire géographique spécifique et
I'autre a sa frontiére. Cette distinction semble particu-
liérement importante au vu de ses conséquences heuris-
tiques : les deux types de limites sont de nature bien dif-
férente mais il n’est pas toujours aisé de les séparer.
Ainsi I’observation dans le passé d’une modification de
répartition géographique doit-elle &tre mise en rapport
avec la conquéte d’une aire spécifique encore inache-
vée, ou avec la variation spatiale des facteurs limitant
I’aire de répartition? Dans le premier cas, le stade lar-
vaire planctonique est particuliérement efficace et dans
le second, tous‘les types de développement sont équiva-
lents. Cette distinction permet en outre de rendre
compte de la diversité des points de vue qui peuvent se
regrouper en deux tendances : la premiére est le fait de
biogéographes intéressés principalement par la disper-
sion des espéces 4 ’intérieur d’une aire réalisée : c’est la
distance qui est  vaincre; la seconde est celle des écolo-
gistes qui recherchent la confrontation de 1’animal avec
son milieu, confrontation particuliérement aigué aux
frontiéres de I’aire de répartition.
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Pour ce qui est du probléme initial de ’influence de la
capacité de dispersion sur la grandeur de ’aire spécifi-
que, une démarche théorique peut sans aucun doute
établir une corrélation directe entre ces éléments : en
concevant par exemple le caractére « généraliste » ou
euryece de ’espéce comme le résultat d’un brassage de
sous-unités génétiques différentes. En dehors du fait
que toute hypothése doit répondre & certaines normes
(Ball, 1976) il apparait, au moins pour les annélides
polychétes, que de nombreux facteurs secondaires trou-
blent cette relation. C’est ce qui a été montré par étude
comparée d’espéces a cycles de vie différents. Mais plus
fondamentalement les comparaisons intra-spécifiques
d’une fonction physiologique (Mangum, 1963) mon-
trent ’action de nombreux mécanismes compensateurs
qui agissent au plan phénotypique et qui jouent un role
essentiel sur le niveau de cette fonction, En d’autres ter-
mes, il ne semble pas toujours nécessaire de faire appel
a un brassage génétique intense pour rendre compte du
caractére euryéce de I’espéce.

CONCLUSIONS

De nombreux travaux mettent en évidence le réle privi-
légié du stade de dispersion larvaire sur la dimension
d’une aire de répartition et sur ses possibilités d’accrois-
sement. Ce point de vue traduit ’existence d’une distri-
bution sans limites précises, jamais définitive ou
achevée, et en conséquence ne rend pas compte de bon
nombre d’observations, en particulier I'existence de
populations stériles ou de limites correspondant a des
frontiéres hydrologiques. Pour supprimer toute incerti-
tude, il semble indispensable de séparer une dispersion
s’effectuant a intérieur de I’aire géographique, réali-
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