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RESUME - La population, située 3 un niveau intermédiaire entre 1'individu
et l'espéce, constitue une structure dynamique caractérisée par différents
flux.

- Un flux somatique correspondant & l'arrivée et au départ
d'individus par les processus de natalité et mortalité. Cet aspect,
essentiellement de nature quantitative, fait l'objet principal de la Biologie
des Populations (aspect démographique). Dans la nature, ce flux est
contrdlé par les interactions abiotiques et biotiques se manifestant au
niveau écophysiologique ou dans les relations de compétition et de prédation.

- Un flux génique, de nature plus spécifiquement qualitative, qui est
3 la base du polymorphisme des populations.

Une synthése des principales données de la littérature concernant ces
deux approches du concept de population chez les crustacés est proposée.

La Biologie des Populations, par le biais du flux somatique, analyse
les wvariations quantitatives matérialisées par le potentiel biotique r
(taux intrinséque de croissance) qui indique les «capacités théoriques
maximales d'expansion de la population et par le taux de croissance
instantanée r, réellement observé dans la nature, qui résulte de
l'antagonisme des taux de natalité et de mortalité.

La Génétique des Populations, par le biais du flux somatique, analyse
les wvariations quantitatives matérialisées par le potentiel biotique r
(taux intrinséque de croissance) qui indique les capacités théoriques
maximales d'expansion de la population et par le taux de croissance
instantanée T, réellement observé dans la nature, qui résulte de
1"antagonisme des taux de natalité et de mortalité.

La Génétique des populations, qui analyse la structure génétique des
populations naturelles, a pour objectif une meilleure compréhension des
mécanismes de maintien du polymorphisme et des relations entre celui-ci et
les conditions physiques, chimiques et trophiques de l'environnement. Dans
cette double finalité, elle rejoint la Biologie des Populations dont les
aspects démographiques peuvent étrre perturbés par une baisse de
polymorphisme (dépression consanguine) ou par des modifications des
conditions écologiques.

Mots-clés : Crustacés, Biologie des Populations, Génétique des Populations.
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ABSTRACT ~ The population, which 1is situated at an intermediary level
between the individual and the species, constitutes a dynamic structure
characterised by different flows.

- A somatic flow corresponding to the arrival and the departure of
individuals by the processes of birth and mortality. This aspect, essentially
of a quantitative nature, is the main object of the Biology of Populations
(demographic aspect). In nature, this flow is controlled by biotic and
abiotic interactions which are manifested at the ecophysiological level or in
the relations of competition and predation.

- A genic flow, of more specifically qualitative nature, which is at
the base of the polymorphisw of populations.

A synthesis of the main published data concerning these two
approaches of the concept of population 1is proposed for crustaceans. The
Bioclogy of Populations, via the somatic flow, analyses the quantitative
variations materialised by the biotic potential r (endogenic rate of
growth) which indicates the maxima theoretical capacities of expansion of the
population and by the instantaneous rate of growth r, really observed in
nature, which results from the antagonism of the rates of birth and
mortality.

Population Genetics, which analyses the genetic structure of natural
populations, has as an objective a better understanding of the mecanisms of
support of the polymorphism and of the relations between this one and
physical, chemical and trophic conditions of the environment. In this double
objectif, Population Genetics meet the Biology of Populations whose
demographic aspects can be disturbed by a decrease of polymorphism
(inbreeding) or by changes in ecological conditions.

Key-words . Crustaceans, Populations Biology, Populations Genetics.
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1. INTRODUCTION

Se situant a un niveau de concept intermédiaire entre celui d'individu
et celui d'espéce, 1la notion de population est d'une approche moins directe
car elle sous-tend un ensemble de processus en interactions avec le milieu
ou les autres organismes, qui n'apparaissent souvent qu'a 1'issue d'une
analyse plus ou moins laborieuse. La population au sens ou nous 1'entendrons
ici peut étre définie par sa structure: ensemble des individus d'une méme
espece qui occupent, en panmixie, un espace donné a4 un . moment donné
("déme") ou par son fonctionnement, comme une unité dotée de propriétés
particuliéres au sein de 1'écosystéme, et non comme une simple juxtaposition
d'individus indépendants. En particulier, les notions de capacités physio-
logiques (tolérance aux facteurs du milieu) définies au niveau de
1'individu, ne peuvent étre extrapolées au niveau populationnel, qu'en
ajoutant aux critéres de survie de 1'individu, ceux de survie de la popula-
tion, ces derniers étant basés en grande partie sur les processus de
natalité. On peut ainsi concevoir pour un organisme donné deux niches écolo-
giques emboitées, une niche "somatique" définissant 1'étendue de variation
des facteurs permettant la survie de 1'individu, et une niche "germinale™,
plus restrictive et donc incluse dans la précédente, dans laquelle est
précisée 1'étendue des mémes facteurs permettant un  processus de
repreduction suffisant pour assurer la pérennité de 1'espéce d'une
génération 4 l'autre, en tenant compte de la mortalité d'origine diverse
affectant les individus de tous Ages composant la population.

La population, bien qu’isolant une collection d'individus de méme
espéce, ne constitue pas une entité figée, mais représente au contraire une
structure dynamique caractérisée par un ensemble de flux de différentes
natures: en dehors de 1'ensemble de relations avec le milieu, de nature
physique ou chimique, dans le cadre du bilan d'énergie (nutrition, rejet
d'excrétats) ou dans celui de 1l'interaction avec les autres organismes de
1'écosystéme (compétition, prédation) 1la population est essentiellement
traversée par un flux propre & sa matiére vivante; la population est
concernée continuellement par un apport d'individus (natalité ou immigra-
tion) et par une perte due a la mortalité ou a 1'émigration, ce courant
étant plus ou moins rapide selon les caractéristiques abiotiques ou
biotiques du milieu (hydrodynamisme, température, ressources trophiques,
abondance des prédateurs, etc...) ou selon les modalités du cycle biologique
propre a l'espeéce.

Ce flux de matiére somatique s'accompagne d'un flux génique dont
1'essentiel est interne & la population étudiée (panmixie), mais dont wune
partie peut concerner un autre déme isolé jusque la et pouvant étre atteint
pour des raisons diverses (introduction wvolontaire ou accidentelle,
suppression de barriéres physiques ou chimiques, etc...). Ce dernier
processus est d'une importance considérable pour le maintien du polymorphis-
me génétique donnant & l'espéce les potentialités nécessaires pour survivre
a4 une modification de son environnement.

Ainsi, 1'étude des variations spatio-temporelles des populations peut
étre abordée par deux voies différentes: 1la Biologie et la Génétique des
Populations. Notre propos n'est pas de fournir un exposé exhaustif de ces
deux approches chez les crustacés, mais, par 1l'analyse d'un certain nombre
d'exemples, d'essayer de montrer quelques stratégies mises en jeu par les
populations et d'en dégager les aspects complémentaires.

Historiquement, cependant, le lien entre biologile et génétique ne s'est
resserré que récemment, a la suite notamment des importants progrés de la
génétique moderne, alors que la sensibilisation aux problémes de biologie
des populations est plus ancienne puisqu’elle remonte aux idées de Malthus,
largement prises en compte par la suite dans la théorle évolutionniste de
Darwin. Depuis Malthus, la Biologie des Populations animales a surtout
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progressé en prenant pour objet d'étude 1'homme lui-méme, pour qui on
dispose traditionnellement de statistiques détaillées sur une longue période
(état civil), et sur ce qui touche & son alimentation, & son bien étre ou a
la protection de son environnement: les ravageurs de récoltes, les vecteurs
de maladies, le gibier et ses prédateurs, etc...

Les plus gros progres dans 1'analyse théorique des phénoménes ont ainsi
été obtenus chez les rongeurs et leur prédateurs, et surtout chez les
insectes propices & 1' élevage en cycle rapide d'individus nombreux. C'est
également chez les Insectes (la drosophile en particuliex) et pour les mémes
raisons que la Génétique des Populations animales a fait le plus de progrés
et amené les hypothéses les plus fécondes au plan théorique.

Chez les crustacés, 1'étude de la Biologie des Populations a surtout
été développée chez 1les entomostracés (cladocéres et copépodes en
particulier) qui constituent un matériel favorable en raison de la fiabilité
relative des stratégies d'échantillonnage utilisables dans la nature, et
dans la mesure ou la rapidité de leur cycle biologique permet d'envisager 1'
élevage en cycle complet d'individus nombreux sous des conditions aisément
controdlables. En  Génétique des Populations, 1'éventail des groupes
zoologiques pris en compte est plus étendu en raison de la diversité des
critéres quantitatifs ou qualitatifs étudiés.

2. BIOLOGIE DES POPULATIONS

Sous ce terme, nous regroupons les concepts de démographie et d'écolo-
gle des populations que nous considérons inséparables, puisque, par
opposition & la bioclogie de 1'individu, qui sous-entend surtout 1'étude des
grandes fonctions physiologiques (nutrition, métabolisme, relation, repro-
duction), la Biologie des Populations fait essentiellement appel a la
fonction de reproduction et & son efficacité a long terme, matérialisée par
le maintien de générations successives (faisant 1'objet de 1'étude
démographique), ceci en fonction des conditions biotiques ou abiotiques du
milieu (analysées dans une optique écologique).

Les fluctuations temporelles des populations sont 1la résultante de
leurs capacités physiologiques de croissance et des contraintes de l'envi-
ronnement. La capacité maximale d'expansion numérique est caractérisée par
le parameétres r , appelé selon les auteurs taux intrinséque d'accroissement
naturel, capacité innée d'accroissement en nombre, paramétre de Malthus, ou
potentiel biotique. Il caractérise une population se développant exponen-
tiellement dans un environnement idéal, sans limitation trophique ou
spatiale et sans prédateur. Ce paramétre, qui est une grandeur sans
dimension, permet des comparaisons de potentiels d'expansion dans 1'ensemble
du régne animal; 11 est d'autant plus élevé que la taille de l'espéce est
petite, car il dépend beaucoup de la rapidité du cycle biologique. Par
ailleurs, il peut varier selon les conditions du milieu, 1la température
notamment, si bien que les différentes valeurs trouvées dans la littérature
ne sont pas forcément comparables si les conditions optimales du milieu
d'élevage n'ont pas été déterminées au préalable.

En fait, r n'est approché dans la nature que dans de rares cas
(colonisation d'un milieu neuf, par exemple), et pour un temps limité, l'un
des exemples classiques étant celuil de 1'expansion de 1la population de
lapins aprés leur introduction en Australie. En général, méme pour des
conditions écologiques idéales et sans prédation, les contraintes du milieu
(nourriture, espace disponible) deviennent rapidement limitantes au fur et a
mesure que la population croit en nombre. On aboutit ainsi 2a 1la courbe
logistique dans laquelle on fait intervenir 1le concept de K, charge
écologique maximale, valeur limite de la possibilité de croissance
numérique.

Ces deux modéles ne sont pleinement applicables que sous certaines
conditions (stabilité de 1la structure de population avec des taux de
recrutement et de mortalité constants) rarement réalisées dans la nature. En
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particulier, 1ils sont inutilisables quand 1l'effectif et la structure des
populations fluctuent en raison de la succession de cohortes ou du fait
d'une prédation sélective ou non.

On arrive ainsi au troisieme type de courbe de croissance dans laquelle
les oscillations numériques résultent des variations des taux de natalité b
("birth rate") et de mortalité d ("death rate"). Le taux de croissance r de
la population est positif ou négatif selon 1l'importance respective de b et
de d . Alors que r représente la capacité maximale théorique (calculée sous
conditions expérimentales optimales), le calcul de r permet de quantifier le
phénoméne réellement observé dans la nature en tenant compte de 1'impact des
contraintes de l'environnement et des interrelations avec les autres orga-
nismes.

Les notion de r et de r constituent un cadre commode pour analyser la
Biologie des Populations car leur calcul intégre plusieurs éléments relatifs
aux tables de vie ou au cycle biologique des espéces, dont chacun, considéré
isolément, peut réagir 4 l'action d'un facteur du milieu dans un sens plus
ou moins favorable au succés de la population. Les principaux parameétres

intervenant dans le taux de croissance des populations sont : - la fécondité
(1x)’ - la mortalité au cours du développement embryonnaire ou larvaire
(mx), - la rapidité du cycle biologique, et en particulier la séquence

temporelle du phénoméne de ponte (4ge d'apparition de la maturité et durée
de la période fertile des femelles.

Le calcul de r_ tient compte de ces différents éléments en fonction du
temps X selon 1l'équation de base or

Siom e ™lax-1

1 et m_ sont calculés'd'aprés des données d'observations journa-
liéres Xd'éleva}g(es de lots d'individus ayant commencé leur développement en
méme temps.

Cette procédure a été utilisée chez les copépodes calanoides Diaptomus
(Gehrs et Robertson, 1975) mais elle a été surtout développée chez les
harpacticoides, principalement ceux du genre Tisbe (cf. Parise et
Lazzaretto, 1966; Gaudy et Guérin, 1977; Bergmans, 1981, 1984).

La fécondité, considérée au niveau populationnel, dépend en premier
lieu de la proportion de femelles: le sex-ratio est en général voisin de 1,
mais des écarts A cette régle ne spnt pas rares, d'autant plus que la
salinité, la température ou méme la nature de la nourriture peuvent affecter
ces taux (Gaudy et al., 1982). La fertilité des femelles peut présenter des
variations individuelles: chez les copépodes du genre Tisbe, par exemple, 5
a4 10% des femelles demeurent stériles. Par ailleurs, l'dge des femelles joue
un réle sur l'abondance des pontes journaliéres, les plus prolifiques se
situant chez les copépodes dans le premier tiers de la vie adulte, alors que
les derniéres pontes produites par les femelles sénescentes ne produisent
généralement que peu d'oeufs (Gaudy et Guérin, 1977).

La mortalité s'exerce & partir du stade oeuf; chez Tisbe holothuriae,
jusqu'a 20% d'oeufs n'éclosent pas (Gaudy et Guérin, 1977). Par la suite, la
courbe de mortalité affecte en général une forme caractéristique. Chez les
entomostracés, la mortalité larvaire, d'abord trés forte chez les jeunes
stades, diminue ensuite progressivement jusqu'a des valeurs trés réduites au
début de la vie adulte, avant de s'intensifier & nouveau lors de la séunes-
cence (Gehrs et Robertson, 1975; Bergmans, 1981)

En dehors de leurs variations intrinséques en fonction de 1'age, la
fécondité et la mortalité dépendent en outre des facteurs du milieu. Chez
les copépodes, le taux de production d'oeufs apparait directement 1ié a
1'abondance de la ressource trophique: expérimentalement, on observe le plus
souvent une proportionnalité directe entre la ration alimentaire ingérée et
la production d'oeufs. La température agit essentiellement sur la cinétique
des processus physiologiques, et donc sur la vitesse du cycle biologique,
ceci dans les limites des tolérances spécifiques, saisonniéres ou géogra-
phiques (cf. revue de Vernberg et Vernberg, 1972 ). Elle semble agir égale-
ment, dans une certaine mesure, sur la production d'oeufs et sur le sex-
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ratio. Sur le plan démographique, 1'augmentation de la température aboutit &
un accroissement du taux de croissance instantanée de la population . Cet
accrolssement peut étre continu dans toute la gamme des températures testées
(Heip et Smol, 1976) ou présenter un maximum ou un plateau ayant probable-
ment une signification écophysiologique (adaptation de la population & wun
optimum thermique) comme chez le copépode Eurytemora hirundoides (Castel et
al., 1983).

La salinité influe également sur la dynamique des populations selon le
degré de tolérance des espéces ou de certains de leurs stades de développe-
ment, plus sensibles. lLazzaretto Colombera (1970), montre par, exemple une
réduction de la survie, de la fertilité et du taux net de reproduction de
Tisbe en milieu dessalé, 1la modification observée étant plus ou moins ac-
cusée selon 1l'origine géographique de la souche utilisée, ce qui semble
indiquer un probable mécanisme génétique agissant sur les processus de
régulation physiologique.

Dans la nature, les facteurs du milleu agissent rarement isolément. Il
est donc utile d'analyser expérimentalement 1l'effet simultané de plusieurs
facteurs. Nous avons par exemple considéré, chez Tisbe holothuriae, 1'impact
des variations conjuguées de température et de salinité sur la démographie
de populations élevées a partir de deux sources alimentaires différentes
(Gaudy et al., 1982). La longévité, le temps moyen de génération, le nombre
de descendants, le sex-ratio et les valeurs de r sont modifiées selon les
combinaisons de facteurs considérés. Le taux de croissance maximal se situe
a2 la température la plus élevée (24°C) et dans les conditions de salinité
(38°/,,) les plus proches de celles du milieu naturel habituel. En tragant
les courbes d'isc-valeurs de r (en pourcentage du r maximal), on constate
que le potentiel d'expansion de l'espéce se réduit au fur et & mesure que
les conditions physico-chimiques s'éloignent de l'optimum, mais la nature de
la nourriture joue aussi un rdéle : avec la Germaline, aliment dérivé de
céréales, le r est proportionnellement moins affecté par les variations de
facteurs qu'avec le Renutryl, préparation polyvitaminée & usage médical. Le
r indique ainsi, au niveau populationnel des différences dans le degré de
sténothermie-eurythermie des populations en fonction du type de nourriture
disponible. Ceci laisse entrevoir le degré de complexité des interrelations
pouvant, dans la nature, agilr sur le potentiel d'expansion des populations
de différents démes.

Une étape intermédiaire entre les études démographiques basées sur 1la
filiation d'individus isolés et celles traitant de la Biologie des Popula-
tions dans la nature consiste & étudier les fluctuations des paramétres de
dynamique dans des populations de masse élevées sous conditions, au moins
partiellement, contrdlées. Ce type d'approche permet d'analyser les mécanis-
mes régulant le maintien des populations face aux contraintes intrinséques
ou extrinséques dues a la limitation de l'espace, par exemple, 1l'effet du
surpeuplement (avec ses conséquences liées & 1l'accumulation des métabolites
et, au plan génétique, & 1'inbreeding), ou 1'impact d'une exploitation
réguliére, simulant une prédation non sélective.

Dans ce type d'élevage, les variations de sex-ratio et de structure de
la population jouent un réle important dans la régulation quantitative des
populations. Katona (1970) indique, par exemple, que le sex-ratio de deux
espéces de copépodes du genre Eurytemora différe selon la densité d'orga-
nismes dans 1'élevage. De méme, Heinle (1970) montre sur des cultures
d'Acartia tonsa et d'Eurytemora affinis que la densité, 1la structure de la
population et le sex-ratio varient en fonction du taux journalier d'exploi-
tation, et avance l'existence de deux mécanismes homéostatiques de régula-
tion: le cannibalisme, plus élevé quand la population est nombreuse (rareté
des nauplii) et, dans le cas contraire, 1'augmentation du taux de femelles
(avec pour corollaire celui du taux de reproduction), ces femelles semblant
provenir de midles génotypiques se transformant en femelles phénotypiques au
cours de leur croissance.
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Des phénoménes assez semblables se rencontrent également chez les
daphnies (Marshall, 1967) et chez des harpacticoides, dont Tisbe holothuriae
(Hoppenheit, 1975, 1976). Nous avons pu ainsi démontrer chez cette derniére
espece que le nombre d'oeufs par femelles, 1le taux de femelles ovigéres, le
sex-ratio et la production de nauplii fluctuaient en fonction des conditions
d'élevage, avec une tendance a l'homéostasie indiquée par les relations
inverses entre nombre d'oeufs par sac, sex-ratio et abondance globale (Gaudy
et Guérin, 1982). Le mécanisme de ces régulations est encore mal connu. Il
ferait appel a l'effet d'un complexe chimique de nature encore indéfinie,
émis par la population lorsqu'elle atteint des densités élevées (Hoppenheit,
1976; Fava et Crotti, 1979).

Si les études expérimentales sont nécessaires pour analyser 1'impact de
facteurs isolés ou peu nombreux sur la démographie, elles ne peuvent rendre
compte de la complexité des situations présentées par l'action simultanée de
1'ensemble des facteurs du milieu physique ou biotique en conditions
naturelles. Les analyses de populations dans leur milieu visent en premier
lieu & décrire leurs fluctuations numériques, A rechercher 1les facteurs
présentant le plus grand pouvoir explicatif, enfin a4 tenter de modéliser ces
variations par une approche déterministe ou stochastique.

Chez les crustacés zooplanctoniques, on observe généralement, au cours
du cycle annuel, une succession de périodes d'abondance et de pauvreté.
Celles-ci peuvent résulter de perturbations hydrodynamiques ou de variations
de la pression de prédation, mails elles correspondent souvent & la succes-
sion de générations saisonniéres plus ou moins bien individualisées. Chez
les copépodes, 11 est possible de discriminer les générations par le suivi
de plusieurs critéres: abondance des oeufs par femelle, pourcentage des
stades larvaires, variations du sex-ratio (les midles d'une cohorte détermi-
née se développant plus vite et vivant moins longtemps que les femelles),
taux des femelles & spermatophores, taille des adultes reflétant les dif-
férentes conditions thermiques ou trophiques saisonniéres régnant au cours
de leur développement larvaire. On peut, par exemple, distinguer chez les
copépodes pélagiques des régions tempérées, la succession de 5 & 7 généra-
tions annuelles (Gaudy, 1984).

Ces fluctuations d'abondance peuvent étre décrites en termes démogra-
phiques par wune valeur positive ou négative du taux de croissance instan-
tanée de la population, r, celui-ci traduisant 1'antagonisme entre la nata-
licé (b) et la mortalité (d).

Le taux de natalité des crustacés zooplanctoniques portant leurs oeufs
(ou dont on connait expérimentalement le taux de ponte journalier), est
calculé par la méthode du "egg ratio" développée chez les rotiféres et
étendue chez les copépodes et les daphnies (Edmonsson et al., 1954; Hall,
1964). On calcule d'abord le taux de natalité finale ("per capita”)
B =E/D.1/N ou E est le nombre d'oeufs, D la durée du développement embryon-
naire et N 1'effectif de la population. On en tire le taux de mnatalité
instantanée, b, d'aprés la formule b = In (1 + B). Comme r = b - d, il est
possible, en déterminant r par comptage des effectifs entre deux préléve-
ments successifs de la population, d'en déduire d.

Une méthode récente de modélisation de la population consiste a évaluer
directement r par le calcul de b et d (Argentesi et al., 1974; Green, 1976;
Castel et Feurtet, 1985). d peut étre calculé, non seulement pour la popula-
tion dans son ensemble, mais pour ses compartiments d'Age, par exemple, chez
les copépodes: oeufs, nauplii, copépodites et adultes. L'effectif de chaque
compartiment dépend, en effet, du flux d'individus y entrant ou en sortant
et de la mortalité des individus a 1'intérieur de cette catégorie. Les
différents flux peuvent étre alors calculés par un systéme d'équations
différentielles en examinant les effectifs des compartiments & 1intervalles
réguliers, en tenant compte du temps de résidence des individus dans chaque
catégorie, évalué en général sur des élevages. L'intérét de cette méthode
est de pouvoir situer 2 quel niveau d'age se situe l'impact des prédateurs
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ou des facteurs de létalité. Dans la nature, en effet, l'action sélective de
la prédation semble 1l'une des principales causes de modification de 1la
structure des populations.

Ce bref examen de quelques aspects de la Biologie des Populations
laisse apparaitre que , si les connalssances théoriques en démographie
obtenues sur des élevages sont assez développées chez les crustacés
(harpacticoides en particulier), nous n'en sommes encore, & l'échelle de la
nature, qu'd une étape de description des phénoménes. Beaucoup de mécanismes
explicatifs des fluctuations numériques demeurent encore inconnus, en raison
de la multiplicité des facteurs et de la latitude d'adaptation écophysiolo-
gique des espéces, celle-cl étant en partie contrélée par la génétique.

GENETIQUE DES POPULATIONS

Comme en ce qui concerne la Biologie des Populations, notre propos
n'est pas de fournir un exposé exhaustif des données de la littérature dans
le domaine de la Génétique des Populations de Crustacés. L'excellente syn-
thése de Hedgecock et al. (1982) sur la Génétique des Crustacés pourra étre
consultée A& cet effet. Nous nous attacherons plutdét icl & mettre en relief
certains aspects de la Génétique des Populations qui conduisent & souligner
les relations entre la variabilité génétique des populations et les condi-
tions de l'environnement et montrent, par conséquent, l'importance de la
Génétique des Populations dans le développement de la Biologie des Popula-
tions.

Chez les Crustacés, la Génétique des Populations a été abordée en

considérant trois critéres principaux de polymorphisme : 1la coloration, &
l'origine de polychromatisme ; les remaniements chromosomiques, & l'origine
du polymorphisme chromosomique ; les enzymes, dont la variabilité est a

l'origine du polymorphisme enzymatique.
Du point de vue systématique, ces études ont concerné

- parmi les Entomostracés : des Copépodes (polychromatisme et polymorphisme
enzymatique), des Branchiopodes et des Cirripédes (polymorphisme
enzymatique),

- parmi les Malacostracés : des Péracarides, Isopodes (polychromatisme,

polymorphisme chromosomique et enzymatique) et Amphipodes (polymorphisme
enzymatique) et des Eucarides, Euphausiacés et Décapodes (polymorphisme
enzymatique),

La variabilité enzymatique représente le critére le plus étudié, de
maniére plus ou moins approfondie, chez un grand nombre d'espéces de
Crustacés. C'est la raison pour laquelle nous considérerons ici uniquement
cet aspect de la Génétique des Populations de Crustacés. A partir de quel-
ques exXemples, nous essalerons d'analyser les relations qui existent entre
1'Ecologie, 1la Biologie et la Génétique des Populations, de maniére a déga-
ger les différentes stratégies possibles. Voyons donc comment se présente le
polymorphisme enzymatique chez les Crustacés.

Hedgecock et al. (1982) ont rassemblé les données du polymorphisme
biochimique concernant 97 espéces de Crustacés. Ces données indiquent wun
taux moyen de polymorphisme de 30,5 % et un taux moyen d'hétérozygotie de
7,3 %. Elles font apparaitre un taux d'hétérozygotie plus élevé chez les
Copépodes, les Cirripédes et les Euphausiacés (H > 0,12) que chez les Déca-
podes (H < 0,07). Toutefois, au sein d'un groupe taxonomique donné, et en
particulier au sein d'un méme genre, il existe de grandes différences entre
especes : chez les Copépodes harpacticoides des genres Tigriopus et Tisbe,
le taux d'hétérozygotie varie du simple au triple (Battaglia et al., 1978a);
chez les Cirripédes, le genre Balanus présente une hétérozygotie moyenne
plus élevée que le genre Chthamalus (Hedgecock, 1979) ; chez 4 espéces de

krill (Euphausia), 1'hétérozygotie varie du simple au quadruple (Valentine
et Ayala, 1976 ; Fevolden et Ayala, 1981). S8i 1l'on considére une enzyme
donnée, ces différences sont encore plus nettes. Ainsi, la mannose-

phosphate-isomérase est polymorphe chez toutes les espéces de Cirripédes



chez lesquelles elle a été testée (1ll), chez 8 espéces de Penaeides sur 9 ;
par contre, elle n'est polymorphe que chez 4 espéces d'Anomoures sur 11 et
chez une seule espéce de Brachyoure sur 16 (Hedgecock et al., 1982).

Quelles relations peut-on établir entre ce polymorphisme et les
conditions de 1l'environnement ?

Battaglia et al. (1978 a) ont comparé la variabilité génétique de
plusieurs espéces de Crustacés des genres Tisbe, Tigriopus et Gammarus
vivant dans des biotopes marins, saumatres ou des flaques supralittorales.

La variabilité est la plus élevée dans les populations marines ; elle est la
plus faible dans les flaques supralittorales et intermédiaire dans les eaux
saumdtres. Tigriopus, qui peuple les flaques supralittorales, apparait comme
le genre dans lequel on a mis en évidence 1l'un des niveaux de wvariabilité
génétique les plus bas parml les organismes marins étudiés sous cet aspect.
Les auteurs ont émis 1'hypothése d'une stratégie adaptative fondée sur la
fixation d'alléles capables de conférer a leurs porteurs une plasticité
physiologique élevée. On peut, néanmoins, semble-t-il, s'interroger sur le
degré de consanguinité des populations qui peuplent les flaques supralitto-

rales : il pourrait é&tre responsable, au moins en partie, du faible taux
d'hétérozygotie observé. Tisbe holothuriae, étudiée comparativement dans des
biotopes marins et saumidtres (Battaglia et al., 1978 b), est, de toutes les

espéces étudiées par ces auteurs, celle qui présente le plus grand nombre
d'alléles par locus, le plus grand nombre de locus polymorphes et le plus
haut degré d'hétérozygotie moyenne. Toutefois, la population marine est plus
variable que celle des eaux saumidtres. L'instabilité du milieu saumitre,
plus que 1la faible salinité, semble étre responsable de cette baisse
d'hétérozygotie.

Cependant, des résultats inverses ont été obtenus en étudiant des
Cirripédes : 1'hétérozygotie moyenne est 2 fois plus élevée chez Chthamalus
montagui (0,179) qui se rencontre 4 des niveaux tidaux plus exposés, que
chez €. stellatus (0,087) qui se trouve a des niveaux tidaux plus bas (Dando
et al., 1979).

Considérant, d'une part, ces disparités de comportement génétique en
fonction de 1'instabilité des conditions physiques et chimiques de 1'envi-
ronnement et , d'autre part, les taux de variabilité génétique de divers
invertébrés marins, Ayala et al. (1975), Valentine et Ayala (1978) et Ayala
et Valentine (1979) mettent 1'accent sur le réle des ressources trophiques
dans cette variabilité. Ils proposent un modéle trophique selon lequel 1la
variabilité temporelle (le caractére saisonnier) des ressources trophiques
serait wun facteur de sélection en faveur des alléles les plus “flexibles".
La wvariabilité temporelle des ressources trophiques serait donc corrélée a
des niveaux plus bas d'hétérozygotie que les milieux trophiquement stables
qui favoriseraient le maintien d'alléles spécialisés. Cette conception re-
joint celle de Battaglia et al. (1978 a et b), mais le facteur de wvariabi-
lité est différent. Considérant le pélagos, 1ils prévoient ainsi une diminu-
tion du taux d'hétérozygotie pour des latitudes croissantes, ce qu'ils
observent effectivement pour 4 espéces de krill (Valentine et Ayala, 1976 ;
Fevolden et Ayala, 198l): Euphausia distinguenda, espéce intertropicale,

présente 1l'hétérozygotie 1la plus grande (0,213), E. nmucronata, en zone
tempérée, présente une hétérnzygotie intermédiaire (0,141), alers que dans
1'océan arctique, l'hétérozygotie est seulement de 0,091 chez E.

crystallorophias et de 0,057 chez E. superba.

I1 convient toutefois de remarquer que le régime alimentaire de ces
espéces est différent, FEuphausia superba étant phytoplanctonophage. Or,
la diversité du régime alimentaire est souvent & l'origine d’une adaptation
des enzymes digestives (Van Wormhoudt et al., 1980) ; celles-ci peuvent
présenter des variations salisonniéres (Van Wormhoudt et al., 1973 ; Barnes
et Blackstock, 1975). Des cultures de Tisbe holothuriae sur différents
régimes alimentaires montrent que cette adaptation met en jeu des isocenzymes
(Guérin et Kerambrun, 1982), ce qui s'observe également dans 1'adaptation




d'Acartia clausi et de Centropages typicus & la pollution urbaine (Riviére
et Kerambrun, 1983). Des variations cycliques de certains alloenzymes sont
connues dans des populations naturelles de Drosophila pseudoobscura et D.
persimilis (Dobzhansky et Ayala, 1973). Chez Balanus balanoides, des dif-
férences dans le polymorphisme d'une estérase ont été décrites en fonction
du niveau de fixation sur le rivage et des saisons (Flowerdew et C(risp,
1976). Chez Asellus aquaticus, le génotype de l'amylase apparait corrélé
avec la nourriture ou le choix de l'habitat (Christensen, 1977) ; de grandes
variations des fréquences de 1'alléle Amy-2 s'observent selon les popula-
tions. Gooch et Hetrick (1979) observent des faits analogues pour 3 locus
enzymatiques chez Gammarus minus et Borowsky (1984) montre, chez 3 espéces
de Gammares, 1'existence de 2 zones d'activité, Amy-1 et Amy-2, tandis que
certains individus présentent une troisiéme bande, Amy-X. Expérimentalement,
Amy-X est induite spécifiquement par un régime riche en amylose ou glyco-
géne et par abaissement de la température d'élevage. L'auteur conclue que
1'expression de Amy-X et Amy-1 varie selon la saison et constitue une répon-
se adaptative a la variation saisonniére du régime alimentaire. Par ail-
leurs, chez Gammarus palustris, espéce dont le régime alimentaire est varié,
les préférences alimentaires différent selon le génotype (Borowsky et al.,
1985) .

I1 apparait donc nécessalre, pour comprendre les stratégies mises en
jeu, de prendre en considération, d'une part, 1le réle métabolique des
enzymes étudiées et, d'autre part, l'éthologie alimentaire des espéces.

En ce qui concerne le réle des enzymes dans le métabolisme, les enzymes
couramment testées par électrophorése peuvent étre classées en 2 groupes
dont le niveau d'hétérozygotie est différent dans les populations de Droso-
philes (Gillespie et Kojima, 1968 ; Kojima et al., 1970). La distinction se
situe entre les enzymes métabolisant le glucose (Groupe I) et les autres
(Groupe II). Les enzymes du groupe I, a spécificité restreinte, sont beau-
coup moins variables que les enzymes du groupe II, susceptibles d'agir sur
différents substrats offerts par 1l'environnement. D'olu 1'hypothése d'une
stratégie d'adaptation mettant en jeu une hétérozygotie plus grande des
enzymes du groupe II dans les milieux variables.

Chez les Crustacés, néanmoins, cette différence est beaucoup moins
nette que chez la Drosophile. Mais il faut souligner que 1la comparaison
n'est pas toujours alsée du fait du choix des enzymes testées par les
différents auteurs qui est assez variable. Ainsi, les différences
d'hétérozygotie décrites par Dando et al. (1979) entre 2 espéces de
Chthamalus en fonction du niveau tidal concernent 13 enzymes du groupe I,
alors que 1la variation en fonction de 1l'environnement décrite par Nevo et
al. (1977, 1978) chez Balanus amphitrite porte presque exclusivement sur des
enzymes du groupe II.

Chez les Décapodes, Nelson et Hedgecock (1980) ont étudié 44 espeéces et
comparé 51 espéces en prenant en considération divers paramétres de 1'envi-
ronnement et du comportement (trophique notamment). Ils font ainsi app-
araitre wune corrélation entre l'hétérozygotie des enzymes du groupe I et la
variation environnementale, tandis que l'hétérozygotie des enzymes du groupe
I1 est corrélée avec le généralisme trophique. Les chiffres fournis par ces
auteurs indiquent des pourcentages de corrélations positives qui different
de maniére trés hautement significative selon le groupe d'enzymes. D'une
maniére générale, ils observent une corrélation positive entre le taux moyen
d'hétérozygotie et 1'instabilité des ressources trophiques (et la latitude),
ce quli va a 1l'encontre de 1'hypotheése de Ayala et Valentine et est en
contradiction avec le comportement génétique du krill. Néammoins, les va-
leurs de 1'hétérozygotie moyenne ne rendent pas compte de celles de
l1'hétérozygotie des enzymes des groupes I et II qui peuvent varier en sens
inverse. En effet, la variation de l'hétérozygotie moyenne en fonction de la
variabilité environnementale rend bien compte du comportement des enzymes du
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groupe I, dont elle tend plutét & minimiser les variations, mais ne rend
absolument pas compte des valeurs de l'hétérozygotie des enzymes du groupe
II. Ainsi, chez les Décapodes, les taux relatifs d'hétérozygotie observés
pour les enzymes des groupes I et II ne semblent pas dépendre de 1'instabi-
lité des ressources trophiques, mals du comportement trophique des espéces.
Considérant le régime alimentaire des espéces étudiées, Nelson et Hedgecock
montrent, d'une part, que l'hétérozygotie moyenne la plus faible s'observe
chez 1les phytophages qui présentent les taux d'hétérozygotie les plus bas a
la fois pour les enzymes des groupes I et II, tandis que, d'autre part, les
suspensivores et les détritivores ont les taux d'hétérozygotie les plus
élevés. C'est pourquoi, ils proposent un modéle de stratégie tenant compte 2
la fois de la variabilité environnementale et des caractéristiques trophi-
ques des espeéces.

CONCLUSION

Les Crustacés offrent une immense diversité : dans 1'échelle des
tailles, dans la durée de vie, les modalités et le temps de développement,
le mode de vie (pélagiques, benthiques, fixés, parasites), le régime
trxophique (phytophages, carnivores, omnivores, suspensivores,
détritivores),... Cette diversité souléve un certaln nombre de problémes qui

se posent a la fois en Biologie des Populations et en Génétique des Popula-
tions.

La Biologie des Populations doit évidemment prendre en compte cette
diversité et considérer les caractéristiques propres & chaque espéce,
L'étude expérimentale implique la réalisation de cultures dans des condi-
tions physiques, chimiques et nutritionnelles compatibles avec 1'accomplis-
sement satisfaisant du cycle biologique des individus de 1'espéce concernée.
C'est 14 une premiére difficulté que connaissent bien tous ceux qui se
heurtent au délicat probléme des élevages. Les paramétres physiques et
chimiques sont généralement assez bien maitrisés pour les espéces marines
ou d'eau douce, mais gardent un caractére arbitraire en ce qui concerne les
especes saumitres pour lesquelles la variabilité du milieu qui leur est
propre peut difficilement étre reproduite en laboratoire. Par contre, le
choix de tel ou tel régime alimentaire revét un aspect beaucoup plus délicat
qui peut conduire & des résultats dont 1'incidence peut étre trés différente
chez des espéces pourtant faciles & élever. De plus, les conditions expéri-
mentales (espace limité, nourriture qualitativement peu variée,...) peuvent
ne pas correspondre au comportement trophique naturel des espéces (qui ne
sont plus contraintes de rechercher leur nourriture). Or, la détermination
des potentialités démographiques maximales, qui constitue 1'un des buts de
la Biologie des Populations, ne peut se falre que dans des conditions
physico-chimiques et nutritionnelles optimales. Leur recomnstitution expéri-
mentale représente une seconde difficulté et n'est réalisable que pour un
nombre trés limité d'espéces : d'une maniére générale, les plus tolérantes
et les moins spécialisées au plan trophique.

En ce qui concerne la Génétique des Populations, 1'un des objectifs
majeurs est de parvenir & une meilleure compréhension des mécanismes de
maintien du polymorphisme des populations naturelles et des relations entre
le polymorphisme et les conditions de l'environnement. La Génétique des
Populations de Crustacés est donc, elle aussi, 1liée & leur diversité, en
particulier en ce qui concerne le mode de vie. La variabilité génétique des
populations est iInfluencée par les paramétres physiques et chimiques du
milieu, leur fluctuation temporelle et spatiale et par 1le comportement
trophique des espéces. Ces facteurs de sélection, qui contrélent la
structure génétique des populations, influent aussi sur les paramétres
démographiques. La Génétique des Populations apparait ainsi étroitement liée
4 la Biologie des Populations dont les aspects dynamiques peuvent é&tre
considérablement perturbés non seulement par une baisse du polymorphisme
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(consanguinité), mals aussi par les modifications des conditions écologi~
ques. Cette liaison est conditionnée par 1'Ecologie qui contrdle, d'une
part, le développement démographique des populations, et d'autre part, leur
diversité génétique. Cette derniére est essentielle & 1'adaptation des
populations & 1'hétérogénéitré de l'environnement, mals aussi au maintien des
performances physiologiques et démographiques. C'est pourquoi, par exemple
en ce qui concerne les Décapodes d'intérét économique, Dynamique et Géné-
tique des Populations sont complémentaires pour envisager une meilleure
exploitation des stocks. Le maintien de cette diversité constitue un pro-
bléme majeur qui se pose a 1l'expérimentateur : les cultures & partir d'un
faible échantillon conduisent inévitablement & une baisse de polymorphisme
et & wune dérive par rapport aux populations naturelles. Cet aspect prend
toute son importance en aquiculture ol la consanguinité est inévitable et ol
le contrdle de la variabilité génétique apparait nécessaire.

Mais il convient d'évoquer un dernier probléme, tout a4 fait fondamental
en Biologie des Populations et en Génétique des Populations, qui est celui
de 1la perception de la variabilité spatio-temporelle de leur environnement

par les organismes des différentes espéces. Cette perception est
certainement différente selon le mode de vie (benthique, pélagique, £fixé),
les caractéristiques écologiques (latitude, proximité du rivage,
euryhalinité, ...) et l'éthologie alimentaire des espéces. Dans le cadre de

leurs réponses écophysiologiques, diverses adaptations non génétiques ont
été décrites ; il ne faut peut étre pas en exclure trop définitivement toute
composante génétique.

Les quelques aspects de la Biologie des Populations et de la Génétique
des Populations qui ont été exposés permettent d'envisager un certain nombre
de stratégies : par exemple, variations du sex-ratio, cannibalisme, compor-
tement trophique conduisant A4 un optimum de reproduction, variations du taux
d'hétérozygotie, variabilité des différentes enzymes en fonction du degré de
stabilité de 1l'environnement et du comportement alimentaire. Nous rappelle-
rons seulement pour mémoire les stratégies r et k bien connues pour étre
adoptées la premieére en milieu instable, 1la seconde en milieu stable (Bar-
bault, 1983). Ces diverses stratégies, dont résultent, pour chaque popula-
tion, wune certaine structure et une certaine organisation dans le temps et
dans 1'espace, font clairement ressortir 1'importance des données de 1la
Génétique des Populations dans le développement de la Biologie des Popula-
tions. L'immense diversité des Crustacés offre un choix quasi-illimité de
possibilités et fait de ce groupe systématique un matériel de choix pour
appréhender le fonctionnement des populations naturelles.
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