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Abstract Introduction 

The Nutrition o f  Abyssal Echinoderms 
I. Feeding o f  Holothuroids 

In deep waters, deposit-feeding holothurians represent a 
high percentage of the total abyssal biomass and play an 
important ecological role in sediment modification. The 
feeding of these organisms, which inhabit a nutritively 
poor environment, has been studied by means of analyses 
of intestinal contents. Four abundant species: Psychro- 
pores longicauda Theel, Paroriza pallens (Koehler), 
Benthogone rosea Koehler and Molpadia blakei (Theel), 
collected between 2000 and 4500 m in the Bay of Biscay 
during three cruises organized by CNEXO-COB, were 
chosen for this study. The morphological characteristics 
of the ingested alimentary particles are described and the 
results of analyses of the organic matter in the guts re- 
ported. The species studied do not exhibit a strict alimen- 
tary diet; 16 types of presumably nutritive particles were 
distinguished in the foregut. The nutritional sources for 
these holothurians mainly consist of organo-mineral 
aggregates, faecal matter and organic incrustations on 
mineral particles. Selection is for those detritus particles 
which are richest in bio-available compounds; a negative 
selection for living organisms is apparent. The finest frac- 
tion of the sediment (which is also the richest in organic 
matter) is also ingested. The concentrations of organic 
carbon and nitrogen in the sediment found in the fore- 
guts are about 4 times and 6 times greater, respectively, 
than the concentrations in the environmental sediment. 
During passage through the intestines, assimilation of 
organic carbon and nitrogen is 15 and 22%, respectively; 
assimilation is maximal in the ascending intestine loop. 

* Contribution Nr. 690 du Centre Oc6anologique de Bretagne 

L'6tude de la nutrition des ~chinodennes abyssaux n'a 
6t6 abord~e que rarement h partir de l'analyse de con- 
tenus digestifs. Les holothuries abyssales sont essentieUe- 
ment limivores et repr~sentent une fraction importante 
de la biomasse abyssale totale (Pawson, 1966; Filatova, 
1969; Menzies et al., 1973), parfois plus de 50% de celle- 
ci dans certains secteurs du Golfe de Gascogne (Khripou- 
noff et al., 1980; Sibuet et Lawrence, in preparation). 
Elles ont un r61e 6cologique important et contribuent 
au remaniement et h la modification du s~diment (Rowe, 
1974; Paul, 1977). Les r6sultats obtenus par Sokolova 
(1958) et Hansen (1975), ~ partir de l'observation de 
contenus digestifs, indiquent ta pr6sence de fragments 
d'organismes dans le s6diment ing6r6. Ces grosses parti- 
cules sont rencontr6es en quantit6 tr~s faible au sein 
d'une boue argileuse et correspondent ~t des coquilles, 
des tests de diatom6es, de foraminif~res, des spicules 
d'~ponges. Cet ensemble, ~ faible pouvoir 6nerg6tique, 
ne parait pas de nature ~ satisfaire les besoins nutrition- 
nels de ces organismes. L'alimentation et les besoins 
6nerg6tiques des organismes abyssaux restent une 6nigme, 
dans un milieu caract6ris6 par la raret~ des compos6s 
nutritifs. La quantit6 et la fr6quence des apports orga- 
niques encore peu connus (Wiebe et al., 1976; Bishop et 
al., 1977; Honjo, 1978;Rowe et Gardner, 1979;Rowe et 
Staresinic, 1979) et les donn~es fragmentaires montrant 
l'existence d'un m~tabolisme tr~s bas chez certains 
organismes abyssaux (Smith et Teal, 1973; Smith et 
Hessler, 1974; Smith, 1978a, b), conduisent g s'intertoger 
sur la physiologie de la nutrition des organismes vivant 
aux grandes profondeurs. Les possibilit6s d'6tude dans ce 
domaine restent d6pendantes de l'analyse de contenus 
digestifs d'organismes r6colt6s par des engins trafnants 
(chaluts ou dragues) et ramen6s moribonds. 

Nous avons 6tudi6 les caract~ristiques morphologiques 
des particules ing~r~es, et leurs teneurs en mati~re orga- 
nique tout au long du tube digestif d'holothuries r~colt6es 
dans le Golfe de Gascogne (Sibuet, 1977). Une estima- 
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Tableau 1. Liste des espSces d'holothuries diss6qu6r pour l'ob- 
servation et 1'analyse granulom&rique des contenus intestinaux 

EspSces Profondeur Stations Nr. d'indi- 
(m) (missions vidus 

<<Biogas>>) 6tudi6s 

Psychropotes 
longicauda Thee1 2900-4600 2 -3 -4 -5  74 

Paroriza pallens 
(Koehler) 2100-2900 2-6 26 

Benthogone rosen 
(Koehler) 2100-4200 1 -2 -3 -6  158 

Molpadia blakei 
(Theel) 2900-4600 2 - 3 - 4 - 5 - 6  67 

Total: 325 

tion de l'assimilation totale et de la s61ection de la nour- 
riture a 6t6 6valude. La cornparaison de ces donn6es avec 
celles du s~diment environnant est possible lorsqu'il s'agit 
de pr61~vements effectu6s dans un m6me secteur g6o- 
graphique, off l'unifonnit6 des caract~ristiques physico- 
chimiques du s6diment est v6rifi6e. 

Mat6riel et m6thodes 

Les holothufies consid6r6es darts cette 6tude proviennent 
des r6coltes effectu6es dans le Golfe de Gascogne au 
cours des missions ((Biogas 4>> et ((Biogas 6>> en 1974 
(Sibuet, 1977) et (dntercalibratiom> en 1977 organis6es 
par le Centre Oc6anologique de Bretagne. Le mat6riel 
choisi correspond aux esp~ces les plus abondantes: 
Psychropotes longicauda Theel (ordre: Elasipoda; famiUe: 
Psychropotidae), Paroriza pallens (Koehler) (ordre: Aspi- 
dochirota; famille: Synallactidae), Benthogone rosen 
Koehler (ordre: Elasipoda; famille: Laetmogonidae), 
Molpadia blakei (Theel) (ordre: Molpadonia; famille: 
Molpadiidae). Les prdl~vements ont 6t6 r6alis6 s par chalut 
et drague 6pibenthique entre 2100 et 4600 m sur la 
pente continentale au Nord et au Sud du Golfe de Gas- 
cogne aux 6 stations de prdl~vements intensifs du pro- 
gramme (~Biogas>> (Laubier et Sibuet 1977, 1979). Les 
coordonn~es de ces stations sont les suivantes: Station 1, 
2100 m de profondeur, par 47~ 8~ Station 2, 
3000 m de profondeur, par 47~ 9~ Station 3, 
4200 m de profondeur, par 43~ 9~ Station 3, 
4700 m de profondeur, par 44~ 4~ I'W; Station 5, 
4400 m de profondeur, par 44~ 4~ Station 6, 
2000 m de profondeur, par 44~ 4 ~ 12'W. Des sp6ci- 
mens conserv6s dans l'6thanol ont pennis des observa- 
tions au microscope optique et 61ectronique, et des ana- 
lyses granulom6triques des contenus intestinaux (Tableau 
1). 

Pour chaque individu, le s6dirnent contenu dans la 
partie ant6rieure du tube digestif et dans le cloaque a 6t6 
s6par6 puis r6parti en 5 fractions destin6es aux pr6para- 
tions suivantes: 

Coloration au r~actif acide p6riodique de Schiff(APS) 
sp6cifique des glucides suivant la mdthode de Gordon 
(1970) amdlior6e par Whitlach et Johnson (1974). 

Fig. I. Sch6ma repr6sentant les 5 parties de tube digestif 6tudi6es 
chez les holothuries 

Coloration par la m6thode de Hartig-Zacharias au 
ferrocyanure de potassium (Gabe, 1968), sp6cifique des 
prot6ines. Le s6diment trait6 par ces deux m6thodes est 
mis entre lame et lameUe dans quelques gouttes de glyc6- 
rol. Les particules sont identifi6es et compt6es sur l'en- 
semble de deux lames pour chaque 6chantillon (micros- 
cope optique x 200). Dans cette 6tude au microscope 
optique, seules les particules dont le diam6tre est supdrieur 
~t 5 pm ont dr6 prises en consid6ration. L'APS, ainsi que 
le r~actif de Hartig-Zacharias contiennent de l'acide 
chlorhydrique qui peut r6agir avec les particules carb0- 
nat6es. Le s6diment de la troisi6me fraction a 6t6 mont6 
et 6tudi6 sans coloration pour servir de tdmoin. 

Observation au microscope 61ectronique ~ balayage. 
Le s~diment est remis en suspension dans de l'eau 
distill6e. Une aliquote de cette solution est filtr6e lente- 
ment sur Flltre Millipore de 1 cm de diam6tre et de poro- 
sit6 0,45 pm; le ffltre est ensuite sdch6 dans un dessica- 
teur ~ vide puis m6tallis6 ~t l 'or ~ l'alde d'un mdtalliseur 
par pulv6risation cathodique (Siemens), et ent-m mont6 
sur un porte-objet pour l'observation au microscope 
61ectronique ~ balayage (Cambridge S 4). 

Granulom6trie - le sddiment est d'abord lav6 sur 
tamis 63 pro. La fraction sableuse est s6ch6e puis 
pes6e. La fraction Fine est pass6e au compteur de parti- 
cules Coulter Counter (mod61e T.A.) afin d'obtenir le 
spectre de r6partition volumique des particules ing6rdes. 

Pour l'analyse chimique 616mentaire (carbone orga- 
nique et azote total) des contenus intestinaux, une tren- 
taine d'individus appartenant aux esp6ces Psychropotes 



A. Khripounoff et M. Sibuet: Alimentation des holothuries abyssales 19 

Tableau 2. Fr6quence (%) d'apparition des diff6rentes particules organiques ing&6es chez 4 esp~ces d'holothuries - :  non mesurables 

Types de particules Dimensions des 
particules mesurables 
(t~m) 

Fr6quence d'apparition chez 

Psychropotes Paroriza Benthogone  Molpadia 
longicaucla pallens rosea blakei 

Nannoplancton (coccolithes) 1-10 100 100 100 100 
Foraminif~res p61agiques (globig6rines) 20-600 100 100 100 100 
Agr6gats organo-min6raux - 100 100 100 100 
Quartz encrofit6s 25-460 100 100 100 100 
Pelotes fgcales: 

bivalves 20-  345 100 69 100 48 
crustac6s 35-515 72 0 59 20 
autres 30-150 100 100 100 100 

Foraminifgres benthiques 65-  3,5 mm 100 100 100 89 
D6bris chitineux et t~gumentaires - 82 72 84 66 
Diatom6es 20-150 84 59 72 51 
Radiolaires 35-175 67 63 81 77 
Epines et spicules - 79 72 84 59 
Meiofaune: 

n6matodes 40-560 100 100 100 96 
cop6podes 180-1200 87 14 82 0 

D6bris de macrofaune 500-5 mm 43 9 49 16 
Fragments v6g6taux - 13 13 4 0 
Tubes de polych~tes - 6 9 0 0 
Pollen et spores - 6 0 0 0 
Cystes et ~eufs - 0 4 8 0 

longicauda, Paroriza pallens et Benthogone rosea est 
diss~qu6e ~t bord du navire (dean Charcob), aussit6t apr6s 
la r6colte. Le contenu intestinal est divis6 en 5 parties 
suivant la configuration du tube digestif: (A) partie 
ant6rieure de la bouche jusqu'~ la premiere constriction; 
(B) partie descendante du tube digestif jusqu'au niveau 
de la connection transverse du sinus h6mal; (C) partie 
descendante et ascendante jusqu'au niveau de la connec- 
tion transverse du sinus Mmal;  (D) boucle form6e par la 
partie ascendante et descendante; (E) fin du tube digestif 
et cloaque (Fig. 1). Chaque fraction de s6diment est pr6- 
levee de faqon ~ 6viter toute alteration de la paroi diges- 
tive et est conserv~ ~ - 3 0  ~ Au laboratoire, la carbone 
organique total est d o n  ~ l'aide d 'un autoanalyseur Leco 
apr~s avoir d6carbonat6 par HC1 2 N u n  poids connu de 
sddiment sec. Le carbone total et l 'azote total sont d6ter- 
min6s h l'aide de l 'autoanalyseur CHN Hewlett Packard 
module 185B. Pour B. rosea les analyses d'azote des con- 
tenus intestinaux ont  6t6 obtenues ~t l'aide de l 'autoana- 
lyseur Coleman. 

R~sultats 

Description des particules ing6r6es par les holothuries 

Seize types de particules ont 6t6 distingu~es au niveau 
de la bouche dans les contenus digestifs. Le Tableau 
2 pr6sente la fr6quence d'apparition des diff6rentes 
particules ing6r6es par les holothuries: Psychropotes 
longicauda, Paroriza pallens, Benthogone rosea, Mol- 
padia blakei. Ces particules diffbrent les unes des autres 
par la forme et l'intensit6 de la coloration en pr6sence 

d'APS et du r6actif de Hartig-Zacharias. Leur classifica- 
tion est, de ce fait, en partie subjective. Aucune distinc- 
tion n'a 6t6 faite en fonction de la taille des compos6s 
ing6r6s. 

Le nanoplancton repr6sente, en particulier sous forme 
de coccolithes, la grande majorit6 du mat6riel particu- 
laire ing6r6 par les holothuries du Golfe de Gascogne (Fig. 
2A). Son importance nutritionnelle reste tr6s hypoth6ti- 
que. Nous n'avons constat6 aucune dissolution des tests 
sous l 'action des sucs digestifs. L'APS les colore 16g6re- 
ment mais non les colorants sp6cifiques des prot6ines. 
Ceci laisse supposer l'existence d'une tr6s faible quantit6 
de matiSre organique. Le nanoplancton ne constitue 
donc pas un apport notable pour l'alimentation du 
benthos abyssal. 

Les agr6gats organo-min6raux sont plfisents dans tous 
les tubes digestifs 6tudie6s. Ils repr6sentent de 28 h 82% 
des particules color6es (nanoplancton exclu), lls con- 
sistent en une matrice organique dans laquelle s'incrus- 
tent en quantit6 variable des d6bris min6raux tels que les 
tests calcaires d'origine nanoplanctonique (Fig. 2B, 2F). 
Us sont en g6n6ral de couleur brune. Leur diam6tre varie 
de 5 ~t 250/am avec un maximum de distribution aux 
alentours de 20 g 65/~m. L'aspect de ces agr6gats rappelle 
ceux d6crits par Rhoads (1973) dans les courants de 
turibidit6 ou ceux observ6s par Johnson (1974) dans le 
s6diment c6tier. Les colorations par I'APS et le ferro- 
cyanure de potassium sont intenses. Elles r6v61ent la 
pr6sence aussi bien de sucres que de prot6ines. Apr6s un 
passage dans une solution contenant de l'eau oxyg6n6e, 
la mati6re organique est d6grad6e en quelques heures. Ce 
traitement lib6re plus facilement les grosses particules, 
tandis que les plus fines restent en amas. Dans ce cas, la 
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Fig. 2. Observation au microscope 
~lectronique h balayage des conte- 
nus digestffs. (A) Contenu intestinal 
typique des holothuries constitu6 
de nanoplancton. (B) Agglom&at 
organo-min6ral contenu darts le tube 
digestif de Psychropotes longicauda. 

(C) D~tail d'une pelote fgcale ob- 
serv~e darts le tube digestff de 
Psychropotes longicauda. (D) D&ail 
d'un quartz encrofitg par la mati~re 
organique dans la cavit6 buccale de 
Paroriza pallens. (E) Pelote f~cate 
d'un bivalve de la famille des Nucu- 
lanidae observ6e darts le tube digestif 
de Psychropotes longicauda. (F) 
D6bris suggfirant une origine vgg6tale 
(bois?) dans le contenu de Bentho- 
gone rosea 

colorat ion s 'att6nue ne t tement  mais non compl~tement,  
ce qui indique une fraction non n6gligeable de mati~re 
organique r6fractaire. Ces agr6gats ont  une origine qui 
reste controvers~e; Johnson (1974) pense qu'en miUieu 
li t toral ,  ils r~sultent de la d~composition des pelotes 
f6cales des invert~br6s limivores, susceptibles d'6tre 

r6ing6r6es avant complbte d6sagr6gation. Gordon (1970) 
a d6crit des particules organiques en suspension ~ proxi-  
mit6 du fond,  qui ont  une r6action positive ~ I 'APS; 
cependant,  leur caract~re r6fractaire (Menzel et Goering, 
1966) ne correspond pas h celui des agr6gats pr6sents 
clans les tubes digestifs. L 'hypoth~se d'une agglom~ra- 
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tion & situ de microparticules organiques et min6rales 
par action bact6rienne propos6e par Riley et  al. (1964) 
et par Sheldon et  al., (1967), peut ~tre appliqu~e h la 
formation des agr6gats organo-min6raux du s6diment 
abyssal. Les agr6gats ing6r6s en grandes quantit6s peu- 
vent constituer la nourriture de base des organislnes 
benthiques limivores. 

Les particules min6rales encrofit6es sont compos6es 
en majorit6 de grains de quartz. Ceux-ci repr6sentent 4 
45% des particules selon le lieu des pr~l~vements. Les 
Stations 5 et 6 du Sud du Golfe de Gascogne sont plus 
riches en d~bris terrig~nes que les stations du Nord du 
Golfe (Auffret et Pastouret, 1977); 1 ~ 36% des grains 
de quartz sont encrofit6s de mati6re organique se colo- 
rant fortement par I'APS. Cette mati~re amorphe peut 
soit envelopper complbtement le quartz, soit se limiter 
aux interstices (Fig. 2D). Les grains de quartz d'origine 
terriggne ont pu 6tre entrafn6s avec leurs incrustations, 
du continent vers la plaine abyssale par les courants de 
turbidit6; la vitesse ~lev6e de cette s6dimentation permet 
de conserver une quantit6 appreciable de mati~re orga- 
nique labile accroch6e ~ ces particules. Les observations 
sur les cumac6s de Steele et Baird (1968), sur les poly- 
chgtes de Whitlach (1974) et, sur certaines esp~ces de 
n6matodes (Tietjen, 1969) ont montr6 que cette 1nati~re 
organique li6e aux min6raux serait la nourriture princi- 
pale de certaines espdces littorales. Les holothuries abys- 
sales du Golfe de Gascogne peuvent ing~rer des quanfit6s 
importantes de ces grains de quartz, jusqu'g 56% des 
particules color6es, d'apr6s nos observations sur des indi- 
vidus provenant de la Station 5. 

Les matibres f6cales sont pr~sentes dans tousles con- 
tenus instestinaux des holothuries 6tudi6es. La forme des 
pelotes f6cales permet de les classer en 3 groupes dif- 
f6rents. Les plus fr6quentes (42 h 76% du total des pelotes 
f6cales) de forme cylindrique, comportent un sillon 
longitudinal (Fig. 2E); elles ressemblent aux f~ces de 
bivalves du groupe des Nuculanidae (d'apr~s la classifi- 
cation des fbces d'Arakawa, 1970). On observe 6gale- 
ment des pelotes f6cales ovoides qui proviendraient de 
cmstac6s p~lagiques, ainsi que des areas sans forme bien 
pr6cise (Fig. 2C) ressemblant au mat6riel f6cal d6crit par 
Bishop et  al. (1977). Bien que minoritalre dans les con- 
tenus intestinaux (3 ~ 21% des mati~res color~es), la 
1nati~re f6cale a une forte teneur en compos~s nutritifs 
(Honjo, I978); elle doit ~tre, ~ ce titre, consid~r6e 
comme une source alimentaire potentielle importante. 
Frankenberg et Smith (1967) considSrent que la copro- 
phagie est un m6canisme de transfert d'~nergie impor- 
tant dans l'~cosyst~me marin, car elle permet le recyclage 
continuel de la mati~re organique. Comme pour les 
agr~gats organo-min6raux, l'origine de ces f~ces n'est pas 
6vidente. Si les pelotes fgcales des bivalves sont d'origine 
autochtone, les autres types peuvent avoir ~t~ produits 
dans les zones sup6rieures (Bishop et  al., 1977). 

Les organismes vivants ing~r6s r~guli~rement par les 
holothuries sont essenfiellement des foraminif~res 
benthiques et de la m6iofaune. Bakus (1973) consid~re 
les foraminif~res comme l'une des sources principales de 
nourriture, avec les baet~ries, pour les holothuries litto- 

rales en zone tropicale. Dans le sddiment du Golfe de 
Gascogne, les foraminif~res p61agiques (principalement 
les globig6rines) dominent en nombre, mais sont sous 
forme de tests calcaires vides. Vinogradov (1961) a 
signal~ qu'~t partir de 2000 m, les tests des foraminif~res 
p61agiques comme ceux des pt6ropodes ne contiennent 
plus de mati~re organique. En revanche, les foramini- 
fSres benthiques, retrouv6s dans le tractus digestif des 
holothuries (1 ~t 9% des particules organiques ing6r6es) 
ont pu 6tre ingdr~s vivants. Certains filaments apparte- 
nant aux foraminif~res Komokiacea semblent ~tre une 
source r6guli~re de matiSre vivante. Les taxons majeurs 
de la m6iofaune (n6matodes et cop6podes) sont retrouv6s 
en quantit6 variable dans tousles  tubes digestifs des 
holothuries. 

L'existence d'une ro te  bact6rienne dans les tubes 
digestifs dNolothuries pr61ev6es par 5000 m de profon- 
deur a 6t6 d6montr6e par Bianchi et  al. (1979) et par R. 
Colwell (communication personnelle). Un enrichisse- 
ment en bact6ries dans les tubes digestifs par rapport 
au s6diment environnant a 6t6 observ6; la concentration 
bact6rienne (nombre de bact6ries viables par ml de s6di- 
ment) est pr6s de 50 lois superieure dans les tractus 
digestifs, h celle du sediment environnant. 11 n'est pas 
encore possible de pr6ciser si ces bact6ries ont ~t6 ing6- 
r6es ou si elles sont symbiofiques. 

Les d6bris chitineux et t6gumentaires sont constitu6s 
de <<carcasses>> de cop6podes et de fragments de macro- 
faune. Wheeler (1967) signale, ~ de grandes profondeurs, 
la pr6sence de <~carcasses>> de cop6podes p61agiques qui 
renferment encore des quantit6s, appr6ciables de tissus 
internes. I1 enes t  de m~me pour les carapaces de cop6- 
podes benthiques, bien repr6sent6es dans tousles intes- 
tins d'holothuries. Nous avons d6nombr6 jusqu'~t 400 
carapaces au niveau buccal chez Benthogone  rosea. En- 
fin, dans quelques cas, nous avons trouv~ de gros d~bris 
de macrofaune (fragments d'holothuries de polych~tes 
et d'ophiures). Ces fragments t6gulnentaires constituent 
le dernier maillon de la d6composifion des organismes 
1norts avant complete dissolution. En terme d'abondance, 
ces d6bris sont rares par rapport aux autres particules 
organiques d6j~ cit6es, mais ils doivent repr6senter une 
forte concentration de mati~re nutritive. 

S~lection des particules organiques ing6r~es 

Le pouvoir de s~lection de la nourrimre par les holothuries 
peut ~tre expfim6 en colnparant la composition du 
s~diment darts la bouche et celle du s~diment environ- 
nant. Cette colnparaison apporte une indication qui 
n'est valable que darts la mesure off le milieu est relative- 
ment homog6ne, ce qui est une approche acceptable 
dans les cas de la plaine abyssale envas~e. 

Les teneurs en carbone organique et en azote connues 
pour les diff6rentes stations explor~es (Laubier et Sibuet, 
1977, 1979), montrent une relative homog6n6it~ autour 
des valeurs moyermes de 0,44% de carbone organique et 
de 0,05% d'azote. La comparaison de ces donn6es avec 
les analyses de carbone organique et d'azote du s6diment 
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Tableau 3. Concentration (% du poids sec) en carbone organique (C. org.) et en azote (N)dans le s~diment pr~lev6 au niveaudelabouche 
de 3 esp~ces d'holothuries abyssales ~t diff6rentes profondeurs et dans le milieu environnant. - :  non mesurables 

Station 3 
(profondeur moyenne 4200 m) 

Station 2 
(profondeur moyenne 3000 m) 

Station 1 
(profondeur moyenne 2100 m) 

S6diment Psychropotes S6diment Paroriza S6diment Benthogone 
environnant longicauda environnant pallens environnant rosea 
(11 pr61evements) (7 individus) (9 pr61evements) (4 individus) (11 pr61eve- (9 individus) 

ments) 

C. org. N C. org. N C. org. N C. org. N N N 

0,418 0,046 1,50 0,211 0,57 0,048 1,61 0,294 0,038 0,245 
0,45 0,048 1,9t 0,390 0,49 0,054 1,495 0,264 0,064 0,189 
0,50 0,057 2,65 0,431 0,33 0,038 1,53 0,257 0,058 0,178 
0,44 0,050 1,49 0,214 0,57 0,077 1,625 0,285 0,058 0,215 
0,41 0,046 1,34 0,221 0,34 0,042 - - 0,059 0,183 
0,46 0,039 1,51 0,247 0,47 0,060 - - 0,065 0,260 
0,39 0,047 1,34 0,212 0,39 0,041 - - 0,059 0,183 
0,44 0,046 - - 0,24 0,029 - - 0,061 0,160 
0,41 0,053 - - 0,46 0,051 - - 0,056 0,213 
0,43 0,041 . . . . . .  0,055 - 
0,45 0,044 . . . . . .  0,540 - 

0,437 0,047 1,68 0,275 0,43 0,05 1,56 0,275 0,057 0,203 
-+ 0,03 +- 0,005 -+ 0,47 ,+ 0,094 -+ 0,11 -+ 0,01 -+ 0,06 -+ 0,017 ,+ 0,007 -+ 0,033 

pr61ev6 au niveau de la bouche chez 3 esp6ces d'holo- 
thuries: Psychropotes longicauda, Paroriza pallens et 
Benthogone rosea r6colt6es/a des profondeurs distinctes, 
est pr6sent6e dans le Tableau 3. Les teneurs en carbone 
organique et en azote au niveau de la bouche chez les 
esp6ces Psychropotes longicauda et Paroriza pallens sont, 
respectivement, pros de 4 et 6 fo~s sup6rieures ~t celles 
du s~diment environnant. L'esp4ce B. rosea, pour laqueUe 
seuls les dosages d'azote ont  6t4 effectu6s, montre 4gale- 
ment  des teneurs environ 4 fois sup6rieures ~ celles du 
milieu. Ces r6sultats d6montrent les possibilit6s de s61ec- 
tion de la mati6re organique. Les holothuries ingbrent 
des particules qui sont substantiellement enrichies en 
compos~s organiques. Une suNvaluation des valeurs ob- 
tenues au niveau de la bouche peut  ~tre 6ventueUement 
due ~t la pr6sence d'enzymes digestives, mais elle ne peut  
quantitativement justifier une telle diff6rence. Sokolova 
(1958) a class6 diff4rents genres et familles d'holothuries 
plus ou moins s61ectives en fonction du rapport du pour- 
centage de carbone organique du s6diment dans le tube 
digestif et dans le s4diment. Elle consid4re que l 'ordre 
des Elasipoda comprend les esp4ces pr6sentant une s61ec- 
tion assez grossi~re de la nourriture. En effet, elles utili- 
sent le film superficiel du s6diment et se distinguent des 
holothudes fouisseuses non  s61ectives de la famille des 
Molpadidae. Bordovskiy et al., en 1974, oat  montr4 qu'  
une esp4ce du genre Psychropotes pouvait concentrer 
des teneurs en carbone organique 8 fois sup6rieures 
celles du s6diment. En milieu littoral, l'esp~ceHolothuria 
tubulosa peut  concentrer environ 3 fois la mati~re orga- 
nique du s6diment (Massin, 1978). Cette capacit6 de 
s61ection, qui d~coule du comportement des diff6rentes 
esp4ces, est r6pandue ~ toutes les profondeurs. 

Tableau 4. Valeur de la m6diane (en #m) des courbes granulo- 
m6triques du s6diment environnant et du s6diment contenu dans 
les tubes digestffs au niveau de la bouche des 4 espgces d'holo- 
thuries pr61ev6es aux 6 stations <~Biogas>>. - :  non mesurables 

Sta- S6diments Psychro- Paroriza Bentho- Molpadia 
tions ~m) potes paUens gone blakei 

longicauda rosea 

1 9,4-47 - - 7-9,5 - 
2 > 60 30-44 34-54 - > 60 
3 13-45 6,9-8 - - 10, 1-16 
4 10-36 6,2-7,4 - - 8,2-12 
5 14-23 6,9-7,6 - - 8,2-13,3 
6 8-26 6,9-7,6 8-14 8,5 -14 7,9-9,2 

La comparaison des caract6ristiques granulom6triques 
du s6diment environnant et de celui pr61ev6 au niveau de 
la bouche chez les 4 esp4ces consid6r6es, est pr~sent6e 
dans le Tableau 4 en terme de valeur de la m6diane des 
courbes granu!om6triques. On remarque que les holo- 
thuries, ~ l 'exception de l'esp~ce fouisseuse Molpadia 
blakei, ont  tendance 5 s~lectionnner de mani~re pr6f6- 
rentMle la fraction fine du s6diment qui est 6galement la 
plus fiche en matibre organique. 

L'ingestion s61ective des particules organiques d6crites 
pr6c6demment a ~t~ mise en 6vidence par un  coefficient 
de s~lection utilis6 par Whitlach (1974) surune poIych~te 
littorale. Ce coefficient a 6t6 rechercM chez une vingtaine 
d'individus de l'esp4ce Benthogone rosea, pour les 5 
particules les plus abondantes (Fig. 3). Tousles individus 
proviennent de la Station 6 au Sud du Golfe de Gascogne 
par 2.000 m de profondeur. D'apr6s les r6sultats exprim6s 
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Fig. 3. Benthogone rosea (Station 6). Coefficients de s~lection 
des diff6rentes particules organiques ing6r6es (valeur moyenne 
sur 20 individus) 

dans la Fig. 3, cette esp~ce semble s61ectionner les compo. 
s~s les plus 6nerg6tiques (d6bris t6gumentaires, carcasses, 
pelotes f6cales). Les grains de quartz encroOt~s on tun  in- 
dice de s~lectivit6 plus faible, mais correspondent ~ un 
type de particule relativement abondant dans le s6diment 
de la Station 6 (17 ~ 32% desparticules du s6diment d'ap- 
r~s Auffret et Pastouret, 1977). Enfm, les tests calcaires 
des foraminif~res p61agiques paraissent peu recherch6s par 
l'animal (s61ectivit6 n6gative). Des r6sultats ~ peu pros 
identiques ont 6t6 obtenus pour les esp~ces Psychropotes 
longicauda et B. rosea, alors que le contenu digestif de 
l'esp~ce Molpadia blakei refl~te davantage la composi- 
tion du s6diment environnant. Cependant, le mode de 
vie enfoui des Molpadidae les met  en contact avec un 
s6diment appauvri par rapport au s~diment superficiel. 
La m~iofaune, principalement repr6sent6e par les n~ma- 
todes, a 6t6 retrouv6e dans tousles tubes digestifs d'holo- 
thuries. A. Dinet (communication personnelle) a r6alis6 
un comptage syst6matique de celle-ci dans les cinq parties 
du canal alimentaire de 3 P. longicauda de la Station 3 
(Tableau 5); le ccefficient de s~lectivit6 de la m6iofaune 
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est n~gatif chez cette espbce. Hansen (1975) a d6j~ 
signal6 qu'il n'existe pas d'indications permettant 
d'6tablir chez les holothuries Elasipoda une quelconque 
s61ection pr6f6rentielle envers les petits animaux comme 
tes cmstac6s ou les moUusques. Les n6matodes retrouv6s 
darts le tube digestif font tous pattie de deux familles 
(Desmoscolecidae et Ceramonematidae) dont les t6gu- 
ments sont particulibrement 6pais. P. longicauda semble 
soit 6viter l'ingestion de tout animal vivant ~ l 'exception 
des foraminif~res benthiques, soit dig6rer tr~s rapide- 
ment la m6iofaune au niveau de la cavit6 buccale, ne lais- 
sant intacts que les n6matodes les plus r6sistants aux 
enzymes digestives. 

Absorption des particules organiques ing6r6es 

Les possibilit6s d'absorption ont 6t6 recherch6es ~ partir 
des variations tant qualitatives que quantitatives de la 
matibre organique contenue le long du tube digestif. 

L'6tude des variations granulom6triques du s6dirnent 
ing6r6 entre la cavit6 buccale et le cloaque montre chez 
Psychropotes longicauda une d6croissance moyenne de 
2,5 tam de la m6diane due ~ une diminution du hombre 
de particules de 20 h 60 tam et h l 'augmentation de celles 
de 4,5 ~t 10 tam (Fig. 4). La digestion semble conduire au 
fractionnement d'une petite pattie du contenu intestinal 
chez cette esp~ce. Par ailleurs, aucune variation granulo- 
metrique n'a 6t6 discern6e chez Paroriza pallens, 
Benthogone rosea et Molpadia blakei. Ce ph6nombne 
n'est donc pas g6n&alisable. 

L'estimation de la teneur en carbone organique et en 
azote du s~diment contenu dans 5 parties du tube digestif 
d'individus de 3 esp~ces (7 Psychropotes longicauda, 4 

Tableau 5. Psychropotes longicauda ~ la Station 3. M6iofaune (nombre d'individus) pr6sente dans le tube digestif de l'holothurie (A. 
Dinet, communication personnelle). Densit6 normale du m6iobenthos dans les s6diments: 370 +- 39 individus dans 60 cm 3 , soit 6,17 
individus cm -3 

R~f6rence holothurie Nr. de Nr. de Nr. de Total Volume de Nr. d'indivi- 
et parties du tube n~matodes cop~podes nauplii s6diment dus cm-3 
digestif (cm 3 ) 

Specimen 1 
A 19 
B 13 
C 9 
D 20 
E 10 

Specimen 2 
A 8 
B 39 
C 27 
D 22 
E 2 

Sp6cimen 3 
A 50 
B 28 
C 16 
D 9 
E 23 

1 20 30 0,67 
13 20 0,65 
9 26 0,33 

2 22 32 0,69 
10 42 0,24 

1 9 10 0,90 
39 46 0,85 
27 39 0,69 
22 30 0,73 

2 4 0,50 

2 1 53 47 1,13 
28 53 0,53 

1 17 25 0,68 
9 55 0,17 

1 1 25 57 0,44 
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Fig. 4. Psyehropotes longicauda (Station 3). Courbe granulo- 
m6trique du s6diment < 63/~m de la cavit6 buccale et du cloaque 
(valeur moyenne sur 10 individus) 

Paroriza patlens, et 9 Benthogone rosea) donne une idle 
de l 'assimilation globale de la mati~re organique chez ces 
animaux. L'efficacit6 avec laquelle le carbone et l 'azote 
pr6sents sont utflis6s est d6termin6e en comparant  leurs 
concentrations le long du canal alimentaire (Fig. 5). 
L'absorption totale est calcul6e entre ta bouche et l 'anus. 
Psychropotes longicauda utilise en moyenne 14,3 -+ 9,7% 
du carbone organique ing6r4, ce qui ne diff~re pas signifi- 
cativement du r6sultat obtenu chez Paroriza pallens 
(16,6 -+ 5,5%). L'absorption de l 'azote est sup4rieure 
celle du carbone organique, chez ces 2 esp~ces; elle est re- 
spectivement de 21,2 + 8,9% chez Psychropotes longi- 
cauda et de 24,6 -+ 6,2% chez Paroriza pallens. Chez Psy- 
chropotes longicauda, la concentration en carbone orga- 

nique et en azote augmente de la bouche jusqu'~ la connec- 
tion transverse (partie B, el. Fig. 1), puis d6croft r6guli~re- 
mentjusqu 'aucloaque.  I1 enest dem~me pourB, rosea. Cet 
enfichissement en carbone ne semble pas dti ~ une dissolu- 
tion de la fraction min6rale (test de forarninif4res)comme 
le suggbrent Bordovskiy et al. (1974), car la teneur en car- 
bone mineral ne varie pas le long du tube digestif(Fig. 5). 
Elle pourrait  6tre due ~t une s6cr~tion digestive, ou h une 
accumulation de bact6fies. La diminution du rapport  car- 
bone organique:azote jusqu'~ la partie B comprise, con- 
finne cet apport prot6ique (Fig. 5). Chez Paroriza pallens, 
la d6croissance de la concentration en carbone organique 
est continue tout  le long du tractus alimentaire. Le rap- 
port  C.org./N est de 5,7 darts la cavit6 buccale, ce qui est 
net tement  plus faible que dans le s6diment environnant, 
off iI se situe entre 8 et 10. Une s6cr4tion enzymatique 
dans la partie ant6fieure du tube digest.if d6j~ constat6e 
chez Trachythyone elongata (Fish, 196 7), peut  6ventuel- 
lement expliquer cette diff6rence. L'absorption des com- 
pos~s dig6r6s se fait chez ces 3 esp~ces tout  le long du 
tube digestif; elle augmente au niveau de l 'anse ascen- 
dante, comme chez Holothuria tubulosa (Massin, 1978). 

Conclusions 

D'aprbs nos observations relatives aux diff6rentes parti- 
cules organiques pr6sentes dans le tube digestif d'holo- 
thufies Psychropotes longicauda, Paroriza pallens, 
Benthogone rosea et Molpadia blakei du Golfe de Gas- 
cogne, fl apparait  que les d6tritus, c'est-~-dire la matibre 
organique morte ,  repr6sentent la source nutritive essen- 
tielle de ces animaux. Cette nourfiture particulaire, 
absorb6e sous forme de mati~re organique amorphe, 
peut provenir de 3 sources distinctes: les apports con- 
tinentaux (incrustations organiques sur les grains de 
quar tz ,  d6bris v6g6taux), la couche euphotique (agglo- 
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Fig. 5. Variations de la concentration, par rapport 
au poids sec de s6diment, en azote, carbone orga- 
nique, carbone organique]azote et carbone mineral 
clans les 5 parties du contenu intestinal chez 3 
esp~ces d'holotht~ries abyssales 
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m6rats organo-mindraux, mati~re f6cale, nanoplancton: 
diatom6es, radiolaires), la mati~re organique autochtone 
(une partie de la mati~re f~cale et la plus grande fraction 
des d6bris chitineux et t6gumentaires). Les animaux 
6mdi6s n 'on t  pas de r6gime alimentaire tr~s d6fini. Ils 
semblent s~lectionner les particules les plus riches en 
compos6s assimilables quelles qu'en soient la forme ou la 
provenance. Les gros d6bris d'animaux rencontr6s parfois 
dans les tubes digestifs d6montrent que la n6crophagie 
peut etre accessoirement choisie par des animaux limi- 
vores. Toutes les esp~ces 6tudi6es ont une s61ectivit6 
n6gative pour les organismes vivants. Seuls certains proto- 
zoaires coloniaux, tels les foraminifbres benthiques, peu- 
vent se retrouver r6guli~rement dans le contenu intesti- 
nal des holothuries (Sokolova, 1958). Les travaux de 
Wiebe et al. (1976), Bishop et  al. (1977), Honjo (1978) 
ont mis en 6vidence l ' importance du mat6riel f6cal, qui 
peut repr6senter 95% du flux vertical des particules vers 
les abysses. Sa s6dimentation rapide (10 ?t 15 jours pour 
atteindre une profondeur de 4000 m; Bishop et al., 1977), 
permet un transport sans d6gradation bact~rienne impor- 
tante. En y ajoutant la production autochtone, le mat6- 
riel f6cal apparait aussi comme un chainon essentiel dans 
la chafne alimentaire abyssale comme dans celle du ben- 
thos littoral (Frankenberg et Smith, 1967; Fenchel, 1972; 
Rhoads, 1973). Ceci est confirms par nos analyses des 
contenus digestifs off l 'on trouve 34 ~ 62% de la mati~re 
organique particulaire sup6rieure 5 5 pm sous forme de 
fbces ou d'agglom6rats organo-min6raux. Sokolova (1958) 
observe cette m6me pr6dominance chez plusieurs holo- 
thuries abyssales du Pacifique. 

Dans cette ~tude, il n 'a pas ~t6 possible d'appr~cier la 
contribution de la matibre organique en solution, ni celle 
des microorganismes darts l'alimentation des limivores 
abyssaux. Les bact6ries repr6sentent l'interm6diaire nutri- 
tionnel majeur dans l'6cosyst6me benthique (Newell, 
1965; Yingst, 1976) soit comme aliment sensu stricto, 
soit comme symbiontes permettant la d6gradation des 
mot6cules organiques difficilement assimilables directe- 
ment par les m6tazoaires. Les particules organiques re- 
trouv6es dans les tubes digestifs peuvent 6tre consid6r6s, 
soit comme une source alimentaire imm6diate (c'est-~- 
dire que les enzymes digestives de l'animal attaquent 
directement le eompos6 organique), soit comme un 
substrat permettant le d6veloppement bact6rien. Tout le 
mat6riet ing6r6 peut subir plusieurs cycles (dngestion- 
6jectiom~ par les limivores. A chaque passage, la reconsti- 
tution d 'un film bact6rien est envisageable, enrichissant 
ainsi les f6ces en compos6s labiles. 

La nutrition des animaux benthiques abyssaux pose 
deux probl~mes distincts: d'une part la recherche de 
l'aliment, d'autre part son absorption par l'animal. On 
peut penser que, dans ce milieu aux faibles ressources 
nutritives, la s61ection des particules organiques joue un 
r61e pr6pond6rant de faqon ~ maintenir un rendement 
digestif suffisant. D'apr6s nos propres r6sultats et ceux 
de Bordovskiy et al. (1974), les holothuries abyssales 
~tudi~es ont le pouvoir de s61ectionner les par ticules 
organiques les plus riches. Cependant, cette s~lection 
n'est pas propre aux esp6ces abyssales puisque Massin 

(1978) observe chez Holothuria tubulosa le m6me ph6no- 
m~ne. En revanche, Parastichopus parvimensis et des 
espbces fouisseuses du genre Trochostoma 6tudi6s re- 
spectivement par Sokolova (1958) et Yingst (1976), ne 
semblent pas concentrer la mati~re organique environ- 
nante. Line adaptation ~ s61ectionner la nourriture chez 
les holothuries en fonction de la richesse nutritive du 
milieu reste ~ d~montrer. D'apr~s nos estimations, les 
holothuries abyssales 6tudides absorbent environ 15% du 
carbone organique et 22% de l'azote. Les quelques valeurs 
de pourcentage d'absorption intestinale de diff6rentes 
esp6ces littorales, r6sum6es par Massin (1978), et obtenues 
chez Stichopus tremulus par Hanksson (1979) sont 
sup6rieures aux n6tres. Cependant, la comparaison des 
r6sultats obtenus par des m6thodes diff6rentes reste 
d61icate. L'absorption de la mati~re organique d6pend 
non seulement de la quantit6 d'6t6ments nutritifs dans le 
milieu, mais 6galement de la composition chimique des 
particules absorb6es. En milieu profond, les sources 
nutritives sont r6duites et les particules organiques sont 
consid6r6es, d'apr6s Sanders etal .  (1965), comme r6frac- 
taires, en grande partie, aux hydrolyses enzymatiques; 
ceci peut expliquer les diff6rences des r6sultats obtenus 
sur des holothuries littorales et abyssales. Une approche 
plus d6taill6e tt partir de l'analyse de la composition des 
mol6cules organiques pr6sentes dans le s6diment du tube 
digestif donnerait une information plus pr6cise sur l'ab- 
sorption. 
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