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SUMMARY

-~ The synthesis of literature and personal
observations permitted to show the main
morphological physiological and genetic
characteristics with relation to the mode
of life of abyssal echinoderms. The large
ventral sole is common among holothuroids
and asteroids which creep on the bottom.
The development of large podia and their
ability to swim are particular to the abys-
sal family Elasipoda (Holothurioidea). The
paper gives examples of opposite skeleton
constitution either heavily or lightly
calcified. The little knowledge about the
biology of these animals shows the absence
of a strict diet and of a particular mode
of reproduction.,

The change of taxonomic composition of
the asteroid fauna with depth has also
been analysed using the recent synonymy
for all available records in the Atlantic
Ocean. The relation between the number of
families and number of genera related to
the number of species unveils, the increase
of morphological differences up to a depth
range between 2900 and 3200 meters where
monospecific genera are rather dominant and
about the importance of speciation at
greater depths.

1 INTRODUCTION

Les conditions de vie considérées souvent
comme uniformes dans les grandes profon-
deurs (nourriture rare, faible température,
obscurité, forte pression) ont suscité
de nombreuses hypothéses relatives aux
caractéres adaptatifs de la faune et 3 la
diversité spécifique des peuplements.
Plusieurs &cologistes se sont intéressés
au rdle sélectif d'un tel milieu et aux
possibilités de multiplication des niches
écologiques dans un environnement relative-

ment uniforme, en particulier Sanders,

1977 ; Grassle et Grassle, 1978, Madsen

(1961) et Hansen (1975) ont montré les ca-

ractéres morphologiques et anatomiques par-

ticuliers de familles d'astérides et
d'holothurides endémiques des grands fonds
dans leurs importantes monographies des

Porcellanasteridae et des Elasipoda.

Peu d'études de synthése ont 8té menées
sur l'ensemble d'un embranchement permet-
tant de considérer 1'éventuelle influence
du milieu abyssal et les aspects qui carac-
térigsent la faune vivant par grande profon-
deur. Les cinq classes d'Echinodermes sont
représentées dans les grands fonds et
plusieurs ordres et familles sont exclusifs
du domaine profond. Afin de présenter les
caractéristiques propres des représentants
abyssaux des différentes classes, plusieurs
aspects ont é&té retenus :

- les caractéristiques morphologiques,
physiologiques et génétiques des indivi-
dus vivant au-deld de 2.000 m ; ces ca-
ractéristiques peuvent &tre dans certains
cas le résultat d'adaptation ou de pré-
adaptation 3 1l'environnement abyssal.

- les changements de la composition des
différentes classes, en fonction de la
profondeur afin de rechercher 1'importan-
ce de la spéciation et des différences
rencontrées en zone profonde.

2 CARACTERISTIQUES MORPHOLOGIQUES - MODE
DE VIE

Un certain nombre de caractéres de morpho-

logie externe peuvent étre présentés voire

corrélés avec ce que l'on sait du mode de

vie des &chinodermes abyssaux.

2.1 Les formes typiques de fond dur

Ce sont par exemple les crinoides. Les
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substrats durs (rides océaniques, bordures
continentales) sont encore relativement

peu explorés et accessibles essentiellement
par des moyens photographiques et des obser-
vations 3 partir de submersibles. L'irrégu-
larité de la topographie et les courants
variables qui peuvent régner dans les
secteurs a substrat rocheux, créent une
certaine hétérogénéité du milieu et favori-
sent l'installation des espéces réhophiles
3 régime alimentaire suspensivore.

2.2 Les organismes vivant sur les fonds
vaseux

Ces fonds des bassins océaniques sont plus
homogénes. Ils peuvent &€tre mieux appré-
hendés par les moyens de récolte classique.
Plusieurs modes de vie existent parmi les
échinodermes vivant sur fonds meubles.

2,2.1 Les formes rampantes

Ce sont les plus fréquentes. Elles se
rencontrent dans les cinq classes et sont
caractéristiques du mode de vie de la plu-
part des espéces densément réparties. Chez
ces formes rampantes, on remarque quelques
aspects morphologiques particuliers.

- Le développement d'une sole ventrale,
large et aplatie se manifeste chez
certaines astérides (genre Hymenaster,
Pl1. I.E), certains échinides de grande
taille (famille des Echinothuridae),
certaines holothuries & symétrie bila-
térale (famille des Psychropotidae,
Laetmogonidae, et 1'espéce atlantique
Paelopatides gigantea qui vit en popula-
tions denses).

- Le développement de podions latéraux est
particulier aux holothuries appartenant
3 1'ordre des Elasipoda qui a une distri-
bution essentiellement bathyale et abys-—
sale. La présence de podions latéraux
d'assez grande taille favorise la loco-
motion chez ces organismes qui laissent
des traces en forme de pistes trés
importantes que l'on observe sur les
photographies prises prés du fond (Hansen,
1972 ; Lemche et al, 1976 ; Pequegnat,
1972).

2.2,2 Les formes foulsseuses

Elles sont relativement rares et représen-—
tées par quelques espéces seulement 3 la
distribution clairsemée ; les holothuries
Molpadidae au corps lisse avec un prolonge-
ment caudal, sont les seuls représentants
typiquement fouisseurs de cette classe.

Les astérides Porcellanasteridae (Pl. I.B)
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sont supposées étre fouisseuses au vu de
1'existence d'organes cribriformes (Madsen,
1961), et ne sont effectivement jamais ob-
servées sur des photos du fond. Les échi-
nides irréguliers appartenant au sous-
ordre des Meridosternata qui est exclusive-
ment représenté dans les grands fonds, ont
probablement un mode de vie enfoui, mais
ces espéces au test particuliérement
fragile sont trés rares.

2.2.3 Les formes nageuses

Elles sont spécifiques des grands fonds et
appartiennent & la plupart des familles

de 1'ordre des Elasipoda notamment les
Psychropotidae et les Elpidiidae. Les
espéces de cet ordre confiné au domaine
profond ont a2 la fois la possibilité de
nager et de ramper sur le fond. Le déve-
loppement remarquable de papilles sur la
surface du corps de la plupart des espéces
de cet ordre assure par ailleurs une
augmentation des surfaces d'échange (Pl.
I.F).

2.3 Squelette des échinodermes abyssaux

La constitution du squelette des échino-
dermes abyssaux est une autre caractéris-
tique morphologique susceptible d'Etre
marquée par les conditions de vie en zone
profonde. En effet, la fixation du calcium
est théoriquement plus faible & basse
température. De nombreux exemples d'espé-
ces 3 squelette réduit se rencontrent.
Chez les échinides, toutes les espéces de
familles essentiellement représentées dans
le domaine abyssal ont un test fragile
(Meridosternata (Pl. I.E) et Echinothuri-
dae). Chez les astérides, deux familles
(Brisingidae (P1l. I.A), Pterasteridae

(P1. I.C)) ayant une distribution essen-
tiellement abyssale, se caractérisent par
la fragilité du squelette. Chez les cri-
noides pédonculés, connus en zone profonde,
1'allégement du pédoncule et des bras par
creusement de 1'areola des articulations a
été observé notamment chez les Bathycrini-
dae (Roux, 1978). S'opposant a ces formes
peu calcifiées, des exemples de calcifica-
tion importante se rencontrent néanmoins.
Les Porcellanasteridae ont un squelette
développé trés rigide (Pl. I.B). Des exem-
ples assez contradictoires d'augmentation
de la calcification avec la profondeur ont
été mentionnés par Hansen (1975) pour les
genres Elpidia et Deima.

3 CARACTERISTIQUES PHYSIOLOGIQUES




Dans un milieu aux faibles ressources nu-
tritives tel le milieu abyssal, une adapta-
tion vers une physiologie assurant une
économie d'énergie est généralement suppo-
sée. Aucune expérimentation "in situ" par
grand fond n'a encore &té réalisée sur des
échinodermes permettant de mesurer l'inten-
sité du métabolisme ou l'activité enzymati-
que qui théoriquement diminuent par faible
température (Hochachka, 1976). Des mesures
"in situ" de consommation d'oxygéne réali-
sées sur des poissons abyssaux sont les
seules indications de 1'existence d'un fai-
ble métabolisme en domaine profond (Smith,
1978).

L'étude de la nutrition des &chinodermes
abyssaux n'a &té abordée que rarement 2
partir de 1'analyse des contenus digestifs.
Sokolova (1972) indique les trés grands
changements des modes de nutrition en fonc-
tion de l'augmentation de la profondeur et
des changements de substrat, pour 1'ensem-
ble de 1a faune de grande taille. La méga-
faune abyssale est essentiellement consti-—
tuée d'holothurides et d'astérides. Une
analyse par Khripounoff (1979) des contenus
stomaccaux d'astérides abyssales récoltées
dans le golfe de Gascogne apporte une dé-
monstration de ces changements déji suggé-
rés par Carey (1972) chez des astérides du
Pacifique. La proportion importante d'asté-
rides carnivores aux faibles profondeurs
diminue pour des profondeurs croissantes
et est remplacée dans les grands fonds par
des espéces limivores et omnivores. Dans
les autres classes d'échinodermes, les
espéces vivant dans les grands fonds sont
également opportunistes et mangent du sé&di-
ment, 3 l'exception des crinoides suspen-
sivores, plus rares sur les fonds vaseux.
Un fait est particuliérement frappant chez
les holothuries dont le mode de vie est
essentiellement rampant, leur tube digestif
est presque toujours rempli de vase ; ceci
peut suggérer une ingestion continue permet
tant un apport organique suffisant.

Les capacités de sélection de la nourri-
ture peuvent &tre une autre possibilité de
se maintenir dans un milieu pauvre mais ne
sont toutefois pas spécifiques des grands
fonds., La mise en évidence de la sélection
d'un sédiment plus riche en matiére organi-
que a été faite chez certaines holothuries
abyssales de l'ordre des Elasipoda
(Sokolova, 1958 ; Bordovskiy et al, 1974 ;
Khripounoff, 1979). Mais la manifestation
d'une sélection de la nourriture ne peut
etre attribuée 3 1'ensemble des holothuri-
des abyssales. Chez les genres Molpadia et
Pseudostichopus répandus dans les grands
fonds, l'absence de sélection a &té notée
(Sokolova, 1958 ; Khripounoff, 1979). De-
vant la raréfaction de la nourriture avec
1'augmentation de la profondeur et 1'éloi-
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gnement des continents, une question peut
se poser concernant la constitution biochi-
mique des tissus. Des indications de fai-
bles teneurs en matiéres organiques ont &té
mentionnées par Hansen (1975) pour le genre
Elpidia et par Barnes et al (1976) pour
Peniagone diaphana. Mais des analyses ef-
fectuées sur les principales holothuries
abyssales du golfe de Gascogne démontrent
que les proportions en protéines, lipides
et glucides dans les téguments sont les
mémes que pour des espéces littorales
(Lawrence et Sibuet, 1979).

Les modes et cycles éventuels de repro-
duction sont tré&s mal connus chez les
espéces abyssales. Les analyses de structu-
re de population et de variation de 1'indi-
ce gonadique qui indiquent, pour quelques
espéces d'ophiures eurybathes, 1'existence
de cycle périodique de reproduction n'ont
pu €tre réalisées que sur des populations
abondantes (Schoener, 1968 ; Rokop, 1975 ;
Tyler et Gage, 1980). Ces méthodes ne per-
mettent pas 1'étude des espéces typiquement
abyssales vivant en populations souvent
dispersées. Comme la dispersion entre les
individus d'une méme espéce est trés gran-
de chez la plupart des échinodermes abys-
saux, on peut se demander quels sont les
facteurs qui favorisent la fertilisation.
Hansen (1968) a signalé chez Oneirophanta
mutabilis le cas d'un embryon intraovarien
se nourrissant d'oeufs non fécondés. De
nombreuses observations de l'augmentation
de la taille des oeufs chez certaines es-
péces d'holothurides (Hansen, 1975),
d'astérides (Madsen, 1961) d'ophiures
(Schoener, 1968) peuvent faire penser i
une possibilité soit de réduction du stade
larvaire pélagique, soit de 1'existence
d'un stock de réserves pour la survie
larvaire dans un milieu appauvri. '

4 CARACTERISTIQUES GENETIQUES

La variabilité génétique peut rendre compte
de 1'adaptation ou de la pression sélecti-
ve du milieu abyssal et intervenir sur la
distribution des espéces. D'aprés Mayr
(1974) une variabilité génétique élevée
favorise une plus ample utilisation du
milieu car elle permet la colonisation
d'habitats marginaux et de sous-niches di-
verses. D'aprés Grassle (1972) et Grassle
et Grassle (1978) une faible variabilité
génétique serait rencontrée chez les espé-
ces adaptées 3 un milieu ol sévit une for-
te pression sélective. Plusieurs auteurs,
notamment Murphy et al (1977) et Costa et
Bisol (1978) ont cherché a traduire la
variabilité génétique par le degré de
polymorphisme de différents enzymes, et &
corréler le taux de polymorphisme et la




stabilité du milieu abyssal. Chez les espé-
ces d'échinodermes étudiées par ces auteurs,
le polymorphisme est €levé pour des espéces
eurybathes et cosmopolites telles
Ophiomusium lymani (Pl. I.D). Aucune espéce
3 distribution strictement abyssale n'a en-
core fait 1'objet de telles analyses.

5 COMPOSITION DES DIFFERENTES CLASSES
D'ECHINODERMES EN FONCTION DE LA
PROFONDEUR

En |'absence de recensement de la faune
échinodermique des différents océans,
1'analyse des variations de la composition
specifique en fonction de la profondeur

ne peut étre que partielle.

Les données d'Ekman (1954) permettent de
montrer 3 1'échelle de 1'océan Atlantique,
une diminution progressive du nombre d'es-
péces suivant des profondeurs croissantes,
pour les trois classes des astérides,
échinides,ophiurides.

REPARTITION DES ECHINODERMES ATLANTIQUES EN
FONCTION DE LA PROFONDEUR
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Figure 1. Répartition en terme de pourcen-

tages de quatre classes d'échinodermes en
domaine profond dans 1'océan Atlantique
(d'apreés les données d'Ekman, 1954).

La classe des holothurides se distingue
par un accroissement du nombre d'espéces
vers des profondeurs de 3.000 m. Si ces
résultats peuvent étre en partie faussés
par un échantillonnage incomplet dans

différentes zones de profondeurs, il est
intéressant de les comparer avec les
résultats obtenus dans un secteur géographi-
que restreint et suffisamment échantillon-
né comme le golfe de Gascogne (Laubier et
Sibuet, 1977,1979). La figure 2 est réali-
sée 3 partir des résultats de 1'étude des
échinodermes récoltés intensivement dans le
golfe de Gascogne. La méme différence de
richesse spécifique est observée pour les

4 classes étudiées, aux différentes profon-
deurs.

Le succés des holothurides vers les pro-
fondeurs de 3.000 m montre que l'environne-
ment abyssal a pu €tre favorable a la spé-
ciation de cette classe. Les holothuries
présentent en effet un meilleur rayonnement
adaptatif que les autres classes dans les
régions profondes. Les résultats concernant
la diversité spécifique des holothurides
et des astérides (Sihuet, 1977) ont montré
l'existence d'une diversité faible dans les
grandes profondeurs 3 1l'exception des holo-
thurides dont 1'indice de diversité est
plus élevé vers 3.000 m. Ces résultats
s'opposent,en partie, a 1'hypothése de
Sanders (1969), qui suggére qu'un environ-
nement stable favorise une diversité spé-
cifique élevée, Grassle et Grassle (1978)
cherchent une explication a cette hypothése,
et pensent que la diversification de niches
trophiques peut €tre plus importante en
zone profonde pour certains groupes zoolo-
giques (Polychétes, Bivalves, ..). L'embran-
chement des échinodermes, qui est caracté-
risé dans les grands fonds par des espéces
ayant de grandes aires de répartition géo-
graphique, ne répond pas aux mémes exigen=—
ces. La figure 3 donne une représentation
du nombre de genres et de familles pour
chaque classe d'échinodermes vivant par

NOMBRE D'ESPECES D'ECHINODERMES EN FONCTION DE LA
PROFONDEUR DANS LE GOLFE DE GASCOGNE.
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Figure 2. Répartition du nombre d'espéces
de quatre classes d'échinodermes dans le
golfe de Gascogne.
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Figure 3, Représentation en terme de pourcentage par rapport au total connu des familles
et genres existant 3 des profondeurs supérieures 3 2.000 m mais inexistant 3 des profon-
deurs inférieures 3 500 m. (d'aprés les données de Birstein et Vinogradov 1971).

plus de 2,000 m et absent dans les fonds
inférieurs i 500 m (3 partir des données
recueillies par Birstein et Vinogradov
(1971). La classification, bien que souvent
arbitraire, au niveau d'un genre ou d'une
famille indique toutefois l'importance des
différences morphologiques entre les espé-
ces., La proportion assez importante de gen-
res de crinoides, d'astérides et d'holothu-
rides (figure 3) dans le domaine profond
par rapport i la totalité des genres connus,
montre 1l'importance de la différenciation
morphologique dans ce milieu.

Une caractérisation des espéces d'astéri-
des représentées dans différentes tranches
de profondeurs a été recherchée 3 partir
du recensement de la totalité des espéces
d'astérides récoltées dans 1'océ&an
Atlantique (figure 4). Ces astérides, re-
censées et archivées au Centre Océanologi-
que de Bretagne, ont été classées selon la
synonymie actuelle (communication personnel-
le de A.M. Clark).

Le classement des espéces a &€té ordonné
pour suivre les variations des rapports,
nombre de genres/nombre d'espéces, en
fonction de 1'accroissement en profondeur
avec un intervalle de 300 m retenu arbi-
trairement. L'analyse porte sur les va-

riations du nombre de genres et de famil-
les par rapport au nombre d'espéces, ce
qui permet d'apprécier les différences mor-
phologiques entre les espéces dans ces
tranches de profondeurs distinctes. L'en-
semble des points n'est analysable que si
1'on opére des regroupements en 4 nuages
en tenant compte de la bathymétrie. Les
points du nuage I (correspondant aux espé-
ces vivant entre 200 et 2300 m) ne présen-
tent pas de corrélation particuliére. Les
points 8 et 9 du nuage 11 (entre 2300 et
2900 m) se distinguent par une nette ten-
dance 3 1'accroissement du nombre de gen-
res par rapport au nombre d'espéces. Le
point 10 (entre 2900 et 3200 m) présente
les valeurs maximales des rapports genres/
espéces et familles/espéces. Le nombre de
genres trés proche du nombre d'espéces

est la conséquence de la fréquence élevée
de genres monospécifiques. Il est remar-
quable de noter que les points de 10 3 14
(bathymétrie supérieure 3 2900 m) s'ali-
gnent selon une droite, ce qui indique une
nette corrélation entre les valeurs des
rapports genres/espéces et familles/espé-~
ces. Ces points sont ordonnés selon une
profondeur croissante du point 10 au point
13 (de 2900 i 4100 m). Le point 14
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Figure 4. Représentation en terme de pourcentages des genres et familles par rapport aux
espéces présentes a différentes tranches de profondeurs dans 1'océan Atlantique.

(supérieur a 4100 m) présentant une valeur
proche du point 12, les points 12 a 14

ont été regroupés dans le nuage IV (plus de
5500 ) ; les points 10 et 11 constituent
le nuage III (2900 & 3500 m). La position
des nuages les uns par rapport aux autres
montre qu'entre 2900 m et 3500 m les ta-
xons de rang supérieur ne sont représentés
que par un faible nombre d'espéces voire
par une seule. Les nuages I et II d'une
part et le nuage IV d'autre part se distin-
guent par les valeurs du rapport familles/
espéces, celui-ci est systématiquement plus
élevé pour les grandes profondeurs et tra-

LEGENDE DE LA PLANCHE I

Photographies d'échinodermes récoltés, puis
placés en aquarium au cours des campagnes
organisées par le Centre Océanologique de
Bretagne.

A, Astéride, Brisingidae, Freyella spinosa
E. Perrier (G x 0,35), lieu de récolte
Golfe de Gascogne, 47°33,2N 8°41,4W,
2177 m.

Astéride, Porcellanasteridae, Styracaster
chuni Ludwig (G x 0,60), lieu de récolte:
Golfe de Gascogne, 46°30,6N 10°30W,

4721 m.

Astéride, Pterasteridae, Hymenaster
Pellucidus Wyv. Thomson (G x 1), lieu de
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duit des différences morphologiques plus
importantes.

L'ordre de ces nuages permet de constater
que jusque vers 2900 m et 3200 m le taux
de spéciation des astérides semble décrol-
tre puis augmenter de nouveau au-dela de
3200 m ; les valeurs du nuage IV, pour un
nombre réduit d'espéces, convergent en
effet vers celles du nuage I. Ces résultats
montrent que les astérides sont relative-
ment bien adaptées aux grandes profondeurs.
Cette analyse globale 3 1'échelle de
1'Atlantique montre que les différences
entre les taxons tendent 3 augmenter selon

récolte : Mer de Norvdge, 64°26,5N
01°36,1W, 2714 m,

Ophiuride, Ophiolepidae, Ophiomusium
lymani Wyv. Thomson (G x 0,4), lieu de
récolte : Golfe de Gascogne, 47°33,5N
8°45W, 2350 m.

Echinide, Pourtalesiidae, Pourtalesia

jeffreysi Wyv. Thomson (G x 1,5), lieu
de récolte : Mer de Norvége, 73°28,2N

10°06,6W, 2937 m.

Holothuride, Elasipodidae, Psychropotes
depressa (Theel) (G x 0,5), lieu de
récolte : Golfe de Gascogne, 47°30,9N
8°59,5W, 2695 m.

N° de contribution du Département Etudes
Océaniques/C.0.B. 672.







des profondeurs croissantes jusqu'id une
certaine gamme de profondeur située aux
environs de 3.000 m. Ces premiers résultats
d'une analyse globale nécessitent d'étre
mieux approfondis & partir d'études plus
localisées afin de rendre compte de 1'in-
fluence d'autres paramétres écologiques
susceptibles de varier suivant les secteurs
géographiques.

A CONCLUSION

\
.'étude des caractéristiques individuelles
ies échinodermes abyssaux montre, & partir
de données toutefois encore fragmentaires,
qu'un mode de comportement rampant domine
chez toutes les classes. Ceci se remarque
dans le développement de la sole ventrale
et 1'importance des podions notamment chez
les holothuries Elasipoda confinées dans
les grands fonds. L'association chez cer-
taines holothuries Elasipoda de ce mode de
comportement avec la nage est une autre
particularité. La constitution du squelette
apparait relativement allégée pour 1'ensem-~
ble des espéces mais des exemples contradic-—
toires empéchent d'établir une régle générale
de diminution de la calcification pour des
nrofondeurs croissantes. Les quelques ob-
servations d'ordre physiologique trés rare-
ment menées sur des espéces strictement
abyssales, permettent de constater 1'absen-
ce de régime alimentaire strict et 1'absen-
ce d'un mode de reproduction bien particu-
lier. De grandes tolérances physiologiques
semblent exister chez des espéces pour la
plupart eurybathes et cosmopolites, mais
les mécanismes qui interviennent dans la
survie de populations souvent trés disper-
sées dans les zones profondes ne peuvent
étre expliqués.

Les holothurides et astérides apparais-—
sent comme les classes les mieux représen-—
tées dans les grandes profondeurs. Vers
3.000 m, les holothurides présentent leur
maximum de diversité spécifique. Des chan-
gements dans la composition taxonomique
des astérides de 1'Atlantique, en fonction
de la profondeur, apparaissent 3 travers
la distribution des genres et familles par
rapport aux espdces semble mettre en &vi-
dence une augmentation des différences
morphologiques vers 2900-3200 m, ol une
tendance aux genres monospécifiques est
nettement marquée, et une spéciation rela-
tivement importante aux grandes profondeurs.
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