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Résumé 

Divers aspects de la biologie d'Hemioniscus halani B. (nutrition de la femelle, 
transformation morphologique lors de l ' inversion sexuelle, croissance de la 
femelle, nutrition et croissance embryonnaire) , étroitement liés au mode de vie 
singulier adopté par le parasi te durant toute la phase femelle, s'accompagnent 
(le modifications adaptatives remarquables. 

1. La femelle prélève, à l 'aide d'un appareil buccal adapté aux fonctions de 
perforation et de succion, des substances nutri t ives, de la région ovarienne du 
Balane qui l'héberge. Une paire de s t j le ts mandibulaires assure la perforation 
des tissus de l'hôte. Une pompe al imentaire stomodéale réalise l 'aspiration des 
aliments. L'analyse du contenu des caecums digestifs de la femelle en gestation 
indi(jue que le ïnétabolisme du parasi te, à ce stade, est essentiellement axé sur 
les lipides. 

2. L'œuf fécondé d'Hemioniscus balani est entouré de deux enveloppes super­
posées (enveloppes I et II) dont la structure est décrite. L'analyse ul t ras t ructurale 
révèle l'existence de quatre enveloppes sécrétées successivement par l 'ensemble des 
cellules superficielles embryonnaires (enveloppes embryonnaires 1, 3, 4 et 5). Une 
couche épaisse de matériel s'intercale entre les enveloppes 1 et 3. 

La mise en évidence de cycles de sécrétion successifs d'enveloppes embryon­
naires et de véritables exuviations intéressant une ou s imultanément deux 
enveloppes, permet d'affirmer qu'i l existe des cycles de mue embryonnaires chez 
Hemioniscus balani. L'aptitude à se déplisser que montrent les enveloppes de 
1 œnf fécondé et de l 'embryon, représente un mécanisme adaptatif certain, lié à la 
croissance embryonnaire remarquable de cet Epicaride et dont les effets se 
«urajoutent à ceux des cycles de mue embryonnaires. 
. ,. '-•* croissance embryonnaire t issulaire qui permet l'édification du stade épica-

riaicn, ne peut s'effectuer avec le seul concours des réserves vitellines qui 
àp^^'^^u^ insuffisantes. Réalisé grâce à une analyse ul t ras t ructurale , l ' inventaire 
«es substances de résprvp At^ l 'nouf fônn-nAô nt Aoc Hîffôi»*»Ti+c cfaHfic pm>««imtltiaîf*»e 
révèle 
en 

bstances de réserve de l'œuf fécondé et des différents stades embryonnaires 
1 A **"* K "̂  développement embryonnaire est scindé, sur le plan énergétique, 

<iéDen"̂ H P ,'*''̂ - Durant la première phase, l 'embryon vit classiquement aux 
de la d '!^s^'"^^s vitellines, appelées réserves initiales oDocgtaires. Au cours 
fmbrvn •''^""î phase, qui regroupe les dernières étapes du développement 
boijjj *"'''• l 'embryon util ise des substances nutri t ives exogènes qu'il méta-
"Uraslru'f^'^'^'?™"!^.'""^ forme de réserves embryonnaires secondaires. L'analyse 
lion d'élé révèle la fonction, prépondérante dans les phénomènes d'absorp-
«n consénîf ^ " ' ' exogènes, de la couche épithéliale extra-embryonnaire considérée, 

quence, comme un organe trophique chez l 'embryon d'Hemioniscus balani. 

'"Hiques^'^d- i ' ' '"f '^'^*'°" sexuelle, l 'animal acquiert les caractéristiques morpho-
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grâce à une mue particulière. Durant cette mue 

pp. 201-242. 

ife. 

/î 



202 MARIE GOUDEAV 

d'inversion sexuelle, seule la région du corps qui est postérieure au quatrième 
segment thoracique libre, est soumise à l 'exuviation. La région antérieure ne 
montre aucun indice morphologique ou histologique de mue. Durant la phase 
femelle, c'est également au moyen de mues successives du même type que la 
région postérieure du corps de f an ima l poursuit sa croissance et s'hypertrophie 
tandis que la région antérieure, ne subissant pas d'exuviations, demeure inchan­
gée. Deux systèmes de jonction annulaires , de structure cuticulaire, sont mis en 
place lors de la mue d'inversion sexuelle. Situés respectivement entre les deux 
régions du corps et dans la zone péri-anale, ils représentent des mécanismes 
adaptatifs très élaborés. Ils permettent, en effet, aux mues successives de la 
région postérieure de s'effectuer, en l'absence de toute exuviation, aussi bien de 
la région antérieure que du proctodéum vestigial. 

INTRODUCTION 

L'Isopode Hemioniscus balani Buchholz, Épicaride cryptoniscien, 
infeste classiquement, à l'état adulte, le Cirripède Operculé Balanus bala-
noides (L.). Cependant, Elminius modestiis D., Cirripède Operculé établi 
depuis une trentaine d'années sur les rivages européens, s'est avéré être un 
hôte très favorable à Hemioniscus balani, tant sur les côtes anglaises (Crisp 
et Molesworth, 1951) que sur les côtes bretonnes (Bourdon, 1963 d'après 
Bocquet-Védrine, communication orale). Les gisements importants de ce 
dernier Balane, dans la région de Roscoff, ont fourni tout le matériel 
nécessaire à la conduite de ce travail. 

Vivant en ectoparasite dans la cavité incubatrice de son hôte, l'Épi-
caride a très certainement été décrit pour la première fois par Goodsir 
(1843). En effet, le prétendu mâle du Balane que l'auteur pense avoir 
découvert ne peut être, d'après la description et les illustrations qu'il en 
donne, que la femelle d'Hemioniscus balani. Par la suite, plusieurs auteurs 
se sont successivement intéressés à cet Isopode, principalement Buchholz 
(1866), Bâte et Westwood (1868), Kossmann (1884), Sars (1899). En fait, 
jusqu'à ces dernières années, l'essentiel des connaissances concernant le 
cycle biologique d'Hemioniscus balani relève des travaux effectués par 
Caullery et Mesnil (1899, 1901). En effet, si Bonnier (1900) et, de nom­
breuses années plus tard, Nierstrasz et Brender A Brandis (1926) four­
nissent une description de l'espèce, il est bien évident que leur diagnose, 
d'ailleurs relativement succincte, se réfère en grande partie aux obser­
vations de Caullery et Mesnil. 

Ainsi, entreprenant l'étude du parasite, Caullery et Mesnil (1899, 1901) 
étayent, sur des données histologiques, l'opinion émise par Bâte et 
Westwood puis Kossmann selon laquelle Hemioniscus balani représente un 
cas d'hermaphrodisme protandrique. 

Le comportement du mâle qui, bon nageur, visite successivement 
plusieurs hôtes (Caullery et Mesnil, 1901) diffère considérablement de celui 
de l'individu dont débute l'inversion sexuelle. Ce dernier perd cette 
motilité et, se maintenant dans la cavité incubatrice du Balane qui 
l'héberge, se nourri t activement vraisemblablement aux dépens de substances 
prélevées au niveau de l'ovaire de son hôte, à l'aide de pièces buccales 
modifiées (Bonnier, 1900; Caullery et Mesnil, 1901). Le parasite occupe 
ainsi, au fond de la cavité incubatrice, la place de la ponte du Cirripède. 
Après l'inversion sexuelle, l'animal poursuit ce type de vie sédentaire 
durant toute la phase femelle. 

Si ces derniers auteurs ont observé avec exactitude les modifi­
cations du comportement de l'animal lors de l'inversion sexuelle, ils 
ne semblent pas avoir cependant élucidé par quel processus l'Épi-
caride acquiert les caractéristiques morphologiques de la femelle. 
Ils admettent simplement, a priori, l'éventualité d'une mue, sans tou­
tefois l'avoir jamais réellement observée. 

Par ailleurs, Caullery et Mesnil notent que le parasite subit, dès l'in­
version sexuelle et durant toute la phase femelle, une croissance très 
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inioortante mentionnée déjà, notamment par Goodsir (1843), Buchholz 
(1866), Sars (1899), Bâte et Westwood (1868) et Kossmann (1884). Bien gue 
la plup^""* '^^^ auteurs considèrent, à juste raison, que le phénomène 
n'intéresse exclusivement que la partie postérieure du corps de l'individu, 
ils définissent néanmoins fort peu ou d'une manière erronée les limites 
segnientaires antérieures de cette région exagérément développée. De plus, 
employant uniquement le terme tl 'hypertrophie à l'égard des segments 
postérieurs du corps de la femelle, ils ne fournissent aucune explication 
tiingible concernant le mécanisme qui permet à cette région modifiée de 
poursuivre sa croissance. 

La jeune femelle s'accouple avec un mâle de type cryptoniscien, 
comme le suggèrent Kossmann (1884) puis Caullery et Mesnil (1901). Après 
l'accouplement s'ébauche puis se développe, chez la femelle, une poche 
incubatrice interne, totalement close, dans laquelle sont déposés en une 
seule ponte les œufs fécondés (Caullery et Mesnil, 1901). L'embryogénie, 
qui se déroule entièrement dans cette enceinte, aboutit au stade épicaridien 
(Caullery et Mesnil, 1901). L'unique portée de larves est alors libérée par 
rupture de la paroi de la poche incubatrice et du tégument maternel, ce 
qui entraîne la mort inéluctable de la femelle. 

Caullery et Mesnil (1901) remarquant, d'une part, que l'œuf fécondé est 
très pauvre en vitellus et, d'autre part, que l'embryon, logé dans la poche 
incubatrice, est privé de tout contact direct avec le milieu extérieur, émet­
tent l'hypothèse d'une nutrition embryonnaire aux dépens de l'organisme 
maternel. Ils observent par ailleurs la présence, autour de l'embryon, d'une 
coque hyaline et suggèrent alors, sans aucune justification à l 'appui de 
leur supposition, qu'elle puisse être remplacée plusieurs fois, admettant 
ainsi une série de « mues embryonnaires ». 

Les larves épicaridiennes, après leur libération, mènent une courte 
vie planctonique, puis se fixent rapidement sur un Copépode, hôte secon­
daire du cycle d'Hemioniscus balani (Caullery et Mesnil, 1901). Durant 
cette vie ectoparasite, la larve épicaridienne se transforme en larve micro-
niscienne puis en forme cryptonicienne. Ce dernier stade, abandonnant 
l'hôte secondaire, arrive à maturité sexxielle, correspondant alors au stade 
mâle. 

Depuis les travaux de Caullery et Mesnil, mis à part les données très 
précises de Teissier (1929) qui quantifie la croissance embryonnaire 
remarquable d'Hemioniscus balani, aucune information d'importance n'est 
venue compléter l'œuvre de ces deux auteurs. 

Divers aspects de la biologie du parasite (nutrition de la femelle, 
transformation morphologique lors de l'inversion sexuelle, croissance de 
la femelle, nutrition et croissance embryonnaire), étroitement liés au 
mode de vie singulier qu'il adopte dès l'inversion sexuelle et durant toute 
la phase femelle, s'accompagnent de modifications adaptatives remar­
quables. L'étude, d'un point de vue morphologique, anatomique et fonc­
tionnel, des adaptations qui permettent à la femelle du parasite d'assumer 
ses fonctions de nutrition et de croissance et d'assurer la nutrition et la 
croissance de ses embryons, constitue l'objet du présent travail. 

I. - MODE DE NUTRITION DE LA FEMELLE 
D'HEMIONISCUS BALANI. 

Bien que le mâle d'Hemioniscus balani puisse vraisemblablement pré­
lever des substances alimentaires, à l'aide d'un appareil buccal déjà 
parfaitement fonctionnel, c'est durant la phase de vie sédentaire menée 
par la femelle dans la cavité incubatrice de son hôte, que la fonction de 
nutrition prend brutalement une importance accrue pour le parasite. 

Le Balane, ainsi parasité, ne comporte jamais de ponte et, a fortiori, 
d'embryons en voie de développement, au sein de sa cavité incubatrice. 
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Il est donc exclu que l'Épicaride puisse se nourrir de pontes de Cirripèdes 
comme le fait Crinoniscus equitans Pérez, Épicaride parasite de Balcmus 
perforatus Bruguière (Bocquet-Védrine et Bocquet, 1972). Accroché à la 
partie basilaire du manteau contenant l'ovaire du Balane, Hemioniscus 
balani absorbe, vraisemblablement, des substances nutritives provenant de 
la région ovarienne de son hôte, à l'aide d'un appareil buccal hautement 
spécialisé. 

A. Le régime alimentaire. 

L'origine et la nature des substances nutritives de l'adulte 
d'Hemioniscus balani ne peuvent être définitivement établies qu'au 
moyen d'une analyse biochimique détaillée de la composition de 
l'ovaire du Balane et du contenu des caecums digestifs de la femelle 
du parasite. Il est à souligner que les caecums digestifs sont sépares 
du proctodéum vestigial (Caullery et Mesnil, 1901). 

Il n'existe, dans la littérature, aucune étude précise de la compo­
sition de l'ovaire d'EIminius modestiis. Seuls des résultats relatifs à 
l'analyse biochimique des œufs de Balaniis balanus et Balanus bala-
noides révèlent une forte proportion de composés lipidiques, attei­
gnant généralement le tiers du poids sec de l'œuf (Barnes, 1965). 
Ces lipides, quatre fois plus abondants que les hydrates de carbone 
(Barnes, 1965), sont en majeure partie constitués par des triglycé­
rides (Dawson et Barnes, 1966). 

L'analyse biochimique indique également, d'une part, la pré­
sence en faible proportion de phospholipides et, d'autre part, en très 
petite quantité, l'existence de stérols et d'acides gras libres. De plus, 
un pigment jaune, constitué essentiellement par un caroténoïde, est 
également décelé (Dawson et Barnes, 1966). 

Quelques expériences de chromatographie sur plaque m'ont per­
mis de déterminer les principaux composants lipidiques du contenu 
des caecums digestifs de la femelle d'Hemioniscus balani. Ces pre­
miers résultats ont révélé la présence en forte proportion, de glyco-
lipides et de stérols essentiellement représentés par des esters de 
cholestérol et par du cholestérol). Ces analyses ont également mis 
en évidence des triglycérides, un pigment jaune et des phospholi­
pides. Si la détermination des principaux constituants lipidiques a 
été effectuée sans difficulté majeure, au contraire, leur évaluation 
quantitative précise n'a pu être envisagée jusqu'ici, en raison de la 
très faible quantité de liquide prélevé (de l'ordre du microlitre). 

Enfin, l'analyse de quelques prélèvements révèle la présence, 
dans le contenu des caecums digestifs, de protéines dont la quantité 
varie de 18 à 56 g par litre, selon la phase de gestation de la femelle 
étudiée. 

L'importance des constituants lipidiques, dans les œufs de Bala­
nus balanus et Balanus balanoides et dans le contenu des caecums 
digestifs de la femelle d'Hemioniscus balani, crée une présomption 
favorable à l'hypothèse selon laquelle la femelle d'Hemioniscus 
balani peut se nourrir aux dépens de l'ovaire de son hôte, sans cepen­
dant en fournir une preuve décisive. 

De plus, la haute teneur en composés lipidiques du contenu des 
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lecuros digestifs p e r m e t d 'envisager que le mé tabo l i sme de la 
smelle d'Hemioniscus balani en gesta t ion, est essent ie l lement axé 
ir les l ipides. 

B. Étude analytique du squelette buccal. 

L 'apparei l buccal , p r é s e n t a n t p robab lement , d a n s le g roupe des 
picarides, une assez g r ande ident i té de s t ruc tu re , cons t i tue u n 
isemble r e m a r q u a b l e m e n t adap té a u x fonct ions de per fora t ion et 
j succion. Chez Hemioniscus balani, p lu s i eu r s pièces sque le t t iques 
èvre inférieure, lèvre supér ieure , pièce basale , pièces ovalaires) 
)mposent la pa ro i ex te rne d 'un cône buccal , fo rmat ion ven t r a l e 
jnt le sommet , percé p a r l'orifice buccal , est dirigé vers l ' avant de 
mimai (Fig. 1, a et b ; Fig . 2) (Goudeau, 1969). 

La lèvre inférieure est une pièce impaire affectant la forme d'un 
iangle dont le sommet constitue la marge ventrale de l'orifice buccal. 

La lèvre supérieure est une lame étroite, en forme de V dont la 
)inte, orientée vers l'avant, participe seule à la paroi antérieure du 
me buccal et dont les branches, orientées vers l 'arrière, ceinturent la 
ise (le ce cône. Chaque branche de la lèvre supérieure vient s'articuler 
r les bords latéraux contigus de la lèvre inférieure en formant une 
iportante invagination tégumentaire. Ces deux invaginations tégumen-
ires latérales jouent respectivement le rôle de glissière dans laquelle 
lulissc un stylet mandibulaire perforant. 

La pièce basale, constituant la paroi externe postérieure du cône 
iccal, est soudée à la marge postérieure de la lèvre inférieure et aux 
trémités postérieures de la lèvre supérieure. Formation impaire, cette 
èce montre cependant un épai.ssisseinent médian très net qui pourrait 
présenter un indice en faveur de la dualité de son origine. 

Entre la pièce basale et la lèvre inférieure, deux éléments ovalaires 
métriques ont été formellement reconnus comme appartenant aux 
ixilles, grâce à la localisation du pore excréteur de la glande maxillaire 
leur niveau. Deux autres pièces chitineuses, dénommées pièce voûtée et 
nelle chitineuse interne, semblent également appartenir à cet appen-
;e. Bien que restrictive, l'hypothèse de Ronnier (1900), relative à l'inter-
étation des pièces ovalaires comme maxilles vestigiales, se trouve ainsi 
rifiée. 

Un élément squelettique interne appelé « bande cuticulaire interne » 
le un rôle capital dans le fonctionnement de cet appareil buccal en 
iurant, par le biais de réelles soudures, une cohésion solide entre lèvre 
'érieure, lèvre .supérieure et plancher du stomodéum. Les extrémités de 
te bande cuticulaire interne viennent s'attacher sur les branches 
érales de la lèvre supérieure. La partie médiane de la bande cuticulaire, 
tracé sinueux, forme de part et d'autre du plan médian deux arceaux 

•dessus des invaginations tégumentaires latérales dont elle épouse ainsi 
contour. Ces arceaux latéraux, seules parties de la bande cuticulaire 
ïervées et interprétées fort justement par Bonnier (1900) chez les 
pyriens, guident le mouvement des mandibules dans les invaginations 
umentaires. De plus, s'infléchissant au-dessous du plancher stomodéal, 
bande cuticulaire se soude aussi bien à ce dernier qu'à la face interne 
la lèvre inférieure. Réalisant ainsi l'union de ces deux éléments, la 

ide cuticulaire interne assure à l'ensemble de l 'architecture buccale une 
taine rigidité et permet le bon fonctionnement du mécanisme d'aspi-
ion des aliments en maintenant en place le plancher du stomodéum. 

Deux mandibules styliformes, seuls appendices différenciés, sont 
cées respectivement daïis chacune des rainures que forment les invagi-
ions tégumentaires. La mandibule, assujettie à coulisser dans cette 
te de glissière est soudée obliquement, sur toute la longueur de son 
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