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RÉSUMÉ. - La dynamique de population des principaux composants de la méiofaune 
d'une vase terrigène côtière de Banyuls-sur-Mer a été étudiée durant 19 mois. Dans cette 
note, la dynamique d'une des espèces dominantes de Copépodes harpacticoïdes, C. pusillus, 
est étudiée. 
L'évolution saisonnière des densités de l'espèce est sensiblement différente de l'évolution 
globale du peuplement de Copépodes : l'abondance maximale de C. pusillus est enregistrée 
en septembre-octobre et en décembre. La présence constante de femelles ovigères et le 
recrutement permanent de juvéniles pouvaient faire conclure à une reproduction continue. 
Par contre, les pics d'abondance des femelles ovigères des stades copépodites et l'évolution 
des histogrammes de fréquence de taille indiquent des périodes privilégiées de reproduction. 
Les données in situ conduisent à considérer qu'il existe en fait deux populations de la même 
espèce ayant une évolution annuelle parallèle. 

ABSTRACT. - To elucidate the population dynamics of meiofauna, a 19 month field 
study of the major components of meiobenthos was conducted in subtidal muds of 
Banyuls-sur-mer. The population dynamic of one of the most abundant species of harpacti-
coid Copepods, Cletodes pusillus, was studied. 
The seasonal density of this dominant species is obviously différent from the abundance 
cycle of the complète harpacticoid assemblage : the maximum abundance of C. pusillus 
occurs in September-October and in December. The occurrence throughout the year of 
ovigerous females and the constant input of young stages suggest a continuous breeding. 
Nevertheless, the abundance pattern of gravid females and copepodite stages, the copepod-
size-frequency distributions seem to indicate that C. pusillus has a discontinuous breeding. 
The field data analysis indicates that there would be two populations of the same species 
having a parallel annual pattern. 

INTRODUCTION 

Les travaux de synthèse consacrés au méiobenthos et 
à son rôle dans l'écosystème benthique mettent en évi-
dence un manque général d'information sur la dyna-
mique des peuplements et sur le potentiel de reproduc-
tion réel de ses principaux composants (Mclntyre, 1969 ; 
Gerlach, 1971, 1978), ce qui interdit toute approche 
sérieuse de production. 

En ce qui concerne les Copépodes harpacticoïdes, 
l'un des groupes les plus importants de la méiofaune, de 
nombreux travaux expérimentaux fournissent de pré-
cieux renseignements sur leur potentiel de reproduction 
(Fraser, 1936; Volkmann-Rocco et Fava, 1969; Volk-
mann-Rocco et Battaglia, 1972; Heip et Smol, 1976; 
Harris, 1977), mais ces données paraissent très difficile-
ment transposables aux études in situ (Heip, 1972). Les 
espèces étudiées sont généralement des formes excep-
tionnellement résistantes, vivant naturellement dans des 
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milieux à forte instabilité, ayant des stratégies démogra-
phiques de type opportuniste, placées par ailleurs dans 
des conditions expérimentales favorables. 

Les recherches sur les cycles biologiques in situ sont 
encore rares. Comme l'indique Hicks (1979), les modali-
tés de reproduction sont extrêmement variables d'une 
espèce à l'autre et peuvent même varier chez la même 
espèce suivant l'aire géographique considérée. 

Dans la présente note, nous étudierons le cycle biolo-
gique d'une des formes les plus abondantes des vases 
terrigènes côtières de Banyuls-sur-Mer, Cletodes pusillus 
(Sars). 

MATÉRIEL ET MÉTHODES 

Cette étude fait partie des recherches que nous pour-
suivons sur le méiobenthos des vases terrigènes côtières 
de Banyuls-sur-Mer depuis 1971. La station suivie régu-
lièrement est localisée dans la baie de Banyuls, par 
32,5 m de fond, sur un substrat de vase légèrement 
sableuse. 

Echantillonnage 

La composition faunistique du peuplement, les carac-
téristiques du sédiment, l'évolution annuelle de la tem-
pérature, les fluctuations de densité des principaux 
taxons et les méthodes utilisées ont été publiées précé-
demment (Soyer, 1970; de Bovée et Soyer, 1974; de 
Bovée et al., 1974). 

Par rapport aux données antérieures, notre analyse a 
été affinée de manière à avoir une image aussi précise 
que possible de la dynamique du peuplement et des 
populations des espèces principales : le nombre de prélè-
vements et leur périodicité ont été augmentés, notam-
ment dans les phases de forte croissance des popula-
tions. De plus, de trois à cinq échantillons quantitatifs 
ont été dépouillés pour chaque prélèvement. Enfin, dans 
le cadre de l'étude de la distribution des histogrammes 
de fréquence de taille, du matériel supplémentaire a été 
prélevé afin d'avoir un échantillonnage suffisant. 

Les résultats présentés ici portent sur 40 prélève-
ments s'étalant de juin 1971 à décembre 1972. 

Cletodes pusillus 

L'espèce choisie, C. pusillus, est une forme limicole 
tolérante rencontrée à Banyuls depuis 20 m jusqu'à 
600 m de profondeur. Elle est présente dans tous les 
peuplements de substrats envasés du plateau continental 
mais elle atteint ses densités maximales entre 30 et 50 m 
de profondeur, sur la vase côtière (Soyer, 1970). La 
femelle porte un unique sac ovigère contenant un faible 

nombre d'œufs (2-3). En élevage à 15°, le développe-
ment est relativement long : 60-65 jours pour passer de 
l'œuf au copépodite et environ 60 jours pour que ce-
lui-ci atteigne le stade adulte. La femelle, itéropare, est 
fécondée au stade V, et paraît pouvoir pondre un sac 
ovigère trois à cinq fois de suite. Dans les conditions très 
particulières de l'élevage, une durée de vie de 380 jours 
a été observée. 

L'ensemble de ces données indique que C. pusillus 
présente une stratégie démographique de type K, suivant 
les critères indiqués par Hicks (1979). Il s'agit par ail-
leurs d'une espèce à large distribution géographique qui 
a été récoltée maintes fois sur les substrats envasés de la 
zone boréale (Por, 1964; Wells, 1965; Soyer, 1970; 
Moore, 1978). 

Dynamique de population 

Seuls les adultes et les copépodites ont été recueillis. 
Les nauplii n'ont pas été pris en considération du fait 
d'une identification spécifique impossible vu le nombre 
d'espèces présentes dans le peuplement. Le sexe des 
adultes a été déterminé, la présence de spermatophore, 
de sac ovigère et le nombre d'œufs notés. 

Dans le but d'identifier les classes d'âge et de suivre 
les cohortes, la distribution de taille des copépodites et 
des adultes a été étudiée. La longueur des individus a été 
déterminée par observation microscopique et chambre 
claire. La longueur a été mesurée de la pointe du rostre, 
très court dans cette espèce, jusqu'à l'extrémité des 
rames furcales. Un total de 4 742 individus a été exa-
miné. 

L'activité reproductrice de C. pusillus a été détermi-
née par l'estimation de la proportion de femelles ovigè-
res par rapport au nombre total de femelles. 

Taux de croissance intrinsèque 

De nombreux auteurs ont insisté sur l'importance 
écologique et évolutionniste du taux de croissance in-
trinsèque des populations (Andrewartha et Birch, 1954; 
Slobodkin, 1962; McFadyen, 1963; Cole, 1954; Fen-
chel, 1968; Barbault, 1976), c'est-à-dire leur potentiel 
d'accroissement, ou encore la vitesse à laquelle s'accroî-
trait une population en l'absence de facteurs limitants, 
dans une situation où la structure de la population est 
stable, la reproduction continue et la mortalité nulle. 
Dans ce cas, l'accroissement de la population est à tout 
moment proportionnel à sa taille à l'instant considéré : 
la population s'accroît de manière exponentielle selon 
dN/dT = rmN ou encore Nt=N0en, dans lesquels N, et 
N0 sont les niveaux des populations aux instants t0 et t, e 
la base des logarithmes naturels et rm le taux d'accroisse-
ment de la population. rm est alors égal à 1/t ln N,/N0. 

Certains auteurs (Heip, 1972, 1974; Castel et Las-
serre, 1977) ont utilisé cette expression pour calculer le 
taux d'accroissement intrinsèque de population de Copé-



CYCLE BIOLOGIQUE CLETODES PUSILLUS 37 

podes harpaticoïdes à partir des données obtenues in 
situ, en considérant comme N„ la densité avant le pic 
d'abondance et comme N, la valeur du pic d'abondance, 
t étant l'intervalle de temps écoulé entre les deux mesu-
res. Ainsi calculé rm ne nous paraît pas présenter un très 
grand intérêt car l'un des paramètres les plus impor-
tants, D, la durée d'une génération ou encore du déve-
loppement n'est pas intégré. Une autre approche du 
taux d'accroissement intrinsèque peut être envisagée à 
partir de données biologiques acquises in situ ou en 
élevage, durée d'une génération, nombre d'œufs émis 
par la femelle pendant cette durée, etc. (Volkmann-
Rocco et Battaglia, 1972; Heip et Smol, 1976). rm est 
alors égal à 1/t ln N,/N qui devient, en considérant t = D, 
le temps de génération, rm= 1/D ln p NeNs, équation 
dans laquelle p est le nombre de femelles présentes dans 
la population, Ne le nombre d'œufs contenus par sac 
ovigère et Ns le nombre de sacs ovigères émis par la 
femelle pendant le temps D. 

Comme le soulignent Heip et Smol, le nombre de 
sacs ovigères pondus par chaque femelle n'est générale-
ment pas accessible à partir des données obtenues in situ 
et l'erreur de calcul dans ce cas est moindre en utilisant 
l'équation rm= 1/D1 ln p Ne, dans laquelle Dl est l'inter-
valle de temps s'écoulant entre l'apparition de deux 
générations de femelles ovigères et Ne le nombre moyen 
d'œufs contenus dans le ou les sacs ovigères. 

Influence de la température 

La durée D est fortement dépendante de la tempéra-
ture, à laquelle elle peut être reliée par l'équation de 
Belehradek (1935): D = a(T-a)b dans laquelle T est la 
température et a et b des constantes. 

Plusieurs auteurs ont analysé et critiqué cette relation 
(McLaren, 1963, 1966, 1974; McLaren et ai, 1969; 
Corkett et McLaren, 1970; Corkett, 1972; Winberg, 
1971; Heip, 1974; Boittrell, 1975). Heip, tout en se 
fondant sur un test statistique inadapté (Cochran, 1973) 
montre que la simple équation Dl — a Tb (cas de a = 0) 
conduit à une bonne approximation. 

RÉSULTATS 

Cycle général 

C. pusillus montre un cycle saisonnier d'abondance 
sensiblement différent du cycle du peuplement de copé-
podes considéré dans son ensemble, alors que l'espèce 
est l'une des formes dominantes (ftg. 1). 

Deux périodes peuvent être considérées. Une pre-
mière phase, de janvier à début août, est marquée par de 
faibles densités générales, malgré trois pics d'abon-
dance : la population varie entre 32 individus en 
moyenne à son niveau le plus bas et 57 à son niveau 

maximum (m =39,8 ±2,8 ind./10cm2). La seconde 
période, qui s'étend du début août à fin décembre-début 
janvier, correspond à des densités nettement plus élevées 
(m = 86,3±8,6 ind./10cm2) et deux pics d'abondance 
très marqués, le premier intervenant en fin septembre-
début octobre en 1971 (121 ind./lO cm2) et en fin août 
1972 (100 ind./cm2), le second en fin décembre (1971 : 
168 ind./lOcm2; 1972 : 130 ind./cm2). Entre ces deux 
maximums s'observe un pic de moindre importance en 
fin novembre (197 0 ou fin octobre (1972). 

Ce cycle saisonnier est donc nettement décalé par 
rapport au cycle général : les deux principaux pics 
d'abondance sont en retard de deux-trois mois sur la 
dernière période de croissance de la densité générale. Par 
ailleurs, ce cycle est régulier d'une année sur l'autre, 
bien que quelques écarts en temps ou en densité, puis-
sent être observés. 

Structure de la population 

L'analyse de la structure de la population met en 
évidence l'existence simultanée et tout au long de l'an-
née de femelles ovigères, de mâles et de juvéniles, ce qui 
laisserait supposer une reproduction continue (fig. 1). 

Les femelles constituent en moyenne 61,6 % de la 
population adulte. Pendant la période de faible densité, 
leur importance est nettement plus grande et passe à 
71,9 96. Entre août et décembre, cette proportion tombe 
à 56,6 96. Le sex-ratio tend en effet à s'équilibrer pen-
dant les phases de croissance de la population (8.71 -
1 1.12.71 - 9.72 - 12.72), c'est-à-dire en fait dans des 
populations jeunes. 

Les femelles ovigères constituent en moyenne 
32,2 96 des femelles mais elles sont proportionnellement 
plus abondantes en période de basse densité (34,4 96) 
que dans les populations de haut niveau (26,13 96). 
Cette « régulation » a été observée en élevage chez les 
Calanides (Heinle, 1970) et chez les Harpacticoïdes dans 
la nature (Hicks, 1977). 

Les copépodites correspondent en moyenne à près 
d'un tiers de la population totale (28,2 96) mais ce pour-
centage varie sensiblement au cours de l'année : il passe 
de 24,1 % entre janvier et fin juillet à 34,5 96 en 
moyenne en été et en automne, dépassant parfois 40 96 
dans les pics d'abondance. 

Temps de génération - Influence de la température 

La présence tout au long de l'année d'une proportion 
sensible de femelles ovigères et de juvéniles est générale-
ment considérée comme impliquant une reproduction de 
type continu (Hulings, 1974; Coull et Vernberg, 1975; 
Hicks, 1977, 1979). Cependant l'examen de la structure 
de la population, et en particulier des copépodites, leur 
apparition étant l'un des meilleurs indicateurs d'une 
activité reproductrice antérieure d'après Hicks (1977), 
conduit à considérer l'existence de six périodes annuelles 
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de recrutement, fin février-début mars, fin mai, juillet, 
septembre, fin octobre et début décembre. Ces six pério-
des sont marquées également par une augmentation 
sensible du niveau général de la population. Pendant ces 
périodes de fortes densités, il y a présence simultanée au 
sein de la population d'un lot important de juvéniles et 
de femelles adultes en activité reproductrice, qui exclut 
que ces juvéniles, déjà âgés car au stade copépodite, 
puissent être issus de ces femelles. 

L'examen de l'évolution des histogrammes de taille 
(femelles et juvéniles) montre clairement que les juvéni-
les d'une première période de forte densité vont donner 
l'essentiel des adultes de la période suivante (Fig. 2). Il 
paraît donc raisonnable de penser que la durée de déve-
loppement du copépodite à l'adulte correspond en fait à 
l'intervalle séparant deux cohortes, c'est-à-dire en fait 
deux pics d'abondance. Cet intervalle varie entre 30 
(septembre-octobre 1971) et 91 jours (décembre 1971 -
fin février - début mars 1972). 

Bien que la durée de la phase pré-embryonnaire et 
des stades nauplii n'ait pu être déterminée directement à 
partir de nos observations, il est logique de penser 
qu'elle correspond en moyenne à l'intervalle s'écoulant 
entre le maximum d'activité reproductrice, marquée par 
un taux important de femelles ovigères et le recrutement 
des copépodites, soit de 30-40 jours (novembre-décem-
bre) à 77 jours (décembre-février). 

Le rapprochement de ces deux éléments conduit à 
considérer que la durée totale du développement de 
C. pusillus in situ est comprise entre 84 jours (14.09.72-
07.12.72) et 163 jours (13.12.71-25.05.72). 

La durée de développement semble directement liée 
au facteur thermique (Fig. 3). Si l'on considère la tempé-
rature moyenne ayant régné pendant les différentes pha-
ses du cycle, on obtient un coefficient de corrélation 
durée-température de -0,87. Les coefficients phase 
nauplius-température et phase copépodite-température 
sont respectivement de - 0,93 et de - 0,97. Ces valeurs 
supérieures peuvent s'expliquer par la plus grande ho-
mogénéité des températures pendant les plus courtes 
périodes considérées dans le second cas. 

Ces données in situ sont très comparables à celles que 
nous avions observées en élevage à 15°. Dans les 
conditions expérimentales, avec une nourriture mixte, 
composée de Phaeodactylum et â'Isochrysis, le dévelop-
pement total de C. pusillus a été en moyenne de 120-125 
jours. La phase nauplius-metanauplius est alors de 55 
jours mais montre des écarts importants d'une ponte à 
l'autre (45 à 70 jours), parfois même à l'intérieur de la 
même ponte (54 à 63 jours). 

L'application de la formule de Belehradek liant tem-
pérature et durée de développement, dans sa formule 
simplifiée (Heip, 1974) donne : 

D = 31032 T-2M1*(r= -0,996) 

équation qui conduit à une bonne correspondance entre 
les valeurs calculées et les valeurs observées bien que le 
faible nombre de données n'autorise pas de comparaison 
statistique valable (Tests de Fisher, de Wilcoxon ou de 

Sokal et Rohlf inapplicables) (Tabl. I). A partir de cette 
équation, il est possible de déterminer que la population 
de C. pusillus que nous avons étudiée, aurait une durée 
de développement d'un an à 8°6. 

TABLEAU I 
Comparaison de la relation t - durée de développement (en 
jours) 
Comparison between the relation t - development time (days) 

t° 
Valeurs observées 

»! 

Valeurs calculées 
D = 31032T - 2.«674 

8,6 _ 365 
10 - 265,7 
12,6 163 165,0 
13,7 136 137,9 
15 120 114,9 
15,3 112 110,9 
17 88 88,7 
17,3 84 85,5 
20 - 63,4 

250 

20OH 

150H 

1004 

' en |Ours 

+ D calculée 

• D observée 

10 15 20 

Fig. 3. - C. pusillus. Relation entre durée du temps de 
génération et température. Croix : valeurs calculées (formule 
de Belehradek) - points : valeurs observées. 
C. pusillus. Génération time and température relationship. 
Crosses • calculated values (from Belehradek's équation) -
black circles : observed values. 
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Taux intrinsèque d'accroissement 

Calculé par la formule adoptée par Heip et Smol, le 
taux intrinsèque d'accroissement est de l'ordre de 0,0032 
à 15° si l'on considère un temps de développement Dl 
de 125 jours, un nombre d'œufs par sacs ovigères égal à 
3 et un sex-ratio de 50 96, données obtenues en élevage. 

Les valeurs moyennes obtenues in situ sont nette-
ment plus fortes, de l'ordre de 0,0051, du fait d'un 
temps de développement plus court (D = 115 jours) et 
d'un sex ratio réel de 60 96 en moyenne. 

Il faut remarquer que la valeur du taux intrinsèque 
varie peu au cours de l'année du fait des fluctuations du 
sex ratio et de la durée de développement en fonction de 
la température. En période hivernale, le rmest de 0,0056 
pour un sex-ratio de 0,72 et un temps de développement 
de 136 jours. En période chaude, il est de 0,0062, 
malgré le temps de développement inférieur (84 jours). 
Ainsi, le pourcentage de femelles plus élevé dans les 
périodes de faible niveau de la population permettrait le 
maintien à un niveau normal des possibilités d'accroisse-
ment de celle-ci. 

Nombre de générations. 
Reproduction continue ou discontinue 

L'analyse du cycle général de la population de 
C. pusillus tel que nous venons de le décrire se révèle 
particulièrement délicate d'autant que la durée de vie des 
adultes en milieu naturel est totalement inconnue; l'exa-
men de l'évolution des histogrammes de fréquence de 
taille ne fournit aucune information sur ce point, les 
Copépodes harpacticoïdes ne s'accroissant plus à matu-
rité. 

En début d'année, le stock initial est composé d'adul-
tes et de copépodites. Ce premier stock d'adultes peut 
avoir une double origine : il peut s'agir d'adultes subsis-
tant de l'importante population de décembre mais plus 
vraisemblablement, d'après les histogrammes de fré-
quence de taille, ces adultes sont issus du lot de juvéniles 
observés également en décembre. L'activité reproduc-
trice des adultes de ce lot initial va se traduire en mai 
par le recrutement de copépodites qui atteindront le 
stade adulte en juillet. 

Les juvéniles du lot initial, issus vraisemblablement 
d'une activité reproductrice intervenue en octobre-no-
vembre, vont devenir adultes en mai. 

Ce schéma, fondé sur la structure de la population et 
l'évolution des histogrammes de fréquence de taille, 
conduit à considérer que la population de C. pusillus est 
constituée de deux lots d'individus ayant une évolution 
parallèle, avec une activité reproductrice alternée; 
chaque lot donnerait alors deux générations annuelles 
d'adultes. 

Une telle hypothèse expliquerait la présence perma-
nente de femelles en activité reproductrice et de juvéni-
les, qui tendrait à faire conclure à une reproduction de 
type continu présentant six périodes marquées d'activité. 

En fait, chaque lot présenterait une reproduction 
discontinue, limitée dans le temps qui pourrait être mas-
quée partiellement au niveau de l'échantillonnage, soit 
par des échanges entre eux, soit encore par le recouvre-
ment partiel de deux générations successives issues de 
lots différents. La permanence d'un tel schéma reste 
cependant à vérifier. 

DISCUSSION ET CONCLUSIONS 

L'analyse précédente conduit à envisager l'ensemble 
des problèmes soulevés par Hicks (1979) dans son inté-
ressante revue sur la stratégie démographique et les 
cycles reproducteurs des Copépodes harpacticoïdes ben-
thiques : variété des stratégies, reproduction continue ou 
discontinue, relations entre les facteurs physiques et 
trophiques et la reproduction. 

C. pusillus, l'une des espèces dominantes du peuple-
ment des vases terrigènes côtières, présente une stratégie 
démographique de type K. Son développement lent, le 
faible nombre d'œufs contenus dans son unique sac 
ovigère, entraînent un taux d'accroissement intrinsèque 
de valeur particulièrement basse, compris entre 0,0056 
et 0,0062. Il se montre très inférieur à ceux rapportés 
par Heip et Smol (1976) pour Tachidius discipes (0,065) 
et Paronychocamptus nanus (0,051), ou encore par 
Volkmann-Rocco et Fava (1972) pour différentes espè-
ces du genre Tisbe (0,088 à 0,291). 

Les Copépodes harpactidoïdes présentent vraisembla-
blement une très large gamme de stratégies démogra-
phiques et doivent suivre la règle générale. D'après les 
quelques rares données en notre possession, les espèces 
qui vivent dans des environnements instables ou impré-
visibles, montrent des stratégies de type opportuniste : 
c'est le cas de la plupart des espèces phytales médio- ou 
infralittorales (Hicks, 1977, 1979) ou encore d'eaux sau-
mâtres (Heip et Smol, 1976; Volkmann-Rocco et Fava, 
1977). Au contraire, les formes vivant dans des milieux 
relativement stables ont une faible fécondité et une du-
rée de développement longue (Barnett, 1970; Lasker et 
al, 1970; Harris, 1972). Les vases terrigènes côtières 
appartiennent à ce dernier type de biotope, caractérisé 
par une diversité spécifique élevée malgré l'homogénéité 
du substrat (Soyer, 1970). 

L'analyse du cycle biologique de C. pusillus et de la 
structure de sa population montre l'existence simultanée 
et continue de femelles ovigères et de juvéniles. Généra-
lement, ce caractère est considéré par les auteurs comme 
le signe d'une reproduction de type continu (Hulings, 
1974; Coull et Vernberg, 1975; Hicks, 1977, 1979). 
L'examen attentif de l'évolution quantitative de la popu-
lation, du pourcentage de femelles ovigères, mais aussi 
des recrutements de juvéniles, l'un des meilleurs indica-
teurs de l'activité reproductrice, indique cependant que 
celle-ci n'est pas constante au cours de l'année. L'évolu-
tion des histogrammes de fréquence de taille amène à 
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considérer l'existence dans la population de deux lots 
d'individus ayant une évolution parallèle, avec une acti-
vité reproductrice alternée. Un schéma semblable a été 
signalé chez certains Amphipodes Talitridae (Amanieu, 
1970). Par ailleurs, des phénomènes proches, présence 
tout au long de l'année de femelles ovigères et de juvéni-
les mais aussi augmentation sensible à certaines époques 
du taux de femelles ovigères et des juvéniles paraissent 
avoir été observés chez d'autres formes, soit phytophiles 
(Hicks, 1977), soit psammiques {Leptastacus macronyx, 
Coull et Vernberg, 1975). L'absence de données sur 
l'évolution des histogrammes de fréquence de taille ne 
permet cependant pas de conclure. 

Hicks (1979) considère que les Copépodes harpacti-
coïdes présentent trois grands types de reproduction, 
continu, discontinu large, discontinu restreint, tout en 
indiquant fort justement que ces modalités évoluent 
parfois chez la même espèce suivant les lieux ou la 
latitude de la localité considérée de l'aire de distribution. 
Ainsi, en Caroline du Sud, Microarthridione littorale, 
espèce ubiquiste, a une reproduction continue dans la 
zone subtidale (Coull et Vernberg, 1975) et discontinue 
dans la zone intertidale (Fleeger, 1979). Dans la région 
de Marseille, Dinet (1972) et Nodot (1976) signalent des 
modalités différentes suivant les biotopes pour l'espèce 
Halectinosoma herdmanni. 

En fait, le mode de reproduction peut être fortement 
influencé par des facteurs physiques, la température par 
exemple, ou trophiques. 

L'application de la loi de Belehradek liant tempéra-
ture et durée de développement montre déjà que la 
population de C. pusillus que nous avons étudiée ne 
produirait plus qu'une génération annuelle à une tempé-
rature de 8,7°. 

Par ailleurs, en élevage, C. pusillus s'est montré capa-
ble de pondre successivement plusieurs sacs ovigères, 
pontes dont la réussite est variable. Il est cependant 
connu que de nombreux facteurs, souvent d'ordre tro-
phique, influent sur le nombre d'œufs portés par les 
femelles, comme l'ont montré chez différents organismes 
Edmonson (1960), Hall (1964), Allan (1971), Van Dolah 
et ai, (1975), et plus récemment Fleeger (1979) chez les 
Harpacticoïdes. Si le nombre d'œufs contenus dans 
l'unique sac ovigère de C. pusillus varie peu 
(2,94 ± 0,07) aucun élément ne permet d'assurer que le 
nombre de sacs ovigères pondus par chaque femelle 
n'évolue pas en fonction des conditions plus ou moins 
favorables du milieu. 

Enfin, le niveau de population de C. pusillus présente 
des oscillations régulières d'une année sur l'autre, dont 
l'amplitude est relativement faible : les valeurs maxima-
les ne sont que rarement supérieures à quatre fois le 
niveau minimal (m = 3,08). 

De tels phénomènes fréquemment observés dans la 
nature ou en élevage posent de nombreux problèmes sur 
le plan de la dynamique et de la régulation des popula-
tions. 

A la suite de Mclntyre (1971), la plupart des auteurs 
considèrent que la régulation des populations méioben-
thiques est moins déterminée par la densité propre de la 
population ou les sources trophiques, que par la préda-
tion. Cette hypothèse est fondée sur le fait que de 
nombreux invertébrés ou de jeunes Poissons se nourris-
sent aux dépens de la méiofaune (Bregnballe, 1961; 
Braber et de Groot, 1973; Feller et Kaczinski, 1975; 
Sibert et ai, 1977; Bodiou et Villiers, 1978; Villiers, 
1979). Les conséquences effectives de cette prédation ont 
parfois été observées in situ (Heip et Smoll, 1975 ; Sibert, 
1979) et expérimentalement (Bell et Coull, 1978; Castel 
et Lasserre, 1978). 

Le rôle des prédateurs dans la régulation de la popu-
lation de C. pusillus, notamment au niveau des indivi-
dus les plus grands, les adultes, ne peut être exclu. Mais 
C. pusillus est une forme de petite taille, capable de se 
déplacer dans les couches superficielles du sédiment et 
sa prédation sélective est difficile à envisager. De plus, 
celle-ci s'exercerait davantage en hiver qu'en été, ce qui 
est peu compatible avec ce que nous savons de la 
biologie des espèces susceptibles de se nourrir aux dé-
pens de la méiofaune. 

L'importance du facteur trophique ne peut être tota-
lement négligée. D'une part, le nombre d'œufs pondus 
par la femelle paraît en dépendre directement (Fleeger, 
1979). Lee et al. (1977) ont montré que la méiofaune, et 
en particulier les Copépodes harpacticoïdes étaient capa-
bles de sélectionner certains types de nourriture. Ivester 
et Coull (1977) attribuent la présence de deux espèces 
sympatriques du genre Enhydrosoma dans le même bio-
tope à des capacités différentes de récolte de la nourri-
ture. Nous-même, en élevage, avons observé que le 
développement des métanauplius pouvait être arrêté 
lorsque la source trophique n'était pas adaptée. A 
l'heure actuelle, nos connaissances sur la succession des 
microorganismes dans la nature, sur leur utilisation par 
la méiofaune, sont trop imparfaites pour qu'il soit possi-
ble de rejeter totalement une régulation des populations 
par l'indisponibilité de sources nutritives appropriées. 

Enfin, un dernier élément pourrait résider dans les 
caractéristiques propres au cycle biologique de l'espèce 
considérée. Analysant d'un point de vue mathématique 
les oscillations stables qui affectent fréquemment la dy-
namique de population in situ ou en élevage, dans 
plusieurs publications, May (1974, 1976) et May et al. 
(1974, 1976) montrent par la modélisation qu'il est pos-
sible de passer par tous les cas de figures depuis une 
population atteignant son équilibre de manière mono-
tone jusqu'à une population ayant des oscillations d'am-
plitude régulière en jouant sur deux facteurs essentiels, 
le « temps caractéristique de retour » et le « temps de 
délai ». Le premier est l'intervalle de temps nécessaire 
pour que la population retourne à son état d'équilibre, le 
second peut correspondre soit à une durée telle que le 
temps de développement, ou le temps de génération, ou 
encore de manière indirecte au temps nécessaire à la 
reconstitution des ressources trophiques utilisées pen-
dant la phase de croissance. 
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L'absence de toute information sur la durée de vie 
de l'adulte, sur l'importance de la prédation exercée sur 
C. pusillus, sur les ressources alimentaires nécessaires à 
chaque stade et leur importance dans la nature ne nous 
permet pas actuellement de trancher ce difficile pro-
blème. 
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