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1. Introduction

Cucumaria. frondosa et C. japonica appartiennent à
l’ordre des Dendrochirotes (le plus important chez
les holothuries) et présentent un grand intérêt com-
mercial (notamment C. japonica). Leurs relations
systématiques et leur biologie ont été décrites dans
de nombreux articles, mais la controverses subsiste
quant à leurs relations taxonomiques.

Depuis Britten (1906-1907), l’indépendance de
C. japonica en tant qu’espèce à part entière a été re-
mise en question périodiquement. De nombreux
chercheurs estiment que C. japonica est une sous-
espèce (Saveljeva, 1941; Lambert, 1984) ou une va-
riété (Mortensen, 1932; Panning, 1949, 1955) de
C. frondosa. 

Selon Mortensen (1932, p. 45), “savoir si C. japonica
doit être considérée comme espèce distincte ou
comme variété de C. frondosa est une question de
choix personnel”. De nouvelles données, impor-
tantes pour la taxonomie de ces deux espèces, ont
été recueillies, dont des informations d’un nouveau
type, à savoir, la composition chimique en glyco-
sides triterpèniques, pouvant contribuer à résoudre
les problèmes d’ordre taxonomique (Kalinin et al.,
1994) et à mieux comprendre les relations taxono-
miques entre C. frondosa et C. japonica.

2. Matériel

Les auteurs ont notamment examiné des prélève-
ments originaux de C. japonica provenant de di-
verses régions du golfe de Pierre le Grand (mer du
Japon), du lagon de Busse et du golfe d’Aniva (île
de Sakhaline), des prélèvements d’holothurie
(identifiée précédemment comme C. japonica) des

régions orientales et occidentales du Kamchatka,
la collection de l’Institut zoologique de Saint-
Pétersbourg provenant des îles Kouriles et des îles
du Commandeur (au total, plusieurs milliers de
spécimens), des holothuries (identifiées précédem-
ment comme C. frondosa japonica) de la côte ouest
du Canada et des îles Aléoutiennes (douze spéci-
mens du Royal British Columbia Museum, à
Victoria), et des prélèvements originaux de la mer
de Barents (plusieurs centaines de spécimens, pro-
venant principalement de la région de Kanin et
des Sept-Îles).

3. Comparaison entre Cucumaria frondosa
et C. japonica

3.1 Morphologie générale

C. frondosa et C. japonica sont d’un aspect extérieur
presque identique. Le corps de ces holothuries est
trapu, cylindrique ou ramassé, avec une légère
courbe dorsale, surtout chez l’animal vivant, l’ex-
trémité postérieure étant arrondie ou parfois plus
allongée. Lorsqu’il se contracte, son corps devient
presque rond.

Les podia sont de grande taille et rétractiles; chez
l’adulte, ils se situent généralement sur les radius
ventraux, en deux à quatre rangées. Sur la face
dorsale, les podia sont plus petits et se transfor-
ment très fréquemment en papilles. Les podia sont
situés en des points très divers : chez certaines es-
pèces, ils sont peu nombreux et absents de la par-
tie centrale du corps, voire même des radius; chez
d’autres, les podia sont situés entre les interradius.
De façon générale, ils n’ont pas de valeur taxono-
mique. Chez les jeunes holothuries, les podia sont
répartis de façon plus régulière, soit en zig-zag,
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soit en bande unique. Il y a dix tentacules, tous de
grande taille à l’exception de deux tentacules ven-
traux qui peuvent être plus petits.

Les données de taille concernant les cucumariidés
dépendent largement du degré de contraction de
l’animal. En ce qui concerne C. japonica, la plus
grande longueur enregistrée est de 40 cm, et de
50 cm pour C. frondosa (Deryugin, 1915). La plupart
des animaux sont cependant plus petits (20 cm en-
viron). La masse corporelle des plus gros spécimens
atteint 1,5 à 2 kg, la moyenne se situant à 500 g.

La couleur du corps est très variable, à savoir mar-
ron foncé, violet foncé, grisâtre, jaunâtre, la région
dorsale étant nettement plus claire. Des animaux
entièrement blancs ont été décrits pour les deux
espèces; dans certaines populations de C. japonica,
leur proportion est importante.

L’organisation des viscères est elle aussi semblable
chez les deux espèces. Le tégument est épais et sa
masse représente 20 pour cent de la masse totale
de l’individu. Nous n’avons pas pu mettre en évi-
dence de différence entre la forme, la localisation
et la dimension du canal du madréporite, des
muscles rétracteurs, de la vésicule de Poli, des go-
nades et d’autres éléments. Seule la fixation du
mésentère fait exception (cf. ci-dessous).

Pour les deux espèces, la réduction (voire l’ab-
sence) des spicules corporelles est typique chez
l’adulte. Les spicules sont le plus souvent situées à
l’extrémité postérieure du corps. La littérature
scientifique évoque souvent le fait que la réduc-
tion des spicules est plus fréquente chez C. fron-
dosa que chez C. japonica, ce que nos observations
n’ont toutefois pas confirmé : ce caractère est donc
très variable chez les deux espèces.

L’évolution des spicules au cours de la phase de
croissance somatique est semblable chez C. japo-
nica et C. frondosa. Chez cette dernière, les spicules
sont faites essentiellement de plaques rondes por-
tant des perforations régulières. Le bord des
plaques peut être droit ou légèrement ondulé.
Parfois, chez les plus gros individus, il est muni de
petites pointes et la surface des plaques est verru-
queuse. On trouve également des plaques bom-
bées avec quatre perforations (Edwards, 1910a, pl.
13, fig. 8-11; Deichmann 1930, pl.12, fig. 6 à 9).
L’évolution des spicules au cours de la phase de
croissance somatique a été étudiée en détail par
Levin et Gudimova (1997 a, b).

Les spicules des jeunes et des adultes sont si diffé-
rents que les juvéniles de C. frondosa sont souvent
confondus avec une autre espèce, généralement C.
fucicola (McKenzie, 1991). De même, les spicules
des jeunes Cucumaria peuvent ressembler à ceux

d’adultes d’autres espèces voire d’autres genres.
Ainsi, chez un jeune C. japonica certaines plaques
sont quasiment identiques à celles des spicules de
Leptopentacta sachalinica.

Chez les Cucumaria adultes également, les spicules
se ressemblent. Certains sont presque rectangu-
laires avec de nombreuses perforations espacées
régulièrement. Les trous les plus gros sont les plus
proches de l’extrémité la plus étroite et les plus pe-
tits sont situés à l’opposé, à l’extrémité générale-
ment la plus épineuse (d’après Panning, il s’agit là
de spicules du type japonica). Par ailleurs, on
trouve des plaques aux protubérances plus ou
moins développées et des perforations disposées
de façon irrégulière (de type frondosa selon
Panning).

La forme de la couronne calcaire de C. frondosa et
de C. japonica est caractéristique, comme chez
toutes les espèces de Cucumaria, les éléments ra-
diaires étant dépourvus d’excroissances posté-
rieures. Les éléments radiaires et interradiaires de
la partie ventrale ne se rejoignent pas. La cou-
ronne est très souple car les éléments ont une arti-
culation mobile et sont élastiques. Les éléments
sont de forme très variable en fonction de l’état de
l’animal avant préparation et de son âge (Levin &
Gudimova, 1997b). Chez ce genre, la couronne cal-
caire n’a donc aucune valeur taxonomique. Dans
les deux espèces considérées, cette couronne est
plus ou moins développée selon les spécimens et
selon leur âge.

En fonction des caractéristiques décrites, certains
auteurs font la distinction entre C. frondosa et C. ja-
ponica. Mais selon les informations dont nous dis-
posons, ces variations sont interspécifiques. Un cer-
tain nombre de caractères importants varient ce-
pendant grandement entre C. frondosa et C. japonica.

3.2 Spicules

Cucumaria frondosa

Tégument : Les plaques sont perforées irrégu-
lières, carrées, arrondies ou légèrement allongées.
Certains spicules ont des excroissances et des
lobes de formes différentes. La surface des plaques
est soit lisse soit parsemée d’épines. Au centre des
plaques, notamment des plus grandes, se trouve
souvent une protubérance perforée de forme irré-
gulière. Les plaques mesurent entre 170 et 230 µm.

Introvert : Les plaques sont de forme allongée ou
irrégulière, avec un bord lisse ou épineux.
Généralement, les plaques comportent deux à trois
couches avec une protubérance centrale prononcée
et irrégulière. Leur taille varie de 160 à 370 µm
(Figure 1).
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Tentacules : Les spicules des tentacules des gros
spécimens sont complexes et comportent fréquem-
ment un réseau secondaire; il existe également des
bâtonnets droits ou courbés, avec parfois une per-
foration unique. La surface des deux types de spi-
cules est verruqueuse. Les plaques atteignent entre
160 à 350 µm (Figure 1).

Podia : Les spicules sont constituées de grande
plaques dont une extrémité est étroite et comporte
généralement des excroissances arrondies et dont
l’autre extrémité comporte des encoches ou des
épines. Chez l’adulte, la dernière plaque est tou-
jours complexe; elle est formée de nombreuses (70
au maximum) petites plaques et rosettes. On trou-
vera des illustrations de spicules de C. frondosa
chez Edwards (1910a, pl. 13, fig. 8 à 19; 1910b, pl.
19, fig. 2 à 4); Cherbonnier (1951, pl. 16 et 17);
Panning (1955, Abb. 1 et 2).

Cucumaria japonica

Tégument : Le plus souvent, les plaques sont al-
longées et perforées, avec un bord épineux et une
extrémité plus étroite. On trouve aussi couram-
ment des plaques arrondies irrégulières et des
plaques triangulaires. Les perforations sont nom-
breuses et arrondies. La surface est couverte de
verrues ou d’épines. La taille des plaques oscille
entre 190 à 280 µm (Figure 2).

Introvert : Les spicules sont le plus souvent des
plaques de formes diverses et perforées, au bord
entaillé. Les spicules s’épaississent au fur et à me-
sure de la croissance de l’animal. Des “ponts” et
des projections épineuses peuvent apparaître sur
la surface (en quelque point de la plaque, et pas
uniquement au centre, comme démontré par
Oshima, 1915). En cours de croissance, les plaques
allongées peuvent se transformer en éléments à
trois dimensions, en forme de fuseau ou de cône
perforé (Figure 2).

Tentacules : Trois types de spicules ont été déter-
minées dans le cas des tentacules : a) des plaques
allongées avec un bulbe central unilatéral ou à
double face, de 240 à 320 µm, b) des plaques fines
et de petite taille, de forme variée, allant de 80 à
120 µm, c) de grosses plaques allongées à la sur-
face lisse ou avec des projections à trois dimen-
sions en quadrillage au centre, allant de 300 à
420 µm.

Podia : Les spicules ressemblent à ceux du tégu-
ment, mais sont plus petits. Dans la première des-
cription de C. japonica, Semper (1866) souligne la
présence de très grandes plaques munies de nom-
breuses perforations disposées en rayons autour
de l’orifice du cloaque. On ne trouve pas ce type
de spicules chez C. frondosa. Augustin (1908) re-

lève également la présence de ces plaques, ainsi
qu’Edwards (1910b, pl. 19, fig. 16), au contraire
d’autres auteurs (Britten 1906-1907; Mitsukuri,
1912). Ces plaques étaient absentes du matériel sur
lequel ont porté nos travaux. On trouvera des
illustrations de spicules de C. japonica chez Semper
(1868, Taf. 39, fig. 18), Edwards (1910a, pl. 19, fig.
150), Mitsukuri (1912, fig. 48), Djakonov et al.
(1958, fig. 2) et Baranova (1971, fig. 1).

3.3 Fixation du mésentère

Chez Cucumaria frondosa, le mésentère intestinal
passe de l’extrémité antérieure dans l’interambu-
lacre dorsal, traverse les muscles longitudinaux
dorsaux et ventraux gauches (qui sont perforés
par le rétracteur) et suit le côté gauche du muscle
médioventral et de sa ligne médiane jusqu’au
cloaque (Deichmann, 1930; observations person-
nelles). Chez C. japonica, la connexion du mésen-
tère dans la partie postérieure du corps diffère de
manière notable : le mésentère traverse le muscle
médioventral à la base du rétracteur correspon-
dant, puis forme une anse dans l’interradius et re-
joins le cloaque le long de la ligne médiane du
muscle médioventral (Figure 3).

3.4 Couleur des viscères

La couleur de certains viscères diffère grandement
chez les deux espèces étudiées, comme le montre
le tableau ci-dessous :
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Viscères C. frondosa C. japonica

Hydrophore rouge vif orange clair

Madréporite rose orange clair

Vésicule de Poli orange rose

Gonade femelle rouge foncé, brunâtre vert éteint

Œufs rouge vif ou cerise vert

3.5 Appareil reproducteur

Les appareils reproducteurs des femelles des deux
espèces présentent d’importantes différences.
Outre la différence de couleur des gonades et des
œufs, la taille de ces derniers varie grandement
entre C. frondosa et C. japonica, leurs oocytes ma-
tures atteignant respectivement entre 875 et
900 µm et entre 500 et 600 µm. Les gonades tant de
C. frondosa que de C. japonica sont constituées de
touffes de tubules.

3.6 Composition chimique

La composition chimique des dycosides triterpè-
niques propres à chacune des deux espèces
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Figure 1.
Ossicules de Cucumaria frondosa : 

a) tégument, b) introvert, c) tentacules.
Échelle : 200 µm

Figure 4.
Structure des glycosides triterpèniques : 

a) frondoside A chez Cucumaria frondosa,
b) cucumarioside A2-2 chez Cucumaria japonica

Figure 3.
Disposition du mésentère chez Cucumaria frondosa

(trait plein) et Cucumaria japonica (pointillé)
Radius : LV - ventral gauche; RV - ventral droit; 

MV - midventral; LD - dorsal gauche; RD - dorsal droit

Figure 2.
Ossicules de Cucumaria japonica : 

a) tégument, b) introvert, c) tentacules.
Échelle : 200 µm
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montre (Kalinin et al., 1994) que ces composés sont
caractérisés dans les deux cas par la présence
d’une unité pentasaccharide liée au deuxième
sucre (quinovose) de la chaîne glucidique, le
groupe sulfate étant en position 4 du xylose et
l’aglycone comportant une double liaison en posi-
tion 7(8).La composition de onze dycosides (cucu-
mariosides) a été décrite chez C. japonica. Les cucu-
mariosides contiennent du glucose en tant que
troisième résidu de la chaîne glucidique et une cé-
tone en position 16 dans l’aglycone. Le principal
composant de l’ensemble des glycosides de C. ja-
ponica est le cucumarioside A2-2. Les glycosides de
C. frondosa, contrairement à ceux de C. japonica,
sont des frondosides et contiennent du xylose
dans la chaîne glucidique et un acétate en position
16-beta dans l’aglycone. Le frondoside A est le
principal constituant de la fraction glycosidique
chez C. frondosa (Figure 4).

3.7 Aire géographique

C. frondosa est présente dans une grande partie de
la région arctique où elle est connue du fjord de
Hardanger, dans la mer de Norvège, à la
Nouvelle-Zemble et à la Terre de François Joseph
dans la mer de Barents, et dans la partie sud-ouest
de la mer de Kara (et sans doute encore plus à
l’est, bien que l’on ne dispose pas d’informations
fiables à ce sujet). Dans la région des îles
Britanniques, elle est connue dans la mer du Nord
jusqu’à Dogger Bank au sud et à proximité des îles
Shetland et des Orcades. Cette espèce a été autre-
fois observée près de la côte occidentale de
l’Écosse et des Hébrides, jusqu’à l’embouchure de
la Clyde, au sud, mais les informations récentes
font défaut à ce sujet (McKenzie, 1991). En
Amérique du nord, la péninsule du cap Cod et
l’île de Nantucket marquent la limite méridionale
de sa distribution géographique (Edwards, 1910a,
Smith et al. 1964).

Le signalement de la présence de cette espèce en
Floride (Pouralés, 1869) est manifestement erroné
(cf. Deichmann, 1930). Semper (1868) a décrit C.
frondosa var. mediterranea. En l’absence d’autres in-
formations sur la présence de cette espèce en
Méditerranée et puisqu’elle se fondait sur des spé-
cimens détenus par un muséum d’histoire natu-
relle, cette description ne peut être considérée
comme fiable.

Dans le Pacifique, C. frondosa a été observée par
Ayres (1855), ce qu’ont mis en doute Verril (1867),
Ludwig (1901) et Clark (1904). Edwards (1910a) a
indiqué en 1907 que cette espèce avait été signalée
sur la côte nord-occidentale de l’Amérique du
Nord; cependant, l’étude d’une importante collec-
tion du Muséum national d’histoire naturelle lui a
permis de conclure qu’au moins quatre espèces,

qui ressemblent à C. frondosa mais ne lui sont pas
identiques, sont présentes dans l’océan Pacifique.
C. japonica est l’une d’elles, bien que le spécimen
identifié sous ce nom par Lampert (1885), Clark
(1904) et Edwards (1907) semble appartenir à
C. miniata Brandt.

C. japonica : Dans la littérature scientifique, l’aire
géographique de C. japonica est habituellement
considérée comme couvrant la partie nord-orien-
tale de la mer Jaune, la côte nord-orientale de l’île
Honshu, la côte de la partie continentale de la
Russie qui borde la mer du Japon, la mer
d’Okhotsk, les îles Kouriles, la presqu’île du
Kamtchatka, au moins la partie de la mer de Béring
située au nord du Kamtchatka, les alentours des
îles du Commandeur, la zone côtière nord-occiden-
tale de l’Amérique du nord allant de l’île de
Baranof à l’île de Vancouver (Baranova, 1957, et
d’autres auteurs). Toutefois, selon les informations
dont on dispose aujourd’hui, la distribution de
cette espèce serait beaucoup plus limitée.

L’idée ancienne qui veut que cette espèce soit pré-
sente jusqu’à la mer de Bering est sans doute erro-
née, comme l’a souligné pour la première fois
Baranova (1980) qui présume que les spécimens de
la zone septentrionale des îles Kouriles et de la
presqu’île du Kamtchatka, auxquels il avait jusque
là été fait référence en tant que C. japonica apparte-
naient en fait à deux nouvelles espèces, à savoir
C. savelijevae (île Paramushir, île Shumshu, baie
d’Achomten sur la côte est du Kamchatka) et C. dja-
konovi (cap Olutorsky, île de Bering dans la mer de
Bering). La composition et la distribution des es-
pèces de Cucumaria dans la région du nord des îles
Kouriles, du Kamchatka, des îles du Commandeur
des îles Aléoutiennes et de l’Alaska occidental sem-
blent fort complexes. Le statut taxonomique et
l’étendue de l’aire de C. savelijevae et C. djakonovi
n’ont pas encore été élucidés (travaux en cours),
quoique nous considérions, comme Baranova, que
les plus gros Cucumaria de cette région ne soient
pas C. japonica. Nos résultats préliminaires mon-
trent que cette espèce ne remonte pas plus au nord
que la région méridionale des îles Kouriles. 

Il est peu probable que C. japonica soit présente au
sud de Sendai. D’après Sluiter, on trouve cette es-
pèce dans le détroit des Moluques, mais il s’agit
fort vraisemblablement d’une erreur, comme
l’avait fait remarquer pour la première fois
Mitsukuri (1912).

La présence de C. japonica a été relevée le long de
la bordure nord-orientale du Pacifique (Clark,
1902, Edwards, 1907, Baranova, 1971). Pour cer-
tains auteurs, notamment Lambert (1984), l’espèce
présente au sud de l’Alaska, près de la péninsule
de Vancouver, est C. frondosa japonica.
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Cependant, l’examen de spécimens de
“C. japonica” a révélé une erreur d’identification.
Les spécimens de “C. japonica” collectés près de
l’île de Baranof en Alaska (Clark, 1902) semblent
être C. miniata (Brandt) (Mortensen, 1932). Les spé-
cimens du Royal British Columbia Museum, identi-
fiés comme C. frondosa japonica, ne semblent être ni
C. frondosa ni C. japonica. Il est donc presque cer-
tain que C. japonica n’est pas présente à proximité
de la côte américaine.

Interpréter la description que fait Mortensen
(1932) de C. japonica (qu’il considérait être une va-
riété de C. frondosa) provenant de l’Extrême
Arctique, près de la côte nord-ouest du Groenland
(détroits de Thule et de Jones, et détroit de Davis)
est beaucoup plus difficile. En considérant un bon
nombre des formes intermédiaires entre C. fron-
dosa et C. japonica reconnues par cet auteur, on
peut penser que les spécimens de C. frondosa en
provenance du Groenland ont davantage de
plaques du type japonica. Des informations ré-
centes mettent en évidence un éventuel parallèle
morphologique chez les populations des deux es-
pèces occupant des aires aux températures ex-
trêmes, à savoir le nord-ouest du Groenland et le
Kamchatka. Kafanov (1977, communication per-
sonnelle) propose une interprétation éco-physiolo-
gique de ce phénomène.

3.8 Écologie

Les conditions de vie de C. frondosa et C. japonica
sont proches. Leur habitat connu s’étend de la
zone intertidale jusqu’à près de 300 m de profon-
deur, leur maximum d’abondance se situant entre
30 et 60 m. Les juvéniles préfèrent les champs de
goémon et les zones de faible profondeur plus
chaudes en été. Les adultes occupent des régions
plus profondes, relativement plus au large, sur des
graviers meubles, des débris de coquillages, des
rochers ou des vases. 

Si les conditions sont favorables, tout substrat so-
lide peut être utilisé. La température minimale to-
lérée par les deux espèces est – 1,8 °C; les tempéra-
tures maximales sont + 18 °C pour C. japonica et +
8° C pour C. frondosa. 

Les connaissances actuelles montrent donc que
C. frondosa et C. japonica sont deux espèces dis-
tinctes bien définies. Les descriptions taxono-
miques utilisées dans notre étude aux références
suivantes : 

Cucumaria frondosa (Gunner, 1767)

Holothuria frondosa Gunner, 1767: 114, t. 4, fig. 1 et
2; Muller O.F., 1788: 36;

- pentactes Fabricius, 1780: 352; Muller O.F.,

1776: 71, t. 1; 1788: 36, pl. 31, fig. 8;
- grandis Forbes et Goodsir, 1839: 647;
- fucicola Forbes et Goodsir, 1839: 647 (fusicola :

erroné)
Pentacta frondosa Jaeger, 1833: 12;
Cucumaria fusicola Forbes, 1841: 227;
Botryodactyla grandis Ayres, 1851: 52;

- affinis Ayres, 1851: 145.
Cucumaria frondosa Forbes, 1841; 209; Selenka
1867: 347; Semper, 1868: 234 et 235 (sauf T. fron-
dosa var mediterranea); Norman, 1869; 316;
Ludwig, 1901: 141; Michailovskij, 1904: 463, 1904:
159; H. Clark, 1904: 564; A. Clark, 1920: 12;
Edwards, 1910a: 333 à 358, pl. 13, fig. 1 à 26;
Hérouard 1923: 108, Taf. 7, fig. 5 et 6; Mortensen
1927: 398 et 399, fig. 236; Koehler, 1927 : 151, pl.
14, fig. 12a-c, Deichmann, 1930: 161 et 162, pl. 12,
fig. 6 à 9; Gorbunov, 1932: 96; Engel 1932: 61, fig.
23 et 24; Djakonov, 1933: 141, fig. 71B; Grieg,
1935: 7; Clés…, 1948, tab. 123, fig. 5; Ivanov et al.,
1946: 580 à 586, fig. 782 à 788, tab. couleur (anato-
mie); Panning, 1949: 417 et 418 (en partie), Abb. 4;
1955: 34 à 38 (en partie), Abb. 1 et 2; Ivanov &
Strelkov, 1949: 39 à 41, tab. 28, fig. A-G,
Cherbonnier, 1951: 37, pl. 16, fig. 1 à 23, pl. 17,
fig. 1 à 10; Smith et al., 1964: 188; Rowe, 1970: 683
à 686; Baranova, 1977: 439 et 440; Pawson, 1977:
7; Ivanov et al., 1985: 339 à 348, fig. 342 à 349
(anatomie); McKenzie, 1991: 146 et 147, fig. 8d;
Gudimova & Denisenko, 1995: 1 à 44; Gudimova,
1998: 453 à 528 (non Pourtalés, 1869; non
Edwards, 1907).

Non Pentacta frondosa Ayres, 1855; non C. frondosa
var. mediterranea Semper, 1868; non C. frondosa ja-
ponica Lambert, 1984.

Cucumaria japonica Semper, 1868

Cucumaria japonica Semper, 1868: 236, Taf. 39, Fig.
2, 3, 7 et 18; Lampert, 1885: 143; Theel, 1886: 110;
Ludwig, 1901: 143; Britten, 1906 (1907): 133 à 135;
Augustin, 1908: 25 et 26, fig. 18; Edwards, 1907: 61,
1910b: 603 et 604, pl. 19, fig. 1516, Mitsukuri, 1912:
242 à 246, pl. 8, fig. 67 et 68, figure de texte 48;
Oshima, 1915: 255; Saveljeva, 1933: 44; Djakonov,
1938: 484; 1949: 70 et 71; Djakanov et al., 1958: 266
à 268, fig. 1 et 2; Panning, 1949: 417 et 418 (en par-
tie), Abb. 4, 1955: 34 à 38 (en partie), Abb. 1 et 2;
Pogankin 1952: 183 (écologie); Ushakov, 1953: 298
(distribution, en partie); Strelkov, 1955: 217, Tab.
64, fig. 1; Baranova, 1962: tab. 1 (distribution);
1971: 243 à 245; 1976: 115, fig. 266; 1980: 109 à 120
(comparaison); Djakonov et al., 1958: 367; (non
Lampert, 1885; non Baranova, 1957).

C. frondosa japonica Saveljeva 1941: 80; (non
Lambert 1984). C. frondosa var. japonica Mortensen,
1932: 44 à 48, 52; Panning 1949: 417 et 418 (en par-
tie), Abb. 4; 1955: 34 à 38 (en partie).
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