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Reproduction asexuée dans une population de Holothuria difficilis
(Echinodermata: Holothuroidea) a La Réunion

Philippe Bourjon' et Thomas Desvignes?

Résume

La reproduction asexuée chez Holothuria difficilis a été suivie de mai 2016 a mai 2017 dans le récif de Saint-
Gilles-La Saline a La Réunion. La population étudiée a une densité tres faible (0,12 ind. m sur I'ensemble de
I’étude, avec un maximum a 0,19 ind. m?), comparée a celles qui ont été documentées ailleurs. Sa distribu-
tion éparse est une autre particularité de cette population, I'espéce étant caractérisée par des agrégations a
forte densité. La reproduction asexuée au sein de cette population se produit toute I’année, mais un pic a été
observé dans la période de transition entre I'été et I'hiver austraux. Le pourcentage moyen de produits de
scission dans la population est de 19,32%, avec des maxima dépassant de peu 40%. Ces valeurs sont faibles
par rapport a celles relevées ailleurs chez cette espece.

Introduction

De nombreuses especes d’échinodermes peuvent se
reproduire par voies sexuée et asexuée par scission
ou fragmentation (Mladenov, 1996). L'holothurie
Holothuria (Platyperona) difficilis Semper, 1868 fait
partie de ces especes. Aprés une premiére obser-
vation de scission transversale sur des spécimens
préservés faite par Benham (1912), une description
détaillée du processus de régénération chez cette
espece fut proposée par Deichmann (1922) a partir
du méme type de matériel.

Holothuria difficilis est une holothurie de petite taille.
Sa longueur maximum chez un individu contracté
estde 4 a5 cm (Lawrence, 1980; Lee et al., 2009) et de
12 cm chez un individu non contracté (Rowe, 1969;
Samyn et al. 2006). L'espece est largement répan-
due dans le bassin Indo-Pacifique et présente une
distribution irréguliere composée d’importantes
concentrations locales. Elle se trouve le plus sou-
vent a faible profondeur sur les platiers des récifs
coralliens (Rowe & Doty, 1977; Kerr, 1994; Conand
et Mangion, 2003), ou a proximité du rivage en zone
intertidale (Lee et al., 2009).

La biologie de la reproduction de cette espece est
peu connue. La seule étude consacrée a la repro-
duction asexuée chez H. difficilis, menée a One Tree
Island (OTI) sur la Grande Barriére de corail (Aus-
tralie), montre que ce mode de reproduction a lieu
toute ’année, avec un pic en début d’hiver austral
(Lee et al., 2009). L'objectif du présent article est
de documenter la saisonnalité de la reproduction

asexuée dans une population de H. difficilis d'un
récif de La Réunion.

Matériels et méthodes

Les observations ont été faites sur la cote ouest de
I'ile de La Réunion (21°07’S, 55°32’E), située dans
le sud-ouest de 1'océan Indien a environ 680 km a
'est de Madagascar, dans le récif frangeant de Saint
Gilles-La Saline (Fig. 1A). Ce récif, d'une longueur
de 7,6 km, d’une largeur maximale d’environ 500 m
et d'une profondeur moyenne inférieure a 1.5 m, est
séparé en deux parties par la Passe de I'Ermitage.
Le site choisi pour l'étude, localisé dans la partie
sud du récif, est situé a environ 80 m du front récifal
et 425 m du rivage (21°5'45.47”S and 55°13'48.72"E;
21°5'44.68”S and 55°13'47.64”E) (Fig. 1B). Sa pro-
fondeur est de 0,3 a 0,8 m en fonction de la marée.
Il est caractérisé par un substrat sablo-détritique
occupé par quelques massifs de corail dégradé et
de nombreux débris coralliens en forme de dalle
(Fig. 1C). 11 subit des houles d‘alizés toute ’année
avec un renforcement pendant l'hiver austral (de
mai a octobre) et des épisodes de houles australes
parfois violents (Tourand et al., 2013). Ce récif est
inscrit dans le périmetre de 1’aire marine protégée
« Réserve Naturelle Marine de La Réunion » (GIP-
RNMR), le site d’étude est en zone de protection
renforcée de niveau 2a.

La mesure des tailles a été préférée a celle des poids
malgré la contractilité des holothuries : en effet,
d’une part '’hydrodynamisme du site rendait les
pesées sur place impraticables, d’autre part une
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Figure 1. A) L’ile de La Réunion (le point rouge situe le récif de Saint Gilles-La Saline). B) Site d’étude et localisation
du transect (ligne rouge) pres du front récifal. C) Habitat typique de Holothuria difficilis dans le récif de Saint-Gilles-La
Saline (La Réunion). Cet habitat est caractérisé par la présence de blocs de corail mort en forme de dalle éparpillés sur

un substrat sablo-détritique, et par un fort hydrodynamisme.

collecte des individus observés, en vue d’'une pesée
sur le rivage puis d'un replacement sur le site,
n’était pas envisageable.

Un transect de 40 m x 5 m (200 m?) parallele au front
récifal a été matérialisé sur un site ot1 des agrégations
de H. difficilis avaient été observées auparavant. Il a
été suivi une fois par mois en fin de matinée du 15
mai 2016 au 15 mai 2017. Les observations ont été
faites en plongée libre [snorkeling]. Tous les indi-
vidus observés sur le transect ont été mesurés puis
photographiés in situ. Les caractéristiques morpho-
logiques suivantes ont ensuite été relevées : 1) état
de l'individu : individu « complet » [whole indi-
vidual] (W), ou produit de scission [regenerating
individal] (R), et 2) état de contraction défini par
'aspect du corps : non contracté (nc) ou contracté
(c). Chez les individus issus de scission les caracté-
ristiques suivantes ont aussi été notées : 1) nature de
la partie issue de la scission quand elle était déter-
minable : partie antérieure régénérant une partie
postérieure [anterior part] (AP), partie postérieure
régénérant une partie antérieure [posterior part]
(PP), ou individus chez lesquels 1’axe antéro-posté-
rieur n’a pas pu étre déterminé (P ?), et 2) mesure de
la longueur de la partie en régénération.

Tous les produits de scission observés avaient com-
mencé a régénérer leur partie manquante. Tous les
individus observés étaient cachés sous des débris

coralliens qui ont été retournés avec précaution et
replacés apres observation. Aucun individu n’a été
prélevé.

Les W (Fig. 2A) et les R (Fig. 2B) sont aisément diffé-
renciables grace a la couleur jaune orange de la par-
tie en régénération, qui contraste avec le brun foncé
uniforme des W. Ils sont aussi faciles a différencier
des juvéniles, qui sont orangé a jaune-vert plus ou
moins clair et uniforme (Fig. 2C).

Par ailleurs, des parcours aléatoires de deux heures
chacun allant du rivage aux brisants ont été effec-
tués une fois par mois par deux observateurs dans
six sites différents (trois au nord de la Passe de
I’Ermitage et trois au sud), pour permettre des esti-
mations de densité et de distribution de 1'espece,
ainsi que sur la possible présence d’individus en
régénération.

Résultats

La tres faible densité de H. difficilis dans le récif
de Saint-Gilles-La Saline, atypique pour l'espéce,
limite I'analyse quantitative des mesures faites sur
le transect puisque sur 13 échantillonnages seuls 5
ont permis 1'observation de 30 individus ou plus
(mai 2016 et février-mars-avril-mai 2017). D’autre
part, il a été impossible d’estimer le nombre d’in-
dividus recomptés pendant les échantillonnages

Figure 2. A) Individu complet, =3.5 cm. B) Produit de scission régénérant une partie antérieure (PP), =2 cm.
C) Juvénile, =1.75 cm. Les barres d’échelle correspondent a 1 cm.
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successifs, mais les fortes variations de la densité
des W, et dans une moindre mesure de celle des R,
permettent de supposer que ce biais reste mineur. I
n’a pas été non plus possible d‘estimer les taux de
recrutement, d’émigration et d’immigration sur le
transect, ni le taux de mortalité puisque I'effectif de
la population n’est pas resté constant.

Structure de la population

Tailles

L’é,tude a permis de mesurer 326 individus, dont
263 W et 63 R. 86,8% étaient contractés (n=283), et
13,2% étaient non contractés (n=43). La prévalence
dans l’échantillon des individus contractés est pro-
bablement due au stress lié au retournement des
blocs sous lesquels les individus se cachaient, qui
les exposait a la lumiere et au courant. Les petits
et les grands individus étaient minoritaires : 4,91 %
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des individus avaient une taille inférieure a 2.0 cm
(n = 16) et 9,20 % avaient une taille supérieure a
5.0 cm (n = 30) (Fig. 3A).

Les W avaient une taille médiane de 3,3 c¢m, celle
des R était de 3,0 cm (Fig. 3A-B). Les R, quelle
que soit la partie en régénération (i.e. AP, PP et
P ?), étaient significativement plus petits que les
W mais étaient de tailles similaires entre eux (Fig.
3B). Parmi les W, comme parmi les R, les individus
contractés étaient significativement plus petits que
les individus non contractés (Fig. 3C). La contrac-
tion affecte donc la mesure de la taille de l'individu.
Par conséquent, 'inclusion des mesures des indivi-
dus contractés induit un biais dans 1'estimation de
la taille moyenne des individus de la population. La
taille moyenne des individus non contractés dans
la population totale était de 4,61 £ 1.42 cm (n = 43),
celle des W-nc était de 5,13 £ 1.43 cm (n = 29) et celle
des R-nc était de 3,59 + 0.75 cm (n=14) (Fig. 3C).
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Figure 3. A) Distribution des fréquences de taille des individus complets (C, colonnes noires) et des
produits de scission (R, colonnes grises) sur le transect durant les 13 mois de I'étude. B) Les produits
de scission (R, PA, PP, et P?) sont significativement plus petits que les individus complets (C). C)
Etat de contraction (c = contracté, nc = non contracté). D) Variations des tailles moyennes pendant
la durée de I'étude. Aucune donnée n’est disponible pour les R en septembre et octobre 2016 (aucun
individu n’a été observé). * indique une différence significative (p < 0,05).
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La taille moyenne de tous les individus observés
pendant la période d’étude était de 3,51 £ 1.07 cm,
avec une médiane a 3,2 cm, un maximum en juillet
2016 (4,27 £1.66 cm, n = 11) et un minimum en mai
2017 (2,98 £ 1.07 cm, n = 32) (Fig. 3D).

Il n’a été observé que cing juvéniles durant les par-
cours aléatoires, et aucun sur le transect. La taille de
ces individus était inférieure a 2 cm.

Densités

La densité moyenne de la population étudiée a subi
de fortes fluctuations au cours de I'étude (Fig. 4A).
Elle était en moyenne de 0,12 ind. m? (n = 326) sur
13 mois avec un maximum observé en mai 2016
(0,19 ind. m?, n = 39) et un minimum en juillet 2016
(0,06 ind. m?, n = 11). Elle a connu un autre pic en
septembre 2016 (0,13 ind. m? n = 26), succédant a
une diminution brutale de mai a juillet et précédant
une nouvelle diminution jusqu’en novembre. Une
augmentation réguliere de cette densité de décembre
2016 a avril 2017 a été observée, elle était en avril de
0,18 ind. m* (n = 36). La densité moyenne des W sur
la durée de 1'étude était de 0,1 ind. m? (n = 263) et
celle des R était de 0,02 ind. m? (n = 63) (Fig. 4A).

Les estimations qualitatives faites durant les par-
cours aléatoires suggéraient que H. difficilis était
présente a de tres faibles densités dans la plupart
des zones du platier proches du front récifal. En
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dehors de rares zones d’un ou deux metres carrés
ot les densités étaient plus fortes (de 1'ordre de
5 ind. m?), tous les individus observés étaient iso-
1és, souvent a plus de 20 m les uns des autres.

Reproduction asexuée

Aucun individu en cours de scission, de cicatrisation
ou en phase de régénération des organes internes
(i.e. sans partie en régénération visible) n'a été
observé sur le transect ni durant les parcours aléa-
toires. Le pourcentage moyen des R était de 19,32%
de la population étudiée, avec des taux supérieurs a
20% en mai, juin et novembre 2016 (41,02%, 42,85%
et 26,66% respectivement) (Fig. 4B), et en avril et
mai 2017 (22,22% et 28,12%, respectivement). En
septembre et octobre 2017, aucun R n’a été observé
sur le transect (Fig. 4A-B), bien que trois R aient été
observés en parcours aléatoire. Parmi les R, on a
dénombré 32 PP, 26 AP et cinq individus chez les-
quels I'axe antéro-postérieur n’a pas pu étre déter-
miné. La partie originelle représentait en moyenne
77,65 + 12,23% de la longueur du corps chez les R
(77,54% + 14,72% chez les R-nc, n = 14) (Fig. 4C).
La partie originelle des PP était en moyenne de
76,82% + 14,53% de la longueur du corps (78,14 +
20,08% chez les PP-nc, n=6), celle des AP était de
79,60 £ 9,22% (78,63 + 12,28% chez les AP-nc, n = 8)
(Fig. 4C). La taille de la partie originelle était en
moyenne de 2.57 £ 0.41 cm chez les AP-nc (n = 8) et
de 3.03 £ 1.28 cm chez les PP-nc (n = 6).
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Figure 4. A) Distribution de la densité moyenne (individus par m?) des individus complets (C, ligne noire) et des
produits de scission (R, ligne grise) sur le transect. B) Distribution du pourcentage des R dans la population.
C) Pourcentages de la partie originelle dans la longueur du corps chez les R.
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Discussion
Structure de la population

Taille

La taille moyenne des individus de la population
échantillonnée (3,51 + 0,7cm) a peu évolué pendant
la durée de 1’étude. Elle était de 4,61 cm + 1,42 cm
(n = 43) chez les individus non contractés, ce qui est
proche dela taille moyenne de 4 cm estimée a Enewe-
tak Atoll par Bakus (1968), et de la taille maximale
relevée par Lawrence (1980) dans d’autres popula-
tions du méme atoll (4 cm contracté). En revanche,
la distribution des tailles entre La Réunion et OTI
est tres différente. Lee et al. (2009) observent a OTI
une population dominée par des individus d’une
taille inférieure a 2 cm et composée majoritairement
d’individus issus de scission, alors qu'a La Réunion
plus de 95% des individus mesurés ont une taille
supérieure a 2 cm dans une population constituée
de moins d'un cinquiéme d’individus issus de scis-
sion. De plus, Lee et al. (2009) estiment a 5 cm la
longueur maximale des individus a OTI. Dans la
population étudiée a La Réunion les individus dont
la taille est supérieure a 5 cm représentent 9,20% de
la population (n = 30) et les tailles maximales mesu-
rées sont 8,8 cm (nc) sur le transect et 10,9 cm (nc) en
parcours aléatoire. Ces différences de distribution
de tailles peuvent étre liées aux faibles pourcen-
tages de produits de scission observés a La Réunion
comparés a ceux qui ont été documentés a OTI, ou
a un recrutement sexué vraisemblablement limité.
Nous n’avons en effet observé que 11 W sur 263
(4,18%) dont la taille soit inférieure ou égale a 2 cm,
ce qui suggere que le recrutement issu de la repro-
duction sexuée est faible ou que le taux de mortalité
des larves et/ou des juvéniles est élevé. Ces deux

hypotheses sont soutenues par le fait qu’il n’a été
observé que 5 juvéniles en parcours aléatoire pen-
dant les 13 mois de I’étude.

Chez les R contractés, la partie en régénération
n’était que peu ou pas du tout contractée, cette par-
ticularité étant probablement liée au faible diametre
des muscles longitudinaux en régénération par
rapport au diametre de ceux de la partie originelle
(Conand et al., 1997).

Habitat et densité

L'habitat privilégié par H. difficilis a La Réunion est
identique a celui qui a été majoritairement docu-
menté ailleurs : sur des platiers semi-exposés ou
exposés (Conand et Mangion, 2003; Lee et al., 2009;
Kerr, 2014; Lawrence, 1980) et pres des fronts réci-
faux (Rowe and Doty, 1977; Kerr, 1994), ces habitats
étant caractérisés par une tres faible profondeur et
un hydrodynamisme important. La distribution spa-
tiale éparse de I'espece dans le récif de Saint Gilles-
La Saline est en revanche différente de la distribution
en zones de forte densité documentée ailleurs.

La densité de la population étudiée dans le récif de
Saint Gilles-La Saline (0,12 ind. m?)est la plus faible
de celles qui ont été documentées (Tableau 1). On
estime que les fortes densités relevées chez certaines
holothuries tropicales sont liées a la reproduction
asexuée, qui serait susceptible de maintenir — et
parfois d’augmenter — la densité des populations
(Emson & Mladenov, 1987; Chao et al., 1993, 1994;
Conand, 1996; Uthicke, 1997, 2001; Conand et al.,
1998, 2002; Uthicke & Conand, 2005; Lee et al., 2009 ;
Pirog et al., 2017). Nos observations suggerent qu’a
La Réunion la population pourrait se maintenir,
bien qu’a tres faible densité, grace a la reproduction

Tableau 1. Densités documentées chez Holothuria difficilis avec les localités, la durée de 1’échantillonnage et les

références bibliographiques

Localité Durée Densité estimée Référence
Atoll Enewetak, Tles Marshall 1 mois 1.43a32ind. 900 cm= Bakus 1968
Maximum 130 ind. m? le jour
et 200 ind. m la nuit
Atoll Enewetak, lles Marshall nd 324 ind. m? Lawrence 1980
Kosrae, Tles Carolines 3 mois 572ind. 100 m? (abondance) Kerr 1994
Tle One Tree, GBA, Australie Octobre 2006 102 ind. m* Lee et al. 2009
(durée nd)
Tle Fantome, GBA, Australie nd 247 ind. m* Uthicke obs. pers.,
cité dans Lee et al. 2009
La Réunion 13 mois 0.12ind. m™ Cette étude

(une fois par mois)
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asexuée puisque 1) son pic de mai 2016 est lié a la
plus forte densité des R sur toute la durée de I'étude
(0,08 ind. m? n = 16), 2) son pic de septembre 2016
pourrait étre 1ié a la croissance de R observés en mai
2016 (il est concomitant a un pic de densité chez les
W et a une absence des R), 3) son pic d’avril 2017
est lié a 'augmentation de la densité dans les deux
populations depuis janvier. De plus, la similitude
des densités en mai 2016 (0,19 ind. m? n = 39) et
avril 2017 (0,18 ind. m? n = 36), soit pendant les
périodes de fortes densités des R, suggere que la
densité globale se maintient sur un cycle d'un an
grace a la reproduction asexuée, dont I"apport pour-
rait donc compenser la mortalité et I'émigration
dans cette population.

Reproduction asexuée

Les produits de scission représentent 19,32% de la
population étudiée sur 13 mois avec deux pics a plus
de 40%. Deichmann (1922) en décompte 68,29% sur
les 123 individus échantillonnés sous le synonyme
Actinopyga parvula, et Lee et al. (2009, Figure 3A) en
comptent plus de 30% dans 9 échantillonnages sur
10 répartis sur 20 mois, avec des pics a plus de 60%.
Les pourcentages de produits de scission relevés
dans la population étudiée a La Réunion semblent
donc faibles pour I'espece.

Saisonnalité

La présence réguliere d’individus en régénéra-
tion, observée sur le transect ou en parcours aléa-
toire pendant toute la durée de I'étude, suggere
que la reproduction asexuée chez H. difficilis a
lieu toute 'année dans le récif de Saint Gilles-La
Saline. Cependant, les pourcentages mensuels de
produits de scission supérieurs a 20% de la popu-
lation évoquent deux périodes de plus forte inten-
sité de ce mode de reproduction. La premiére, en
mai et juin, constitue un pic, la seconde se situe en
novembre mais la faible taille de 1’échantillon de
ce mois (11 W et 4 R) limite I'interprétation de ces
données. La reproduction asexuée chez H. difficilis
a OTI a lieu, elle aussi, toute 'année avec un pic
de présence des individus issus de scission en mai,
mais a la différence de la population étudiée a La
Réunion le pourcentage des individus issus de scis-
sion est supérieur a 50% de mai a septembre, soit
pendant tout I'hiver austral. Toutefois les pics de
présence d’individus ayant commencé a régénérer
leur partie manquante ne témoignent qu’indirec-
tement de la période des pics de scission (Dolma-
tov, 2014), puisque la régénération des organes
internes est antérieure a ’apparition d’un segment
en régénération. La durée de la régénération des
organes internes chez H. difficilis n’est pas connue.
Elle est comprise entre un et deux mois apres scis-
sion induite chez de nombreuses especes (Kille,
1942; Uthicke, 1997; Purwati et al., 2009; Dolmatov

et al., 2012), bien qu’elle puisse aller au-dela pour
d’autres especes (Reichenbach & Holloway, 1995).
Il est donc probable que les pics de scission soient
antérieurs au mois de mai a La Réunion comme
a OTI (o1 les individus observés présentaient eux
aussi divers stades de régénération de leur par-
tie manquante), et se situent en fin d’été austral.
Les latitudes des deux iles dans ’hémisphere sud
étant similaires, il est possible que des facteurs
abiotiques favorisant la reproduction asexuée tels
que les variations saisonnieres de la photopériode
(Mladenov, 1996; Conand et al., 2002) ou les tempé-
ratures océaniques de surface, qui atteignent leurs
valeurs maximales a cette période (Donguy and
Meyers, 1996, Conand et al., 2007), soient détermi-
nants pour les deux populations.

Taux de survie des AP/PP

La faible différence dans le nombre des individus
AP et PP observés (44,8% et 55,2%, respectivement)
suggere un taux de survie relativement équilibré
des parties, ce qui est en accord avec la composition
de I’échantillon de Deichmann (1922), dans lequel
on trouve 48,8% d’AP et de 51,2% de PP. Des taux
de survie similaires se rencontrent généralement
chez les especes dont le site de scission avoisine
le milieu du corps, comme Stichopus chloronotus
(Conand et al., 1998, 2002), Holothuria atra (Conand,
1996; Thorne & Byrne, 2013) malgré des différences
régionales (Uthicke, 2001), ou H. parvula (Emson &
Mladenov, 1987), alors que dans d’autres especes la
partie postérieure connait un taux de survie plus
élevé (see for review Thorne & Byrne, 2013).

Site de scission

L’emplacement auquel a lieu la scission sur le
corps semble étre spécifique a chaque espece
(Purwati, 2004 ; Dolmatov, 2014), mais il n’a pas
été documenté chez H. difficilis. Bien que ni scis-
sion en cours, ni individus en cours de cicatrisa-
tion n’aient pu étre observés durant 1'étude, nos
résultats permettent de supposer que la scission
chez cette espéce pourrait se produire a proxi-
mité du milieu du corps. En se basant sur la taille
moyenne de la partie originelle chez les indivi-
dus AP-nc et PP-nc, dont les tailles ne sont pas
modifiées par une contraction (2.57 + 0.41 cm et
3.03 + 1.28 cm respectivement), la taille moyenne
des individus non contractés avant scission pour-
rait étre de 5.60 £ 1.69 cm (ce qui serait en accord
avec ’hypothese de Lee at al. (2009), qui suggerent
que la scission ne pourrait se produire qu’a par-
tir d'une taille de 4 a 5 cm dans l'espece). Cette
taille placerait le site de scission a 46% du corps en
partant de la bouche. Ce site de scission proche du
milieu du corps se rencontre dans la majorité des
especes chez lesquelles cette question a été docu-
mentée (voir Dolmatov, 2014, Tableau 1).
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Conclusion

La présente étude est la seconde a documenter la
reproduction asexuée de H. difficilis, espece dont
la biologie est peu connue. Elle a montré des simi-
litudes avec la premiere étude effectuée dans le
Pacifique (Lee et al., 2009), notamment au sujet de
I'habitat privilégié de 1'espece et de la période du
pic de reproduction asexuée. Notre étude a aussi
mis en évidence des différences, notamment en ce
qui concerne la distribution des fréquences de taille
des individus. La population étudiée a La Réunion
présente de plus deux différences frappantes avec
toutes les études précédentes : une répartition dis-
persée sans agrégations et des densités tres faibles,
sans commune mesure avec celles qui ont été docu-
mentées pour cette espece.
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