
Introduction

Chez les holothuries aspidochirotes, on observe, à par-
tir d’un même nombre de gamètes libérés au cours de la 
ponte, de vastes écarts dans le nombre de larves qui sur-
vivent à l’ensemble de la phase larvaire et sont capables 
d’achever leur cycle larvaire (James et al., 1994 ; Ito, 1995 ; 
Ramofafia et al., 1995 ; Martinez et Richmond, 1998 ; Bat-
taglene et al., 1999 ; Mercier et al., 2000 ; Morgan, 2000 ; 
Asha et Muthiah, 2002 ; James, 2004 ; Mercier et al., 2004 ; 
Pitt et al., 2004 ; Wang et Chen, 2004 ; Sui, 2004 ; Liu et 
al., 2004 ; Giraspy, et Ivy, 2005, 2006 ; Laximinarayana, 
2005 ; Morgan 2008a, b et c). Ces écarts s’expliquent peut-
être par la relation qui existe entre, d’une part, les para-
mètres de la fécondation, la réussite de reproduction et la 
femelle génitrice ou la source des ovules, et, d’autre part, 
la croissance, la forme, la viabilité et le développement 
des larves. 

Il se peut que les différences de taille observées chez les 
larves soient liées à la source d’alimentation des parents 
et à son incidence sur la qualité des œufs et leur croissance 
ultérieure au cours du cycle larvaire. De précédentes 
études ont permis d’établir une corrélation entre la taille 
des œufs et la taille des larves de Strongylocentrotus droe-
bachensis et d’un certain nombre d’autres échinodermes 
(McEdward, 1986). Par exemple, dans le cas de S. droe-
bachensis, on a constaté que les œufs de taille supérieure 

étaient produits par des animaux résidant dans des habi-
tats où la nourriture est abondante, les larves atteignant 
aussi des tailles supérieures (Bertram et Strathmann, 
1998). En revanche, les résultats d’une autre étude ne 
montrent aucune relation entre la taille des œufs et les 
rations alimentaires données aux sujets S. droebachensis en 
captivité, et aucune variation de la taille des larves n’a 
été observée (Meidel et al., 1999). L’apport de ressources 
lors de la reproduction ne se traduit pas forcément par 
une variation de la taille des œufs (McEdward et Carson, 
1987) étant donné que les individus peuvent produire des 
œufs plus petits, mais plus nombreux. 

Les variations morphologiques des larves ont aussi été 
associées à la taille des œufs et seraient liées à la femelle 
génitrice. Des relations ont été établies entre l’origine 
maternelle des œufs et les différentes formes larvaires 
des échinodermes, tels que les oursins Arbacia lixula et S. 
droebachensis et l’étoile de mer Pisaster ochraceus (George 
et al., 1990 ; Bertram et Strathmann, 1998 ; George, 1999 ; 
Meidel et al., 1999). Toutefois, dans le cas de S. droeba-
chensis, la relation variation morphologique-femelle 
génitrice était peu significative par rapport à la relation 
plasticité développementale-disponibilité alimentaire 
(Bertram et Strathmann, 1998). Les variations morpho-
logiques des larves dictées par l’origine maternelle ont 
également été associées aux variations de qualité des 
œufs, en raison soit des différents régimes alimentaires 
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Résumé

La proportion de larves qui achèvent leur cycle larvaire et contribuent à la formation des générations suivantes peut être 
affectée par les influences que subit la femelle génitrice. En conséquence, il se peut qu’il existe une corrélation entre les 
attributs des femelles et toute une série d’attributs caractérisant les larves au cours du cycle larvaire et affectés par des 
facteurs exogènes. Dans le cas de l’holothurie Australostichopus mollis, vivant en milieux tempérés, on a établi une cor-
rélation entre la taille et le nombre d’œufs produits par quatre femelles et un indice de viabilité larvaire, défini comme 
la proportion de larves survivantes multipliée par la proportion de larves qui atteignent le stade final auricularia. On 
a constaté une faible relation entre cet indice de survie-viabilité, calculé pour les larves émises par chaque femelle, et 
le nombre moyen de nodules hyalins se développant dans les replis de la frange ciliée des larves. Par ailleurs, on a 
observé que le ratio longueur de la frange ciliée-longueur des larves provenant des différentes femelles était corrélé à 
la proportion d’embryons présentant des caractéristiques de développement normal (mesure de la réussite de repro-
duction). La forme globale des larves ne variait pas en fonction de la génitrice, mais cette dernière avait une incidence 
sur leur rythme d’évolution. Cela dit, la croissance et le développement des larves étaient similaires pour les différentes 
femelles et n’étaient pas corrélés au nombre et à la taille des œufs. En fait, la croissance et le développement semblaient 
dissociés, d’une part, de tous les effets que peuvent subir les génitrices et, d’autre part, de la relation qui peut exister 
entre ces effets et la réussite de reproduction, le rythme d’évolution des caractéristiques morphologiques, ou l’indice de 
survie-viabilité. La compétence des larves, telle qu’exprimée par le phénotype, n’est pas forcément représentative des 
caractéristiques des femelles. 
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des animaux maintenus en captivité, soit de leurs dif-
férents habitats in situ (McEdward et Carson, 1987 ; 
George et al., 1990 ; George, 1999). Néanmoins, la taille 
des œufs n’était pas corrélée à la forme des larves ou 
aux écarts de longueur de la frange ciliée chez S. droe-
bachensis et un certain nombre d’autres échinodermes 
(McEdward, 1986). 

Il se peut que les différents taux de survie et de viabilité 
des larves soient déterminés par les différentes femelles 
génitrices et par leur réussite de reproduction variable. 
Des études récentes ont mis en évidence que l’histoire 
de la fécondation a une influence sur la réussite de 
reproduction ou « la fraction des ovules d’une femelle 
qui sont fécondés » (Levitan, 2005). Dans le cas de l’our-
sin Strongylocentrotus franciscanus, les différences entre 
mâles et femelles, en termes d’intensité de la sélection 
sexuelle, étaient fonction de la densité de partenaires 
sexuels. En dépit de paternités multiples, la variance de 
réussite de reproduction était inférieure chez les mâles 
et supérieure chez les femelles (Levitan, 2005). Chez les 
oursins Heliocidaris erythrogramma et Holopneustes pur-
purescens, l’ordre d’accouplement avait une incidence 
sur la quantité et la qualité des progénitures des mâles 
en concurrence (Marshall et al., 2004). Compte tenu des 
variations de taille entre les ovules produits par les dif-
férentes femelles et leur relation avec la fécondation, on 
peut dire que l’histoire de la fécondation influe sur la 
distribution de taille des progénitures. Les mâles qui 
libèrent leurs gamètes en premier engendrent des indi-
vidus plus grands et plus forts. 

On a également établi une corrélation entre les différences 
observées dans le développement larvaire et la taille des 
œufs et une relation entre ce développement larvaire et 
la femelle génitrice. Ainsi, chez S. droebachensis, la petite 
taille des œufs conduit à un retard dans le développe-
ment des larves au cours des premières étapes du cycle 
larvaire (Sinervo et McEdward, 1988), tandis qu’une 
autre étude a permis d’établir une corrélation entre la 
grande taille des œufs de S. droebachensis et un raccour-
cissement de la période larvaire, sans toutefois noter d’in-
cidence sur le développement (Bertram et Strathmann, 
1998). Chez S. droebachensis, la métamorphose était plus 
rapide et les larves se métamorphosaient de façon plus 
précoce lorsqu’elles provenaient de parents qui avaient 
reçu une alimentation enrichie, bien qu’aucun effet sur le 
rythme de croissance ou la taille à la métamorphose n’ait 
été observé (Meidel et al., 1999). 

On compte peu d’études sur les effets qu’ont les géni-
teurs sur la croissance, la forme, la survie et le dévelop-
pement des larves qu’ils engendrent, ainsi que sur leurs 
implications pour la compétence larvaire des holothu-
ries. D’après certains travaux, la durée de captivité d’in-
dividus Holothuria scabra aurait des effets sur la qualité 
des œufs produits, en raison d’une modification des 
attributs des géniteurs (Morgan, 2000). Les taux d’éclo-
sion et le nombre d’œufs pondus par H. scabra étaient 
inférieurs lorsque les géniteurs étaient maintenus en 
captivité pendant des périodes prolongées (Morgan, 
2000). Toutefois, les effets ultérieurs sur la croissance et 
le développement des larves n’ont pas été quantifiés. On 
a constaté que la taille et la forme des larves d’Actinopyga 
echinites variaient selon que la libération des ovocytes et 

la production résultante de larves, plus petites, étaient 
induites par dithiothréitol (DTT) ou que cette libération 
d’ovocytes et production de larves étaient induites par 
stimulation ovarienne (Chen et al., 1991). Les larves pro-
duites sous l’action du DTT présentaient un aspect mor-
phologique distinct (asymétrique) au milieu et à la fin 
du stade auricularia (Chen et al., 1991). Sans connaître la 
relation qui existe entre les différents attributs des larves 
et leurs géniteurs, il est difficile de déterminer l’impact 
de la filiation sur la capacité qu’auront les larves de ter-
miner leur cycle larvaire.

La saison de reproduction d’Australostichopus mollis 
s’étale sur environ quatre mois, durant l’été, de novembre 
à février (Sewell, 1992 ; Archer, 1996 ; Morgan, 2008a). 
L’hypothèse posée dans la présente étude est la suivante : 
pour chaque femelle, la qualité des embryons est liée aux 
paramètres de la libération des œufs, en l’occurrence le 
nombre et la taille des œufs, paramètres qui s’expriment 
ensuite dans les différents phénotypes larvaires. Sur cette 
base, les variations de croissance, de taille, de survie et 
de développement des larves devraient être liées à la 
source de libération des œufs et avoir une incidence sur 
la capacité des larves de terminer leur cycle larvaire. Trois 
questions ont été posées dans cette étude : i) Existe-t-il 
une relation entre la source des œufs et la croissance et 
la morphologie des larves ? ii) La survie et le développe-
ment des larves sont-ils liés aux différentes femelles qui 
les engendrent ? iii) Existe-t-il une quelconque relation 
entre l’apparition des nodules hyalins précédant la méta-
morphose et la source des œufs ?  

Méthodes

Collecte des larves 

Les larves d’Australostichopus mollis ont été obtenues 
par prélèvement sur le terrain une fois toutes les deux 
semaines à partir d’un stock de géniteurs et par ponte à 
l’écloserie (Morgan, 2008a). Les ovules libérés par quatre 
femelles ont été séparés et fécondés avec un mélange 
de spermatozoïdes frais provenant de quatre mâles. Les 
œufs fécondés ont été rincés et placés dans une cuve de 40 
litres, remplie d’eau filtrée avec un tamis de 1 µm et sté-
rilisée par UV, pour l’éclosion (Morgan, 2008b). Les para-
mètres des génitrices ont été mesurés : poids des géni-
trices, taille des ovocytes mesurée par biopsie avant la 
ponte, nombre d’œufs libérés et proportion d’embryons 
présentant des caractéristiques de développement « nor-
mal » (voir Morgan 2008b). On a compté, dans chaque 
récipient, environ 1000 ± 100 larves « normales » au stade 
précoce auricularia, trois jours après la fécondation. Les 
larves ont été concentrées dans un tamis 60 mm pour le 
comptage ; leur concentration initiale était d’environ  1 
larve par millilitre pour les expériences. L’âge des larves 
a ensuite été désigné par le temps écoulé depuis le pre-
mier nourrissage.

Élevage larvaire 

Le moteur d’un essuie-glace a été couplé à un transfor-
mateur de tension (avec variateur de 1 à 12 volts) pour 
entraîner un agitateur à pales. Des bocaux à conserves 
en verre contenant 1  litre d’eau de mer filtrée avec un 
tamis de 1 µm et stérilisée par UV ont été utilisés pour les 
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besoins de l’expérience. Les expériences ont été réalisées 
au cours d’un cycle lumière-obscurité (L:O) de 16:8 heures 
à une température de 20 ± 1 °C. Des diatomées Chaetoce-
ros muelleri ont été mises en culture sur un milieu f/2 de 
Guillard et, au cours de la phase de croissance principale 
(log phase), elles ont servi d’alimentation aux larves à une 
concentration de 2 000 cellules par millilitre par jour, une 
fois par jour. Il y avait trois bocaux répétés pour les larves 
de chaque femelle. 

Tous les deux jours, on a siphonné 90 % de l’eau de mer 
contenue dans chacun des récipients, à l’aide d’un tuyau-
siphon et d’un tamis de 60 mm pour éviter l’évacuation 
des larves. Les larves ont été prélevées pour prendre des 
mesures morphologiques en aspirant à la pipette de 5 à 
10 ml d’eau de mer contenant de 15 à 40 larves, placées 
dans une boîte de Pétri. Les larves restantes, encore pré-
sentes dans les bocaux remplis d’eau de mer, ont ensuite 
été vidangées dans un bocal propre, auquel on a ajouté 
un litre d’eau de mer filtrée avec un tamis de 1 mm et 
stérilisée par UV. 

Croissance et développement des larves

Le développement larvaire était caractérisé par le déve-
loppement du somatocœle gauche et droit et de l’axo-
hydrocœle (Smiley, 1986 ; Archer, 1996 ; Morgan, 2001 ; 
Sewell et McEuen, 2002 ; Morgan, 2008c). Aux jours 1, 3, 
7, 12, 18 et 22 après le premier nourrissage (trois jours 
après la fécondation), 15 à 40 larves ont été prélevées 
dans chaque bocal, parmi lesquelles 10 ont été mesurées 
pour déterminer leur croissance et leur développement. 
Les mesures ont été relevées au microscope optique, 
à l’aide d’un micromètre oculaire avec grossissement 
x 100. On a compté le nombre de nodules hyalins et 
mesuré la longueur totale, la largeur, la longueur de la 
partie postérieure (longueur après capuchon oral), la 
longueur de l’intestin postérieur (extrémité postérieure 
jusqu’à l’entrée de l’intestin), le maximum latéral (extré-
mité postérieure à la largeur maximale), la profondeur 
latérale (profondeur maximale du repli postérieur), la 
longueur de la bouche, la largeur de la bouche, la lon-
gueur de l’intestin, la largeur de l’intestin, la longueur 
du somatocœle gauche et la longueur de l’axo-hydro-
cœle (voir Morgan, 2008c). 

Analyse des données

Pour chaque expérience, les variations de la longueur 
totale des larves de chaque femelle ont été analysées 
au cours de plusieurs jours successifs. Les valeurs 
moyennes ont été comparées à l’aide d’un test de 
Tukey visant à rechercher des différences significa-
tives entre les valeurs médianes, avec application de la 
méthode d’ajustement de Kramer pour les comparai-
sons multiples. 

Une analyse de la variance à un facteur a été appli-
quée pour le nombre total de larves survivantes comp-
tées dans chaque bocal à la fin de chaque expérience. 
Les comptages ont été corrigés pour tenir compte des 
larves prélevées et mesurées. Un indice de viabilité lar-
vaire a aussi été calculé en multipliant la proportion de 
larves ayant survécu par la proportion de larves ayant 
atteint le dernier stade auricularia. On a ainsi obtenu 

une valeur pour la proportion de larves susceptibles 
d’achever leur cycle larvaire. 

Une analyse de la variance par modèle mixte réalisée avec 
le logiciel SAS (version 8) a été appliquée aux variables 
morphométriques des larves mesurées à chaque expé-
rience. Les effets analysés étaient FEMELLE, FEMELLE x 
JOUR, RÉPÉTITION dans (FEMELLE) et JOUR x RÉPÉTI-
TION dans (FEMELLE). Les ratios des variables morpho-
métriques ont été analysés simultanément en réduisant les 
neuf ratios morphométriques en leurs composantes prin-
cipales à l’aide d’une analyse en composantes principales 
(ACP) (voir Morgan, 2008c). L’analyse de la variance a été 
appliquée à la première composante principale. 

Des ratios de longueur invariants d’échelle ont été utilisés, 
sachant que la première composante principale de l’ana-
lyse taille-dépendante représente un nombre inconnu de 
variables de forme liées par relation allométrique (James 
et McCulloch, 1990 ; George, 1999 ; Morgan, 2008c). 

Les transformations logarithmiques des données de 
ratio de longueur n’ont pas permis d’améliorer de façon 
significative la normalité. Nous sommes donc revenus 
aux données d’origine. Pour l’analyse en composantes 
principales des moindres carrés des ratios de longueurs, 
des moyennes ont été utilisées pour comparer les diffé-
rences entre les traitements pendant les différents jours 
de l’expérience.

La longueur de la frange ciliée des larves a été calculée 
pour les larves produites par chaque femelle. Pour cha-
cune d’entre elles, quatre larves ont été photographiées 
à l’aide d’un appareil-photo numérique monté sur un 
microscope optique. Les images ont ensuite été analysées 
avec le logiciel SigmaScan Pro (voir Morgan, 2008c). Les 
ratios longueur de la frange ciliée-toutes variables de lon-
gueur des larves photographiées ont ensuite été compa-
rés pour les différentes femelles à l’aide d’une analyse de 
variance à un facteur au 12e jour. 

Une analyse des discriminantes a été appliquée pour 
examiner simultanément toutes les variables morpho-
métriques pour les données de ratio de longueur et de 
ratio de longueur de la frange ciliée, en vue de déterminer 
quelles étaient les variables qui traduisent au mieux les 
différences entre les larves produites par les différentes 
femelles. Cette analyse sert à estimer de façon aléatoire 
avec quel degré d’efficacité on peut relier une larve à sa 
génitrice. Pour chaque expérience, une fonction discrimi-
nante a été calculée et chaque larve a été classée comme 
progéniture de l’une ou l’autre femelle. 

Un modèle log-linéaire a été utilisé pour quantifier les dif-
férences entre le nombre de larves se trouvant aux diffé-
rents stades de développement pour chaque femelle. Un 
tableau croisé à triple entrée a été créé pour les traitements 
FEMELLE, JOUR (1, 3, 7, 12, 18 et 22) et STADE (auricu-
laria initial, intermédiaire et final). Exclure le terme JOUR 
du modèle reviendrait à prendre uniquement en compte 
les différences additionnées pour les différents stades 
observés à partir des différentes femelles au cours des 
expériences. Aucune information sur la variation tempo-
relle n’a pu être obtenue pour chaque stade en partant de 
cette approche.
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Résultats

Attributs larvaires et génitrices

Les femelles présentant au départ 
une proportion supérieure d’em-
bryons viables (« normaux »), 
caractérisés par des signes de 
développement normal, étaient, 
au 12e jour, corrélées (0,50) avec 
les larves qui présentaient une 
frange ciliée plus longue par rap-
port à la longueur larvaire totale. 
Pour les femelles F1 et F2, 90 % et 
80 % des embryons étaient respec-
tivement considérés comme pré-
sentant des signes de développe-
ment normal, contre 65 % pour les 
femelles F3 et F4. 

On a établi une corrélation entre les larves 
affichant un indice de survie-viabilité 
supérieur et les femelles qui libéraient 
des ovocytes plus nombreux (0,64) et de 
taille supérieure (0,80). Les femelles F1 et 
F2 ont produit respectivement 195 000 ± 
40 100 et 88 000 ± 20 600 ovocytes, contre 
31 000 ± 1 900 et 62 000 ± 15 300 pour les 
femelles F3 et F4 (moyenne ± erreur-
type). Pour les femelles F1 et F2, la taille 
des œufs était de 120 ± 17 et 124 ± 23 µm 
respectivement, contre 101 ± 17 et 111 ± 
20 µm pour F3 et F4 (moyenne ± écart-
type). Pour ce qui est du poids humide 
des génitrices, aucune différence n’a été 
notée entre les larves produites par les 
différentes femelles (p > 0,05).

Croissance larvaire

Les larves produites par les quatre femelles 
affichaient un taux de croissance similaire 
jusqu’au 18e jour, pour atteindre une taille 
maximale de 841 ± 22 µm pour F3 et une 
taille minimale de 781 ± 28 µm (moyenne 
± erreur-type) pour F4 (p > 0,05 ; figure 1). 
Les larves aux 7e, 12e et 18e jours étaient 
plus longues que les larves au 3e jour, et 
les larves aux 12e et 18e jours étaient plus 
longues que les larves au 7e jour  (p < 0,01 ; 
Tukey-Kramer).

Forme des larves

La première composante principale 
(ACP1) pour les variables de ratio de 
longueur expliquait  30 % des variations 
des données. Les différences de données 
observées entre les femelles étaient attri-
buées aux ratios longueur-longueur de 
l’intestin et longueur de la bouche-largeur 
de la bouche pour l’ACP1 et aux ratios lon-
gueur de l’intestin-largeur de l’intestin et 
longueur de l’intestin-maximum latéral 
pour l’ACP2. L’analyse discriminante a 
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longueur. lw = longueur/largeur ; glgw = longueur de l’intestin/largeur 
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Figure 3. Ratio longueur de la frange ciliée-longueur totale des larves 
produites par les femelles F1, F2, F3 et F4 au 12e jour 

(moyenne ± erreur-type ; n = 4 larves par femelle).

révélé que la probabilité de relier correctement 
une larve choisie de façon aléatoire à sa géni-
trice n’était que de 25 % à 50 %. Pour l’ACP1, 
il n’y avait dans l’ensemble aucune différence 
en termes de caractéristiques morphologiques 
(p > 0,01 ; figure  2). Néanmoins, on a constaté 
des variations au niveau de la vitesse d’évo-
lution morphologique des larves, sachant que 
chez les larves produites par F1 et F3, l’intestin 
et la bouche tendaient à garder plus longtemps 
une forme plus courte et arrondie, par rapport 
à l’évolution temporelle des autres structures 
larvaires (p < 0,01 ; moyennes moindres carrés). 
Les larves de F2 et de F4 tendaient à développer 
plus tôt un intestin et une bouche de longueur 
supérieure, mais plus étroite, et elles étaient plus 
larges et développaient plus tôt un repli latéral 
supérieur au niveau de la frange ciliée.

Pour ce qui est des ratios de longueur de la frange 
ciliée, l’ACP1 représentait 83 % des variations 
entre les femelles. Ces variations s’expliquaient 
principalement par les changements des ratios 
longueur de la frange-longueur des larves et lon-
gueur de la frange-largeur des larves, de façon 
analogue à la pondération des variables contri-
buant aux effets de traitement observés pour les 
ratios de longueur. Lorsque toutes les variables de 
ratio de longueur de la frange ciliée étaient prises 
en compte simultanément, la probabilité d’une 
filiation incorrecte entre les larves et les femelles 
n’était que de 0 % à 12,5 %. L’ACP1 des ratios de 
longueur de la frange ciliée variait d’une femelle 
à l’autre (p < 0,01 ; moyennes moindres carrés ; 
figure 3). Dans l’ensemble, les larves provenant 
des femelles F1 et F2 affichaient une longueur 
totale de la frange ciliée de 5,2 ± 0,23 et 5,5 ± 0,54 
respectivement, tandis que ce même chiffre s’éle-
vait à 4,4 ± 0,41 et 4,9 ± 0,21  (moyenne ± erreur-
type) pour les larves provenant respectivement 
des femelles F3 et F4 (p < 0,01 ; figure 4).

Survie et viabilité des larves

Le pourcentage de survie le plus élevé a été enre-
gistré pour les larves produites par les femelles F1 
et F2, soit respectivement 50,0 % ± 11 % et 51,7 % 
± 9 % (moyenne ± erreur-type) contre 5,5 % ± 
2 % et 13,5 % ± 4,7 % pour F3 et F4 respective-
ment (p < 0,01 ; Tukey ; figure 5). Toutefois, il se 
peut que les larves qui ont, au départ, moins de 
chances d’atteindre le stade final auricularia et de 
terminer leur métamorphose survivent pendant 
de longues périodes dans les milieux de culture. 
Les chiffres obtenus pour la survie ont été corri-
gés du nombre de larves qui atteignent le stade 
auricularia final. On a ainsi multiplié la propor-
tion de larves survivantes par la proportion attei-
gnant le stade final auricularia pour obtenir un 
indice de viabilité larvaire ou de réussite larvaire. 
Pour les femelles F1 et F2, respectivement 40 % 
et 54 % des larves étaient susceptibles de réus-
sir leur métamorphose complète, contre 3,6 % et 
11 % pour F3 et F4.
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Figure 4.  Longueur de la frange ciliée des larves produites par les 
femelles F1, F2, F3 et F4 au 12e jour (moyenne ± erreur-type ;

 n = 4 larves par femelle).

Figure 5.  Pourcentage de survie des larves produites par les femelles 
F1, F2, F3 et F4 (moyenne ± erreur-type) alimentées avec  

des diatomées Chaetoceros muelleri à une concentration 
de 2 000 cellules par millilitre par jour
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Développement

Dans l’ensemble, aucune différence de développement 
n’a été observée entre les larves produites par les diffé-
rentes femelles (khi2 > 0,01). Le stade intermédiaire auri-
cularia est apparu au septième jour et une proportion 
assez faible de larves est passée au stade intermédiaire 
du septième au douzième jour (figure 6). Toutes femelles 
confondues, les larves restantes avaient, pour la plupart, 
atteint le stade final auricularia au dix-huitième jour. Tou-
tefois, de jour en jour, le rythme de développement était 
différent selon que les larves provenaient de l’une ou 
l’autre génitrice (khi2 < 0,01). En outre, pour le stade final 
auricularia, le nombre de nodules hyalins présents dans 
les replis de la frange ciliée ne variait pas d’une femelle 
à l’autre (p > 0,05). On retrouvait aussi ce constat pour la 
proportion de larves restantes en cours de métamorphose 
(figure 7). En ce qui concerne les larves des femelles F3 et 
F4, le rythme de transition au stade final auricularia après 
le douzième jour était plus soutenu et, au vingt-deuxième 
jour, on observait une proportion supérieure qui se méta-
morphosait plus tôt (p < 0,01).  

Discussion

Croissance et forme des larves

Aucune corrélation n’a pu être établie entre la crois-
sance et l’origine des œufs pour les larves des diffé-
rentes femelles. Par ailleurs, les différences entre les 
caractéristiques morphologiques des larves produites 
par les différentes femelles étaient limitées. Toutefois, 
les ratios longueur de la frange ciliée-longueur des 
larves variaient d’une femelle à l’autre. On a pu égale-
ment établir une corrélation avec la proportion d’em-
bryons présentant des caractéristiques de développe-
ment « normal ». L’utilisation des ratios longueur de la 
frange ciliée-longueur des larves pour déterminer les 
différences entre les larves produites par les différentes 
femelles ainsi que leur relation avec le développement 
précoce des larves et les caractéristiques de la femelle 
génitrice pourrait se révéler intéressante et mérite d’être 
étudiée de façon plus approfondie. 

D’autres études révèlent que la relation entre la taille des 
œufs et la forme des larves est inconsistante. Les larves à 
jeun obtenues à partir de petits œufs de Pisaster ochraceus 
étaient plus larges que les larves à jeun ou nourries obte-
nues à partir d’œufs de taille supérieure, traduisant une 
augmentation de la longueur de la frange ciliée (George, 
1999). Les larves de Strongylocentrotus droebachensis 
étaient plus grandes là où l’alimentation était abondante, 
sachant que les œufs provenaient de géniteurs maintenus 
en captivité dans des conditions où les rations alimen-
taires étaient faibles ; notons qu’aucune différence n’a 
été observée dans la taille des œufs (Meidel et al., 1999). 
D’un autre côté, les larves de S. droebachensis obtenues à 
partir de grands œufs dans un site de faible profondeur 
et abondant en nourriture étaient plus grandes, que leur 
ration alimentaire soit faible ou élevée, mais la tendance 
était plus évidente lorsque les rations alimentaires étaient 
faibles (Bertram et Strathmann, 1998). Toutefois, aucune 
corrélation n’a été établie entre la taille et la forme des 
larves de S. droebachensis, S. purpuratus, S.  francisca-
nus, Dendraster excentricus, Heterocentrotus mammillatus, 
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Figure 6.  Développement des larves produites par les 
différentes femelles, si jour 1 = jour 1 à partir du moment 

où les larves sont alimentées pour la première fois (âge des 
larves = jour 1 plus 3 jours). Axe des abscisses = jours ; axe des 

ordonnées = proportion de larves à chaque stade (%).  
Blanc = auricularia initial ; gris = auricularia intermédiaire ;  

noir = auricularia final.

Figure 7.  Proportion de larves survivantes au 22e jour, 
provenant des femelles F1, F2, F3 et F4, qui étaient soit au stade 

doliolaria soit au stade pentacula (moyenne ± erreur-type).
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Colobocentrotus atratus et Tripneustes gratilla et la taille des 
œufs (McEdward, 1986). 

Survie et viabilité des larves

L’indice de survie-viabilité, utilisé comme mesure de la 
compétence larvaire, était corrélé avec à la fois la taille 
des œufs et leur nombre, établissant une distinction entre 
les larves issues des différentes femelles. Les effets de 
l’alimentation de la mère sur les œufs et les progénitures 
sont fréquents, même chez les animaux où les géniteurs 
ne prennent pas soin des progénitures, et concernent la 
performance et la survie (Bertram et Strathmann, 1998). 
La survie, définie comme la capacité d’achever le cycle 
larvaire par rapport au nombre de larves atteignant le 
stade final auricularia, était supérieure pour les femelles 
qui avaient produit des œufs plus nombreux et de taille 
supérieure. Par ailleurs, cet indice de viabilité était faible-
ment associé au nombre moyen de nodules présents dans 
les replis de la frange ciliée avant la métamorphose. 

L’ajout d’un indice de survie-viabilité aux mesures de 
la réussite de reproduction (voir Levitan, 2005) est une 
façon de déterminer en quoi l’ascendance influe en aval 
(Marshall et al., 2004 ; Evans et Marshall, 2005) sur la 
future fraction d’ovocytes fécondés. On a pu établir une 
corrélation entre une modification de la taille des œufs 
et la viabilité larvaire chez les oursins Strongylocentro-
tus droebachensis et S. purpuratus (Sinervo et McEdward, 
1988). Lorsqu’une diminution de la taille des œufs don-
nait des larves de taille inférieure et de morphologie plus 
simple, le développement subséquent était plus lent au 
stade du premier nourrissage, et les effets de la taille des 
œufs se limitaient aux premiers stades larvaires (Sinervo 
et McEdward, 1988). 

Développement des larves 

Si, dans l’ensemble, aucune différence de développe-
ment n’a été observée entre les larves produites par les 
différentes femelles, le rythme de développement était 
variable. Toutefois, tout comme pour la croissance, le 
développement semble dissocié de toute influence de la 
femelle et n’était lié d’aucune façon aux attributs de la 
génitrice. Ainsi, les larves de la femelle F4 se dévelop-
paient à un rythme proche de celui des larves de F2, alors 
que l’indice de survie-viabilité, le nombre d’œufs et la 
taille des œufs de F4 étaient significativement inférieurs. 
On ne retrouve pas systématiquement de relation directe 
entre le nombre et/ou la taille des œufs et le développe-
ment larvaire, comme le révèlent les études sur l’étoile 
de mer Solaster stimpsoni et d’autres études sur l’oursin 
S. droebachensis (McEdward et Carson, 1987 ; Bertram et 
Strathmann, 1998 ; Meidel et al., 1999). Lorsque les géni-
teurs de Strongylocentrotus droebachensis recevaient des 
rations alimentaires élevées, le taux de métamorphose 
larvaire était supérieur et la métamorphose était plus pré-
coce (Meidel et al., 1999). 

Une autre étude sur l’étoile de mer Pisaster ochraceus a 
montré que la forte corrélation existant entre le dévelop-
pement larvaire et l’origine maternelle ne pouvait être 
observée que durant la phase intermédiaire du cycle lar-
vaire (George, 1999). Dans la présente étude, la vitesse 
de transition des larves produites par les différentes 

femelles au stade final auricularia déterminait la propor-
tion de larves achevant leur métamorphose et la préco-
cité de cette métamorphose. Néanmoins, la corrélation 
entre l’apparition des nodules hyalins chez les larves 
et les attributs des génitrices était limitée. Par ailleurs, 
aucune différence n’a été observée au niveau du nombre 
de nodules hyalins présents chez les larves provenant des 
différentes femelles.

De précédentes études ont permis de déterminer que ces 
nodules hyalins ne sont pas indispensables à la métamor-
phose, puisqu’on a observé que des larves dépourvues 
de nodules étaient capables de se fixer et de survivre 
à toutes les étapes de développement (Smiley, 1986 ; 
McEuen et Chia, 1991 ; Dautov et Kashenko, 1995 ; Dau-
tov, 1997 ; Sewell et McEuen, 2002). Cela dit, il se peut 
que les nodules hyalins aient pour fonction d’alimenter la 
métamorphose en agissant comme réservoir, ce qui per-
mettrait de répondre aux besoins structurels associés aux 
changements morphogéniques se produisant au cours de 
la métamorphose et d’accroître les probabilités de survie 
après fixation des larves (voir Sewell et McEuen, 2002). 
En conséquence, il est possible qu’il y ait une synergie 
entre le rythme de transition entre les stades larvaires et 
le rapport entre le nombre moyen de nodules et l’indice 
de survie-viabilité, traduisant une contribution différente 
des génitrices au cycle de vie larvaire.

Conclusion

En conclusion, il semble qu’il y ait un lien entre le déve-
loppement précoce des embryons et le ratio longueur 
de la frange ciliée-longueur totale des larves issues des 
différentes femelles. En outre, il semble y avoir une cor-
rélation entre l’indice de survie-viabilité larvaire et les 
caractéristiques de la génitrice, en l’occurrence le nombre 
et la taille des œufs libérés. Il semblerait néanmoins que la 
croissance et le développement ultérieur des larves soient 
dissociés de ces caractéristiques. Une corrélation limitée 
entre les caractéristiques de la génitrice et le phénotype 
a pu être établie pour les larves issues des différentes 
femelles. Ces caractéristiques devraient faire l’objet d’une 
étude plus approfondie pour déterminer la nature des 
relations causales. 
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