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UNE PAGE D'HISTOIRE DES SCIENCES CONTEMPORAINE :
UN SIECLE D’OBSERVATIONS SUR LA MEDUSE D’EAU DOUCE,
CRASPEDACUSTA SOWERBII LANK.

par G.H. PaREenT.

Résumé. — A Yoccasion de la premiére observation en Lorraine francaise de Craspeda-
custa sowerbii Lank. (FEuca & KIerrer 1981), précisément un siécle aprés qu’elle fut
découverte pour la premiére fois, il nous a paru opportun non seulement de situer cette
découverte dans son contexte écologique et chorologique européen (Parent 1981), mais
également de dresser le bilan des connaissances acguises sur cette espéce en un siécle, en
soulignant les problémes biologiques fondamentaux qui furent soulevés et les incertitudes
qui subsistent. Tel est 'objet de cette note.

1. BREF HISTORIQUE DES PRINCIPALES DECOUVERTES.

C’est en 1880 que furent découvertes, 8 Londres, au Regent’s Park, dans des
bassins a Victoria regia du Jardin de la Société royale de Botanique, des médu-
ses, capables donc de vivre en eau douce. Le fait dit faire sensation, puisque
la célébre méduse du Lac Tanganyika ne sera découverte par BoHM que trois
ans plus tard et décrite seulement en 1893 (GUNTHER) sous le nom de Limnocnida
tanganyikae.

La nouvelle espéce, trouvée a Londres, fut décrite, Yannée méme de sa
découverte, par Ray LANKESTER sous le nom de Craspedacusta sowerbii et par
ALLMAN sous le nom de Limnocodium victoria. La note de LANKESTER date du
17 juin, celle d’ArLMan du 24 juin; le premier nom fut retenu (Anonyme 1947),
par respect de la régle de priorité bien que ALLMAN avait proposé sa propre dési-
gnation a la méme séance que LANKESTER et que de commun accord les deux
auteurs avaient opté pour le bindme proposé par ALLMAN!

Le polype qui engendrait ces méduses fut découvert au méme endroit en
1883 par Parsons (1885) et décrit par BournE (1884 a et b) tandis que FowLER
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(1890) décrivit les bourgeons médusaires. Or a4 la méme époque, & Philadelphie
(U.S.A.), Ports décrivait sous le nom de Microhydra ryderi d’abord ce méme
polypier (1885) puis également la jeune méduse a huit tentacules qui en était
issue (1897 et 1898). Il fallut longtemps avant que l'on ne fit le rapprochement
avec les observations faites en Grande-Bretagne. C'est ainsi que la monographie
de MavEr (1910) les considére encore comme deux espéces totalement étrange-
res l'une & l'autre, mais décrites a quelques pages d'intervalle (pp. 363 et 366).
Ce ne sera qu'en 1924 que PaynNeE avance l'opinion que Microhydra et Craspeda-
custa n'étaient que les phases hydraires et médusaires d'un méme organisme,
qui fut baptisé Craspedacusta ryderi. BouLExGER & FrLow=r (1928) firent le
rapprochement avec Craspedacusta sowerbii.

Pourtant, en 1924, RocH décrit encore un Microhydra germanica; il s’agis-
sait en fait de la jeune méduse a seize tentacules et pourtant le nom continuera
a étre cité (par exemple Moser 1930 et PerscH 1933) jusqu’a ce que DEJDAR
(1934), dans sa belle monographie, clarifie enfin les choses en mettant les quatre
noms qui précédent en synonymie.

Plus d’'un demi-siécle aura donc été nécessaire pour parvenir a dresser le
cycle de Craspedacusta sowerbii, mais de maniére encore fort incompléte comme
on le verra plus loin.

La premiére observation faite dans la nature fut celle du polype, par PorTs
(1885) ; la premiére observation de la méduse dans la nature fut faite par Oxa
(1967), dans le Yang Tseu Kiang, en Chine. tandis que pour 1'Europe, ce ne sera
qu’en 1911 que ScHORN en découvre dans un canal prés d’Eberswalde, en Alle-
magne orientale, et que pour I’Amérique du Nord, ce ne sera qu'en 1916
(GarMan). Ces dates ont leur importance, car la méduse d’eau douce était déja
signalée dans un texte datant du milieu du xur® siecle, en Chine'!

A cdté de la reproduction sexuée, assurée par les méduses, existent diverses
modalités de reproduction asexuée. La division transversale ou multiplication
par constriction ne semble avoir été observée pour la premiére fois qu'en 1908
(GoETTE 1909, 1920).

La formation des frustules est décrite par RYDER (1885) et étudiée spéciale-
ment par Payne (1926). Perscu (1933) montre que ces frustules peuvent parfois
se former a l'intérieur du polype, observation contestée par REISINGER (1957)
mais confirmée en 1960 par BUCHERT.

La formation de ces frustules est liée a une nourriture abondante (MOSER
1930). Fait remarquable, ces frustules sont capables d’effectuer un déplacement
par reptation en se contractant (KuHL 1947 b). Leur rythme de contractilité a
été mesuré (CroweLL & LyTtie 1955, valeurs plus faibles enregistrées par
MaTTHEWS 1966).

Des microfrustules globuleuses, capables de survivre pendant des périodes
défavorables existent également mais ce n'est qu'en 1960 qu’on insiste vraiment
sur leur existence (BucHErRT 1960). Toutes ces observations furent confir-
mées par DEeNNERT (1964) qui insiste notamment sur les phases durables
(= « Dauerspore »).

Le bourgeonnement, avec ses diverses modalités, fut bien décrit par DEJDAR
(1934). Comme il connaissait également les modalités précédentes de la repro-
duction asexuée, on pourrait croire que le probléme de Craspedacusta sowerbii
était définitivemnt résolu avec cette monographie. Pourtant plusieurs informa-
tions fondamentales devaient encore étre faites (cf. § 4).

Deipar fut également le premier a réussir a obtenir en élevage le stade
sexué.
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2. LE NOMBRE D'ESPECES DE Craspedacusta ET LA POSITION TAXONOMIQUE.

L’'un des objectifs de Dripar (1934) était la révision nomenclaturale et
taxonomique du genre Craspedacusta. Il mit tous les taxons décrits en synony-
mie, opinion qui n’est plus admise actuellement.

En 1907, Oka avait décrit de Chine Craspedacusta kawaii. C'était, rappe-
lons-le, la premiere fois qu'une méduse d’eau douce était observée dans un
biotope naturel. Plus tard il en fit une simple variété de sowerbii (Ora & Hara
1922). En 1939, Gaw & Kunc (1939 a, b, c¢) décrivent deux nouvelles méduses
d'eau douce de Chine. L'une est Craspedacusta sowerbii var. kiatingri, trés
proche du taxon précédent, 'autre est une nouvelle espéce, appelée Craspeda-
custa sinensis. ,

Kramp (1950) examina ces trois taxons en les comparant a Craspedacusta
sowerbii d’Europe et d’Amérique du Nord. Les critéres utilisés étaient, ce qui
est normal pour I'époque, exclusivement morphologiques : dimensions des médu-
ses, nombre maximal des tentacules, rapport entre le nombre de tentacules et
le diamétre de la méduse, couleur des gonades, différence entre le diamétre de
la méduse ouverte et celui de la méduse fermée, présence ou non de tentacules
perradiaux, position des nématocytes et des papilles qui les portent. Il reconnait
la validité de Craspedacusta sinensis, considére que la variété kawaii ne serait
qu'un accommodat et admet provisoirement la variété kiatingi, réservant son
opinion car on ne disposait d’aucune description de la disposition des némato-
cytes chez ce taxon.

En 1922, Oka avait décrit une autre méduse, du Japon cette fois, sous le
nom de Limnocodium iseanum (actuellement Craspedacusta iseana). La station
o fut découverte cette nouvelle espéce est malheureusement détruite et il
n’existe que trois piéces en collection. DEJpar (1934) avait considéré qu'il s’agis-
sait également de Craspedacusta sowerbii, mais KomMal réexamina un des échan-
tillons en 1947 et considéra l'espéce comme valable. Plusieurs caractéres la
différencient nettement par rapport a Craspedacusta sowerbii (UcHiba 1951,
surtout 1955, UcHipa & KimURra 1933). Relevons tout particuliérement la présence
de statocystes sphériques, caractére qu'on retrouve chez les Limnocnida. Clest
cette particularité, ainsi que les ressemblances fondamentales des cycles de
Craspedacusta et de Limnocnida qui amena BouiLLon (1958) a réunir les deux
genres dans une méme famille, alors que Kramp (1938 a, b, 1939, 1950, 1959) les
classait dans deux familles distinctes.

En 1959, Suien & Wanc décrivent Craspedacusta kuoi de Formose mais leur
publication est entachée de graves erreurs. Dans leur clef, on fait encore men-
tion de Cr. marginata, alors que 'on sait depuis 1941 que ce taxon n’existe pas
(cf. ci-aprés). Fort curieusement la nouvelle espéce est décrite a la fois au
niveau spécifique et au rang de variété de Cr. sowerbii! La différence par
rapport a Cr. sowerbii repose uniguement sur la répartition des nématocytes.

Une nouvelle espéce a encore été décrite en 1971 d'une lagune salée du sud de
Pile Sakhaline: Craspedacusta vovasi (Naumov & STepaniants 1971).

On connait donc actuellement quatre espéces de Craspedacusta: sowerbii
(avec peut-étre des variétés ?), iseana (non retrouvé et devant donc étre provisoi-
rement considéré comme éteint), sinensis et vovasi. Dans 'état actuel de nos
connaissances, il semble que seule la premiére espéce soit en voie de devenir
subcosmopolite. Le fait est-il did a une plus grande plasticité écologique de
Cr. sowerbii, ou bien est-il 1lié a I'existence de « disséminules » particuliéres qui
seraient propres a cette espéce, ou bien encore serait-ce par simple phorésie et
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fortuitement qu’elle aurait été dispersée dans le monde ? On lignore et de plus,
on n'est pas certain que toutes les Craspedacusta trouvées dans les deux Amé-
rique, en Europe, en Asie et en Océanie soient bien Cr. sowerbii. Dans plusieurs
cas en effet, 'espéce n'a pas été déterminée; dans d’autres cas, le nom de
Cr. sowerbii est une pure présomption !

La position taxonomique reste controversée. Selon BouiLLon (1958), on peut
retenir trois sous-ordres: 1. les Anthoméduses, 2. les Limnoméduses. 3. les
Trachyméduses. Cest dans le deuxiéme qu’il range les Moerisiidae et les
Olindiidae, les premiers exclusivement liés a l'eau saumadtre, les deuxiémes
regroupant des méduses marines, saumatres et dulcaquicoles. Cette conception
est adoptée par REISINGER (1972) dans un travail qui constitue, a notre connais-
sance, la meilleure synthése récente sur la biologie de Craspedacusta sowerbii.

C’est par contre un systéme fort différent qu'il faut suivre par exemple
dans le Zoological Record, ol ces organismes sont encore rangés dans le sous-
ordre des Trachymeéduses, qui appartient a l'ordre des Trachylina, alors que
le sous-ordre des Limnoméduses reste classé dans l'ordre des Hydroidea.

Il n’est pas opportun d’entrer ici dans le détail de la discussion relative a
la position taxonomique de ces méduses ; elle est longuement explicitée dans les
travaux suivants : Payne (1926), Kramp (1950), REISINGER (1972).

3. La paTRIE D'ORIGINE DE (raspedacusta sowerbii,

Découverte dans des bassins & Victoria regia, a Londres en 1880, a Sheffield
en 1893, a Lyon en 1891, on avait a I’époque avancé 'hypothése que cette méduse
provenait Amérique du Sud. Les découvertes ultérieures de méduses dans des
bassins ou des aquariums contenant des Nymphaeaceae tropicales, Eichornia
crassipes ou d’autres plantes aquatiques tropicales semblérent venir renforcer
cette opinion qui fut colportée un trés grand nombre de fois. Pourtant elle doit
étre aujourd’hui refusée.

Voici la liste des observations de Craspedacusta sowerbii faites en Amérique
du Sud et en Amérique centrale que nous avons pu rassembler d'apres les don-
nées de la littérature :

— Panama : zone du canal, Lac Gatun prés de Barro Colorado Island, mé-

duses (SmitH 1925) ;

— Brésil : Porto Alegre, au Rio Grande do Sul, en aquarium, polypes et
jeunes méduses (GLIEscH 1930) ; a la cité universitaire de Sao Paulo
(FroeEHLICH 1963) ; dans la province de Rio de Janeiro (Sawava 1957) ;
dans des réservoirs cimentés a 25 km de Belo Horizonte (MaRTINS 1941)
et plus tard encore dans la province de Minas Geraes (BANDEIRO DE MELLO
& al. 1975) ;

— Argentine : lac artificiel du parc de la ville de Mendoza, méduses
(RincueLeTr 1950, Vannuccr & Tunpist 1962) ;

— Chili: « Tranque Marga-Marga» prés de Quilpué, a 40 km du littoral,
province de Valparaiso, méduses (PoRTER & ScuMITT 1942) ; au Lac San
Pedro, prés de Concepcién (Quezaba 1969) ;

— Uruguay : bassins artificiels de la ville de Artigas et de celle de Durazno,
méduses (GarzoN & CARBONELL 1971).

11 d’agit le plus souvent de sites artificiels et toutes les observations sont
récentes. Jamais on n’a fait état de populations stables, ni ol les deux sexes
étaient représentés.

La littérature colporte souvent le fait que cette méduse aurait été observée
aux Pays-Bas et figurée dés 1762! Cette donnée se retrouve par exemple chez
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Zavapsky (1948), Kramp (1950), RaMMNER (1953), SHIEH & Wanc (1959), BUCHERT
(1960), StapEL (1961) et Arvy (1972) ! La source de cette information se trouve
dans trois publications de HummEeLinck (1936, 1938 et 1939). En fait, HUMMELINCK
s’est rétracté plus tard (1941), en reconnaissant qu'il s’agissait plus vraisembla-
blement d’'une méduse d’eau saumitre du genre Maeotias. La figure publiée ne
représentait pas Craspedacusta et les dimensions étaient deux fois trop élevées
au moins.

L’hypothése de l'indigénat de Craspedacusta sowerbii dans le fleuve Yang
Tseu Kiang, en Chine, est, elle, étayée par de nombreux arguments : les stations
seraient nombreuses et échelonnées sur environ 2000 km le long du fleuve et
de ses affluents principaux ; l'espéce y est'extrémement abondante; les deux
sexes sont représentés; l'espéce y est connue depuis 1250 ; il existe des noms
vernaculaires pour la désigner ; le régime du fleuve est conforme aux exigences
écologiques de l'espéce.

La littérature scientifique chinoise étant difficilement accessible, ¢’est aux
notes de pE SowEgRBY (1940), de Kramp (1950), de StapeEL (1961) qu’on se référera.
On y trouvera la synthése de la vingtaine de notes qui concernent la présence
de Craspedacusta sowerbii en Chine.

Aucune des autres observations faites dans le monde ne présente un tel
ensemble de particularités.

Actuellement, Craspedacusta sowerbii est connu des pays suivants en
Europe : Autriche, Belgique, Grande-Bretagne, Tchécoslovaquie, Danemark,
France, Allemagne (E. et W.), Suisse, Pays-Bas, Hongrie, Italie (y compris Sar-
daigne), Pologne, Roumanie, Russie, Suéde, Turquie (liste des stations et cartes:
Parent 1981).

Pour '’Amérique du Nord, on dispose d'environ 65 notes et l'on se référera
a la synthése de StapeL (1961), les données ultérieures de la littérature étant
les suivantes: pour la Californie, ArNoLD (1968) dresse l'inventaire des dix sta-
tions connues; pour le Michigan, BusHnerLL & PoRTER (1967) retracent l'histori-
que complet des découvertes et dressent la liste des stations, en soulignant le
caractére commun de l'espéce et le fait qu'elle y soit observée toujours dans
des sites naturels (voir aussi Payne 1960, StouTamIRE 1963 et SMRcHEK 1970) ;
pour le Nevada, Deacon & Haskert (1967) étudient 1'écologie de 'espéce dans le
Lac Mead; KynarDp et TascH (1974) signalent l'espéce dans le Lac Patagonia,
dans le sud de I'Arizona ; Husscuman et KisHLER (1972) la citent pour la partie
occidentale du Lac Erie ; LytLE (1962) donne l'aire dans la partie SW des U.S.A.

Des cartes globales a 'échelle des U.S.A. furent dressées par LyTtLE (1960),
par HubBsuMmaN & KisHLER (1972). Les données relatives au Canada semblent
toutes figurer dans StapeL (1961).

En Inde, toutes les observations anciennes semblent bien se rapporter a
Limnocnida indica (cf. notamment la synthése de Rao en 1933) ou exception-
nellement a Moerisia gangetica, qui est une espéce d’estuaire. Toutefois,
Craspedacusta sowerbii fut découverte dans ce pays en 1962, dans un aquarium
de I'Université de Paona. L’observation avait été faite a la mi-juillet, alors que
les Limnocnida s'observent toujours de février a mai (JosHi & Tonarr 1965).

Au Japon, nous avons signalé plus haut la présence de Craspedacusta iseana
(Okra 1922, Ora & Hara 1922). Komal (1947) montra que Craspedacusta sowerbii
était également présent dans un réservoir, sous la forme de la méduse et du
polype et des méduses furent également trouvées dans la riviere Tama preés
de Tokyo en 1946. Amenyia (1930) avait trouvé dans un aquarium de son labo-
ratoire en 1928 et 1929 le polype sur des plantes aquatiques. Ucnipa (1955)
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énumére neuf stations de Craspedacusta sowerbii: il s'agit soit de sites artifi-
ciels, soit de sites naturels.

En UR.S.S, outre la découverte récente d’une nouvelle espéce dans lile
de Sakhaline (Naumov & Stepaniants 1971), Craspedacusta sowerbii est connu
de Taschkent, dans l'aquarium de 1'Université, sous la forme de polype et de
méduse, en 1938 et 1940 (Zawabpsky 1948), de Géorgie : Lac Karaja prés de Thilisi
et riviere Kuri, date inconnue, méduse (Naumov 1960), d’Alt-Buchara en 1925,
1927, 1930, dans un bassin artificiel de l'Institut des maladies tropicales de
I'Usbekistan, jeunes méduses et adultes en 1930 (TscHErRNowsKIJ 1933), et d'un
lac de barrage sur I'Ytchinsk (ZENKEWITCH & SokKoLowa 1956).

A Formose, la méduse trouvée dans un bassin artificiel de 1'Université de
Taipei en 1959 (SHiEH & Wane 1959) et considérée comme espéce nouvelle,
parait bien se rapporter a Cr. sowerbii.

Aux Philippines, l'espéce fut trouvée en 1935 a Manille, dans une pisci-
culture ; il s’agissait de méduses males (Roxas 1936).

Pour I’'Océanie, nous avons relevé les données suivantes : en Australie, dans
I'état de Victoria, en aquarium, larves (Liné & Duccan 1962) ; dans l'état du
Queensland, notamment au barrage de Borumba (MipcLEY & Timms 1969), cf.
aussi GREENwoOD (1966) ; connu en outre d’Adélaide, méduses, en 1950 (THOoMmMAS
1951, SoutHcotT 1958) et de Sidney, méduses (McNeiLL 1954) ; en Nouvelle-
Zélande, dans l'ile septentrionale, au Lac Maraetai, en 1970, méduses males,
revues en 1973 et 1974 (FiscH 1971), puis au Lac Rotoiti, & 65 km & l'ouest du site
précédent, en 1975, méduses males (FiscH 1975) ; & Hawai, dans I'ile Maui, a
Maliko Gulch, & 12 km de la mer et a 500-700 m d’alt., méduses, en 1938 et 1939
(Epmonpson 1940) ; puis en 1960 dans des aquariums avec des Guppys (= Lebistes
reticulatus), méduses et polypes, y compris le type B ou Calpasoma dactyloptera
(cf. ci-aprés) (MarTHEWS 1963 et 1966) ; dans l'ile Guam: BELK & HORTALING
(1971).

Dans l'état actuel de nos connaissances, I'hypothése d’une origine chinoise,
confinée au bassin du fleuve Yang-Tseu-Kiang, reste donc la plus vraisemblable
et l'on peut considérer la tendance actuelle au subcosmopolitisme de Craspeda-
custa sowerbii comme un phénoméne de naturalisation en cours de réalisation.

4. Le prOBLEME DE Calpasoma dactyloptera ET LE CYCLE BIOLOGIQUE
pE Craspedacusta sowerbii.

En 1939 FunrMANN (1939 a, b) découvre dans l'aquarium du laboratoire de
zoologie de I’Université de Neuchétel, en Suisse, sur des Myriophyllum, un poly-
pier non décrit, qui était associé a celui de Craspedacusta sowerbii. Il considéra
qu'il s’agissait d’'un nouveau genre de polype, dont la position systématique
restait énigmatique. Il pensait que ce polype pouvait également engendrer des
méduses.

Ce n'est qu’en 1960 que la question fut rétudiée en Hongrie, par BUCHERT
qui considérait que FUHRMANN avait observé, cote a cote, deux formes de polypes
qui relevaient toutes deux de Craspedacusta sowerbii. Il appelle type A la forme
fréquemment observée et qui avait été baptisée initialement Microhydra ryderi
et Type B le Calpasoma de Funrmann. Il étudie la reproduction végétative des
deux types; la constriction est observée uniquement dans le type A, la pro-
duction de frustules existe chez les deux types, mais il constate déja que les
frustules produites par le type B n’engendrent que des polypes de type B. Par
contre, il affirme avoir observé le passage d’un polype de type A au type B.
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C’est cette derniére observation qui sera contestée; on peut effectivement
faire a BUCHERT le reproche de ne pas avoir isolé des cultures des deux types.

MATTHEWS, qui avait redécouvert Craspedacusta sowerbii aux iles Hawai
(1963), découvrit également le type B de BucHErRT ou Calpasoma. I1 constata
qu'un méme plant d'Elodea canadensis pouvait porter les polypes des deux types
(fig. 8 in MaTTHEWS 1966). Comme BucHErT (1960), il n’arrive pas non plus a
induire la production de méduses chez Calpasoma. I1 découvre aussi que la pro-
duction des frustules est un peu différente chez les deux types de polypes : elle
est exclusivement basilaire chez les polypes dépourvus de tentacules, mais elle
se produit n'importe ou chez le type Calpasoma ; les frustules ont de plus des
dimensions différentes selon les types de polypes qui les engendrent. Dans les
cultures pures que réalise MATTHEWS, les frustules redonnent touiours le type
de polype dont elles sont issues, méme si on les fragmente. Cette particularité
est confirmée a l'aide de traceurs radioactifs, en l'occurence Zn 65; des polypes
sans tentacules irradiés produisent des frustules d’oll naitront des polypes de
méme type et qui seront les seuls 4 étre radioactifs. MaTTHEWS se sent dés lors
autoricé a conserver le nom de Calpasoma dactyloptera considéré comme une
entité taxonomique distincte de Craspedacusta sowerbii.

Calpasoma dactyloptera avait aussi été découvert dans I’état d'Indiana, aux
U.S.A. (LyTLE 1960), en Israél (Ranat 1961) et a Sdo Paulo (FROEHLICH 1963).

Une thése lui fut consacrée en 1963 par Spira (en hébreux ; résumé anglais
dans Spira 1964). Elle établit que les nématocytes sont différents: bien qu’ils
appartiennent a la méme catégorie (hétérotriches monobasiques eurytéles :
‘WERNER 1965), ceux de Craspedacusta sont deux fois plus grands que chez
Calpasoma, dont entre temps, deux formes avaient été décrites, ayant des néma-
tocytes voisins. Des différences histologiques sont également notées dans le
gastroderme et au niveau de l'ectoderme des tentacules.

L’'un des faits les plus remarquables était 'existence d’'un polype intermé-
diaire entre le type A et B, mais plus proche de Calpasoma. Des cultures pures
confirment que chaque souche n'engendre jamais que son propre type. RAHAT
& CampBeLL (1974) concluront prudemment: « hence [they] represent at least
metastable forms, if not distinct species». L'ultrastructure des nématocytes
renforce l'opinion de ces auteurs que Calpasoma serait une bonne espéce
(CampBeLL & RaHat 1975).

Avant de pouvoir tenter un schéma synthétique provisoire du cycle biolo-
gique probable de « Craspedacusta », il nous reste & mentionner quelques autres
observations.

En 1957, REISINGER décrit encore une autre forme mais qui n'est pas compa-
rable a Calpasoma, car la structure des tentacules est différente. Cest une
forme dégénérée de méduse, qui dériverait de jeunes méduses (au stade « Micro-
hydra germanica »). Cette régression morphologique pourrait étre induite par
un brusque refroidissement et la forme curieuse qui en résulte fut appelée
stade « Halammohydra ».

En 1960, KuHL décrit une méduse a 14-16 tentacules de Craspedacusta qui,
en 24 heures, se transforme en frustule. L’interprétation de cette régression reste
controversée et 'on se demande si cette fois, ce n'était pas un stade Calpasoma
auquel on avait affaire.

A la lumiére de ce qui précéde, le schéma suivant peut étre provisoirement
proposé.
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5. LES MODALITES DE LA DISSEMINATION.

D’'innombrables auteurs se sont préoccupés du probléme du mode d’appa-
rition de Craspedacusta sowerbii dans des sites ou ils venaient d’étre décou-
verts : les réponses sont fort variées et, dans tous les cas, elles ne constituent
que de pures présomptions. Lie probléme est généralement mal posé et trés peu
d’auteurs ont clairement dissocié les deux questions qui se posent : 1. Quelle est
la propagule (ou les propagules) responsable (s) de la dissémination de 'orga-
nisme ? ; 2. Quels sont les agents qui participent a celle-ci ?

A la premiére question on a apporté plusieurs réponses :

a. On a affirmé que ce sont les polypes, vu leur petite taille, qui sont dissé-
minés; poutant le fait ne semble jamais avoir été prouvé et ils ne sont pas
capables de résister a la dessication (KUHL 1947 a).

b. On a considéré que la dissémination était assurée passivement par les
méduses, emportées par le courant. Une observation semble l'établir (HusL 1952).
Le phénomeéne doit étre rare et il ne peut se réaliser que pour autant gqu’une
communication existe entre les eaux stagnantes ou vit la méduse et les eaux
courantes du fleuve, ce qui est loin d’étre général. Ce cas ne peut étre que
particulier et il est incapable de rendre compte de la présence de Craspedacusta
dans des aquariums par exemple.

c. Le plus souvent, c'est aux frustules que l'on a songé. Il s’agit d’'un orga-
nite assurant plus la multiplication locale que la dissémination a distance, bien
que celle-ci ne doive pas étre écartée.

d. Les frustules globuleuses et de trés petite taille (« Kigel-frusteln » des
auteurs allemands) sont, elles, incontestablement des formes durables suscep-
tibles d’'une dissémination a distance et d'une résistance a des conditions défavo-
rables (PayneE 1924, PerscH 1933, KunL 1947 b).

e. Enfin il faut faire état de l'existence de « podocystes». Ils se forment
a la base des polypes en train de produire des bourgeons médusaires et il est
établi qu’ils sont doués d'une résistance élevée et remarquable, qui les rend
particuliérement aptes a résister a la dessication (Rersincer 1957, 1972).

Mais la dissémination effective de ces propagules reste actuellement une
pure présomption, car leur trés petite taille rend leur observation difficile. La
seule certitude, c’est que les types (d) et (e) qui viennent d’étre cités paraissent
étre les formes les plus adaptées a la dessication, ce qui n’exclut pas qu’une
dissémination a grande distance puisse malgré tout étre effectuée par les types
(b) et (c), dispersés a la faveur d’un support dont la nature fait, elle aussi,
T'objet de spéculations.

Quelle réponse peut-on actuellement apporter a cette deuxiéme question ?

Une conviction tout d’abord : le nombre de cas ou des Craspedacusta
sowerbii furent trouvés dans des bassins et des aquariums contenant des plantes
aquatiques d’origine exotique est beaucoup trop fréquent pour qu'il s’agisse
d'une pure coincidence, d’autant plus que ces plantes servent de support aux
polypes des deux types.

Existe-t-il des plantes qui auraient véhiculé ces polypes plus spéciale-
ment que d’autres ? Elodea canadensis certainement : dans plusieurs cas, il fut
le seul agent possible de la dissémination (cf. par exemple Kipp 1956, vawn
SoMEREN 1933 avec ici peut-étre aussi Vallisneria spiralis, Line & Duccan 1962,
MarTHEWS 1963). En Europe laire de naturalisation de cette plante coincide
avec celle de Craspedacusta sowerbii, dont l'appparition se produit avec, en
gros, un demi-siécle de retard sur la plante.
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I’association de la méduse avec des Nymphaeaceae exotiques (Nelumbo
speciosa, Victoria regia, Nymphaea spp.) est peut-étre fortuite. En effet, il
parait beaucoup plus vraisemblable que c’est la température élevée de l'eau de
ces bassins qui aura favorisé 1'éclosion des bourgeons médusaires. A propos de
I'influence de la température sur la production de bourgeons médusaires et sur
l'optimum thermique présidant a l'apparition des méduses, voir notamment
Deypar (1934), RE1SiNGER (1934, 1957), LyTLE (1959), McCLary (1959).

Par contre Eichornia crassipes n'est plus dans le méme cas nécessairement,
car souvent les infroductions de cette plante se firent a partir des Etats-Unis,
4 une époque ou Craspedacusta sowerbii y était déja largement répandue.
Certaines observations faites en Chine, en dehors du bassin du Yang Tseu, ont
peut-étre cette origine (pE SowerBy 1940, HeErkroTs & CHEn 1940).

D’autres plantes sont également souvent citées: Vallisneria spiralis, Pota-
mogeton spp., Myriophyllum spp., Ceratopteris thalictroides (fougére aquatique
de la famille des Parkériacées), ainsi que des mousses comme Fontinalis antipy-
retica (cf. FAURE-FREMIET 1946 par exemple).

Dans certains cas, la présomption d’une dispersion par des plantes est trés
forte : AmMeENnyIa (1930) découvre Craspedacusta dans ses agquariums au Japon peu
aprés l'importation de plantes expédiées de San Francisco.

Le role des oiseaux d’eau est souvent mentionné dans la littérature, mais
on n'a cependant jamais porté les suspicions sur une espéce déterminée. On cite
pourtant assez souvent les canards (divers auteurs) et les mouettes (par exem-
ple HericHs 1958). Dans tous les cas, on considére qu’il s'agirait d'une exoorni-
thochorie.

Le role des poissons reste controversé et il est en général refusé (DunHam
1943 par exemple). Cet avis réservé s’explique quand on sait que les némato-
cytes de Craspedacusta sont capables de tuer des poissons d’aquarium (CLEGG
1957, Kramp 1937, MatTHEWS 1963, OLsen 1935, ScHNEIDER 1967, ScHmiTT 1939,
Teron 1979 par exemple). Il convient toutefois de citer I'observation de MARTINS
(1941) au Brésil qui observe Yapparition des méduses peu aprés que des truites
et des « black-bass » (Micropterus salmoides) furent introduits de France.
TaTTERsALL (1933) avait également fait le rapprochement entre l’apparition de
la méduse et l'introduction de poissons et de mollusques.

D’autres coincidences ont été relevées. Au Japon, UcHipa (1955) croit que
l'arrivée des meéduses est liée aux mouvements des troupes américaines. En
Allemagne occidentale, a Cologne, REISINGER (1934) trouve les polypes associés
a une planaire nord-américaine, abondante ici, Euplanaria maculata (= Dugesia
tigrina).

On peut donc constater que les deux problémes ont regu jusqu’ici des répon-
ses fragmentaires et que la part de présomption reste prépondérante. Une autre
question leur est liée: en admettant que tous les individus de Craspedacusta
observés dans le monde, dans quatre continents sur cing (aucune donnée pour
I'Afrique actuellement) aient été bien déterminés et qu’ils relévent tous de
Cr. sowerbii, a quoi tient le pouvoir colonisateur de cette espéce, qui ne serait
donc apparemment pas partagé par les autres espéces du genre? Ici aussi les
réponses proposées furent trés différentes :

a. Cela serait da a l’éclectisme alimentaire de cette espéce, qui lui permet
de survivre dans des régions trés diverses (synthése dans Staper 1961 : 179).

b. Ce serait 1ié, d’'une maniére plus générale, & la plasticité écologique de
Craspedacusta sowerbit qui est une espéce eurytopique (LyTLE 1960).
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¢. Craspedacusta sowerbii est peut-&tre une espéce polymorphe comportant
des races physiologiques dont certaines ont réussi a se disséminer dans le monde
(LytLE 1960).

d. Craspedacusta sowerbii n'est-il pas tout simplement pourvu de dissémi-
nules particuliérement résistantes a la dissémination qui lui permirent de se
disperser plus facilement que les autres espéces du genre ?

e. I1 n'existe peut-étre aucune adaptation particuliére chez cette espéce et
c'est de maniere fortuite qu’elle fut dispersée dans le monde, a la faveur de la
dissémination d'un support. La corrélation entre l'aire de Craspedacusta
sowerbit et celle d’Elodea canadensis est évidemment fort troublante.

Le succés de la dispersion de cette méduse repose-t-il sur un déterminisme
morphologique, physiologique ou écologique, ou bien est-elle fortuite ? A I’heure
actuelle, il parait plus prudent de dire qu’on n’en sait rien'!

6. LE PROBLEME DE L'UNISEXUALITE DES COLONIES DE MEDUSES.

A part le Yang Tseu Kiang, ot l'on trouve des populations bisexuées, il n'y
a eu jusqu’ici que deux cas, tous deux en Amérique du Nord, ou 'on ait constaté
la présence de méduses males et de méduses femelles (Payne 1925, Rice 1958).
Dans tous les autres cas, les populations étaient d’'un seul sexe, sans qu'il y ait
apparemment de régle quant a la répartition ou quant au mode d’apparition de
ces populations unisexuées. Plusieurs hypothéses furent avancées pour rendre
compte de ce fait :

a. On a pensé que le déterminisme du sexe était de nature exogéne (PELOSSE
1919, WEeILL 1949), mais aucun facteur extrinséque n’'a jamais été proposé et ceci
serait en contradiction avec le déterminisme génétique, le méale étant hétéroga-
métique (REISINGER 1972).

b. PELossE et WEILL avaient également pensé qu'on avait affaire a un cas
d'hermaphrodisme successif, a caractére saisonnier. Rien ne confirme une telle
hypothése. Il n’existe qu'un seul cas. en France dans le Dropt, ou la population
était exclusivement femelle au moment de sa découverte (FEYTAUD & CADENAT
1930), alors qu'on ne trouva plus tard que des males (WEiLL 1949). L’examen
du matériel récolté la premiére fois, pour autant qu’il existe, serait indispensable.

L'examen des dates d'observation de Craspedacusta sowerbii dans le monde
n'étaye pas cette hypothése. En outre, le sexe est indépendant de la taille (WEILL
1949).

c. Il faut donc bien se rabattre sur '’hypothése d'un déterminisme endogéne
et admettre que ce serait la «disséminule» qui a engendré les méduses qui
porterait l'information relative au sexe. On a songé soit au polype lui-méme,
soit aux frustules. La seule réponse pertinente consisterait a étudier les chro-
mosomes de frustules en culture pure. WHrTe (1930) avait observé douze chro-
mosomes a chaque péle du fuseau de I'anaphase au stade des spermatocytes de
premier ordre, mais MATTHEWS (1966) n’a pas réussi a mettre les chromosomes
en évidence chez les frustules et des techniques éliminant au préalable le RNA
cytoplasmique seront sans doute nécessaire pour résoudre le probléme.

Le fait que des polypes seraient donc potentiellement soit males, soit
femelles, reste donc a prouver. McCLary (1959) qui avait spécialement étudié
la production des bourgeons médusaires n’a malheureusement pas résolu ce
probléme. C’est cependant fort vraisemblable, quand on songe que les trois
« formes » de polypes actuellement connues (Microhydra ryderi, Calpasoma
dictyoptera, Calpasoma sp. de type intermédiaire) possédent une information
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qui préside a une morphogenése particuliére, sans qu'il y ait labilité d'un type
a lautre (cf. plus haut, le § 4).

Par contre on ne peut s'empécher de confronter une telle conclusion avec
les théses défendues par BrIen (1953, 1966 ; BriEn & REeNIERS 1955) d’'une différen-
ciation tardive des cellules germinales et de l'absence d’une réserve embryon-
naire préétablie chez certains hydraires. Or cette théorie fut confirmée chez
Limnocnida tanganyicae par BouiLLon: « Les éléments embryonnaires se diffé-
rencient au fur et & mesure que les besoins se font sentir que ce soit pour la
croissance, le bourgeonnement ou la gamétogenése et se constituent de novo a
chaque ontogenése » (1958 : 382-383).

Nous voici donc, une nouvelle fois, en présence d'une controverse absolu-
ment fondamentale pour la biologie !

d. La production d'une sorte de frustule par les méduses elles-mémes
(KunrL 1960) fut contestée (RasaT & CampBELL 1974). La question vaudrait pour-
tant incontestablement la peine g'étre rétudiée car s’il était établi que ces
frustules constituaient des formes de résistance, elles pourraient a la fois rendre
compte du caractére unisexué des colonies de méduses, de leur dissémination
a distance et de l'existence de populations de méduses ol le polype manque
vraiment (fait difficile a établir évidemment de maniére incontestable en raison
de la petite taille des polypes). L’information relative au sexe ne devrait plus,
dans ce cas, étre imputée au polype ni aux frustules qu’il engendre.

Cette hypothése n’a jamais été avancée a notre connaissance. Elle est dans
l'ordre des possibilités morphogénétiques propres a la famille des Olindiidae
(sensu BouiLLoN et REISINGER) puisque Limnocnida tanganyicae présente un
bourgeonnement médusaire au niveau du manubrium (BourLLon 1958). Clest,
a notre connaissance, actuellement la seule espece ol ce phénoméne a été
observé.

On voit tout l'intérét de l'observation de KuuL (1960) et l'opportunité qu’il v
aurait a la confirmer.

7. L'oriGINE LOINTAINE DE Cruspedacusta.

En l'absence de fossiles, c’est uniquement sur des considérations taxono-
miques et biogéographiques que l'on peut tenter d'apporter une réponse forcé-
ment hypothétique a l'origine lointaine de Craspedacusta.

Certains auteurs ont défendu l'opinion que les Craspedacusta sont des espe-
ces qui dérivent d'une espéce ayant autrefois vécu en milieu marin et gqu’elle
se serait adaptée sur place progressivement a la disparition du sel. L’idée se
trouve par exemple chez Payne (1926) qui dit que le Kentucky a été marin
autrefois et que la méduse s’est adaptée progressivement a 'eau douce aprés la
surrection de la région, coupée de la mer. Zenkewrrca (1940) voit dans
Craspedacusta sowerbii un organisme ayant occupé primitivement la Tethys
et ses stations, non seulement dans le Sud de la Russie d’Asie, mais également
en Chine, en Europe et en Amérique du Nord, dont les populations actuelles
en seraient issues directement! Le genre Limnocnida, confiné en Afrique et
dans 'Inde, en proviendrait également.

Ces opinions ne sont évidemment plus en accord avec ce que 'on sait actuel-
lement de l'origine géographique restreinte de Craspedacusta sowerbii.

Une hypothese comparable avait également été défendue par de nombreux
auteurs (synthése dans BouiLLon 1958) pour Limmnocnida tanganyikae. L'hypo-
thése d’une origine marine de la faune du Lac Tanganyika n’est plus admise
actuellement (cf. PorL 1951). Rao (1933) croyait également que Limmnocnida
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indica était une espéce d'origine marine dont l'adaptation a l’eau douce remon-
tait & 'Eocéne.

Pour d’autres auteurs, le passage du milieu marin au milieu d’eau douce
ne remonterait pas au-dela du Tertiaire (par exemple ATwooD & STEYERMARK
1937). Seuls des faits nouveaux pourraient contribuer & apporter une réponse
a cette nouvelle question.

8. CoNCLUSIONS.

8.1. Les problémes fondamentaux de biologie soulevés par Craspedacusta
sowerbii : '

a. La question la plus importante est celle que pose l'existence des deux
formes de Calpasoma, suffisamment différenciées morphologiquement et anato-
miquement pour que plusieurs chercheurs aient di convenir que ces formes
répondaient au critére de 'espéce et méritaient donc de conserver une désigna-
tion binominale propre, alors qu'elles étaient cependant intimement liées a
Craspedacusta sowerbii. Le concept de « formes métastables» qui fut proposé
a cette occasion cache probablement une réalité biologique insoupconnée.

b. Les potentialités morphogénétiques de Craspedacusta sowerbii sont
stupéfiantes. A c6té du cycle habituel (polype-bourgeon médusaire — méduses
— planula — polype), on trouve plusieurs modalités de reproduction végétative
qui semblent toutes posséder un déterminisme propre. Deux d’entre elles
conduisent a la production de formes de résistance (microfrustules et podo-
cystes).

Si les deux Calpasoma relevaient de la méme «entité » biologique que
Craspedacusta sowerbii, il y aurait chez ce « taxon » un polymorphisme au stade
polypier vraiment étonnant, et sans qu’il y ait labilité d'un type morphologique
a lautre!

La possibilité pour la méduse de présenter un tel mode végétatif de repro-
duction reste encore controversée,

Des formes particuliéres peuvent naitre dans certaines conditions de milieu ;
cest le cas du stade Halammohydra qui résulterait d'une involution morpholo-
gique.

Enfin le pouvoir de régénération de Craspedacusta sowerbii est également
trés élevé (PeErscH 1933, KunL 1947 a).

c¢. Certaines de ces formes morphologiques ont sans doute une finalité écolo-
gique particuliére ou méme une signification évolutive.

d. Les problémes du transfert de l'information biologique liée a la morpho-
genese et a la sexualisation revétent une signification toute spéciale. Ils sont
en mesure d'apporter une réponse, au moins partielle, a la question fondamen-
tale que l'on a coutume de désigner sous l'étiquette « indépendance du soma et
du germen ».

8.2 Une page d’histoire des sciences contemporaines.

L’exemple des observations et des recherches consacrées & Craspedacusta
sowerbii nous parait refléter remarquablement bien un certain nombre de
caractéristiques des recherches zoologiques contemporaines.

a. Nous avons relevé prés de 400 notes consacrées a Craspedacusta, soit
quatre notes par an environ ! Or cette bibliographie reste certainement
incompléte pour les travaux publiés en U.R.S.S,, en Europe de I'Est et en Chine,
pour les publications les plus récentes auxquelles les « Abstracts» n’ont pas
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encore fait écho et pour les notes publiées dans des périodiques a diffusion
limitée (ou méme dans des quotidiens!).

b. Ces notes peuvent étre rangées en deux catégories: 1°) les contributions
scientifiques qui ont réellement fait progresser notre connaissance de la biolo-
gie de ces organismes; 2") les notes signalant les découvertes occasionnelles,
accompagnées parfois d'un essai de syntheése soit exclusivement chorologique,
soit plus polyvalent.

Le clivage entre ces deux types de travaux est net. On peut estimer qu’il
n’y a au grand maximum qu'un cinquiéme des travaux qui relévent de la
premiére catégorie.

c. Parmi ces notes appartenant a la premiére catégorie, on rencontre par-
fois des hypothéses gratuites. La part de spéculation dans I'édification des théo-
ries reste stupéfiante, alors qu'elle ne devrait servir qu’a induire des observa-
tions cruciales en posant clairement les problémes.

Par contre, dans les publications de la deuxiéme catégorie, combien de
textes « pénibles» a lire par suite des lacunes des informations: a-t-on vu des
méduses ou des larves; quel était le sexe des méduses, leurs dimensions, leur
abondance ; a quelle époque de I'année ou dans quelles conditions climatiques
particuliéres a-t-on observé ces organismes:; a quelle profondeur; quel était
le pH de l'eau, ses caractéristiques physico-chimiques principales, sa composi-
tion planctonique ?

Combien de notes dépourvues de toute bibliographie (méme lorsqu’il y a
plagiat évident!), situation parfois inéluctable quand on considére l'extraordi-
naire dénuement de nombreuses bibliothéques de sociétés d’histoire naturelle
régionales, ou l'inaccessibilité de certaines publications, méme a ’échelon natio-
nal parfois!

d. Les pages précédentes montrent clairement le caractére fortuit de la
plupart des « découvertes» de Craspedacusta sowerbii.

Il est paradoxal de constater que les travaux de prospection systématique
sur le terrain restent exceptionnels, alors qu'il est prouvé que des prospec-
tions systématiques sont fructueuses et que le portrait-robot de I'écologie de
Craspedacuste sowerbii permet de limiter utilement les prospections dans
l'espace et dans le temps (Parent 1981).

e. Des conceptions erronées continuent a étre colportées longtemps apreés
qu’elles furent corrigées. Nous en avons donné des exemples a propos de la
taxonomie (nombre d’espéces, synonymie, classement systématique), de lori-
gine de cette espéce (hypothése d’'une provenance sud-américaine, existence de
l'espéce en Europe dés le xvur siécle, origine trés ancienne dans la Tethys),
des modalités de la dissémination (imprécisions des désignations relatives aux
diverses frustules par exemple), etc...

f. La réponse a chacune des questions posées dans les pages précédentes
requiert des techniques élaborées ; cultures pures, emploi de traceurs radioactifs,
techniques histologiques et cytologiques poussées.

Plusieurs questions exigent une collaboration interdisciplinaire : botanigque
(chronologie de l'extension d’Elodea canadensis, identification des plantes sup-
port des polypes et du phytoplancton), ornithologique (réle des oiseaux dans
la dissémination), ichtyologiques (idem pour les poissons), limnologiques (phyto-
et zooplancton, physicochimie des biotopes), etc...

Le naturaliste isolé n’en conserve pourtant pas moins son réle. Sans lui,
d'innombrables observations auraient été perdues. Plus que jamais, les sociétés
locales dhistoire naturelle doivent continuer a assumer leur fonction primor-
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diale : servir de boite aux lettres aux observations occasionnelles des naturalistes
de terrain.

En plein xx° siécle, la science zoologique reste donc artisanale a bien des
égards. Il revient a chacun de savoir s'il faut vraiment le déplorer ou si ce n’est
pas précisément la que réside son charme, dont les chercheurs du xxr® siécle
auront peut-étre la nostalgie!

G. H. PARENT,
Rue des Blindés, 37 B 6700 Arlon (Belgique).
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J. GocueL. — Geéologie de l'environnement. (Masson édit., Paris), 193 p., 26 fig.

L’étude de l'environnement, le plus souvent centrée sur la flore ou la faune, ne
serait pas compléte s'il n'était pas tenu compte du support hydro-minéral. J. GOGUEL et ses
collaborateurs s'attachent a passer en revue l'évolution, spontanée ou provoquée par
I'activité humaine, du monde minéral. Ce monde, qui parait d'une stabilité exemplaire,
n'en cst pas moins le siége d'une évolution permanente, souvent d'une extréme lenteur et
parfois méme imperceptible a 1'échelle humaine, mais qui présente parfois au contraire
des manifestations d’une extréme brutalité.

— La premieérc partie de cet ouvrage concerne les phénomeénes dont l'évolution est
spontanée et dont les manifestations sont catastrophiques, notamment lorsqu’ils sont sinon
provoqués, tout au moins accélérés par l'intervention inconsidérée de I’homme. Ainsi sont
passés en revue les phénoménes naturels {els que l'érosion, le transport et I'alluvion-
nement, avec leur implication sur les travaux concernant le tracé des fleuves par exemple.
Puis ce sont la mer et le vent, avec par excmple les dunes et les cffets des ouvrages en
bord de mer (port de Nice par exemple). Dans ce chapitre, on peut regretter que les
exemples de fléches littorales, paurtant abondants en France, soient pris en Mer Baltique
sans que cela ajoule a la démonstration. Viennent ensuite les éboulements et les glisse-
ments de terrains, avec de bons exemples et unc bonne analyse de I'évaluation des risques
et de la conduite a tenir pour les éviter. Le chapitre concernant les risques volcaniques
nous montre la répartition des volcans, en liaison avec la position des plaques, et la dyna-
mique des éruptions en fonction des types de laves. Les risques séismiques et les compor-
tements a adopler sont aussi évoqués en fonction de la tectonique des plaques. Ces risques
sonl estimés selon leur localisation et leur répartition dans le temps.

— La deuxiéme partie est consacrée a l'intervention humaine. Elle concerne d’abord
les eaux souterraines, leur exploitation et leur protection. Vient ensuite un chapitre dans
lequel sont évoqués les eaux de surface et leur exploitation, notamment les effets des bar-
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