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Température, démographie et mixis chez un rotifère 
héléoplanctonique, Epiphanes brachionus (Ehrb.) 

R. Pourriot 1 

C. Rougier 2 
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Les auteurs étudient au laboratoire et à diverses températures quelques caractéristiques de la production de femelles mictiques. 
La durée du développement juvénile (Dj) de femelles mictiques non fécondées ne montre pas de variabilité intraspécifique. 

Les durées de développement embryonnaire (De) et juvénile diffèrent chez les deux types de femelles, amictiques et mictiques. 
Toutefois, elles varient en sens contraire de sorte que le temps de génération (De + Dj) est peu variable (mécanisme de 
compensation). Dans une gamme de températures normales pour l'espèce (10-20 °C), le taux net de reproduction, Ro, ne varie 
pas et se situe à environ 30 œufs par femelle amictique ou mictique. 

La production de femelles mictiques (dont les œufs subissent une méiose) est contrôlée par la température et la densité de 
population. La température semble le facteur primordial dans la mixis chez cette espèce vivant dans un environnement fluctuant. 
La production de ce type de femelles et des œufs de durée qu'elles pondent après fécondation, est supérieure à température éle­
vée (20 > 14 > 10 °C). Du fait d'une proportion élevée de femelles mictiques, le taux de croissance de population à 14 °C est 
inférieur à celui obtenu à 10 °C. Outre là production de propagules (propagation de l'espèce dans l'espace et le temps), la mixis 
contribue à la régulation de la croissance des populations aux températures chaudes. 

Temperature, demographic characters and mixis in the heleoplanktonic rotifer Epiphanes brachionus (Ehrb.) 

Keywords : demographic characters, sexual reproduction, population growth, rotifer, Epiphanes brachionus (Ehrb.). 

Some characteristics of the mictic females production are studied at various temperatures under laboratory conditions. The 
duration of juvenile development of unfertilized mictic femeles (umf) does not show intraspecific variability. Durations of 
embryonic (De) and of juvenile development (Dj) are different for amictic females and for umf. However, De and Dj vary in 
opposite direction so that the generation time (De+Dj) is almost constant (compensatory mechanism). In a range of normal tem­
perature for the species (10-20 °C), the net reproduction rate, Ro, does not vary and is approximately 30 eggs per female in the 
two female types. 

The production of mictic females (whose eggs undergo meiosis) is controlled by temperature and population density. 
Temperature seems to the primordial factor in the mixis in this fluctuating environment living species. The production of type 
of females and resting eggs laid (produced) after fertilization, is greater at higher temperature (20 > 14 >10 °C). At 14 °C, becau­
se of a high proportion of mictic females, the population growth rate is lower than that obtained at 10°C. In addition to the pro­
duction of propagules (propagation of the species in space and time), mixis contributes to the regulation of the population grow­
th at higher temperatures. 

1. Introduction 
La température est un des facteurs les plus étudiés 

dans la dynamique des populat ions parthénogéné-
tiques de Rotifères. En revanche, son rôle dans la re-
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production bisexuée (ou mixis), apparaît plus modeste 
versus ceux, fréquemment cités, de la densité de popu­
lation, de l 'âge, de la nourriture (Pourriot & Clément 
1981, Pourriot & Snell 1983, Gilbert 1993). Récem­
ment, Gomez et al.(1997) ont montré l'importance de 
la température, liée à la salinité, dans la reproduction et 
l ' isolement génétique des espèces sympatriques du 
complexe Brachionus plicatilis (O.F.M). Or, comme 
cette super-espèce d'eau saumâtre, la plupart des es­
pèces dulçaquicoles de la famille des Brachionidae et, 
en particulier, toutes celles utilisées au laboratoire vi-
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vent dans des habitats à forte variabilité temporelle : 
zone littorale de lacs, mares permanentes ou tempo­
raires. A cette instabilité de l'habitat correspond une 
hétérogénéité génétique aboutissant à l 'existence de 
nombreux clones pouvant produire, dans des condi­
tions définies, une forte proportion de femelles mic­
tiques aussi bien en laboratoire qu 'en milieu naturel 
(Serra & Carmona 1993, Carmona et al. 1995). 

On pourrait s'attendre que dans ces milieux thermi-
quement instables, la température joue chez les es­
pèces dulçaquicoles un rôle de signal déclenchant la 
mixis, comme le fait la photopériode chez Notommata 
copeus Ehrb.(Pourriot & Clément 1981). Taxonomi-
quement et écologiquement proche des Brachionidae, 
Epiphanes brachionus, espèce ovigère strictement 
phytophage (Pourriot 1965), constitue aussi un bon 
modèle pour ce type d'études. Le présent travail ras­
semble des données antérieures non publiées concer­
nant l ' influence de la température sur quelques va­
riables démographiques des femelles mictiques non fé­
condées et sur l'influence du groupement, de la densi­
té de population, de la température et leur interaction 
sur la reproduction sexuée (mixis) de cette espèce. 

2. Matériel et méthodes 
Les techniques de culture et les conditions d'élevage 

déjà publiées (Pourriot 1965, 1973) seront rappelées 
brièvement. 

Epiphanes brachionus est couramment maintenue 
au laboratoire en élevage clonique dans une eau de 
source faiblement minéralisée, à une température de 
2 0 + 1 °C, sous un éclairement naturel. Elle est ali­
mentée de flagellés verts ou bruns (Haematococcus 
pluvialis ou Cryptomonas curvata), ces derniers étant 
seuls utilisés comme nourriture dans les expériences. 
La nourriture est toujours fournie en léger excès. 

Les flagellés sont cultivés en milieu synthétique mi­
néral classique (H. pluvialis) enrichi en extrait de terre 
(20 %, C. curvata), à la température ambiante et sous 
un éclairement naturel. 

Trois séries d'expériences ont été réalisées : 
— Dans la première, le nombre de descendants par 

femelle (Ro), les temps de développement embyonnai-
re (De) et post-embryonnaire ou juvénile (Dj) ont été 
évalués chez les femelles mictiques non fécondées, 
donc pondant des œufs mâles haploïdes, à 10 et 20 °C. 
Ces valeurs ont été comparées à celles obtenues dans 
les mêmes conditions avec des femelles amictiques, 
donc pondant des œufs femelles diploïdes. Ces expé­
r iences sont réa l i sées en enceintes thermosta tées 
(± 1 °C) non éclairées. Chaque femelle est isolée dans 

une cellule contenant 1 ml de milieu (non renouvelé au 
cours de l'expérience) et placée en chambre humide ; 

- Dans la deuxième série expérimentale, plusieurs 
conditions de densité de population et de groupement 
ont été testées à deux températures, 14 et 20 °C. 

A 14 °C, l'expérience comportait : 
- 3 lots de 6 jeunes femelles amictiques dans 10 ml ; 
- 4 lots de 1 jeune femelle amictique dans 1,7 ml ; 
- 4 lots de 2 jeunes femelles amictiques dans 10 ml ; 
- 6 lots de 1 jeune femelle amictique dans 5 ml. 
Les jeunes femelles écloses dans la descendance des 

5 premiers jours ont été isolées jusqu' à la ponte de leur 
premier œuf indiquant leur nature, amictique (gros œuf 
femelle) ou mictique (petit œuf mâle). 

A 20 °C, ont été suivis durant les 6 premiers jours de 
ponte : 

- 4 lots de 6 jeunes femelles amictiques dans 1,5 ml ; 
- 3 lots de 6 jeunes femelles amictiques dans 3 ml ; 
- 1 5 lots de 1 jeune femelle amictique dans 0,5 ml. 

La nature de leur descendance a été déterminée com­
me précédemment. 

Les jeunes femelles testées sont acclimatées aux 
conditions expérimentales (température et nourriture) 
pendant 3 à 6 jours. 

Les valeurs moyennes sont fournies avec leur écart 
type. L'homogénéité ou l'hétérogénéité des valeurs de 
Dj ou des taux de femelles mictiques dans les lots dif­
férents par la densité de population, le groupement des 
femelles initiales ou la température a été testée par des 
analyses de variance. Le nombre de femelles expéri­
mentées (donc, à fortiori, l'effectif de leur descendan­
ce) étant supérieur à 30, la distribution des valeurs a été 
assimilée à une distribution normale. 

La troisième série expérimentale consiste en un sui­
vi autant que possible journalier d'une population en 
croissance établie à partir de 20 jeunes isolés dans 
20 ml de milieu à deux températures (10 et 14 °C). Les 
jeunes éclos au cours des 18 premiers jours de ponte 
sont isolés jusqu'à leur propre ponte afin de déterminer 
leur nature. 

2. Résultats 

2.1. Données démographiques 
2.1.1. Absence de variations entre clones 

Le temps de développement juvénile d'une femelle 
mictique non fécondée a été mesuré à 20 °C dans 4 
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clones (le clone initial et trois clones issus d'œufs de 
durée) à différentes époques de l 'année, donc à des 
éclairements variables. 

Une analyse de variance portant sur ces 4 clones (re­
présenté chacun par 15 à 30 individus) montre que Dj 
ne diffère pas s ignif icat ivement (F = 6,77 pour 
F 3 ; 6 3 #8 ,5 ) . 

L'ensemble des mesures (110 individus) a donc été 
considérée comme un échantillon homogène et la va­
leur moyenne obtenue est : Dj = 20,6 ± 1,3 heures. 

2.1.2. Comparaison femelles mictiques-femelles amic-
tiques 

La durée du développement embryonnaire et celle 
du développement juvénile ont été mesurées simulta­
nément chez les deux types de femelles à 20 ± 1 °C 
ainsi que Dj à 10 ± 1 °C (Tableau 1). 

Le taux net de reproduction de femelles amictiques à 
14 °C est de 29,5 ± 4,1 (13 ind.). Celui de femelles 
mictiques à 10°C est de 30,1 ± 2,2 (6 ind.). Ces valeurs 
ne diffèrent pas significativement de celles obtenues 
précédemment à 20 °C : 31,09 ± 0,9 et 28,3 ± 1,2 
(Pourriot & Rieunier 1973). 

2.2. Température et reproduction sexuée 
2.2.1. Influence de la température, de la densité de po­
pulation et du groupement 

Les résultats de ces expériences sont résumés dans le 
tableau 2. 

Des analyses de variance faites sur les résultats bruts 
à chaque température montrent qu'il n'existe aucune 
différence significative entre les divers groupements et 
densi tés de populat ion testés, les variations intra-
groupes étant importantes. Il est à noter toutefois que, 
à 14 °C, le taux de femelles mictiques chez les descen­
dants de femelles isolées est légèrement inférieur à ce­
lui des femelles groupées, toutes densités de popula­
t ion confondues (la différence est s ignif icat ive à 
p < 0,06). 

En revanche, une analyse de variance prenant en 
compte le facteur température montre que les taux de 
femelles mictiques diffèrent significativement (F = 
41,7 ; p < 0.0015) en fonction de la température, tous 
groupements et densités de population confondus. 
2.2.2. Température, mixis et croissance de population 

La croissance de deux populations, l 'une à 10 °C, 
l'autre à 14 °C, a été suivie pendant 18 jours. En condi-

Tableau 1. Durées (en heures + e.t.) de développement embryonnaire (De) et juvénile (Dj) de fe­
melles amictiques et mictiques non fécondées d'E. brachionus (présent travail), d'E. senta 
(d'après Ferris 1932) et de Brachionus rubens (d'après Pilarska 1972) ; le temps de généra­
tion, Tg, est la somme des précédents; entre parenthèses, le nombre de femelles testées. 

Table 1. Durations (in hours + s.d.) of embryonic development (De), of juvenile development 
(Dj) in amictic and unfertilized mictic females in E. brachionus (present paper), E. senta (from 
Ferris 1932) and Brachionus rubens (from Pilarska 1972). Generation time, Tg = De + Dj. 
Number of tested females in brackets. 

T°C amictiques mictiques 

E. brachionus 2 0 + 1 De 17,6 + 0,9 (8) 21,3 + 2,1 (13) 
Dj 25,6 + 2,0 (13) 20,6+ 1,2 (62) 
Tg 43,2 41,9 

10+ 1 Dj 68,6 + 3,6 (14) 64,7 + 2,0 (15) 

E. senta 16-17 De 22,3 + 3,2 (184) 22,5 + 2,1 
(113) 

Dj 41,7 + 4,3(184) 42,7 + 8,0 
(113) 

Tg 64,0 65,2 

B. rubens 21 + 0,4 De 12,2 + 2,4(104) 7,4+1,2 (86) 
Dj 43,2 + 7,2 (104) 48,0 + 12 (86) 
Tg 54,4 55,4 
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Tableau 2. Taux moyens (% ± e.t.) de femelles mictiques observés après 5 (à 14 °C) ou 
6 (à 20 °C) jours de ponte, dansées conditions de température, de groupement et de 
densité de population variés. Ni : nombre d'individus, fam : femelles amictiques, 
fm : femelles mictiques. 

Table 2. Mean rates (% ± s.d.) of mictic females observed in 5 (at 14 °C) or 6 (at 20 °C) 
days of eggs laying, in various conditions of temperature, grouping and population 
density. Ni : number of tested females, fam : amictic females, fm : mictic females. 

T°C Ni/ml N replicáis N fam N fm % fm 

14 1/1,7 4 25 21 46,1 +0,5 
14 6/10 3 61 82 58,1 + 0,3 
14 1/1,5 6 43 34 43,3 + 0,6 
14 2/10 4 38 47 55,5 + 0,9 
20 6/3 3 63 202 77,8 + 0,8 
20 6/1,5 4 75 254 77,7 + 0,5 
20 1/0,5 15 56 206 79,4 + 0,3 

tions d'alimentation non limitée, la croissance est ex­
ponentielle avec un taux plus élevé à 10 °C (r = 0,34) 
qu 'à 14 °C (r = 0,28), contrairement au résultat attendu 
(Fig. 1). 

Après une période de latence due au faible nombre 
initial d ' individus, le nombre de femelles mictiques 
augmente avec la densité de population aux deux tem­
pératures mais plus fortement à 14 °C (Fig. 2A). Enfin, 
si le taux de femelles mictiques versus la densité de po­
pulation est à peu près constant à 10 °C (absence de ré­
gression), il croît avec celle-ci à 14 °C (régression si­
gnificative à p < 0.007, r = 0.932, N = 10, Fig. 2B). 
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Fig. 1. Courbes de croissance au laboratoire à'Epiphanes brachio­
nus à deux températures. 

Fig. 1. Laboratory population growth of Epiphanes brachionus at 
two temperatures. 
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Fig. 2. Variations du nombre (2A) et du taux (2B) de femelles mic­
tiques en fonction de la densité de population chez E. brachionus 
à deux températures. 

Fig. 2. Variations in number of mictic females (2A) or percentage 
(2B) in relation to population density in E. brachionus at two tem­
peratures. 
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Discussion 
Quoique les données soient peu nombreuses, la du­

rée des divers stades de vie diffère entre les femelles 
mictiques et amictiques (Ferris 1932, Ruttner-Kolisko 
1974, Gilbert 1993). Toutefois, l'importance et le sens 
de cet écart paraissent variables. Faible chez E. senta 
(Ferris 1932), la différence est significative dans les 
autres cas mais de sens parfois opposé. Le temps de 
développement embryonnaire des œufs femelles im­
médiats est plus court que celui des œufs mâles chez B. 
plicatîlis, B. urceolaris et B. quadridentatus (Ruttner-
Kolisko 1974) mais plus long chez B. rubens (Pilarska 
1972). A l'inverse, la durée du développement juvéni­
le est plus courte chez les femelles amictiques de cette 
dernière espèce (Tableau 1). Chez E. brachionus, les 
valeurs varient dans un sens strictement inverse de 
celles de B. rubens : De est plus longue chez les œufs 
mâles (en accord avec les résultats de Ruttner-Kolisko 
1974) mais Dj est plus courte tant à 20 qu'à 10 °C. 

Etant donné ces variations en sens contraire de De et 
Dj, les temps de génération à 20 °C des deux types de 
femelles se révèlent peu différents (Tableau 1). Une 
observation similaire a été notée par Piavaux (1969) 
chez Epiphanes senta, B. leydigii et deux espèces 
d'Euchlanis : bien que la durée de développement em­
bryonnaire augmente avec l 'âge de la mère, le temps 
de génération semble constant pour chaque espèce. 
Les variations individuelles de De sont vraisemblable­
ment liées à la valeur énergétique (quantité + qualité) 
des réserves de l 'embryon. Des œufs de petite taille, 
donc à faibles réserves vitellines, ont une durée de dé­
veloppement plus courte que les gros œufs, toutes 
conditions égales par ailleurs (Pourriot 1973). La pé­
riode de croissance de la jeune femelle jusqu'à la ma­
turité agit ensuite comme un mécanisme compensatoi­
re gommant les variations individuelles sur la totalité 
du temps de génération. 

Le taux net de reproduction (Ro) de femelles mic­
tiques non fécondées ne diffère pas significativement 
de celui de femelles amictiques chez E. brachionus ni 
chez E. senta (O.F.M.) (Ferris 1932) mais il est 
presque de 50 % supérieur chez Brachionus rubens 
Ehrb.(Pilarska 1972). 

Entre 10 et 20 °C, le taux net de reproduction d'E. 
brachionus n'est pas influencé par la température et est 
proche de 30 œufs par femelle (28,3 - 31,9), quelle que 
soit sa nature. L'effet de la température est négligeable 
quand ses valeurs sont incluses dans l 'intervalle de 
l'habitat normal de l 'espèce ou du clone, c'est-à-dire 
hors des températures extrêmes (Miracle & Serra 
1989). Un bon exemple en est donné par Hirayama & 

Kusano (1972) chez les femelles amictiques de B. pli­
catîlis dont le Ro est proche de 15 œufs/femelle entre 
16 et 27 °C mais décroît considérablement en dessous 
de 10 et au dessus de 30 °C. 

Le rôle de la température dans la mixis a été exami­
né sous deux aspects : celui de sa valeur per se et celui 
de sa variation rapide. 

Un choc froid brutal (6 °C pendant 2 h) induit une 
forte production de femelles mictiques chez Brachio­
nus rubens (Ruttner-Kolisko 1964) mais n'est pas un 
stimulus bien efficace (une fois sur cinq) chez B. ca-
lyciflorus Pal las (Gi lber t 1977). Hino & Hi rano 
(1984) trouvent que le taux de femelles mict iques 
chez B. plicatilis est plus élevé à 14 °C qu ' à 30 °C 
mais ce peut être un effet d 'une température extrême 
à laquelle le clone n'est pas acclimaté. Une forte va­
riation intraspécifique est d'ailleurs noté par ces au­
teurs (Hino & Hirano 1977) et par d'autres (Pourriot 
& Snell 1983). Buchner (1992) observe un effet de la 
variation de température chez un clone de B. urceola­
ris O.F.M. alors que la mixis persiste à 10 °C mais 
disparaît à 20 °C chez deux autres et, à l'inversé, per­
siste à 20 °C mais disparaît à 10 °C chez un quatriè­
me. Ces observations ayant été obtenues sur des cul­
tures de longues durées (plusieurs mois), l ' influence 
propre de la température est difficile à séparer de cel­
le, positive ou négative (effet de masse), de la densité 
depopulation. . -

Le suivi des deux populations d'E. brachionus en 
cro issance exponent ie l le (série 3) montre que le 
nombre de femelles mictiques croît avec la densité de 
population aux deux températures (Fig.2A) comme 
chez B. calyciflorus (Gilbert 1963). Toutefois, le pour­
centage de femelles mictiques dans la population est 
peu variable et atteint seulement 10 % à 10 °C alors 
qu'il augmente très rapidement jusqu'à 50 % à 14 °C 
(Fig.2B). Il s'ensuit qu 'à cette dernière température, la 
croissance immédiate est fortement ralentie et s 'ac­
compagne d 'une forte production d'œufs de durée 
(685 en 18 jours). Finalement, contrairement à l 'aug­
mentation du taux de croissance avec la température 
chez une population parthénogénétique (Ruttner-Ko­
lisko 1979), le taux de croissance à 14 °C (r = 0,257) 
est inférieur à celui atteint à 10 °C (r = 0,322). 

Cet effet positif et significatif des températures éle­
vées sur le taux de femelles mictiques dans la descen­
dance de femelles amictiques isolées ou groupées (sé­
rie 2) apparaît primordial. Bien qu'un faible effet du 
groupement apparaisse à 14 °C, aucun effet de densité 
de population n'est détecté quelle que soit la tempéra­
ture, ce qui semble peu en accord avec les résultats pré-
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cedents. Cette apparente contradiction tient peut-être à 
une insuffisance de données dans cette série 2 : seule la 
moitié de la ponte totale d'une femelle a été suivie. 

En conclusion, le déclin du taux de femelles mic­
tiques à basse température (< 10 °C) confirme les ob­
servations de Snell (1986) chez B. plicatilis où la re­
production sexuée est plus affectée par les conditions 
ex t rêmes ( tempéra ture , salinité et niveau de res ­
sources) que la reproduction asexuée. 
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