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Les adaptations a la volvation du squelette externe
de la tete chez Caecosphaeroma burgundum Dollfus,

Crustace Isopode des eaux souterraines

par

C. MARVILLET*

SUMMARY

The adaptations to volvation of the external cephalic skeleton of Caeco.I/'/ltIerollltl hurgunt/11111
Dollfus, a suhterranean waters Isopod

The study of the cephalic capsule of Cae(,o.l'p/ltleroma hurgunt/um. a subterranean walers Isopod.
demonstrates improved adaptations to volvation; these concern in a similar manner the other
regions of the body. particularly the pleotelson.

From a primitive a4uatic Isopod structure. the head of this blind Spheromid has been complete-
ly fashioned by many mechanical factors: posterior margin of pleotelson providing support on the
head. relation of anterior angles of the second pereionit and. above all. the mandihular palps and
antennae which retract into two deep grooves of the face.

The comparative study of the head of other volyalional Isopods shows the importance of that
"antennary factor". e.g. in Oniscoids. epigean Spheromids and some other subterranean waters
Isopods (two Spheromids and one Cirolanid). This comparison shows that Caeco.l'p/Itleroilltl hur-
g/ilu/ulII is certainly the most specialized of all; it approaches perfection in volvation for it is the
only one which rolls up into an hermetic sphere without outwards projections.

Volvation seems to playa two-fold role. It is a means of defense against predators used hy
single specimens and by copulating pairs. 0 and « being then associated in two concentric
spheres. Furthermore. it is a very important way for passive dissemination allowing settlement
of these Crustacea in distant subterranean waters.

MATERIEL ET TECHNIQUES

Cette etude a pour objet principal Caecosphaeroma bllrgllndu/Il Dollfus,
Isopode Spheromien aveugle peuplant les eaux souterraines de Bourgogne et
de Lorraine, pouvant se rouler en boule, mais d'autres Isopodes volvationnels
y sont etudies comparativement. Il s'agit de:
- Mono/isrra caeca Gerstaecker, autre Spheromien aveugle des eaux sou-
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terraines (exemplaires provenant de la grotte de Pod pee en Yougoslavie)
- Faucheria faucheri Dollfus et Vin~, Cirolanide hypoge et aveugle.

La repartition geographique de cet Isopode dans Ie Sud de la France est main-
tenant bien connue, grace aux travaux de Bertrand (1974) et les individus
etudies ici ont ete recoltes d"ans ['une des stations que signale cet auteur, la
grotte de la Guiraudasso a Soulatge, dans [,Aude.

- Deux especes du Genre Sphaeroma Latreille, Spheromiens epiges marins.
- Armadillo Latreille et Armadil/idium vulgare Latreille, Oniscoldes ter-

restres.

Les capsules cephaliques. decalcifiees et nettoyees ,lla potasse. sont colorecs au noir Jc chlorazo!.
Quclqucs tetes de Ca{,l'o.\jJ/wl'l"OlI/a hllrgll/ldll/ll. ainsi preparecs. sont incluscs ,lla paraffinc pour
etre sectionnecs ,I la lame de rasoir suivant Ie plan sagittal ct ,I piusicurs ni\'caux parasagittaux
cn tranches longitudinalcs verticalcs de quclques dixiemcs de millimetre d'epaisscur (\'oir Figun:
5 par exemple).

La comprehension dcs structurcs observees et I'elaboration dc ccrtaincs figurcs ont ete filCilitc'cs
par la realisation d'une reconstitution spatiale de la tete. scion la methode decrite par Chaudo;l-
ntret (1967). ,I partir de coupes seriees colorecs par un trichrome de type I'rcnant.

I.es coupes seriees ont permis egalement de preciseI' la situation des insertions llluscuiaires sur
les parois squelettiques de la tete.

A. Description de la tete de Caecosphaeroma burgundulll

I. Les traI'CIlIXanterieurs

En ce qui concerne les Isopodes aquatiques en general et Ies Spheromiens en
particulier, peu d'auteurs se sont penches sur ['anatomie detaillee de la tete,
dont les caracteristiques liees ,I la volvation n'ont pratiquement pas etc etu-
dices. Pour les especes des eaux souterraines que nous avons examinees (Cae-
cosphaeroma. Monolistra. Faucheria). seules les descriptions de Racovitza
(1910, 1912) apportent quelques donnees, bien insuffisantes toutefois puisque
cet auteur etait plus oriente vers les caracteres appliques a la systematique
que vers les details du squelette cephalique. Gruner lui-meme (1953) est reste
tres discret sur cet aspect descriptif de Ia tete dans son etude sur les mecanis-
mes de la volvation.

Des travaux anatomiques plus precis sur la capsule cephalique concernent
les Isopodes terrestres, volvationnels ou non (Jackson, 1926, 1928 - Vandel,
1943, 1960, 1962). lis nous ont ete precieux, malgre l'eloignement systematique
de ces groupes. Nous y ferons souvent reference, ainsi qu'aux figures que
Gruner (1965, 1966) donne de la tete des Isopodes aquatiques ou terrestres.

II. Allure generale de la tete (Fig. 1 et 2)

En grande partie dissimulee lorsque l'animal est enroule (Fig. 4), la tete, to-
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talement aveugle, est large et globuleuse. En comparaison avec celie d'autres
Isopodes, el1e est. profondement modifiee par la volvation, ainsi que nous Ie
venons, au niveau de la face et des regions laterales.
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Fig. I: Tete dc Clll'('OS{';'!/l'1'01l1I/ hllrglillcllllll \'uc dc facc.
La mandibulc gauchc cst cn placc ct Ic palpc mandibulairc occupc sa posilion ,,k repli
au fond dc la gouttierc alllcnnaire.
Le depart dcs dcu.\ antcnncs droites cst figure. A I a ete degagec dc la gouttiere anten-
nalre.
La tranchc vcrticalc AB CD correspond (lla figure 5.

III. Laj'ace

I. Les gOll/lieres antennaires (Fig. I et 2)
L'al1ure originale de la face vient de ce que les orbites d'insertion des anten-
nules et des antennes, ainsi que la region du front qui les porte, sont situces
tout au fond de deux importantes. gouttieres obliques en direction dorso-
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Fig. 2: Tete dc Caecuspl/(/eroll/(/ hllrglllldll/ll \"lICdc 3; 4.
L'articlIlation postericurc dc Ia Illandibllic cl J'apodclllc Ap sonl \'isiblcs par transparcnce.

ventrale ou peuvent se loger ces appendices et les palpes mandibulaires. Ces
gouttieres antennaires sont entoun~es d'un cadre tres indure; leur creuscment
considerable et l'affrontement de l'ecusson a la pointe dorsale du clypcus font
que la face apparente est ressern~e et reduite. Ce dispositif n'est pas sans evo-
quer celui que I'on observe chez les Trichoniscides (Yandel, 1943).

On y retrouve neanmoins, bien que tres modifies, les elements tradition-
nels de la face des Isopodes, et plus particulierement des Isopodes aquatiques
(consideres comme plus primitifs): insertions des antennes proches de la ligne
mediane, presence de deux fortes antennes de chaque cote, de lames genales
bien developpees, d'un processus frontal et d'une ligne supra-antenna ire bien
accuses. C'est, a peu de choses pres, ce que ron peut observer chez Sphaeromi-
des ou Idolea par exemple.

2. Le c~l'peus ella lamina fron/ale (Fig. I, 2 et 5)
Comme chez la plupart des Isopodes aquatiques (Jackson, 1926 - Yandel,
1943), une etroite bande membraneuse transversale (Fig. I et 2:m) separe la
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Fig. 3: Tete dc ClI(,COS/'/W('/"Olllll h/lrg/lI1<!/lIII. Foramen'occipital (moitie gauche). I 'a\e () V
eorrespond au plan sagittal.

Fig. 4: ClI(,COSp/W(,l"OlIIlI h/lrg/lI1<!/l1I1 enroule. de pro(il. Le dessin est realise d'aprcs un animal
mort legerement entrebaille. L'animal \'i\'ant enroule est plus spheri4ue. Lcs neches in-
di4ucnt la coaptation cntre Ie hord du pleoteison d'unc part ct la ligne "'ontale et les
margcs \'cntrales de 1'112et 1'113 d'autre part.
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Fig. 5: Tete de Cal'm.\l'/wI'I"OIIW hll"~lIl1dlllll. Coupe effeetuce au ni\e,iu de ia face cl rorrespon-
dant ,i la tranche verticale AH-CD portee sur la figure I. Face interne.
A B passe Icgcremcnt ,i droite du plan sagittal.
I.e lahre n'est pas figure. FD: face dorsale. FV: face ventra Ie.

partie du front qui porte ies orbites d'insertion des antennes d'un ensemble
plus ventral fait de deux elements soudes, la lamina frontale et Ie clypeus.

Vu de face (Fig. I), cet ensemble est etire transversalement jusq u'aux pro-
cessus lateraux du clypeus (CIPI), comparables aux lobes paraclypcaux des
Insectes et qui portent les articulations anterieures des mandibules. de telle
sorte qu'il constitue Ie plancher de,Sgouttieres antenna ires. Le clypells est tres
developpe, elargi a sa base. Dorsalement, il atteint l'ecusson de la ligne supra-
antennaire, a tel point que Racovitza (J 912) eprouvait Ie besoin de preciser:
"clypeus non soude a l'ecusson".
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Vu de profil (Fig. 2), cet ensemble revcle son epaisseur considerable et
laisse apercevoir Ie creusement du clypeus ainsi que Ie fort processus median
(Pf) de la lamina frontale. Cest griice ,I une coupe ,I peu pres sagittale (Fig. 5),
ou sur un modele en relief, que l'on comprend reellement I'enroulement de
cette region de la face qui forme l'armature mediane entre les deux goutticres
antennaires. Ainsi que Ie note Snodgrass (1952) chez Ligyda. Ie clypeus de
Caecosphaeroll1a burgwulwl1 appara'it comme une emergence anterieure de
la lamina frontale dont l'extension est indiquee sur la figure 5 par la situation
de l'insertion des muscles de I'antenne (imA2). La lamina frontale cst en effet
consideree habituellement comme Ie sternite du segment antennaire chez les
Isopodes, ce qui, de toute evidence, est en partie exact. Par contre, interpreter
Ie clypeus, suivant I'opinion couramment admise, comme Ie sternite du seg-
ment mandibulaire, nous para'it impensable puisqu'aucun muscle appendicu-
laire des mandibules ne s'y insere.
Cette meme figure 5 permet egalement d'apprecier ,1 quel point la soudure

lamina frontale - clypeus developpe un fort repli chitineux interne, veritable
tablette transversale de renforcement de la face situee juste en dessous de la
region de moindre resistance des orbites d'insertion des antennes, Cette crete
s'etend ainsi entre les articulations anterieures des mandibules et joue exacte-
ment Ie meme role que la suture epistomienne, ou clypeo-frontale. des In-
sectes. Snodgrass (1952) la decrit sans lui donner de nom; nous 1'appellerons
"crete intermandibulaire transverse" (Crmt). Elle correspond ,I la structure
que Jackson (1926) decrit chez Ligia par Ie terme impropre de "barre maxil-
laire".
Ainsi Ie clypeus, profondement transforme, replie en profonueur, etire

transversalement, conserve ses deux caracteristiques fonctionnelles fonda-
mentales: il supporte les articulations anterieures des mandibules et, correla-
tivement, presente une crete transversale interne, Cette crete de renforcement
de la face se poursuit de chaque cote par Ie rebord interne du repli du lobe
genal (Rsg, Fig, 3 et 9) tout com me, chez les Insectes typiques, la suture
epistomienne se prolonge latero-posterieurement par la suture sub-gena Ie.

1V. Frolll. liglle supra-aillellnaire. liglle ji'olllale el toil de la
capsule cephalique (Fig. 1 et 2)

Limite en avant par la ligne supra-antennaire, Ie toit criinien cst divise par
la ligne frontale (Lf) en un front anterieur et-un vaste vertex posterieur. occupe
en majeure partie par I'insertion des muscles mandibulaires (adM) et depourvu
de toute trace dorsale du segment des maxillipedes.
La ligne supra-antennaire est d'autant plus accusee qu'elle surplombe les

gouttieres antennaires (Fig. 1,2 et 5: Rsa) et qu'elle developpe un fort ecusson
median. Morphologiquement tres importante selon les auteurs, car elle mar-
querait la limite entre les tergites et les sternites des segments cephaliques,
elle divise Ie front en deux parties: I'une posterieure, plus dorsale et vraisem-
blablement tergale, limitee en arriere par la ligne frontale, 1'autre anterieure
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et pleuro-sternale, plus ventrale, qui porte les orbites d'insertion des antennes.
Ces deux regions du front sont appelees respectivement profrons et postfrons
P'lr certains (Jackson, 1926, chez LiXia - Vandel, 1943, chez LigidiulIl).

I.e terme "epistome". frequemment utilise dans Ics descriptions de la face. cst alllbig(i car il de-
signe des ~tructures tres differentes selon les auteurs. mcme rrcents. Cest ainsi que. ,\ la suite
de Racovitza (1912). certains (Hennequin. 1934 - Holthuis. 1956) designent par epistollle la partie
de la face situee sous la ligne supra-antennaire et portant Ics or bites d'insertion des autennes alors
que. des 1926, Jackson proposait de rejeter ce terme en insistant sur la confusion due ,i son emploi
different scion que ron s'adresse aux Isopodes ou aux Oecapodes. Vande! (1943) Ie reiette ,i son
tour.
lYautres reservent Ie nom d'epistome au clypeus: Snodgrass (1952) par c.\emple. cho Ugill. tout

en reconnaissant que 'Tepistome des Isopodes cst la replique cxaete du clypeus des Insectcs". ce
qui aurait dO Ie conduir'e ,\ adopter Ie mcme terme dans ces deux groupes. ou Lomilardo (1975)
chez A lIi/ocra.
II nous para'it done opportun d'abandonner toute utilisation du mot epistome. nun seulelllent

pour designer Ie c1ypeus, mais egalcment toute autre region de la face des Isopodes.

De profil, la ligne supra-antennaire (Fig. 2, Lsa) apparait comme une im-
portante limite anatomique qui oppose franchement la face au toit de la
capsule cephalique, ,I tel point que Racovitza (1910) I'appelle"rebord frontal".
Cet auteur donne a l'ecusson Ie nom de "processus frontal" (chez Fauchcria),
mais il faut Ie rejeter car il prete confusion avec Ie processus median de la
lamina frontale.
La ligne frontale qui, de par sa position, meriterait plutot Ie nom de "post-

frontale", reunit typiquement Ie bord anterieur des yeux de nomureuses es-
peces oculees. Elle est souvent figuf(~e sans que I'on puisse juger de son de-
veloppement en profondeur (Racovitza, 1910 - Henneq uin, 1934 - Gruner,
1953) ou meme comme une simple ligne peu accusee(Jackson, 1926- Manton,
1964). Chez CaccosphacwlIla burxwululIl et les autres Spheromiens examines,
elle prend l'allure d'un repli bien net (Fig. 5 et 9). Appelee quelquefois "crete
occipito-f rontale" (Racovitza, 1910 - Hennequin, 1934), elle est caracterisee
par Ie fait que, juste ,I son niveau et un peu en arriere d'elle, s'inserent lcs deux
prolongements dorsaux du tentorium anterieur (les "processus pharyngiens"
de Jackson), comme Ie montre la figure 1 (iT 1d). Dans Ie cas de Fauchcria
(Fig. 6) et de tous les Isopodes ou la ligne frontale est absente, ces insertions
marquent son emplacement.
Si l'on se fie uniquement ,I la position des insertions dorsales des muscles

mandibulaires sur Ie to it cephalique (Fig. I, adM et Manton, 1964). la ligne
frontale semble representer la limite anterieure du segment mandibulaire,
mais ce n'est pas la une preuve suffisante. Jackson (1928) signale que, chez
certains lsopodes terrestres, une partie de ces insertions peut Ctn: situee en
avant d'elle. Dans ce cas, la ligne frontale n'est pas une limite morphologique,
mais plutot une ligne de renforcement a signification purement mecanique,
ce qui est particulierement evident, comme nous Ie verrons, chez Caccosphac-
willa burgulldulIl et les Spheromiens.
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V. Les flancs de la capsule cephalique (Fig. 2)

Ils ont egalement subi des modifications considerables dont nous envisagerons
plus loin les rapports evidents avec la volvation.
On y voit une vaste depression gena Ie a fond plat (Fig. 1,2,3 et 9: Dg), entre

un lobe genal antero-ventral tres developpe (Lg) et une region postgenale
surmontee d'une ligne en surplomb (Lm) qui deli mite la postgena et Ie vertex.
Par transparence, on peut reperer la position particuliere de I'articulation
posterieure de la mandibule (Marvillet et Chaudonneret, 1975) d celle de
I'apodeme latero-ventral Ap sur lequel s'attachent les bras sclerifies du sque-
lette maxillo-sternal (Marvillet, 1972).
Le lobe genal correspond en gros a la lame gena Ie des lsopodes aquatiques

telle que Gruner (1965) la figure chez Jdolea et dont la presence est consideree
par Vande I (1943) comme un caractere primitif. Dans sa partie la plus dorsale,
il s'insinue sous Ie repli supra-antenna ire et se continue par la partie du
plancher de la gouttiere antennaire qui porte les orbites d'insertion des an-
tennes. Son extension vers l'avant forme Ie bord latera-ventral de la goutticre
antennaire (Fig. I) et, en arriere, son reploiement vers l'interieur donne nais-
sance au repli subgenal (Fig. 3 et 9: Rsg). Son bord postero-dorsal est entaille
en une gouttiere (Ggi) ou peut s'insinuer unecrete du pereionite 2.
La ligne en surplomb (Lm) correspond a la ligne marginale des autres Iso-

podes, comme en temoigne la comparaison avec des Spheromiens ocules
(Fig. 8) ou cette ligne coIncide avec les bords posterieur et lateral de l'oeil.
Chez de nombreux lsopodes, ou la ligne supra-antenna ire est bien nette, la
ligne marginale la rejoint en avant de la tete, a l'endroit ou aboutit egalement
la ligne frontale quand elle existe. L'extension de la depression genale (Dg)
de Caecosphaerollla bur/iundulII et l'intervalle apparu entre la ligne supra-
antennaire et la ligne frontale font que ligne marginale et ligne supra-anten-
naire ne se rejoignent pas.
Dans sa partie la plus anterieure, la ligne marginale remonte legerement,

a angle droit, en direction dorsale. Elle court alars parallelement a l'extremite
de la ligne frontale. Le bourrelet saillant compris entre les deux voit son relief
accentue a la fois par la gouttiere superieure de la depression genale (Ggs) et
par Ie repli de la ligne frontale (Lf) comme I'explique la figure 9.

V I. Le se/illlent des maxillipedes

On sait que, chez les lsopodes, Ie segment des maxillipedes cst annexe par
la capsule cephalique. On admet, avec beaucoup de vraisemblance, que la
limite posterieure de la tete proprement dite est materia lisee, chez la plupart
d'entre eux, par une suture occipitale dorsale qui s'etend dans la region pos-
terieure du vertex et se poursuit lateralement sur les aires postgenales par
deux sillons verticaux.
Si l'on ajoute a cela Ie decoupage du squelette ventral maxillo-sternal par

des bras intersegmentaires sclerifies, l'ensemble du segment des maxillipedes
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apparait, ainsi que Ie souligne Jackson (1926) comme un anneau continu situe
a I'arriere de la capsule cephalique et faisant suite a la tete sensu stricto.

La persistance de ces sillons dorsal et lateraux serait un caractere primitif
propre aux Isopodes aquatiques (Racovitza, 1912 - Jackson, (928). Certains
Cirolanides, Sphaeroll1ides par ex empIe, tendent a Ie prouver. A partir de ce
dispositif, une evolution au sein des Isopodes fait que:
- Le segment des maxillipedes va se reduire.
- Sa limite anterieure visible exterieurement tend a disparaitre, la partie

dorsale de la suture occipitale etant la premiere affectee par cette regression.
Elle est encore visible chez les OniscoYdes primitifs (Ligia, Ligidiull1) mais
pas chez les OniscoYdes plus evolues (Jackson, 1928 - Vandel, 1960) qui con-
servent par contre ses parties lateraIes, bien apparentes, comme nous l'avons
verifie sur de nombreuses especes.

Caecosphaeroll1a burgundum, les autres Spheromiens observes (Clleco.\phae-
rom a virei, Monolistra caeca. Sphaeroma hookeri. Sphaeroma serratull1) et
certains Cirolanides (Fallcheria faucheri), tous aquatiques et volvationnels,
ont perdu toute trace de limite du segment des maxillipedes exterieurement
visible sur la capsule cephalique. Seule leur armature cephalique ventrale
revele encore les indices de la segmentation (Marvillet, 1972).

Des expansions chitineuses creuses s'invaginent a partir des portions la-
terales de la suture occipitale. Ces formations, decrites par Jackson (1926)
so us Ie nom de "tergaI alae", ont conserve ce nom, meme dans la litterature
recente, avec un certain nombre de variantes: "ailes des apodemes tergaux"
par exemple (Lombardo, 1975).

Meme dans les cas ou la suture occipita Ie regresse, ces ailes tergales sont
touj ours presentes. C'est ainsi que Tait (1917) les decrit chez GZl'ptonotus
ou, bien sur, Ie dispositif est different, puisque les deux premiers segments
thoraciques sont incorpores a la capsule cephalique, mais ou Ie pereionite I
est reduit a une mince bandelette en croissant coincee entre la tete et Ie pe-
reionite 2.

Dans Ie cas d'A rll1adillo. ou Ie segment des maxillipedes n'est plus representc
que par une marge posterieure etroite des postgenas, ces expansions internes
sont egalement presentes et I'on peut y insinuer une pointe mousse a partir
du sillon externe d'invagination.

Certains Spheromiens (Sph. hookeri et Sph. serra rum) et Fallcheriafallcheri
ont des ailes tergales bien developpees, bien qu'exterieurement rien ne signale
la presence d'une segmentation. Par contre, chez Caecosphaeroma et Mono-
listra. ces formations sont elles-memes tellement reduites et refoulees sur la
marge posterieure de la tete, que leur assimilation aux ailes tergales des auteurs
serait hasardeuse s'il n'y avait Ies insertions musculaires pour trancher la
question. Holmgren (1920) chez Asel/us, Jackson (1926) et Manton (1964) chez
Ligia. Schmalfuss (1974) chez Mesidotea. Ligia et 1')'los, decrivent sur les ailes
tergales les insertions de muscles provenant des antennes et des pieces buc-
cales. Les expansions de Caecosphaeroma burgllndum. malgre leurs dimen-
sions reduites, donnent insertion a certains muscles des antennes, des man-
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dibules, des maxilles et des paragnathes. Elles correspondent done 'lUX ailes
tergales des auteurs.
Le fait que ces ailes tergales rer;oivent des muscles antennaires et des muscles

des diverses pieces buccales permet de penser qu'il s'agit en rea lite de forma-
tions de signification complexe, dues probablement a la coalescence de plu-
sieurs limites intersegmentaires (comme, par exemple, Ie bras ante rieur du
tentorium d'inseete). Nous leur donnerons Ie nom de tentorium posterieur
(Fig. 3, T2), par opposition au vaste tentorium anterieur dont no us avons
decrit les orifices d'invagination dans un travail precedent (Marvillet, 1972).
La suture occipitale serait alors quelque chose de beaucoup plus complexe
qu'une simple limite intersegmentaire.

B. Les structures Iiees a la volvation

La faculte de se rouler en boule est un phenomene assez repandu dans Ie monde
animal et tout particulierement chez les Isopodes, a tel point que Vandel
(1959) voit dans cette aptitude une "tendance de groupe" de ces Crustaces.
Chez les Oniscoides, plusieurs lignees aboutissent a des formes volvationnel-
les. Les Cirolanides connaissent la meme evolution et la volvation dcvient
la regie generale chez les Spheromiens, ce qui fait des eaux souterraines un
milieu riche en especes capables de se conformer en une sphere a peu pres
parfaite.
A la volvation correspondent un certain nombre d'adaptations anatomiques:
forme generale du corps, bombement des tergites, coaptation des segments
thoraciques entre eux, escamotage des antennes, application du bord poste-
rieur du pleotelson sur la tete, elimination des saillies exterieures a la boule.
Nous ne reviendrons pas sur ces exigences mecaniques generales, etudiees
par de nombreux auteurs, dont Racovitza (1910, 1912), Vandel (1943, 1960,
1962), Gruner (1953), Hennequin (1934).
Au niveau de la capsule cephalique par contre, il est interessant de preciser

a quel point la volvation peut bouleverser les elements anatomiques pre-
existants et de comparer les structures rencontrees chez Caeco.\phaewma
burgundum et les Spheromiens avec les dispositifs tout aussi effieaces mais
radicalement differents "adoptes. par les Cirolanides et les Oniscoides supe-
neurs.

I. La forme de /a rere

L'aspect globuleux de la tete est souvent considere comme lie a 1'1 volvation.
Nous n'y voyons pour notre part ni relation obligatoire, ni meme regie gene-
rale. Certes les Spheromiens, malgre une ligne marginale tres saillante, ont une
tete globuleuse, mais ce n'est pas du tout Ie cas, par exemple, des Oniscoides
volvationnels A rmadi//idium ou A rmadi//o. Comme Ie souligne Jackson
(1928), la tete de ces derniers est au contraire tassee dans Ie sens antero-poste-
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rieur et l'occiput comme les genas ont la forme d'une bande etroite. Tout au
plus la capsule cephalique est-elle bombee dorsalement, mais la face est large,
aplatie et brutalement differenciee des regions dorsales par un angle bien
marque. La ligne marginale, qui avait disparu, est remplacee par une ligne
marginale secondaire saillante. En realite, chez ces Oniscoi"des, la tete n'est
pas tant adaptee a la volvation qu'a la protection des antennes qui s'appli-
quent contre la face (Gruner, 1953). La capsule cephalique du Cirolanide
Faucheria faucheri correspond assez a cette description.
II en est tout autrement de Caecosphaeroma et des Spheromiens: I'opposition

vertex-face est estompee, malgre Ie relief de la ligne supra-antennaire qui
separe radicalement les deux. C'est que l'ensemble clypeus-labre, saillant en
avant, est bombe suivant une courbe qui prolonge celie des regions dorsales
de la tete (Fig. 2). II faut en chercher l'explication dans Ie creusement des
deux gouttieres antennaires en direction ventrale et dans Ie developpement
correlatif de leur armature mcdiane commune, Ie clypeus.

Lorsque l'animal est enroule, cette face bombee vient se loger entierement
dans l'evidement correspondant du pleotelson, fortement voussure (Fig. 4).
On peut considerer d'ailleurs que les antennes des Oniscoi"des volvationnels
ou de Faucheria occupent un volume equivalent dans la boule, malgre la
petitesse du clypeus.

Faut-il enfin attribuer la regression du segment des maxillipedes a la vol-
vation? Rien ne Ie prouve, puisqu'il est present chez les Oniscoi"des capables
de s'enrouler, malgre Ie tassement antero-posterieur de la tete. Peut-etre cette
regression ne se produit-elle qu'au stade ultime de l'evolution "volvation-
nelle", les Spheromiens et les Cirolanides atteignant la quasi-perfection a ce
point de vue. On peut tout aussi bien n'y voir qu'une tendance evolutive in-
dependante de la volvation dans certains groupes d'Isopodes aquatiques.

I I. La coaptation du pJeotelson et de la tete

Lorsque Caecosphaeroma burgundum s'enroule, Ie bord postcrieur arrond;
et uni du pleotelson vient s'appliquer etroitement sur la ligne frontale qui joue
Ie role d'un bourrelet de renforcement transversal dans Ie vaste vertex soumis
de surcro'it aux tractions des puissants muscles adducteurs des mandibules
(Fig. 1 et 4).

La coaptation est d'autant plus parfaite que la ligne frontale est homogene,
sans rupture et qu'elle est naturellement prolongee de chaque cote par les
bords anterieurs des pereionites 2 et 3 sur lesquels s'appuient les marges la-
terales du pICotelson (Fig. 4, 7 et 8). Chez d'autres Isopodes volvationnels
I'appui du pleotelson se fait sur la ligne supra-antennaire (Faucheria. Tylos,
Helleria, .. .) et la ligne frontale est alors absente, comme c'est Ie cas general
des Isopodes aquatiques non susceptibles de se rouler en boule.

La presence de la ligne frontale chez Caecosphaeroma burgundum et les
autres Spheromiens semble donc directement liee aux imperatifs de la volva-
tion. EIIe assure une fermeture plus hermetique de la boule que la ligne supra-
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antennaire interrompue par l'ecusson et sa position, posterieure a cette der-
niere, fait que la tete est dissimulee plus profondement sous Ie pleotelson.

L'ecusson

C'est une formation triangulaire a pointe anterieure mediane qui peut quel-
quefois se developper en un vaste bouclier transversal tel qu'on l'observe chez
les Eubelidae. II vient immediatement a l'esprit que cet ecusson est un ren-
forcement de la ligne d'appui du pleotelson chez les formes volvationnelles
puisqu'il est generalement present, soit sur la ligne supra-antennaire lorsqu'elle
joue ce role (Faucheria par exemple), soit sur la ligne frontale ou sur une ligne
posterieure neoformee, la ligne post-scutellaire, lorsque la ligne supra-anten-
naire a ete incorporee a la face (OniscoYdes volvationnels evolues).
Cette opinion generalement ad mise ne tient pas compte de plusieurs faits

qui la contredisent:
- La formation d'un ecusson frontal median est une tendance frequente

de nombreux Isopodes ne se roulant pas en boule (Ligia. Ligidiu/ll, Oniscus.
Trichoniscus ... ).
- Cet ecusson peut etre au contraire discret (Tylos) ou meme absent

(Armadillo) chez des formes volvationnelles.
- Dans Ie cas de Caecosphaeroma burgundum, il est au contraire bien

developpe, mais ce n'est pas la ligne d'appui du pleotelson, la ligne frontale,
qui Ie porte, mais la ligne supra-antennaireplus anterieure, largement dissi-
mulee sous Ie bord posterieur du corps une fois l'animal enroule!
Chez les Spheromiens, l'ecusson est donc avant tout une structure de ren-

forcement de la face puisqu'il ne represente que l'epanouissement dorsal d'une
sorte de cloison verticale mediane dressee entre les gouttieres antennaires (Fig.
2 et 7). Cette interpretation vaut egalemcnt pour Faucheria (Fig. 6) ou pour-
tant l'ecusson est situe juste sur la ligne d'appui du pleotelson.

Les adaptations correlatives du pteotelson

Les Isopodes et les Diplopodes volvationnels ameliorent la coaptation de
l'extremite du corps sur la tete grace a deux adaptations de l'abdomen ou du
pleotelson:
- Un bord posterieur continu permettant une fermeture aussi hermetique

que possible.
- Un evidement interne ou se loge la tete et dont l'efficacite est accrue

chez les Spheromiens par la reduction du volume des pleopodes (Racovitza,
1910).
La disparition des vides entre les pieces qui participent a la constitution du

bord posterieur du corps et a la formation d'une ligne sans faille est un point
d'evolution important conduisant a une volvation parfaite. Le Myriapode
Glomeris y parvient par son bouclier preanal, les OniscoYdes volvationnels
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par des modifications variees, soit des uropodes, soit du telson. He//eria hre-
vicomis (Gruner, 1953 - Mead, 1963) va plus loin dans la reduction du
n<;>mbre de pieces visibles de l'exterieur, puisque les uropodes ne sont plus
apparents et que Ie telson trapezoidal subsiste seu!. .

Parmi les Isopodes aquatiques volvationnels, Ie genre Caecosphaerol11a
pousse la simplification ,1 l'extreme: alors que les uropodes en forme de sabre
de lvfollolislra. ou en palettes de Faucheria et des Spheromiens. font encore
saillie a l'exterieur de l'animal enroule, ils sont vestigiaux chez Caecosplwero-
l11avirei et ont a peu pres disparu chez C. hurgulldul11 (Fig. 4) ou.le pleotelson
n'est plus qu'une piece monolithique bombee au bord posterieur arrondi et
sans faille.

Cette simplification anatomique favorise une coaptation parfaite, ce qui
n'est pas Ie cas d'especes volvationnelles pourtant tres evoluees, comme Ar-
l11adillidiul11 ou A rl11adillo, chez lesquelles Ie bord posterieur du pleotelson,
bien que tres modifie, est fait de nombreux elements. Entre lui et la tete per-
siste une fente par laquelle l'ecusson reste visible quand l'animal est enroule.

Hennequin (1934) considerait Sphaerol11a serralWII comme un type volva-
tionnel presque parfait. Caecosphaerol11a hurgulldul11 est beaucoup plus evo-
lue dans ce sens et, comme Racovitza (1910) Ie disait d'apres l'allure generale
du corps: "Les Monolistrini arrivent certainement bien pres de la perfection
dans leur enroulement. Toute leur morphologie externe est influencee par
cette tendance il devenir a volonte une boule parfaite."

II I. I.e reploiel11efll des afllefllles

Les Isopodes volvationnels ont deux fac;ons d'escamoter leurs antennes:
- Les exoantennes developpent un systeme de gouttieres en direction pos-

terieure sur la surface dorsale de la tete et du premier pereionite libre. L'animal
une fois enroule, les antennes sont encastrees dans ces gouttieres mais restent
entierement visibles de l'exterieur.

- Les endoantennes les logent a I'interieur de la boule dans des gouttieres
developpees soit en direction laterale sur la face puis sur une partie des genas
(Faucheria pour les Cirolanides, Fig. 6 - A rl11adi//o par exemple, pour les
Oniscoi'des), soit en direction ventrale sur la face seule (Spheromiens).

Les gouttieres sont accompagnees dans tous les cas de butees et de saillies
qui maintiennent les antennes en place et les protegent.

Les gouttieres antennaires ont puissamment modele la face de Caecosphae-
rol11a hurguIldw11. Chacune d'elles accueille, lors de la volvation, du fond
vers la surface, Ie palpe mandibulaire, l'antenne puis l'antennule. Les trois
sont alors solidement encadres sur les cotes et dorsalement (Fig. I) par un
ensemble fait d'une armature mediane, d'un surplomb dorsal et d'un lobe
genal lateral (Ie pleotelson venant clore la gouttiere ,} l'exterieur).

a. Carmature centrale efllre les goullieres antenna ires
Nous av.C)~sdecrit les .trois elements qui la constituent de haut en bas: l'ccus-
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Fig. 6: Tete de Fawl1l'1'ia /illlc/7l'ri. Schema, de profil.
Les deux neehes en tirels indiljuent la position des antennes lorsljue I'animal est en-
roulC.

son, dont nous avons evoque la signification, Ie processus frontal et Ie clypeus
(Fig. 2).
+ Le processus frontal des Isopodes est typiquement une emergence de la

lamina frontale en direction medio-dorsale, juste entre les orbites antennaires.
A quelques exceptions pres (1'.1'/0.1',Helleria), il est peu developpe 1,1 ou ces
orbites sont ecartees (Isopodes terrestres), mais il l'est beaucoup plus lors-
qu'elles sont rapprochees de la ligne mediane (Isopodes aquatiques. Idolea
par exemple, Fig. de Gruner, 1965). II joue alors Ie role d'une structure de
renforcement.
Dans la lignee des Cirolanides, Ie processus frontal prend une grande ex-

tension (1'yphlocirolana, Sphaeromides). 11 atteint son apogee chez l'espece
volvationnelle des eaux souterraines Faucheria faucheri. sous la forme d'une
cloison verticale mediane qui s'unit largement a la formation analogue dressee
sous l'ecusson et qui developpe un bec dorsal en direction de la pointe de
celui-ci (Fig. 6).
On ne peut que rapprocher l'allure de ce dispositif de celui que realise

Caecosphaeroma hurgundum. mais ou Ie processus frontal, malgre son im-
portance, est relegue au second plan par un clypeus extraordinairement puis-
sant.
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+ Le c~l'peus est normalement plat et peu saillant chez les Isopodes aqua-
tiques et les Onisco"ides inferieurs. Dans quelques cas (Idotea par exemple)
il annonce par son importance celui des Spheromiens. Dans ce groupe, Ie grand
developpement de sa region centrale qui s'etale et recouvre ses deux flancs
evides pour Ie logement des antennes en fait un cas unique parmi les Isopodes.
Son role de renforcement mecanique entre les deux goutticres antennaires peut
seul expliquer sa taille considerable.

L'ensemble de cette armature des Spheromiens rappelle l'excroissance me-
diane des exoantennes, allongee entre les deux gouttieres antennaires sur Ie
front et Ie vertex et qui joue Ie meme role pour Ie logement des antennes.

b. Le surplomb dorsal

L'antennule est inseree au fond de la gouttiere antennaire et la forme coudee
de son premier article lui permet de se deployer facilement par un simple
mouvement de pivot. L'antenne est inseree plus lateralement et sa base est en
partie cachee par Ie repli supra-antennaire qui recouvre aussi la partie tout
a fait anterieure du lobe genal (Fig. I et 2). Un surplomb aussi accuse est ex-
ceptionnel ches les Isopodes et doit etre attribue a l'importance de la gout-
tiere antennaire, a l'enfoncement correlatif de la face sous la ligne supra-
antennaire (Fig. 5) ainsi qu'a la taille considerable des deux antennes.

c. Le lobe genal

C'est egalement par Ie creusement de la goutticre antennaire qu'il faut expli-
queI' son ampleur ainsi que, par voie de consequence, la migratioll vel'S l'in-
terieur de la marge ventrale primitive de la gena qui forme Ie repli subgenal.
L'articulation posterieure de la mandibule suit ce mouvement et It: dispositif
fait alars penseI' a une esquisse d'entotrophie (Marvillet et Chaudonneret,
1975). On Ie retrouve a peu pres tel quel chez Monolistra. Sphaerollla et Fau-
cheria. Cette derniere espece toutefois n'a pas un lobe genal aussi dcveloppc
que celui de Caecosphaeroma, puisque la gouttiere dorso-ventralt: n'est pas
creusee en profondeur pour abriter les antennes qui se replient dans une autre
direction et qu'elle ne sert qu'au logement du palpe mandibulaire (Fig. 6,
GPM).

IV. La coaptation de /a tete el du deuxi£;me segmelll thoracique

La capsule cephalique de Caecosphaeroma burgundum est profondcment
encastree dans Ie deuxieme segment thoracique (Fig. 4, Th2). La Illobilitc de
l'une par rapport a l'autre qui, de ce fait, est deja limitee, est encorc cons idc-
rablement reduite au cours de la volvation par des dispositifs d'engrenage et
de verrouillage (Fig. 7 et 9). II en est de memc chez les Spheromit:ns marins
ocules (SphaeromG. Fig. 8).
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Fig. 7: Tete de CII<,('(lSp/W<'I'OIIW h/lrg/llltl/ll/l. de profii. Schema e"pliquant la coaptation de la
capsule eephaliqlle et du pereionite 2.
La coupe XY correspond ,t la figure 9.
On vait que la ligne frontale cst prolongee vcrs Ie has par une crete du hord anlerieur
de Til2.
La depression DTh2 cst peu accllsee chez les Spheromiens. A: region anterieure. 13:region
posterieure.

Deux saillies tout a fait anterieures du pereionite 2 encadrent la tete (Fig.
4, 7 et 8). Chacune d'elles presente a sa base une semelle qui glisse sur la de-
pression genale (Fig. 9, Dg) et dont les cretes laterales (CrTh2) s'insinuent
dans les gouttieres genales superieure et inferieure (Ggs et Ggi). En meme
temps, comme Ie montrent les figures 7 et 8, les marges latero-posterieures de
la capsule cephalique s'encastrent dans Ie bord anterieur du premit:r segment
thoracique libre: la partie tout a fait laterale du vertex, limitee par la ligne
marginale (Lm), est recouverte par Ie rebord dorsal de la saillie anterieure du
pereionite 2 alors que, juste en arriere, e'est l'angle occipital posterieur du
vertex (Sd) qui chevauche Ie pereionite.
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Malgre quelques modifications, les aires genales des Isopodes terrestres
volvationnels evolues (Armadi//idium. Armadillo) n'ont pas subi un tel boule-
versement et sont assez peu modifiees en comparaison avec celles d'Onisco"ides
n'e se roulant pas en boule (Porc('//io par exemple). Leur gena n'est en dfet
que partiellement consacree au glissement de la saillie anterieure du pereionite

A
+

Lg -

v,, Oe,

,,,

,
Th2

Fig, 8: Tete de .){,hl/l'l'OlI1l/ hookeri, Spheromien marin ocule, "rofi\. Schema cxpiiljuant la co-
aptation de la capsulc cephaliljue et du pereionitc 2.

2, une grande part de sa surface etant occupee par une gouttiere peu profonde
sur laquelle s'applique l'antenne au moment de la volvation. II n'y a ni gout-
tiere gena Ie, ni semelle correspondante du deuxieme segment thoracique.
Quant au chevauchement alterne des bords anterieurs de ce dertlier et des
marges latero-posterieures du vertex, il est remplace par une simple butee de
l'avancee-thoracique sous la ligne marginale. On peut dire ,I peu pres la mcme
chose de Faucheria (Fig. 6). _

Nous sommes donc loin de la dissociation et de l'elargissement considerable
des aires genales des Spheromiens qui, libres de tout Jogement des antennes,
sont devenues tout entieres une surface d'appui et de glissement Jes saillies
anterieures du pereionite 2. Ce mouvement est guide par les deux gouttieres
encadran(cllaque depression genale, surplombees chacune par un Clement
de renforc'ement bombe et sclerifie (Fig. I et 9). Du cote antero-ventral, c'est
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Fig. 9: Coupe transversale de la region genale de Ctlec(}.\/'/llIel"(l(}1lI !>lIrgllll<!lI111 (p<Htee en X Y
sur la figure 7). D'apres une preparation mieroscopique.
I'D: Face dorsale. FV: Face ventrale. E.xl: eiile externe. lnt: eilte interne.

Ie lobe genal; du cote postero-dorsal, c'est Ie bourrelet saillant entre les ex-
tremites de la ligne frontale et de la ligne marginale.

N ous avons compare la structure externe de la capsule cephalique de Caeco-
sphaeroma burgundulIl a celie de plusieurs Isopodes volvationnels. Les dif-
ferentes lignees qui ont acquis cette faculte d'enroulement l'ont fait suivant
des modalites diverses, mais ont abo uti a une etonnante convergence de forme
so us l'influence d'exigences mecaniques precises:

_ realisation d'une boule aussi hermetique que possible par appui du
pleotelson, tres modifie, sur la tete, egalement modifiee.



350 C. MARVILLET

- coaptation de la tete et du pereionite 2.
- logement des antennes et des palpes mandibulaires pendant la volvation.
Vandel (1948, 1959) a mis en relief, chez les Isopodes volvationnels exo-

antennes, I'importance capitale de ce demier facteur dans 1'1 genese progres-
sive des coaptations. En effet, lorsqu'un groupe d'lsopodes pennet de suivre
l'evolution de la volvation au sein d'une lignee bien definie, comme celIe des
Spelaeoniscidae, on constate que les transformations affectent en premier lieu
1'1 region anterieure de 1'1 capsule cephalique, avec l'apparition de goutticres
de plus en plus importantes. Ces modifications s'etendent ensuite progressive-
ment a la tete tout entiere, a la region anterieure de l'animal puis a l'ensemble
du corps, les uropodes etant les derniers touches par ce processus evolutif.

Bien que les consequences en soient fonctionnelIement identiques, les endo-
antennes examines au cours de cette etude ont adopte, au niveau de la capsule
cephalique, des solutions differentes pour aboutir a une protection des anten-
nes aussi parfaite que possible ,1 l'interieur de la boule ainsi formee. Ces so-
lutions dependent etroitement de l'inscrtion des antennes sur la tete et de 1'1
direction de leur reploiement.

1. Les quatre orbites d'in.l'ertion .I'ol1tde/one taille et proche.I'
dll plan sagittal

Au niveau de la ligne mediane de 1'1 face se developpe une crete verticale de
separation et de renforcement que l'ecusson et Ie processus frontal peuvent
constituer a eux seuls (cas de Fallcheria).

Les antennes se replient alors de deux fac;ons:
- Caecosphacroll7a et Sphholl7iens: leur reploiement se fait en direction
ventrale, donc en creusant obligatoirement dans la face une goutticre me-
diale par rapport au lobe genal (Fig. J). La face est enfoncee et sa surface
visible de l'exterieur est retrecie par Ie fac;onnement de ces deux profondes
gouttieres antennaires dont les bords se developpent et engai'nt:nt les an-
tennes repliees dans ce cadre robuste.
Taus les elements constitutifs de la face subissent une evolution poussee

dans ce sens: adjonction au processus frontal d'un enorme clypeus, grande
extension du lobe genal et du repli supra-antennaire. Une consequence im-
portante de ce premier type de reploiement des antennes est que la gena, en-
tierement libre de tout logement antennaire, subit de son cote une evolution
orientee exclusivement vers la coaptation avec Ie pereionite 2.
- Fauchcria: Ie reploiement des antennes est rectiligne, en direction laterale,
a plat sur la face puis sur la gena, dorsalement a un lobe genal discret et
sans creusement de gouttieres profondes, donc sans repli supra-antennaire
important et sans hypertrophie du clypeus (Fig. 6). La face, trcs elargie,
passe sans transition aux aires genales ou la place disponible cst partagee
entre lelogement des antennes et la coaptation avec Ie segment thoracique 2.
Dans l'ensemble, les transformations de la capsule cephalique ne sont pas
aussi poussees que chez les Spheromiens.
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Ce deuxieme type de reploiement des antennes chez les Isopodes aqua-
tiques volvationnels endoantennes ressemble a celui qu'ont adopte les
Oniscoi"des superieurs.

2. /sopodes lerreslres: sellles les orhile.\' d'insertion des a/llennes 01'0111 de/c)rte
faille (antennules reduites). Elles so/ll Ires ecaru;es dll plan sagilwl

Aucune crete mediane n'apparait sur la face. L'ecusson est discret l)U absent;
il n'y a ni processus frontal saillant ni c1ypeus important.
Les antennes se logent ,I plat, comme chez Fallcheria, sur une face elargie,

mais leur reploiement est different. II s'effectue d'abord en direction mediale
puis, apres un coude brutal, en direction laterale (voir par exemple les figures
de Gruner, 1966, concernant Armadil/idillm). Au niveau de la gena, l'antenne
oblique franchement en direction ventrale. lei egalement, les goutticres an-
tennaires sont superficielles et les aires genales sont occupees a la fois par Ie
logement de I'antenne et l'appui du pereionite 2.
II est vraisemblable que ce type de reploiement des antennes ne fait qu'ac-

centuer l'ecartement de leurs insertions qui atteint son maximum chez Ar-
madillo.

Ainsi, l'evolution vers la forme volvationnelle emprunte des voies Jifferentes
pour aboutir a des capsules cephaliques d'aspect tn:s dissemblable. Les Sphe-
romiens d'une part et les Oniscoi"des d'autre part en sont les representants les
plus caracteristiques. II serait alors tentant de considerer qu'il existe parmi
les Isopodes volvationnels endoantennes une evolution propre aux formes
aquatiques et une autre propre aux formes terrestres. Le cas de Fallcheria,
Cirolanide des eaux souterraines dont la face evoque celie d'un Isopode ter-
restre volvationnel endoantenne, prouve qu'il n'en est rien.
Dans un autre ordre d'idees, l'etude des Spelaeoniscidae (Vandel, 1948, 1959)

a permis de mettre en evidence, au sein de ce groupe, une evolution graduelle,
orthogenetique, dans l'apparition des coaptations et dans leur extension pro-
gressive a l'ensemble du corps.
Dans la lignee des Cirolanides, nous raYOnS deja signale plus haut, il est

possible de suivre cette tendance evolutive au niveau du proces~us frontal
par exemple, qui atteint son plus grand developpement dans l'espece volva-
tionnelle Faucheria faucheri. Par contre, tous les Spheromiens aduels sont
capables d'emblee d'une volvation quasi-parfaite et seuls les uropodes pre-
sentent encore des stades evolutifs differents. lis sont grands (Mono/islra,
Sphaeroma), vestigiaux (Caecosphaeroma \'irei) ou pratiquement nuls (c.
burgllndum).
Si reellement telson et uropodes sont concernes en dernier lieu par les trans-

formations liees a la volvation, on peut admettre que les Spheromiens en sont
a un stade evolutif tres avance ou les coaptations au niveau de la tete ont at-
teint leur achevement et ou seules les dernieres retouches ont lieu au niveau
du pleotelson. La forme la plus evoluee est alars sans con teste Caecosphaero-
ma hwxundw11. Cet habitant des eaux souterraines realise une sphere parfaite
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sans saillies exterieures, possede un pleotelson monolithique et sans faille
dont la coaptation sur la tete et les deux premiers pereionites libres est her-
metique, des gouttieres antennaires profondes, un systeme complexe d'en-
grenage entre Ie pereionite 2 et les aires genales.

Cette adaptation de Caecosphaeroma hurgulldum ,I la volvatiun ne s'est
pas faite entierement dans Ie milieu aquatique souterrain, puisque ks Sphero-
miens marins, ancetres probables des Caecosphaeroma. presentaient certaine-
ment deja, ,I l'epoque ou ils ont penetre dans Ie domaine obscuricole, des
transformations bien engagees dans ce sens. C'est ce que suggere l'etude com-
parative des adaptations de la capsule cephalique ,I la volvation chez leurs
representants actuels.

L'evolution ulterieure vel's une forme volvationnelle encore plus parfaite
s'est alors achevee dans les eaux souterraines pendant la longue peri ode qui
separe Ie debut de cette colonisation de I'epoque actuelle. Les Caec(}.\phaeroma
ne sont en effet probablemem pas des animaux ,I vocation cavernicule recente,
contrairement ,I ce que Vandel (1964) affirme, sur la foi des donnet:s de Paris
(1925) ou des observations de Remy (1948) relatives a des individus pigmentes
de Caecosphaeroma \'irei trouves dans une grotte de l'Ain. Cette existence de
Caecosphaeroma reellement "pigmentes" avait deja ete mise en do ute dans
l'etude critique de Husson (1965). Le travail de Grafet Marvillet (1966) devait
demontrer que les colorations observees ya et 1,1 dans la nature ou en elevage
ne doivent rien a la presence de pigments, mais qu'elles sont dues a l'aggluti-
nation de substances colorees exterieures, en surface de la carapace, pouvant
aileI' dans certains cas jusqu'a une impregnation de la cuticulc elle-meme.

On voit mal en effet comment se ferait la reacquisition de pigments par des
especes qui en sont totalement depourvues de puis longtemps, en meme temps,
comme Ie fait remarquer Spandl (1926), qu'elles ont perdu toute trace de struc-
tures oculaires.

Vandel, dans ce meme ouvrage de 1964, donne cependant pour probable
que l'origine des Spheromiens cavernicoles et de leurs Ostracodes COlllmensaux,
comme celie des Cirolanides, doit remonter au debut du tertiaire. II cst en
cela tout a fait en accord avec les idees emises par Hubault (1934) et Daum
(1954).

A l'appui de cette hypothese de ''!'anciennete'' de Caecosphaeroma hu/'-
gundum. suggeree par la paleogeographie, viennent s'inscrire d'autres argu-
ments:

Fig. I: IIH.lividu Oliile de C{/(,ClI.\{'{W(,WIIW h/lrg/lllil/llll (taille: 14 mm) en face dorsale.

Fig. 2: Miile et kmelle de C{/(,co.\l'lw(,wllw h/lrg/lilcl/llll aceouplCs. retourn0s sur leur face dor-
sale et vus au moment oli Ie miile (14 nll11de long) s'est d0roulc' et montre sa laee \'entrale.
a!ors que la feme lie (10 mOl de long) est eneore enroul0e. On \"()it que ce fort liinwrphisme
sexuel pennet ,i la kmelle d'etre complCleOlent entour0e par Ie mille lorsljue les deu.\
individus sont enroul0s.

Fig. 3: Couple de C{/('cml'lw(,wllw h/lrg/lllcllllil \U de profi\. Le mille tient la klnelle par ses
p0r0iopodes 2. 3 et 4.
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Les caracteres anatomiques dej,1 cites (depigmentation et cecite totales,
evolution poussee vers la volvation) plaident en faveur d'une longue evolution
dans Ie milieu souterrain.
, La distribution geographique actuellement connue de cette espece montre

qu'elle est radicalement coupee des faunes marines d'origine et cela correspond
tout a fait a !'une des caracteristiq ues enoncees par Chappuis (1953) lorsqu'il
definit les "especes relictes".

Enfin, Ie rythme extremement lent des phenomenes biologiques de Cae-
cosphaeroma burgundum (Husson et Daum, 1953 - Daum, 1954 - Marvillet,
1970) Ie place egalement parmi les cavernicoles "anciens".

Quel role.faut-il atlribuer a la volvation dans Ie dOlllaine aquatique ,Iouterrain?

Pour Racovitza (1910) et bien d'autres, c'est un procede de defense passive
contre les predateurs adopte meme par des Isopodes chez lesq uels la volva-
tion n'est pas encore tres evoluee. L'atrophie des uropodes, devenus inutiles
dans Ie milieu souterrain fissure, ne serait que la consequence de la tendance
it former une boule n'offrant aucune prise aux Amphipodes carnassiers du
genre Niphargus.

Nos observations dans Ie milieu cavernicole nous conduisent a des con-
clusions plus nuancees. En eau calme, lit ou de nombreux Caeco~phaerollla
sejournent sur les feuilles ou Ie bois morts dont ils se nourrissent, les gros
Niphargus I'irei n'ont aucun mal a s'en emparer, me me s'ils se roulent en boule.
En eau courante il est au contraire impossible it ces predateurs aveugles d'at-
traper une boule qui ne reste pas sur place mais court au fil des tourbillons.
Dans l'ensemble, et dans la mesure ou tout systeme de defense n'est tou-

jours que relatif et ne fait que limiter les pertes au sein d'une espece, la volva-
tion n'est efficace chez les Isopodes des eaux souterraines que dans Ie cas ou
!'animal enroule est emporte par Ie courant, tout comme un Insecte fait Ie
mort au' moment d'etre saisi. Ii faut rappeler egalement que les Caecosphae-
rom a accouples peuvent s'enrouler en deux boules parfaitement conl:entriques,
Ie male entourant la femelle, (Figure 2 de la planche hors-texte) et que la
volvation est un moyen efficace de protection des embryons chez la femelle
gestante.
D'autres considerent que la volvation est un moyen de survie en exondation

temporaire (Arcangeli, 1929, cite par Vandel, 1943) ou pendant des periodes
de secheresse relative. C'est vrai pour les Isopodes adaptes it la vie terrestre
qui peuvent meme rester enroules, comme au repos, aux heures st:ches de la
journee (Mead, 1963), rna is ces variations de temperature et d'humidite n'in-
terviennent pas en milieu aquatique souterrain. Si !'on trouve assez frequem-
ment des Caecosphaerollla emerges enroules sur une paroi, ce n't~st qu'une
consequence des variations de niveau des eaux souterraines (Daum, 1954).
Encore faut-il que ces fluctuations soient temporaires, sinon I'animal a peu
de chances de survie.

A notre avis la volvation a une consequence indirecte, des plus importantes
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dans Ie peuplement du milieu souterrain. Cest un mode de dissemination
passive rapide, tres efficace, auquel les Cac('osphaeroma sont parfaitement
adaptes. II suffit pour s'en convaincre de voir avec quelle agilite un individu
enroule et entralne par Ie courant peut se derouler et s'agripper en une fraction
de seconde a tout nouveau support qui vient a sa portee. Dans ks reseaux
de fissures souterraines ou ils vivent, c'est evidemment, pour ces Isopodes
marcheurs et lents a se deplacer, une fa<;on de parcourir des distances relative-
ment importantes en un temps bref.

II n'est cependant pas exclu que l'acquisition de la volvation cOlTesponde
a des evolutions orthogenetiques paralleles sans utilite immediak (VandeL
1943). Cest une hypothese a ne pas perdre de vue, mais nous devons con-
stater que, dans les eaux du domaine qu'ils peuplent, les Isopodes aquatiques
volvationnels utilisent au mieux les possibilites que leur offre ce dispositif
anatomique.

RESUME

L'etude de la capsule cephalique de I'lsopode des eaux souterrailles Cae('()-
sphaeroma burgundum revele des adaptations extremement poussees a la
volvation qui interessent egalement les aut res regions du corps, en particulier
Ie pleotelson.
Chez ce Spheromien aveugle, a partir d'une structure encore primitive d'lso-

pode aquatique, la tete a ete entierement mode lee en fonction de plusieurs
imperatifs mecaniques: l'appui du bord posterieur du pleotelson, l'engrenage
des extremites anterieures du deuxieme pereionite et, surtout, Ie logement
des palpes mandibulaires et des antennes dans deux gouttieres profondes de
la face.

L'importance de ce "facteur antennaire" est mise en evidence par l'etude
comparative de la tete d'autres Isopodes volvationnels: des Oniscoi'des, des
Spheromiens epiges et d'autres Isopodes des eaux souterraines (deux Sphero-
miens et un Cirolanide). Cette comparaison montre en meme temps que Cac-
cosphacroma burgundum est certainement Ie plus hautement specialise de tous
et qu'il approche la perfection dans la volvation car lui seul s'enroule en une
sphere hermetique sans saillies exterieures.

Le role de la volvation apparait double. Cest un moyen de defense contre
les predateurs, utilise aussi bien par les animaux isoles que par les couples, 8
et <jl etant alors associes en deux boules concentriques. Cest aussi un mode
de dissemination passive tres important dans Ie peuplement a distance des
eaux souterraines.

A I Antennc I
A2 Antenne 2
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adM
Ap
ApAI:
ApA2:
Cl
CIPI
Crmt
Dg
DTh2:
E
F
Fo
G
Ggi
Ggs
GPM:
imA2 :
iTld
LA
Laf
Lf
Lg
Lm
Lsa
m
M
Maa
Map
Oe
OAI
OA2
Pf
PG
PL
PM
RePm:
Rsa
Rsap
Rsg
Sd
Sg
T2
Th2
Th3
Ur
V
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Insertion de l'adducteur mandibulaire
Apodeme latero-ventral de la capsule cephalique
Apodeme articulaire de l'antenne I
Apodcme articulaire de l'antenne 2
Clypeus
Processus lateral du clypeus
Crete intermandibulaire transverse
Depression gena Ie
Depression d u bord anterieur du pereionite 2
Ecusson
Front
Foramen occipital
Gena
Gouttiere inferieure de la depression genale
Gouttiere superieure de la depression gena Ie
Gouttiere du Palpe mandibulaire
Insertion des muscles de l'antenne
Insertion du bras dorsal du tentorium anterieur
Labre
Lamina frontale
Ligne frontale
Lobe genal
Ligne marginale
Ligne supra-antennaire
membrane
Mandibule
Articulation anterieure de la mandibule
Articulation posterieure de la mandibule
Oeil
Orbite d'insertion de l'antenne I
Orbite d'insertion de l'antenne 2
Processus frontal
Postgena
Pleotelson
Palpe mandibulaire
Renforcement externe de la poche articulaire de la mandibule
Repli supra-antennaire
Limite posterieure du repli supra-antennaire
Repli sub-genal
Surplomb latera-dorsal du vertex
Sclerite gleno"ide
Tentorium posterieur
Pereionite 2
Pereionite 3
Uropode
Vertex
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