les brachiopodes

D. Pajaud

Parmi les Invertébrés a squelette externe
minéralisé, deux grands groupes ont opté
des 'origine des Temps fossiliferes pour la
protection du corps dans une coquille for-
mée de deux valves : les Lamellibranches,
appartenant a la classe des Mollusques,
et les Brachiopodes, autrefois considérés
comme Mollusques, mais formant en fait
un phylum bien différent.

Voici, en quelques lignes, les caractéris-
tiques essentielles des Brachiopodes. Ce
sont des Invertébrés marins a reproduction
sexuée, géneralement fixés, jamais colo-
niaux. Leur développement ontogénique
(c’est-a-dire le développement d'un indi-
vidu) présente des métamorphoses profon-
des. Un manteau enveloppe le corps mou de
ses deux lobes dont chacun secréte régulié-
rement une valve. Formée a partir d'une
substance organique cornée et minéralisée
par du carbonate ou du phosphate de
calcium, la coquille posséde un plan de
symétrie perpendiculaire au plan de sépa-
ration des valves. Sa taille, selon les genres
considérés, peut varier de quelques milli-
métres (Thecidea : 5 mm) a plusieurs déci-
métres (Gigant oproductus : 3 dm), mais
elle est située le plus souvent dans I'échelle
1 a5 cm. Un organe, propre aux Brachio-
podes, assure une triple fonction dans
la respiration, la capture et l'achemine-
ment des particules alimentaires, I'élimina-
tion des dechets : c'est le lophophore. I
joue parfois un réle dans I’entrebaillement
des valves en gonflant par turgescence. Le
lophophore est soutenu ou guidé par un
squelette brachial, mais celui-ci peut faire
defaut. Plusieurs paires de muscles sont
insérees sur la face interne de chaque
valve.

L’ADAPTATION DES BRACHIOPODES
A LEURS MILIEUX DE VIE

La majeure partie des grandes familles de
Brachiopodes ont fait leur apparition dés le
Paléozoique. Leur diversification semble
due a l'influence du milieu. Sauf exception,
ce sont des organismes qui vivent dans des
eaux bien oxygénées a salinité normale.
Actuels ou fossiles, ils se répartissent en
deux groupes écologiques majeurs : les
fouisseurs, surtout abondants au Cambrien,
et les fixés, bien représentés dés I'Ordovi-
cien. Les premiers, tels que les Lingules
actuelles, appartiennent a I'’endofaune des
plages et des sédiments meubles du plateau
continental. Les seconds appartiennent au
contraire a I’épifaune : les formes actuelles

vivent fixées soit sur un fond rocheux, soit
sur des sediments a gros débris coquilliers.
Certains se sont accomodés de fonds de
boues calcaires ou vaseuses.

Filtreurs, libres ou fixés, adaptés a des
milieux variés, les Brachiopodes témoi-
gnent, dans le detail, d'une assez grande
diversité de formes dont nous allons retenir
quelques aspects. '

Le probléme de la fixation (fig. 1)

La fixation est en général réalisée a I'aide
d'un pédoncule (trés court chez les Téré-
bratules, tres long chez les Lingules), par-
fois branchu ou lacinié (comme chez les
Uncites du dévonien ou les Térébratulines
actuelles). Ce pédoncule sort de la plus
grande des deux valves soit par une échan-
crure triangulaire (appelée pour cette rai-
son delthyrium : en forme de H), soit par
un orifice circulaire (le foramen). De son
existence et de sa forme dépend en partie
I'aspect de la région postérieure de la
coquille (fig. 2).

Beaucoup de formes du Paléozoique pré-
sentaient un grand delthyrium : si le pédon-
cule n'avait pas un diamétre suffisant, la
coquille devait «flotter» sur ce tube d’an-
crage. Mais le delthyrium s’est trouvé pro-
gressivement obturé par du calcaire, ne
subsistant plus que par un orifice situé
sous l'apex de la grande valve : avantage
probable pour une meilleure tenue de la
coquille sur son pédoncule, mais crois-
sance limitée dans le diamétre de ce der-
nier : c'est le cas de toutes les Rhynchonel-
les. D'autres Brachiopodes ont alors ceuvré
dans le sens d'un élargissement du fora-
men pédonculaire au cours de la crois-
sance, par résorption de la coquille : c’est
le cas des Térébratules (le groupe domi-
nant dans la nature actuelle). Chez certai-
nes formes du Paléozoique, le foramen et
le pédoncule pouvaient étre emprisonnés
dans une gaine saillante, parfois encerclée
par des épines.

Signalons en passant qu’en palichnologie
(la science qui s’occupe des « traces » fossi-
les laissées par des organismes souvent dif-
ficiles & identifier), on commence a recon-
naitre des traces référables a des pédon-
cules de Brachiopodes.

Tous les Brachiopodes ne sont pas néces-
sairement fixés a l'aide d'un pédoncule :
beaucoup sont caractérisés par la cimenta-
tion directe de leur grande valve sur le
substrat. Dans la nature actuelle, c’est le cas
des Crénies et des Thécidées. Cette cimen-
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tation, trés résistante, affecte soit une toute
petite partie de la grande valve, dans la
région postérieure (c’est la troncature api-
cale) soit une surface plus grande pouvant
affecter jusqu’a la totalité de cette valve
(fig. 3). Chez ces formes cimentées, les
larves doivent impérativement trouver une
portion de substrat cohérent qui conviendra
a l'adulte : rocher nu, débris de coquille,
squelette branchu d’'un polypier... plutot
qu'un thalle algaire ou une feuille de posi-
donie, organes mous et périssables. Ce
dernier cas est pourtant connu chez cer-
taines Thécidées du Jurassigue.

Il existe de nombreuses formes fossiles
chez lesquelles la fixation n’a pu étre effec-
tive que pendant une période de leur vie,
les coquilles étant finalement libres sur le
fond (fig. 4). Dans ce cas, une certaine sta-
bilisation parait avoir été obtenue par des
moyens divers : accroissement de |'épais-
seur du test (donc de l'inertie), augmenta-
tion de la surface de placage ou de por-
tance, développement de grandes «ailes»
postérieures (le cas semble-t-il des Spiri-
féres). Certaines especes auraient méme
mené une vie totalement libre, a la maniére
des Pectens «nageurs» actuels. On cite
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aussi le cas de petites Thécidéees du Cre-
tacé, devenues plates comme des lentilles,
et qui auraient vécu simplement posees sur
des fonds de boue calcaire dans les mers
de la craie.

D’autres Brachiopodes enfin ont acquis un
comportement encore différent en vivant
plus ou moins enfouis dans le sédiment.
Des cas typiques, et cependant dissem-
blables, nous sont fournis avec les Pro-
ductus du Permo-Carbonifére et les Lin-
gules fossiles et actuelles. Certains Pro-
ductus possédaient une grosse coquille
concavo-convexe qui devait demeurer
enfoncée dans le sediment, n'en laissant
affleurer que la bordure relevée, et s'ap-
puyant plus ou moins sur de longues épines
d’ancrage. Quant aux Lingules, elles nous
réveélent encore un mode de vie de fouis-
seurs actifs : libre sur le sable, I'individu y
creuse par des mouvements appropriés de
sa coquille un terrier en U dont il n'habi-
tera, temporairement, que la derniére par-
tie, verticale. On a retrouvé, notamment
dans le Trias des Vosges et dans le Carbo-
nifere d'Angleterre, des Lingules en posi-
tion de vie dans de tels terriers.

Le filtrage des particules alimentaires

Des spécialistes de biologie marine ont
découvert que certains Brachiopodes (les
Lingules précisément) sont capables de se
nourrir, au moins partiellement, directe-
ment a l'aide de substances dissoutes.
Néanmoins, la nourriture habituelle de ces
animaux est essentiellement particulaire :
ce sont des microphages qui dépendent de
la richesse des eaux en animaux et vége-
taux le plus souvent microscopiques; ce
sont des filtreurs.

Le filtrage des particules alimentaires peut
étre effectué a deux niveaux : celui du
lophophore ou celui de la commisure des
valves.

Qu'est-ce que le lophophore? Dans sa
forme la plus simple et la plus primitive,
¢'est un tube creux formant a partir de la
bouche deux bras en arcs de cercle. Au
cours de I'évolution, il subit diverses com-
plications dans le sens d’un allongement et
de circonvolutions variées (il peut étre spi-
ralé ou plissé). Chaque bras présente une
longue gouttiere longitudinale bordée par
une frange souple de cils appelés cirrhes
lophophoriens. Les ondulations de cette
frange, en méme temps qu'elles sélec-
tionnent la taille des particules admises,
induisent un courant d’eau qui achemine
ces derniéres dans la gouttiére, jusqu’a la
bouche. Tel est le cas observé par exemple
chez une Thécidée actuelle, la petite Laca-
zella mediterranea, friande semble-t-il de
Diatomées microscopiques, et dont les
valves, pourvues d'une musculature fort
appropriée, peuvent bailler a 90° et offrir
ainsi le maximum de surface pour la cap-
ture des particules alimentaires.

Mais un tel comportement n'est pas sans
danger quant au risque d’étre surpris par un
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prédateur. Aussi, la majeure partie des Bra-
chiopodes ne font-ils qu’'entrebailler leur
coquille, se ménageant ainsi une meilleure
protection et filtrant leur nourriture a la
périphérie de la coquille, au niveau des
commissures latérales et antérieure. Le pro-
bléme semble alors ainsi posé : comment
filtrer un volume d’eau maximal en écartant
les valves le moins possible ? Ceux qui con-
naissent un peu les Brachiopodes devinent
la réponse : en modifiant le tracé de la
commisure et en |'affectant d’'une indenta-
tion, ainsi que lillustrent les dessins ci-
joints (fig. 5). Le procédé est a la fois
simple et efficace (Fait remarquable, les
Lamellibranches, eux aussi bivalves et eux
aussi filtreurs, I'ont également réalisé, mais
d'une maniére beaucoup moins systéma-
tique). Les Rhynchonelles, pour ne citer
gu’elles, y ont eu intégralement recours.

Allure générale de la coquille en relation
avec I'habitat

Sous ce titre de paragraphe apparemment
anodin se cache en fait un probléeme assez
épineux : celui de l'adaptation des orga-
nismes a leur milieu de vie et, en arriere-
plan, celui de 'évolution. Peut-on deceler,
chez les Brachiopodes, une relation entre
la forme de la'coquille et I'environnement ?
Certaines études détaillées permettent de
I'affirmer, mais la réponse devient plus
nuancée dés lors qu'il s’agit de généraliser.
Nous le ferons donc, mais prudemment, au
conditionnel... en faisant intervenir des faits
d’ observation simples, facilement percep-
tibles aux yeux de I'amateur comme du
spécialiste. Prenons d'abord le cas des
deux groupes les mieux représentes, tant
dans le monde actuel que parmi les fos-
siles : les Térébratules et les Rhyncho-
nelles, présentant typiquement, les unes et
les autres une coquille biconvexe (plutot
globuleuse) pourvue d'un foramen pédon-
culaire et d'une ligne cardinale (ligne d'ar-
ticulation) courbe (fig. 6).

Dans des milieux trés littoraux, en particu-
lier dans les zones de transgression, les
Rhynchonelles posséderaient une coquille
a costulation grossiére, un foramen pédon-
culaire pourvu d’'un collier et une commis-
sure antérieure a large pli (c’est-a-dire une
inflexion vers le coté dorsal, celui de la
petite valve) ; les Térébratules auraient aussi
un collier pédonculaire mais une commis-
sure a pli aigu, parfois affecté d’un sillon.
Dans des eaux superficielles, sur fonds
sableux, les Rhynchonelles n’offriraient
gqu'une costulation moyenne mais un pli
commissural trés haut, tandis que la com-
missure des Térébratules serait presque
droite.

Dans des eaux superficielles de milieu
périrécifal les Rhynchonelles auraient une
coquille de grande taille souvent asymétri-
que et une costulation aigué trés accen-
tuée, tandis gue les Térébratules seraient
pourvues d'un grand foramen pédoncu-
laire, d’'un bec souvent allongé et dun
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large pli commissural.

Dans des eaux superficielles, mais en |'ab-
sence de dépdt sédimentaire, les Rhyncho-
nelles seraient de grande taille, faiblement
costulées, les Térébratules étant également
de grande taille et a coquille épaisse.
Dans des eaux profondes et sur fonds
vaseux, les Brachiopodes en général se
feraient plus rares et seraient caractérisés
par une coquille mince, finement costulée
et de taille moyenne.

On connait aussi des Rhynchonelles a
coquille entierement lisse et commissure
affectée d’un large sillon et non d'un pli, et
des Térébratules de grande taille, a large
expansion antérieure, avec ou sans lobes,
et qui seraient caracteristiques d’'eaux pro-
fondes ou tout au moins tres calmes...
Prenons un exemple relatif a la Mediterra-
née, a la fin du Cénozoique. Dans le Plio-
céne d’Espagne ou d’ltalie, on trouve de
grosses Rhynchonelles globuleuses, faible-
ment costulées, a large pli commissural
plus ou moins tourmenté, et dont le profil
évoque un pigeon avec sa petite téte (le
crochet de la valve ventrale) et sa gorge
proéminente (la valve dorsale tres bom-
bée). On trouve aussi des Térébratules
encore plus grosses (atteignant 6 cm de
long), a test tres épais, large foramen
pourvu d'un collier pédonculaire, et pli
commissural plus ou moins accusé. |l sem-
ble bien que ces animaux aient vécu dans
des eaux peu profondes (jusqu'a 30 ou
40 m au plus), plutdét agitées. Mais qu’en
est-il actuellement en Méditerranée? Les
Rhynchonelles ont complétement disparu
et les Térébratules n'y sont plus represen-

tées que par une seule espéece, Gryphus
vitreus, a test plutét mince et translucide,
et peuplant des fonds détritiques cotiers
entre 200 et 400 m de profondeur.

Les variations dans la forme de la coquille
sont peut-étre encore plus sensibles chez
les formes cimentées. Prenons I'exemple
des Thécidées. Dans la méme famille, on
trouve des coquilles, toujours de tres petite
taille, lisses et en forme de poire, avec une
minuscule troncature de fixation (I’espéce
vivait dans des herbiers); ou granuleuse et
en forme de lentille ornée de cotes rayon-
nantes (I'espéce vivait librement sur des
fonds de boue calcaire); ou encore de
forme tronconique plus ou moins surbais-
sée (la plupart des espéces cimentées en
substrat). Mieux, chez une méme espéce,
on peut rencontrer plusieurs formes en
relation avec le degré d’agitation de I'eau
et I'’étendue de la surface de fixation.

Que dire enfin des Richthofenia de la fin du
Paléozoique, inféodés a des milieux de type
recifal, et présentant une coquille coni-
que, a petite valve operculaire, préfigurant
"adaptation, au Crétace, des Lamellibran-
ches du groupe des Hippurites, ou au Céno-
zoique, I'adaptation de certains petits Crus-
tacés Cirripédes du groupe des Balanes?

Il'y aurait encore beaucoup a écrire sur ce
probleme de ['adaptation des Brachio-
podes a leurs milieux de vie, en cherchant
a comprendre la logique de leur répartition
(paleo-) géographique et (paléo-) écolo-
gique, en fonction de multiples facteurs tels
que la salinite, 'oxygénation, la tempéra-
ture, la limpidité, I’éclairement et la teneur
en matiére organique de l'eau; la profon-
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deur, la granulométrie et la nature miné-
rale du sédiment. Savez-vous par exemple
que certains organismes ne peuvent abso-
lument pas se fixer sur un support calcaire,
tout simplement parce qu’ils sécrétent un
acide qui le dissoudrait au fur et & mesure
de leur tentative de fixation?

INTERET DES BRACHIOPODES EN
PALEONTOLOGIE

Nous dirons encore quelques mots sur
I'utilité reconnue a I'étude des Brachio-
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podes fossiles et actuels, laissant volontai-
rement de cb6té leur description qui fera
I"objet par ailleurs de fiches techniques.

Si les Brachiopodes ‘forment de nos
jours un ensemble peu important (environ
250 especes actuelles reconnues), ils cons-
tituent par contre un matériel de choix en
paléontologie, surtout pour I'ére Paléozoi-
que. En effet, certains traits de leur ana-
tomie sont inscrits sous forme d’emprein-
tes (surtout musculaires, mais aussi vascu-
laires et génitales) et de structures (en



particulier le brachiosquelette, en liaison
avec le lophophore) a l'intérieur de leurs
valves.

Les formes pédonculées, nous l'avons vu,
peuvent étre attachées a un support plus
ou moins consistant. Ce support pouvant
étre décomposé, le pédoncule lui-méme ne
résistant pas a l'action des fermentations
bactériennes, il en résulte que les Bra-
chiopodes sont détachés de leurs supports
apres leur mort et que leurs coquilles peu-
vent étre entrainées et dispersées ou au
contraire accumulées dans des poches qui
deviennent de riches nids fossiliferes.
Les Brachiopodes peuvent ainsi se préter
a I'étude biométrique d’'échantillons bien
fournis, d'ou résulte une grande finesse
dans la reconnaissance des especes.

Si certains Brachiopodes sont panchro-
niques, c’est-a-dire s’ils ont traverse le
cours du temps sans grande modification
au moins apparente, beaucoup au con-
traire ont été marqués par une évolution
rapide et les stratigraphes ont pu fonder
des biozones précises (notamment dans le
Devonien).

Seul inconvénient notable, certaines
especes présentent des cas d’homeéomor-
phie, c’est-a-dire de ressemblance morpho-
logique fortuite entre espéces non parentes.
Cela peut se produire pour des Brachio-
podes d'époques différentes (convergence
hétérochrone) ou contemporains (conver-
gence isochrone).

DONNEES COMPLEMENTAIRES SUR LA
MORPHOLOGIE, y
LA CLASSIFICATION ET LA REPARTITION

Les systématiciens divisent les Brachio-
podes en deux classes d’inégale impor-
tance (Inarticulés et Articulés) dont |'origine
phylétique est probablement commune
elle remonterait a plus de 600 MA.

Les Inarticulés

Les Inarticulés sont tous marins mais
tolérent parfois des apports d’eau douce.
Leur tube digestif est pourvu d'un anus
fonctionnel. Les soies, lorsqu’elles existent,
font partie d’un appareil sensoriel palléal
qui rappelle celles des Annélides. Les lobes
du manteau ne subissent pas de retourne-
ment au cours du développement embryon-
naire. Certains Inarticulés possedent des
Zooxanthelles symbiotes.

Les valves sont dépourvues de charniére et
de dents et sont par conséquent inarticu-
lées. Elles n'ont d'autre lien entre elles
qu’un systeme de muscles dont les contrac-
tions diverses produisent des rotations, des
décalages, des baillements ou des serra-
ges. Deux cas sont a distinguer : la fixa-
tion pédonculaire et la fixation directe par
cimentation. Dans le premier cas, le pédon-

cule passe entre les deux valves ou tra-
verse I'une d'entre elles, toujours la ven-
trale.

Le test est en calcite fibreuse ou en chitine
imprégnée de phospho-carbonate de cal-
cium. On n'observe jamais de brachiosque-
lette. Les espéces actuelles possedent un
lophophore spiralé.

Les systématiciens divisent actuellement
les Inarticulés en 4 ou 5 ordres, dont ceux
des Lingulida et des Cranida. Ces ordres
sont largement représentés des le Cam-
brien : 9 des 19 familles connues y sont
déja épanouies. Puis 16 d'entre elles réali-
sent |'apogée du groupe entre |'Ordovi-
cien et le Silurien. Et 3 seulement dépas-
sent le Carboniféere et sont d'ailleurs tou-
jours représentées : les Lingulidés, les Dis-
cinidés et les Craniidés. La longévité de ces
trois familles est remarquable. Les genres
Lingula et Crania, connus depuis le Paléo-
zoique, sont des genres panchroniques.

Les Articulés

La classe des Articulés est caractérisée par
I’existence d’une coquille articulée posse-
dant une charniére et des dents, en prin-
cipe au nombre de deux. Les Articulés
présentent des structures communes avec
les Inarticulés : manteau bilobé, coquille
bivalve, muscles dorsi-ventraux, lopho-
phore, etc. Mais ils présentent aussi des
caractéres qui leur sont propres : anus non
fonctionnel, présence de spicules dans le
manteau, sécrétion de la coquille par le
manteau (comme chez les Mollusques); en
outre, ce sont des organismes exclusive-
ment marins qui ne tolérent aucune varia-
tion importante de la salinité.
La coquille des Articulés comprend deux
valves dissemblables tant par la taille que
par la forme. En premiere approximation,
on peut reconnaitre une grande valve ven-
trale et une petite valve dorsale. Chacune
présente une symétrie bilatérale par rap-
port a un plan qui est perpendiculaire a
leur plan de fermeture et qui sépare une
partie gauche d'une partie droite. Vers
I'arriere, la ligne autour de laquelle se font
les mouvements d’ouverture et de ferme-
ture de la coquille est appelée ligne cardi-
nale. Sa longueur est tres variable. Vers
I'avant et sur les cotés, les bords libres des
deux valves constituent la ligne commissu-
rale (= commissure frontale et commis-
sures latérales). La forme de la ligne com-
missurale (droite ou plissée) peut étre un
caractére générique et méme spécifique.
Parfois, la commissure est dentelée : I'inté-
rét d’une telle configuration réside, pour un
entrebaillement donné, dans l'augmenta-
tion du volume d’eau filtré et le calibrage
des particules aspirées.
L’articulation et le mouvement des valves
sont réalisés grace a l'existence d'une
charniere et de muscles spécialisés laissant
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divers types d’empreintes et pouvant méme
induire la présence de formations spé-
ciales. On trouve le plus souvent une paire
de diducteurs (pour I'ouverture) et deux
paires d'adducteurs latéraux et médians
(pour la fermeture).

La charniére comporte typiquement les élé-
ments suivants :

— 2 dents cardinales sur la grande valve
(ou de nombreux denticules au Paléo-
zoique).

— 2 fossettes dentales sur l'autre valve.
L'aspect de toute la zone située en arriére
de la ligne cardinale est important & consi-
dérer. C'est une surface triangulaire plane
ou incurvée portant le nom général d'area.
Sur la valve ventrale, une ouverture éga-
lement triangulaire, et pour cette raison
appelée delthyrium, peut séparer I'area en
deux; elle sert au passage du pédoncule.
Mais le delthyrium peut étre obturé par
deux plaques qui se rejoignent pour former
un deltidium. Dans ce cas, un orifice est
nécessaire pour la sortie du pédoncule :
c'est le foramen pédonculaire, dont la posi-
tion différe selon les groupes et peut varier
au cours du développement ontogénique.
Le squelette brachial (= brachiosquelette
ou brachidium) sert d’armature partielle ou
totale au lophophore et ne refléte sa forme
que dans une certaine mesure. |l est en
rapport avec une plus ou moins grande
partie de la petite valve (= valve brachiale),
le plus souvent dans la région postérieure.
Chez les Articulés, le brachiosquelette n’est
apparu gue progressivement :

— petits moignons calcaires, comme les
brachiophores des Orthacés ou les cruras
des Rhynchonellacés;

— spirales des Spiriféracés;

— bandelettes plus ou moins continues
des Térébratulacés et des Pentaméracés:
— brachiosquelette double (= peribra-
chium et interbrachium) des Thécidéacés.
La coquille des Articulés est calcaire (ara-
gonite ou calcite). C'est un exosquelette
jouant le réle de couverture. On y reconnait
trois couches :

— une couche cornée superficielle (=
périostracum), jamais fossilisée ;

— une couche calcaire externe (couche
primaire), mince et cryptocristalline, for-
mée de fines lamelles fibreuses paralléles:
— une couche calcaire interne (couche
secondaire), plus épaisse, faite de prismes
calcitiques obliques a la surface.

Des papilles ramifiées du manteau peuvent
se prolonger dans des canalicules qui tra-
versent les deux couches calcaires jusqu’au
periostracum. Mais de tels canalicules n'ont
pas toujours la méme origine et peuvent
méme ne pas exister. On distingue ainsi
trois types de texture : ponctuée, pseudo-
ponctuée et imponctuée.

Les Articulés comprennent 7 ordres
répartis en trois ensembles a peu prés
homogeénes
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— a brachiosquelette spiralé : Orthida, spi-
riferida, pentamerida, rhynchonellida ?

— a lophophore en bandelette : Terebra-
tulida.

— a lophophore partiellement accolé a la
valve brachiale : Strophomenida, Theci-
deida.

Les Articulés sont déja bien représentés
dés le Cambrien par les Orthida et les
Pentamerida. Tous les autres le sont a
partir de I'Ordovicien, sauf les Terebratulida
qui n'apparaissent gqu’au Dévonien et les
Thecideida au Permien. Trois sont encore
représentés dans les mers actuelles : Rhyn-
chonellida, Terebratulida, Thecideida.

La répartition bathymétrique des Brachio-
podes est large. Si certaines espéces se
sont réfugiées a 5000 m de profondeur,
une preférence apparait cependant pour la
frange des 200 premiers meétres et pour les
mers chaudes ou tempérées, sur fonds
« coralligénes». Les associations le plus
fréquemment observées réunissent aux
Brachiopodes des Foraminiferes, des Bryo-
zoaires, des Spongiaires, des Madréporai-
res et des Algues calcaires. Ces divers grou-
pes présentent souvent les mémes préfé-
rances ecologiques. L’équilibre constaté
n‘est en fait que le résultat d’'une intense
concurrence dans la conquéte des espaces
libres et I'exploitation partagée des divers
biotopes.

e complément
de cette étude
peut étre
détache et
classé

a part.
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