prélarve ou la larve subséquente. L'ovoviviparité, incubation et éclosion des
ceufs a l'intérieur de I'organisme maternel, est répertoriée dans différents taxons,
comme les mésostigmates Ichthyostomatogasteridae (Athias-Henriot, 1972)
et Spinturnicidae (Radovsky, 1994), chez les trombidiformes Eriophyidae et
Hydryphantidae (Moreno et al., 2008) et chez les oribates (Norton, 1994).

Fig. 47. CEufs d’acariens. A. Trombidiforme Tetranychidae (Tetranychus urticae)
sur une feuille (photographie de Gilles San Martin) ; B. Trombidiforme Ereynetidae
(Hanriccardoella faini) au microscope photonique (barre d’échelle : B 100 pm).

Les morphes immatures et adultes

Ligne de déhiscence, d

Chaque acarien peut se présenter sous différents états, sous différents morphes.
Les morphes immatures se caractérisent par une ligne de déhiscence, 9, qui
détermine une ouverture, une solution de continuité, par ou sortira le morphe
suivant (Figs 48, 50A). Chez les acariformes, la forme de la ligne de déhiscence
est variable (Norton & Kethley, 1994), elle est d’abord limitée au prodorsum
(procurvée ou récurvée), passe ensuite sur I'opisthosoma ou elle prend la forme
d’un T inversé ou en suit le pourtour (circumdéhiscence).

Le morphe larvaire, couramment appelé larve, sort de I'ceuf et n’a que six pattes.
Grandjean (1938c : 1349) déplorait déja que les acarologues soient habitués a
appelerlarve tout acarien pourvu de six pattes. En revanche, les morphes nymphaux
qui succedent a la larve ont habituellement huit pattes et sont dénommées proto-,
deuto- et tritonymphe.
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Fig. 48. Ligne de déhiscence, 8. A. Trombidiforme Stigmaeidae en microscopie
photonique ; B. Trombidiforme Tydeidae vu au MEB (cpc : canal podocéphalique ; 6 : ligne
de déhiscence 8 ; barres d’échelle : A 20 ym, B 5 ym).

Organe de Claparede et papilles génitales

L'organe de Claparede, appelé aussi urstigma, accomplit une fonction
osmorégulatrice. |l est situé entre les pattes | et Il de la prélarve et de la larve de
nombre d’acariformes (Fig. 49A). L'organe axillaire observé chez les astigmates
Algophagidae demeure durant la vie postlarvaire et semble étre une structure
homologue (voir la synthése de Fashing, 2004).

Les papilles génitales, elles aussi, sont « homologues » (homologie sérielle) de
I'organe de Claparede : elles ne sont présentes que chez les nymphes et imagos
dontlalarve posséde des organes de Claparede (Régle de Oudemans-Grandjean).
Cette regle prévoit qu'une paire de papilles existe chez la protonymphe, qu'une
deuxiéme paire s'ajoute chez la deutonymphe (Fig. 116D) et qu’une troisieme
paire apparait a la tritonymphe (Fig. 49C).

La paire de papilles antérieures est plus petite ou absente chez les oribates
Ctenacaroidea et Phthiracaroidea (Fig. 49B), elle est absente chez quasi tous
les astigmates (Fig. 121A). A l'inverse, il peut y avoir multiplication des papilles
génitales comme chez certains hydracariens (Fig. 49D).

Adulte

Le morphe adulte se distingue des immatures parl'absence de ligne de déhiscence :
aucune autre mue ne suit chez les acariens adultes. Le morphe adulte a en charge
la reproduction et posséde donc des organes reproducteurs typiques.
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Chez les anactinotriches gamasides, deux modes d’insémination sont connus lors
du transfert de sperme. En cas de tocospermie, I'ouverture génitale de la femelle
sert a lafois lors de I'insémination et lors de la ponte. En revanche chez les espéces
qui pratiquent la podospermie, I'ouverture génitale de la femelle ne sert qu’a
déposer les ceufs et elle est inséminée, comme le supposait Michael (1892) par
d’autres voies, via des pores situés a proximité de la base des pattes postérieures.
La morphologie et la physiologie des femelles traduisent ces différents modes
et les taxons les plus apomorphes se distinguent par les canaux qui ménent le
sperme depuis le pore d’insémination, par la forme de la spermatheque et du col
associé (Fig. 85A).

Chez les actinotriches, les fonctions d'insémination et de ponte sont aussi séparées
chez les femelles les plus apomorphes et leur appareil génital comprend plusieurs
composantes dont la spermathéque, la bursa copulatrix, le canal spermatique,
I'ovipositeur (Figs 121A, 122A).

Fig. 49. Organe de Claparede et papilles génitales. A. Organe de Claparede chez une
larve d’oribate ; B. Papilles génitales chez un adulte d’oribate (Phthiracarus sp.) ;

C. Papilles génitales chez un imago de trombidiforme Limnesiidae (Limnesia walteri) ;
D. Papilles génitales chez un imago de trombidiforme Hydryphantidae de (Hydryphantes
calicifer) (p : papille génitale ; pe : pore excréteur ; u : urstigma ;
barres d’échelle : AB 20 um, CD 100 pm).
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Les acariens males peuvent posséder des organes d’insémination plus ou moins
sophistiqués comme I'sedéage (Fig. 96B) ou le spermatodactyle (Fig. 23C).
Les males ont parfois des organes sexuels secondaires, additionnel comme
le deuxiéme solénidion du tarse | des tétranyques ou transformés comme les
ventouses des astigmates (Figs 31B, 122BC, 123B). Les différences entre les
femelles et les males relevent du dimorphisme sexuel, exemple le plus simple et
le plus répandu du polymorphisme de stase abordé plus loin.

Les états inhibés : calypto- et élattostase

Chaque acarien peut se présenter sous différents états, sous différents morphes.
En plus des états actifs décrits dans les paragraphes précédents existent deux
autres formes dites inactives et plus ou moins régressées. La forme la plus
régressée est la calyptostase qui a perdu l'usage des appendices locomoteurs
et buccaux. Elle est le plus souvent réduite a un apoderme pourvu de quelques
ornementations et d'un éventuel ovirupteur (Fig. 50). Parfois, des vestiges de
pattes sont visibles et méme des ébauches de podomeéres. Comme la calyptostase
demeure protégée dans I'exuvie ou dans I'ceuf, c’est une endostase. Elle n'en a
pas moins une cuticule propre, repérable en microscopie électronique comme le
montre Shatrov (2001). Chez les tétranyques, la prélarve accomplit une fonction
respiratoire (Van Impe, 1983).

Fig. 50. Prélarve calyptostasique calyptostase dans I'ceuf d’'un trombidiforme Tydeidae
(Tydeus sp.). A. Vue ventrale ; B. Vue latérale (barres d’échelle : A 50 uym, B 20 ym).

L’élattostase, elle, n’a perdu que l'usage des appendices buccaux ; le systeme
digestif peut méme disparaitre. En revanche, I'élattostase conserve ses appendices
locomoteurs et peut donc se mouvoir. L'hypope des astigmates (Fig. 116) en offre
une illustration. Le passage de I'élattostase a la calyptostase est graduel et montre
différents degrés de régression.
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L’homéo- et ’hétéromorphisme

Si les morphes qui se succédent au cours d’'une ontogenese sont semblables,
ils sont dits homéomorphes. Il peut arriver qu'un des morphes successifs soit
tres différent des autres, il est alors hétéromorphe. Ce cas est fréquent chez les
oribates dont les adultes se différencient des immatures au point de nécessiter
deux clés d’identification, I'une pour les adultes, 'autre — quand elle existe —
pour les immatures. Les hypopes des astigmates offrent un autre exemple
d’hétéromorphisme ; de nouveau, deux clés d’identification sont nécessaires, 'une
pour la deutonymphe, I'’hypope, la seconde pour les formes homéomorphes. La
confusion a été telle que les premiers hypopes des astigmates ont été décrits
comme un genre a part entiere, le genre Hypopus créé par Duges en 1834, et qu'il
a fallu une note de Mégnin (1873a, b) suivie d'un article de Michael (1884b) pour
reconnaitre que I'’hypope était un stade de développement et non un taxon.

La stase et le stade

La notion de stade est trés populaire et fort commune (Nayrolles, 1998). Elle repose
sur une terminologie retenue dans la notice aux auteurs de I'« Entomological
Society of America » et « standardisée » dans de nombreux livres d’entomologie ;
elle est discutée par Fink (1983).

Tableau 3 : Caracteres distinguant les stades des stases.(1) Grandjean (1938), (2)
Grandjean (1957), (3) Grandjean (1970) — d’aprés André (1989).

Stade

Stase

Défini par référence aux mues

Deux stades successifs peuvent étre
semblables

Des caractéres allométriques
suffisent a distinguer des stades

Souvent lié a la croissance

Pas nécessairement
d’'une espéce a l'autre

homologue

Nombre constant ou variable

Si le nombre est variable, il est
déterminé par I'environnement

De prime abord, aucune référence aux
mues (3)

Les stases sont caractérisées par des
criteres de « tout ou rien » appliqués a
des caractéres idionymiques (1, 2, 3)

Seuls des caractéres méristiques
distinguent des stases (1, 2)

Liee au développement ; c'est un
niveau de développement (2, 3)

Les stases de différentes espéces
sont idionymiques (2, 3) dans le taxon
considéré

Nombre constant

Nombre fixé génétiquement
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Le développement chez de nombreux acariens répond a des régles bien précises
d’'ou a émergé la notion de stase proposée et défendue par Grandjean (1938a,
1957, 1951, 1970), un paradigme étendu a I'ensemble des arthropodes et bien
différent de celui de stade. Le tableau 3 compare la notion de stase a celle de
stade.

Stase et stade peuvent aussi s’appréhender dans le contexte de I'ontogenese
par mues (Tableau 4). L'appellation la moins exigeante est le stade, il suffit de
mues, plus particulierement de mues de répétition ou de mues de croissance, pour
utiliser ce terme. En revanche, les stasoides se distinguent par des caractéres
méristiques mais ne peuvent recevoir une appellation particuliére ; n’étant pas
idionymiques, les stasoides ne peuvent étre homologues. Les stasoides ne sont
pas connues chez les acariens mais sont répertoriées chez d’autres chélicérates
(Hammen, 1980). La stase demande davantage que la mue qui sépare les stades
puisqu’il s’agit d’un niveau de développement basé sur des caractéres méristiques,
des caractéres de « tout ou rien ». « Une stase est toujours un stade mais rien
n’oblige un stade a étre une stase » précise Grandjean (1970) qui rappelle « qu’il
ne faut pas dire stade au lieu de stase ». Logiquement, la stase est donc un sous-
ensemble du stade : elle est un stade idionyme (Hammen, 1981 — Tableau 4).

L’homologie des stases devient possible, la prélarve d’un oribate est, en termes
d’ontogenése, 'homologue de la prélarve de Balaustium (Erythraeidae). Enfin, il
y a les isophénons qui se rattachent a un niveau de développement mais ne se
distinguent entre eux que par des caractéres allométriques liés a la croissance.
Les nymphes d’Argasidae sont hombreuses a se succéder durant 'ontogenése
mais ne sont probablement que des isophénons appartenant au méme niveau de
développement.

Tableau 4 : Terminologie appliquée a 'ontogenése des acariens.

Critéres Appellation Critére Appellation
Cara’ctgre Stade
. allométrique
Niveau non
idionymique Caractére .
e Stasoide
meristique
Nombre
Stase sans
constant de ‘sophénon
Mue mues p
Niveau Caractére Stase
idionymique méristique Nombre variable Stase avec
de mues isophénon
additionnelles P
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Les niveaux ontogénétiques ou stases

« Chaque niveau est une stase » affirme Grandjean (1970). Au plus, les acariens
connaissent six niveaux ontogénétiques, numérotés a la figure 51 et nommés
prélarve, larve, protonymphe, deutonymphe, tritonymphe et imago. « Imago »
remplace le terme d’adulte, préoccupé, dans la terminologie de André & Van Impe
(2012) et désigne la derniére stase de I'ontogenése des acariformes. L'ceuf est
une étape importante du développement mais n’est pas une stase.

Ces six niveaux s’observent chez les acariformes (protostasie). Les premieres
stases sont le plus souvent hexapodes alors que les trois nymphes, qui forment
la phase nymphale, sont fondamentalement octopodes. L'imago, qui assure
habituellement la reproduction, a lui aussi fondamentalement huit pattes.

Stase Stase
. active actlve Elattostase OCaIyptostase
homeomorphe hétéromorphe

Fig. 51. Protélattose durant 'ontogenese des acariformes. A. Archétype ;
B. Endéostigmate (Saxidromus delamarei) ; C. Trombidiforme Tydeidae (Tydeus goetzi) ;
D. Trombidiforme Labidostommatidae. Im :imago ; TN : tritonymphe ; DN : deutonymphe ;
PN : protonymphe ; Lv : larve ; PL : prélarve.
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Le niveau prélarvaire est le plus souvent réduit a une calyptostase qui demeure
dans I'ceuf mais posséde sa propre cuticule comme en témoigne I'étude de Shatrov
(2000) (Fig. 51C). Parfois, ce niveau est représenté par une élattostase (Fig. 51B)
comme chez des endéostigmates, Saxidromus delamarei (Coineau, 1976) et
Speleorchestes poduroides (Schuster & Potsh, 1989) ou chez un trombidiforme
Anystidae, Chaussieria venustissima (Otto & Olomski, 1994). La régression
continue et touche le niveau larvaire : la larve devient a son tour une élattostase
comme chez certains Rhagidiidae et Labidostommatidae (Hammen, 1980). Ce
phénoméne de protélattose, une régression observée au début du développement
post-embryonnaire, concerne les autres arachnides, les milles-pattes et la plupart
des insectes.

Les phénomenes évolutifs observés en début de développement peuvent aussi
survenir durant toute 'ontogenése, il y a alors métélattose. Les états régressés ou
différents des autres s’observent a tous les niveaux du développement (Fig. 52) et
ceux observés chez Balaustium (Fig. 52E) constituent un cas extréme.

Fig. 52. Métélattose et hétéromorphisme durant 'ontogenése des acariformes.
A. Humerobates rostrolamellatus (oribate); B. Astigmate avec hypope ;
C. Speleognathinae ; D. Hypodectes propus (astigmate), E. Balaustium (prostigmate
Erythraeidae). Méme sémiologie qu’a la figure précédente.
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Les endostases peuvent méme étre multiples et se succéder tout au long de
I'ontogenése. Le cas est connu chez les Speleognathinae (Ereynetidae) ou les trois
nymphes sont des endostases (Fain, 1972 — Fig. 52C) et chez les Hypoderidae ou
I'hypope est encadré par quatre calyptostases (Fain & Bafort, 1967 — Fig. 52D).

Protélattose et métélattose métélattose relévent toutes deux de I’hétéromorphisme ;
une ou plusieurs stases sont différentes de celles qui précédent ou qui suivent mais
le nombre total de stases durant le développement n’est pas affecté. Comme ces
régressions sont liées a un niveau particulier de 'ontogenése, elles sont appelées
des inhibitions (Grandjean, 1938a ; Hammen, 1980).

La méristasie

Le nombre de stases, actives ou inactives, est moindre ; une ou plusieurs stases
viennent a manquer, il en résulte une troncation de I'ontogenése. L'absence de
stase est difficile a démontrer en dehors d’élevage, la stase réputée manquante
peut étre une endostase difficile a repérer et réduite a une simple calyptostase.

L'absence d'une stase s’observe chez les Psoroptidae (astigmates) chez qui
I'hypope manque : la protonymphe se transforme directement en tritonymphe. La
stase deutonymphale a donc disparu, une disparition attestée par des élevages
assortis d’'une observation minutieuse. La deutonymphe peut aussi étre rarement
présente, c’est le cas du genre Tyrophagus ou la deutonymphe n’a été répertoriée
que chez une seule espéce, T. formicetorum (Fain & Chmielewski, 1987; Fan
& Zhang, 2007). Dans les exemples précédents, le retranchement d'une stase
intervient au milieu du développement (Fig. 53B).

La méristasie peut aussi survenir en fin de développement, notamment chez les
tétranyques. Deux situations intermédiaires sont connues chez les Tuckerellidae
qui présentent habituellement une ontogenése a cinq stases actives (Beard &
Walter, 2005). La premiére situation s’observe chez le male de Tuckerella saetula
et de T. cf. pavoniformis qui émerge directement de la deutonymphe (Beard &
Ochoa, 2010 — Fig. 53D). La deuxiéme situation fournie par Ochoa (1989) qui
rapporte des tritonymphes paedogénétiques coexistant avec des femelles adultes
chez T. knorri (Fig. 53C). Chez T. urticae, il y a retranchement de la derniére stase,
l'imago, et la reproduction est assurée par la stase tritonymphale qui devient ainsi
adulte (André & Van Impe, 2012 - Fig. 53E). La méristasie pourrait aussi concerner
les Eriophyidae qui n'ont que deux stases actives et qui correspondraient aux
niveaux larvaire et protonymphal (Lindquist, 1996 : 313) ; la fonction de reproduction
serait donc l'affaire du niveau deutonymphal suite au retranchement des niveaux
tritonymphal et imaginal (Fig. 53F) ; quant a la prélarve de Eriophyes laevis, elle a
été décrite par Shevhenko (1961).

65



Le cas du retranchement de la premiére stase, le niveau prélarvaire (Fig. 53A),
reste a documenter et a observer avec des moyens électroniques ; I'absence
d’observation pertinente n’équivaut pas a I'absence d’un niveau.

A B c D E| Fi

Fig. 53. Méristasie. A. Retranchement du premier niveau (hypothétique) ;

B. Retranchement du 4¢ niveau (astigmates Psoroptidae) ; C. Niveau tritonymphal
paedomorphique (Tuckerellidae, Tuckerella knorri) ; D. Retranchement partiel
(Tuckerellidae, T. saetulae) ; E. Retranchement du 6° niveau (imago) (Tetranychidae,
Tetranychus urticae) ; F. Retranchement des 6° et 5° niveaux (interprétation
hypothétique — Eriophyidae, Eriophyes laevis). Méme sémiologie qu’a la figure 51.
P : stase paedomorphique.

Le polymorphisme de stase

Le dimorphisme sexuel qui permet de distinguer les males et les femelles affecte
bien évidemment les acariens adultes ; cette différenciation peut méme s’observer
chez des immatures, nymphes ou larve (e.g. Lindquist, 1986b).

L’'andropolymorphisme, la présence de plusieurs types de males, donne lieu a

une terminologie particuliére pour les désigner. Chez Sancassania berlesei, les
males sont soit pléomorphes, soit bimorphes (Timms et al., 1981 — Fig. 54A). Au
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total, ce sont quatre types de male différents qui sont décrits : en plus des males
homéomorphes, il y a des bimorphes (idiosoma plus grand et poils dorsaux plus
longs), hétéromorphes (pattes lll plus épaisses et modifiées) et pléos (porteurs des
deux types de modifications). L’andropolymorphisme serait lié a des facteurs de
I'environnement et a la densité (Proctor et al., 2009). Le polymorphisme des males
est répertorié chez des formes libres d’astigmates, dans les trois superfamilles
d’astigmates plumicoles (Analgoidea, Freyanoidea, Pterolichoidea : 30 genres
distribués en 9 familles, Proctor et al., 2009), chez les trombidiformes (Anystidae,
Cheyletidae) ainsi que dans plusieurs familles de mésostigmates (Gwiazdowicz,
2004 ; Dabert et al., 2011).

Le gynepolymorphisme, le polymorphisme des femelles, est connu chez les
mésostigmates chez qui Antennosieus janus produit une femelle homéomorphe
et sédentaire et un autre morphe femelle phorétique (Lindquist & Walter, 1989).
Le méme phénoméne, I'existence de deux morphes femelles, I'un sédentaire et
l'autre dit phorétomorphique, est décrit chez les Pediculaster, des trombidiformes
Siteroptidae (Camerik et al., 2006 ; Camerik, 2010b).

Chez les Eriophyidae, les femelles se présentent sous deux morphes différents qui
se succedent. Le morphe dit protogyne est homéomorphe. La femelle hivernante,
dite deutérogyne, est parfois treés dissemblable de la femelle protogyne, ce qui
a conduit a les placer dans deux genres différents (Baker & Wharton, 1952). La
cyclomorphose, le polymorphisme récurrent, cyclique et saisonnier observé chez
les Eriophyidae, est répandue chez le zooplancton (Black & Slobodkin, 1987) et
répertoriée chez plusieurs familles de collemboles, autres composantes de la
pédofaune (Christiansen et al., 2009).

Chez certains astigmates, ce polymorphisme se retrouve chez la deutonymphe
(deutopolymorphisme). Selon les conditions du milieu, une protonymphe se
transforme en un hypope migratile ou en une calyptostase (Fig. 54B), comme chez
Baloghella melis, 'hypope inerte de Wurst & Pfister (1990). Ces hypopes muent
tous deux en tritonymphe semblable a I'imago. Chez une autre espéce, Tytodectes
strigis, deux possibilités s’offrent a la protonymphe : ou bien elle se transforme en
un hypope, ou bien elle devient directement une tritonymphe (Wurst & Havelka,
1997 — Fig. 54C). Enfin, Glyciphagus privatus and G. ornatus combinent les deux
stratégies : la protonymphe se transforme directement en tritonymphe, ou bien elle
mue en hypope migratile, ou bien elle devient une calyptostase (Knille, 2003 —
Fig. 54D). Ces trois trajectoires s’observent aussi chez d’autres astigmates comme
les Chaetodactylidae (Klimov & O’Connor, 2008).

Le polymorphisme ainsi compris concerne un méme niveau de développement
et differe bien de I'hétéromorphisme ou des morphes différents se succédent.
Le polymorphisme de stase, quel que soit le niveau ou il est observé, ajoute a
la confusion systématique tout comme, en son temps, la succession de stases
hétéromorphes avait entrainé la création de nouveaux genres.
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A B C D

Fig. 54. Polymorphisme de stase chez les astigmates. A. Sancassania anomalus ;
B. Baloghella melis ; C. Tytodectes strigis ; D. Glyciphagus privatus.
Méme sémiologie qu’a la figure 51.

L’'ontogenése des anactinotriches

Le développement des acariformes est illustré dans les exemples précédents.
Chez les opilioacariformes, les mémes six niveaux de développement se
retrouvent depuis la prélarve jusqu’a l'imago (Fig. 55A). Le développement de
Phalangiacarus brosseti étudié par Coineau & Hammen (1979) peut donc aussi
bien se décrire par le diagramme C de la figure 51. Particularité : le moignon de
patte IV observé chez la stase larvaire semble contredire que le niveau 2 des
acariens soit hexapode.

La méme succession se retrouve chez les holothyres dont la larve offre a nouveau
des vestiges de patte IV (Klompen, 2010a). Autre différence, le niveau de la
prélarve n’a pas été décrit (Fig. 55B).

Chez les parasitiformes, I'ontogenése n’est plus protostasique et semble plus

variable. De nombreuses larves ne se nourrissent pas et sont des élattostases.
Les deux nymphes sont suivies de I'adulte, ces trois niveaux sont octopodes (Fig.
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55C). En termes de stade et de morphologie, la larve d’'un gamaside présente
les mémes caractéristiques qu’une larve d’acariformes : dans les deux groupes,
il 'y a pas de mue observée avant que la larve soit sortie de I'ceuf et elles ont
trois paires de pattes. En termes de stase, la larve d’'un gamaside n’est peut-étre
pas I'homologue d’'une larve d’acariformes. L’analogie basée sur la ressemblance
'emporte sur ’lhomologie.

A BI Cc D E

Fig. 55. Ontogenése des Anactinotrichida. A. Opilioacarida ; B. Holothyrida ; C.
Mesostigmata ; D. Ixodidae ; E. Argasidae. Méme sémiologie qu’a la figure 51.

Le développement d’Ixodes ricinus commence par une ou deux mues
intrachorioniques (Aeschlimann & Hess, 1984 — Fig. 55D). Le développement
des argases comprend de nombreuses mues de la nymphe, probablement des
mues de répétition (Fig. 55E). Il y aurait donc des isophénons chez les acariens.

Le voltinisme
Le développement peut étre lent et semivoltin, la vie est une question d’années,

au moins 5 ans chez l'oribate Alaskozetes antarcticus qui vit en Antarctique et fait,
habituellement, une mue chaque année (Convey, 1994). En zone tempérée, le
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développement d’un autre oribate édaphique, Nothrus palustris, prend environ un
an (Lebrun, 1969 ; Lebrun et al., 1991). A 'opposé, d’autres acariens ont plusieurs
générations par an, Tetranychus urticae devient adulte en 3 semaines et les
Phytoseiidae complétent leur cycle en 8 a 10 jours a une température de 22-24°C.

La diversité des stratégies de développement
Quatre stratégies de développement sont pratiquées par les acariens.

- La solution la plus simple consiste a modifier le tempo et le rythme du
développement (hétérochronie) et a le synchroniser, par exemple avec
la saison ou I'hote ; le raccourcissement dans le temps du cycle de vie est
une solution trés explorée dans la littérature (Danks, 2000, 2006).

- Une deuxiéme approche consiste a modifier la forme prise en début
(protélattose) ou durant l'ontogenése (métélattose), la régression
extréme étant la calyptostase.

- La troisieme option consiste a adopter plusieurs morphes pour un méme
niveau de développement ; ce polymorphisme concerne la reproduction
(dimorphisme sexuel, andropolymorphisme, gynepolymorphisme) ou la
dispersion (hypope ou calyptostase ; imago phorétomorphique ou non).

- Une quatriéme stratégie consiste a sauter un niveau de développement ;
le retranchement d’une stase, la méristasie peut survenir a différents
niveaux.

Ces différentes stratégies peuvent se combiner. Le polymorphisme de la
deutonymphe de Glyciphagus privatus (élattostase ou calyptostase) s’allie a une
possible méristasie et au retranchement du niveau deutonymphal (Fig. 54D).

La diversité des stratégies de reproduction

Une raison importante du succés des acariens tient a la diversité de leurs stratégies
de reproduction (Coons & Rothschild, 2008). Certains d’entre eux présentent de
véritables parades nuptiales, de relativement simple (Proctor, 1992) a compliquées
(Coineau, 1976 ; Coineau & Kovoor, 1982 ; Proctor & Smith, 1994 ; Coineau et
al., 2006).

En plus de la reproduction par voie sexuée et de la diplodiploidie habituellement
observée, la parthénogenése sous toutes ses formes est une stratégie tres
répandue, dix fois plus chez les acariens oribates que dans tout autre taxon de
métazoaires (Norton et al., 1993).

La deutérotoquie (ou amphitoquie) semble rare sinon absente chez les acariens

(Walter, 2009a). Dans le cas de I'arrhénotoquie, I'haplodiploidie est de régle : les
femelles diploides proviennent des deux parents alors que les males haploides
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proviennent d’ceufs non fécondés, donc par parthénogenése. C’est une stratégie
utilisée par les astigmates, en particulier par les Histiostomatidae, par les
prostigmates et par les mésostigmates.

Le mode de reproduction le plus étrange est sans doute la pseudo-arrhénotoquie
des mésostigmates Phytoseiidae (aussi appelée parahaploidie) ou les males sont
aussi haploides mais proviennent d’ceufs fécondés (Sabelis & Nagelkerke, 1988).

Dans une autre forme de parthénogenése, la thélytoquie, il N’y a que des femelles,
les males sont rares sinon absents. C’est une stratégie communément observée
chez les prostigmates et les endéostigmates, elle est fréquente chez certains
mésostigmates : Btoszik et al. (2004) observent 27 % des espéces d’'uropodes qui
pratiquent la thélytoquie. Cette forme de parthénogénése est aussi fréequemment
observée chez les oribates Desmonomata (Palmer & Norton, 1991), elle méne a
une spéciation cryptique et a la reconnaissance d’especes distinctes et parfois
confondues (André, 1980 ; Laumann et al., 2007).

Les notations ontogénétiques

Les phanéres, comme tout autre organe, n‘apparaissent pas au hasard. Deux
stratégies extrémes sont possibles. Ou bien le phanére apparait, dans un taxon
déterminé, a une stase bien précise et, s'il n’apparait pas a cette stase, il demeure
absent des stases ultérieures. Le phanére est dit eustasique et on parle d’eustasie
pour qualifier cet état. Ou bien le phanére apparait, dans un taxon déterminé, a
une stase variable selon les espéces qui constituent le taxon. Le phaneére est alors
dit amphistasique et on parle d’amphistasie.

Tableau 5 : Eustasie et nombre de phanéres du palpe chez les différentes stases de
mésostigmates (Krantz, 1978).

Stase Trochanter Fémur Geénual Tibia Tarse
Larve 0 4 5 12 11
1 nymphe 1 4 5 12 15
2¢ nymphe, « adulte » 2 5 6 14 15

La stase d’apparition peut étre précisée dans la notation ontogénétique. Chez les
mésostigmates, les phanéres portés par le palpe sont eustasiques et le nombre de
phanéres permet de distinguer les stases (Tableau 5).

L’ontogenése et la phylogenése
A la fameuse loi biogénétique de Haeckel, 'ontogenése récapitule la phylogenése,

s’oppose I'affirmation de Grandjean (1951, 1970) selon laquelle chaque stase,
chaque niveau de développement, a sa propre phylogenése. Les modalités
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pratiques et les perspectives de cette approche sont résumées par Bouligand
(1989).

La présence/absence d'un caractére idionymique observée selon le temps
ontogénétique (t, variable ordinale placée en ordonnée dans les diagrammes onto-
phylogénétiques) peut aller dans le méme sens quand ce caractere est observé
selon le temps phylogénétique, T. Il y a harmonie descendante et accord entre
I'ontogenése et la phylogenése (Grandjean, 1951).

Silavariation de ce caractére va dans un sens différent — le caractére plésiomorphe
selon le temps T suit le caractére apomorphe dans le temps t —, I’harmonie est dite
ascendante. Il a inversion entre 'ontogenése et la phylogenése. La régression en
harmonie ascendante de Grandjean, (1951) correspond a la paedomorphose que
Chant (1993) observe lorsqu'il étudie la chaetotaxie des Phytoseiidae. Les poils
dorsaux des s sont ceux qui sont présents dés la larve et les poils amphistasiques
qui apparaissent plus tard dans I'ontogenése tendent a étre absents chez les
adultes. L’harmonie est aussi ascendante lorsque la trichobothrie du prodorsum
du genre Camisia (Oribatida) est décrite : c’est d’abord un poil minuscule chez la
larve de C. lapponicus et un bien développé dans les stases subséquentes ; la
forme en petit poil demeure durant toute I'ontogenése de C. exuvialis alors qu’un
sensillus clavé semble étre un caractere plésiomorphe chez les oribates (Fig. 56).

Les premiers niveaux de I'ontogenése (prélarvaire ou larvaire) évoluent plus vite
que les niveaux imaginaux lors de I’harmonie ascendante du caractére considéré.
C’est le contraire en cas d’harmonie descendante du caractére, ce sont les imagos
qui évoluent plus vite que les premiéres stases.
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Forme du poil s

© clavé (comme en C)
@ baculiforme (B)
o minuscule (A)

Fig. 56. Harmonie ascendante de la trichobothrie du genre Camisia (Oribatida).

A. Prodorsum de la protonymphe de C. segnis segnoides ; B-B’. [dem de la
deutonymphe ; C-C’. Idem de la tritonymphe ; D. Diagramme onto-phylogénétique.
(mémes abréviations des stases qu’a la figure 51 ; autres abréviations : désignation en
cours ; 1 : hypothétique ; 2 : C. lapponicus ; 3 : C. horrida & C. segnis segnis ; 4 :

C. segnis segnoides ; 5 : C. carrolli ; 6 : C. invenusta, spinifer ou exuvialis ; 7 :
hypothétique — d’aprés André et al., 1984).
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Chapitre 6 : Les milieux

D’entrée de jeu, les acariens sont réputés pour leur diversité et fameux pour le
nombre d’habitats qu’ils occupent (Latreille, 1817 ; Lamarck, 1818, 1838).

La diversité des habitats

lIs soutiennentla comparaison avec les insectes et les crustacés. Peu d’insectes ont
colonisé les océans, seules quelques espéces d’Halobates (Hemiptera, Gerridae)
sont pélagiques et patinent au large, souvent a des centaines de kilométres des
cbtes. L'océan, c’est le domaine des crustacés qui, de leur cbété, ont plus rarement
conquis les milieux terrestres. Qui n’a pas eu I'occasion de rencontrer des cloportes
pullulant sous un caillou encastré dans un sol humide ? En revanche, les acariens
sont abondants aussi bien en mer (citons les Halacaridae) que sur terre ou ils
atteindraient, avec les autres microarthropodes du sol et en forét tempérée, des
densités de 2.7 a 8.9 millions d’individus/m? (André et al., 2002). lls habitent depuis
I'équateur jusqu’a I’Antarctique ou vivent de nombreuses espéces (SCAR, 2003).
Dans le grand nord, c’est pareil : une vingtaine de mésostigmates (Gwiazdowicz
& Coulson, 2011) pour 116 espéces d’acariens répertoriées dans l'archipel de
Svalbard (Coulson, 2000).

En profondeur, Bathyhalacarus quadricornis (Halacaridae) détient un record en
étant capturé a 7 000 m sous le niveau de la mer (Bartsch, 1994). A I'opposé, les
acariens se trouvent dans le sol jusqu’a plus de 5 000 métres d’altitude (Jing et al.,
2005) et culminent a plus de 6 000 métres (Béron, 2008). Présents de I'équateur
aux pbles, des sommets les plus hauts aux fosses les plus profondes (Fig. 56), les
acariens n’en connaissent pas moins une spécialisation de leur habitat.

Le sol

Le milieu d’origine des acariens est constitué par le sol et la végétation en
décomposition (Fig. 58) ; de nombreux ouvrages traitent de la pédofaune, y compris
les acariens (Wallwork, 1976 ; Lavelle & Spain, 1991 ; Coleman & Crossley, 1996 ;
Gobat et al., 2010). C’est a partir de la que ceux-ci ont colonisé moult habitats.
Plusieurs hypothéses s’affrontent. Les surfaces corporelles utilisées par les
organismes pour le prélevement d’'oxygéne dans le milieu extérieur sont aussi
des sites de perte d’eau. Par conséquent, Ghilarov (1949) ne croit pas qu’un tel
organisme puisse passer directement du milieu aquatique au milieu aérien et
propose que le sol, en tant que milieu poreux, soit un intermédiaire entre ces deux
modes de vie. Ghilarov (1959), pour étayer son hypothése, fait remarquer que
les animaux du sol possédent nombre d’adaptations préparant a la vie aérienne :
apparition de trachées simples, ébauche de résistance au froid, mode de
fécondation « externe-interne » (dépb6t par le male de spermatophores, mécanisme
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intermédiaire entre la fécondation externe des aquatiques et la fécondation interne
des épigés). Vannier (1973) a repris les arguments de Ghilarov et généralise le
concept a d’autres habitats poreux (bois décomposé, cavités des troncs d’arbres,
termitieres...) qu'il réunit avec le sol sous I'appellation de « porosphére ».

Striganova (1996) propose une autre hypothése : si les animaux de trés petite
taille (protozoaires, nématodes) ont effectivement gagné le sol directement depuis
le milieu aquatique, les animaux plus grands, dont les arthropodes, seraient
passés directement du milieu aquatique a la surface du sol, maintenu humide par
un tapis d’algues et de débris végétaux. En effet, la vie sur la terre ferme nécessite
une dépense élevée en oxygéne pour vaincre la gravitation. Dans les sols, la
concentration en oxygéne n’est pas suffisamment élevée, et leur colonisation
nécessite des adaptations supplémentaires, comme la respiration trachéenne et la
création d’un systéme d’aération des horizons minéraux par des galeries d’origine
biotiques (conduits radiculaires, galeries de vers de terre...)

Quelles que soient les hypothéses détaillant leur origine, les acariens du sol ont
des prédilections. Certains oribates sont litiéricoles, d’autres humicoles et, en
zone tempérée, la richesse spécifique passe de 19 a 64 oribates adultes selon la
végétation : prairie, plantation de peupliers, chénaie (Lebrun, 1971). En Afrique,
certaines espéces se rencontrent davantage en savane, d’autres préferent la forét
primaire (Noti et al., 1997), d’autres encore habitent le désert (André et al., 1997).
Le type de sol, plus précisément le type d’humus (mull, moder, mor), et le climat
gouvernent les communautés d’acariens en zone tempérée (Wauthy & Lebrun,
1980). A plus petite échelle, la porosité et le pH sont des facteurs clés dans la
recherche de microhabitats propices aux acariens endogés (Ducarme et al., 2004a).
En région tempérée, les densités d’acariens du sol excédent les 400 000 individus/
m? sous des hemlocks étudiés au Michigan (USA - Wallwork, 1959) et atteignent
600 000 a 900 000 individus/m? au bois de Lauzelle (Belgique — Ducarme et al.,
2004a). Dans les foréts africaines, en régions tropicale et équatoriale, les densités
d’acariens édaphiques semblent plus faibles et ne dépassent pas les 100 000
individus/m? (N'Dri & André, 2011). Dans les coussins de mousses en Antarctique,
ce sont des densités de I'ordre de 55 000 acariens/m? qui sont rapportées par
Tilbrook (1967). Les plus faibles densités sont enregistrées en conditions
désertiques, en moyenne de 89 a 18 345 acariens/m? (Santos & Whitford, 1983).

Méme si les densités en surface sont le plus souvent importantes, les acariens
édaphiques vivent profondément, jusqu’a 3 m (Price & Benham, 1977). Les
records de profondeur ont été publiés par Fain (1982) lors des travaux du métro a
Vienne (10-14 m) et par Silva et al. (1989) qui ont étudié la faune de la rhizosphére
dans le désert de Chihuahua (13 m).
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Les annexes du sol, habitats permanents

Les animaux vivant dans les cavernes dérivent d'espéces épigées, avec
éventuellement un passage intermédiaire par le milieu endogé, préadaptées a
cet environnement par le biais d’exaptations, c’est-a-dire d’adaptations apparues
a l'origine pour une fonction donnée mais utilisées par la suite pour remplir une
autre fonction (Holsinger, 2000). Les densités estimées y sont moindres que dans
les sols superficiels adjacents, 9 a 43 acariens/dm?® en caverne contre 77 a 225
acariens/dm? en surface, et les espéces sont bien différentes dans les deux milieux
(Ducarme et al., 2004b). Les milieux interstitiels abritent Gordialycus tuzetae (Figs
57B, 104), un endéostigmate trés allongé qui nage dans le sable.

Du sol, les acariens se répandent dans d’autres habitats. Ce sont les saxicoles
et les arboricoles (Travé, 1963 ; Arroyo et al., 2010). lls colonisent les troncs et
les lichens corticicoles (André, 1984, 1985, 1986). Les oribates ont quitté le sol
pour monter sur les arbres a de nombreuses reprises (Maraun et al., 2009). Travé
(1963) a montré que les espéces saxicoles ou arboricoles sont bien différentes
de celles du sol : seuls 7 % des espéces se retrouvent dans les deux. Conclusion
corroborée et précisée par Lindo & Winchester (2007). Les sols suspendus, eux-
aussi, abritent une faune particuliére (Delamare-Debouteville, 1951 ; Beaulieu et
al., 2010).

Les lithoclases et autres abris rocheux sont I'habitat des Caeculidae (Coineau,
1974b — Fig. 58C) et des Saxidromidae (Coineau, 1974d ; Coineau & Kovoor,
1982).

Le feuillage, habitat saisonnier ou pérenne

Les feuilles fournissent un habitat pérenne (essence sempervirente) ou saisonnier
(forét caducifoliée). Les plantes herbeuses sont aussi attractives que les arbres et
les especes messicoles, associées aux cultures annuelles, font leur apparition. Le
phylloplan des feuilles abritent de nombreuses espéces (Walter & Behan-Pelletier,
1999). Certaines feuilles sont tomenteuses, d’autres sont garnies de domaties
— dites acarodomaties — ou des acariens se réfugient (Fig. 11A), d’autres enfin
développent des galles en réponse aux piqures d’Eriophyidae. Ces acarodomaties
influencent les communautés d’acariens qu’elles abritent (Norton et al., 2001).

Les acariens vivant sur les plantes cultivées font 'objet de livres depuis le classique
de Jeppson et al. (1975) jusqu'a des ouvrages plus récents (Hoy, 2011) et
consacrés a des cultures spécifiques (Vacante, 2010) ou a des taxons particuliers
(Helle & Sabelis, 1985 ; Lindquist et al., 1996). De nombreuses brochures ou des
articles plus spécialisés sont destinés aux praticiens (e.g. Kreiter & Bourdonnaye,
1993 ; Minor, 2006).

76



