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Biologie animale / Animal biology 

Mesures directes et mod6lisation de la croissance 
rapide d’un crinoi’de p6donculk bathyal 
au large des Bahamas 

Direct meawement md inferred model of mpidgrowth in tz hthydstulked 
crinoidfiom B&wn~s I&nds 
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’ Department of Geological Sciences, Museum of Paleontology, University of Michigan, 1109 Ceddes Road, Ann Arbor, MI 
48109-l 079, ttats-Unis 

d Laboratoire de biologic des invertr?br& marins et malacologie, Mu&urn national d’histoire naturelle, URA 699 du CNRS, 
75005 Paris, France 

(Resu le 19 mars 1998, accept6 apt& @vision Ie 20 juillet 1998) 

Abstract - Several specimens of the isocrinid crinoid Neocrinus decoru were collected from a 
depth of 420 m off Bahamas Islands with the research submersible Johnson Sea Link. To study 
growth rates, these specimens were tagged, deployed and then recovered 250 days later. The 
average growth rate of stalk length is 10.8 cm.year-’ with a maximum value at 14.3 cm.year-‘. 
These results allow us to propose a model of growth and regeneration for stalked crinoids in which 
the energy allocation is modulated through time to the arms and the stalk. Following arm 
autotomy, in order to re-establish optimum filtration capacity, the animal allocates most of its 
growth to the crown. (0 AcadCmie des sciences / Elsevier, Paris.) 

growth i ecology I hathyal I stalked crinoids I echinodermata 

Rtksumt5 - A I’aide du sow-marin de recherche Johnson Sea Link, des spbcimens de la 
pentacrine Neocrinus decorus vivant au large des Bahamas par 420 m de profondeur 
ont &e marquks, replac& puis r&up&& 250 j plus tard. La vitesse moyenne de crois- 
sance en longueur du p&doncule est de 10,8 cm/an avec une valeur maximum de 
14,3 cm/an. Les r&ultats amPnent ZI proposer un modele de croissance et de r&&k- 
ration avec modulation de I’gnergie allouee a la croissance des bras et du pkdoncule. 
Une priorit est donnee 2 la restauration des capacites optimales de filtration en cas 
d’autotomies au sein de la couronne brachiale. (0 Acadkmie des sciences / Elsevier, 
Paris.) 

croissance / kcologie / bathyal / crindides pCdoncuks / Cchinodermes 

Abridged version (see p. 774) 

Note pAsent& par Lucien Laubier 

*Correspondance et tires 2 part 
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1. Introduction 

Les difficult& d’acces au domaine bathyal et abyssal 
font que les informations directes sur la vitesse de 
croissance du benthos sont rares. En dehors du cas des 
communautes chimiosynthetiques des sources hydrother- 
males de la dorsale du Pacifique oriental 11-31, une seule 
observation directe in situ a Pte effect&e en milieu abys- 
sal classique dans I’Atlantique Nord-Est 141. Ces quelques 
don&es indiquent que le potentiel de croissance du ben- 
thos abyssal peut @tre beaucoup plus important qu’il 
n’etait classiquement admis jusqu’a la fin des annees 
1970 151. 

Localement, des suspensivores efficaces comme les cri- 
no’ides pedoncules sont un maillon majeur dans la chaine 
alimentaire photosynthetique de I’ocean profond. Leur 
vitesse de croissance est susceptible d’etre un bon indi- 
cateur des potentialites energetiques issues du flux sesto- 
nique. Les indications fournies par I’accumulation de 
sables crino’idiques [6], par les stries annuelles de crois- 
sance de I’espece norvegienne Bathycrinus carpenter; [71 
et par les variations du 6’“O le long du pedoncule de 
I’espece japonaise Metacrinus rotundus [8], suggerent 
que les vitesses de croissance de ces animaux sont sucep- 
tibles d’etre rapides. Nous presentons ici les resultats de la 
premiere experience in situ visant a quantifier et mode- 
liser la croissance d’un crino’ide pedoncule en domaine 
bathyal. 

2. Rkalisation de I’expkrience 
et rhltats 

L’experience dont les resultats preliminaires ont &te 
signal& par I’un de nous 191, a ete menee par 420 m de 
profondeur au large des Bahamas, au nord-est du detroit 
de Floride, sur le site de (( Ridge Crest )) (26” 37’ N - 78” 
59’ W) qui abrite une des plus belles prairies de Penta- 
crines connues dans I’ocean actuel [lOj. A I’aide du 
sous-marin Johnson Sea Link (H.B.I.O.), huit specimens 
de I’espece Neocrinus decorus ont ete preleves par aspi- 
ration le 10 aoGt 1993 et remontes en surface a bord du 
RN Edwin Link. Places en chambre froide pour eviter un 
stress thermique, ils ont ete marques avec des bagues de 
differentes couleurs dans la partie proximale du pedon- 
cule (figure 1). Un code de couleurs a permis d’identifier 
chaque individu et de delimiter la zone du pedoncule 
dont la croissance sera mesuree. Lors de la plongee sui- 
vante, les individus marques ont ete replaces sur le site au 
sein de la population. Le 17 avril 1994, soit 250 j plus 
tard, sept specimens (numerates de A a G) sur les huit 
bag&s ont ete retrouves et preleves definitivement. 

La croissance du pedoncule se fait a son extremite 
proximale par adjonction de nouvelles pieces (columna- 
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CROISSANCE 

d’un bras 

stal 

Figure 1. Morphologie g&&ale de Neocrinus decorus et paramGtres 

mew&s. 

DC = diamhtre de la base de la couronne, Dp = diametre proximal 

du pc!doncule, e = Cpaisseur des columnales, d = diamPtre des co- 

lumnales. 

les), par augmentation de leur epaisseur (e) et de leur dia- 
metre (d) jusqu’a une valeur proche de celle du diametre 
~du cercle de basales (DC), et par le developpement des 
fcirres au niveau des pieces nodales (figure 1). Une bague 
a done ete placee dans la zone ou les columnales ont ter- 
mine leur croissance en epaisseur et air le nornbre d’inter- 
nodales entre deux nodales est acquis. La distance entre 
la base de la coupe dorsale et la premiere nodale sit&e 
sous cette bague a ete mesuree lors de la pose des bagues 
(longueur initiale : Li), puis Zr la fin de I’experience (lon- 
gueur finale : Lf) pour en deduire la croissance en lon- 
gueur du pedoncule (Lf-Li). 

Apres cette experience, les specimens ant fait I’objet 
d’une etude biometrique detaillee. La croissance a pu 
ainsi etre exprimee en volume, valeur consicleree comme 
proportionnelle a la quantite d’energie captee et qui per- 
met de raisonner en terme d’allocation d’energie. La 
quantite de nourriture captee par le crinoi’de depend prin- 
cipalement de la longueur (Lb) et du nombre (Nb) des bras 
qui constituent le panache de filtration ouvert en travers 
du courant. Nous nous refererons a un indice de filtration 
simplifie (= Lb x Nb). Le cercle de plaques a la base de la 
coupe dorsale est permanent et n’est pas soumis aux rege- 

C. R. Acad. Sci. Paris, Sciences de la vie / Life Sciences 
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nerations qui affectent frequemment la couronne. Son rus, la longueur des bras reg@n&& est de 3,l cm, soit une 

diamGtre (DC) sert done de rkference par rapport a celui vitesse de 4,5 cm/an. L’ordre de grandeur est le m@me 

de I’extrkmite proximale du pedoncule (Dp) qui varie en compte tenu de la morphologie plus gracile de 

fonction des pous&es de croissance du pGdoncule et des N. decorus. Lors de I’expkience d’Amemiya et Oji Ill], 

phases de r@Sration des bras. La croissance en lon- la &gGn&ation des bras se fait aux depens de la partie 

gueur du pedoncule s’avkre prioritaire par rapport B celle proximale du pildoncule avec une trk forte augmentation 

de Dp en cas de limitation de I’energie disponible. Le rap- du rapport Dc/Dp. Cet effet n’a pas Gtk observb sur notre 

port entre ces deux diametres (Dc/Dp) nous sera utile specimen C. NGanmoins, la croissance de son pkdoncule 

pour identifier un &entuel retard de croissance du est restPe trPs limit&e, I’essentiel des rkserves knergktiques 

pkdoncule, affectant Dp. @tant allo& 2 la r~g&Pration des bras. 

Le tableau I fournit les principaux rksultats de I’expk- 

rience de croissance. La vitesse de croissance en longueur 

du pedoncule des specimens A a F est comprise entre 9,3 

et 14,3 cm/an (moyenne : 10,8 cm/an), ce qui correspond 

B une croissance en volume de 0,77 B 1,07 cm3/an. Bien 

que le spkcimen le plus jeune (E) prkente la plus forte 

croissance en longueur, sa croissance en volume reste 

dans la moyenne. L’kcart de taille entre les specimens ktu- 

digs n’est pas suffisant pour dkceler une &entuelle cor- 

relation entre la vitesse de croissance et I’dge. La 

meilleure correlation est celle qui lie la croissance en 

volume du pkdoncule et I’indice de filtration de la cou- 

ronne (r = 0,85). Le specimen G a probablement subi un 

stress lors des manipulations. En effet, il a autotomik sa 

couronne de bras au niveau des secondes divisions bra- 

chiales suite 2 sa reimplantation in situ. En 2!jO j, la r@P- 

&ration de ses bras a atteint une longueur de 3,l cm, soit 

une vitesse de croissance de 4,5 cm/an, tandis que la lon- 

gueur du pedoncule ne s’est accrue que de 0,8 cm. 

Les rapports entre la vitesse de croissance en volume du 

pkdoncule, I’indice de filtration et Dc/Dp suggitrent que 

I’hnergie est allou@e d’abord a la croissance (voire la kg& 

&ration) des bras et que, selon la quantite d’energie fil- 

t&e, la croissance du pedoncule est assuke plus ou 

moins lrapidement (figure 2). Quand I’indice de filtration 

est faible comme ;-1 la suite d’une autotomie (stade 11, la 

priorit est don&e 2 son augmentation, done au d&e- 

loppement de la couronne, tandis que celui du p&doncule 

stagne tDc/Dp plus 6levG). Au fur et 2 mesure de [‘am& 

lioration de I’indice de filtration, une quantite d’tj-nergie 

de plus en plus grande est allouPe 2 la croissance du 

pedoncule (stade 2) ce qui implique une baisse de Dc/Dp 

icas des spkimens C et E par rapport 2 F). Enfin, pour les 

indices de filtration les plus elev& (specimens A, B et D), 

le retard de croissance du pedoncule est r&orb@ rt un 

equilibre s’Ctablit entre la croissance de la couronne et 

celle du p&doncule, entrainant une stabilisation de DtiDp 

B des valeurs proches de 1 (stade 3). 

Tableau I. Vitesse de croissance du p@doncule en longueur et en 

volume, mew&e durant I’expkience et extrapoke sur un an. 

lndividus ABCD.FG f: 

Longueur initiale CL,) (cm) 8 5,2 5,5 6.5 4,3 3,8 3,4 

Longueur finale CL,) 14,4 12,l 12 14 14,l 11 4,2 

Li -L, (250 jl 6,4 6,9 6,5 7,5 9,8 7,121 0,8 

L,-L, (365 j) 9,3 IO,1 9,5 11 14,3 10,5 1,2 

Volume produit (250 j) (cm3) 0,62 0,61 0,73 0,64 O,72 0,53 0,06 

Volume produit (365 j) 0,91 0,89 1,07 0,93 1,05 0,77 0.09 

Les spkimens A, B et D sont caractkrisk par un rapport 

Dc/Dp faible, contrairement aux specimens C. E et F qui 

accusent un retard de la croissance du p&doncule par rap- 

port 2 celle de la couronne (Dc/Dp > 1,3). Le spkimen G 

dont la couronne debute sa r@Pnt%ation presente un rap- 

port Dc/Dp intermkdiaire. 

3. Interprbtation et discussion 

Amemiya et Oji Ill] ont observe la &g&Gration de la 

couronne de bras d’un individu de Metacrinus rotundus 

place en aquarium et qui s’&ait autotomise 2 la jonction 

basales/radiales. La vitesse de &g&Gration des bras extra- 

polee 2 partir des deux premiers centimPtres observk fut 

de 6,2 cm/an. Pour notre specimen G de Neocrinus deco- 

Un tel modille explique les adaptations morphologi- 

ques des pentacrines observees en fonction de leur posi- 

tion au sein des courants [lo]. Chez N. decorus, la 

division des bras est rare au-de18 de la troisikme s&ie bra- 

chiale et les pinnules restent relativement courtes, ce qui 

1.2, : 
Slade 1 I Stade 2 , Stade3 

Indice de filtration (Lb Y Nb) 

Figure 2. ModPle de croissance d’un crinoi’de p@donculG tenant 

compte des variations d’energie alloube au pedoncule et 2 la cou- 

ronne. 

Stade 1 : priorite B la croissance de la couronne ; stade 2 : rattrapage 

de la croiswnce du pedoncule ; stade 3 : kquilibre entre la crois- 

sance du pedoncule et celle de la couronne. 

C. R. Acad. Sci. Paris, Sciences de lo vie / Life Sciences 
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limite I’indice de filtration. Pour augmenter la quantite 
d’knergie captee, l’animal &l&we le plus possible sa cou- 
ronne jusqu’h 60 cm au-dessus du fond pour atteindre des 
vitesses de courant maximales. En revanche, Endoxocri- 
nus parrae qui cohabite avec N. decorus, poss&de un 
grand nombre de bras avec des pinnules bien d&elop- 
pkes. II peut aiskment se nourrir prPs du fond ou dans des 
microbiotopes oh la vitesse du courant est plus faible 
(jamais plus de 30 cm au-dessus du fond). Ainsi, I’btage- 
ment des couronnes au-dessus du fond dkcrit dans les 
communauttis de crino’ides pedonculk actuelles et fos- 
siles 112, 131 se realise @ice ZI des stratGgies de crois- 
sance varikes. 

Chez les pentacrines dont le nombre de bras peut 
dbpasser 80 (genres Metacrinus, Saracrinus et Cenocri- 
nus), et notamment les espPces qui vivent a moindre pro- 
fondeur ob la nourriture est plus abondante (M. rotundus, 
S. superbus et C. asterius, par exemple), on peut s’atten- 
dre 2 un potentiel de croissance particulikrement &lev& 
Les rkultats obtenus chez M. rotundus par Oji [8] ;? I’aide 
de mkhodes indirectes vont dans ce sens. L’utilisation des 
cohortes de taille, en posant I’hypothGse d’un recrutement 
annuel, ajoutke 3 celle des variations du 6”O le long du 
pedoncule, suppokes refkter les variations saisonnikes 
de tempkature, am$nent cet auteur 2 estimer la crois- 

sance du pedoncule B 30-60 cm/an pour un milieu de vie 
sit& de 100 i 150m de profondeur au large du Japon. Si 
une telle croissance se trouvait confirmee par des expe- 
riences in situ, elle s’avGrerait 3 2 5 fois supkieure 2 celle 
de N. decorus par 420 m de profondeur. 

4. Conclusion 

Ces premiers rkultats directs sur la croissance des cri- 
noi’des pedoncuk dans leur milieu de vie en domaine 
bathyal attestent d’un potentiel de croissance particulih- 
rement elevk de ces animaux. La modelisation de la crois- 
sance de N. decorus (incluant les r++n&ations) que nous 
proposons fait apparaitre une modulation des allocations 
d’gnergie en direction de la couronne de bras et/au du 
pkdoncule ainsi qu’une prioritk 2 la restauration des 
capacitk de filtration en cas d’autotomie des bras. De 
nouvelles expkriences in situ sont en tours sur N. decorus 
et sur d’autres espilces de pentacrines vivant h diffkentes 
profondeurs au large des Bahamas. Elles permettront de 
tester notre modPIe, notamment pour la croissance des 
bras et de prkiser les stratkgies de croissance dkvelop- 
pGes par diff&ents taxons dans des conditions tkologi- 
ques variees. 

Abridged version 

Our knowledge of physiology and ecology of deep sea 
organisms is very limited. For example, data on growth rates 
of deep benthic animals are few, and the majority is restricted 
to unusual habitats such as the thermal vent of the east Pacific 
Rise. In more typical deep-sea environments, only a single in 
situ growth measurement has been obtained so far, for a bar- 
nacle from the northeast Atlantic. These few direct measure- 
ments suggest that the growth rates in the deep benthos are 
higher than had been assumed based on indirect evidence 
and the topic is thus worth pursuing. This is especially true of 
suspension feeders because they play a key role in bathyal 
hard and coarse-sediment bottom food webs, and provide us 
with insights regarding energy fluxes to the bottom (as ses- 
ton). The growth rates of these deep water suspension feeders 
can be quite high as indicated by 1) studies of fossil bioclastic 
sediments accumulated as crinoid limestones, 2) presumed 
yearly growth rings of the Norwegian Sea crinoid, Butby- 
crt’nlac carpenteri, and 3) oxygen isotopic evidence obtained 
from the stalk of Metucrinus rotundm from the Sea of Japan. 

Here we present data on direct measurements of growth 
rates on in situ specimens of the stalked crinoid Nfocrinw 
decorus from a depth of420 m near Grand Bahama Island 
(26”37’N-78”59’W), h h p e w ic re 1: sent the first in situ data 
for upper bathyal benthic communities. The growth data 
were first reported in abstract form by Messing. Using the 
submersible Johnson Sea Link (HBOI), eight specimens of 
N. decorus were collected with a ‘slurp gun’ in August 1993 
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(suction device attached to the submersible’s hydraulic 
manipulator). They were brought on board the R/V Edwin 
Link, measured, tagged and redeployed at their original tocal- 
ity on a subsequent dive several hours after collection. Seven 
(A-G) of the original eight specimens were recovered in April 
1934, i.e. 250 days after deployment. 

The stalks of isocrinid crinoids grow by addition and 
development of new plates directly beneath the cup in the 
proxistele; thus the difference in the distance between a 
marked datum on the stalk at the distal end of the proxistele 
and the base of the cup at rhe beginning and the end of the 
experiment provides a direct measure of stalk growth during 
that time interval. Our results indicate that for six of the 
seven (A-F) retrieved individuals the stalks grew in length at 
a rate from 9.3 to 14.3 cm-year-‘. When converted to vol- 
ume, these rates correspond to 0.77 to 1.07 cc.year -‘. The 
7th retrieved individual (G) must have autotomized its arms 
sometime during the 250 days, i.e. between redeployment 
and the end of the experiment, because when finally retrieved 
all of its clearly regenerated arms had regrown to 3.1 cm, cor- 
responding to a rate of 4.5 cm.yeat’. In this individual (G), 
the stalk growth was 1.2 cm.year-‘, almost an order of 
magnitude lower than in the others. How can we explain the 
discrepancy in rates between this and the other individuals? It 
is most probable that arm autotomy reduced the ability of 
individual G to obtain nutrients and grow. Furthermore, it is 
likely that following arm autotomy, a suspension feeding cri- 
noid allocates much of its growth energy to arm regeneration 
rather than to increasing stalk length. In fact, Amemiya and 

C. R. Acod. Sci. Paris, Sciences de ICI vie j Life Sciences 
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Oji noted that the proximal stalk of Metacrinm rotundus held 
in a flow tank, decreased in diameter following arm autot- 
omy, possibly reallocating nutrients from stalk to crown 
growth. Our expectation is that growth rates may be directly 
related to the ability of the animal to capture nutrients, which 
to first approximation is related to the size of the filtration 
apparatus (filtration index). When the stalk volumetric 
growth rate is plotted as a function of filtration index for the 
seven individuals, specimen G is a distinct outlier; all other 
specimens appear to have approximately similar growth rates. 

The above observations lead us to propose a model for cri- 
noid growth. During an ‘equilibrium’ phase, subequal 
amounts of energy are allocated to stalk and crown growth, 
such that the ratio of the proximal cup diameter (DC), which 
is an indicator of crown growth, to proximal stalk diameter 
(Dp), which is an indicator of stalk growth, remains con- 
stant; the ratio is typically close to 1, although the actual 
value is species-specific. Following autotomy of the arms, 
however, the animal allocates most of its resources to 
crown/arm growth, such that crown growth is faster than 
stalk growth. This difference in growth rates leads to an 
increase of Dc/Dp relative to its equilibrium value. Dc/Dp 
continues to rise until the animal has increased its filtration 
index sufficiently to once again allocate substantial resources 
to stalk growth. This I-e-establishes ‘equilibrium’ and brings 
the DclDp back to the equilibrium value. When the DclDp 
ratios are plotted for the seven specimens of N. decoms, the 
pattern is consistent with the predictions. Specimen G has 
very short arms and is allocating its resources to crown 
growth. However, because it autotomized recently, Dc/Dp is 
just beginning to increase. In specimen F, the filtration index 
is much higher than in G, but is lower than in the other spec- 

Mesures et modblisation de ICI croissance d’un crino’ide 

imens. Its high Dc/Dp suggests that the animal’s higher 
crown growth rate relative to stalk growth rate has continued 
for some time. Specimens C and E are starting to allocate 
subequal resources to stalk and crown growth, with the 
former slightly higher, such that the ratio DclDp is begin- 
ning to fall. Finally, specimens A, B and D represent high fil- 
tration indices and an equilibrium between arm and stalk 
growth. 

Such a model may also help explain the varying strategies 
employed by different isocrinids living under a range of envi- 
ronmental conditions. For example, the crown of N. decorus 

typically has 15-30 arms and relatively shorter pinnules, 
which restrict its filtration index. To compensate for its 
smaller filtration index, N. decorus grows a longer stalk than 
does Elldoxocrinus parrae, another isocrinid, and raises its 
crown well above the bottom (to 60 cm) to reach a stronger 
flow environment. On the other hand, E. parrae, which lives 
with N. decorus, has a less elevated crown (a few centimeters 
above the sea floor and no more than 30 cm), typically 3045 
arms and longer pinnules. It apparently feeds closer LO the 
substratum where the current velocity is weaker. Thus, crown 
arrangement and stalk length described in living and fossil 
communities may be intimately tied to nutrient acquisition. 

Although we view the model as hypothetical at present, it is 
highly testable. What is needed are mote data on relative 
growth rates of stalk and ctown, on current velocities where 
different individuals live, and on differences in current veloc- 
ity as a function of distance above the substratum; we are in 
the process of obtaining such data from experiments cur- 
rently underway. 
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