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Résumé — Les amibes & théques constituent un groupe de protozoaires libres, dont la caracté-
ristique commune est la présence d'une thegue sur la morphologie de laquelle est basée une
grande partie de la systématique. Leur détermination étant relativement aisée, ces microorga-
nismes représentent une communauté de choix pour I'étude des écosystémes, et sont des indi-
cateurs biclogiques de la qualité des milicux. De récents travaux ont notamment souligné
I'importance de ces microorganismes dans la structure et le fonctionnement des communautés
microbiennes 2 la surface des tourbiéres a sphaignes. Cependant, de nombreux aspects de leur
biologie et de leur écologie, tel que leur role trophique, demeurent encore mal connus. A ce
sujet, les investigations menées au cours de ces derniéres années ont montré que les thécamoe-
biens peuvent utiliser des ressources trophiques trés variées : bactéries, champignons,
microalgues, protozoaires, petits métazoaires, cellules végétales, matiére organique particu-
laire détritique, et, probablement, substances solubles. Il est toutefois probable que la plupart
des espéces ont un régime alimentaire peu diversifié et ne consomment plusieurs types de
proies qu'en cas de nécessité. Par ailleurs, il semble que les proies les plus mobiles ou les plus
grosses ne sont ingérées que lorsqu’elles sont sénéscentes. Dans la littérature, peu de données
sont disponibles quant a la reconnaissance des proies par les thécamoebiens. Il est, cependant,
possible que certaines espéces détectent leur proies par chimiotactisme. L’objet de cet article
est de présenter la diversité du régime alimentaire des thécamoebiens i partir d'une synthese
bibliographique agrémentée de nos propres observations.
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Abstract — Feeding habits of testate amoeba. A review. Testate amocba are a heteroge-
neous and most likely polyphyletic group of free-living protists. Their common characteristic
is the presence of a test. Testate amocbae have been observed in almost every aquatic habitat.
mainly in the periphytic zone of fresh and salt water bodics, soils and mosses. These protozoa
are of great interest in the study of ccosystems. Indeed. the presence of a rigid test makes their
identification relatively casy and they are good biological indicators. Furthermore. these
micro-organisms play a key role in the structure and the functioning of microbial communitics
at the surface of Sphagnum peatlands, Nevertheless, testate amocbae remain globally litle
studied. More precisely. only limited data exist on their feeding habits although this is @ nec-
cssary preliminary key aspect 1o understand their role in microbial trophic networks. The aim
of this review therefore is to allow a synthesis of the observations at hand in the literature on
the feeding behaviour of testate amoebae. An important part of this review is devoted o our
own observations on the species living in Sphagmn. Although testate amoebae are eenerally
believed to be heterotrophic. several species are mixotrophic. Strict heterotrophy however
remains the dominant trophic mode of testate amoebac. In the literature. several authors con-
sider testate amoebace as largely bacterivorous. It seems however that many species ingest
other kinds of prey : particulate organic matter, microalgae. plant cells, protists. Tungi and
small metazoa. Furthermore, some species are polyphagous while others seem o have more
specialised feeding habits. Litde is known on prey identification by testate amoebae. In partic-
ular. it is difficult w tell it mechanisms of distant detection (e.g. chimiotactism) exist or il a
physical contact is necessary. Our obscrvations on living and on fixed individuals suggest that
both mechanisms exist. Furthermore, it scems that the food selectivity by testate amochae is
influenced by the physiological state of prey organisms at the moment of their ingestion. As for
nuked amochac, the ingestion of prey is done by invagination of the cytoplasmic membrane.
However, the particularity ol testate amochae is that the ingestion and egestion take place at the
level of the pseudostome. but no clearly defined cytostone or cytoprocte exist. The ability of
some (estate amoebac species o ingest a wide range of prey sizes (0.2 w 1000 wm) and of very
different kinds likely represents an competitive advantage in some environments. In these
conditions, it seems important to improve our knowledge on the biology and the ceology of
these protozoa.
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1. INTRODUCTION

Les amibes & theque constituent un groupe de protistes libres. hétérogeéne du
point de vue de leur morphologie et de leur biologie, et qui est vraisemblablement
polyphylétique [27]. Leur caractéristique commune est la présence d'une enveloppe
externe rigide de composition variable (substances organiques. silice. calcaire. 6lé-
ments exogenes...). sur la morphologie de laquelle est basée I'essenticl de la SYSté-
matique. Cetle theque. qui abrite la cellule. est percée d'un ou de deux orifices par
lesquels I"organisme peut émettre des pseudopodes. Ceux-ci sont divisé en lobopodes.
qui sont Epais, et filopodes. qui sont plus fins. La biologic des amibes theque dif-
fere peu de celle des amibes nues. si ce n'est qu™au cours de la mitose les thécamoe-
biens doivent sécréter une nouvelle enveloppe. Par ailleurs. il n"existe pas de forme
parasite connuc chez les amibes & theque. Les thécamocbiens ont é1¢ observés dans



tous les milieux aqueux [1], principalement dans les zones périphytiques des eaux
douces ou salées, dans les sols et dans les mousses. Ces microorganismes ont égale-
ment été observés dans les zones pélagiques des lacs [2] et dans les réseaux d’eau
potable [33]. De plus, les amibes a theque sont des protozoaires d’un grand intérét
pour 1’étude des écosystémes. En effet, la présence d’une theque rigide rend leur
détermination relativement aisée, et ce sont de bons indicateurs biologiques de la
qualité des milieux [28, 35, 36]. Cette theque ne s’altére que lentement avec le
temps, et de nombreuses formes préservées ou fossilisées, parfois depuis plusieurs
millions d’années [3], ont été retrouvées dans les lacs [31] et les tourbieres [6, 39] et
permettent des investigations paléoécologiques. Par ailleurs, nous avons pu mettre en
évidence I'importance de ces micro-organismes dans la structure et le fonctionne-
ment des communautés microbiennes a la surface des tourbiéres a sphaignes [22,
23]. Malgré cela, les thécamoebiens restent globalement peu €tudiés. En particulier,
peu de données sont disponibles concernant la nature de leur régime alimentaire qui
conditionne pourtant leur role dans les réseaux trophiques microbiens. La diversité
des proies ingérées par les thécamoebiens semble étre supérieure a celle des autres
protozoaires, tels que les ciliés et les amibes nues [13], et il est également probable
que les thécamoebiens présentent des comportements alimentaires spécifiques.
L’objet de cette revue bibliographique est, donc, de tenter d’établir une synthese de
différentes observations disponibles dans la littérature sur le comportement alimen-
taire des thécamoebiens. Une partie importante de cette contribution est consacrée a
nos propres observations sur des especes vivant dans les sphaignes.

2. NUTRITION DES THECAMOEBIENS

2.1. Hétérotrophie et mixotrophie

Bien que les thécamoebiens soient généralement considérés comme hétéro-
trophes, il existe de nombreuses especes de nature mixotrophe, comme cela a été
observé pour différents groupes de protozoaires [18]. La plupart des especes mixo-
trophes (Amphitrema flavum, Hyalosphenia papilio, Difflugia oblonga, ...) séques-
trent des zoochlorelles de petite taille 2 I'intérieur de leur cytoplasme (figure la).
Ces associations semblent &tre obligatoires pour certaines espéces, telle que Hyalos-
phenia papilio, chez qui elles sont toujours observées. La présence permanente d’une
cyanobactérie a également été notée dans le cytoplasme d’une espece de thécamoe-
bien [9]. L’hétérotrophie stricte reste, cependant, le mode trophique le plus répandu
chez les thécamoebiens.

2.1. Nature des proies ingérées

Différents auteurs considérent les thécamoebiens comme étant essentiellement
bactérivores. Il semble, cependant, que de nombreuses especes utilisent d’autres
types de ressources : protistes, champignons, petits métazoaires et matiére organique
particulaire détritique [13). Certaines especes sont polyphages, tandis que d’autres
semblent avoir un régime alimentaire trés peu diversifié (tableau I).



2.1.1. Régime bactérivore

Ogden & Cofiteaux [30] ont pu mettre en évidence la présence de nombreuses
bactéries dans les vacuoles alimentaires de Tracheleuglypha dentata, De plus, ces
auteurs ont montré que la croissance de cette espéce est stimulée lorsque le milieu est
enrichi en bactéries [11]. Plus récemment, I’utilisation de marqueurs fluorescents tel
que le DAPI nous a permis de mettre en évidence la présence de bactéries dans le
cytoplasme d’individus appartenant a I’espéce Euglypha cristata [23].
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Figure 1. Modes trophiques de différentes espéces de thécamoebiens. (a) mixotrophie chez
Hyalosphenia papilio. Ingestion de : (b) filaments de champignons et (¢) cyanobactéries
(Chroococcus turgidus) par Euglypha strigosa ; (d) microalgues et filament de champignons
par Heleopera rosea (observé en microscopie & épifluorescence) ; (e) microalgue par Nebela
tincta ; (f) ciliés (Vorticella) par H. papilio ; (g) Thécamoebien (Assulina muscorum) par
N. tincta ; (h) Thécamoebien (Arcella sp) par N. tincta ; (i) rotifere par H. papilio et N. tincta.



Tableau 1. Régime alimentaire de différentes espéces de thécamoebiens (B : bactéries ;
Ch : champignons ; CA : cyanobactéries / microalgues ; F : flagellés hétérotrophes ; C : ciliés ;
T : thécamoebiens ; M. : métazoaires ; Mo : matiére organique ; CV : cellule de végétaux

supérieurs).

Especes B ChCAF C T M MoCV Références
Classe Lobosea
Ordre Arcellinida
Arcella gibbosa X X Torres & Jebram, 1993
Centropyxis acrophila X Bonnet, 1964 ; Coliteaux &
Pussard, 1983
discoides Chardez, 1964
Difflugiella crenuata Schonborn, 1965
Difflugia bidens Thomas, 1958
lanceolata X Chardez, 1967
lobostoma Torres, 1996
oblonga Chardez, 1967
oviformis X Coiiteaux & Pussard, 1983
rubescens Hoogenraad, 1941
smilion Chardez, 1967
Heleopera rosea X Gilbert, 1998
petricola Torres, 1996
Heleoporella caustica Cofiteaux, 1978
Hyalosphaenia papilio x Gilbert, 1998
platystoma Chardez, 1985
Lesquereusia Chardez, 1985
Nebela carinata Chardez, 1985
marginata Deflandre, 1936
gracilis Deflandre, 1936
vitrea Deflandre, 1936
fagni Chardez, 1985
tincta bs Gilbert, 1998
Phryganella acropodia X Coiiteaux & Devaux, 1983
Trigonopyxis arcula X Bonnet, 1964 ; Coiteaux, 1976
declivis X Coiiteaux & Pussard, 1983
Classe Filosea
Ordre Gromiida
Euglypha cristata x Gilbert, 1998
denticulata X Drechsler, 1936
rotunda X Cowling, 1986
strigosa b Gilbert, 1998
Trinema complanatum X Colteaux & Pussard, 1983
enchelys X Laminger, 1978
lineare x Coiiteaux & Pussard, 1983
X

Corythion dubium

Cowling, 1986 ; Gilbert, 1998




2.1.2. Régime fongivore

Les champignons microscopiques constituent également des proies de choix pour
les thécamoebiens. Nous avons ainsi réalisé diverses observations de thécamocbiens
ingérant des filaments et des spores de champignons (figure 1h et Id). L enrichisse-
ment d’un sol par différentes souches de champignons se traduit par un accroisse-
ment de I"abondance de I'espece Phrvganella acropodia |12, 16]. Ogden & Pitta
[30] ont également pu montrer la présence de spores de champignons dans les
vacuoles digestives de cette espece. Cependant, il semble que les champignons ingé-
rés, et notamment les spores. ne soient pas toujours assimilées par les thécamoe-
biens, mais transitent seulement dans leurs vacuoles digestives | 13].

2.1.3. Régime herbivore

L’ingestion de microorganismes pigmentés par les thécamoebiens est facilement
observable en microscopie lorsque leur theque est suffisamment transparente. C’est
le cas des especes Nebela tincta (figure 1e) et Hvalosphenia papilio pour lesquelles
des cellules algales (raichement ingérées restent visibles dans les vacuoles plusicurs
heures apres leur ingestion. Par ailleurs, I'utilisation de la microscopie 4 épifluores-
cence permet également de visualiser I'ingestion de cellules pigmentées grice i leur
autofluorescence, méme lorsque la theque des thécamoebiens est opaque (figure Id).
Ainsi. nous avons pu observer I'ingestion de cellules appartenant aux principaux
groupes de microalgues. y compris des espéces assez mobiles appartenant aux Vol-
vocales (chlorophycées) et aux euglénophycées. De nombreux thécamocbicns algi-
vores ingérent des proies enticres. Cependant, certaines espéces consomment unigue-
ment le contenu cytoplasmique des cellules algales. Cest le cas de Difflugia rubescens
[24] ct de Centropyxis discoides | 7] qui perforent les cellules des Desmidiées de
grande taille avant de les vider de leur contenu cellulaire. De méme. I"espece Eugly-
pha strigosa ingere les cellules de la cyanobactérie Chroococeus turgidus en délais-
sant 'enveloppe gélatineuse qui les entoure (figure /e). Par ailleurs, différentes
especes de thécamoebiens peuvent absorber le contenu des cellules de plantes supé-
rieures aquatiques [5]. Enfin. nous avons observé des individus appartenant i
I"espece Nebela tincta ingérant des cellules parenchymateuses de sphaignes. mais il
est probable que seul leur contenu cellulaire est assimilé.

2.1.4. Régime carnivore

Différentes especes de thécamoebicns ont un régime carnivore. constitué de pro-
tozoaires et de métazoaires de petite taille. Les espces du genre Arcella ingéreraient
préférentiellement des protozoaires flagellés hétérotrophes [20]. Ainsi. Torres &
Jebram [37] ont pu cultiver Uespece Arcella gibbosa en utilisant de petits proto-
zoaires comme ressource nutritive. Les ciliés sont également consommés fréquem-
ment par les amibes & theques [8, 38| (figure 1/). Enfin, I"'homophagie cst un phéno-
mene répandu chez les thécamocbiens, notamment chez Nebela, Heleopera,
Hyalosphenia et Paraquadrula. Les cspeces de grande taille appartenant au aenre
Nebela ingerent des especes plus petites telles que Trinema et Euglvpha (figure 1g).
mais s"alimentent aussi a partir d’especes beaucoup plus grandes (figure 1h). Par



ailleurs, certaines espéces de petite taille comme Hyalosphenia platystoma consom-
ment des thécamoebiens de plus grande taille aprés avoir perforé leur theque [10].

La prédation de petits métazoaires par les thécamoebiens est beaucoup moins
connue. Cependant, Hyalosphenia papilio, qui consomme une large gamme de
proies, ingére fréquemment des rotiféres (figure 1i). Les données concernant I’ assi-
milation d’autres groupes de métazoaires sont rares. Torres [38] a observé des indivi-
dus de I'espece Difflugia lobostoma fixés a des crustacés ostracodes et copépodes et
a des acariens. Récemment, nous avons pu observer de tels assemblages entre des
individus appartenant a I’espéce Nebela tincta et des nématodes, sans que 1'on puisse
affirmer qu'il s’agit d’un processus de consommation de proies.

2.1.5. Régime détritivore

Le régime détritivore est trés répandu chez les thécamoebiens humicoles [13].
Bonnet [4] a observé de nombreuses espéces des milieux humicoles, appartenant
notamment aux genres Bullinularia, Centropyxis et Cyclopyxis, ingérant des débris
ligneux et des fragments humiques. Par ailleurs, certaines especes, telle que Trinema
complanatum, peuvent croitre uniquement a partir de matiére organique dissoute
[32].

2.2. Reconnaissance et sélection des proies

La reconnaissance des proies par les thécamoebiens est un phénomene trés mal
connu. En particulier, il est difficile de savoir s’il existe des mécanismes de détection
a distance des proies, ou si un contact physique préalable est nécessaire. Nos obser-
vations d’individus vivants, d une part, et conservés par des fixateurs, d’autre part,
semblent indiquer que ces deux modes de reconnaissance coexistent. Nous avons
ainsi pu décrire les différentes étapes de I’ingestion d’un flagellé hétérotrophe par un
individu de 'espece Corvthion dubium (figures 2a i 2f). Ce thécamoebien, prédateur
de petite taille, se déplace en émettant de tres longs filopodes mesurant jusqu’a deux
ou trois fois la longueur du corps cellulaire. Ceux-ci s allongent dans toutes les
directions, puis se rétractent brusquement. Lorsque I'un de ces pseudopodes entre en
contact avec une proie, le prédateur se dirige vers elle (figures 2a 4 2¢) et la phago-
cytose se déroule en quelques minutes (figures 2d a 2f). Le contact entre le prédateur
et sa proie parait donc primordial chez cette espece. Inversement, chez les Nébeli-
dées, il est fréquent d’observer plusieurs individus converger simultanément vers une
méme proie (observations personnelles). Ce comportement suggere qu’il existe, éga-
lement, chez certaines especes de thécamoebiens, des processus de détection a dis-
tance des proies par chimiotactisme.

11 est probable que la capacité a sélectionner les proies est plus importante chez
les thécamoebiens que chez les protozoaires filtreurs, telles que différentes especes
de ciliés, dans la mesure ol, chez les rhizopodes, il existe un contact membranaire
direct entre le prédateur et sa proie avant de I'ingestion, Cependant, si les préférences
alimentaires des especes les plus fréquentes ont été décrites (tableau 1), il n’existe
pas, & notre connaissance, de démonstration convaincante de I'existence d’une sélec-
tivité des proies chez les thécamoebiens. L’étude du régime alimentaire de I'espece



Figure 2. (a-f) Ingestion d’un flagellé hétérotrophe (fléche) par Corithvon dubiwm (Décou-
page d'une séquence filmée d'environ 5 minutes) ; (g=1) Ingestion d”un rotiftre Bdelloide
(fleche) par deux individus de 'espece Hyalosphenia papilio (Découpage d”une séquence [il-

mée d’environ 60 minutes).

Nebela tincta présente a la surface des tourbiére & sphaignes a montré que ces
microorganismes passent d'un régime essentiellement fongivore et détritivore en
hiver, & un régime algivore et carnivore en été |23]. Il est cependant difficile d'en
conclure qu’il existe une sélection des proies chez ces espéees. dans la mesure ol les
proies sont consommées au moment ot elles sont les plus abondantes dans le milieu.
Le fait qu’en milieu planctonique lacustre, le développement de thécamoebiens algi-
vores, tels que Difflugia sp.. se produise seulement lors des blooms algaux [2].



plaide, également, en faveur de I’existence d’une sélection active des proies par les
thécamoebiens.

Par ailleurs, il semble que la sélectivité alimentaire des thécamoebiens puisse étre
influencée par I’état physiologique des proies au moment de leur ingestion. Il appa-
rait, en effet, qu’en raison de leur faible vitesse de déplacement, les thécamoebiens
carnivores sont incapables de capturer des proies trés mobiles. Ainsi, il ne nous a
jamais été possible d’observer des thécamoebiens fixés a des métazoaires vivants, ou
méme 2 des protozoaires se déplagant rapidement. Pour autant, les thécamoebiens ne
sont pas exclusivement nécrophages ou détritivores. Comme nous I’avons signalé
précédemment, ils consomment également des microalgues et des champignons
microscopiques et sont capables de capturer des protozoaires sessiles, comme des
Ciliés du genre Vorticella (figure If) ou d’autres thécamoebiens. Il n’en reste pas
moins que les particules détritiques d’origine végétale et les petits organismes morts
ou sénescents constituent, sans doute, une part importante des ressources trophiques
ingérées.

2.3. Phagocytose des proies

Les amibes a théques ont été beaucoup moins étudiées que les amibes nues, mais
leur physiologie est considérée comme semblable a celle de ces derniéres {18]. Chez
les amibes nues, I’incorporation de la proie se fait par invagination de la membrane
cytoplasmique. Ensuite, différentes enzymes sont libérées a I'intérieur de la vacuole
de digestion, puis les produits d’hydrolyse sont transportés dans le cytoplasme de
I’amibe. La particularité des thécamoebiens par rapport aux amibes nues, réside dans
le fait que la phagocytose a lieu au niveau du pseudostome, de méme que I’égestion
des déchets, sans qu’il existe, pour autant, un cytostome et un cytoprocte clairement
définis. Les figures 2g a 21, illustrent la maniére dont deux individus de I’espéce
Hyalosphenia papilio « dévorent » le cadavre d’un rotifere bdelloide. En une ving-
taine de minutes seulement, les deux prédateurs se fixent a leur proie puis en se
rétractant, la font pénétrer a I'intérieur de la théque (figure 2¢ a 2i). Ensuite, ils res-
tent immobiles tout au long de la deuxieme étape de la digestion, qui correspond a la
dégradation enzymatique des tissus du rotifere dans les vacuoles digestives, et, fina-
lement, se séparent (figures 2j a 21).

L’égestion des résidus du contenu des vacuoles digestives, facilement observable
chez les Nébelidées, se produit parfois simultanément a I’ingestion d’une nouvelle
proie. Dans ce cas, le prédateur maintient seulement sa proie, tandis qu’il déverse le
contenu de ses vacuoles digestives dans le milieu, puis reprend I’ingestion de la nou-
velle. Un autre phénomene, fréquemment observé pour ce groupe de thécamoebiens,
est la constitution de « pelotes » résultant de I’agglomération des différents résidus
des contenus vacuolaires. Ce processus semble se produire, notamment, apres
I’ingestion d’organismes de grande taille tels que des rotiferes, comportant des €lé-
ments non assimilables et entrainant la constitution simultanée d’un grand nombre de
vacuoles digestives.
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3. CONCLUSIONS

Les thécamoebiens sont capables d assimiler une trés large gamme de proies,
incluant de la matieére organique particulaire, des microorganismes, des petits méta-
zoaires et méme le contenu de cellules végétales de plantes supéricures. Par ailleurs,
on peut supposer que les thécamoebiens ont la capacité d assimiler des substrats
solubles, comme c¢’est le cas chez de nombreux flagellés, ciliés et amibes nues. 11 est
probable, toutefois. que la polyphagie ne constitue qu une solution de substitution,
qui ne leur permet pas de se développer de fagon optimale [ 13]. Cependant, la capa-
cité de certaines especes & pouvoir uliliser des proies présentant des tailles extréme-
ment variables (de 0,2 & 1 000 um) et de nature tes différente, leur confére, sans
doute, un avantage compétitif dans certains milicux tels que les tourbiéres. les sols et
la zone littorale des lacs et des rivieres, o les ressources nutritives peuvent avoir
diverses origines. La compréhension du fonctionnement des réseaux trophiques
microbiens dans ces milieux semble donc lide, notamment. & 'amélioration des
connaissances de la biologie et de I'écologic des thécamoebiens. Enfin. & notre
connaissance, aucun travail n"a été consacré a I'importance de ces rhizopodes en tant
que proies pour les autres organismes, méme si diverses observations de théques ont
¢té réalisées dans le tractus digestif de différents invertébrés tels que des rotiféres
carnivores ou des oligochetes. D autres études semblent donc aussi étre nécessaires
afin de mieux cerner I'importance des thécamoebiens dans les transterts de matitre
et d’énergie vers les maillons trophiques supérieurs.
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