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Log-probability curves of grain-size distribution havc been analywd of  sediments collected in thrcc 
previously described localities occupied hy cithcr Linguh  rrnutina or L .  reewi (Brachiopoda. 1n;irticu- 
lata). The grain-size population transported by saltation (average about 92-223 bm), generally associated 
with traction load population, determines Liiigula distribution, The two  preferential whstratcs of both 
studied species (density > 100 individualsim-’) are compact and stable sediments under moderate water 
currents: either cwarse sands and gravels clogged by fine and very finc sands. o r  finc. vcry fine and clay 
sands (saltation populations more than 60 %). As soon as thc suspension population and/or traction 
incrcasc in the sediment to the detriment of the saltation population, thc density of Lingulu decreases 
rapidly. Nevertheless, if grain-size distribution and populations have a primordial function for Lingulu, 
other ecological features (i.e. the environmental fauna, high occurrence of digging species, the available 
nutrients) will affect the distribution and sometimes become prevailing. The absence of important 
changes in the shell shape of Lingula since its origin suggests that the grain-size requirements remained 
about the same. Sediments, distribution, Lingula, Japan, Hawaii, Moluccas. 
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Des travaux recents ont tent& de mieux definir 
par des etudes granulomktriques les caracteristi- 
ques des sediments dans lesquels vivent des Lin- 
gules actuelles, Lingula et Glottidia, afin d’ap- 
porter des precisions aux termes generaux, tels 
que sediments sableux ou le plus souvent vaseux, 
utilises par de nombreux auteurs actualistes et 
paleontologues pour qualifier le substrat des bio- 
topes a Lingules recentes ou fossiles. Ces termes 
sont pour la plubart responsables de concepts 
Ccologiques et paleoicologiques le plus souvent 
errones; ainsi, on considere encore generalement 
les Lingules comme infkodees a des milieux plu- 
t6t vaseux. 

Afin d’ktablir le r61e du substrat dans la distri- 
bution de deux especes actuelles, Lingulu reevei 
Davidson et L .  anatina Lamarck, nous avons 
analysi les sediments de trois localittts par la 
mkthode des courbes granulomktriques en or- 
donnCes de probabilite: pour la premiere espece 
a Kaneohe Bay, Oahu, Hawaii (Emig 1981a) et a 
Amboine, Moluques (Cals & Emig 1979); pour 
la deuxieme espbce h Asamushi, Mutsu Bay, Ja- 
pon (Tsuchiya & Emig 1983). En effet, ni les 
diagrammes granulomktriques triangulaires pu- 
bliCs par Paine (1970), Emig et ul. (1978), Emig 
(1981a), Tsuchiya & Emig (1983), ni les courbes 
granulomCtriques de frkquence ou cumulatives 
Ctablies par Emig (1981a). Tsuchiya & Emig 

(1983), n’ont permis d’expliquer les variations de 
la densite des Lingules en fonction du substrat. 
D’autre part, Emig (1983a, 1983b) a suggere que 
quelque soit le sediment une fraction importante 
de sables fins et tres fins doit @tre presente, ce 
qui demande verification. 

Enfin, est-il necessaire de rappeler ici que les 
Lingules ayant probablement fort peu evolue de- 
puis leur apparition a I’ere primaire, les rCsultats 
obtenus avec des formes actuelles doivent @tre 
pris en compte par les paleoecologistes (Emig 
1981b, 1983b). 

Mathiel et mkthodes 
Le sediment a ete preleve sur une Cpaisseur d’en- 
viron 5 cm a partir de la surface sur des terriers 
de Lingules, en plongee en scaphandre 
autonome, apres avoir compte la densite des Lin- 
gules; la couche des 5 premiers centirnetres est 
primordiale pour ces Brachiopodes, car elle tra- 
duit I’hydrodynamisme subi, conditionne en 
grande partie la nourriture disponible et surtout 
sert d’appui a la coquille dans le terrier. La 
numerotation des stations correspond a celles 
publies par Emig (1981a), Tsuchiya & Emig 
(1983). C’est aussi a partir des courbes granulo- 
metriques de frequence figurant dans ces tra- 
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Fig. 1 .  Distribution des moyennes dcs quatres stocks sidimentaires (SUS, SAL, TRA, DOC) pour les stations de chaque localiti 
(d’aprks les courbes granulomitriques en ordonnies de probabiliti.) et de leurs intervalles granulomitriques pour Lingula unatina 
(Asamushi, Japon) et L. reevei (Kaneohe Bay, Hawaii; Arnboine, Moluques). 

Distribution of the means of the four grain-size populations (SUS: suspemion; SA L: saltation; TRA: traction; DOC: traction load) 
for the stations of each localih/ (from Log-probability curves of grain-size distribution) and of their grain-sire intervals for Lingula 
anatina (Asamushi, Japan) and L. reevei (Kaneohe Bay, Hawaii; Ambon, Moluccas). 

vaux, en y ajoutant celle de Cals & Emig (1979), 
que nous avons dresse les courbes granulometri- 
ques en ordonnees de probabilite (d’apres Visher 
1969), courbes dont I’analyse servira de matiere 
au present travail. 

La terminologie utiliske pour definir les diffe- 
rentes fractions de particules sedimentaires est la 
suivante: inferieure a 0,063 mm lutites; 0,063- 
0,125 sablons; 0,125-0,25 sables tres fins; 0,25- 
0,5 sables fins; 0,5-2 sables grossiers; 2-20 gra- 
viers. Dans le texte, nous utiliserons aussi les 
abbreviations suivantes: stock SUS pour la popu- 
lation pouvenat @tre mise en suspension; stock 
SAL pouvant Stre transporte par saltation; stock 
TRA par traction; stock DOC puvant subir un 
deplacement occasionnel. 

Toutes les courbes en ordonnees de probabilite 
mettent en evidence ces quatre stocks qui indi- 
quent le mode de deplacement des particules, 
stocks qui correspondent bien aux intervalles 
donnes pour chacun (Visher 1969; Custer & In- 
gram 1974) si la taille des particules est traduite 
en unite 0 que nous n’utiliserons pas ici, prefe- 

rant laisser les resultats en pm afin de pouvoir les 
comparer avec ceux d’autres auteurs. C’est B 
partir de ces courbes que nous avons etabli fi- 
gures et tableaux en utilisant les points de trunca- 
ture pour les limites granulometriques des stocks 
(Tableau 1) et pour le pourcentage des stocks 
(Fig. 2; Tableau 2 ) ,  la mediane de ces stocks 
(Fig. 1). 

Distribution moyenne des stocks et 
r61e de l’hydrodynamisme 
En reportant sur la Fig. 1 les medianes des stocks 
par stations et par especes (cette Fig. n’integre 
pas la densitelm-’ des Lingules), on remarque 
immediatement que le stock majeur est le stock 
SAL: il presente le plus faible intervalle des 
moyennes en particules pour un pourcentage de 
19 5 81 o/o pour Lingula anatina et 34,5 a 77 % 
pour L .  reevei. Et les stocks SAL des deux es- 
peces se juxtaposent etroitement: ce sont des 
sablons avec des sables tres fins (91-200 pm) au 
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Tableau 1.  lntervalles granulomCtriques (en pm) Ctablis d’a- 
pres les points de truncature des stocks SAL et TRA par 
station en fonction de la densite moyenne dCcroissante (de haut 
en bas du tableau) de Lingula anafina a Asamushi (Japon) et 
L. reevei a Amboine (Moluques) ( A )  et a Kaneohe Bay (Ha- 
waii) (voir aussi Fig. 2). 

Grain-size distribufion (in pm) according to the truncation 
points of SAL and T R A  populations b y  station wjifh decreasing 
mean density (from f o p  to bottom of fable) of Lingula anatina at 
Asamushi (Japan) and L. reevei at A m b o n  (Moluccas) (A )  and 
in Kaneohe Bay (Hawaii) (see also Fig. 2). 

Lingula anafina: 

Stations 

I 
9 
2 
6’ 
6 
8 
5 
1 
4 

Stocks 
SAL TRA 

80-180- 630 
91-180- 600 

91-200- 630 
80-220- 630 

120-200-1000 
91-200- 630 
9 1-200- lo00 
91-2W 500 

91-200- 500 

Lingula reevei; 

Stations 

A 
6 
5 
2 
2 
1 
4 
7 
3 
8 

Stocks 
SAL TRA 

91-250-700 
130-220-SO0 
120-220-450 
140-220-630 
18CL220-550 
140-230-630 
120-210-600 
160-240-500 
1 10-210-550 
140-210-630 

Moyenne: 92-1984680 Moyenne: 133-22S574 

Japon et a Amboine, des sables trks fins (110- 
240 pm) a Kaneohe Bay (Tableau 1). Le 
deuxi&me stock en importance est le stock TRA, 
form6 de sables fins avec une fraction de sables 
t r b  fins et sables grossiers (Tableau 1); il pre- 
sente un intervalle similaire dans toutes les loca- 
lites prospecttes, seul son pourcentage moyen 
est plus eleve a Kaneohe Bay (Fig. 1). En re- 
vanche, les deux autres stocks montrent d’impor- 
tantes variations: le stock DOC, forme de sables 
grossiers et graviers; le stock SUS, peu important 
a Kaneohe Bay (< 10 %) forme de sablons, mais 
variant largement a Asamushi en pourcentage et 
en taille de particules (lutites avec une faible 
fraction de sablons). 

Cette distribution moyenne des stocks corro- 
borent les connaissances sur l’hydrodynamisme 
des stations etudiees (cf. Cals & Emig 1969; 
Emig 1981a; Tsuchiya & Emig 1983): un hydro- 
dynamisme constant, genere par I’action des va- 
gues et courants de marees, pourtant jamais as- 
sez fort pour creer des ripple-marks. L’agitation 
des eaux est plus fort a Kaneohe Bay, milieu 
recifal soumis aux alizes et a Amboine, a cause 
des courants de marees, ce qui se traduit par un 
faible stock SUS (des sablons) et par un stock 
SAL+TRA ayant pratiquement la mCme impor- 
tance que le seul stock SAL a Asamushi ou le 

stock SUS est plus eleve et forme de particules 
plus fines (Fig. 2). En fait, si les Lingules exigent 
toujours une relative agitation des eaux, l’impor- 
tance de celle-ci selon les stations est toujours 
suffisante et n’a aucune incidence directe sur la 
repartition des Lingules; en revanche, cet hydro- 
dynamisme conditionne l’importance en pour- 
centage des stocks sedimentaires consideres, qui 
eux interviennent directement sur la distribution 
des Lingules. 

Ainsi, la Fig. 1 permet de conclure que la 
presence d’une fraction de sablons et sables trks 
fins est indispenable aux Lingules, ce qui est 
confirm6 par la Fig. 2; cette fraction correspond 
au stock SAL, compose de sables tres Cvolues et 
bien classes traduisant I’action de courants mo- 
deres et c’est bien elle que subodorait Emig 
(1983a, 1983b). La Fig. 1 confirme aussi la cons- 
tation que, pour obtenir un degrC de compaction 
donne, comme celui recherche par les Lingules, 
la granulometrie est plus grossibre dans un sedi- 
ment organogene, comme ici en milieu recifal 
corallien, que dans un sediment terrigkne, tou- 
jours plus tixotrope, comme le long d’un littoral 
alluvial (Thomassin 1978). 

L’ensemble de ces observations devraient aussi 
permettre d’expliquer les resultats obtenues: - 
chez Glottidia albidu (Hinds) par Jones & Bar- 
nard (1963) qui notent un maximum de densite 
vers 34 m de profondeur dans un sediment sa- 
bleux dont la fraction la plus importante se situe 
entre 32 et 100 pm; - chez G. pyrarnidata (Stimp- 
son) par Paine (1963) qui cite entre 7 et 12 m de 
profondeur une fraction predominante 125-250 
pm dans cinq prelkvements et 65-125 pm dans un 
autre prCl2vement; - chez Lingula parva Smith 
par Emig & Le Loe,uff (1978) qui ont publiCs des 
resultats similaires. 

La presence de quatre stocks sedimentaires 
demontre que, contrairement a I’opinion de 
Paine (1970), I’emploi de diagrammes granulo- 
metriques triangulaires ne peut caracteriser le 
substrat des Lingules, ne prenant en compte de 
faqon statique que trois fractions granulometri- 
ques (en general: > 2mm; 24,063; < 0,063). 
Or, les quatre stocks sont partiellement ou tota- 
lement presents dans l’intervalle 24,063 mm. 
Ces diagrammes n’ont donc aucune signification 
biologique pour les Lingules et leurs resultats ne 
peuvent la encore que se prCter a des conclusions 
h%tives, tout comme les courbes granulometri- 
ques de frequence ou cumulatives; enfin, ils ne 
permettent non plus de comparer les sediments 
dans une localit6 ou entre localites ni en fonction 



118 Christian C .  Emig LETHAIA 17 (1984) 

N0.st.m YI 9 2 6 6 8 
0 

I 

200 220[ o\ I 1. analins oe 
0 L.recvei om 

Japon 

/ ,* 

Fig. 2 .  Distribution des stocks sedimentaires sous forrne d'histogrammes (voir explication dans le texte) pour chaque station 
prospectee (No. st.) en fonction de la densit6 moyenne dkcroissante des Lingules, avec mention de la profondcur des stations par 
localitt. 

Distribution of the grain-size populations in histograms (see explanation in text) for each studied sfation (No.  sf.), ranked by 
decreasing mean density of Lingula, with depth curve of the stations in each locality. 
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Tableau 2.  Moyennes des stocks skdimentaires et des stocks cumulis SUS+TRA et SAL+DOC dans les stations en fonction de la 
densit6 moyenne (a) > 140 individusl m-’, (b) 140-100, (c) < 100 de Lingula anatina (Japon) et L. reeve; (Amhoinu: Hawaii). 

Means of grain-size populations and of SUS+ TRA and SA L+ DOC populations in the stations with mean densrty: (a) more than I40 
individualslm-I, (6) 140-100, (c) less than 100 of Lingula anatina (Japan) and L. reevei (Ambon;  Hawaii). 

Stations Densite sus SAL TRA DOC SUS+TRA SAL+DOC 
7% 9% 96 7@ % c/o 

7 a 2 19 4 75 6 94 
Japon 9,  2,  6, 6‘ b 12 72 11 5 23 77 

8, 4, 5, 1 c 21 42 15 16 4’ 58 

Amboine A a 1.5 34.5 20 44 21,s 78,s 

Hawaii 6 b 8 60 25 7 33 67 
autres C 5 54 24 17 29 71 
(2,7.  3, 8) c ( 5 )  (47) (2’)) (1’)) (34) (66) 

de la densite des Brachiopodes, ni entre especes 
des genres Lingula et Glottidia. I1 est donc indis- 
pensable de faire appel aux courbes granulome- 
triques en ordonnees de probabilite pour correler 
I’importance du substrat pour les Lingules, 
comme cela a deji etC fait pour caractkriser les 
exigences ecologiques et la distribution d’especes 
animales ou vegetales (Thomassin 1978). 

Distribution des Lingules en 
fonction de la granulometrie 
Sur la Fig. 2, nous avons represent6 en histo- 
gramme les stocks sedimentaires, en reference a 
la mediane du stock SAL, par stations en fronc- 
tion de la densitelm-* decroissante des Lingules 
(avec mention des profondeurs de ces stations 
par localite). Pour chaque station, le double his- 
togramme comporte 21 gauche le pourcentage de 
chacun des stocks obtenus par les points de trun- 
cature sur les courbes en ordonnees de probabi- 
lite et i droite le pourcentage des intervalles de 
particules de ces stocks d’apres les courbes gra- 
nulometriques de frequence, afin de donner une 
bonne representation de la nature du sediment. 
L’examen de ces histogrammes nous permet de 
distinguer trois cas en fonction de la densite des 
Lingules: 

Densift! supkrieure a 140 individusim-’. - Pour 
cette densite (stations A et 7), le substrat est 
compose d’un faible stock SAL, de faibles stocks 
TRA et SUS, et surtout d’un important stock 
DOC (Tableau 2); ce sont de sables grossiers et 
graviers, colmates par des sablons et sables tres 

fins (Fig. 2; Tableau 1), d’ou un sediment com- 
pact, d’une excellente stabilite, soumis a un bon 
hydrodynamisme (vagues et courants de ma- 
rees). Ce sediment preferentiel pour les deux 
espkces se situe dans I’Etage infralittoral (zone 
intertidale et 5 m de profondeur). Une relation 
directe semble exister entre les stocks SAL et 
DOC et corrilativement entre les stocks SUS et 
TRA pour definir les meilleures conditions de 
substrats colonises par les Lingules, qui posse- 
dent des exigences granulometriques similaires. 

Densite‘ entre 140 et 100 individuslm-’. - Pour 
cette densite, le substrat se distingue de celui des 
stations preckdentes par un important stock 
SAL, des stocks plus eleves en TRA et SUS et 
un faible stock DOC (Fig. 2; Tableau 2). La 
baisse du pourcentage des stocks SAL+DOC, 
avec augmentation de celui des stocks SUS et 
TRA, correspond aussi a une diminution de la 
densite, ce qui confirme les relations entre ces 
stocks et leur r61e dans la distribution des Lin- 
gules (Tableau 2). Le substrat ici est compose de 
73 a 90% de sablons et sables tres fins a fins, 
d’ou un skdiment compact, stable, tres Cvolue, 
soumis a un hydrodynamisme des vagues; il se 
situe entre 5 et 10 m de profondeur. Ce type de 
substrat peut aussi &tre considere comme prefe- 
rentiel des Lingules et on note, ici encore, une 
bonne similarit6 granulometrique pour les deux 
especes (Fig. 2;  Tableaux 1,7). avec pourtant un 
stock TRA plus eleve pour L. reevei, explique 
par la remarque introduite dans le paragraphe 
prCcCdent sur les sediments coralliens et terri- 
genes. 
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Fig. 3. Variations de la dcnsiti de Lingula anatina (Asamushi, 
Japon) et dc la macrofaune environnante en fonction des 
stocks skdimentaires cumulks DOC+SAL et SUS+TRA (d’a- 
pres des donnees de Tsuchiya & Emig 1983). 

Variations of the density of Lingula anatina (Asamushi, Japan) 
and of the surrounding macrofauna in relation to the grain-size 
populations D O C i S A L  and SUS+TRA (from data of Tsu- 
chiya & Emig 1983). 

Densite‘ en dessous de 100 individuslm-’. - Pour 
cette densite, on constate toujours une baisse du 
stock SAL et un accroissement des stocks SUS 
etlou TRA (Fig. 2; Tableau 2). 

Au Japon (St. 8, 5 ,  1, 4), la diminution de la 
densite des Lingules est like a celle du stock SAL 
(58 a 27%), tandis que les stocks SUS et/ou 
TRA augmentent forternent (33 a 58 %) (Fig. 2; 
Tableau 2). Mais, le changement de la nature du 
substrat ne semble pas expliquer seul cette dimi- 
nution de la densite des Lingules. En effet, en 
comparant sur la Fig. 3, la densite des Brachio- 
podes avec le nombre total d’espbces et d’indivi- 
dus de la rnacrofaune du biotope, par stations en 
fonction des pourcentages cumules des stocks 
DOC+SAL d’une part et SUS+TRA d’autre 

I st. 
7 6 6 2 1 9  8 4  

Fig. 4. Variations de la densite de Lingula anarina (Asamushi, 
Japon) et de la macrofaune environnante en fonction du stock 
SUS (d’apres des donnkes de Tsuchiya & Emig 1983). 

Variations of rhe density of Lingula anatina (Asamushi, Japan) 
and of the surrounding macrofauna in relation to the grain-size 
population SUS (from data of Tsuchiya & Emig 1983). 

part, on constate qu’une relation inverse apparait 
entre cette densite et la rnacrofaune totale (no- 
tamment avec le nombre total d’individus/rn-’): 
c’est-a-dire quand le nornbre d’individus de la 
macrofaune s’accroit, la densite des Lingules 
tend a diminuer et inversemenet. La repartition 
des Lingules semble donc non seulernent lie 2 
l’importance des stocks skdimentaires presents, 
mais aussi aux relations possibles avec la faune 
du biotope quand la densite des Brachiopodes 
s’amenuise. En revanche, la station 4 par son 
envasernent marque la limite du biotope en pro- 
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fondeur avec une chute de la densite de la macro- 
faune, y compris les Lingules (Tsuchiya & Emig, 
1983). La relation mise en evidence sur la Fig. 3 
se confirme quand on compare les m&mes don- 
nCes par stations en fonction de I’accroissement 
du seul pourcentage du stock SUS, mais montre 
aussi que ce stock n’intervient dans la repartition 
des Lingules que quand son pourcentage depasse 
40 %, ce que nous expliquerons dans la discus- 
sion (Fig. 4). Sur la Fig. 2, on remarque aussi 
que la densite des Brachiopodes tend a diminuer 
avec la profondeur a cause d’un hydrodyna- 
mime dicroissant (notamment aux st. 8 et 4), 
provoquant une augmentation des lutites dans le 
sediment . 

A Hawaii, on observe aussi une chute de la 
densite des Lingules en fonction du stock SAL 
(Fig. 2; Tableau 2), mais en revanche on constate 
une augmentation des stocks TRA et DOC, le 
stock SUS restant tres faible (2-9 %). Or, I’exa- 
men des sediments de chaque station montre que 
deux d’entre elles (st. 5 et 1) ont une granulome- 
trie proche de celle de la st. 6, tout en ayant une 
faible densite de Lingula reevei, ce qui a conduit 
a examiner d’autres facteurs pouvant influmcer 
la distribution des Brachiopodes. Ainsi, pour les 
st. 5 et 1, ce sont de nombreux fouisseurs, surtout 
des Mollusques, qui limitent la densite des Lin- 
gules; dans les st. 2 ,  7, 3, 8, dans lesquelles le 
stock SAL ne reprksente que 47 %, avec un fort 
pourcentage du stock TRA (Fig. 2 ) ,  mais avec 
des stocks cumules SUS+TRA et SAL+DOC 
presque identiques a ceux de la st. 6 (Tableau 2), 
c’est la nourriture disponible en quantite et en 
qualitk, qui doit &tre envisagee, d’apres les don- 
nCes de Emig (1981a) pour expliquer la faible 
densite de L. reevei (ce facteur n’a CtC etudik que 
dans ces seules stations). I1 faut encore signaler 
qu’a l’exception de la st. 5 toutes les autres sont 
situkes a tres faible profondeur (moins d’un me- 
tre; Fig. 2) sur des platiers recifaux internes, 
largement soumis a des facteurs edaphiques di- 
vers, biotopes plus instables ecologiquement que 
ceux prospectks a Asamushi. Enfin, les densites 
de L. reevei ont fortement chute dans soutes les 
stations entre 1’Ctude faite par Worcester (1969) 
et celle de Emig (1981a), ce phknomene serait dfi 
a la suppression des rejets d’eaux usees dans le 
sud de Kaneohe Bay. 

En aparte, seules les courbes granulometri- 
ques en ordonnkes de probabilite nous ont per- 
mis d’aboutir aux presents resultats que ne peu- 
vent expliquer les autres courbes granulometri- 
ques (de frequence et cumulatives): ceci infirme 

l’opinion de Paine (1970) qui mentionne que des 
Ctudes granulometriques prkcises ne sont pas in- 
dispensables pour qualifier le substrat des Lin- 
gules et ceci a Cgalement conduit Kenchington & 
Hammond (1978) a ne pouvoir obtenir de rela- 
tion significative entre la densite des populations 
de Lingules et la granulomktrie en Australie, ce 
qui est sQrement possible en utilisant des courbes 
en ordonnees de probabilite. 

Discussion 
Les exigences granulometriques de Lingula ana- 
tina et L. reevei sont trks proches dans les loca- 
lit& etudiees et les differences constatkes rele- 
vent plus des variations entre les biotopes et 
leurs conditions ecologiques que de I’habitat des 
especes. Les substrats prefkrentiels (densite 
100 individus/m-*) sont toujours des sediments 
compacts, stables, traduisant la presence de cou- 
rants moderes, indispensable a l’ethologie de ces 
suspensivores que sont les Lingules. D’une part, 
ce sont des sables grossiers et graviers, colmates 
par des sables fins et tres fins, dans lesquels les 
stocks SAL+DOC representent plus de 78 % et 
un stock SUS pratiquement nul. La fraction gros- 
siere n’emp2che pas le fouissage des Lingules 
comme I’a rnontre Emig (1983a), ce qui rend 
caduque I’hypothkse de Thayer & Steele-Petro- 
vic (1975), a condition qu’une fraction fine col- 
matante soit prksente pour la tenue du terrier. 
D’autre part, ce sont des sables fins, trks fins et 
des sablons (gkneralement entre 5 et 10 m de 
profondeur) dans lequels le stock SAL predo- 
mine (> 60 %) et oii la fraction sableuse (9C500 
pm) varie de 79 a 93 %. 

Paine (1970) conclut qu’a faible profondeur les 
sediments fins sont incompatibles aux Lingules a 
cause d’une correlation avec un facteur limitant 
inconnu. En fait, notre etude du substrat a 6te 
faite au sein des communautes benthiques dans 
lesquelles vivent les Lingules, non definies a Ha- 
waii, mais referables au Japon aux biocoenoses 
des ”Sables Fins bien calibres et des ”Sediments 
vaseux de mode calme” (cf. definitions PCres 
1982). Ceci implique que I’on ne retrouvera pas 
de Lingules dans des sediments identiques aux 
substrats prbferentiels de ces Brachiopodes dans 
une autre communaue (par exemple, st. 3, de- 
crite par Tsuchiya & Emig 1983). Cela pourrait 
fort bien &tre le facteur limitant auquel Paine 
(1970) fait appel et expliquer que ce facteur dis- 
paraisse avec la profondeur oii la communaute 
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peut devenir caracteristique, ce qui est le cas a 
Asamushi. Paine (1970) mentionne que I’opti- 
mum pour les Lingules n’est pas atteint en zone 
intertidale, fait confirme par nos resultats, puis- 
que les deux especes vivent dans 1’Etage infralit- 
toral (definition PCres 1982). Mais, la presence 
de ces Brachiopodes est toutefois possible dans 
cette zone, si les conditions ecologiques y sont 
favorables, comme a Amboine (Moluques) ou ils 
se situent dans 1’Ctage infralittoral superieur, 
exondable. 

Si, en profondeur, comme le souligne Paine 
(1970), les Lingules sont generalement associees 
a des sediments plus fins, leur densite diminue 
correlativement avec l’augmentation des stocks 
SUS et/ou TRA au detriment du stock SAL: la 
presence d’une importante fraction de lutites like 
a un faible stock SAL (st. 4 a Asamushi) ne 
permet plus aux Lingules d’obtenir I’appui meca- 
nique des valves sur les parois du terriers (Emig 
1983a), ce qui infirme l’hypothese de Thayer & 
Steele-Petrovic (1975), d’ou, entre autres, leur 
faible densite, sans recourir a I’explication de 
Paine (1970) d’une difference de comportement 
entre les larves et les adultes. 

De nos resultats, il apparait que le stock SAL, 
auquel on peut associer le stock DOC, regulent 
la distribution des Lingules: il represente la frac- 
tion sableuse fine indispensable, suggere par 
Emig (1983a, 1983b), variant selon les stations 
en pourcentage, mais se situant toujours entre 80 
et 250 pm. Mais, la nature du substrat ne peut 
elle seule expliquer la repartition des Lingules, 
car d’autres facteurs interviennent, jusqu’a deve- 
nir predominants (tels la nature et la densite de 
la macrofaune environnante, la presence ou non 
d’autres espkces fouisseuses, le taux de nourri- 
ture disponible, probablement aussi le taux de 
predation sur les Lingules dont on ne connait 
gukre les effets et qui meriterait une etude ap- 
profondie). 

Enfin, nous pouvons confirmer les propos de 
Plaziat et al. (1978) a savoir qu’il existe bien un 
rapport entre la granulometrie d’une part et les 
possibilites d’enfouissement (et plus precisement 
Ie maintien en terrier) et I’alimentation des Lin- 
gules d’autre part, auxquelles il faut ajouter 
d’autres facteurs comme ceux Cnonces ci-dessus. 
La distribution des Lingules est donc soumise a 
de nornbreux facteurs limitants, souvent lies 21 la 
granulometrie du substrat, qui joue un r81e pre- 
pondkrant et qui est la resultante des actions 
hydrodynamiques diverses et parfois contraires. 
La large tolerance des Lingules vis-a-vis de ces 

facteurs pris individuellement apparait rnainte- 
nant beaucoup plus limitke qu’on ne pouvait le 
penser, si l’on prend en compte un ensemble de 
facteurs ecologiques, dont le premier doit &re la 
nature du substrat. 

Du point de vue paleoecologique, sachant que 
la forrne des valves des deux genres Lingula et 
Glottidia n’a pratiquement pas change depuis 
leurs origines, respectivement I’Ordovicien et le 
Permien, tout laisse supposer que les exigences 
de milieu, donc du substrat, n’ont pas non plus 
dO varier beaucoup, puisque celles-ci sont essen- 
tiellement liees a la vie endobionte en terrier de 
ces Brachiopodes. Nous ne retiendrons donc que 
la deuxieme hypothkse Cmise par Paine (1970) 
que l’image paleontologique recue des Lingules 
fossiles est dCformCe par leurs conditions de fos- 
silisation (Emig 1981b). encore qu’il est possible 
d’interpreter la nature du substrat sedimentaire 
dans une optique de cc sedimentation dynami- 
que N par comptage et mesure des particules dans 
le cas d’une fossilisation in situ, la seule 2 pren- 
dre en compte dans ce cas. 
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