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PREAllBULE 

Dr. Maurice HERAL 

Laboratoire National Ecosystème Conchylicole, IFREMER La Tremblade. 

Ce n' es t que r éc emment que la reche rche en écophysiologie des 

!IIOllusques lamellibranches a pris un essor en Franc e . En un premier 

temps . les é quipes françaises ont profité des acquis sn gl as axons e t ont 

ainsi traduit ou francisé plus ou moins justement les concepts et le 

vocabu l a i re anglai s de l' écophysiologie des biva l ves. Ce n'est que dan s 

un deuxième t emps, au f ur et à mesur e du d~veloppement des compétences 

hexagona les qu ' il est appa r u nécessa ire de défini r plus précisèment les 

t ermes anglais et d ' obtenir un consensus des principaux utilisa teurs sur 

la réa l 1t~ biologique qui se c a c he derrière les mots. 

Cette préoccupation quasi géné rale parmi l es malacologlstes marins 

contactés a permi s aux Chercheurs de 13 laboratoires du CNRS, de 

l ' Universi t é et de l'IFRE MER de par ticipe r il cette r é fl exi on su r l es 

b i l ans énergétiques pendan t de ux jours . Ultérieurement les nombreux 

échanges de courriers e t l es discussions parfois ani mées qui ont été 

nécessaires avant la rédactI on d'un texte définitif mettent en évidence 

que le travail à réaliser était difficile et que l' o bjectif final était 

peut être trés ambItieux. 

Ces contacts auront permis , en outre , de confronter les différents 

protocoles ex périmentaux que chaque équ! pe met cn oeuvre, faci litant 

aInsi un pro f it mutuel. 

Cette réflexion co llective a pu être menée à bien particulièremen t 

grâce à la co llaborat ion trés active de A. Fia l a Médioni , de A. Luc as, de 

H. Massé et d'A . Riva . Sans Jeur participat i on et leur e ffo r t de 

clarifi cat i on cc document de synthèse n'aurait pas pu a boutir . 



REGARD HF.UF SUR LE METABOl.ISME OF.S BIVALVES (Prof. Albert LUCAS) 

En septembre 198<1, MM. HERAL et OESLOUS- PAOLI organi.sèrent à La 

Tremb lade, une "Réunion méthodologie expérimentale Moll \.lsques". Cette 

rencontre faisait suite à un bref état qui s 'é tait engagé au Congrès de 

Mon t pellier sur les "Bases b iologi ques de l'Aqusculture" , où il était 

apparu que la terminologie et la méthodologie concernant le mé tabo li s me 

des bivalves devai ent êtr e c l arifiées. Grâce à une large informati on 

auprès des spécialistes fra nça is de la physiologie des b ivalves , la 

réunion de L.a Tremb lade a réuni un grand nombre de pa rt icipants tr ès 

moti vés lvoir liste). Pendant 2 jours des di scussions très animées ont 

perm i s de b i en c omprendre les éChanges entre l es bival ves et leu r 

environnement et d 'y jeter un regard neuf, ce qui impliquait une analys e 

c ritique du v ocabulaire et de la méthodo logie. On en trouvera le 

cOmpte - rendu détaillé dans l es di ffé rents chapitres de cet ouvrage . 

Dans la présente introduction, je limiterai mon analyse aux 

problèmes posés par deux fonctions 

Une première constatation s'Impose 

l'alimentation et 10 respiration . 

tous les bivalves adultes ont une 

manière simi laire d' assure r l eur a limen tation et leur r espiration . L.' eau 

circule dans la cav i té palléal e grâce â l'ac t ivité clltst re coordonnée 

des branchie s et au cou r s de cette circuistion de flnes particulea 

alimentai r es sont retenues ainsi que l'oxygène diS!lous . L.e modèle est 

donc simple . Qu'en est-Il des mesu res correspond~ntes ? 

L.e but est de conna î tre la quantité de partIcules alimentaires 

r etenue ou la quantité d ' oxygène r etenue , par unité de temps . Pour 

simplifier, ado ptons l'heure comme unité de temps . Les mesures du taux , 
horaire tle r t;ten t ion d ' oxygène (consommat.ion d'oxygène) seront précIses 

ct r igoureuses à condition d ' utiliser des systèmes e xpérimentau x où le s 

concentrations (en particules ou en oxygène) demeurent constan tes , c'est 

à dire où les p rIses faites par l'animal sont constamment compensees dans 

l'eau qui l ' entoure . Cette précaution <st impérative , car les 

concentratlons înfluencent conside rablement les taux de rétention . Voici 

donc déflnie s les deux mesures utiles et s\.l f fisantes pour connaître 

l ' olimentatIon et la respiration des b i va lves. 

Les problèmes sc son t c réés lo r sque certains a uteurs ont voulu 

évaluer le taux horaire d'eau ci r culante dans la cavite palléale (encore 
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appelê débit palléal ou taux de pompage). Cette mesure n'apporte que des 

valeurs contestables , tant sa mise en oeuvre est délicate quelle que soit 

la méthode utilisée. En outre , elle ne rournit aucune information directe 

sur les consommations de particules et d'oxygène , puisqU'un bivalve peut , 

au moins pendant un certain temps . pomper de l'eau dépourvue de 

particu l es et d ' oxygène . En raison de l'erreur commise sur le teux de 

pompage, tous les calcu l s qui en dérivent Bont donc contestab l es. C'est 

le cas pour les rendements de rétention des particules (ou de l'oxygène) , 

c'est à dire la proportion de particuLes (ou d'oxygène) qui sont retenues 

par l'animal, par r apport à celles qui seraien t Yéhlcul~es dans la cavité 

pal léale. Si les mesures étaient précises on pourrait savoir si certaines 

variations du taux de rétention sont dues à des variations du rendement 

de rétention ou à des variations du taux de pompage. 

Quan t à la not10n de "taux de fil tratlon" tant de foia utilisée, on 

reste perplexe sur sa validité . Soyons claira lorsqU'on parle de 

r étention cela décrit un résultat , sans préjuger du mécanisme utilisé 

pour l'obtcnir. Quand on parle de filtration, cela alanine , au sens 

précis du terme , qu ' il y a passaae A travers un f'iltre naturel 

(branchies) ou fabriqué (film de mucus) pour retenir les particules. Or 

chez beaucoup de bivalves , la rétention 8'op~re non par filtration. mais 

par captation grSce à l'activité mucocillaire soit du velum chez. les 

larvea de toutes les espèces. sot t des branchies chez les ndul tes de 

ce rtaines espèces. On peut évidcmment donner l "filtration" un sens large 

qui engloberait aussi la captation. Ma.is cela n ' éviterait pas 

l'ince r titude suivante. S i le taux de filtration est exprimé en volume 

d ' eau par unité de temps , cela correspond à quelque chose de fictif: un 

taux de pompage dont le rendement de rétention serait de 100 ". Si le 

taux de filtration est exprimé en Quantités portlculslrcs (en poids . 

volume ou nombre) cela n ' est autre que co Qui B été ci-dessus défini: le 

taux de rétention . Ainsi , pour éviter l a confusion. vaut- il mieux 

abandonner la notion de "taux de f11 tration". quelle que sol t la méthode 

utilisée pOur le calculer . 

Cette analyse critique nous conduit à ré f ormer notre vocabulaire 

sur les bivalvt:s, à ne plus les qualifier de "filtreurs" , mais plus 

prudemment de "microphages". Mais il ne s ' agit pas seulement du bon usage 

des mots . il s'oait aussi d'aborder un prOblème de physl010a1e en ayant 

recou r s à des données clai rement définies et corr ectement mesurées. 



CHAPITRE 1 TF.RMINOLOGIE (rapporteur Dr J.M. DESLOUS-PAOLI) 

Toutes les définitions suivantes se rapportent à l'étude de l'uti

lisation des éléments particulaires par les microphages, ainsi qu'aux 

phénomènes liés au métabolisme considéré sous l 'angle écologique des 

transferts d ' énergie. 

1. Ter.es relat i fs a ux bilans d' é ner gie 

1.1. Equation génér a l e 

A partir de l'équation générale de Winberg ( 1956) repris e et: 

modifiée par différents auteurs ( Ricker , 1968 ; Crisp , 1971 ; Grodzinski 

et al . , 1975 Lucas, ).982 Holmes et Mc Intyre , 1984) on peut 

synthétiser les transferts par la ftgure 1. 

Selon Crisp (1971) 

00 

C .. énergie consommée 

R énergie dépensée pour le métabolisme (respiration) 

f . énergie rejetée sous forme de pseudofèces (f ' ) et de fèces (f " ) 

U énergie excrétée sous forme d ' urine 

? .. gain brut en énergie , se décomposant en 

R "" R +R +R es. 
,avec 

Re ~ extrachaleu r 

R métabolisme standard 
s 

Ro énergie dépensée durant J'activité 

r f' + f" 

avec 

f' ~ éne rgie perdue sous forme de pseudofèces 

FU .. énergie perdue sous forme de f èces 
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Figure 1 Trans~ert de matiè re et d'énergie chez un moll usque fi l treur (d'après Lucas , 1983 

Deslous- Paoli. 19B5) . Pour les observations: voir texte . 

0 

, < ~ , _ _ """_ ,, l .,," ... . - - -"""" f- - --.:. l , •• ;" - - - - - -_ _ .. ",.h ,,, .. >;.. - - -, 1 1 -, •• 0 ... 0,'0. .. ' ~. , "' " ' - - - -

, ••• )1 1 ") 1 Î'''''' 1 ."" ",." ' 
" ",u",, ' .! r 1 

' " ':"' '' ) . "'::" .. , ;, . ..J ~ • 

" • • -, ~ ~I 
, 

Ol- ~ 1 

, 

, 

~ J J '~' ,," ' ... ",... l ~., 1 1 • • " l " 
:; : ~.I • 

__ 0 jJ~ ___ ~ ____ ______ i- 1 

""""'", .- __ 1 

,.. f ES ,. 
I!CUlU .~UIII((~· · 

El l.ln~ en expérience s 

2 necl c lsie en .Jl leu naturel 

I40D Ma'terlel organique dls!lous 

MOP ":ll,;,-I,,) o rganique partlculaire 

h ... 



.' 

u u + u , c 
avec 

U énergie excrétée avant utilisation • 
U produit du catabolisme 

c 

P Pg + Pr + Ps + Pe (Lucas , 1982) 

avec 

Pg gain net en énergie pour les tissus 

Pr = énergie investie dans l a reproduction 

Ps "" énergie nécessalre à la fo r mation des sécrétions (mucus , byssus, 

coqui lle) 

Pe ; énergie contenue dans les tissus é l iminés 

Tous les te r mes de cette équation seront exprimés en Joules ( l j 

"" , 1655 cal.) 

1. 2 . La consollllllUtion ( Cl 

En terme de fl ux d ' é nergie entr e le milieu et l'animal , c'est ce 

que l'alimentation d ' un animal f ait disparattr e du milieu où il vit (voir 

1 . 3 . 3 . nourriture captée ou retenue). 

Terme anglais corre spondant Consumption (Widdows et Bayne, 

1971 Gabbott et Beyne, 1973 ; Winter et Langton , 1976). 

1. 3. La resp iration ( R 

Les coOts métaboliques ltés au catabolisme sont en général 

estimés à partir de la consommation d ' oxygène . Ces coûts métaboliques 

sont i nfluencés par les coûts associés à l'activité musculaire (R ) et à • 
l'activité d'alimentation. Pour l ' alimentation , Bayne ( 1976, 1985) a 

distingué le cas où l'animal est à jeun (taux standard 

après jeûne (taux actif) 01.1 nourri normalement (taux 

"" R ) 01.1 nourri , 
de routine). La 

fraction d'énergie dépensée lors des phénomènes digestifs et métabol i ques 

liés à l'utilisation d'un régime alimentaire , c ' est à dire lors de la 

synthèse protéique, lipidique et glucidlque , s'appelle extrachaleur (R ) • 
(fig . 2) (neat increament . specifie dynamic action ( \!Jarren et Davies, 
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~ergle perdue au travers 
de l'excrétion urinaire 

E 
X 
T 
R 
A 
C R 
H ft 

A 
L 
E 
U 
R 

Energie non utilisée libérée 
por la déami nation et ,., 

autres processus 

Energie dépensée liée à 
l'activité d ' alimentation 

transport, digestion et 
biodépositlon des alimenta 

Métabolisme standard 

Energie dépensée en acti 
vité : Ra 

Energie abBorb~e ou 
métabolisable 

R 

Energie nette 

Producthm 
p 

rigure 2 Devenir de l 'énergie absorbée par un anima l (d'oprès W1ndell , 197f 
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1967 ;Bayne et Scullard , 1977 ; Bayne et Widdows , 1978 ; Newell et Bayne , 

1983». L' extrachaleur se différencie en extrachaleur d'entretien et 

extrachaleu r de production . Cependant, lors ôe changement de te nsion 

partie l le en 02 ou dana le milieu d ' exposit i on des animaux à l ' air (basse 

mer) un métabolisme a naerobie peut être mis e n place (De Zwaan , 1977 

W1ddo .... s et al., 1979 ; Ahmad et Chaplin, 1979 ; De Vooys, 1979-BO 

Kluytmans et al. , 1980 ) . Pour cela, une meilleure estimation du 

métabolisme est mesurée par l e dégagement de chaleur (calorimétrie) 

(Hammen , 1979; Famme et al ., 19B1 ; Shick et al. , 19B3) , 

Te rmes snslais correspondan ts O%yge" uptake (Vahl , 1972b 

Thompson et Bayne , 1972 Tsuchlya , 19B1 

consumption (Vahl , 1973 . 1978 ; Widdo .... s. 1973a 

FalMle , 1982) . O:r:ygen 

Ansell , 1973 ; Mc Lus ky , 

1973 ; Bayne , 1973. 1976 ; Bayne et Widdo\lls , 1978 ; Jorgensen, 1976 

Bayne et al., 1976 ; Taylor et Brand, 1975a ; Famme , 1980 ; Hammen , 1980 

; Shumw3Y , 1982). RespiJoatitm l'ate (Griffiths et King, 1979). Netabolic 

rate (Gabbot t et Bayne, 1973). Uetabolic costa (Bayne et tlelo'ell , 1983 

Deslous-Paoli, 1985). 

Termes français correspondants : Taux de l'cspiration (F'iala Me-

dioni et al. , 1985) . Respil'ation ( Héra l et al., 1983 ; oesloue-Paoli et 

Hé ra l , 1984 ; Des l ous-Paol i et a l., 1985). 

1.4. Les r ejets 

1 . 4.1. Les reje ts particulair cs ou egestion (F '+F' ' ~F) 

C' est la fraction de nourr itu re consommée rejetée sous :forme 

de pseudo fèces (F ' ) et de fèces (F " ) . Les pseudo r èces , sont l e résultat , 

à court terme, du conditi onnement mécanique de la nourri ture par les 

branchies et les palpes labiaux au cours duquel se produit un 

enrich issement dû à des sécrétions mucil a.e,ineusc. Les fèces , sont le 

résultat, â plus ou moins long teime , de la transformation résultant de 

l'actIon de la digestio!l , de l'absorption et de la desquamation du tube 

digestif (voi r Pc) . Les biodé p8 t s sont l ' ensemble des fèces et 

paeudofèces . La b10dé posi tlo n correspond à l'ensemble des processus de 

l ' émission de ces biodépôts j usqu'à leur sédimen tation sur le r ond . 
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Ter.es ang lais correspondants 

Moralea-Alamo , 1966 : Tenore et Dunstan, 1973 .,b ; 8a.yne et Ne .... ell, 

1983) . Biod.posic. production (Tsuchlya, 1980, H181). tg.ado" rate 

(Newell, 1980). ~.wdoraeces production (f'oster-Salth, 1915 ; Wlddows et 

al., 1979). tzcl'dicm (Allen , 1962). 

1 . .. . 2 . Les rejeta d isso"', ou excrAtlon (U ) 

U .. Uc + Ua 

L'excr6tion de substances oraanique. peut cOllporter soi t des 

produi ts non anabol1aés directellient rojet6a .prAs l'absorption (Ua) . soi t 

des produits d'exc r ét t on dOs au catabolisme Unulalre (ue), Ces deu l( 

fr oc tians no sont d ifr é r e nc1.abl es que dans 10 cas d ' \.I n joOno st r ict où 

toUI.l 100 produite d'excré tion sont i88U8 du catabolisme qu ' il soit 

oxydst!r ou anaerobie(Uc) . 

L'.sti .. tion de l'énergie excrétée est souvent n6811géo ou réduite 

l l'excrétion aozotée. 

TeNles anglsis correspondants : Rate of , .. itrogen ucr.t ior: 

( 8..,na, 1973 ; B-.yne et ScullancS, 1977s). R4t. of QmIICInicz axcNtion 

( 8syne et Viddowa, 1978 Llv1naatone al al . . 1979) . EzCl"Btory 

tosse. (8ayne et Newell, 1983 ; De.loue-Paoli, 1985). 

1.5. La p roduction ( P) 

Th6oriquelllent , c'eat l'éneral0 pOlentlellolllont disponible 

pour assurer l'ensemble des prOductions (p . Pa t PI" + Ps + Pel. Cette 

énergie est calculée en soustr ayant l ' 6ne r gie perdue par le catabolisme 

(fil et l'excrétion (U) de toute l'énergie absorbée (Ab) . 

Terlilea anglais correspondant. : Sco~ for gJ"OlJth (Warren et 

Davi a , 1967 : 8a.yne et al ., 1976). Produadan (WoraU et al . , 1983 ; 

Luc a e et Beninger, 1985) . 



1.5 .1. Producti on "de tiss us ou gain net (Pg) 

C 'est la croissance tissulaire , qui peut être positive ou 

n~gative en période d ' amaigrissemen t o ù l'animal puise danS ses réserv~s. 

1.5. 2 . Effort de r eproduction (Pr) 

C ' es t l'énergie perdue lor s de l'émission des gamètes et 

des p r oduits qui l'accompagnent . La mesure de cette énergie n'est 

facilement accessible que chez les espèces dont la gonade est séparée du 

reste du corps ou chez celles dont la ponte est unique et complète . Dans 

les autres cas , ror t nombreux, elle est souvent sous-estimée . 

1.5.3. Produits de sécrétions (Ps) 

Ils correspondant pr i nci palement à l ' énergie contenue dans 

la trame organique de la coquille, dans le byssus e t le mucus secrété par 

l'anima l . 

1 . 5 .4. Productions éliminées (Pe) 

C ' est l'énergie perdu e par la prédat ion d ' une partie du 

corps de l'an i mal (par exemple les s i phons) ct par le renouvellement 

tissula i re , dont la desquamation. 

2. Termes relatifs à la circulation de l' eau 

'f' 2 .1. Fonction de pompage 

La mesure est le débit pal.l.éal; C ' est le volume d ' eau traversant 

l'animal par unité de temps . Cette valeur n'est accessib l e que par mesure 

directe, c 'es t à dire soit par la mesure d'un volume déplacé, Boit par 

cannulation, soit par thermistance. 

Termes anglais correspondants : Pwnping rate (Loosanoff et No

meijko , 19l\6 Tammes et Oral, 1955 Loosanoff , 1958 Flugel et 

Sch l ieper , 1962 Drinnan , 1961\ ; Coughlan et Ansell , 1964 ; Vahl, 1973 ; 

Hildreth , 1976 Foster- Smi th , 1978 Vahl , 1980 l . /Vatel' [Low rate 

(Hildreth, 1976 ) . Rate of water transport (Galtsoff, 1964) . 
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Termes françâls correspondants : Dlbit d. fiLtration (Amou r oux 

et aL, 19751. Ttua de pompage (Hia , 1982). 

Selon que l'on s ' Inti!r~sse l la nourri ture ou l l' olQ',êne . 

apparUe par le débit palléal, on utilhera respective.ent lea termes 

dtlla plus haut ou le taza de ventilation ( wntilation mee ). 

2.2 . FmetJon de filtration 

La .esure est le taw: de fiLemtion. qui est le volu.-e d'eau 

th!!orique .. ent ~pur~ l 100 S de ses partic ules par unit!! de telllpa. C'est 

une valeur abstraite , sans alanlneatlon biologique puisque l es 

mollusques n'ont pas une e f ficacité de r6tention des particulea l 100 S. 

Cette valeur var ie aelon l a ta il l e et la denaitâ de. particu l e. utilisées 

pour l a dé f ini r. Elle e s t ob t enue par de s méthodes i nd i r ectes de mesure 

de concentration dea pa r ticules dans le flux d'eau, on circuit. fermés 

ou ouverts. Le taux de filtration doit Btre consi dérA simu l taniment avec 

le taux d. rAtenUon dont il d6cou1e par cslcul .. partir de la 

concentration dans le système expArl.ental. 

Ter.es on&la1s correspondant. : Rate of fe.ding (Looaanoff et 

To-ers, 1948 ; Joraensen. 1949 : 1955). r-i.ttratUm rate, tite.ring rate. 

ra •• of water fiLtration (Jorgenaen, ,.52 ; Chlpa.n " HopkLns, 195A • 

,.77 ; Allen. 1962 ; Coughlan, 196' ; II/Inter, 1969, 1973, 1976, 1978 

Ali, 197Q ; Wlddowa " 8ayne, 1971 ; Ri laasrd ot Mohlenbera. 1971 

ThOlllpaon et Bayne. 1972, 1974 IIIalne , 1972 Schu l te, 1975 

Foater-Sndth, 1975 Cdffiths, 1980a,b) • ctcaranca ra •• ( Bayne et 

Wlddows . 1978 : Wlddo ... s et al ., 1979 ; Kiorboe et Mohlenberg, 1981. 

Terme fronçais correspondant 

Chnpula . 1964 ) . 

TaLa d" fi.~trat1.ol1 (Lubet et 

3. Ter.ea r e l a tJ fa à l a quanti t é d e nourri ture 

On .. aure aoit un nombre ou un voluec de part1cul ••• aoJt un poids 

de mati Ire. aoit un 6quivalent éneraAtique . 



3.1. Nourriture disponi ble 

C' est la nourriture à l' état particulai r e pr!sente dans le milieu 

et théoriquement disponible pour l 'animal . Il convient de distinguer les 

études expérimentales où la composition de la nourriture est bien connue, 

des études in situ où l'hétérogénéité du matériel particulaire a entraîné 

la recherche de paramètr e globaux représentatifs de cette nourriture . 

Termes angl ais co rres pondants : Food soW"ce (Fankboner et al . , 

1978) . Potentiat food (Widdows , 1978). Avaitabl.e food (Malouf et Breese , 

1977). A noter que Widdo\lls et a l. (1979) ont employé ce dernier terme 

comme étant la somme des protéines, glucides et lip ides du matériel 

particulaire . 

Termes français corres pondants : Nourriture [owonie . noworitwoe 

distribuée (Lucas , 1983) . NourY'iture potentiane (Hé r al et al. , 1983 

Deslous-Paoli et Héral . 1984). 

3.2 . Nourriture pompée 

Peut être définie comme la quantité de nourriture en traînée par 

l e débit palléal . 

3 . 3 .Nourriture retenue (C) 

C'est l a quantité de particules retenues par l ' animal par un.ité 

de temps. Cette quanti té peut être un nombre , un volume , une masse de 

r cellules ou de particules ou l ' équ ivalent en énergie . . ' 
Terme angl ais correspondant Fitt~ed atgae (Winter , 1969) . 

Termes franç a is correspondants : Nourrit\.H'o aonsol1rllée (Shafee 

et Lucas, 1982 : Héral et sI. , 1983 Lucas . 1983 Deslous- Paol1 et 

Héral. 1984). A noter que chez les microphages, la consommation ne 

correspond pas à l ' inges t ion comme chez l n plupart des autres organismes 

vivants. 



3. 4. Nourriture ingérée (I • C - y -) 

C'est la nourr iture qui pénètre dans l'oesoph8ae, c'est à dire 

la nourritu r e retenue moins les pseudof~ces lorsqu'elles existent. 

Termes analais correspondants: 1nOBat..d food (Wlddows, 1978 

Thollipion et Beyne, 1974) . IngB8t.ed ration (Ba.yne et Scullard , 1977 

Hawkins et al., 1985). 

3.5. Nourrtture digestible 

Nourri ture pouvant être digérée. Le coefficient de diaestiblli té 

exprime la proportion d'un aliment i ngéré par un animal qu ' on ne retrouve 

pas soua forme fé CDle . A distinguor la di ges tibilité réelle de la 

dJacatlbtltté apparente , selon que l'on tiont comp to ou non de la 

présence d'éléments d'origine endogène dans les matl~res fécales . 

Terme angl ais correspondant 

Croves, 1979) . 

Diusstib1. sntlrgy (Brett et 

C'est la nourriture traveraant la paro i du tube d'Iestif vers le 

a.illeu lnt~rieur, c'est à dire la fraction inaêrée, diaérêe ou abaorbée . 

Cette fraction correspond à la diie8tibi11t6 réelle!. 

Termes anglais correspondants: M6taboLiaable energy (Brett et 

Croves , 1979). Absorbed ration (Thompson et Bayne, 1974 Ba.yne et 

WlddoWII, 1978 ; Hawkins et al. , 1985). Net. absorption (Hawkins et Boyne , 

19B5) . 

3.7. Nourriture assiailée ou annboLl s6c (Ae _C-F_Ua) 

Au 80ns strict , c'est la fraction de la nourriture métabol1sable qui 

est utilisée pour la production (mucus, tissus, guètes, byssus , 

coquille .. . ) . Par extention, ce ter.e s ' applique aUllel A la constitution 

des rls •• rves nutrl Cives intracellulaires, dont la conso_stion soldera 

les dispenses énergétiques . Dans ce sens larle, cette fraction est synony-
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me de nou r riture anabolisée . Elle correspond donc à l a nour ritu r e 

métabolisable diminuée d ' une partie de l ' excrétion. Cependant 

l'estimation de cette fre.ctio n r este i mprécise du fait de la difficulté 

de mesurer l a part d'excrétion d 'origin e non catabolisée (voi r 1 . 1 . 4 . 2 . ) . 

Dans de nombreuses études le fait de négliger l ' excrétion , ne permet pas 

de différencier la nourriture absorbée de la nourriture assi milée 

( anabo lisée) • 

Terme anglais correspondant 

1983) . 

3 .8. Le calcul des rend_en ts 

3.8. 1 . Rendeeent de réten tion 

ASBimilated ration (Bayne et Newell. , 

CeG r endements (ou efficacité) sont exprimés s ous forme de 

rapport ou de pou r c en tage. C' est la propor t i on de nourri turc captée par 

l'animal par rapport à la nourriture dispon i ble . C' est aussi pour chaque 

classe de t a ille de par ticule , le pourcentage de particule s r etenues par 

rapport au nombr e de particules retenues dans l a classe de taille 

filtréefl avec le maximum d'efficacité (Vahl , 1973 ; Palmer et Wil li ams, 

1980 ) • 

Termes anglais correspondants : Rete>ttion efficiency (Vahl , 

1972a ) . FiLtration efficiency ( Pa l mer et ~'Ullams, 1980) . ëfficiency Df 

particL/l.e retention ( Moh1enberg et RU sgard, 1979). F:f ficiency of 

particule selectio>t (K l orboe et Mohlenberg , 198L) . Retentio>t rate 

, (Schulte, 1975 ; Fi sher , 1977) . Removal rate (Higgins , 1980). Particl.e 

retention efficiency (Wintec , 1979). 

3.8 . 2 . Rendement d ' i ngestion (I/c) 

C'est la proportion de nourriture ingérée par rapport à la 

quan tité de nourriture retenue. Ce rendement est de 1 tant qu ' il n ' y a 

pas d ' émission de pseudofèc e s . Au-delà du seuil de production des 

pseudofèces , ce rapport devient infér ieur à 1 . son esti ma tion implique 
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que l'on Boit en mesure de séparer la production de fèces de celles des 

pseudofêces . 

Terme anglais co rrespondant II19Bst ion ra te (Kiorboe et 

al. . 19B\} . 

3 . 8 . 3 . Rende.ent d'absorption (Ab/C) 

C'cet le rapport entre la quanUt6 de nourriture absorbée et 

la quant1t~ retenue . 

Termcssnglals cor respondants: AssimiLation eff iciB"CY (Winter, 

1969 : Thompson et Bayne. 1972 ; Vah l , 1973 : Tho~pBon et Sayne. 197d ; 

Bayne, 1976 ; Bo.yne et Wi ddoW8 . 1978 ; Grlfriths , 1960 0 et b ; Berry et 

SChleyer, 1983). Assimilation rate (W inter, 1969 : Widdows et Bayne , 

1971 

19BO 

Vahl , 1973 Bayne, 1976 ; Bayne et Wl ddowu , 

• et b) . AbBor ption efficiency (Vahl , 

l'ata (Cabbott et Bayne , 1973 ; Pisher , 1977). 

3 . 8.4 . Rendeaent d'aasi.nation (As/c) 

1978 Griffiths , 

19BO). Absorpt.ion 

C'est le rapport entre la quantlt6 de nourriture aSllilllilée et 

la quanti t6 retenue . 

Terlle anglais correspondant 

pson et Bayne. 1974 j Winter , 1976) . 

3.8.5. Rende.ent de production 

3.8. 5.1. Rende.ent brut (PIC) 

AnimiLceiol1 . ff icùl1cy (Thoa-

C' est le rapport en tre la production totole ct la nourriture 

retenue . 

Termes anglais corrupondantll : CroBII production .ffici..l1cy 

(KniKhts , 1985). Cross growth efficic"cy (Thompson et B~ne. 1914 j Baync 

et Widdo"". . 1978) . 



3.8.5.2. Rendement net (p/As ou p/Ab) 

C'est le rapport entre la production totale et la quantité 

assimilée ou absorbée. 

Termes anglais correspondants : Net production efficie'l1cy 

(Knights, 1985). Net growth efficiency (Thompson et Bayne, 1974 ; Bayne 

et Widdovs , 1978). 

3 . 8.6. Rende.ent de croissance 

3 . 6 . 6.1 . Rendement brut (KI - PgfC) 

C'est le ra.pport entre la production ti35ulairc ou CrQi3Sancc: 

et la nourritur e retenue . 

Terme anglais co rre s pondant: GrOBS growth eff iciency (Ivlev , 

1966) ; 'Davis et Warren, 1968 ; Winde ll , 1978 ; Brett et Greves , 1979), 

3 . 8.6.2 . Rendement net (K
2 

_ Pg/As ou Pg!Ab) 

Ce rendement se calcu le différemment selon que Pg est pos I

tif ou négati f. En effet , la quantité assimilée (As=C-F-U=P+ R) .devient 

dans le cas où Pg est négatif As _C_F_U_Pg3P_Pg+R (Lucas et 5hafee, 1983). 

Dans ce cas l'assimilation a une origine double , l'une externe (C-r-U) et 

l'autre interne (-Pg) . 51 le Jenn est complet , il n'y alors pas d'élément 

exogène assimile et l'assimilation As=Pg. Dans ce cas le rendement net de 

'f croissançe devient Pg/-Pg ou -1 ce qui est la valeur minimale atteinte 
" par cet index (Lucas et Beninger , 1985). Ce rapport varie donc entre - 1 

et .1 , 

Terme anglais correspondant: Net groLlth e fficie'l1c!l (IvJev, 

1966 Davis et Warren , 1968 ; Wlndoll . 197B ; Brett , Greves , 1979). 
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CHAPITRE II : METHOOOLOGlB EXPERDŒNTALE SUR LES ACTIVITES 

METABOLIQUES ET LES BILANS ENERGETIQUES (Rapporteur Gou11etquer P . ) 

Dans ce chapitre nous aborderons les méthodol ogies mises en place 

pour les approches éner gétiques de populations i n situ et in situ simulé 

(paragraphes 1 et 2) et pour les approches énergétiques des individus en 

expérimentation contrôlée (paragraphes 3 , 4, 5). 

1 . Dis pos itif expérimentaL de la Station biologique de Roscorr 

Suite à une baisse de rendement de la production des huitres 

c r euses Crassostrea gigas~ liée à la qualité des sols (8 000 t à 4 000 

t), des expériences ont été entr eprises sur les échanges des substances 

dissoutes au niveau de l'interface eau- sédiment des parce ostréicoles . 

Les principaux paramètres étudiés sont l'oxygène (production 

ou consommation) et les substances dissoutes azotées (NH
4

, N0
3

, NH
2

, 

urée , NOO) au niveau des différents compartiments de l ' i n terface 

huîtres, macrofaune , sédiment . 

ln vitro 

Des incubations de caro ttes de sédiments proven ant de carottages 

effectués en plongée autonome sur des parcs permettent de mesurer les 

ci nétiques d ' échange cau - sédiment , en fonction de la tempéra ture et des 

saisons . Des tubes da plexiglass sont enfoncés dans les sols ostréicoles 

en év i tant toute perturbation de l'interface et en gardant un volume de 

300 roI d'eau a u-dessus du substrat. Ramenés immédiatement au laboratoire 

(l heure) , ils sont placés dans un bain thermostaté à l'obscurité a fin 

d 'éviter la photosynthèse et la consommation du NH
4 

par le microphy

tobenthos. Un inhibiteur spécifique de la nitrification est ajouté ou non 

dans l'eau susJacen te ou injecté à la dose de 5 ppm selon la méthode de 

Henriksen ( 1981) . Les teneurs en 02 sont estimées simultanément avec un 

oxymètre orbisphère et par la méthode de Winkler, N-NH." et N-NO
J 

su r 

technicon, N-NH
2 

par la fluorescamine et NOD par mi néralisati on . Des 

huîtres fraîchement ramenées des parcs sont placées en incubation e n 

système ouvert ou en s ystème clos pendant quelques heures. La 

consommation en 02 et l'excrétion en N-NH.", N-NH2 e t u r ée sont mesurées à 

différentes saisons. 



In situ 

Au cours de cyc l es de marée (vives-eaux et mortes-eaux) , l'évo l ution 

des compos és azotés et la teneur en 02 sont suivis au n iveau d e la 

surface et du fane au-dess us des parcs (Bouc her et Boucher - Rodoni , 1985 ) , 

Par ailleu r s , un suivi à court terme (6 heur es) d'un écosystème non 

perturbé, en ci rcuit c l os , ," réalisé à l'aide d ' enceintes 

expérimentales , placées s ur ce parc en pl ongée (Bouche r , 1985) . 

Description des enceintes 

Les mesures in situ de consommation d'oxygène et de flux nets 

d'azote minéral et organique dissous ont été réalisées entre le sédiment 

et son eau s usjacente à l'aide de trois enceintes expérimentales . Les 

modules mis au point il. la Station Biologique de Roscoff , sont consti tués 

de deux parties . La par t i e i nférieure est un cy lindre de PVC opaque de 50 

de diamètre (0 , 2 m2 ) qui est en f oncé il. marée ba sse dans le sédiment cm 

sur une hau teur d'au moins 10 cen t i mètres . La partie s upé r ieure est 

réal isée avec un dôme hémisphère en altuglass t ra nsparent de 1 , 5 

centimètre d'épa isseur, placé ultérieurement e n plongée a u tonome. La 

1 ia1.son entre les deux parti es est assurée in situ par compression sur 

jo in t t o rique , grâce à 8 éc r ous papUlon fixés sur une cour onne soudée à 

la partie supérieu re du cy lindre en PVC. L' obs curci ssement peut être 

réalisé par ad jonction d ' une nappe de polysne noir type "bache il 

ensilagc". Suivant l ' enfoncement initial de la "jupe" , le volUlfle ainsi 

i solé es t compri s . entre ~O et 55 l itres . Dea o rifi c es , fermés pa r robinet 

'f' manuel , sont pratiquês pour per me t t re les prélèvcments d ' eau à la 

<"Seri ngue vétérinai re de 1 l itre . en plongée autonome , avec admission 

simultanée d ' un même volume d ' eau du mili eu . Une pompe submersible l2V 

type pompe de cal e Aquafl ow 18 li t res/minute permet de réal 1ser 

l' homogénéisation du volume d ' eau empri sonné et de ma intenIr une 

ci r cula tion d'eau à l'inte rface sans remise en suspension des particules 

sédimentaires. 

Un f ond amovible cons titué de deux plaques circulaires de PVC 

accollées f orment une "jante" peut être placé dans les c loches , 

l'étanchéitê étant assurée par une chambre à ai r de b icyc le tte gonflée à 

la mise en place . L' eau des cloches peut ainsi être iso lée du sé d iment. 
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Une sonde Dao orbiaphè r e est placée à la partie supérieure des dames 

hémisphèriques, et le cable revient en surface sur la plateforme 

ostréicole servant de laboratoire. 

Protocole expéraental 

Les trois jupes sont mises en place durant la basse mer de vive-eau 

prêçédant l'expérimentation , ce qui a pour avant8se de faeili ter une 

éventuelle cicatrisation du sédiment. 

Des hultres choisies sur le parc sont brossées et disposées à 

l'avance dans les encei n t e s , ce qui per lllet de dillposer d ' animaux en 

parfait 6tat de nutrition, de poids connu , n'ayant subi aucun strees 

physiologique . 

Le Jour de l'exp6rimentation choisi, une barge ostréicole , dotée 

d'un abri pour les apparei l lages sc i entifiques , est embossée à la 

verticale des jupes . Un p l ongeur posit1tionne dUic.telllent les d6mes en 

place. 

Plusieurs conditions expérimentales ont alnai pu être test~es 

- Une cloche 5 contenant le sédiment du parc ostréicole et sa 

faune en place (sauf les t'IUItres) sOU/llise à une agitation (débit 18 1 

minute -1) 

- une cloche SS i dentique à l a précédente sans aaltation 

_ Une cloche H dont le rond est iso16 du sédiment par le disque 

en PVC, et contenant 10 huItr es adultes (avec agitation) 

_ Une cloche SH contenant le sédiment en place ot 10 huitrea 

adultes (avec agitation) . 

Les concentrations en oxygène sont enregistrées en continu par sonde 

polaro&raphique et les prélèvements d'eau réa.llsés toutea les heures 

pendant 5 heures permettent de distinguer l es cinétiques métaboliques . 

L'eau prélevée est illlll\édiatement filtrée à bord sur riltre GrC 0,2 urn 

(pOt~e Mil1ipore) et les prélëvements placéa dans la alace pilée. 

conditionnée pour dosage u ltérieur des N0
3

+N0
2

, NOD , acides aminés, urée 

(méthodes Technicon). Pour l'WI\IIIonium (méthode de 50101"::o.no , 1969) et 

l'oxygène (Winkler), les r éactifs sont ajoutés immédiatement l bord . 



Al ' issue de l'incubation , les dômes en al tuglass sont démontés et 

les jupes peuvent 2t~e laissées en place pour une expérience ultérieure . 

A la vive-eau suivante, la macro faune contenue dans le volume de sédiment 

emprisonné dans les " jupes" peut être prélevée pour identification et 

pesée, 

Considérations techniques 

L.'expérimentation in situ pose un certain nombre de problèmes 

spécifiques et a nécessité de nombreuses mises au point. 

L.es modules utilisés sont facilement maniables par des plongeurs . L.a 

mise en place des jupes ne pose pas de prOblèmes dès lors qU 'elle est 

réalisée à marée basse . Celles-ci peuvent être laissées en place même en 

période de fort hydrodynamisme. 

L.a détermination du rapport volume/surface apparait un élément 

important de la conception pour l ' identification des flux. I.e rapport 

choisi de 50 litres/O . 2m2 apparait satisfaisant pour l'ammoniaque. Il 

pourrait être réduit pour l'oxygène ct il est certainement trop fort pour 

les autres paramètres, dont les cinétiques sont beaucoup plus lentes. 

La réduc tion du volume peut être assurée en remplaçant le dôme par 

une simple plaque d'8ltuglass, mais cette solution ne permet pas toujours 

l'élimination des bulles d'air qui se forment. 

L.'interface étudié est fortement autotrophe dana les conditions 

" normales d'éclairement, c'est il dire que la production d'oxygène dépasse 

la respiration (P/R > 1 ) . Des mesures à la sonde LICOR ont montré que les 

flu ctuations de l'éclairement au niveau du fond sont très rapides en 

f onct ion du couvert nuageux, 

L'agitation du vo.lume d'e au isolé po.r les enceintes apparait 

indispensab le pour éviter une stratification pré judiciable à une bonne 

évaluation des flux ainsi que l'atteste par exemple l'absence de 

corré lati on observée dans ces conditions entre la consommation d'oxygène 

et les flux de NH
4

. 



1 

1 

2 .Di8pOBitit expéri.ental au Laboratoire National !cosys~.o Conc hyli cole 

de l'IYREM!R La Tremblade 

L'étude des pr incipaux flltreura du bs.sin de Marennes-oléron 

se situe dan. l e contexte de sa aeation . En 1972 , la bi~alSae en élevage 

attei lnalt 20 000 tonnes, l'obtention d. 1. taille d. 

commercialisation nécessit ait 18 .o i s de cul ture, pour actuellement 3 ou 

4 a na . Par a l 16lelllen t , l a biomasse s'es t f ortement sccrue en passant à 

pr ès de 80 000 tonnes pou r les hu t t r es ct 3 500 tonnes pour l es moules 

(Hér al , 1986). 

L ' ébauche des bilans éne r géti ques des popu l ations d' élevage 

(fté r &! et 61 .,1983 ; Des l ous-Paoli e t Héra l , 1964 ; Bor omthana ra t , 1986) 

et des pri ncipaux compétite ur s (Desloua- Pao!t et al. , 1965) débouchen t 

aur l'expérimentation i n vitro , en particu l ier pour l'étude les problêmes 

des compét itions troph i ques i nte r spécifiques . 

Coll ce te des aniAaux 

Chaque .ois des an i .maux sont collectés en secteur intertidal dans 

des populations cultivées ou sauvales. Un échantillo n hOlllogène est 

sélectionné, nettoyé et r apideDent transfér4i au laboratoire où Il est 

placé en eau naturelle clr culante . 

Condition d' accli.atation (fig. 3) 

Les an liliaux sont acclima tés pendant 15 l\ 20 jours avant le début de 

chaque expl:rience , 00U5 un courant d'eau naturclle vcnant. du bassin 

cxtérieur . L'eau dc cc de r n i er eut renouvelé ê toutes lee muré co de vives 

eaux d'un coo f ficlent supérieur à 10 . La température et la salinlté 

suivent donc un cycle vo i sin du cycle naturel ssisonn ier . La photophase 

est sjust4ie au cycle nycthé~éral naturel . 

Condition d'expérimentation 

Les elCptriences sont réalisées selon deux condi ti ons d'alir.lcnt.at.1on 

dlfftrentes après préfiltration sur !Daille de 250 fS' La prcmière dlte 

estuarienne, est réalisée à partir d'eau fratche_ent po.p4ie dans l'es -
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Figure 3 ~chéma du dispositif d'acclimatation et d'al imentation en eau 

du syatème de l ' I FREMER La Tremblade (d 'après Deslous-Paol i , 

1984 ) . 5 ; voir détail figure 3 . 
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tuaire et s t ockée avec une homogénéisation danl l e baasin extérieur. La 

deuxième eat réal isée à partir de la m!me eau après une décantation d'une 

semaine . Dana ce caa , l es conditions de milieu aont proches de celles des 

cldrca à huItrcs dans lesquelles la part minérale de la nour riture 

.'difllente partiellellient tand is que les populations phytoplanctoniques se 

développent . 

Pour l ' eot i ut1on de la cons~tion .: 

La dispositif expérimental (fig. 4) permet d'estime r l es taux de 

rétention , en circuit ouvert à débit constant , par comparaison 

d'échantil l ons d' eau (seston organique et mi né ral, Chl orophyll es et 

phéopigmenta . espèces phytoplanc toniques , distribution de taille des 

Plll"ticulea etc ..• ) prél e vés à l a sortie d'un bac téllloi n contenant des 

coquilles vides, avec ceux prélevés au même t n ll tant il la aortie du bas 

contenant hs animaux. L ' enselr!ble des biodlip&ts ( f èces + pseudo fèces ) 

eont r écupé r és en fi n d'expérimentation et minoréll ct la sédimentation 

.eaurée dans le bAS témoln pour penlettre le ca l cul de coefficient de 

diaeeUbilité des alimen ts. La lII ise en place dee enllaaux est faite 4 

heures avant le début des prélèvements d ' eau. 

Pour l 'oatiailtl<lfi de l' el(c~tion et de l a resp iration 

Ce~te expér imentat ion réal isée le l endemain de celle déc r Ite plus 

haut, ee f ait dans les .êmes bacs expérimentaux , avec la mame eau au m@lIIe 

dlibi t et sur les mêmes mollusques . La 111 se en place est faite trois 

heures avant le début des mesures. Toutes les heures pendant 5 heures . l e 

système cat mis en ci r cui t fermé ci rculsnt pendant un quart d ' heure ct 

les prélèvemen t s (°
2

, urée , NH
4

, A.A., a:tote organique ••. ) son t fa i ts en 

début et fin d ' inCubation . 

M6thode de dosages 

Pour l' estLaation de l a conso..atlon 

Cette estilllation se fait d 'une part, .. partir de la mesure de la 

part minérale et organique du seston (selon l es .éthodes décrites par 

Strlckland et Parsons , 1972), de la meaure des pi~ent. ch l orophyll iens 
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Figure d : Dispositif expérimental de l 'IFREMER La Tremblade 

bacR e xpérimentaux: 

détai l des 

• 

Pour la mesure de la consommation (2 bacs en parallêle) : 

Robinets . 1-3 ouverts. 2 fermé. 

pour la mesure de J'excrétion et de la respiration (1 bac en 

ci rcu it avec bac témoIn indé pendant 

c ircuit ouvert; robinets 1 ouve r t, 2- 3 fermés 

circu it fermé: robinets 1-3 fermés , 2 ouvert 

~ : arrivée d'cau, 5 : pompe à débit variable , 6 

t r e , 7 : bac expérimental , 8 trop plein. 

debimè-
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et des phéop lglllents (lIIé thode Cluorimétrique de Neveux, 1973) et , 

apectrophotométrique de Lorenzen (1967) des tUlllants particulaires de 

l'eau et des biodép8ts . et d'autre part, A partir. de l a lIIesure de la 

distribution de taille des particules se. t oniques .t. l'aide d'un coulter 

countar _odel TA II , et du comptage des espaces phytoplanctoniques se l on 

la .éthode d'Uter.6hl (1958). 

Pour l ' eatiaation de l 'excrétion et de la rctspiration 

. L'excrétion est quantifiée par la mesure de N'H4 (lIéthode de 

Karole!r, 1969) des acides !lIQin~s libres (méthode fluor i mé trique d'apr!s 

Nor th , 1975) , urée (méthode d'Aminat et Kerouel , 1982 ) , N organique total 

(méthode da Amatrong et Tibbltts, 1968). 

La re s p irati on est quantiriée par l a mesure de 1'°
2 

par la 

méthode de Winkler automatisée à l ' aide d 'un ~émotttrateur Mett l er. 

M6thode de calcul et prêcautioDS 

Pour l ' estimation de la cons~tion 

R • x 100 

avec 

ft • Rétention par heur e 

C, Concen t ra tion par litre • la sortie d. ,. c h8lllbre témoi n 

C, • concentration par 1 i tre • la 30rth d. la chambre expérimentale 

(Vahl , 1972u) 

avec F • filtrati on en l/h 

o • débit dans la c hambre expê r iment ale en l / h 

Cl • concen tration par l itre à 10 eortie de la chambre témoins sans 

animaux 

C
2 

• Concen tration par litre à la sortie de la chambre exp6ri_entale 
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oc 100 (1 - x (Schne i der et Fl att, 1975 ) 

Tb En 

Ilvec OC coef f icient de digestibilité 

Te • du t r aceu r dans la nourr i tu re 

Tb • du t raceur dans l es bl odé pôts 

Ee • d. l ' élément dans la nourr iture 

Eb • d. l ' ëlément dan s lC5 biodéôts 

Pour l imiter la var iabi l ité duc à un pOSSible cycle journal i er 

des f o nctions de f iltration , les prélèvemen t s sont e ffectués dans un 

temps l e p lus court poss ible (2 heures) e t tou jours à la même heure. 

L' utilisa tion de plusieu rs animaux pa r bacs e xpér ilnen t a ux pour maximiser 

la ré ponse indu! t vr aisemblablemen t une sous alimentat i on des der nie r s 

par r apport au x pr emie r s , ct nécessite de s'as su r er que t ous les 

i ndividus Bont actifs pour valide r l es mesures . D'autre part l a 

consorw:latton de la nourr itur e ne doit pas dépasse r 50 % du niveau de 

nourriture disponible dans l e bac sous pei ne d 'entra î ner un biais da il 

vne sous al i mentat ion . 

Pour l'esti.ation de la respir~tlon et de l'excrétion 

L'hypothèse de l a linéarité de la consommation d'oxygène et de 

l'exc r étion entre les prélèvements de début et de fin d'Incubation 

nécessite une i ncuba tion de temps relat i veme nt r éduite pour ne pas t omber 

A des pressions partiell es en O
2 

i nf érieures à 30 % de la pre ssion 

? initiale et ne pas atteindre des concent r ations en excr~ta ts pouvant agir 
," 
sur les fonctions physiologiques . L'utilisation de gou ttièr e ouverte , 

malgré la limitation dea échanges à l' inte r face eau- air grâ.ce à un film 

de pa r aflne. et l'utilisa tion d'eau naturelle chargée en particules, 

nécessite la compa r aison avec un bac té~oin où les condit i ons sont t enues 

rlgou reu~emcnt identiques . 

3 . Dispositif expérimental du Laboratoi r e de Zoologie de l'UOO Brest 

Mesure de la consommation de phytoplancton 
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Réali sati on du montage expé rl.ental 

Un dispositif explirhu:ntal, Inspirll des travaux de 'MlnteZ' 

(1973). • 6té réalisé au l aboratoire de Zooloa1e (fia. SI (Suprato, 

19861, pour l'étude écophysiologique de le coquille Saint Jacque:s Pec~en 

• Enceinte de mesure: L ' anl_1 étudié est placll dans une enceinte 

en plexialasa (lI transpar ente, de 30 c. de hauteur et de 20 cm de 

dlam6tre . Elle est re~plie d'eau de mer ri l t~e sur 0,2 p~ . pour 611_lner 

toute particule autres que l es 8laues distrlbu6ea pendant l'exp6rlence. 

Le vo l ume de l'eau cat de s ix litr es . 

LU coquille Sa int-Jacques est dillpos6e sur un support en 

"Iaxiglos. per f oré (2) . Un barreau aimanté (3), situé sous co support, 

permet alol"'s d'homogénéiser l e milieu expérimenta l . 

L'sUmentation en allues se fait pal" l 'interlllédlaire d'une 

pompe piriBtaltiQue (4) et l'oxyaénation est a.aurée pal" un diffuseur 

(5) • 

Un cylindre en p.v . c. (6) _intient l'enceinte dans l'obscu

ritl: , ce Qui a pour effet d'éviter la multiplication de. algues pendant 

l'ell:pirience. 

La concentra t ion en algues , dans l ' enceinte de lIIellure , est 

8stilnée par hl IICsure de la dens i té optique (le fonctionnement sera 

d6tatl16 ultérieure~ent) . 

Milieu de stockage d 'algues: Une éprouvette gradu6e d'un litre 

(7) oat rempli e d ' une s us pension d 'algues de concentration et volume 

connus, Qui eat homogénéisée par l'action d'un dlffuaeur (5) d'air 

comprtlllé (AC). L'épr ouvett e est laolée de la luml!re pSI" un cylindre en 

p.c . v. (6). 

Régulation de la concentration alaale La régulation de hl 

concentration algale dans l ' enceinte de .esure se fait , r lce A un montage 

électrique. Un faisceau luaineull:, d'une inten.ité déter.lnée l partir 
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- LECE..'iDE -------
A.C. ait' comprime 

1 l!nceinte en ple:dslA •• . 
2 support en ple.tgla .. 

pertoré . 
) barre ....... imantl. 
4 pompe. pllri lta l tiqua . 
5 diffuseur d ' .ir comprimA. 
6 c ylindre, e n p.v.c:. 

opaqul!.. 
7 Ipro\Netce gradul. en ml. 
a r hEo,u t . 
9 lUl:lUn. 

la c:lllule photoUlctrique. 

figure 5 Dispositif exp6r1mental de mesure de ln Consommation de phYtoplancton à l'UBO Brest . 
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d'un rhéostat (81. t r aver se l'enceint e exp~rilllent .l •• L ' i ntenalt~ de 

lum!ire (9) reçue par l a cellule photo~lectr lqu. (10) est par conséquent 

fonction de 1. concentrat ion d 'alaues dans le .111eu. Cette concentration 

est fixé. l 40 II. l O-6t .1-l en dlbut d ' expérience. Lorsqu'e l le descend 

au-de •• oua dt"," seull lIinll1u., la pompe- est alors aetlonniie . Ce système 

de T!iul. t len perlllet de .ainteni r la concentration l 4 1 prèa . 

La consommation d ' algues est déten.inée par 1. bai •• e du volume 

dans l'éprouvette gradué e . Dans une expérience préliMinaire, la 

conao.mation horaire d' algues a été éva l uée . Cette estimation a servi à 

détendne r un dé bit permettant d' évite r lea var iations brutales de 

concentration d'algues dans l e mi l ieu ainai Que 10 fi xa tion de ces algues 

our les tuyaux d 'alimen ta t ion. Ca débit a été f i xé à 4 ml pa r minute . 

Dans ces conditions. la pompe fonctionne alors pendant au rnoina 75 % du 

temps de l ' expér!enc~. 

Cal cul de l a Con8~tion de piu"toplancton 

La mesure de la conso/lLqtion de cellules 81i81es repose sur le 

calcul du nombre NI de cellul~s aJoutEes au .llieu elCpêrllf1ental, en 

compensation de celles cons~êea par l'ani .. l : 

Vs représente le volume ajouté au _11ieu elCpérimental (ml) 

C, représente la concentration 

(cellules.ml- l ) . 

en aliues du .!lieu de stockage 

Cepcndun t , comme 1 a sene 1 bi 11 té du 8yS t 6me d ' a 11 men tati 0 

entratne de légères variations de concentration dans le milie 

ClCpl: rimenta l ("l 4 %), une correction (R) doit I t re appliquée pOl. 

connattre le nombre N
2 

de cellulea 81as le8 effectivemont consommées. 

aoit 

Cette correction est calculée" partir de le concentrat! c 

rl:elle mesurée à la fin de l'clCpérience : 
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OÙ C
EtO 

et C
Etl 

correspondent à la 

expérimental au temps 

concentration en algues 
- 1 to et t

l 
(cellu les.ml ) 

du milieu 

V&tO et VEtl correspondent au volume de mi lieu eXpérimental au temps to 

et t
l 

( ml ). 

Une consommation horaire {Cl expr imée en nombre de cellules par 

heure est alors ob tenue en divisnnt le nombre de ce llules consommées (N
2

) 

par le temps d'expérienc e t . 

où t", t
l 

- to (heures ) 

Précautions méthodologiques 

L'un des fllcteurs in flu ençant la sensibilité de la photocellule 

est la fixation de microorganismes su r les parois de l'enceinte de 

mesure. Ce problème peu t être évité par les moyens suivants, mis en 

oeuvre dans nos expériences : 

utilisation d ' algues mobiles ( fl age llés) 

parois de l'enceinte de mesure soigneusement nettoyées 

obscur ité totale 

D1 après II/inter (1973). si l ' enceinte est propre et l' eau du 

mi li eu expérimental centrifugée , la transmission de la lumière reste 

constante pendant une période de 48 heures au moins , c e qul est largement 

supérieur à la durée de nos expériences (quatre heures de mesure, plus 

une heure d 'acclimatat ion de l'anlmal) . 

. L'influence de la température sur la consommation d' a lgues chez 

les bivalves est bien connue et a suscité dive rs travaux, notammen t i 

Dame (1972) , IHddo .... s (1973b) , Wilson et Seed (1974 ), Schulte ( 1975) , 

Bayne et al . (1976) . La plupart des auteurs indiquent que la v itesse de 

f i ltrat ion augmente avec l a température . Il est alors nécessaire de 
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En effet , des variations thermiques de courte durée ont une 

influence importante sur le taux de consommation che~ les organismes 

fUtreur8 (Newell, 1970) . Widdows et Baync (1971) ont mi. en évidence un 

phénomène d ' acclimatation lorsque les !!Ioules ( NytilUlJ 6du~is ) sont 

imergées brutalement dans une eau dont la température est de S·C 

supérieure ou inférieure â celle du milieu d'origine. leur première 

réaction est d'augllente r leur vitesse de filtration, sI la temperature 

est plu a élevée , ou de la diminuer , si la température est plus basse . On 

observe ensuite une période d'acclimatation d'environ quator%e Jours, au 

cours de laquel l e les animaux, qui ont augmenté leur vitesse de 

filtration tendent A la diminuer et vice-versa . 

Au cour s de ce travail , les animaux sont acclimatés pendant au 

moins une semai ne et l'expêri~entation est r'alisée dans une pièce 

climatisée. 

R~al i 8ation du dispos1tif expériaental 

L'eau dans le bac (B) est theMllOstatée (T) et contrôlée au 

niveau ph.ysico-chimique, puis filtrée (l) avant d'être acheminée par la 

pompe (2) dans le colonne (3) munie d'un trop-plein (4). La hauteur d'eau 

dans la colonne crée une pression h.ydrostatique suffisamment élevée pour 

assurer un débit constant dans l'ensemble de l'appareillage. Cette 

colonne d'eau est ssturée par l'sir l ibéré au niveau d ' un diffuseur relIé 

A une prise d ' air comprimé (AC) (fig. 6). 

L'eau de mer sort de la colonne au niveau du distributeur (5 ) 

d'oi) eUe est acheminée . soit dans lea trois chambres rospiratoires (11 ) 

en suivant les voies (6), (7), (B), soit dans l'encei n te thermostatée d ~ 

bloc électrode (17) en suivant la voie (9) , soit dans le bas où se trouv( 

la cuve d ' étalonnage (19) en suivant la voie (10). 

Le débit d'eau sortant des chambrea respiratoires est régI , 

par une pInce (12) et mesu ré A l 'aide d ' un débit-métre (13). 
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figure 6 Dispositir e~pértmental de mesure de la consommation d'oxygène 

à l'UBO Brest. 
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Un groupe d'élect~o-vannes (14), commandé par un p~og~ammateu~ , 

dirige , à in t ervalles de temps régulie~s et à débit cono tant , un 

échantil lon d ' eau vers l'électrode (17). Cet échantillon d'eau est d ' un 

volume réduit car il est capté à l'aide d'une seringue ( 16 ) après passage 

sur un piège de bulles d'air (15) . Il passe devant la membrane 

d'é lectrode grâce à son entra!nement par la pompe péristaltique (18) . 

Success ivement, et dans un ordre déterminé , une des électre- vannes 

s ' ouvre tandis que les autre s r estent fermés. Les trois premières vannes 

corr espondent à l'eau de sortie des troi s chambres respi ratoires , la 

quatrième à l'eau d'en trée dans les chambres . La durée du cyc le de cette 

é l ectro-vanne , fixée au préa lable, est de dix minutes. Cette durée est 

suffisamment l ongue pour bien mesurer la POZ de chaque échantillon. Cette 

alternance de mesures se répète plusieurs fois sur les mèmes animaux 

d ' e xpérience . 

Le bloc d' électrodes est r elié à un ga lvanomètre (20) dont on 

peut su i vre les varia tions d'intensité sur un cadran . Ces variations sont 

t r ansmises à un en registreur (21) . Les enr egistrements sur papier gradué 

(22) servent à mesurer les P
02 

des dif'férents échantillons d'eau . Par 

différence en tre la valeur de l'échantillon témoin de la voie (9) et 

celles des trois chambres r espiratoires (voies 6 , 7 , 6) , on obtien t la 

Pour que ce mon tage expérimental fonctionne bien, il faut 

pr end re un certain nombre de pr écautions, qui seront examinées dans le 

paragrapha ci - après . 

Précautl ona .éthodologiques 

. Les animaux et leur acclimatation: Tout changement du milieu 

entra Ine de la part de l'animal un effort d'adaptat ion aux nouvelles 

condi tions. Cel a implique une dépen se éne r gétique 5upplément<lire (Bayne , 

1976), qui se manifeste par une mod i fication de la consommation 

d 'oxygène . L'ad<lpt<ltion peut varier de quelques heures (réponse aigüe) à 

plusieurs jours. 
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I Dans l e cas pré"sent . préa l ab lement à toute mesure, l es animaux 

séjournent au moins une semai ne dans l ' aquarium du laborato i r e de 

afin de a'accljmate r aux conditions thermiques 

expé r imen t ales (12°C ) . 

. La Température: Au cours de la manipulati on, il faut éviter que 

la température de l'eau change, ce qui entra inerait une modi fi ca ti on de 

la valeur du coeff icient de so lub i li té de l'oxygène dans l'eau aInsi que 

de la consommation d ' oxygène de l'animal étudié. 

Pour cela , le dIspositif" expérimental es t installé dans une 

c hambre bien isolée de l'extérieur . climatisée . tandis que l'eau est 

thermostatée au niveau du bac . Cette double climatisation permet 

d'obtenir une tempé rature de l'eau constan te durant l'expérience . 

. Pression pa rtiell e d'oxygène du milieu expéri.mental : L' influence 

de P02 sur la consommation d'oxygène des bivalves est bien connue et a 

susci té di vers t ravaux; (Bayne , 197 1, 1973 ; Taylor et Brand , 1975b ; 

Shumway, 19B1 ; Brand e t Morris, 19B4). La plupart des auteurs i ndiquent 

qu e certains bivalves ont la capael té , au-dessus du point cri tique , de 

maintenir constante leur consommation d'oxygène lorsqu ' intervient un 

changement de pression part iel le d ' oxygène. 

Au cou rs de l'expérience, il est nécessaire de maintenir 

constante la pression partiell cd ' oxygène de l ' eau qui entre dans les 

chambres res piratoires . La saturation dans la colonne d'eau de mer est 

as surée par un bullage d'air à contre courant . 

. Les chambres resp i r atoires : Les chambres respiratoire s sont en 

plexiglass . A la partie supéri eure , elles sont munies d'un dispositir 

permettant de chasse r les bul les d ' air présentes au début de l'expé rie nce 

(fig . 7 ) . 

Les volumes des enceintes, choisis en f onction de la tai l le des 

animaux, sont d'un litre pour les exempla ires de deux ans et de 2,5 

l itres pour ceux de t r ois ans et plus . Le rapport ent r e la masse d 'eau 

est de l 'ordre de 0 , 05 (Sou les ct Delaud, corn. pers.). 
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figure 7 : 

Représentations détaillées d'éléments du dispositif expér imental de 

mesures respi ra toi res : 

- A (1 1) JXlur les animaux de petit es tailles. 

B (2,5 1) pour les animaux de grandes tailles. 

Piège A bulle d'ai r (C). 

Les flèches indiquent le sens de la circulation de l ' eau. 

1 couvercle que l'on dévisse pour int roduire l es animaux. 

Z bouchon servan t à évacuer l 'aiT au début de l'expérience. 
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Les volumes choisis permettent d'offrir à l'animal une ce r taine 

liberté de mouvement et d'évite r ainsi l ' influence éventuelle d ' un stress 

lié au manque d ' espace duran t la mes ure . 

Des facteurs Incontr81ables provoquent parfois, en cours 

d ' expérience , la formation de pe tites bulles d'air dans le circuit. Un 

dispositif permet de les pilger avant qu'elles n ' atteignent la membr ane 

d'électrode, ce qui fausserait les mesu res . 

4. Oi s posiU f expéri .. ental d u Labor a toire Arago de Banyuls s ur 11e r 

Les hu î tres utilisées lol"'s des expériences sont prélevées dans 

l' étang de Salses-Leucate (Languedoc-Roussillon). Afin d' évi ter les 

effets saisonniers sur l es taux de croissance (Deslous-Paolt, 1982) 

d ' excrétion (Bayne ct Scullard, 1977a) et sur le métabolisme basal ( Vahl , 

1978), tous l es prélèvements ont été effectués au cours des mols de Juin 

et juillet 1982 et 1983 (animaux âg/ls de 18 mois), époque co rrespondant 

dans le mi 1 i e u d'origine à une période de cro issance rapide 

(Oea lous-Paoli, 19S21. 

Les animlllux ne ttoyés de leurs épibiontes ont été soumis au 

labora toi re à une période d ' accli,matation en esu courante aérée (rig . 8) . 

Il s ont été e nsui te transférés dans un aquarium de 60 litres en circuit 

sellli-fermé, thermostaté à lSoC et maintenus en concentration sIgale 

constante. Afin d ' éviter une surcharge du mili eu , le nombre d'individus 

acclimatés ne dépassait pus lS à 20 par série. Parallè lemen t un deuxième 

lot é tait pl acé dana les mêmea conditions maio sans appo rt de nourriture . 

L~ dispositif d'acclimatatio n en concentration aigaie constante 

est dérivé du montage expérimental de Win ter (1969) et modifïé par 

fi ala_Médionl ( 197A) ( fig. 8). Le contrôle automatique de 
" 

concentration nlga l e est obtenu grâce à un disposi t i f couplé à un 

fluorimètre Turner III équip~ pour les mesu res de chlo.ophylles in 

vivo. (Copello, 1982 ~ fiala.-Médioni. et al., 1985) . 

Les fi':ces étaient prélevées toutes les 24 heures , pesées après 

lyophilisati on pour le dosage du C organique au Leco et la mesure de 

leur con tenu énergétique à la microbombe calorimétrique . Après une 
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pe r iode d'acclima tation de 10 à 15 jours . l es an i maux étaient transferés 

dana une enceinte de 4 , 5 1 (fig . 9) . reliée à un lIIontage expérimental 

analogue il ce l ui utilisé en acc limata tion (fig . 8) . Dès que l ' anima l 

ouvrait les valves (1/2 li h après l'introduction) la consommation 

d'oxygène était mesurée grâce à une sonde polarographique montée sur la 

chambre expéri men tale et r eliée il; un oxy mètre orb i sphère . l ' excrétion 

ammoniaca l e était dosie par la méthode de KOI'oleff li la fin de chaque 

expérience. Un deuxième circu i t identique au premier mais sans animaux 

servait de témoi n et perme t tait l a co r rection des valeurs expé r imentales . 

En fin d ' explirience les animaux étaient disséqués pour la 

détermination du poids des o r ganes . 

Une deux ième s érie d ' expériences il été e ffectuée dans l a même 

cellule expérilllentaie mai s en circuit f ermé pour mesu r er l a décroissance 

de la concentra t ion algale dans de l'eau de mer filt r ée à 0,45 um et 

enr i chie d ' une suspension de Phaeodactylum tricol"nutum (30 x 10
6 cel x 

1 -1 1- i!quivalent â 2 , 10 mg , P ,S, x l) , Les premiers échantillons d'eau 

étaient pr élevés environ 1/2 h après l'i ntroduction des anitllsux , quand 

ceux- ci avalent repris une activité nOrmale de filt r ation, la densité de 

la suspension a1gale des échantillons prélevés toutes les 1/2 heu res 

était mesurée au Coulter Counter et l'expér ience arr êtée dês que la 
-1 concentration tombait au dessous des 500000 cel x 1 (O , 03S mg P . S.) 

5 . Dispositif expéri lllcntal dc la fondation océanograph i que Ricard de 

l'Ile des Embi e 7. . 

Dsna le cadre de l' A. T . P . "Bases Diolog i ques de l ' Aquaculture" , 

un dispositif e xpérimental a été conçu dans le bu t de derinir et de 

quantifier les princi pales fonctions physiologiques de que lques 

mollusques bivalves c\ ' intér3t commercial . I.e dispositif est dérivé de 

celui conçu par Bayne. et al . (1977) (fig . 13 ). Il permet de travailler 

soit en flux continu pour l ' étuc\e de la filtrstion- ré t ention , s oit en 

mU ieu confiné pendant de courtes périodes pour des mesures de 

l' excrétion ct de la ~espiration (Bador, 19811 . 
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5.1. Description du dispositif" explirillCntal 

5 .1.1. Principe du syatè8e 

I..'ani ... al A tester est placé dana une cha_br. ther.ostacEe cra 

veraée par de l'eau de _1'" filtrée à 0 , 45 fUI l h .e.e sal1nltl: et à la 

ma-e température que dans les bacs de aalntenance avant l'cxpérience. 

La température est régu l ée arAce Ji un circuit aecondaire de 

therllOatatlaation. L'oxygénation esc lllaintenue à un caux de saturation 

supérieur li 9S" par butlage pennanent dans la cuve de rése rve d'eau de 

IIIcr vieillie . stab ilisée bactériologiquement. A ce ays tème cac adjoint 

une pompe de circulation qui rait passer continuellollent l'eau de la 

ré serve devent une lampe à ultra-violet. 

Sur le couvercle de la chambre eat adspUe une sonde à oxygène 

Orblaph!re coupl~e à un agîtateu~ rotatif qui a.au~e le renouvelleMent de 

l'eau devant la IIIclllbrane et hOlllOgéniae l' enaemble du volume de la 

cha-bre , L'efficacité de cette agitation a 6tll vl:r1fl:e ... l'aide d'un 

colorant , aInsi l ' ani ilia 1 se trouve dan. un ,,111eu hOlIIOgine que II e que 

801t •• position dans la chambre. 

Une suspension a1aa1e, obtenue par dilution d ' une culturt'! en 

phase dt'! c r oissance. es t prélt'!vée arAce ... une polllpe p6riatal tique et 

injectl:e dans le flux entrant. LeB t'lux entrant. et aortanL sont 

hOlllo&l:nl:1sfs pat' brassage à l'aide d'agItateurs Dlaanl:t1ques (fig. 9). On 

e.tilIIe 10 concentration c ellulaire dans le courant d'eau'" l ' aide d ' un 

fluorim!tre Turner en flux continu , Celui-ci cst 6talonn6 arAce à un 

compteur de particules "Coulter Counter" permettant de ca lculer le no.,.bre 

do collulco par ml. 

Cet êtatonhage permet d'obtenir un enreaistrelllent aroph i que 

continu, la hauteur du tracé donné par le fluorlll!trc litant proportion

neHe 8U nombre de cellu~e9 81a81es , La concentration ceUulaire dans le 

flux entrant est constante et le système atteint un !tat d'équilibre 

-arqua par un plateau du graphique. 
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Oeux ~ tectro~anne5 perme ttent lIoit de r.l ~e circuler l'eau de la 

chambre , lIolt d ' isoler ce l le-ci , le f lux eat alora direct. Lorsque le 

courant d ' eau passe par la chambre en l' abscnce de bivalve. la 

concentration cellulaire du flux sortant attelnt un nouvel hat 

d'~qulilbre dont le plateau eat identique 1 celui ob.crv' en flux direct . 

En présence d'Of"ianis.es fi Itreura , al la rétent i on de. cellules 

cat conatante dans le te.pa , le plateau refl6tant la concentration 

cellulaire se situe ft un niveau Inflrieur A celui du flux direct. La 

difr~rence entre ces deux états d'équIlibr e fournit une estimation du 

no.Ibre de cellules .lga l es r etenues par lea or"lInISlIIe. filtreura (fia. 

10) . 

5 . 1.2. Protocole cxpéri.ental 

Da manIè r e à abor de r une ltude comparatIve du t~ux de f lltr~tion 

A d i ffé r e n tes températures , il est indispensable de fixer certaines 

carac téristiques du système, afin d ' expérimenter l chaque foi . dans les 

~tmes conditIons. Ainsi le débit théorique du flux ent rant d'eau de mer a 

é té fhé l AO :!: 2 ml .• - 1. Cette valeur tient co-pte des taux de 

nitration .eauréa par d ' autres auteurs de façon l res ter lég~rement 

supérieu r aux taux de fi l trati on moyens . 

La souche alga1e s é l ectionnée eat le T.tra •• lmis 5",.cica dont 

Ics tailles des cel lulea sont compr iees entre 6 , 5 e t I l ,5 ~ avec un mode 

de 8-9 ~ . Cccl garantit, d'après Ica observation. faitea sur M. 

eduti/J , une réten t ion pratiquement à 100 S al l 'on se ~f!rc aux travaux 

de Vahl ( 1972) et da Moh1enberg et RItss_rd (1978). 

Au départ , en f o nc tion des données de la littératu re. nous avons 

souhaité avoir, dons la chambre expéri~entale. autour du blvslve testé , 

une concen trati on aliale comprise cntre 10 ct 13 , 5 x 10
6 

cellules par 

l itr e . 

l.a Quantité d'algues à Injecter dans le clrcull elSt déterminée 

d 'une .anltre t héor ique, et vérifiée e n f l ux direct. 

,-
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5.1.2.1. Additlôn d ' algues ou d'un produit dans un système 

à flux cont inu 

Principe général du système "T" .. ........ .... " .. ..... ... ......... . 

d 

D & Dé b it eau de mer en ml . mln-1 ou 1 . h- 1 

d • débit produit e n ml.min- 1 ou l.h-1 
(cl > Dl 

D • d DA ~ somme des débits 

Cl • concentration initia l e du produit 

C2 a concentration finale du produit dilue 

Cl d '" quantité introduite dans le système "T" 

C2 DA = quantité sortante du système "T" 

d ' où 

Cl • d '" C2 • DA 

d/O,., 

d/DA 

C2/Cl 

d/(d+O) 

K C2/Cl 

Equations de hase .. .. ................ 

K ~ rappor t de dilution 

n (1) 

U(2) 

C2 '" K • Cl 

Cl '" C2/K 
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Dana le cas présent, les paramltres connus lont K (déterminé par 

l a IInur e du d6blta) ct C2 (choisi en fonction de l'espice). Ce qui 

donne la valeur de Cl d'après la rOl"lIIulatlon (2). 1.. quan tité Cl est 

obtenue par dilution d'une culture algale en phast' exponentielle DU en 

début de plateau. 11 est à év iter les cellules v1elll1a .. n t ea qui ont 

tendance" sédb_cnter rapide~nt et qui peuvent perturber le systèlllt' 1 

nu. continu . Il est a noter égale_nt que les ror.uletiona (1) et (2) 

peuvent l!tre ut.111sées pour . addi tionne .. de. substancee di.soutes en flux 

continu . 

5.1.3. Fon.ulatlon des résultats 

Le taux de rétention hor aire peut l!tre calcu t! d ' apr6s te tracé 

graphique. 

Le taux de nitration est calcua en utilisant ID f ormule (Cl -

COI/CO, c ' est à dire t a concentration a l'état d'liqulllbre hors chamb r e 

moln. l a concen t r ation à l'état d'équilibre dana la ch.~bre. 

5. 1.4. Obaervations ca-plê.entaires 

Il est nécessaire de pouvoir disposer de plusieurs challlbres , 

d'où un .y_tAce de d~montage rap ide . Le choix de la chaabre est fonction 

d'un certain rapport voluu:e chambre/taille de l'anl_l. que l'on 

d6ter_Ine expt!iricentale~ent . 

La purie cOlllpl~te du l!IIyatèllle hydraulique l rlux continu el!llt 

n6c essalre , car l'existence de poche gazeuse dans la tuyauterie perturbe 

le systlme "T". A cet erfet , une membrane soup l e réaUslie è l'aide d'une 

chambre à air permst par dilatation-compression de cel l e-cI de c hssse r la 

totalit6 deo bulles. 

Par contre, s 'il eltiste une aronde di frérence ther mique entre 

l'eau de Iller entrante et la température de thenaostatilllation , 

l' Dppari tion de ~icrobulle5 à l' int.érieur du sy.t!_e peut. a la longue 

modifier les caractéristiques du syst~.e (débit , .61anie .. . ). 

'. 
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Il est à noter également que les animaux p l acés dans la cha mbre 

peuvent être incommodés par les variations lumineuses . D'où la nécessité 

d'isol e r l' ensemble du dispositif. 

5.1.5. Avantages et i nconvéni ents du système 

L'étude cyclique sur une espèce est possihle grâce à la 

programmation des électrovannes , mais si l'on doit réaliser des mesures 

comparatives, i l est nécessai re d'effectuer les expériences dans la même 

marge horaire afin d'éliminer l ' in f luence d ' éventuels rythmes circadiens 

dans les valeurs du taux de filtration . On peut laisser l'animal dans la 

chambre pendant plusieurs journées, donc obtenir une bonne acclimatation. 

Cependant les mesures étant individuelles , la méthode parait longue . De 

p l us le disjlositif consomme beaucoup d'eau de mer filtrée, il y 8 

nécessi té d'utiliser une pompe à filtration à grand débit . 

Les mesures de filtration requièrent (fonction du volume de la 

chambr~) au minimum 2 heures à 3 heures pour obtenir les deux plnteaux 

d'équilibre. Egalement, les réactiona de l'animal peuvent contrari er les 

mesures, notamment la fermeture des valves. 

Le dispositif expérimen tal tel qu 'll est décrit permet la mesure 

de la consommation d ' oxygène en isolant la chambre de mesure pendant un 

certain temps par le jeu des électrovannes . Ma is lorsqu'il est necessaire 

d ' ef fectuer plusieurs mesures dans un temps donné , cette mëthode n'est 

plus valable et il est préférable d 'utili ser la. technique en flacons 

hermétiques. 

S.I.G. Ré s ul tats 

Les resultats prélIminaires ont été présentes par Sacher ( 1982) , 

Riva et Massé (1985) sur les espèces M':/tiLus gaUoprovincilJl,is , OS trea 

eduLis. , Ruditapes decussatu6 et Ruditapes aureUil (c f. figure 11). 

Parallèlement , des 

decussatu$ et sur 

études sur le s rythmes physiologiques de Ruditapes 
f" • 

les mlkan\smes physiologiques mis en oeuvre de jeûnes 

prolonges ont été entrepriaes par Badhdiguian (1983) , naghdi~ uian et Riva '. (1984) . 
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CHAPITRE III JŒn-IODOLOGIE EXPERIMENTALE SUR U S POPULATIONS 

(Rapporteur Goulletquer P.) 

Dans le cas de la palourde jo.ponaise Ruditapcs phi1.ippimll'WII , les 

prégr osstssements habituels ne permettent des semis qu'en juin et 

novembre, conditionnant ainsi l es durées d'élevage, en particulier le 

passage de deux hivers (Anony me, 1963) . 

En raison des contraintes économiques liées à l'existence de 

mor talités massives occas io nne lles a près le deuxième hiver , des solutions 

ont été recherchées pour l'obtention de ta i lles commer cialisables avant 

celui - ci . 

Les expériences ont porté aur la phase de prégrossissemcn t hiver

nal ne nurserie (St Fél i x et a l., 1984) . 

1. Station expérimentaJ.e de Bouin IFREMER Nantes Baie de Bourgneuf 

(Vendée) 

Aïin de ré soudre les facteurs limitants en matière de 

pregrosslssement de bivalves en période hivernale et estivale , la 

so l ution de l 'utilisation d'eau sa l ée souterra ine , pompee en tre -5 m et 

_ 15 m a été adoptéê. 

La températu re de l ' eau de mer est élevée â IODe par captage 

des calories à travers un échangeu r au titane ( eau de f orage à 13 Q C) en 

période hivern ale . 

La nourriture est produi te à par tir de l'eau de forage bru te, 

très riche en sels nutriti f s . par production de blooms de cul t ure 

monospeci fiq ue de Sketetonema aostatwn (500 000 Ce1.ml -
1

) dans des 

bass i ns bétonnés 
3 m , c" concentrés son t distribues 50 de 

séquentiellement et à débits croissants dans l es raceways de la nu rser i e. 
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STRUCTURE DE. PRÉGROSSÎ5SEMENT. 

Figure 12 : Nursel"'1e expérimcntnle de la RUtion If'REMER Bouin. 

F ; forage : E : échangeu r. 
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Ces conditions permettent de créer un lIIill.eu favorable pour 

la croiasonce des bivalves durant les périodes de l'ann~e habituellement 

critiquee (fia. Il). 

Par_li tre. é tudUs ( tableau 1) 

!!!!!!! ETE 

Esplce. de bivalves E&p~cea de bivalve. 

Nourriture (t6l11Oin , x , 2 x, -4 x) 

D6blta d'eau de .er par ta.ls 

MH hodol ogie analy t ique 

Nourriture (t6-oIn, x , 2 x , 4x) 

Débita d'esu de _cr par tamis 

Densit6 de bivalvea par tamis 

Lea par amè tres : esp~ces, nourritur e , débit. ct denelt6s sont fIxé. 

au départ de l' expéri ence pour une s a ison donnée . 

Suiv i de l ' expéri ence 

_ Température, salinite , réglage des débita: toua lea joura 

_ Chlorophylle a, phaeopi~nt a (Mtllode de Loranzen). nombre de 
-1 cellule. phytoplanctoniques .• l par cO$ptage aur cellule de Malas-

ae~ : toua les deux jours. 

_ Taille en.. sur 30 individus et poids en a, sur 30 individus par 

tamia suivant les s.180ns : tous lea 10 ou lS joura . 

- Bilan final par tamis : - classe de tailla (hi_tolr.macs) 

index de condition PCHS/Pcoqa 

IIIOrtal i té 

_ Pourcentage de pr iac de nourri t ure par tamis, par calcul du rap_ 

port de chlorophylle a avant le paasaae • travars le bac ct après 

ce tr-anlli t . 

_ Concentr ation dc phytoplancton délivrée trlla fluctuante, due à la 

m6thode de production de la nourriture (bloollls phytoplanctoniq:ues en 

volumes finis). 



Tableau 1 Paramètres étudiés lors des expérimenta~lons r éa l isées dans la 
nurserle IfREMER ' de Bouin , 

1 1 

IRuditapes philippinarumlRudltapes philipp i na r umj 
Espèc es culti vées 1 Crassostrea gigss · Crassostrea gigas 1 

1 Chlamys vari a' 1 
1 1 
1 1 

Durée 1 Décmebrc à f évrier Juillet à septembre 1 
1 1 
1 1 

Tail le l ni tialc 1 4mm à5 mm idem 1 
1 1 
1 1 

Taille finale 1 12 mm à 20 mm idem 1 
1 1 
1 1 

Demli t é 1 25 000 t nd. /tBm15 idem 1 
1 50 000 ind./tamls 1 
1 
1 3 Débit 1 l m

3
/h/tllmis idem 

1 3 m /h/ t amis 
1 1 
1 1 

Tamis I~ 50 cm ~aille en fonc-I idem 
1 tion de la taille 1 
1 1 
1 1 

T'C 1 U "C et 6°C 1 16°C et 19 ,5·C 
1 1 
1 1 

'00 1 M.r r éc hauff ée par 1 Mer refroidie par 
1 échangeur e t témoin 1 échangeur e t témoin 
1 1 
1 1 
1 Ske le tonemg conta tum 1 

Nourr-l ture 1 x '" 910 til/ j 1 idem 
1 2 x • 16106 ~/l/j 1 

'/ 1 4 x = 3610 %/I/j 1 
1 1 
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_ Mauvaise corrélation entre chlorophy ll e a et nombre de cellules 

correspondant à la période de distri bution du phytoplancton en fonction 

de la pr ogression du bloom (population senescente ou non) . 

- Enor mes difficultés d ' estimation du pourcentage de prise de nour

ritur e par les bivalves inhérentes au système dynamique upwelling qui par 

sutonettoyage des f~ces et pseudofèces faussent les valeu r s de 

chlorophy l le a à la sortie des bacs tamis. 

- Incapac i tés de connaitre le pourcen tage d ' activ i té de f il t ration de 

la population da à la grande concentration de mollusques fi 1treurs par 

tamis . 

Conc lusion 

- Outil e f ricace de recherche appliquée pour le t r ansfert de 

technologie. 

- Mise au point une à échelle pilote des conditions o p timales de 

croissance pour les différen t es espèces de bivalves à chaque saison . 

- Bonne perception de la croissance globale d ' une population et du 

bilan final pouvant déboucher sur une étude économique réaliste . 

- Stress d'acclJmation négligeable , puisque les bivalves sont 

étudiés sur une longue période ( t r ois mois) et avec une relative 

constance quant aux paramètres physiques par rappor t à leurs candi ti ons 

antérieures. 

Echelle trop importan te et méthode d ' alimenta tion en dynamique 

déllca te à maî triser pou r étudier finement les caractérhtiques 

nutritionnelles de chaque espèce. 

2 . Ferme Aquacul ture Mari ne Française (Marennes ) . Laboratoire de 

Biologj e Mari ne I . U. T. La Rochelle . 

L'eau de forsge a été également utilisée directement pour le 

prégrossissement de la palourde japonaise toutefois ses propriétés 

physico-chimiques nécessi tent une oxygénation et une déc antati on 

préalable au mélange avec l'eau d'une claire de réserve (Portères . 1962). 

Dans d ' autres travaux ( Portères , 1964). le même principe est utilisé 

en mélangeant de l'eau de claire de r éserve à la t empé rature hi vernale 

ambiante et ce tte mêrne eau réchauffée à lSoC , température équivalente à 



celle de l'eau de forage (tableau 2 et figure 12). Trois gammes de 

tempé r ature sont ainsi constituées (B , SOC i llOC ; 12,8°C). Un complément 

nutritif est assur é par des levures l yophil i sées de 2 , 5 à 7 um . Leur 

compositi on globale est analogue li celle du phytoplancton uti l isab l e par 

les fil treurs. 

Dans une troisième expérience non détaillée ici (tab l eau 2), 

cette nourriture a été testée sur différentes classes de tailles de 

palourdes. 

L'a r rivée du mélange eau- l evures s ' ef f ec t ue d i rectemen t sur 

le tube- tamis ( f ig . 12), pour permettre le bon approvisionnement de ce 

produit . La circulation de l'eau est inversée par rapport su système 

trlldltionnel par up .... ell tng . Ceci nécessite un effort particulier 

d'entretien (1 fois tous l es deux Jours). Il s'agit d ' un compromis desti 

né à limiter , d'une part le stresa provoqué par l'accumulation excessive 

de vase et de déchets dans le t amis , d'autre part celui que représente 

les manipulations pour éliminer ces déchets . 

Aucun tamisage n'est ef f ectué au cou r s des quatre mols 

d'élevage , contrairement à ce qui est fait dans les nourriceries 

commerciales. Ceci contr ibue li une certai ne hété r ogénéité de croissance à 

l'Intérieur de chaque lot. 

Les débits sont en excès par rapport à la densité d'animaux 

dans chaque lot , tout au long de leur croissanc e . 

La température de l ' eau r échauffée est f ixé ; celle de l'eau 

dl! clai re subit, par contre . les rluctuations climatiques. Les naissains 

de palourdes , dans chaque gamme de mélange , Rubissent donc à la f ois des 

variations nyetéméra l es amorties (1 à 2eC maximum) et des fluctuations 

quotidiennes de température. 

Le recyc l age partiel de l'eau, par le biais du bassin de 

réchauffement , reme t en ci r culation dans les lots réchauffés un milieu 

partiellement éclai r ci en particules nutritives . Il y a donc dans ces cas 

une dilution de la nourriture naturelle. 



Tableau 2 Paramètres étudiés lors des expériences réalisces par 

l'IUT de La Rochelle dans la nurserie de la ferme 

aquaco1e . 

1 1 1 
! Espèces étud iêes 1 ____ =":'"':"::' t=':P='::'_P~h::i=l=i~p=p::in=.=r=u=·~ ______ 1 

1 1 1 1 
lOurée d'expériencel Juin 83 à Août 83 IOécembre 83 à Avril 84 1 

1 1 ( levures ) l (To) (levures) 1 
1 __ - --1 1 1 
1 1 1 
1 1 8.. 1 1 
1 Taille initiale 1 10,5 mm 1 Tl ( 5550 ind./tamis) 1 
1 1 15.. 1 1 

1 1 1 1 
1 1 220 11h 1 130 - ISO I/h 1 
1 Débits Il levures 650 m1/h 1 1 
! ( 10 g/J/Lot) 1 ! 
1 1 1 1 
1 1 1 1 
1 1 10=15 cm moille 1 000 uml 
1 "Tamis 1 0 · 15 cm Icroissan t: avec tail l e/I 
J (épaisseur :. 3 cm) 1 
1 1 1 
Il 1 1 

1 I 2 , 8°C 1 

1 TOC 1 24°C IPC 1 
1 1 8 , 5·C 1 
1 1 1 
1 1 1 
1 1 Réserve 1 
1 Eau 1 Réserve -t 1 
1 1 eau réchauffée : 

1 1 1 
1 1 Levures 10 glJ/Lot (2 , 5 à 7 um) 1 
1 Nourri ture 1 1 
1 1 Nourr itur e naturelle 1 
1 1 1 

" 

" 
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Le suspenBion-.~re de levures, pouvant I t re l'objet de 

prollf~ration bacUrienne, malgr~ W) cont inu d'eau, ut 

alat~aatlque~ent changie lore des entretiens de l'610va&e. 

Des lIIe.ures de concentrations d 'o.y&~ne et dea priU.vements 

d'eau aont .effoctu6s en a.ont et en aval des taaia de culture . Pour 

chaque caa , 09. _aure par 
1 

palourdes dea par .. atrea 

dif'férence la conao.aation pour chaque lot de 

suivants o)ly&ène, nourriture particuleire 

(seston , chlorophylle a, phéopi~enta, protides , g lucides, lipidea) . 

Celle-ci eat ~onni. par ,la formule suivante: 

n •• 

. - 1 - 1 
(lIg.h .g ) 

-1 Cl ' concentration (q.l l avant taillis; CZ ' concentration apr6. t amis ; 

b. dibit (l.h-1) ; n, na.bre d'individus dens le t..aIia ; ~ , lII .. ae sache 

orianique individuel le .oyenne du lot (al . 

CeB !leBUreB Bont à prendre avec lee pr6cauttona aui vantea : 

d'bite conatanta , nai8sainli de palourdes en cond itions stables et 

ha.o&ènes (6 A a heures après un entretien; bonne reprise de l 'aétlvité, 

taIIIi_ "propres"), te.paraturc de l'eau atabillaée • Bon lIIIllCilllUM de la 

Journée , conBo ... tion -9 rapportant à un individu -ayen . 

Ce ayatème permet de cO.lllparer 1ea Iota entre eux. Il permet. 

de eu Ivre certelne par amatres phy61olog1quea dan. le csdre naturel de 

1' 618v8ge , avec sea stress et les variations inhérentes à ce milieu. 



CHAPITRE IV 

1. Au niveau lRrva~re 

APPROCHE ECOLOGIQUE DU REGIME TROPHIQUE 

DE CRASSOSTREA GIGAS. 

S tatIon IFREMER Arcachon 

L'étude des anomalies de la reproduction de C. gigas dans le 

bassi n d'Arcachon (Robert et Hls , 1961 His et Robert, 1982) Il 

nécessi té la mise en place d ' une unt té expérimentale de reproduction en 

milieu contrôlé (Robert et al . , 1982) . Les travaux d'écophysiologie èt de 

mo lîsmologie larvaire ont pe r mis de mettre en évidence la perturbation du 

régime trophique des véllgères du mileu naturel (His et Robert , 1985). 

Les recherches actuelles découlent des premiers résultats 

acquis: elles concernent la nutrition des larves du milieu naturel. Une 

t echnique or iginale a été mi se en point: des véligè r es prélevées dans le 

bassin sont broyées en eau de mer atl:rllc le broyat f iltré sur 

membranes de porosl té 8 um sert il ensemencer des tubes de cultu r e 

contenant du milieu de Erd Schrei bcr : 6 souches d' algue s ont été isolées 

et mises en cultu re. Leul" valeur ali mentaire est testôc Su r l es la r ves 

de C. gigas par la technique des croissances comparées (His et al., 

1985) . 

Des obse rva tions sont: réalisées sur l'absorption et la 

digestion des algues (microscopie à ép i fluorescence , compteur de 

particules e t analyseur de volume) . Des essais de mesure de la 

respiration larvaire sont réa l isés (consommation d'oxygène) . 

Par allèlement à ces recherches , l'étude des variations 

spatio- temporelles en phytoplancton (micro et nanoplancton en particu 

lier) et celle des principaux facteurs physico-chimiques du milieu sont 

en cours . Le problème du grazlng par les larves et leurs compétiteurs est 

envisagé . 

2 . Au stade adulte Stat i on IFRRNER Sète 

Un site type de l'hydrologie de l' étang de Thau est choisi 

pour réaliser une étude exhaustive de décembre 1983 à juillet 1984 , du 
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réaime de l'hu f tre creuse Cr ossostrea gigas , ps r des méthodes d i r ectes et 

indirectes en laboratoire. 

L'~tude dee paramètr e s physiço-çhhliquaa de la atation 

considérée ainai que le8 quanti t's et qual1 th du ph,yt;oplanct;on, 

peraettent de déaagar lea relat ions ailieu-huttrea. 

Mi 'thode i ndirecte (approche quantitative) 

Un prélèvement d'eau hebdomadai r e est r éparti entre un bac témoin et 

un bac contenant dea huItrea . Un brassage par bullaie est aasur6 dans leo 

deux bacs arin d'éviter tout phénomè ne de sédimentation . Apr ès 3 heures 

de Cl Itration e rrsctive , un échantillon de chaque bac est fixé et mis à 

s6 d lmante r 48 heures . l ' ana lyse de s t eneurs en phytop19.ncton permet 

d ' eatlmor un nOlllbre de cel l ul es retenues l& l' heure par unité de poids 

d'huI t r e •. 

CoLte étude eat r6al1s6e au microecope lnverai Zoia. et comptaae sur 

cellule , sédimentatton . 

Méthode d i r ec te (approche quali tati ve) 

En vue d '1dentirier les particu l es ing6rées sur des huItros fixées, 

un canulaee est erfectué au niveau antérieur du tube digestif. Une 

disaoction de l'intestin postérieur ponaet la rlcupEratt on des rllces et 

donc l 'obaervation au lIIicroscope des élélllenta non dig6rés ou dlg6rEs 

partielle~ent ( Laffont , 1984). 



CONCLUSI ON ( par Dr Henri MASSE) 

Le développement des études sur le fonctionnement des écosystèmes a 

entratné un fort regain des recherches en écophySio10gie . En effe t, bi en 

que les mesures e ffectué es ln vitro en conditions plus ou motns 

contr81 ées fassent l'objet de nombreuses critiques chaque fois que l'on 

essaie de transpose r leurs r ésultats ou m.ilieu naturel , il n'existe 

actue llement pas d'autres moyens pour évaluer la cinétique des échanges 

entre les divers compartiments du système . 

Par ailleurs , au p lan de la valorisation des recherches , les besoins 

des gestionnai res des gr ands bassins conchy licol es f rança is , ainsi que 

ceux des décideu r s char gés du développement des cultures martnes 

nouvelles ont mis cn évidence les lacunes dans la connaissance des 

pr oceS!lus fondamentaux aboutissant à la production de biomasse via le 

f onctionnement d'un réseau trophique compl ex e. La connaissance sur les 

e~igences environnementales et en pa rt iculier nutritionnelles des espôces 

en culture est notoirement insuffisante, C'est dans ce contexte qu'est 

née l 'idee d'un groupe de ré f lexion sur l ' écophysiologie et la 

bioénergétique des mollusques bivalves impliqués en conchyliculture. 

Cette r éunion de travail avait deux buts f ondamentaux, d'une part . 

le recensement des recherches et des personnes concernées en Franc e . 

d'autre part harmoniser lee approches méthodologiques et le vocabulaire 

.; scientifique employés par ces différen1:s chercheu rs. 

Il était donc logique q .... 'IfREMER prenne l'initiative d ' une telle 

réunion vieant à coordonner les efforts des équipe!> de recherche dans la 

double perspective d'une meille .... re définition de la capacité hiotique des 

sites conchylicoles exploités et d'une asaistance scientifique et 

technique auto ri sce pour le développement de nouvelles cultures marines 

(e.g, les palourdes) ou de nouveaux sites conchylicoles. 

Alors que les recherches aur la reproduction et la sexual i t~ des 

mollusqu es biva lves marins ont connU un essor précoce grâce ' à des 

universitaires comme P. I..ubet c t A. Lucas , l'aspect écophy siologique et 
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plus sp~dalement celui des ~changes entre le rdlleu et les lIo11usques a 

surtout 6t6 le fait, Jusqu'à ces dernUres annha , d'~qulpes 

analo-saxonnea comme le montre la blbltoaraphie, pourtant non exhaustive. 

Jointe l ce coapte-rendu. Il était donc primordial d'essayer de fournir 

de. iquiva iences entre terees français et anglats . 

Les r6sultats de cette réunIon de concertatIon ae présentent sous la 

for.e de rapporta un peu disparates l pre.Ure vue, écrits dana un style 

aouvent t616araphique . Le lllirite principal du cOflpte-rendu eat d'abord 

une clarification des difC6rentes phases des ph6nolllnes étudiés et leur 

définition en termes appropriés. Il fau t esp~rer que les chercheurs et 

enseianonta feront l'efCort d'appliquer stricte.ent ce vocabulaire aur la 

définition duquel un consensus a ét6 obtenu . 

Au niveau des dispositifs expérlmentllUx , i l ressort dea recomman

dations easentlo lle. qui aont : 

- de travail l er chaque fois que faire ae peut en circuit ouvert 

evec une circulation d'eau repr6sen t atlva du flux exlatant dans 

le .ilteu naturel, 

- de se rapprocher le plus possIble des conditions naturelles en 

util isant l'eau du milieu dans lequel la nourriture potentielle 

ae présente sous une forse hétirogène tant du point de vue du 

spectre des taillea des parti cu les que de celui de leur na ture ; 

cellules vivantes, agrégats de d!tr itus et de bac t~rieu, parti

cu le. _ln!rales recouvertes de bactéries , etc .. . 

Pour terminer , Je voudrais souligner que la arande absente de ce 

rapport est le matière orsunique dissoute , mEllnte fol s évoqu6a nu cours 

des discussions . Il est certain que son étude est li6e A la mise en 

oeuvre des techniques sophistiquées comme l'emploi do r"dio-~ll:ment$ 

n6cesai tant des expériences en se~î eon(ine~ent ou des moyens analytiques 

puissants et délicats A mettre en oeuvre de msnière fiable 

(ehromatoaraphes ) compte tenu des concentrations naturelles dans le 

.i l leu et de leura fluctua tions te_porelles , COlllMe le .antre l'article de 

Stebera et Wlnkl er (1984) pour les acides .. i n~s libres. 
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De même, les spéculations sur l'excrétion sont liées à l'amélio

ration des capacités analytiques au niveau des différents composés azotés 

excrétés. 

Pour terminer sur une note prospective, il convient de dire que les 

participants sont préoccupés par la difficulté des intégrations 

nécessaires pour parler en terme de flux de matière et d'énergie. 

Ces intégrations nécessitent, outre la connaissance du , modèle 

d ' écoulement hydrodynamique, la prise en compte de données chronobio

logiques , fluctuations circadiennes et saisonnières, ainsi que celle des 

fluctuations liées aux grandes étapes du cycle biologique des espèces . 
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