
12 
ONTOGENÈSE, DEVELOPPEMENT 

ET PHYSIOLOGIE DIGES-[IVE 
CHEZ LES LARVES DE POISSONS 

Chez les poissons, le terme de larve désigne les plus jeunes individus entre le 
moment où ils sont capables d'ingérer de la nourriture exogène et celui où ils 
prennent la forme de l'adulte (fig. 12.1). Le stade larvaire suit le stade embryon- 
naire et précède le stade juvénile. II correspond à une période de transformation 
morphologique et physiologique continue de l'anitiial. La larve pariage avec 
l'embryon ceriaines caractéristiques comme une très petite taille, un taux de 
croissance spécifique très élevé et une différenciation incoiiiplète de ceriains 
organes. Cependant, elle est déjà capable de capturer et digérer des proies. 

embryon lame juvenile reproducteur 
l 

Figure 12.1. Stades de developpement el modes de nutrition au cours dç 12 vie dçs poissons. 
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Développement prélarvaire 

Le développement embryonnaire mérite d'être considéré car il conditionne 
certaines caractéristiques importantes de5 larves et en particulier la taille au 
moment du premier repas. 

Utilisation des réserves vitellines 

La vie embryonnaire se dkroule d'abord dans le milieu clos dtlimité par le 
chorion de l'œuf, puis, après éclosion. dans le milieu extérieur. L'enibryon est 
alors appelé soit « vésiculé >> car la vésicule vitelline forme une proéminence 
ventrale bien visible, soit « librc >> car i l  bénéficie d'une certaine capacité de 
déplacement autonome. même si ses perforniances de nage sont encore très 
mauvaises. 

D'un point de vue nutritionnel, l'embryon couvre ses dipenses de crois- 
sance et d'entretien en utilisant les réserves vitellines d'origine maternelle qui 
sont présentes dans I'ceuf au moment de la fécondation. La question de l'exis- 
tence d'autres sources alimentaires a été posée. L'hypothèse d'un apport trophi- 
que par absorption de matière organique dissoute a été avancée pour expliquer 
la croissance des larves dites leptocéphales que l'on rencontre chez certaines 
espèces coiiiiiie l'anguille. Ces larves très particulières iiianifestent une grande 
activité au cours de leur phase migratoire, et leur longueur augmente jusqu'à 

Tableau 12.1. Quantité initial? de viirllus (mg de maii2rr fiaichc) et inassr niaxiiiialr des larbes à 
jcuii (mg dc mati&re shhr  dr l'individu entier) chez quçlques poissons. 

Espèce Quantité initiale de vitellus Masse maximale 
des larves i jeun 

Saumon quinnail 164 

98(10 'C) 
80( 1? 'C) 

Truite Fario' 38 

Fletam' 1 .A 

Poisson-chat africain4.' 0.4 0.30 

Carpç1' 0,23 

Turbot' 0 , w  0,02 

[Hrming. 1981. 'Esïattie. Bergtit, 1990. 'Finri el cil.. 1995. "amler rr 01.. 1994. 'Verreth, 
1994. 6Kamlrr, 1976. ;Quantz, 1985. 
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atteindre cent fois le diamètre de l'œuf sans que I'on puisse observer d'activité 
prédatrice. La capacité d'absorber des acides aminés (AA) par voie trans-épi- 
théliale a été démontrée chez l'rmbryori et la larve de carpe ou de corégone 
par des expériences de balnéarion : i l  y a synthèse de protéines à partir d'AA 
niarqués dissous dans le milieu. Cependant les possibilités de « dopage N des 
larves par des bains nutritifs ont été peu explorées et I'on considère que, dans 
les conditions ordinaires d'élevage. l'apport autre que celui des réserves vitelli- 
nes es1 négligeable. 

Les rt'serves initiales sont par d2finition limitées et, compte tenu de la petite 
taille des cpufs de la plupart des espgces, elles ne permettent la formation que 
d'un organisme de petite taille. De grandes différences existent d'ailleurs entre 
les espèces de poissons (tabl. 12.1). L'eiiibryon de turbot dispose iiiitialemcnt 
d'environ 1 Joule de réserves, soit 8 fois moins que celui de carpe et 4800 fois 
moins que celui de saumon quinnat. Chez les animaux maintenus à jeun. les 
masses respectives de la matière sèche du vitellus et de l'organisme propre- 
ment dit (embryon ou larve) Svoluent de manière similaire dans les différentes 
espèces (fig. 12.2). Seuls les paramètres des équations des courbes semblent 
différer selon l'espèce, la quantité initiale de vitellus et la température. 

L'éclosion a lieu pendant la phase de croissance quasi exponentielle qui suit 
la fécondation. La masse de I'embryon au monient de l'éclosion n'est pas cons- 
tante pour une espèce donnée mais dépend de la température d'incubation. 
L'ouverture de l'œsophage a lieu après le point d'inflexion de la courbe de la 
niasse corporelle de l'embryon et avant que la masse maximale de la larve lais- 
sée à jeun ne soit atteinte. À ce stade. il reste encore du vitellus dont l'iitilisa- 
tioii couvre les dépenses d'entretien. Ensuite la biomasse décroit et le vitellus 
finit par disparaître. Dans la mesure où la composition de la matikre sèche de 
l'embryon et celle du vitellus varient peu au cours de la résorption, des cour- 
bes similaires à celles des masses corporelles décrivent les variations des conte- 
nus énergétiques respectifs de I'embryon et du vitellus. Par ailleurs, pour une 

Masse de rnatiére sechi? [mg) 

451 Larve nourrie 

Figure 12.2. Ébolutinn de la massr de matière aeche (mg) du vitellus et du  corps 
chez la truite cornniune (d'après Escaffie et Bergot, 1990). 
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température donnée, la consommation d'oxygène de I'embryon ou de la larve 
par unité de temps apparaît directement proportionnelle à la masse corporelle, 
et non à la masse corporelle élevée à la puissance 0,7-0,8 comme chez les juvé- 
niles. Elle présente donc les mêmes variations que la masse de l'embiyon. 
Après l'éclosion la consommation d'oxygène peut être accrue par des facteurs 
cxtemes comme l'éclairement qui augmente l'agitation et les dépenses de nage 
des larves. 

Pour des espèces très différentes, tant par la quantité initiale de vitellus que 
par la température d'incubation, la matière sèche maximale des larves à jeun 
représente de 50 à 70 % de la quantité initiale de vitellus. Ce rapport, élevé et 
assez constant, permet de prévoir, à partir du vitellus de I'ceuf, la taille maxi- 
male des larves à jeun et celle des larves capables de se nourrir, qui est infé- 
rieure mais proche de la précédente. Chez la truite, la taille des alevins issus 
d'une même femelle est, à un stade de développement précis, directement pro- 
portionnelle à celle des œufs. L'éclosion a lieu en même temps indépendam- 
ment de la taille des œufs, mais la masse maximale à jeun est atteinte 
légèrement plus tard par les alevins issus des plus gros ceufs. Dans un organe 
comme Ic foie, les gros alevins ont des cellules de même taille mais deux fois 
plus nombreuses que celles des alevins qui sont deux fois plus petits. Mainte- 
nus à jeun, les gros alevins atteignent le stade 50 % de mortalité plus tard que 
les petits alevins. 

Beaucoup de difficultés d'élevage étant liées à la petitesse des larves, il sem- 
ble avantageux de choisir des ceufs contenant beaucoup de vitellus. Quand 
l'espace périvitellin est réduit, le volume du vitellus correspond approximative- 
ment à celui de l'œuf dont la taille peut servir de critère de sélection. Pour une 
espèce donnée, la taille de l'ceuf varie suivant les femelles. En général, les 
ceufs provenant de la première ponte (première année de ponte chez les espè- 
ces à cycle annuel ou première ponte de la saison chez les espèces à ponte frac- 
tionnée) sont plus petits que ceux des pontes suivantes. La taille des œufs a 
aussi tendance à décroître chez les femelles très âgées et pour les demières 
pontes d'une saison. 

Pour une même quantité de vitellus initial, il est également intéressant 
d'optiiniscr le rendement de la transformation de vitellus en embryon, c'est-à- 
dire le rapport entre la masse maxiinale à jeun et la masse initiale de vitellus. 
Ce rapport dépend de facteurs externes et en particulier de la température. Des 
ceufs de saumon quinnat incubés à 6, 8, 10 ou 12 "C donnent des alevins dont 
la masse maximale à jeun est d'autant plus élevée que la température est plus 
basse, la différence de inasse des alevins atteignant 40 '3% entre 6 et 12 "C. De 
façon générale, i l  semble exister pour chaque espèce une température pour 
laquelle la vitesse de croissance de I'embryon est maximale, et une autre tem- 
pérature, inférieure à la précédente, qui optimise le rendement de l'utilisation 
du vitellus et donne la masse maximale de la larve à jeun la plus élevée. 
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Utilisation du globule lipidique 

Outre le vitellus, composi principalement de protéines, les réserves vitelli- 
nes de certaines esphces (bar, daurade. turbot) contiennent un globule lipidi- 
que. Ce globule est absent chez d'autres espèces (carpe, flétan). Chez le 
corégone, i l  existe de nombreux petits globules lipidiques qui fusionnent pro- 
gressivement en cours d'incubation pour former un seul gros globule chez la 
larve. 

La résorption du globule lipidique est plus lente que celle du vitellus et i l  
reste souvent une niasse relativement importante de glohule quand le vitellus 
est épuisC. Le globule cst constitué de lipides apolaires (triacylglyc6rols et 
aussi cérides chez certains poissons marins). Etarit dépourvu de protéines, i l  ne 
peut servir à la synthèse de nouveaux tissus chez les larves à jeun qui ont 
épuisé leur vitellus. Par contre i l  constitue une réserve d'énergie pouvant cou- 
vrir les dépenses de nage et éventuellement limiter Ic catabolisme oxydatif des 
protéines. Chez le corégone on constate qu'au moment où les larves à jeun 
commencent à mourir une partie d'entre elles possède encore un globule lipidi- 
que qui reste inutilisé. Certains auteurs ont suggéré que le globule lipidique, 
qui a une densité plus Faible que celle des autres conipartiments corporels, 
jouerait un rôle physique dc flotteur, permettant I'iquilibre de nage chez les lar- 
ves qui ne poss?dent pas encore de vessie natatoire. 

Passage de I'endotrophie a i'exotrophie 

Différenciation du tube digestif 

La fin du stade ernhryonnaire est marquée par l'ouverture de l'esophage, 
qu i  a lieu après celle de l'anus. Différentes études, en particulier chez le turbot 
et le poisson-chat africain, montrent qu'à ce moiiieiit les cellules épithéliales 
absorbantcs de l'intestin des larves ont le même aspect quc les entérocytes des 
animaux plus âgés. Dès la prcmière prise de nourriture il est possible de distin- 
guer une partie antt'rieure où les entérocytrs iiianifestent une actit'ité d'absorp- 
tion des lipides et une partie postérieure où se produit une absorption de 
macromolécules protéiques. Chez la carpe, un segment distal, distinct du précé- 
dent et n'absorbant pas les macromolécules protéiques, est en outre présent. 
Cette distinction en segments spécialisés faite d'après l'aspect histologique des 
entgrocytes est exactement celle qui peut Btre faite chez les poissons de grande 
caille (chap. 4). 

Cultrastructure des cellules hépatiques et pancréatiques est égalenierit identi- 
que à celle trouvée chez les juvéniles. La présence d'enzymes pancréatiques 
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peut être détectée dans les acinus pancréatiques avant mêiiie l'ouverture de 
l'œsophage. L'ensemble des données histologiques indique l'existence de stnic- 
tures fonctionnelles permettant la digestion et l'absorption des lipides dans 
l'intestin antérieur. Une activité trypsique est décelable dans le pancréas et la 
lumière intestinale, ce qui suggère une capacité de dégradation des protéines et 
l'absorption des produits de dégradation dans l'intestin antérieur. De plus, 
l'absorption par pinocytose et la dégradation intracellulaire de macroniolécules 
protéiques par les enzymes cytosoliques peuvent être observées dans l'intestin 
postérieur. La capacité d'utilisation d'amidon gélatinisé a également été mon- 
trée chez la larve de carpe au niveau digestif (présence d'une activité amylasi- 
que) et métabolique (induction d'une hypertrophie du foie par l'addition 
d'amidon dans le régime). 

Les différences importantes observées entre le système digestif des larves et 
celui des juvéniles, exception faite de l'absence d'estomac, ne sont pas d'ordre 
cytologique ni fonctiorinel mais concernent la morphologie générale. Chez les 
larves, l'intestin est très court par rapport au corps. II forme souvent un simple 
tuhe rectiligne, sans anses ni évaginations (caecums pyloriques) qui peuvent 
être présentes chez les adultes. L'épaisseur de la musculeuse est faible. La 
muqueuse ne forme pas les plis observés chez les juvéniles. Le foie est consti- 
tué initialement par un lobe unique, de même que le pancréas, alors que chez 
les juveniles de plusieurs espèces, en particulier ceux des cyprinidés, ces deux 
organes sont intriqués l'un dans l'autre de fason complexe le Iong des anses 
intestinales. De plus le pancréas des plus jeunes larves ne présente pas de cellu- 
les adipeuses intercalées entre les acinus. 

Masse du corps (mg) 

'0~1 A 
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1 O0 - .. .,- Larve a jeun 

0 1  
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Jours après eclosion 

Figure 12.3. Évolution de la masse du corps cher la truite ni~urric des I'ouvertuie dc I'esophage 
lcourhe A), de h p n  retardée (courbes 8, C et Dl ou gardée à jeun (d-apr?s Escaffre, Bergot, 1985). 



Eifet d'un retard d'alimentation 

Le vitellus qui reste au moment de l'ouverture de l'œsophage permet aux 
larves de grandir encore un peu, même en l'absence de nourriture. Le taux de 
croissance spécifique des larves à jeun est réduit et devient négatif après le 
stade de la masse maximale. L'accès à la nourriture exogène permet aux larves 
de garder un taux de croissance spécifique élevé correspondant, au moins tem- 
porairement, à une croissance exponentielle. À âge égal, les alevins de truite 
nourris précocement présentent une supériorité de masse manifeste par rapport 
aux alevins nourris tardivement, même si ces derniers retrouvent, une fois 
qu'ils sont alimentés, le même taux de croissance spécifique que les premiers 
(fig. 12.3). Cependant, après un certain degré de jeûne, appelé « point de non 
retour », l'animal affaibli devient incapablc dc SC nourrir et se trouve con- 
damné à périr, même en présence de nourriture. 

Les larves sont d'autant plus sensibles au jeûne qu'elles sont plus petites. 
Les larves de grande taille qui se développent en eau froide disposent de plu- 
sieurs jours, et même de plusieurs semaines dans le cas des salmonidés à gros 
œufs, pour trouver des proies et apprendre à les capturer avant de souffrir gra- 
vement du jeûne. Au contraire, les très petites larves vivant à température éle- 
vée se trouvent dans une situation difficile. L'échelle de temps de leur 
développement, exprimée en nombre de jours ou de périodes éclairées, est 
courte et elles ne disposent que d'un créneau temporel étroit pour se nourrir 
dans de bonnes conditions, surtout si leur alimentation est restreinte à la phase 
éclairée du cycle nycthéméral. 

L'intestin et le foie sont deux organes rapidement affectés par une dénutri- 
tion. Des critères biochimiques (rapport ARNIADN, composition en acides 
gras, niveau des activités enzymatiques) ou histologiques (hauteur de l'épithé- 
lium intestinal, volume des hépatocytes, taille des noyaux des hépatocytes) 
sont utilisés pour apprécier l'état nutritionnel des larves, c'est-à-dire leur degré 
de jeûne ou le niveau d'adéquation de la nourriture. 

Développement larvaire 

Particularités de a craissance et du développement 

Les larves bien nourries présentent des taux de croissance spécifique bien 
supérieurs à ceux des poissons de plus grande taille. Ces taux dépendent de la 
température. Ils peuvent dépasser 60 O/o par jour chez certains poissons-chats 
africains élevés à 27-29 "C. Chez la carpe, à 24 "C, nourrie avec des artémias, 
le taux de croissance quotidien peut atteindre 40-50 10 pendant les premiers 



756 CAS PARTICLILIER DES LARVES DE POISSONS 

jours d'alimentation. Avec des aliments artificiels ce taux peul rester proche de 
20-2.5 'h pendant plusieurs semaines, jusqu'à une masse de 1 g, alors qu'il ne 
dépassc pas quelques '% pour les animaux dc plus de I kg. Les Iarvcs se con- 
forment & une loi générale : le taux de croissance spécifique diminue inélucta- 
blement quand la taille de l'animal augmente. 

Caccroisseriient de la riiasse des larves est accompagné de modifications 
importantes de leui- morphologie, de leur anatomie et de leur physiologie. Chez 
la carpe comme chez beaucoup d'espèces le corps de la larve devient proportion- 
nellement moins allongé et plus massif. La hauteur du corps et son épaisseur aug- 
mentent plus vite que sa longueur, jusqu'aux proportions définitives du juvénile. 
Le coefficient b de la relation : Log (masse) = a + b Log (longueur) est compris 
entre 4 et 5 chez les larves alors qu'il est vnisin de 3 chez les poissons de plus 
de I g. Les segments extérieurs du corps (museau, partie caudale) grandissent 
plus vite que la partie centrale. Les nageoires se différencient pendant la phase 
lwvaire. Ces rriodifications ont été reliées au changement du mode de nage et 
interprétées coniriie des adaptations aux lois de l'hydrodynamique qui régis- 
sent le milieu. Les forces de viscosité sont importantes pour les larves de 
petite taille se déplaçant lentement, alors que les i'orces d'inertie joueni davan- 
tage pour les poissons plus grands qui nagent rapidement. Des allométries de 
croissance (traduites par des valeurs diffgrentes du coei'ficient b de l'équation 
ci-dessus), ont été observées pour divers tissus el organes des larves. Le tissu 
nerveux et les yeux, relativeiiient développés au début, augmentent moins vite 
de volume que le tissu musculaire. La croissance du foie est particulièrement 
rapide. La surlace d'échange respiratoire s'accroît beaucoup au cours du déve- 
loppement larvaire, avec la différenciation des lamelles branchiales et le déclin 
de la respiration cutanée initiale (disparition du niiisclr rouge enibryonnaire 
superficiel). La surface de la muqueusc intestinale augriienre du fait de I'allon- 
geinent relatif de la longueur intestinale et du développement des plis du côté 
luminal. La différenciation de l'estomac chez les espèces qui en sont pourvues 
est souvent tardive et indicatrice dc la fin de la période larvaire. Cependant, le 
début de la phase juvénile n'est pas strictement défini par un événement uni- 
que comparable à l'ouverture de I'asophage polir la phase larvaire. Outre la 

Tableau 12.2. Dt'velopperneni des larves de turhnt. D ' ap rh  Segncrpr cl., 1994 

de la larve (mm) fiv6ne1r1enl 

ouverture d r  I'i~s<iphagc 

dispariiiun du vitellus 

d6vel<>ppenieiii de la vessic garcuse 
df velop~ienient des rayons des nafeuires 
coiirhiirc dc la notocurde 

18 déhiit dc I'aïjriiétrie 
26 resorptii>n de la vesbie gazeuse et fin dc la rnigraiioii de I'rril 
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Figure 12.4. Développtmtiit drs Iarvts d r  turhot (d'iipiès Segncr<,r ol.. 10941 

forme générale, des critères de pigmentation, de différenciation des nageoires 
et de mise en place des écailles sont utilisés. 

Cher certaines espèces, comme les poissons plais (tabl. 12.2). la diference 
d'aspect entre la larve symétrique qui commence i s'aliiiiriiter et le juviriile 
asymétrique est spectaculaire et on parle de métamorphose pour désigner le 
passage d'une forme à l'autre (fig. 12.4). Pour d'aiitres espkcrs. dont les cruf> 
contiennent beaucoup de réserves vitellines, l'animal possède déjà les caracté- 
ristiques du juvénile au début de la phase exotrophe et on considkre que le 
stade larvaire n'existe pas. Une catégorie intermédiaire entre les précédentes 
est celle des saumons et des truites. Au moment du premier repas, leurs 
<<larves n possèdent un estomac fonctionnel mais se distinguent malgré tout 
des juvéniles par leur morphologie. L'usage courant les désigne d'ailleurs sous 
le nom d'alevins plutôt que celui de larves. 

Equipement enzymatique 

Variation de /'activité des enzymes digestives au cours du développement 

Cher la larve de bar. iinr forte augnientati»n de l'activité des enzymes pan- 
créatiques comme l'amylase, la trypsine er la chymotrypsine est observée au 
moment de l'ouveriiire de la bouche, iridt'peiidamment de toute prise de nourri- 
ture. Les enzymes intestintiles du cytosol (par exemple la leucine-alanine pepti- 



CAS PARTICULIER DES LARVES DE POISSONS 

mUlimg proleine 

trypsine 

40 

O l:Ib O Ulimg proleine 1 O 20 30 40 

Ulimg protéine 

40 1 

0- 
O 1 O 20 30 40 

age de la larve 

Figure 12.5. Évoluiion de l'activité spécifique de quelques enzyrries digestives chel les Inrues de 
poissons marins au cours du dCvclopperneni. LI1 : unité internationale de iiiesurr dç I'aïiivit6 
enryrnarique ; niUI : niilli-unité. 
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I Figure 12.6. Variation de l'activité spécifique des enqrnrs d r  rniérocyirs au cour< du développe- 
ment des laives de poissons : augmcntation d'une enzymr dr la bordure rn brocse, la phosphatase 
alcaline, et décroissance d'unc enzyme cytosolique. la Iruïinr-alanine peptidase chez des aniniaux 

I 
. . 

nourris avec des proies \,ivantes (-) ct dcs animaux serres avec un aliment composé (---). 

dase) et de la bordure en brosse (comme la y-glutamyl-transpeptidase, la 
maltose et la phosphatase alcaline) sont aussi décelées avant l'ouverture de la 
bouche, bien qu'à de faibles niveaux. 

Toutes les enzymes étudiées, sauf la pepsine, montrent schématiquement le 
même profil de leur activité spécifique (activité de l'enzyme rapportée à la 
quantité de protéines) au cours du développement de la larve de bar 
(fig. 12.5) : une forte augmentation jusqu'au jour 12, un maintien des activités 
à un niveau élevé, puis, vers le jour 23, une chute de ces activités qui restent 
ensuite constantes jusqu'au jour 40. La chute des activités ne correspond pas à 
une diminution de la capacité digestive globale de la larve. En fait, de nouvel- 
les enzymes apparaissent et l'importance relative des premières enzymes pré- 
sentes diminue (l'üctivité spécifique correspond en effet à l'activité de 
l'enzyme étudiée rapportée aux protéines totales de l'échantillon). La pepsine 
ne peut être dosee qu'à partir du jour 25. Les activités spécifiques dosées dans 
une fraction puritiee des bordureï en brosse des eniérocytes augmentent régu- 
lièrement au cours du développement, indiquant que la muqueuse intebtinale 
accroît son potentiel dipesiil'au fur et à mesure que les microvillosités se multi- 
plient. La présence d'enzymes cytosoliques dans les entérocytes a été révélée 
dès les premiers jours par immunohistochimie et certaines ont pu être récein- 
ment dosées. L'activité cpécifique de ces enzymes du cytosol évolue en sens 
contraire de celle des enzymes de la bordure en brosse au cours du développe- 
ment de la larve (fig. 12.6). La digestion au niveau intestinal chez les jeunes 
larves se caractérise par une intervention importante du cytosol des entérocyies 
alors que, chez les individus plus âgés, les enzymes de la bordure en brosse 
des entérocytes deviennent prépondérantes. 
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Modulation des activités enzymatiques 

Dès le début de I'aliriientation, les larves de poisson sont capableï de modu- 
ler lcurs activités enzymatiques en réponse à la compositioti biochirnique de 
I'alirnent. Ainsi, i l  a été montré cher la larvc dc bar qu'un régime contenant 
12 %) d'amidon induisait unc tri-s forte augrnentation de l'activité de l'amylase, 
y compris pcndant la phase Iécitho-exotrophe. De la mèiiie manière, l'activité 
de la trypsine augmente en réponse à la présence d'AA libres dans le régime. 
Une augmentation de la phosphatasc alcaline est aussi observée lorsque le 
régiriic contient des molécules phosphorylées, cornme des phosphoprotéines. 

D'autres stiriiulus affectent la sécrétion des enzymes pancréatiques. En effet, 
une sécrétion de trypsine a été mise en évidence chez la larve de hareng en 
réponsc à un stimulus mécanique comrne la distension de la paroi du tube 
digestif. 

Les échecs obtenus lors des expériences de substitution d'aliment coriiposé 
à des proies vivantes chez les larves dc poissons riiarins ont longtemps été 
expliqués par l'hypothèse suivante : les jeunes larves synthétiseraient trop peu 
d'enzymes pour pouvoir digérer un alirnent coniposé et les proies vivantes 
fourniraient directeriient ou indirectement un coniplérrierrt enzymatique indis- 
pensable à leur digestion par les larves. Les données ricentes, qui montrent 
une grande capacite des larves i synthétiser des enzyrries digestives, infirment 
cette hypothèse. De plus. l'apport direct d'enzyiiies par la pi-oie vivante appa- 
raît négligeable : le tube digestil' d'une larve de bar de 20 jours ne peut conte- 
nir au riiême riioment plus de 5 artiiiiias, ce qui correïpond à I de l'activité 
trypsique dosée chcz la larve. Enfin la supplt'mrntation en enzyrries des régi- 
mes n'a pas donné de resultath très concluants. Un résultat positif a éi i  signalé 
sur des larves de daurade nourries avec des aliincnts composés enrichis en 
enzyriies pancréatiques, niais un tel r6sultai semble être une exception. 

Par ailleurs, il a été montré que la présence de pepsine consécutive à la for- 
niation de l'estomac n'était pas déterminante pour expliquer une bonne utilisa- 
tion de l'aliment composé chez les larves de poissons. Les larves de carpe 
(espèce agastre) peuvent être nourries dès l'ouverture de la bouchc avec des ali- 
ments composés. 

Effet du sevrage avec un aliment de formulation classique 

Le passage d'une alimentation de type «proies vivantes n ?I une alimenta- 
tion cornposée provoque. chez toutes les espèces de poissons, un retard de 
croissance d'autant plus important que le sevrage survient plus tôt. La survie 
des larves est. par contre. peu affectée, sauf lors de sevrages très précoces, par 
exemple avant le jour 13 chez le bar. 

Une brusque augnientation des activités spécifiques de toutes les enzyriies 
est ohsrrvér pendant la preriiière semaine qui suit le sevrage. Cette augmenta- 
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tion traduit une niobilisation des capacités enzymatiques de la larve pour utili- 
ser au mieux I'alirrient. Un retour à des valeurs identiques i celles trouvées 
chez des Iarveï nourries avec des proies vivantes est ensuite constaté. Cepen- 
dant, ce retour à la norniale n'est pas observé chez les larves de bar sevrées 
avant le jour 20. Bien que les larves ingèrent effectivement les rriicroparticules 
d'aliment, leurs profils enzymatiques restent proches de ceux qui sont observés 
lors de malnutrition ou de jeûne. 

Cette modification des profils enzyniaiiques peut s'expliquer par le fait que 
le développement des fonctions digestives est encore inachevé chez la larve. 
Chez la plupart des espèces, la mise en place de certaineï fonctions digestives 
s'effectue au cours du développement larvaire suivant une séquence génétique- 
ment programmée, et ce n'est qu'après trois seinaines que l'animal a acquis un 
mode de digestion de type adulte. Chez le bar, un sevrage au jour 10 affecte la 
sécrétion des enzymes pancréatiques, pourtant efficacement synthétisées. De la 
même façon, au niveau intestinal, un sevrage précoce perrurbe l'apparition des 
enzymes de la bordure en brosse, tout en maintenant de forts niveaux d'enzy- 
mes cytosoliques. L'animal conserve alors une digestion de type larvaire et la 
mise en place d'une digestion de type adulte est différée ou annulée. Le 
sevrage avec un aliment mal adapté aux jeunes larves (avant 3 semaines) peut 
ainsi compromettre tout le développeinent ultérieur de l'animal (fig. 12.6). 

Adaptation de l'aliment aux spécificités digestives des larves 

L'absence de perturbation de la s6quence norniale d'apparition des différen- 
tes fonctions digestives constitue un critère de bonne adaptation de l'aliment 
aux larves. Des expériences récentes montrent que I'addition de 10 % d'acides 
aminés (AA) libres dans un alimeni composé permet une amélioration sensible 
de la sécrétion des enryriies pancréatiques. Par ailleurs, l'incorporation dans 
l'aliment de 12 '0 d'hydrolysat protéique limite le retard d'apparition des enzy- 
mes de la bordure en brosse intestinale. La modification d'une partie de 
l'apport protéique de l'aliment permet ainsi une meilleure maturation des fonc- 
tions digestives de la larve, ce qui SC traduit par un gain de inasse corporelle 
(60 '0) et de survie (30 '0) par comparaison avec les larves sevrées avec un ali- 
ment contenant la protéine native. 11 est possible également que la foriiie 
d'apport des lipides et des glucides alimentaires influence la maturation des 
fonctions digestives. 

Les résultats obtenus au cours de ces dernières années montrent donc que la 
larve possède les capacités digestives suffisantes pour utiliser un aliment corii- 
posé pour peu que celui-ci soit formulé en tenant compte des particularités 
digestives de cet organisiiie. Ce point de vue est confirmé par la démonstration 
récente qu'il est possible de nourrir des larves de bar dès le premier repas avec 
un aliment artificiel. sans apport de proies vivantes. 
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Qualité des juvéniles produits 

Dans le cas des élevages de larves, l'unité prise en compte est souvent le 
<< lot » constitué par une population généralement nombreuse, de l'ordre de 
104 à 106 individus, partageant le même bac et la même nourriture pendant plu- 
sieurs semaines. Un des buts recherchés de la production de juvéniles est 
l'obtention de lots homogènes dépourvus de poissons anormaux. 

Homogénéité  d e s  lots 

Pour des larves issues de la même ponte et incubées dans les mêmes condi- 
tions, la variabilité initiale de la masse est faible et le coefficient de variation 
habituellement inférieur à 15 10. Ce coefficient augmente en cours d'élevage 
jusqu'à une valeur d'environ 30 lo rencontrée chez la truite comme chez la 
carpe. Une alimentation de mauvaise qualité entraîne une augmentation du 
coefficient de variation. Le coefficient d'asymétrie de la masse est générale- 
ment nul ou légèrement négatif au départ. II peut diminuer en début d'alimen- 
tation si une partie des larves ne grandit pas. 11 auginente ensuite avec le 
temps, d'une part à cause de la mort des plus petites larves et, d'autre part, du 
fait de l'apparition d'un petit nombre d'animaux montrant des croissances très 
supérieures à celles de la moyenne de la population. L'apparition de ces ani- 
maux est souvent associée au cannibalisme. Ce comportement anormal traduit 
de mauvaises conditions d'élevage et en particulier un manque de nourriture 
ou une inadaptation de l'alimentation. 

Anomalies du développement 

De nombreuses anomalies du développement peuvent être rencontrées dans 
les élevages. Elles ne sont pas observées dans la nature (ce qui ne signifie pas 
qu'elles n'existent pas), hormis dans des milieux très pollués. Les anomalies 
les plus graves disparaissent du lot par la mort des individus affectés. Par con- 
tre des anomalies sérieuses non létales peuvent se maintenir dans les milieux 
d'élevage protégés, en l'absence de prédation autre que le cannibalisme. 

Dans certains cas la cause des anomalies a pu être identifiée. On distingue 
trois types de facteurs : les premiers sont d'ordre physico-chimique. Ainsi, le 
non-gonflement de la vessie gazeuse chez la larve de daurade et de bar peut 
être prévenu par le nettoyage de la surface de l'eau des bacs (suppression du 
film huileux). Cette absence de gonflement entraîne des lordoses chez les Perci- 
formes. On sait aussi que des températures trop éloignées du prrj'erendum de 



l'espèce, surtout au stade embryonnairc. pcuvent entraîner des diformations 
irréverïibler cher les survivants dc ces conditions limites. 

Des carences nutritionnelles constituent un second type de facteurs d'anoma- 
lies. Lc jeûne peut affecter non seulemcnt l'appareil digestif mais aussi la mor- 
phologie externe, par exemple un aplatissement de la tete et une exophtalmie. 
Les anomalics pigmentaires des poissons plats semblent en grande panic dues 
à une mauvaise qualité alimentaire des artémias, bien que les nutriments en 
cause ne soient pas clairement idcntitiis. Une carence en phospholipides peut 
provoquer une scoliose cher I'ayu. Une carence cn vitamine C cher la larve dc 
carpe provoque des déformations branchiales et l'érosion de la nageoire cau- 
dale. Un excès d'apport de vitamine A provoque une compression des vertè- 
bre!, du hiramf. 

Entin des infections microbiennes pcuvent êlre à l'origine de malformations 
larvaires. C'ebt le cas d'un virus qui provoque une hyperplasie ipidertnique 
chez le hirame. Des vibrions pathogène!, peuvent igalcment provoquer des 
nécroscs inlesiinales et musculaires. D'auircs bactéries telles que Flexihacter 
ovolyticur peuvent détruire Ic chorion de l'œuf, entraînant ainsi une éclosion 
prématurée d'embryons mal formés. 

Conclusion 

L'étude dc l'ontogenèse des poissons pendant la période larvaire a long- 
temps été la préoccupation des seuls biologistes. L'approche physiologique 
entreprise récemment a permis dc voir sous un jour nouveau Ics problèmes de 
nutrition que l'on ahordait jusqu'à une période très riccnie sous un angle très 
empirique. Les données récemment acquises devraient tàciliter la tâche des 
nutritionnistes dans l'élaboration d'aliments adaptés aux poissons pendant ces 
stades. 
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