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RESUME

Chez les larves de Mytilus edulis, le passage de I'endotrophie (ou lécithotrophie) a
I'exotrophie (ou planctotrophie) a été étudié grace a des observations histologiques
portant sur I'évolution des inclusions lipidiques dans les organes larvaires et a des
mesures biochimiques : variations de la biomasse (matiére organique); taux de lipides
totaux par rapport a la matiére organique par microanalyse gravimétrique ; proportion
de larves riches en lipides par coloration in toto au noir Soudan. La convergence des
résultats de toutes ces techniques a permis de montrer qu’il existe, entre I’endotrophie
et Pexotrophie strictes, une phase qu’on peut appeler mixotrophe, ou la jeune larve se
nourrit conjointement de son vitellus et des particules planctoniques ingérées. Chez
Mytilus edulis, élevé a 17-20°C, la chronologie du phénoméne a pu étre précisée :
endotrophie pendant deux jours, mixotrophie du 2° au 8° jour environ, exotrophie
ensuite et un modéle graphique a été proposé montrant, pour les dix premiers jours,
les proportions des diverses sources de nourriture : vitellus, plancton et substances
organiques dissoutes. Les mesures de la coquille et les observations sur les larves
soumises au jeline n’ont fourni aucun renseignement utilisable dans cette étude.

Oceanol. Acta, 1986, 9, 1, 97-103.

ABSTRACT

Transition from endotrophy to exotrophy in the larvae of Mytilus
edulis L. :

The transition from endotrophy (or lecithotrophy) to exotrophy (or planktotrophy) in
the larvae of Mytilus edulis was studied using biochemical and histological techniques:
variations in organic matter content, lipid levels relative to the total organic matter,
and the proportion of larvae rich in lipids determined by in toro staining Sudan black.
Convergent results from each technique confirm the existence of an intermediate
trophic phase which may be called “mixotrophy”, in which young larvae utilize
vitteline reserves and planktonic particles simultaneously. The sequence of phases has
been determined for Mytilus edulis reared at 17-20°C: endotrophy for the first two
days, followed by mixotrophy from the second to approximately the eighth day, at
which point the animal becomes exotrophic under conditions of appropriate food
supply. A graphic model is presented, showing the percent contribution of each food
source during the first ten days of life.

Conventional measurements of larval shell length and observations of unfed larvae
were found to be of no use in studying larval trophic phases.

Oceanol. Acta, 1986, 9, 1, 97-103.

INTRODUCTION

daec et Pectinidae (Lucas, 1984). En particulier, les
modes de nutrition des premiers stades de développe-

I

Bien que les élevages de bivalves soient fréquemment
réalisés depuis les travaux de Loosanoff et Davis (1963)
et de Walne (1966), les connaissances sur la structure
et la physiologie des larves restent encore assez som-
maires, méme pour les groupes systématiques les plus
communément étudiés : Ostreidae, Mytilidas, Veneri-

ment n’ont jamais été étudiés en détail et les découpages
chronologiques en fonction de la physiologie, ont été
établis sur des constats sommaires. Ainsi, Sprung
(1984) oppose simplement une premiére phase
« lécithotrophe », & une phase « de croissance » (qui
débute quand la larve commence i se nourrir et
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augmente de poids), sans envisager un régime de
transition.

La présente étude a été entreprise pour tenter d’explici-
ter les modalités de cette transition. Les termes
d’« endotrophie » ('organisme se nourrit sur ses pro-
pres réserves) et d’« exotrophie » ('organisme se nour-
rit 4 partir du milieu extérieur) ont été adoptés en
référence 4 Bougis (1967) qui les a appliqués aux larves
d’oursins dont la biologie est voisine de celle des
bivalves.

Pour résoudre le probléme pos€, diverses mesures et
observations (croissance en longueur et poids, propor-
tion de lipides, réserves tissulaires) ont été réalisées sur
des élevages de Mytilus edulis, les uns nourris, les autres
soumis au jedne.

MATERIEL ET METHODES

Techniques d’¢levage

Les exemplaires adultes de Mytilus edulis ont été récol-
tés en rade de Brest ou leur cycle sexuel comporte de
nombreuses périodes de maturité au cours de I’année.
Aprés un stockage de quelques jours en aquarium a
15°C, les lots d’animaux matures ont &té utilisés directe-
ment, les lots immatures ont été conditionnés (eau de
mer a 20°C et abondante nourriture phytoplancto-
nique).

L’opération de stimulation des géniteurs a comporté un
nettoyage des exemplaires (donc leur émersion pendant
quelques minutes) et des variations progressives et suc-
cessives de la température de I'eau de mer comprises
entre 18 et 25°C, le temps de passage de 'une ou I'autre
étant d’une demi-heure environ. Les animaux qui émet-
taient leurs produits génitaux étaient immédiatement
isolés dans des cristallisoirs ou ils poursuivaient leur
émission. L’eau de mer utilisée pour cette opération
et les suivantes a toujours été préalablement filtrée a
0,2 pm,

Les pontes des différentes femelles, constituées de
quelques millions d’ovocytes, ont été traitées séparé-
ment. Aprés lavage rapide a I'eau de mer sur un filtre
de 40 um, les ovocytes ont été transférés dans une
éprouvette ou, aprés homogénéisation du contenu, des
prélévements ont ¢té faits pour procéder aux comp-
tages. Les ovocytes ont ensuite été transférés dans des
récipients de quelques litres, de fagon & avoir une
densité maximale de 30000 ovocytes/l. La fécondation
a €té réalisée en ajoutant a chaque ponte des sperma-
tozoides provenant d’un seul mile, sans comptage pré-
cis (proportions variables de l'ordre de 100 a
1000 spermatozoides par ovocyte). Les ceufs fécondés
ont été laissés au repos pendant deux jours dans la
salle d’élevage ou la température a été, soit de 17°C
(en février), soit de 20°C (en mai), la salinité étant
toujours de 34.

Le deuxiéme jour aprés la fécondation et tous les deux
jours par la suite, I'eau des récipients contenant les
larves a été renouvelée. Dans ce but, les larves étaient
retenues sur des filtres (de 40 um, 80 um, 120 pum, etc.),
choisis en fonction de leur taille, puis remises en eau

fraiche. A chaque fois, des comptages et des mensura-
tions ont été effectués, ce qui a permis de maintenir la
densité larvaire aux environs de 10000 larves/l.

Chaque jour, les larves ont regu des cultures d’algues
monocellulaires, a4 raison de 2.107 cellules/l, soit
2000 cellules par larve. L’ingestion des algues par les
larves a été vérifiée par I'observation de ces derniéres
au microscope 4 épifluorescence suivant la technique
de Lucas et Rangel (1981). Les cultures d’algues ont
été réalisées selon la méthode de culture discontinue
ou « batch culture system » (Ukeles, 1973) et ont été
utilisées, comme nourriture, pendant la fin de la phase
exponentielle et le début de la phase stationnaire
d’aprés la terminologie de Myers (1962). Les espéces
cultivées ont été deux haptophycées: Pavlova
(Monochrysis) lutheri (Parke) Green et Isochrysis gal-
bana Parke et une chorophycée, Dunaliella primolecta
Butcher.

Etude de la croissance

La longueur (L) de la coquille, correspondant a la
distance antéropostérieure, a été utilisée puisque c’est
le critére universel de croissance chez les larves de
bivalves. Cette longueur a été mesurée sur 50 individus
par prélévement, a 'aide d’un analyseur d’images avec
une précision de 1 pum.

Les mesures pondérales ont été effectuées soit sur un
nombre connu de larves ou d’ceufs et dans ce cas, les
poids unitaires par larve ou ceuf ont pu étre calculés,
soit sur une quantité de larves dont le nombre n’était
pas connu et dans ce cas, seules les proportions de
matiére organique (MO), de matiére inorganique (MI)
ou de lipides ont été établies.

Dans le premier cas, les ceufs ou les larves (de 7500 a
10000) étaient recueillis sur un filtre Watmann de fibre
de verre de poids connu (25 mg environ et 2,5 cm de
diamétre). Aprés avoir regu les ceufs ou les larves,
chaque filtre a été rincé avec une solution de formiate
d’ammonium pour enlever les sels provenant de I'eau
de mer, passé a I'’étuve a4 100°C pendant 24 heures et
pes€. On en a déduit le poids de matiére séche des
larves ou des ceufs. Le poids de MI a été obtenu apres
passage des filtres au four & 500°C pendant quatre
heures sur un cycle de 12 heures (augmentation progres-
sive de la température pour éviter les projections de
matiére). Le poids de MO a été déduit des deux préce-
dents. Les pesées ont été faites sur balance Mettler
H 34, avec tarage automatique et précision de 10 pg.

Etude des lipides

Etude quantitative (proportion de lipides totaux)

Environ 10000 larves ont été prélevées pour chaque
dosage, ce qui, aprés lyophilisation, a permis d’obtenir
de 1 & 2 mg de matiére séche en fonction de I'dge des
larves. L’extraction des lipides a été réalisée a partir
de 400 pl de broyat de larves, avec un meélange de
dichlorométhane et d’éthanol selon la méthode gravimé-
trique de Folch et al. (1957) modifiée par Beninger et
Lucas (1984).
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Figure 1

Echelle graphique en 4 catégories des larves colorées in toto par le
noir Soudan.

Graphic scale involving 4 classes of larvae coloured in toto by Sudan
black.

Etude qualitative (coloration des lipides sur larve in toto)

Les larves (50 par échantillon) ont été colorées indivi-
duellement au noir Soudan B selon la méthode de
Gallager et Mann (1981). Les larves, progressivement
anesthésiées au chlorure de magnésium, ont été fixées
au formol neutre. La coloration a duré une heure,
puis les larves ont été rincées pendant quatre hetires a
Iéthyléne glycol pour éliminer I'excés de colorant. Les
larves, récupérées sur filtre, ont été transférées sur lame
(montage a la glycérine) pour observation au micros-
cope optique. Elles ont alors été classées en fonction
de P'intensité de coloration en quatre catégories (fig. 1).

Etude histologique

Les larves, préalablement placées au congélateur a
—20°C pendant 10 minutes, pour favoriser I'ouverture
des valves, ont été fixées au cacodylate de sodium-
glutaraldéhyde d’une part et tétraoxyde d’osmium
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Figure 2

Croissance des larves nourries. Courbe 1 : crois-
sance de la longueur L de la coquille (lot nourri
avec Isochrysis galbana) — Courbe 2 : croissance
pondérale de MO rapportée a une larve (lot nourri
avec Pavlova lutherij — Courbe 3: idem (lot
nourri avec Isochrysis galbana) — Courbe 4 : idem
(lot nourri avec Dunaliella primolecta). Tempéra-
ture d’élevage : 17°C.

Growth of fed larvae. Curve 1: increase in shell
length  (L: batch fed with Isochrysis
galbana)}—Curve 2: growth of organic matter calcu-
lated for a single larva (batch fed with Pavlova
lutheri}—Curve 3: the same (batch fed with Isochry-
sis galbana)—Curve 4: the same (batch fed with

g Polds MO par larve

50

d’autre part. La décalcification des larves a été réalisée
pendant 12 heures 4 froid avec de I'acide ascorbique a
1%, dilué dans du chlorure de sodium 0,5 N. Aprés
rincage au cacodylate, elles ont été déshydratées a
P’alcool puis dans la résine de Spurr.

Les coupes semi-fines (2 pm) ont été colorées soit au
bleu de toluidine (pH : 11) pour la topographie, soit
au bleu de méthyléne-azur II-fuchsine basique pour la
coloration spécifique des lipides.

RESULTATS

Déroulement des élevages

Les élevages réalisés a 17°C et a 20°C (mais a des
saisons différentes) n’ont pas montré de différences
chronologiques dans le déroulement des divers stades
larvaires. On peut donc utiliser les résultats des uns et
des autres sans correction.

Les lots d’élevage maintenus 4 jeun ont tous montré
une mortalité supéricure 4 la normale a partir du
6° jour. Cette mortalité a dépassé 509, entre le 10° et
le 18° jour et, en conséquence, les élevages correspon-

dants ont été supprimés.

Croissance

La croissance en longueur de la coquille ne peut étre
établie qu’a partir du 2° jour. En effet, un diameétre
d’ceuf ou d’embryon n’est pas comparable i une lon-
gueur de coquille : Ia période endotrophique exclusive
échappe donc a ce critére. Du 2¢ jour au 15° jour, le
taux de croissance est sensiblement constant et les
courbes obtenues pour les différents régimes ne mon-
trent pas de différences significatives : seule la courbe
de croissance des larves nourries avec Isochrysis galbana
a été représentée (fig. 2).

-
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Figure 3
Proportions de lipides par rapport 4 MO, observées dans différents
lots. Courbe 1: larves 4 jeun — Courbe 2: larves nourries du

mélange Pavlova lutheri et Isochrysis glabana — Courbe 3 : larves
nourries de Pavlova lutheri — Courbe 4 : larves nourries du mélange
Pavlova lutheri. Isochrysis galbana et Dunaliella primolecta. Tempéra-
ture d’élevage : 20°C.

Lipid as a proportion of the total organic matter, observed in different
batches. Curve 1: unfed larvae—Curve 2: larves fed with Pavlova
lutheri and Isochrysis galbana—Curve 3: larvae fed with Paviova
lutheri—Curve 4: larvae fed with Pavlova lutheri, Isochrysis galbana
and Dunaliella primolecta. Temperature: 20°C.

Le taux de croissance pondérale (MO) est variable en
fonction du temps (fig. 2) : décroissance de I'ceuf a la
larve de 2 jours, forte croissance du 2° au 8° jour, palier
du 8° au 13°jour, reprise de la croissance aprés le
13¢ jour. La différence de croissance entre les trois
sortes de nourriture ne devient sensible qu’a pamr du
8° jour.

Lipides

L’évolution de la proportion des lipides dans la matiére
organique montre que les larves a jeun dépensent moins
vite leurs lipides que certains lots nourris (fig. 3). Parmi
ces derniers, on remarque surtout qu’a partir du 6° ou
du 8° jour, le taux de lipides, précédemment en baisse,
s’éléve rapidement.

Les individus examinés par la méthode colorimétrique
ont été classés dans les quatre catégories décrites précé-
demment. Cependant, dans un but de simplification,
les deux premiéres catégories ont €té regroupées : on
établit ainsi le pourcentage des larves « fortement

Tableau 1
Proportions (en %) de larves fortement colorées par le noir Soudan

‘(catégories 1 + 2 de la figure 1). P = Pavlova lutheri; 1 = Isochrysis

galbana; D = Dunaliella primolecta.

Percentages of larvae intensely coloured by black Sudan B(class 1 + 2
on Fig. 1).

Larves nourries par

Age Larves

(jours) djeun P P+1 P+I+D
4 79 78 80
6 72 65 48 76
8 54 57 40 78

10 37 75 53 81

12 86 7 )

colorées » et donc riches en lipides (tab. 1). Ces pourcen-
tages confirment les résultats précédents : les larves a
jeun perdent lentement leurs lipides et chez les larves
nourries, le 6° ou 8° jour représente le taux le plus bas
de coloration.

Histologie

Sur les coupes de larves, on constate P'existence d’inclu-
sions sphériques de nature lipidique, qui se situent
dans divers organes : base du vélum, manteau, glande
digestive et paroi de I'estomac. Ces inclusions, trés
abondantes sur les larves de deux jours (tab. 2), ont
tendance 4 diminuer en nombre et en taille dans tous les
organes, sauf dans la glande digestive : celle-ci apparait
comme 'organe de réserves lipidiques. On peut noter
une similarité des résultats entre le 8° et le 18° jour et,
par contre, une forte différence entre le 4° et le 8° jour.

Tableau 2

Diamétres des inclusions lipidiques observées sur des larves nourries
et Agées de 2 4 18 jours. Les parenthéses indiquent que les inclusions
sont peu nombreuses.

Diameter of lipid globules observed in 2-18 day old fed larvae. When
the globules are not numerous, numbers are in brackets.

2jours 4jours 8 jours 18 jours
Age des larves (um) (um) (um) (um)
Base du velum 5-6 1,5-4,5 (1-3) néant
Glande digestive 5-6 4,5-6 {4,5-6) 5-7
Paroi de I'estomac 23 1-1,5 (1-2,5) (1-2)
Manteau 23 1-2 néant néant
DISCUSSION
Le jeiine

On aurait pu penser que les larves i jeun n’ayant que
le vitellus comme source de nourriture, seraient les
témoins du temps d’utilisation de ce vitellus. Or, les
faits ne sont pas apparus aussi simples.

Dans nos expériences, les larves 4 jeun ne nageaient
généralement pas (sauf les deux premiers jours) et
demeuraient le plus souvent immobiles sur le fond.
Bayne (1983) a fait la méme observation. Or, d’aprés
Zeuthen (1947), la plupart des larves pélagiques dou-
blent leur consommation d’oxygéne quand elles passent
du repos a la nage. En conséquence, le catabolisme
ralenti des lots 4 jeun a pour effet de prolonger le
temps d’utilisation des réserves vitellines par rapport a
des larves actives.
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En outre, ces larves peuvent absorber une faible quan-
tité de nourriture soit par osmotrophie (voir ci-aprés),
soit par ingestion de bactéries. En effet, dans tout
élevage, les bactéries atteignent une densité d’au moins
10* bactéries ml~! et le rdle trophique des bactéries a
été maintes fois démontré (Carriker, 1956; Hidu,
Tubiash, 1963; Martin, Mengus, 1977; Mengus, 1978;
Prieur, 1981; 1982; 1983; Diss-Mengus, Cahet, 1982).
Dans ces conditions, les temps observés de survie au
jeine : 10 4 18 jours 4 20°C dans ce travail, 20 a
30 jours chez Mytilus edulis a 15-16°C (Bayne, 1976)
jusquwa 25 jours chez Mytilus galloprovincialis a 20°C
(Masson, 1977), de 10 a 14 jours chez Crassostrea virgi-
nica & 21-23°C (Davis, 1953), ne correspondent pas a
Putilisation normale du vitellus chez des larves correcte-
ment nourries. Ainsi, les lots de larves 4 jeun ne peuvent
servir de lots témoins pour I'étude du passage de ’endo-
trophie a I’exotrophie.

La croissance en longueur (L) de la coquille

La courbe de croissance en longueur de la coquille, du
2° au 15° jour, est trés voisine d’une droite en coordon-
nées arithmétiques. Une telle constatation n’est pas
nouvelle, elle a été faite par la plupart des auteurs
ayant établi des courbes de croissance larvaire : Davis
(1953) sur Crassostrea virginica, Ansell (1961) sur Venus
striatula, Carriker (1961) sur Mercenaria mercenaria,
Walne (1965) sur Ostrea edulis, Bayne (1965) sur Myti-
lus edulis, Masson (1977) sur Mpytilus galloprovincialis,
Helm (1977) et Wilson (1978) sur Ostrea edulis, Breeze
et Robinson (1981) sur Siliqua patula, Jespersen et
Olsen (1982) sur Mytilus edulis, Lutz et al. (1982)
sur Arctica islandica, Sprung (1984) et Aldana Aranda
(1984) sur Mytilus edulis. Bayne (1983) estime que la
croissance en longueur chez les larves de bivalves est
linéaire quand les conditions d’élevage sont optimales.
Cette opinion, largement partagée, implique que cette
courbe ne montre aucune fluctuation lors du passage
de ’endotrophie a I’exotrophie.

Calcul et valeurs de MO

Les valeurs de MO sont déduites des mesures pondé-
rales effectuées sur MI et sur le poids total de matiére
séche. La précision de ces mesures, compte tenu de la
sensibilité de la balance (10 pg), est satisfaisante quand
on travaille sur environ 7500 ovocytes ou larves : en
effet, tandis que le poids d’un filtre est en moyenne de
26 mg, le poids des ovocytes est alors de 517 pg et celui
des larves de 2 jours de 745 pg. On peut donc considé-
rer que les fluctuations des valeurs de MO correspon-
dent bien 4 des phénoménes réels.

La légére chute de poids de MO entre I'ovocyte et la
larve D s’explique par la respiration, qui a provoqué
Pélimination . d’une partie des réserves vitellines. Ce
fait peut étre retrouvé dans Sprung (1984). Cet auteur
constate une chute du poids de MO de 12,39 entre
I'euf et la larve D. Cette chute de poids, pendant la
phase endotrophe, est plus élevée que celle que nous
avons constatée : 3,5 ng, ce qui représente, par rapport
au poids initial, une perte de 5,2%.

A partir du 2° jour, les larves se nourrissent et 'augmen-
tation du poids de MO, par individu, est trés rapide
comme I’attestent les résultats des 7° et 8° jours. Aprés
le 8°jour, il y a tassement de la croissance de MO
comme cela se confirme les 11°, 13° et 15° jours. Cette
rupture du rythme de croissance de MO le 8° jour
laisse supposer un changement de métabolisme. Cest
aussi a partir du 8¢ jour que I'on constate des différen-
ces de croissance entre les lots recevant des nourritures
algales différentes, ce qui montre 'influence désormais
prépondérante de la source exogéne.

Les lipides

Les résultats obtenus par la méthode colorimétrique
intoto et la microanalyse gravimétrique sont
concordants : il y a une diminution du taux de lipides
(par rapport & MO) jusqu’au 8° jour, et par la suite,
chez les larves nourries, ce taux séléve. On peut
interpréter les valeurs minimales du 8° jour comme la
fin de [lutilisation du vitellus (riche en lipides) et
admettre que, par la suite, le taux de lipides augmente
par suite de la néoformation de réserves lipidiques.

Si I'on se reporte aux articles de synthése de Holland
(1978), Lucas (1982), Bayne (1983) et Gabott (1983),
les réserves seraient essentiellement de nature lipidique
chez les larves de bivalves. Cependant, cette opinion
est surtout basée sur des travaux originaux effectués sur
des larves d’Ostrea edulis (Millar, Scott, 1967 ; Holland,
Spencer, 1973; Gabbott, et Holland, 1973; Holland,
Hannant, 1974). Or, cette espéce est larvipare et les
études ont porté sur les larves libres donc plus 4gées.
Chez I'espéce ovipare Crassostrea gigas, Waldock et
Nascimento (1979) accordent aussi un rdle prépondé-
rant aux lipides 4 la fin de la vie larvaire. Cependant,
a notre connaissance, aucune étude n’a été consacrée
a Panalyse détaillée des taux de lipides au début du
développement larvaire chez les ovipares.

Histologie

Des études histologiques sur les jeunes larves de bival-
ves ont €té réalisées par Meisenheimer (1901) sur Dreis-
sensia polymorphe, Yonge (1926) et Millar (1955) sur
Ostrea edulis, Creek (1960) sur Cardium edule, Allen
(1961) sur Pandora inaequivalis, Ansell (1962) sur Venus
striatula, Masson (1975) sur Mytilus galloprovincialis,
Elston (1980) sur Crassostrea virginica, Rangel Davalos
(1984) sur Mytilus edulis et Pecten maximus. Tous ces
auteurs ont montré la précocité de ’organogenése lar-
vaire et en particulier celle de I'appareil digestif qui
comporte notamment un estomac volumineux avec bou-
clier et sac du stylet cristallin et une glande digestive
constituée de cellules digestives, sécrétrices et indifféren-
ciées, Certains de ces auteurs, en particulier ceux qui
ont fait des observations en microscopie électronique,
ont montré que les cellules de la glande digestive et,
parfois, celles du bouclier gastrique, pouvaient contenir
des inclusions lipidiques (Masson, 1975; Elston, 1980;
Rangel Davalos, 1985) mais aucun des auteurs cités
n’a suivi I'évolution des inclusions lipidiques au cours
du développement larvaire.

On constate qu’entre le 2¢ et le 8° jour, il y a eu une
forte réduction des inclusions lipidiques, tandis qu’entre
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le 8° et 18° jour, il n’existe que de faibles différences :
ainsi, le 8°jour apparait comme la fin de I'utilisation
des premiers globules lipidiques dans la larve, tandis

que les inclusions plus nombreuses dans la glande diges-

tive, au 18° jour, apparaissent comme des néoforma-
tions. Ce dernier constat correspond a I'augmentation
du taux de lipides aprés le 8°jour, établie par la
méthode gravimétrique.

Osmotrophie

Ce phénoméne n’a pas été étudi¢ dans le présent travail,
mais ne peut étre éludé. En effet, I'absorption de
substances dissoutes, en particulier organiques SOD,
telles que les acides aminés, est un fait bien établi
chez les invertébrés marins (Ferguson, 1982). Elle est
particuliérement active au début du développement, par
exemple pendant la phase endotrophe chez I'oursin
Arbacia lixula (Pavillon, 1983).

Chez les larves de bivalves, le phénoméne a été signalé
par Rice et al. (1980) sur Ostrea edulis et Gustafson
(1980) sur Mya arenaria. Cependant, c’est a Manahan
et Crisp (1982) que I'on doit une évaluation précise de
la part de cette absorption dans le régime de la larve.
Selon ces auteurs, la SOD absorbée couvrirait environ
109, des synthéses protéiques de la larve. Ce résultat
sera adopté ci-apreés.

Elaboration d’un modéle synthétique

Les méthodes suivantes : valeur de la MO, taux des
lipides totaux, histologie, n’apportent pas séparément
de réponse décisive sur les modalités du passage de
I’endotrophie a I'exotrophie, mais la convergence des
résultats des trois méthodes permet d’établir les consta-
tations suivantes :

Le passage de I’endotrophie a I’exotrophie est progressif
et la premiére prise de nourriture a lieu alors que les
réserves vitellines sont encore conséquentes : ceci est
confirmé par I’étude histologique par ’analyse gravime-

Premiére prise
de nourriture

Osmotrophie

Figure 4

Proportions des diverses sources de nourriture organique chez les
larves de Mytilus edulis élevées a 17-20°C. Modeéle établi d’aprés les
résultats du présent travail (pour la lécithotrophie et la plancto-
trophie) et les données de la littérature (osmotrophie). Voir texte.
Relative importance of the different organic feeding sources in Mytilus
edulis larvae reared at 17-20°C. The model is based on results from
the present work (for lecithotrophy and planktotrophy) and on
published data (osmotrophy). See text. :

trique des lipides, par la coloration des lipides in toto,
et explique les fluctuations de la courbe pondérale de
la matiére organique (MO).

"Chez ‘Mytilus edulis, 1a chronologie du‘phé'noméne a

pu étre précisée pour les températures de 17-20°C:
I'endotrophie stricte dure deux jours, la larve véligére
dgée de deux jours commence & ingérer des aliments
(fait vérifié par observation au microscope a épifluo-
rescence) et continue de le faire par la suite, tandis que
des réserves vitellines sont encore présentes : c’est une
période qui peut étre considérée comme « mixo-
trophe ». Vers le 8° jour, les réserves vitellines semblent
étre devenues négligeables et c’est alors qu’on peut
placer le début de la phase endotrophe. Enfin, tout au
long de cette période, et particuliérement pendant la
phase initiale, I’organisme absorbe des SOD (Manahan,
Crisp, 1982). La figure 4 synthétise graphiquement I’en-
semble de ces résultats.

CONCLUSION

La voie choisie dans cette étude a €té 'analyse aussi
précise que possible de I'évolution des structures et de
la physiologie de I'organisme au début de son développe-
ment. Comme on I’a vu, certaines mesures comme la
longueur de la coquille, ou les effets du jeiine, pourtant
largement utilisées, ne livrent aucun indice sur le pro-
bléme posé. Cependant, il a été possible d’établir un
modeéle synthétique du phénomeéne, griace a la conver-
gence des résultats fournis par deux mesures métabo-
liques et une observation structurale. Or, ces types
d’observation et de mesure sont rarement appliqués
aux larves pour diverses raisons. Le calcul de MO et
du taux de lipides exige de 7500 a 10000 larves pour
chaque mesure et fait usage de moyens techniques relati-
vement élaborés. Les difficultés techniques ne sont pas
non plus négligeables pour obtenir des coupes semi-
fines correctement colorées sur des jeunes larves qu’il
faut préalablement décalcifier. Malgré ces difficultés, la
méthode adoptée de recourir simultanément a I'histo-
logie et a la biochimie s’est révélée fructueuse.

Le modéle mis au point pour Mytilus edulis élevé A
17-20°C est applicable a 1a majorité des bivalves ovipa-
res et vraisemblablement a la plupart des invertébrés
marins ovipares ayant des réserves vitellines. Par
contre, il ne peut étre utilisé tel quel pour les bivalves
larvipares comme Ostrea edulis, ou la période endo-
trophe apparait plus longue. Enfin, chez les poissons,
il semble que la période mixotrophe soit trés bréve :
ainsi, chez la morue Gadus morhua, la bouche n’appa-
rait qu’au 4° jour tandis que le sac vitellin est totale-
ment résorbé au 6° jour (Thompson, Riley, 1981).
Outre son intérét fondamental, la connaissance du pas-
sage de I'endotrophie a I'exotrophie présente aussi un
intérét pratique : elle permet de déceler les processus
impliqués dans une phase relativement critique et de
mieux préciser quelle nourriture doit &tre fournie au
moment voulu et en quantité voulue. En particulier,
pour les élevages de larves de bivalves, il apparait
que I'apport de nourriture, qui est toujours source de
perturbation, ne doit pas €tre effectué avant le 2° jour
et qu’il doit étre trés modéré jusqu’au 8¢ jour.
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