LA PRODUCTION CHEZ LES CRUSTACES
ROLE DANS LES ECOSYSTEMES ET UTILISATIONS

N.N. KHMELEVA

A.P. GOLOUBEV /) ’
“

A
oS
- . 4

traduit du russe
par
Ch. BELLON




N.N. KHMELEVA & A.P. GOLOUBEV

Académie des Sciences et Techniques de Biélorussie
Institut de Zoologie - MINSK.

LA PRODUCTION CHEZ LES CRUSTACES
ROLE DANS LES ECOSYSTEMES ET UTILISATIONS

traduit du russe par
" Chantal BELLON-HUMBERT

Chargée de recherche
au Centre National de la Recherche Scientifique (CNRS).

» ﬁMER

ISBN 2-905 434-09-0, 1986



Ce livre a paru, en URSS, sous les références suivantes

N.N. KHMELEVA & A.P. GOLOUBEV
Académie des Sciences et Techniques de Biélorussie
Institut de Zoologie — MINSK

PRODUCTION DE CRUSTACES POUR L'ALIMENTATION ET L°INDUSTRIE
(production germinale et exuviale)

Cette monographie est la premiére dans la littérature mondiale & éta-
blir par une recherche systématique les lois générales qui régissent la
production des rejets organiques et structurés par les Crustacés au cours
de leur vie. Les indications données concernent le poids des oeufs et les
exuvies, leur réserve en énergie, la durée des périodes de reproduction et
des cycles de mue, la fécondité, etc, chez les Crustacés d'intérét com-
mercial, alimentaire ou industriel. Les caractéres quantitatifs de ces phé-
noménes ont été déterminés, c'est-a-dire : la vitesse de la croissance ger-
minale et la vitesse de la croissance exuviale ; les valeurs de la produc-
tion des oeufs ou de la matiére exuviale ont été calculées. La possibilité
d'utiliser les lois et les équations établies pour l'élevage, l'acclimata-
tion et la production industrielle de ces Invertébrés a été également dé-
montrée. Cet ouvrage s'adresse aux hydrobiglogistes, aux zoologistes, au
personnel des fermes et coopératives d'aquaculture, aux professeurs et aux
étudiants de Biologie.

Rédacteur scientifique : A.F. Karpevitch
Critiques scientifiques : A.P. Ostapenia, B.P. Liakhnovitch, Docteurs en Biolo

Rédacteur : L.G. Maximova. Dessinateur : M.A. Jakhovets.
Rédacteur illustrateur : V.A. Jakhovets. Rédacteur technique : T.V. Letben.
Correcteur : L.B. Choubaeva,

Manuserit remis le 02.08.83, imprimé par arrété PUCO, Académie des Sciences
de Biélorussie, tirage & 1000 exemplaires, autorisation légale du 17.711.83.
ATO 06594. Edition '"Sciences et Techniques" de 1'Académie des Sciences et
du Comité d'Etat de la République Socialiste Soviétique de Biélorussie.
220600 Minsk; avenue Lénine n°68.

4002040000 - 017

X M 316-84 76-84 Minsk. Editeur Sciences et Techniques, 1984.

Ouvrage traduit du russe par C. Bellon-Humbert, chargée de recherche au
Centre National de la Recherche Scientifique (CNRS),
avec l'autorisation de 1'Agence de 1'URSS pour les droits d'auteurs (VAAP).

Service de la Documentation
et des Publications (SDP)

IFREMER - Centre de Brest
B.P. 337 - 29273 BREST CEDEX
Tél. 98 22 40 13 - Télex 940 627 F

ISBN 2-905434-09-0

() Institut Frangais de Recherche pour 1l'Exploitation de la Mer, 1986,




TABLE DES MATIERES

INTRODUCTION

CHAPITRE 1 : Poids humide, poids sec, teneur en cendres, réserve en calories
des oeufs et des exuvies de Crustacés.

Les oeufs : poids et teneur en cendres.

Réserve en calories.

Exuvies : poids relatif.

Réserve en calories et teneur en cendres.

Evaluation comparée de la matiére rejetée d'origine germinale et d'origine

exuviale.

CHAPITRE 2 : Durée des cycles de reproduction et d'intermue.

_ Relation entre les cycles de reproduction, de mue et le poids des Crustacés.
_ Influence de la température sur la durée du cycle germinal et du cycle de
mue des Crustacés.

CHAPITRE 3 : Fécondité des Crustacés.

- Fécondité absolue.
- Fécondité relative.

CHAPITRE 4 : Vitesse de la croissance germinale et exuviale des Crustacés.

- La vitesse comme fonction du poids des Crustacés.

- Relation entre la ration alimentaire, les dépenses d'énergie pour la respi-
ration et la croissance germinale et exuviale des Crustacés.

- Résolution de 1'équation du bilan de la croissance des Crustacés avec le
calcul des rejets exuviaux.

CHAPITRE 5 : Production germinale et exuviale des Crustacés. Son rdle dans
les écosystémes de bassins aquatiques.

- La croissance germinale et exuviale des Crustacés comme base de production
germinale et exuviale de leurs populations.

- Notions générales sur la production germinale et exuviale.

- Bases de calcul des productions germinale et exuviale.

- Valeurs des productions germinale et exuviale : facteurs qui les déterminent.

- Role fonctionnel de la matiere structurée rejetée au cours de la vie dans les
écosysteémes aquatiques.

- Utilisation des régles de la croissance germinale et exuv1ale des Crustacés
dans la pratique de leur élevage intensif, de leur exploitation et de leur
acclimatation.

11

12
16

24
26

43

44
62

77
77
83

93
93

119

121

127

127
136
139

149

161

166



RESUME

L'ouvrage de N.N. Khmeleva et A.P, Goloubev est le premier & éta-
blir par une étude systématique les régles qui contrflent le rejet de matiére organi-
que structurée, sous forme d'oeufs et d'exuvies, au cours de la vie des Crustacés. Le
poids et la valeur énergétique du matériel rejeté sont les critéres essentiels choisis
pour caractériser la production germinale, relative & la masse d'oeufs émise, et la
production exuviale, concernant la fraction organique de 1'exosquelette. L'estimation
de ces parametres, au niveau de 1'individu ou de la population, tient compte de la
place systématique des animaux, de la durée des intermues, de la fécondité et d'autres
indices dépendant des facteurs du milieu. La perte de matiére et d'énergie liée & la
reproduction et & la mue, exprimée sous forme d'équations, est étudide chez différents
Crustacés dont certaines espeéces de valeur commerciale. Les données exposées peuvent
€tre utilisées pour une meilleure sélection des Crustacés & des fins commerciales,
telles que l'alimentation animale et humaine, la production industrielle de chitasan.
Ce livre est destiné aux pécheurs et producteurs des fermes aquacoles concernés par
les problemes d'exploitation des Crustacés, aux hydrobiologistes, écologistes, biolo-

gistes, ainsi qu'aux étudiants et chercheurs en biologie marine,

ABSTRACT

This monograph is the first to state by a systematic research the
rules which control the production of the organic losses in shape of eggs and exo-
skeletons during the life of Crustacea. The weight and the enerqgy content of the ma-
terial thrown out are the chief criteria selected to characterize the germinal pro-
duction, relative to the egg-mass, and the exuvial productiocn, relative to the orga-
nic fraction of the exoskeleton. The determination of these parameters, at the level
of the organism or of the population, takes into account the systematic position of
the animals, the duration of their intermolt periods, fecundity and other indices in
relation to environmental factors. The loss of matter and energy with reproduction
and molting,studied for different crustaceans and some valuable exploited species, is
given in terms of equations. Data obtained can be used for a better selection of com-
mercial crustaceans, in view of animal and human feeding, industrial purposes, such
as the production of chitesan. The book is recommended to fishery farmers dealing
with problems of crustacean exploitation, hydrobiologists, ecologists, zoologists,

students and postgraduates of biological and marine faculties.



Symboles utilisés

I : dimensions linéaires de 1'individu.
ﬁov i poids de matiére séche d'un oeuf.
LI ¢ poids de matigre humide d'un oeuf.
ﬁex polds de matiére séche d'une exuvie.
W poids de matiére humide du corps.
ﬁ poids de matiére séche du corps.
Hg poids de matiére humide d'une poante.
ﬁg ¢ poids de matigre séche d'une ponte.
K : teneur en calories du corps.
Kov : teneur en calories d'un oeuf.
Kex : teneur en calories d'une exuvie.
C : équivalent énergétique du poids sec du corps de
1'individu (sans oeufs).
Cg : équivalent énergétique du poids d'une ponte.
Cex : équivalent énergétique du poids des exuvies.
Dq : durée du développement embryonnaire jusqu'a
1'éclosion des larves.
Dyy : durée du cycle germinal (génital).
Dey : durée de 1l'intermue.
G : age, temps.
E fécondité absolue (nombre d'oeufs d'une ponte).
IE fécondité absolue totale.
Fuw, Fia : fécondité relative se référant au poids humide, ou sec.
Fe : fécondité relative se référant & l'équivalent énergétique
F'w, F'& : fécondité relative se référant au poids humide ou sec des
femelles avec leur ponte.
F'e : fécondité relative se référant & l'équivalent énergétique
des femelles avec leur ponte.
Pov : vitesse de croissance germinale.
va : intensité de croissance germinale.
Pg : croissance germinale des individus.
p : production germinale de la population.



: vitesse de la croissance exuviale.

: croissance exuviale des individus.

: production exuviale de la population.
: croissance somatique d'un individu.

: biomasse de la population.

: nombre d'individus de la population.

ration.

: coefficient d'utilisation digestive.
: vitesse de consommation de 1'oxygéne des oeufs émis.
: dépenses énergétiques de respiration.

: coefficient de température de Vant Hoff.

température.

: température du 0 biolegique.
: somme des degrés /jours.
: coefficient de thermolabilité.

: coefficient de corrélation.

gécart type.



INTRODUCTION

Les crustacés vivent dans toutes les eaux ou un r6le-clé leur
est dévolu dans les processus déterminants de la productivité dans des éco-
systémes séparés ou l'ensemble d'un bassin.

Dans les conditions naturelles, de nombreuses espéces de Crus-
tacés servent de nourriture & d'autres invertébrés et aux poissons, formant
un réseau trophique important dans la biosphére aquatique. Chague année, le
nombre de Crustacés concernés par la péche (krill, hamards, langoustes,
crevettes) ou par 1'aquaculture comme source d'appoint de protéines animales
(Anostracés, Cladoceres, crevettes, crabes, écrevisses, etc...), augmente.lLa
croissance et la reproduction des Crustacés s'accompagnent d'un rejet pério-
dique dans le milieu extérieur de matiére organique structurée sous la
forme d'oeufs ou d'exuvies. Il se produit souvent en période de mue massive
d'une population de Crustacés planctoniques une "pluie" fort curieuse
d'exuvies. Au moment de la reproduction des Crustacés, aussi, un flot conti-
nu de matiére organique, constitué par les ceufs, se dépose et 1'on n'a sur
son rdle que des idées trés générales.

Jusqu'a présent, en dépit d'une vaste littérature sur les diffé-
rents aspects de la reproduction et de la mue des Crustacés, les caracteéres
quantitatifs relatifs & la production de matiére organique structurée ne
sont pas encore établis. Seules quelques régles évidentes ont été vaguement
formulées. On manque, en effet, de méthodes générales pour calculer les va-
leurs de la matiére rejetée. Les dépenses de matiére et d'énergie impliquées
dans la formation des oeufs et des exuvies n'ont été calculées que pour
des espéces particuliéres de Crustacés.

L 'évaluation quantitative des processus de rejet de matiére au
cours de la vie est étroitement liée,chez les Crustacés,d 1'étude des
différents aspects de leur métabolisme plastique. Ce dernier provient de
1'accroissement du poids du corps,c'est-2-dire des tissus mous (croissance
somatique), des produits sexuels émis pendant la période de reproduction
(croissance germinale) et des exosquelettes rejetés périodiquement (crois-
sance exuviale). Les caractéristiques de ces éléments présentent du point
de vue quantitatif un intérét indubitable pour 1l'étude des courants de
matieére et d'énergie au niveau des organismes et des populations. La crois-
sance germinale et exuviale, pour les Crustacés, est donc une base de
calcul de la production de matiére rejetée par leurs populations.
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noté que le rapport u%x/ﬁ s'accroissait de 1,5 & 2 fois et que la survie
des animaux en expérience diminuait. On peut canclure que les températures
gui sont favorables a l'activité vitale des Crustacés ne modifient pas,

au fond, le nnids relatif de 1'exosquelette et que les variations sensibles
du rapport Wey /W ne se produisent qu'au dela des températures optimales.

Figure 5 : Exuvies de 1'écrevisse Astacus astacus
s A . T ——

a - exuvie d'une écrevisse de 2 ans

0 - exuvie d'une écrevisse de 4 ans.
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la salinité n'influence pas d'une maniére nette le rapport ;Lx /W
C'est ainsi que ce parametre, & la salinité de 74 %,chez le Crustacé halophile
Artemia safina,est trés proche de celui des Crustacés d'eau douce
Streptocephalus forviconndis et Leptesthenia nafginis. Les valeurs relatives
du poids des exuvies sont aussi comparables chez les formes marines et d'eau
douce de Mysidacés et de Décapodes.

Figure 6 : Exuvie de la crevette d'eau douce Macrobrachium
nipponense.

Le jeGne ou l'alimentation insuffisante interviennent également
sur 1'accroissement de WEX/W. Le poids relatif augmente par exemple de 1,3
fois chez des crevettes Pafaemon famarred privées de nourriture. Chez
Bafanus improvisus (Cirripéde), le poids absolu de 1l'exuvie ne change plus
apres 129 jours de jelne, alors que, pendant ce temps, le poids du corps
diminue de plus de 1 fois et demi (Barnes et al., 1963). C'est parce qu'en
période de jelne ce sont essentiellement les substances organiques des
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tissus mous du corps qui sont utilisées pour couvrir les besoins métaboliques
a l'encontre des substances organiques des téguments ol la chitine se trouve
structuralement associée & des sels minéraux.

Figure 7 : Crevette Macrobrachium nipponense aprés sa mue (a), avec

1'exuvie rejetée (b).

La composition différente de la nourriture exerce probablement
une influence sur la valeur de M%X/W. Ainsi, par rapport aux individus
provenant de populations naturelles, ce coefficient a diminué de preés de
2 fois pour L. naffindis et Asfacus asfacus élevés au laboratoire ol les
conditions alimentaires différaient, évidemment, de celles de la nature.
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Figure 8 : Fragment d'exuvie (céphalothorax et rostre) de la crevette
Macrobrachium nipponense, permettant de prendre les mesures de l'animal.

Figure 9 : tLarve planctonique de la crevette Macrobrachium nipponense

avec son .exuvie. On voit nettement gque les dimensions de la larve qui

vient de muer sont bien supérieures & celles du tégument rejeté (photo
de I.G. Guiguiniak).
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Chez certaines espéces, la valeur de Wex/w change au cours de
1'ontogéngse. Nous en avons un exemple frappant avec Asfacus asfacus (fig. 10).
Chez les jeunes nouvellement éclos, le poids relatif des exuvies ne dépasse
pas 10 %, alors qu'il atteint 37-44 % chez les adultes. Notons aussi que
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Figure 10 : Relation entre le poids relatif des exuvies (a),
la teneur en calories des individus aprés leur mue (b), la
teneur en calnries des exuvies (b) et 1'dge chez Astacus
astacus. 1 - juvéniles ; 2 - mdles ; 3 - femelles ; 4 - jeunes
3 1'éclosion ; 5 - individus aprés la mue ; 6 - exuvies ; I-V-
ordre de succession des mues chez les juvéniles au cours de
leur premiére année.

le poids relatif des exuvies est supérieur chez les femelles & celul des
males. En effet, au moment de leur mue, des résidus de structures germinales,
filaments hyalins, enveloppes des oceufs, sont expulsés avec les exuvies.

Par contre, chez les jeunes Amphipodes Hyateffa azfeca et Crangonyx
richmodensdis occidentalis, le rapport Wex/W est considérablement plus élevé
gue chez les individus sexuellement mdrsg (Mathias, 1971). Chez la majorité
des autres Crustacés, la valeur de Wex /W est relativement constante dans

un large intervalle.

Quelques auteurs ont, pour déterminer la relation entre le poids
de la carapace et celui des tissus mous, réalisé chez quelques Décapodes,
un tejet mécanique de la carapace (Souchenia et Klaro, 1966 ; Abolmassova,
1969). Les résultats ainsi obtenus ne peuvent étre retenus pour le calcul
du poids relatif des exuvies, étant donné qu'une partie des substances
minérales de la carapace est résorbée avant la mue et que les exosquelettes
rejetés contiennent une quantité importante de mucus, sécrété au cours des
processus de mue. Par suite de ce traitement, le poids sec de la carapace
atteint presque 81 % du poids total chez le crabe Mendippe mercenaria
(Souchenia et Klaro, 1966), ce qui est i notre avis, excessif. Les valeurs
qui se situent entre 40 et 60 % chez les Décapodes paraissent plus conformes
4 la réalité (Guyselman, 1953 ; Hewett, 1974). les poids relatifs élevés des
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exosquelettes et téguments externes, rencontrés chez les Reptantia, s'ex-
pliquent par la forte minéralisation de leur puissante carapace. L'existence
d'une telle cuirasse est conditionnée par une série de causes : la nécessité
d'un accroissement de la densité,en fonction du mode de vie sur le fond,
1'isolation osmotique, la protection ou l'agression. A l'inverse des crevettes
(5.0. Natantia), les représentants des Reptantia (écrevisses, crabes, homards,
langoustes) sont incapables, & 1'a&ge adulte,de nager activement. Pourtant,
chez les larves planctoniques des Reptantia marins, le poids relatif des
exuvies est notablement plus faible et peut se comparer aux valeurs analogues
relevées chez différentes especes de Crustacés planctoniques et benthoplanc-
toniques. Ils peuvent,ainsi, se déplacer activement au sein de la masse d'eau
pendant un temps assez long, le plus souvent jusqu'ad 1'achevement de leur
métamorphose qui marque le passage a une forme adaptée & la vie sur le fond.
On a,cependant, observé gue le crabe adulte Porcellana platycheles peut, au
stade qul suit la mue, quitter le substrat et parcourir & la nage une certaine
distance (Davenport, 1972). Ceci est di & la diminution de la densité du
crabe, qui passe de 1,25 & 1,04 g.ml-1 aprés le rejet d'une pesante exuvie,eta
une intense absorption d'eau par les tissus.

Chez les Crustacés que nous avons étudiés, les valeurs de Wéx/ﬂ
varient globalement de 2,1 % chez les Anostracés a 55-671 % chez les crabes
benthiques et les homards (tabl. 2). A 1'intérieur des ordres et sous-ordres
analysés, cet indice est trés stable. Chez les espéces planctoniques (Anos-
tracés, Conchostracés, Cladocéres, EUPhSUSJdCéS) dans une majorité de cas,
le poids relatif ne dépasse pas 10 ‘%. Nous n'avons pas réussi & trouver dans
la bibliographie l'indication de valeurs de WEX/W pour les Copépodes, qui
forment pourtant une vaste sous-classe. On sait néanmoins que chez T{gr{opsis
brevicornis (Harpacticoide) la perte en azote de l'organisme est,en moyenne,
de 6 % & chague mue et gue celle du carbone contenue dans 1l'exuvie de
Rhincalanus nasufus (Calanoide) représente 10 % du carbone total (Harris,
1973). Etant donné que le taux de ces €léments dans l'exuvie est & peu prés
égal & leur taux dans 1'aorganisme, Wex/W doit s'établir aux environs de
6 & 10 %. Les Copépodes étant considérés comme des formes planctoniques, ces
valeurs de MFY/W sont dans des limites vraisemblables.

Pour les Crustacés benthaplanctoniques (Notostracés, Mysidacés,
Natantia) et pour les formes benthiques (Amphipades, lsopodes, Reptantia),
ce coefficient est respectivement éqal a 10-20 % dans_le premier cas, et a
20-61 % dans le second. Les valeurs treés faibles de V@x /W chez les Cirri-
pédes, sont dles & la présence de 1'épaisse coquille calcaire, épargnée lors
des mues et qul sert & leur fixation au substrat.

Le poids relatif des exuvies, dans de nombreux cas et pour des
especes particuliéres, n'est pas un indice stable : il peut, au contraire,
varier sous l'influence de divers facteurs, &ge, sexe, température, alimen-
tation. I1 faut en tenir compte dans les calculs de croissance et de pro-
duction exuviales. En vue de ces objectifs, il est préférable de déterminer,
non pas les valeurs totales Wex/W pour toutes les classes d'age, mais d'ana-
lyser la dynamique des variations, en fonction des causes indiquées. On peut,
cependant, en 1l'absence de données expérimentales, utiliser les valeurs
reportées dans le tableau 2, pour calculer le poids des exuvies pour les
représentants des ordres et des groupes écologiques qui y sont signalés.
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RESERVE EN CALORIES ET TENEUR EN CENDRES.

La réserve en calories de la matiére séche des exuvies de Crus-
tacés varie de 1.11 a 4.14 keal. g-1 (tabl. 2). Les exuvies les plus riches
en calories sont celles des Anostracés, des Phyllopodes, des stades planc-
toniques des Décapodes et celles d'autres espéces possedant de fins téguments
externes. Les valeurs les plus faibles caractérisent les exuvies massives,
telles celles des crabes adultes, des homards et des écrevisses. La valeur
énergétique moyenne, pour les exuvies de Crustacés,est de 2.071 kecal. g-1 de
matieére séche. Les valeurs tr®s basses de la réserve en calories des exuvies
sont d{ies & leur forte mindéralisation. Comme le montre le tableau 2, le
résidu de cendres de la matiére exuviale séche atteint, dans le cas des
écrevisses, 61,8-68,3 %. La valeur obtenue est un peu plus faible pour des
exuvies d'Euphausiacés, soit 47-54,4 %. Le résidu de cendres tombe & 24,8 %
pour les Notostracés. Remarquons au passage que la teneur en cendres du
corps entier des Crustacés est comprise, dans la plupart des cas.entre 5
et 30 %. Il en découle qu'une fraction importante de la matiere minérale
du corps des Crustacés se trouve dans leurs téguments externes. lLa composante
principale en est le Ca CO3 avec,en petites quantités,du Ca3 (PO4)72 et du
Mg CO3 (Semenova, 1963). Chez les Cladocéres, on trouve aussi des traces
de strontium (Smirnov, 1975).

Le degré de croissance des téguments externes et le degré de miné-
ralisation de la chitine cuticulaire se définissent donc par la réserve en
calories et le poids relatif (Wex/W) des exosquelettes. L'existence d'une
relation entre le poids relatif des exuvies,pour les différentes espéces
de Crustacés, et leur réserve en calories en est une conséguence directe
(fig. 11). Si 1'on ne tient pas compte des Isopodes, on peut dire en toute
certitude gu'avec l'accroissement de WEX/W, la réserve en calories de 1'uni-
té de poids exuvial diminue. Cette loi générale est évidente lorsque
1'on observe cette relation chez une espéce comme 1'écrevisse (fig. 10).

On admet (fig. 11) qu'on peut utiliser la valeur de la teneur en calories
de la chitine, égale & 4.0 - 4.1 kcal. g-7 (Kizevetter, 1973 ; Souchenia,
1975) comme teneur en calories des exuvies, pour les espices pourvues de
téguments faiblement minéralisés. Mais on ne peut, d'un autre co6té, assimi-
ler les valeurs minimales de la réserve en calories de la matiére seche
(0.2 -0.3 kcal. g~ '), obtenues avec des exosquelettes retirés artificielle-
ment & des crabes (Abolmassova, 1973), aux valeurs obtenues pour des exuvies
rejetées normalement. Etant donné qu'un retrait partiel des sels minéraux
de la carapace avec transfert dans les tissus du corps se produit avant la
mue (Mac Whinnie et Corkill, 1964), la réserve en calories de la matitre
exuviale rejetée est forcément plus grande.

Pour une comparaison, le petit nombre des espéces étudiées ne
permet pas de déterminer les limites de variabilité de la réserve en
calories des exuvies, a l'intérieur de chaque ordre. On peut seulement
remarquer que ces valeurs sont comparables entre elles pour les Mysidacés,
Isopodes, Amphipodes et les crevettes.

Chez certaines espéces, un changement dans la réserve en calories
des exuvies se produit au cours de l'ontogénése. Ainsi les téguments exu-
viaux les plus riches en calories sont rejetés a la premitre mue par les
juvéniles qui viennent d'éclore, chez les écrevisses (fig. 10 b). la
réserve en calories tend & diminuer chez les individus plus &gés. Il est
intéressant de noter un parallélisme dans les variations, en fonction de
1'age, de la réserve en calories des exuvies et des individus qui muent,
en dépit de valeurs absolues différentes (fig. 10 b). Chez tous les Iso-
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podes étudiés, un abaissement de la teneur en calories des exuvies a pu &tre
mis en évidence en fonction de 1'&age.

Za !
5,6 a Figure 11: pelation entre la réserve en
a v- Y calaories des exuvies de divers Crustacés
F4 ﬂ a4 et leur polds relatif : 1 - Idotea baltica
! v a a-§ basteri ; 2 ~ I. ochotensis ; 3 - Cymodoce
L7 acuta ; 4 - Streptocephalus torvicornis ;
3)0-1 \ 12 -8 5 - Leptestheria raffinis ; 6 - Triops
o it +~9 cancriformis ; 7 - Daphnia magna ;
E J o . o-10 8 - Balanus improvisus ; 9 - Metamysidopsis
@ 2,6 . x - 11 elongata ; 10 - Paramysis lacustris ; 11 -
% a-17 Hyatella azteca ; 12 - Cranqonyx richmodensis
e 2 2J a-~13 occidentalis ; 13 - Gammarus lacustris ;
g < o ¢ - e~y 14 ~ Pontogammarus robustoides ; 15 -
o o * *=15 Macrobrachium nipponense ; 16 - Leander
ﬁ 667 ? a o-16 adspersus ; 17 - Astacus astacus.
£ | 0-17
- o o a3
x; 6‘7 5 o0 Les auteurs de ces données sont cités dans
U% le tableau 2.
60'ﬁ 0
T —T ~ T
020 W, /W%

Dans une série de cas, on a observé une relation entre la tempé-
rature de la période de croissance de 1'individu et la réserve en calories
des exuvies. Celle-ci, par exemple, baisse de 1,7 fois chez Daphnia magna,
lorsque la température s'éléve de 7-10° a 25-30°C. La réserve en calaries
des exuvies de P. Lacusfrds change de maniére insignifiante entre 7-10° et
20°C, mais tombe brutalement aux environs de 25°C. On a montré que la
teneur en calories du corps entier des Crustacés de zone tempérée était
plus basse en été qu'en hiver (Guiguiniak, 1979). Pourtant, chez la crevette
Palaemonetes pugfo, l'accroissement de la réserve en calories de la matiére
organique exuviale va de pair avec l'accroissement de la température entre
14 et 23°C (Anderson, 1977). Nous mémes, nous avons noté, dans une série de
cas et & des températures semblables, chez des Crustacés maintenus en éle-
vage au laboratoire pendant unme durée prolongée, un accroissement sensible
de la réserve en calories des téguments exuviaux, par rapport aux animaux
issus de populations naturelles. A la suite de ces données contradictoires,
il parait nécessaire de compléter les études sur la relation qui peut
exister entre la réserve en calories des exuvies et la température. C'est
essentiel pour le calcul de la dépense énergétique de la croissance exuviale

dans des milieux d'existence soumis a des températures différentes.
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EVALUATION COMPAREE DE LA MATIERE REJETEE D’ORIGINE GERMINALE
ET D'ORIGINE EXUVIALE.

Lorsque 1'on compare les valeurs énergétiques des produits
sexuels et des exuvies, on constate une différence. Tout d'abord, la ré-
serve énergétique de l'unité de puids sec des veufs est beaucoup plus
grande que celle des exosquelettes. Ensuite, les valeurs minimales de la
réserve en calories d'oeufs fraichement pondus,chez les Arfemdia et les
daphnies, dépassent la teneur maximale en calcries connue chez les Crustacés
pour la matiére exuviale.

La réserve en calories de la matiére exuviale est beaucoup plus
basse que la réserve totale en calgries du corps qui s'établit, selon les
auteurs,entre 2,67 et 6,0 kcal. g”' de matitre sgche (Souchenia, 1975).

La - différence entre le contenu énergétique des oveufs et des exuvies
s'explique d'abord par leur teneur inégale en cendres. En second lieu, la
différence de la réserve en calories des matiéres séches germinale et
exuviale est déterminée par la composition biochimique. La partie essen-
tielle de la fraction organique est constituée,dans les oeufs,par des
lipides hautement calorifiques et,dans les exosquelettes,par de la chitine
et probablement par d'autres substances.

. .
3 ,
v
’ 2
g z
g .4
& o-5
° 0-6
X
., -7
T s /A 99 X%

Figure 12 : Relation entre la réserve en calories des oeufs et exuvies de Crustacés
et leur contenu en matiére organique : a - oeufs : 1 - Anostracés (Artemia salina) ;
2 - Isopodes ; 3 - Amphipodes ; 4 - Décapodes (Natantia) ; 5 - Décapodes (Reptantia).
b - exuvies : 1 - Triops cancriformis ; 2 - Métamysidopsis elongata ; 3 : Idotea
baltica basteri ; 4 : 1. ochotensis ; 5 : Cymodoce acuta ; é : Macrobrachium nipponense ;
7 : Astacus astacus. I - d'aprés 1'éguation (1), II - relation entre la réserve en
calories des crustacés et leur contenu en matiére organique (K = 0,0857 . X . 2,4844,
Souchenia, 1975) ; 111 - relation entre la réserve en calories des organismes aquatiques
et leur contenu en matidre organique (K = 0,0559 . X, Ostapenia et Sergueev, 1963). Les
lignes --- indiquent 1'écart * 3gde la droite IIL. Les auteurs de ces données sont clités
dans les tableaux 1 et 2,
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la figure 12 illustre la relation entre la réserve en calories
des produits germinaux et des exuvies et le pourcentage de la fraction
organique. Le massif de points qui représente la teneur en calories de la
matidre s&che des oeufs est disposé d'une maniére trés significative plus
haut que le massif de points analogue qui représente les exuvies.

Un net accroissement de la réserve en calories de la matiére
séche est observé au fur et & mesure qu'augmente la fraction organique
(fig. 12). Il n'est pas possible de calculer la relation entre les valeurs
indiquées plus haut, puisque le pourcentage de matiZre arganique des oceufs
est tres voisin pour la majorité des espéces étudides. L 'équation de rela-
tion entre le taux de la fraction organique de la matiére séche des exuvies
(X,%) et leur réserve en calories (K. X kcal.g=1) a la forme suivante chez
les Mysidacés, Isopodes et crevettes :

K = 0,0413 . X . (1)

ex

I1 apparalt trés clairement que pour X = 100 %, Kgy = 4,13 keal.g;!
ce qui correspond & la réserve en calories de la chitine.On peut utiliser
l'équation 1 pour le calcul approximatif de la réserve en calories des
exuvies, d'aprés leur taux (%) en matiére organique. I1 faut toutefois
garder en vue gue cette dernitre peut s'écarter d'une fagon significative
de part et d'autre de la valeur moyenne (en calories) de la chitine. Par
exemple cette valeur ascille entre 2,87 et 5,51 kcal.g-1 chez la crevette
Palaemonetes pugio. Chez Trdlops cancrdigormis, nous avons trouvé des teneurs
en calories élevées pour la matigre organique : 4,80 - 5,16 kcal.g~1. Il
est évident que de semblables valeurs, dépassant 4.4 kcal.g-], indiquent la
présence dans les exosquelettes, & c6té de la chitine, d'autres composés
organiques riches en calories, comme les glucides et les lipides. Au contraire,
la teneur en calories de la matigére exuviale dépourvue de cendres chez les
écrevisses adultes, est & peine de 3,14 - 3,95 kecal.g-'. La fraction orga-
nique des exuvies larvaires de l'insecte diptere aquatique Headrniodiscus
friqudid a une teneur en calories trés proche : 3,18 kcal.g-1 (Stockrer,
1971). Des chiffres aussi bas, inférieurs aux valeurs énergétiques des
hydrates de carbone, ne peuvent s'expliquer par un défaut d'oxydation de la
matiére exuviale, puisque des déterminations paralleles de leur teneur en
calories par la méthode d'oxydation au bichromate et par calorimétrie
directe donnent des résultats pratiquement concordants. Ces valeurs insolites,
& notre avis, pourraient s'expliquer par la présence dans les téguments
externss de ces espéces d'une quantité importante d'acides aminés a basse
teneur en caiories et qui sont indispensables & la réalisation des pro-
cessus de régulation osmotique (Prosser, 1977). Le contenu d'acides aminés
atteint jusqu'a 30 %, dans la carapace de Nephtops norvegdiairs (Farmer, 1975).
Le pouvoir calorifique de beaucoup d'acides aminés,comme 1'asparagine, la
glycine, la glutamine et la méthionine,varient de 2,89 & 3,76 kcal.g‘i.
Puisqu'avant la mue, une part importante de la chitine tégumentaire est
retirée de la carapace (chez les larves d'insectes, jusqu'a 70 %), le taux
(%) des acides aminés dans 1'exosquelette peut encore augmenter. Néanmoins,
on n'éclaircira définitivement les causes de cette basse teneur en calories
de la matiére organique des exuvies,chez bon nombre d'espéces,que par
1'étude détaillée de leur composition chimique.
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Trois niveaux énergétiques,caractérisant la matiére germinale,
la matiére somatique et la matieére exuviale des Crustacés, se dégagent de
cette analyse de la teneur en calories.

Pour une majorité d'espéces, la teneur en calories des oceufs a
une valeur qui dépasse toutes les autres caractérisant la matiére
somatique et surtout la matitére exuviale (fig.12). Une telle différence
de la valeur énergétique spécifique est conditionnée par le réle fonc-
tionnel différent des produits sexuels et des exosquelettes. La réserve
importante de lipides dans les oeufs est indispensable au bon développe-
ment des embryons dont la survie assure la reproduction et la prospérité
des populations. Les carapaces forment chez les Crustacés un squelette
externe aoriginal, remplissant une fonction lmportance de soutien et de
protection. ta réalisation de ces fonctions est autorisée par la présence
dans les téguments d'un polymére hautement stable, la chitine, souvent
imprégné de sels minéraux. C'est pourquoi la croissance des Crustacés doit
s'accompagner de mues périodiques et,pour prévenir une perte inutile de
chitine, une partie de celle-ci est résorbée avant la mue et passe de
l'exosquelette aux tissus mous du corps. En conséquence, la teneur en
calories de 1'unité de poids de la matiere exuviale tend & diminuer encore
plus.

L 'étude comparative du poids et de la valeur énergétique des
produits sexuels et des exosquelettes indique que la dépense primordiale
de 1'énergie assimilée se fait au profit de la fonction germinale (ou
reproductrice), essentielle & la vie. La valeur énergétique du poids spéci-
fique des oeufs et des exuvies apparait comme 1l'un des paramétres-clés pour
définir les valeurs de la croissance germinale et exuviale des Crustacés,
leur production, mais aussi pour établir le r6le de ces rejets au cours de
la vie dans la chaine de matiére et d'énergie des écosystémes aquatiques.
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CHAPITRE 2
DUREE DES CYCLES DE REPRODUCTION ET D’INTERMUE

La durée de la formation de la ponte et des intermues apparait
dans 1'ontogénese des Crustacés comme un paramgtre indispensable aux cal-
culs de leur croissance germinale et exuviale. Les valeurs de la vitesse de
ces croissances dépendent, en effet, du temps écoulé entre les actes propre-
ment dits de rejet des structures formées, c'est-a-dire des pontes
ou des exuvies. Pour les étapes de la croissance, les cycles d'intermue
sont seuls caractéristiques et pour la reproduction, les cycles sexuels
comme les cycles d'intermue.

Nous avons désigné, pour un cycle de reproduction,la période de
formation d'une ponte pour une femelle comme étant D,,. La détermination
de cet indice est soumise & une série de difficultés techniques, en parti-
culier pour les espéces monocycliques. D'abord, on ne connait pas trés
clairement 1'étape de croissance somatique, pendant la maturité sexuelle, cu
se produit 1'accumulation de vitellus dans les ovocytes, c'est-a-dire au
cours de laquelle se produit une nouvelle répartition de 1'énergie avec
pour but essentiel la synthése de la matiére germinale. Aprés l'unique ponte,
chez les espéces monocycliques, les animaux périssent,soit d'un seul coup
s'ils dispersent leurs ceufs dans l'eau, soit apres l'éclasion des jeunes
s'ils les incubent dans un marsupium, sur les pléopodes, etc. Des recher-
ches histologiques, physiologiques et biochimiques sont nécessaires pour
déterminer la durée du cycle de reproduction des espéces monocycliques,
mais, jusqu'a présent,les méthodes ne sont pas complétement au point. Au con-
traire, chez la plupart des espéces polycycliques, et selon de nombreuses
observations, des pontes successives se produisent généralement d'emblée
aprés la dispersion des jeunes hors de la chambre incubatrice. On peut,dans
ce cas, sans commettre une grave erreur,considérer que la durée du cycle
sexuel ou germinal (Dov) est égale & la période de développement embryo-
naire (D). Des recherches spéciales faites par N.N. Rochine ont confirmé
ce point de vue. La valeur de Dy est connue chez beaucoup de Crustacés, ce
qui rend 1l'analyse de la relation entre le cycle sexuel et les paramétres
variés plus facile. Néanmoins, on ne peut assimiler que par hypothese le
laps de temps nécessaire & la production d'une ponte &4 la durée de l'em-
bryogénese. La valeur D,, sera, en réalité, toujours légérement supérieure
a Dq, la mue des femelles se produisant aprés la dispersion des jeunes,
suivie peu apreés d'une nouvelle ponte. Selon les évaluations approximatives

faites sur une série de Crustacés, D, ne dépasse pas Dq de plus de 10 %.



L'intervalle entre deux mues consécutives ou intermue (Dg,) se
détermine plus aisément au laboratoire, grice & l'élevage individuel des
Crustacés, les exosquelettes qu'ils rejettent étant bien visibles. C'est
beaucoup plus compligué & estimer dans les conditions naturelles. On peut
cependant, par des cbservations longues sur des espeéces benthiques volu-
mineuses (crevettes, crabes, écrevisses), déterminer Dy, grace & la varia-
tion de couleur, de solidité des téguments externes, la présence de gas-
trolithes ou 1'apparition massive d'exuvies. Il n'est pas difficile alors
d’'établir en fonction de la taille de ces derniéres ou de leurs fragments,
les dimensions des individus qui ont mué.

Les valeurs de temps ainsi relevées peuvent varier, sans nul
doute, sous 1l'influence du milieu ambiant ou de 1'état physiclogique des
animaux

Les données de la littérature montrent que la salinité, 1'ali-
mentation, 1'intensité lumineuse et d'autres facteurs agissent sur la
durée des cycles de reproduction et de mue, pour des valeurs extrémes. Par
exemple, les intermues sont assez constantes chez les espgces euryhalines,
dans de larges limites de la salinité, mais dans la plupart des cas, elles
sont allongées pour une salinité inférieure & 5 % et supérieure & 35%
(Khlebovitch, 1974). Le jelne ou une alimentation insuffisante conduisent
aussi & un allongementde Dgy et de Dgy,. L'influence de l'intensité lumineuse
sur ces parametres est hétérogene, ce qui ne permet pas,pour le moment,de
tirer de conclusions certaines. Bans la zone de tolérance des facteurs ex-
ternes énumérés ci-dessus, c’est la température qui a 1'influence la plus
décisive sur Dgy et Dey. Dans le calcul de la croissance germinale, exu-
viale et de la production des Crustacés, il existe une relation essentielle
entre la durée des périodes sexuelles, les intermues et le poids des ani-
maux .

RELATION ENTRE LES CYCLES DE REPRODUCTION, DE MUE ET LE POIDS
DES CRUSTACES.

Le poids du corps est chez les animaux, un facteur important dont
dépendent les fonctions qui sont & la base de l'activité vitale des organis-
mes, telles que la vitesse de la respiration, la valeur de la ration alimen-
taire, la fécondité (Winberg, 1950 ; Souchenia, 1975 ; Ivankov et al., 1974).

L'analyse de la relation physiologique entre la durée des cycles
de reproduction, de mue et le poids du corps, n'a pas été faite jusqu'a
présent. La nécessité d'établir des lois générales sur ce sujet ne fait
aucun doute.

De nombreuses observations personnelles et dus données tirées
de la bibliographie montrent que la durée d'un cycle de reproduction ne
dépend pas, au niveau de l'espéce, des dimensions ou du poids des femelles
(fig. 3, tableau 3). Pourtant,on remarque,pour des taxons volumineux, une
nette tendance a 1'accroissement de Dy, avec l'augmentation de la longueur
des femelles.
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Quelques indices quantitatifs concernant la reproduction des Crustacés

Kiev.

. CRE . % |¢
| 25 |9 |'E |8E |3
3% T I €, o€ Auteurs des donnée
Espéce, habitat 1 é 33 5] 5 .§ a © 3 uted s
. &8 oS58 2 w 8 @ ® rapportées
28 |8Ec¢| 2 5° -S 5 |
2Rel86L S £38 I'Z25o
Ordre des Anostracés ' "
tbmia sabi : ) , A
Lac Sivach (Crimée) 25 | 6.2 )02 1 6 ihmeleva, 1968
15,5 1 7,0 65
Flevage du Labora= - 25 -~ 13,7 33 | Khmeleva, 1968
ratoire e o e
Polyartemia forcipata| - - 5.0 1.357( .4
Bassins de Taimir i 17_, .6' I—Tﬁ‘ }5766 ;26 Résultats personneld
._( - ' " I' ! I.]. .'.
Streptocephalus forvi- ' ,' :
cornis “ ! At
Ftangs & esturgeons de ‘ S 11,2 4,0 |- 15
Nolgograd. 1973 21 4 s ~-— | Résultats personnels
1 23,5 (. 75,0 | 320
1976 23 | 3,5 | 14,8 16,4 | 55 |Résultats personnels
Ordre des Conchostracés l_ﬁ
Leptesthenia nafhinis ' N
Ftangs du district de 20 | 8 — 123,51 830} Khmeleva, 1969
Krasnodar S . S ' R T
Bassins de Georgie 20 | 6,8 6,8 — -] 338 .| Tskromeligge
orientale 24 110,2 3093 | Sergueieva, 1964
Ordre des Notostracés
Triops cancaiformis [ U R
Ftangs du disérict de 20 3 .]20,0|230,0 Il Bogatova, 1959
Krasnodar . -12250,0{ 591
Piscicultures d'As- 20 3 23,0 | 218,0[ * 66 [Résultats personnels
trakhan . . 3.6"5 695.0 200 .
Ordre des Cladocéres '”‘i'
Sida crystallina _ ' s -
Bassin de retenue de 20 2,5 10,380| 5 |Résultats personnels|,
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Suite du tableau 3

r 2 . P E _8 E 2 |
§ a & " ~ e~ ;g % Auteurs des données
. Faln} 8 — = g ) h=le]
Espéces, habitat | ® 3 s 3 3 £a | 4, 8, | rapportées
. w O &2 3 88 boo
gd 2 E ¢ g = E 5
2 RPIZ3&2Z] 3 g3 2
. . . !
Daphnia magna
0, :
Bassins d'URSS 25 2 1,78 ) 7 Galkovskaia et Souchenia,
. . 4,87 | 10,47 97 | 4978
D. pulex . -
Bassins d'URSS 20 2 1,27 | 0,25 __7_ Galkovskaia et Souchenia,
. 3,80 | 4,21.)., 93 | 1978
D. fongispina ‘ . :
Bassin de retenue | 20 | .2 1,21 0,14 2 |Lebedeva, 1968
d'Outchine " 4,0 | 3,26 | '26 [Bening, 1941
Simocephafus vetulfus ‘ ‘ - » e
Bassins de Biélo- 20 3 ]_'5.8 0,378 . B Krioutchkova et Rybak,
russie 2,50 1_v270 '37, 1971.
Eurycencus Lamellatus S S
Bassins de Biélo- 19,3 1.4,7 ['1,76 | —- | .2 |Babitski, 1976
russie 2,8 . — " 12
12,17 [1,062] .. 5 | Krioutchkova, 1969
Chydonus sphaenricus P I .
Lac Naroteh (Biglo-| 19,6 | 2,0 0’3.- 0,003,7. ,_.?:_,_ Bdo%tsk}, Krioutchkova,1970
russie) . 0,5 _1|2_ Babitski, 1976.
' i [N ! f
O Ordre des Calanoidés "' - 0 ‘
Cafanus §inmarchicus |, . ' : . )
Océan Atlantigue 20- (2,66 — [ 1,20 40 [khmeleva, 1969
Acartia clausd ' ) : .
Mer Noire 20 12,60 | —|0,31].20 [Knhmeleva, 1969 F
Centropages hroyens . S P I
Mer Noire 20 [ 2,50 — ]0,05]. 23 |Khmeleva, 1969
Ordre des Mysidacés
Mysis relicta - L ' '
Lac mérid. Volos 3 90 13,2 12,5 _9 ‘Observations personnelles
(Biélorussie) : 16,9 | 24,6 14
Parmysds A{ntermedia e o - .
Avant-delta du Don 20 . _9- — | 10,7-] 33 .| observations personnelles
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g |2 e !
yon 3] o 2D 3 .
, % E & = -gv E 1%’ %’ Auteurs des données 3
Espéce , habitat *zf é 3;«? g ;5) 2 gx Z’ & rapportées.
o W O [T LN e | w o [ ]
@8 IBE | 2F 32425
580388158 | §31835
P. facusinds o
Bassin de retenue L .
de Kaunas - b o : | ; ; s
© 1975 17 17.5 IOJS 11,9 _lg Qoservatjons personnelles
1976 : 14,5 20,21 27
fere génération 14° 4 95 |12,45] 16,2 | 20 |{Ubservations personnelles
22me génération 22 | 15 '110,14] 8,6} 10
Bassin de retenue: , ‘ Eh
d Kara-Koum, 1977 . e
jere génération 14 17 14,2 { 25,9 | 30 |Observations personnelles
2eme génération 23" 8 10,844 12,7} '16
Avant- delta du Don S ; ‘
lere génération 14,61 17 14,0 | 22,5 43 |Observations personnelles
2&me génératian 18 112,4 (11,0 9,9 25
Delta du Don 1978 16 | 15 |14,2. 21,61 .34
P. ullshydi ) ' e ' '
Avant-delta du Don 20 9 — 47,5 70 Résultats persunnels
Metamysidopsis efongata ' o : ‘
Océan Pacifique 17,01 9,6 5.1 2,8 1 E Clutter, Theilacker, 1971
: 6,5 5,5 18 .
Ordres des Isopodes
Cymodoce acuia . ' !
Mer du Japon 20 $ 922 _1_0. ._E.Sg _}.4_1 Strelnikova, 1971
: : 17 282 145
Idoiea baliica ; ‘
Indcusplaata o 12 39 I
Mer de Barents 9 40 el _~_ | Résultats personnels
i . 25 219 278
Idotec baliica haltica
Mer Baltique 20 16 9,6 ___6 __5_2 Résultats personnels
16,4 63 134
I. baltica hasieri
Mer/NOi‘YE 20 16 _Z'_Q ._:'7 .9‘ Résultats personnels
16,0 .73 169
Mer Méditerranée 24 9 i 9_'_0_ ,_1_9 _@Z Résultats personnels
15,0 61 129
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Sur la figure 15, on constate que la relation entre les durées mo-
yennes des cycles de reproduction et le poids humide des femelles représen-
tant 9 ordres est analogue.

'DOV‘ Joursv
. ///

tigure 14 : Relation entre la durée 140 /"/////’ o-7
du cycle de reproduction a 20°C et 5Uﬁ ,r" ’/’v -2
les dimensions des femelles : 1 -~

Anostracés ; 2 - Cladoceres ; 3 - +-J
Mysidacés ; 4 - Isopodes ; 5 - a-Y
Amphipodes ; 6 - Décapodes. —

. v -

15 ML m

Il est intéressant de noter que la valeur de Dy, chez des femelles assez
volumineuses de Notostracés est légérement inférieure & l'indice corres-
pondant d'especes beaucoup plus petites. Cela peut prcbablement s'expli-
quer par le fait que la durée du cycle de reproduction est définie non
par la durée du développement embryonnaire, mais par celle de 1'ovogénése,
puisque les oeufs formés parthénogéniquement, rassemblés dans une poche
incubatrice, sont expulsés aprés un court délai dans le milieu extérieur.

D , Jours
N OI -] +2 *-J V-{/ x-§ ©-§ e
0-7 08 0-9 410 S~1 -
50* /'.‘/{’. | O/
o /r”// u — C
. a TV . __,,/”:
Z 1 41. J—' ’
' — f/’ Ty T T — T
q5 7 510 50100 500 1000 10000 M6 mg

Figure 15 : Relation entre la longueur du cycle de repro-
duction a 20°C et le poids humide des femelles : 1 -
Anostracés ; 2 - Conchostracés ; 3 - Notostracés (Triops
canchd fonmis) 3 4 - Cladoceres ; 5 - Calanoides ; 6 - My-
sidacés ; 7 - Isopades ; 8 - Amphipodes ; 9 - Natantia ;
10 - Reptantia ; 11 - Asfacus asfacus.



Par contre, le cycle de reproduction des écrevisses femelles traine en
longueur, parce gu'il est conditionné par le long développement embryon-
naire de leurs énormes oeufs (nous montrerons plus tard et de fagon dé-
taillée le caracteére de relation entre Dy et le poids des oeufs).

La relation entre Dgy (jours), et le poids humide de la femelle
(W, mg) obéit dans l'ensemble,a 20°C pour les espéces étudiédes (& 1'ex-
ception de Trdops cancrd formis et de As?acus asfacus) d 1'équation sui-
vante :

Dgy = 3,97 w 0,207 (3)

Le coefficient de corrélation (r) entre Lg Doy et Lg W est égal
4 0,85. La faible valeur de l'exposant dans 1'équation (3) montre que
1'allongement de Dy, en fonction du poids des femelles est relativement
faible. Par conséquent, les variations de D,, sont liées & d'autres pro-
cessus et d'autres paramétres.

11 a été établi tres t6t que la durée du développement embryo-
naire (Dg) est déterminée, non seulement par les facteurs du milieu, mais
aussi par des facteurs qui sont propres aux oeufs formés, comme leur dia-
meétre, le volume de leur masse vitelline (Mac Laren, 1965, 1966). 11 en
découle que la durée du cycle de reproduction chez les Crustacés qui in-
cubent leurs ceufs dans une chambre incubatrice, un marsupium, etc. sera
liée aux parametres que nous venons d'indiquer.

On peut constater 1'accroissement de Dg en fonction du diamétre
des ceufs, chez des Amphipgodes du genre Gammaius et chez quelques autres
Crustacés (fig. 16 et 17).

,DQ', Jours
Figure 16 : Relation entre la durde du JZ
développement embrycnnaire & 10°C et le
diametre des oeufs chez les Gammaridés :
1 - Gammarus setosus ; 2 -~ G. oceandcus ; Vis
3 - G. obtusatus ; 4 -~ G. fLawrencianus ;
5, 6 ~ G. duebeni ; 7 - G. mainus ; 1%

8 - G. salinus (d'apres Steele et Steele s
1975. i ’ g4 05 06 o, m
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Etant donné que le poids des oeufs est proportionnel & leur dia-
métre, il faut s'attendre 2 ce qu'il y ait une relation définie: entre les
valeurs de Dy et de Wy,. Effectivement, nous avans pu établir en fonction
de nas expériences (Khmeleva et Rochine, 1975) et des données bibliogra-
phiques, que la relation entre la durée de 1'embryogénése Dq(jours) et le
poids humide des oeufs (Wgy, mg) & 20°C s'exprime par une fonction para-
bolique :

Dq = 44,2 Woy Ur412 (4)

La dispersion manifeste des points empiriques autour de la ligne
de régression de 1'équation (4) sur la fig. 18 est liée, dans une certaine
mesure, au fait que dans la plupart des documents bibliographiques utilisés
pour ces calculs, les valeurs Wy, sont exprimées en unités de poids humide,
lequel dépend d'une manigre significative du degré d'hydratation (tableau 1)
et du stade de développement des oeufs. La relation s'exprimera en réalité
plus nettement si Dq est rapporté au poids sec ou a 1'équivalent énergétique
des oeufs émis. Néanmoins, le fait de l'accroissement de la durée du déve-
loppement embryonnaire en fonction de 1'augmentation du poids des oeufs ne
pose aucun doute. Le coefficient de corrélation assez élevé (r = 0,79) entre
1g Dq et 1g Wg,dans 1'équation (4) le prouve.

Des études récentes réalisées sur 8 espéces de Cladocéres ont
confirmé la relation générale établie entre Dq et la taille des oceufs
(Vijverberg , 1980). Pour des températures identiques, 1'allongement de la
durée du développement embryonnaire allait de pair avec 1'accroissement de
la taille des oceufs.

Une série d'auteurs (Steele, Steele et al., 1975) estime que la
relation positive entrs Dq et Wyy, exprime une relation entre les dimen-
sions de l'organisme et l'intensité de son métabolisme. Il a été démontré
auparavant (Smith et Kleiber, 1950) que la vitesse de la consommation d'o-
xygeéne Qg )mm3 02 . h=1) des ceufs fécondés, au premier jour de leur dé-
veloppement, chez une série d'Invertébrés marins, était aussi fonction du
poids humide & 25°C, selon 1'équation parabolique :

Qgy = 0,071 Wy, 0,82 (5)

On constate,ainsi,que 1'intensité respiratoire des oeufs décroit
au fur et & mesure de leur croissance pondéraie, ce qui retentit d'une
maniére correspondante et réelle sur la vitesse du développement embryaonnaire.

La taille de 1'ceuf est liée au volume de vitellus qui le remplit
et donc, & son contenu en lipides (Kaufman, 1979), ce qui & son tour peut
agir sur Dq et corrélativement sur Doy. Il est tris possible que le pro-
cessus de remplissage de 1'ovocyte par le vitellus prenne autant de temps
que, par la suite,son métabolisme au cours de l'embryogéngse des Crustacés.



Plus tard, Mednikov (1977) a montré que la durée du développe-
ment embryonnaire d'une série d'lInvertébrés se définissait par lg compo-
sition en nucléotides des ribosomes (ARN) des oeufs, en particulier, des

cauples (AU-) et (GC-).

Fiqure 17 : Relation entre la durée

du développement embryonnaire a 10°C

et le diametre des oeufs de Crustacés :
1 - Copépodes ; 2 - Cirripédes ; 3 -
Amphipodes ; 4 - Mysidacés ; 5 -
Cumacés ; 6 - Isopodes ; 7 - Décapodes.
(d'aprés Wear, 1975 ; Steele et Steele,

1975).
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I1 faut donc orienter les recherches sur les facteurs qui déter-
minent la durée des cycles de reproduction. On peut actuellement calculer,

pour les espéces polycycliques, la durée d'un cycle de reproduction avec

1'équation (4) et une certaine approximation, en apportant des corrections
correspondant aux variations de température. Nous 1'indiquerons d'une ma-

niere plus précise par la suite.

.;ﬁ,

Jours

goor  qor

nww

o’

mg

Figure 18 : Relation entre la durée du développement

embryonnaire

a 20°C et le poids sec des oeufs de

Crustacés :1 - Anostracés ; 2 - Conchostracés ; 3 -
Cladocéres ; 4 - Calancides ; 5 - Mysidacés ; 6 - Am-
phipodes ; 7 - Isopodes ; 8 - Décapodes ; 9 - Déca-
podes (calculés d'apreés les données de Wear, 1975).
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A la différence des pontes ol la formation des oceufs a lieu uni-
quement pendant la période de reproduction, les mues se produisent sur
toute 1'étendue de l'ontogéngse. Chez les femelles, il existe une rela-
tion entre les processus de maturation, de reproduction et de mue. Alnsi
chez 1'Amphipode Orchesidia gammarelfus, 1'accélération ou 1l'inhibition de
la mue agit d'une maniére correspondante sur la mituration des oceufs. Le
blocage des mues entraline celui de la mituration (Mathieu - Cepderou, 1980)

Chez un grand nombre d'espéces de Crustacés, les femelles incubent
leurs oeufs dans différentes structures génitales qui s'intégrent a 1'exo-
squelette, telles que la chambre incubatrice des Cladocéres, le marsupium
des Mysidacés, Amphipodes et Isopodes ou les filets mucilagineux des Déca-
podes. L 'absence de mue jusqu'a l'achévement du développement embryonnaire
est déterminée par le fait que le rejet de 1l'exosquelette chez des femelles
incubantes entrainerait l'avortement des embryons en cours de développement.
Les mues n'ont lieu qu'apreés la dispersion des larves dans 1l'eau et dans un
délai trés court. Les restes d'enveloppes des oeufs et des particules
accessoires sont rejetés en méme temps que 1'exuvie, aprés quoi la femelle
pond une nouvelle série d'oeufs. Les femelles de 1'Anostracé Lepfocephalus
forment une exception & cette régle : elles muent malgré la présence de
leur ponte qui se trouve dans une poche spéciale, enveloppée d'une fine
membrane externe (fig. 2). D'aprés nos ohservations, le rejet de l'exuvie
n'entraine pas la détérioration de la poche d'oeufs et des produits ger-
minaux gui s'y trouvent. La mue, dans ce cas précis, serl au nettoyage
périodique de l'appareil filtrant qui s'encrasse rapidement.

jﬂex, Jours ‘

- . v
Figure 19 : Relation ] a IV e

entre la durée des in- J 1 ' v YT )

termues et le poids sec
du corps avant la mue
chez les Anostracés et
Phyllopodes : a -
Streptocephalus forvdi-
cornds (1-12°5C, 2-22°5C,
3-30°C) ; b - leptesthe-
nia Aa fginds (20-23°C) ;
o - Tadops cancad formis
(z20-239C),
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Ainsi pendant toute la durée de la reproduction, Dex se définit
comme la durée du cycle de reproduction et dépend de la taille et du poids
des femelles, comme Dgy. Cette relation existe dans les limites de 1l'es-
péce.

'DEI‘ Jours
700

507

101

EiHEES_ZQ : Relation entre la durée des intermues & 20°C

et le poids sec du corps avant la mue chez les Isopodes :

1 - Jeunesd'Ildotea baltica basteri ; 2 - Males d'Il. b.
basteri (d'aprés Khmeleva, 1973) ; 3 - Jeunes d'I. ochotensds
4 - Males adultes d'I. ochotensis ; 5 - Jeunes de Cymodoce
acufa ; 6 - Males adultes de C. acufa (d'apres Strelnikova,
1975).

H

On peut_établir chez beaucoup de Crustacés la relation entre Dey
et le poids sec (W) du corps avant la mue par 1'équation :

Dey = p WA (6)

applicable dans de larges intervalles de poids ou méme de taille. Dans cette
équation p et g sont des coefficients empiriques calculés par la méthode

des moindres carrés (Plokhinski, 1966). Nous indiquons,dans le tableau 4,
les paramétres de 1'équation (6) pour quelques especes de Crustacés et les
indices statistiques correspondants. Les faibles valeurs des exposants

dans un grand nombre de ces calculs indiquent un accroissement faible de

Dex en fonction de celui du poids. Néanmoins les valeurs assez élevées

du coefficient de corrélation r confirment 1'étroite relation entre ces
paramétres.

La durée maximale des intermues se situe parfois aux premiers
stadesde croissance post-embryonnaire. Ainsi chez les nauplii d'Axfemda,
la premiére mue a lieu & 1'4ge de 5 & 6 jours alors que chez les juvéniles
et les individus mAtures, les valeurs de Dex sont de 2-3 & 4-5 jours
(Khmeleva, 1968). Cela peut s'expliquer du fait gue les nouveaux-nés ne
passent entigrement a une alimentation externe qu'au 42 jour seulement
et que ce n'est qu'apreés que commence la croissance de leurs téguments
chitineux.
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Un point intéressant de la relation entre la durée des intermues
et le poids du corps a été mis en évidence dans la sous-classe des Copépades.
Comme on le sait, le nombre de mues est toujours constant dans la métamor-
phose pour les représentants des ordres particuliers de cette sous-classe.

] M.8. Ivanova (1979) a montré que le rapport entre la longueur et
le poids des Crustacés aux mémes stades du développement et la longueur et
le poids des femelles,chez les Copépodes, tout comme le rapport entre la
longueur d'intermues déterminées et la durée de la métamorphose, étaient
assez voisins chez différentes espeéces (Tableau 5).

Conformément & ce tableau, il est facile de déterminer la longueur
de n'importe quelle intermue chez les nauplii et copépodites dew Copépodes,
si on connait la durée totale de leur métamorphose.

Tableau 5

Valeurs relatives moyennes de la longueur, du poids du corps,
de la durée d'intermue, A des stades déterminés chez les
Copépades, % de la lonqueur, du poids des femelles adultes
et de la durée globale du développement (selon les données
d'Ivanova, 1979).

m -
' Stades de ‘| n° d'ordre Longueur du Poids du corps | Durée de 1'intermue
) developpement [ des mues corps- % % ‘ "
1 £l o |5 T . N
R ixq . e NAwPLIT -
. Hy 10,4,y 2,040,5 | 2,7+40,2
S ' 'Hy 1. ‘l2,9j:l,0 2,6+0,5 4,74-0,3
. Hy C 2 |15,G—fl,0 3,2—0,5" 8,140,8
. | 'H‘ 3 " 1818il!2 4)5i0o5 8’4:'_—0)5
' Hb 4 v 21)2:_*—116 5,9"_*—_0,5 7v9—__*:015
H, 5 .| 26.5%2.4 7.8 8,8F0.3
' C " COPEPODITES S
K 6 35,24-1,3 | 8,041,9 | .9,540,6
K, AR 44,0+1,4 [ 15,34-1,6 | '10,150,5
,QKg“' R 8 54,0+1,6 22,6-1-2,4 | 11,610,4
S Ky ! "9 69,5+41,7 37,0-1-3,1 13,44-0,4
B Ky _ 10 83,0-F1,4 | 57,74+4,9 | 14,84-1,0
Femelles adultes 11 ! 100 ‘.1 0 ' C

Nous n'avons pas établi une forme unique de relation entre Dg, et
le poids du corps de différentes espéces de Crustacés. Chez certaines (S.
torviconnis , P. facustrdis, Mysis elongata males), la relation esl conforme 2
1'équation (6) pour toute une gamme de poids. Pour d'autres especes (I. b.
basteri, 1. ochotensis:, Cymodoce acuta et Mysis efongata femelles), les
valeurs de Dey sont reliées plus faiblement au poids du corps, par compa-
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raison & d'autres individus adultes. Enfin,dans une troisiéme catégorie
(Copépodes), les intermues chez les jeunes nouvellement éclos varient

bien plus que chez les individus plus &gés. Ces différences ne sont pas
surprenantes si l'on considére la trés grande diversité du passage & une
post-embryogénése précoce. Pour les membres de certains ordres (Cladoceres,
Mysidacés, Amphipodes, Isopodes), le développement direct est un caractére
réel, tandis que d'autres ont des séries de stades larvaires.

Les conditions écologiques de nombreuses espéces de larves différent de
celles des formes adultes. lLa durée des intervalles entre les mues peut-
étre définie comme le délal de passage du jeune nouvellement éclos 2
1'alimentation externe. Tout ceci intervient sur la relation entre Dgy et
le poids des Crustacés et explique les variations de cette valeur &
certains stades de 'ontogénése.

A 1l'intérieur de la classe des Crustacés, 1'accroissement de Dey,
en fonction de 1'augmentation du poids du corps des organismes, s'exprime
clairement 3 20°C (fig. 21). I1 est néanmoins impcossible de représenter
par une seule droite les valeurs empiriques Deyx pour les espeéces €tudiées
sur le graphique lg Dex - 1g W. Elles correspondent tres vite & une courbe
en S. Nous attirons,eneffet, l'attention sur la dispersion importante des
valeurs de Deyx chez des especes de méme poids. Dans certains cas, les va-
leurs maximales peuvent dépasser de 10 fois les valeurs les plus faibles.
Chez les Cladocéres adultes, les Cirripédes et les Euphausiacés, la durée
des intermues ne varie pratiquement pas avec le poids des individus. Au
contraire, chez certains Branchiopodes, Mysidacés, Amphipodes, Isopodes,
Natantia et Reptantia, on constate une relation linéaire trés nette entre
1g Dgy et 1g W. Il est intéressant de souligner que,pour des tailles qui
coincident, les valeurs de Dgy chez les Reptantia dépassent de beaucoup
celles des Natantia.

Dex, Jours . [T .
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figure 21 : Relation générale entre la durée des intermues
3 20°C et le poids sec des Crustacés : 1 - Anostracés +
Conchostracés ; 2 - Notostracés ; 3 - Cladoceéres ; 4 -
Cirripedes ; 5 -~ Mysidacés ; 6 - Amphipodes ; 7 - Isopodes ;
8 - Euphausiacés (10-18°C) ; 9 - Natantia ; 10 - Reptantia.
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Les paramétres de 1l'équation (6) qui relient D~ avec le poids du
corps sont représentés pour les divers ordres de Crustacés dans le ta-
bleau 6. Les valeurs de q dans ces équations se situent dans les limites
de 0,191 - 0,477, ce qui correspond aux valeurs calculées pour différentes
espéces et auxcoefficientsde l'équation générale déterminant la durée de
1'embryogéngse en fonction du poids de 1'oeuf. )

Jableau 6

Exposants de 1'équation Dex =pW 9, établissant la relation
entre la durée des intermues Dey (jours) et le poids sec du
corps avant la mue (W, mg) pour divers ordres de Crustacés a 20°C.

l " Norbre de o - R a
Ordre. + |détermina- p o atog | Equation
*{tions | S R e . g

Anostracés . 36 1,90 ]0,227-40,021/0,858(, 30
Notostracés + Con- 51 1,80 . 10,207+0,019]/0,773| 3!
chostracés.. : : O o R
Mysidacés © 28 - 5,64 °0,2144-0,031|0,866] 32
Isopodes - 20 - 5,23 10,477-+0,045/0,921| 33
Décapodes, 4T 7,11 10,19140,026] 0,881 |. 34,
Natantia e N LR DY
Décapodes .52 +'|. 9,78 10,2764-0,012{0,946| 35
Reptantia T R ET R T R

. o . B LA
1 . Lo Ot

*r : Coefficient de corrélation entre Lg‘Déx et Lgw. ' ".;v

Enfin la formule (6) est un moyen trés simple pour transcrire,
dans la plupart des cas,les données empiriques. L'utilisation de ces équa-
tions doit permettre de calculer les valeurs approximatives des périodes
qui s'écoulent entre les mues des Crustacés.

INFLUENCE DE LA TEMPERATURE SU LA DUREE DU CYCLE GERMINAL ET
DU CYCLE DE MUE DES CRUSTACES.

Pour calculer la production germinale et exuviale des Crustacés,
il faut avoir des données sur les variations de fréquence des pontes et des
mues en fonction de la température du milieu. Comme on le voit dans de nom-
breuses études, les valeurs de Dgy, de Dy et par la suite de Dy, varient
avec l'accroissement de la température. En admettant 1'hypothese que la
durée du cycle de reproduction est égale & celle de 1'embrycgénése chez les
femelles qui incubent leurs oeufs, nous verrons rapidement que,pour utiliser
certaines équations dans le calcul des intervalles de ponte, & des tempé-
ratures variées, il existe une relation entre Dq et la température.
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L'influence de la température sur la durée de 1'embryogénese
est bien connue. Différentes équations ont été proposées par une série
d'auteurs : elles décrivent avec un degré de précision variable cette
relation et une analyse comparative en a été faite par B.M. Mednikov (1977).

Le coefficient de Vant'Hoff (Q10) est 1'indice le plus évident
pour caractériser les variations de la vitesse des processus biologiques,
y compris du développement embryonnaire, en fonction de la température, in-
diquant de combien de fois s'accroit leur vitesse pour une élévation de
température de 10° :

-(t2 - t4)/10
Qg =( — (36)
D

q2

Dans cette équatian Dq1 et Og2 sont les durées du développement embryon-
naire aux températures respectives tq et tj.

11 apparait moins dans la formule (36) que D, croit avec un a-
baissement de la température. Pour différentes espéces de Crustacés, les
valeurs (g peuvent,soit rester constantes dans de larges intervalles de
température -, soit diminuer avec son élévation. Dans le premier cas, la
relation de Dy et de la température se déduit facilement de la formule (36).
En prenant tq = 0°C et tp une valeur variable de la température t, nous
obtenons la fonction exponentielle suivante :

-t/10
Dgt = Dqo. Q10 (37)

dans laquelle qu est la durée de l'embryogénése a 0°C. Il faut toutefois
remarquer que Dgo et Dexg, dans les équations (37) et (43), sont des va-
leurs conventionnelles, puisque pour la plupart des Crustacés les pro-
cessus de mue et de reproduction n'ont pas lieu a 0°C. Pour cette raison,
nous indiquerons par la suite, pour chaque cas concret, les limites de tem-
pérature dans lesquelles les équations (37) et (43) peuvent étre utilisées.

L "équation (37) est analogue a la formule bien connue de Tauti
(Higurashi et Tauti, 1925)

Dgt = Dqo. e <t (38)

qt
ol k = (1/Dg) (qu/dt) est le coefficient de thermolabilité. Pour une va-
riation modérée de t, plus Dgt diminue, plus grande est la valeur de k.

La représentation de 1'équation (38) est linéaire en coordonnées
semilogarithmiques :

In Dy = InDgg - kt (39)
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La relation entre le coefficient de thermolabilité k et le coeffi-
cient de température de Vant'Hoff (Q4g) s'exprime directement par un rapport
simple :

2,3026 1gQ4g = 10k (40)

Conformément aux équations (36) et (38), on peut facilement dé-
terminer chez les Crustacés polycycliques de combien est accéléré le déve-
loppement des oceufs (et la formation concomittante de la ponte suivante)pour
une élévation de 10°C.

Si @1p décroit avec la hausse de la température, la relation
entre Dq et la température obéit au principe de la '"somme des températures",
qui s'exprime par une fonction hyperbolique :

S

e (41)
Dq t - tg

ol S = somme destempératures jeurnaliéres, apparait comme une valeur constante;
tg est la température du zéro bioclogique qui, en régle générale, n'est pas
égal a 0°C, et pour lequel les processus de développement s'interrompent,

y compris 1l'ontogénése. Pour cette raison, la vitesse de 1'embryogéngse

(T/Dq) est lide d'une maniére linéaire a la température :

1/Dg = (t - t5)/S (42)

11 faut remarquer que l'équation (42) ne transcrit la relation
entre 1/Dq et t que dans une zone optimale de température pour le déve-
loppement de telle ou telle espéce et qu'en dehors de cette zone, le
principe de la "somme des températures" est déréglé. D'autres formules ont
été proposées pour traduire ces relations, mais leurs paramétres n'ont pas
une signification biologique précise.

Comme nous 1l'avons montré (Goloubev, 1978), les variations de la
durée du cycle de mue Dgy.dans la zone optimale,se traduisent par une fonc-
tion exponentielle analogue & 1'équation (37)

-t/10
Dex= Dexp. Q10 (43)

ou DeXo représente la durée entre deux mues a 0°C.
Etant donné que la durée des intermues chez les Crustacés, ne

s'accroit pas avec le poids du corps, a la différence de celle des cycles
de reproduction, nous n'avons pas utilisé pour des individus de tailles
diverses les valeurs absolues de Dey,exprimées en heures ou en jours, dans
le calcul des Q qg relevant de 1'équation (43),mais les valeurs relatives
D'ex . Dans ce but, nous avons pris pour unité Dgy & 1'une des températures
(le plus souvent & 20°C) et nous avons exprimé,en fonction de celle-ci, les
valeurs analogues & d'autres températures.
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Les travaux que nous avons faits dans notre laboratoire sur une
série de Crustacés permettent d'affirmer que la relation de D, avec la tem-
pérature correspond bien, dans de larges intervalles de celle-ci,2a 1'équa-
tion (42) (Khmeleva et Rochine, 1975 ; Rochine, 1980). Pour des valeurs
limites, le principe de la '"somme des températures" ne correspond plus a
la réalité et les valeurs empiriques de Dy s'écartent de la droite de
1'équation (42). Ainsi chez Aseffus aquaticus, S ne parait constante que
dans l'intervalle de 9-21°C (fig. 22) bien que 1'on puisse obtenir le
développement embryonnaire de cette espéce entre 6 et 25°C. Ainsi, les
résultats empiriques figurés sur ce graphique, en coordonnées de lg (Dq - t),
pour un intervalle de température de 10 & 20° C, se rapprochent d'une ma-
niere trés satisfaisante d'une ligne droite.
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Figure 22 : Relation entre la durée (a), la vitesse du déve-
loppement embryonnaire (b) d'Aseffus aquaticus et la tempé-

rature (1- observations de terrain ; 2 - données expérimentales)

a - résultats empiriques dans l'intervalle de 10 & 20°C, corres-
dant & la droite de régression de 1'équation (37) pour Gig = 2,88 ;
b - idem : les résultats dans l'intervalle donné correspondent a

la droite de 1'équation (42) pour S = 220 et tg = 4,7°C.

I1 est donc difficile dans un cas précis, en tenant compte de 1'inévitable
dispersion des résultats empiriques des analyses biologiques, de donner une
préférence a telle ou telle formule. On pourrait trouver des exemples ana-
logues chez d'autres Crustacés. Il vaut mieux cependant, & notre avis, uti-
lisér les équations de type (37) et (38), étant donné que le zéro biologique
est toujours défini avec une grande incertitude.

D'apreés nos données et d'aprés les exemples tirés de la littéra-
ture, nous avons analysé la durée du développement embryonnaire chez les
Crustacés, dans les groupes taxonomiques suivants : chez 37 espéces de
Cladoceres, 36 de Copépodes, 40 d'Amphipodes, 20 d'Isopodes et 14 de Déca-
podes.

Nous avons montré,par des comparaisons interspécifiques,que le
type exponentiel de relation entre Dg et t est maintenu. Néanmoins, dans le
cas ol 1'on a des valeurs empiriques de Dg pour des températures voisines
de 0, i1 ne faut pas établir la relation entre ces paramétres en fonction de
1'équation (37).
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Il est établi,en effet, que chez les espgces qui vivent au froid, la lon=-
gueur de 1'embryogéngse varie d'une manigére bien plus brutale sous 1'in-
fluence de la température que chez les espéces tempérées. Chez les Amphi-
podes, 1'inflexion des droites,représentant les valeurs empirigues

de Dy, Se situe entre 8 et 10°C., On montre sur la figure 23, les points
d’inflexion pour différentes espéces d'Amphipodes dans cet intervalle de
température , ainsi que pour d'autres Crustacés (fig. 24).
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Figure 23 : Relation entre la durée du développement
embryonnaire des Amphipodes et la température.

Dans cette optique, les parametres de 1'équation (37) ont été calculés
séparément pour les espéces qui se reproduisent & basses températures
(inférieures & 10°C) et 4 des températures modérément plus élevées (su-
perieures & 10°C) (Tableau 7). Il est intéressant de constater que la
disposition sur le graphique des lignes de régression,obtenues a partir
de’1'équation,caractérise dans une certaine mesure la position systéma-
tique et le degré d'organisation des ordres correspondants (Fig. 24).

On peut déduire de la disposition des droites sur la figure 24
que,pour une méme température, la durée de 1'embryogénése est différente
pour les représentants des divers ordres de Crustacés. Ainsi & 15°C, Dq
est de 2 jours chez les Cladocéres et de 30 jours chez les Décapodes,
c'est-a-dire qu'elle est multipliée par 15 chez ces derniers.

Une si grande différence dans la valeur de Dg ou Dgy chez les
Crustacés indiqués s'explique d'une certaine maniére par le poids de leurs
oeufs (Fig. 18) qui est,chez les Cladoctres, inférieur par dizaines de fois
a ce méme poids chez les Décapodes. Mais il y a aussi d'autres relations
causales que nous devons mettre en évidence.
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Les valeurs de Qg dans la relation de Dq avec la température dépas-
sent, pour les formes froides, de maniere significative celles des espéces tem-
pérées. Ainsi, chez les Amphipodes et Isopodes arctiques et antarctiques, chez
lesquels la reproduction et l'embryogénése se déroulent a basse température ,
cet indice est égal a 5,99 et 10,28 , alors que chez les Crustacés de latitudes
tempérées, il n'est que de 2,20 - 2,90.

Tableau 7

Parametres de 1'équation de type Dq = qu e—kt’ déterminant
la relation entre la durée du développement embryonnaire et
la température pour divers groupes de Crustacés.

3 3lee | -
Crustaces S% \g a‘j’g | Py, ko r* Qyo Equation
38| 88E | '
£ =zlsgs
Cladocera 0—10| 32. | 29,25 (0.114| —0,77 | 3,13 44
10—39| 59 17.31 {0,090 —0.71 | 2.46 45
Copepoda 0—10| 58 | 37.38(0,164| —0.87 | 5,16 46

10-—-30 78 12,90 | 0,079 —0,87 | 2,20 47
Amphipoda 0—10[ 23 125,86 | 0,179 —0,84 | 5,99 48

10—25] 54 77,41 10106 —0,84 | 2,89 49

Isopodu 0—10l 16 |.397.19 |0.232| —0.96 [10]28 50

C0—26] 922 | 96,47 [0.091] —0,94 | 2,48 51
Decapoda 10——25 27 | 147,33 | 0,097 n——0,85 . 2,64' 52
» B

7— coefficient de corrélation entre 1g Dq et t.

Il ne fait aucun doute que 1'accélération de l'embryugénése en founction de
la température chez les Crustacés adaptés & des températures basses ou éle-
vées, a pour base le caractére inégal du métabolisme de l'embryon en voie
de déveluppement.

On a récemment découvert que la composition du vitellus,produit
chez les invertébrés aquatiques,dépendait de la thermophilie de l'espeéce
(Kaufman, 1977). Cet auteur a montré d'une maniére évidente que les oeufs
des espéces tempérées sunt de type glucidique, c'est-a-dire que dans la
compusition de leur vitellus, ce sont les hydrates de carbones gui dominent,
contrairement aux espéces froides dont les oeufs, chargés de lipides, appar-
tiennent au type lipidique. On peut supposer que la durée du cycle germinal,
chez des (Crustacés a pontes répétées,dépendra directement du type d'oeufs,
puisque les larves naissent habituellement & partir d'ceufs glucidiques,
tandis que les oeufs a caractére lipidique ont un développement direct.

Cela semble une confirmation de l'existence réelle d'une barriére transi-
toire dans le métabolisme et la durée du développement embryonnaire des
Crustacés, a8 des températures inférieures & 10°C. Sous cet angle, il est
intéressant de rappeler que les organismes aquatiques poikilothermes uti-
lisent les lipides comme substrat énergétique.en dessous de 10°C et les
hydrates de carbone, au dessus de celte température (Kirssipouou et
Laougaste, 1975).
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Dans le tableau 8, figurent les valeurs moyennes de la vitesse re-
Jative du développement (1/D'q en % de 1/Dq & 20°C), les coefficients
Ohg pour 1/D'get pour 1'intensité respiratoire des Crustacés. Dans 1'in-
tervalle de 10-20°C, les valeurs by de 1'accélération par la temperature
du premier paramétre correspondent tout & fait & la "courbe nermale' de
Krog. Au-dessus de 20°C, elles coincident pratiquement avec les g éta-
blis par L.M. Souchenia (1972) dans des travaux concernant l'influence de
la température sur 1'intensité respiratoire des Crustacés. Au-dessous de
20°C, les valeurs Qqg de la relation 1/D'g en fonction de la température
occupent une position intermédiaire entre les coefficients de la "courbe
normale" de Krog et ceux établis par Souchénia.

«
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Figure 24 : Relation entre du durée du déve-
loppement embryonnaire et la température pour
divers ordres de Crustacés : 1, 2 - Cladocéres ;
3, 4 - Copépodes ; 5,6 - Amphipodes ; 7 - Mysi-
dacés ; 8, 9 - Isopaodes ; 10 - Décapodes.

On a noté,aux basses températures,une divergence significative
dans les valeurs Qg de la relation entre la température et la vitesse de
1'embryogénése ou dans 1'intensité respiratoire,chez des espices considérées
comme eurythermes et”reliques glaciaires) telle Mesddofea enfomon ; chez
ces especes, la reproduction et l'embryogéngse se déroulent & une tempé-
rature inférieure & 10°C. Il est possible qu'il y ait,ici ,une certaine

spécificité dans les variations de 1'accélération de l'embryogénése dans
la zone des basses températures.

L 'analyse de la durée des intermues sous 1l'influence de la tem-

pérature fait ressortir la spécificité du processus par rapport & ce fac-
teur écologique (Fig. 25, 27).
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Les valeurs Ujg dans la relation entre la température et la durée
des intermues (Dgy) sont comprises chez les espeéces étudiéssentre 1,44 et
3,85 (Tableau 10), ce qui correspond 3 l'accélération par la température,
dans un intervalle de 10 a 30°C, de la durée de l'embryogéneése des Crusta-
cés.

Tableau 8

Valeurs des coefficients Qg pour le calcul de la vitesse
relative du développement embryonnaire (1/D'q, %) et pour
1'intensité respiratoire des Crustacés (d'aprés Rochine, 1980).

Températures ©°C

Indice o | s l 1o ] 15 | 20 | 25 \ 30

7

1/D 6,0 | 16,4 | 31,6 ‘ 61.6 | 100 |is1.0] 180,5

q

Températures °C

Qo :
0—5

510 [10—15 15—20 |20—25 |25—30 |
D'aprés la vitesse rela- | 5,58 | 4,40 | 3,12 2,68 | 1,99 | 1,71
tive du développement . '
embryonnaire.

D'aprés 1'intensité de 2,722,621 2,23 2,13 | 1 193 | 1,85
la respiration des Crus- . ) ' o C
tacés (Souchenia, 1972). S ) . AT I

D'aprés la courbe normale(10,9 -3,5‘ :2;9; QQ;SI.TQ;S  2'23

de Krog.

On n'a pas mis en évidence de différences dans les valeurs Qjg de 1l'équa-
tion (43), comme on 1l'a fait pour Dgyy et Dq, chez les espéces vivant & des
températures différentes. On peut, cependant remarquer une faible tendance
4 1'abaissement de Q10 pour les especes tempérées. On peut utiliser une
valeur moyenne pour (g de 2,60 pour la classe entiére des Crustacés dans
un intervalle de température de 0 a 34°C, pour le calcul de Dgy & diffé-
rentes températures, si l'on mangque de déterminations expérimentales cor-
respondantes.

11 faut encore une fois rappeler que 1'équation (43) n'exprime
le lien entre D, et la température que dans les limites favorables de
celle-ci. En marge de celles-ci, les valeurs réelles de Dgyx dépassent
de beaucoup celles que 1'on obtient avec 1'égquation (43). Ainsi on note
que chez 1'Amphipode Gammatus duebeni de la mer du Nord, 1'intermue mi-
nimale se situe & une température de 19°C (Fig. 26b). Les intermues s'al-
longent avec 1'accroissement de la température (Kinne, 1953).
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Figure 25 : Relation entre la durée relative des intermues
chez les Crustacés et la température : a - Streptocephalus
torvicornis (1 - série de 1974), 2 - série de 1975, 3 -
durée relative de la période larvaire, 5 intermues) ; b -
Daphnia Longiremis (d'aprés Kourenkoba, 1975).

1§l
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Figure 26 : variations de la durée relative des intermues
chez les Crustacés en fonction de la température : a -
Pseudocalanus minutus (1), Ewryfemora hinudinoddes (2),
Temona fLongdlcornds (3)(d'aprés Corkett et Mac Laren, 1970) ;
b - Cyprinotus spo (d'aprés Kurata, 1962) ; c - Cammaius
duebend (1 - femelles ; 2~ males) (d'apres Kinne, 1953).
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11 est évident que la zone de la relation linéaire précise entre lg D'ey
et t est limitée chez cette espéce, d'un c6té par la température du début
de la reproduction (5-6°C), et de 1l'autre par la température maximale

de l'eau dans la zone d'habitat (20-21°C). Au dessus de 21°C, la morta-
lité des animaux augmente fortement.

Tableau 9

Valeurs des coefficients de température Qg pour la vitesse
de 1'embryogénese chez divers Crustacés.

Intervalles de tempéraﬁufé-
“
Espece. ‘? . 0 e futeurs des données
~ i |
- J femd o]
~ %) — —
Gammarus duebend — 7,24 | 2,75 | 2,13 | Kinne, 1970.
Marinogammarus salinus — 5,93 2,64 | 1,88 | Vlasblom, 1948.
hsellus aquoticus — 7,32 | 3,40 | 2,41 | Anderson, 1969.
Mesddotea entomon 7,20 — -— - Résultats personnels.

L 'allongement brusque des intermues pour des températures défa-
vorables, suivi d'un abaissement de la survie et de l'interruption de la
croissance,a été également constaté chez les larves du Cirripede Cyprdinofus
sp., 1'Isopode terrestre Porceffi0 scaben (Kurata, 1962), la crevette
Leanden adspensus (Ivleva, 1970) et le crabe Carcinides moenas (Buckmann
et Adelung, 1964).

Parallélement, on n'a pas observé,chez le crabe Caflfinectes
sapddus, un accroissement de D'gy par rapport & la valeur obtenue par 1'é-
quation (43), & 349C. Cela peut s'expliquer par l'adaptation de 1l'animal
aux eaux du bassin, réchauffées par les rejets d'une centrale thermo-élec-
trigue (Leffler, 1972).

tes valeurs D'ey, chez une série de Copépodes arctiques, a 0°C,
correspaondent & la ligne de régression Lg D'ey sur t, ce qui ne permet pas
de considérer comme défavorable pour les espéces indiquées, la température
de 0°C (Fig. 26 a). Tous ces animaux, en effet, se reproduisent normalement
a 0°C (Corkett et Mac Laren, 1970).

Chez les Décapodes, la chute de la température au dessous d'une
certaine limite empéche la mue. Ainsi la crevette tropicale Pafaemon
paucidens ne mue pas pendant plusieurs mois & 10°C, bien que Dgy scit déja
de 28 jours pour cette espéce & 20°C (Kamiguchi , 1971). Le blocage des
mues a été observé chez d'autres especes de crevettes pour une température
relativement passe, par exemple chez Pafaemon vardians, & 9-10°C (Jefferies.
1964) et Canddina webendi, a 16-19°C (Nagabushanam et Chinnaya, 1968). Les
méles du crabe tropical Uca pugnax ne muent déja plus & 15°C, bien que leur
viabilité ne soit pas atteinte, méme & une température plus basse (Passano,
1960). Dans ce cas précis, méme 1'ablation des pédoncules oculaires n'induit
pas la mue d'lUca pugrax, alors que cette opération raccourcit habituellement
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les intermues d'une maniere significative aux températures optimales. Selon
nos expériences (Goloubev et Majilis, 1977), Astacus astacus cesse de muer
dans la nature, lorsque la température de 1l'eau descend en dessous de 15-
16°C. I1 ne s'est pas produit une seule mue en 1l'espace de quelques mois
parmi les écrevisses de cette espéce, maintenues & 8-10°C au laboratoire.
Cependant, quelques unes ont mué par la suite, peu de temps aprés que la
température ait été relevée a 20°C. Visiblement, ces animaux parviennent

aux stades de prémue, mais ne peuvent muer a 8-10°C.

1g Dex
0,41

04

% 182 2 t°C

Fiqure 27 : Variations de la durée relative des intermues en
fonction de la température chez les Décapodes : a - Repfantia
(juvéniles et adultes) : 1 - Carcinides maenas, 2 - Callinectes
sapdidus, 3 - Eniocheir sinensis, 4 - Baaytelphusa cundiculbaris,

5 - Pachygrapsus maamoratus ; b - Natantia : 1 - Pafaemonetes
vufgaris, 2 - Palaemon serratus, 3 - P. paucddens, 4 - Crangon
crangen, 5 - Leanden adspersus(Auteurs des données cités dans
le tableau 10).
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Le blocage de la mue aux basses températures,chez les Décapodes,
semble conditionné, & notre avis, par le poids relatif important de leurs
exuvies. Le rejet de téguments massifs nécessite d'importantes dépenses
d'énergie. On sait que la consommation d'oxygéne s'accroit tres fortement
pendant l'exuviation, ou immédiatement avant, chez les Décapodes (Souchenia,
1972 ; Silverthorn, 1973 ; Lewis et Halfner, 1976). Puisqu'aux basses tem-
pératures, le niveau du métabolisme chez les animaux polkilothermes s'a-
baisse sérieusement, la quantité d'énergie fournie par les processus res-
piratoires semble insuffisante pour l'accommplissement de la mue.

Les références concernant le blocage des mues par la température,
chez des Crustacés appartenant a d'autres ordres,manquent dans la litté-
rature scientifique. Il est fort vraisemblable que ce phénoméne ne se pro-
duit pas chez les espéces dont les exuvies ont un poids relatif faible. On
observe ainsi des mues chez S. foavdicornis & 5-7°C et chez P. Lacustridis &
1-2°C. Il faut remarquer, chez cette derniére espéce, que la vitesse de la
respiration pendant la période de mue est identique & celle de la périocde
d'intermue, comme l'a montré notre collégue L.L. Nagorska. On peut dire la
méme chose pour Balanus amphitrite (Costlow et Bookhout, 1958). On a montré
que les valeurs WEX/W,chez S. torvicornis et P. lacustrdis,étaient respec-
tivement égales & 2,1 et 10,2 % et,chez une espeéce voisine B. {mpirovdisus,i
5 % (Tableau 2). Chez les Crustacés caractérisés par le faible poids relatif
de leurs exuvies, le processus de mue ne nécessite donc pas une grande dé-
pense supplémentaire d'énergie, en vertu de quoi. ils peuvent muer & basse
température.

On peut donc utiliser la relation entre la durée des intermues et
la température pour déterminer les limites de températures optimales chez
les Crustacés. Dans une série de cas, la relation linéaire entre Lg Dex et
t s'observe dans un assez large intervalle qui coincide avec les limites
de la température optimale, déterminée selon d'autres paramétres tels que
la viabilité, le rythme de croissance, la reproduction, etc . Aux tempé-
ratures défavorables, la longueur des intermues s'accroit fortement par
rapport aux valeurs que l'on pouvait attendre de 1'équation (43) ou bien
les mues cessent tout & fait. Et dans tous les cas, l'accroissement de
Dex s'accompagne d'un abaissement de la survie des individus, de l'inter-
ruption de la reproduction et de la croissance. L'augmentation -brutale de
la mortalité dans des conditions défavorables de température est condition-
née par la fait que ces conditions ont une action significative sur 1l'lissue
des processus d'échanges de l'organisme. Le rejet des exosquelettes, jouant
un rdle de protection vis & vis des facteurs externes pendant l'intermue,
laisse les animaux pratiquement sans défenses, ce qui renforce 1'influence
des mauvaises conditions de température. lLe caractére des variations de la
fréguence de mue des Crustacés, & l'intérieur de larges intervalles de
‘température, apparait comme l'un des paramétres permettant de déterminer
leur température optimale.

D'autre part, un caractére trés particulier de la relation entre
Dex et la température a été mis en évidence chez le Cirripede Balanus
bafanoides (Barnes et Stone, 1974). Les valeurs de Deyx,chez les individus
alimentés,varient trés peu dans l'intervalle de 5 a 15°C, mais s'élévent
brusquement & 0°C. Certes, la température de 0°C ne se montre pas favorable
a4 1'espece et le brusque accroissement de Dey en est la preuve. On explique
la faible variabilité de Dgy entre 5 et 15°C par le fait que la fréquence
des mues, chez les Cirripedes adultes, est déterminée non seulement par la
température, mais aussi par les conditions alimentaires. Comme leur appareil
filtrant se salit, les particules qui l'encrassent sont expulsées avec
1'exuvie, lorsque la mue se produit. Mais an observe aussi chez B. hafanoides,
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pendant une courte période de jelne et en l'absence d'engorgement de 1l'ap-
pareil filtrant, gue la fréquence des mues se trouve accélérée (Qig entre
9.5 et 18°C est égal a 2.0) dans la méme mesure que chez d'autres Crus-
tacés (Barnes et al., 1963).

Jusqu'a présent, tous les faits que nous avons indigqués, concer-
nant la relation entre Dex et la température chez les Crustacés, ont été
observés & des températures plus ou moins constantes, alors que dans la
nature, les Crustacés vivent dans des conditions ol ils sont soumis aux
cycles saisonniers et nycthéméraux de la température. Trés peu de détermi-
nations ont été faites sur 1'influence des changements péricdiques de tem-
rature au niveau de la durée des intermues, ce qui ne nous autorise évi-
demment pas & tirer des conclusions précises. Chez les larves du crabe
Rhithropanopeus harrisidi, soumises & des thermorégimes journaliers de 22,5
* 2,5, 27,5 £ 2,5 et 32,5 % 2,59C, la durée des intermues ne différe pas
fondamentalement de celle déterminée aux températures mayennes correspon-
dantes (Costlow et al., 1966 ; Christiansen et Costlow, 1975). On n'a pas
décelé non plus de différences significatives dans les valeurs de Dgy,2
des températures constantes ou variables, pour l'Euphausiacé Euphausia
pacd fica (Fowler et al., 1971) et 1'Amphipode G. fossatus (Raux, 1975).
Etant donné 1'importance évidente de ce probléme, il faudra des recherches
spéciales sur la durée des intermues et sur les autres paramétres de la
croissance exuviale des Crustacés.

Pour conclure, on doit souligner que la reproduction et la mue
sont étroitement lides chez les Crustacés. Non seulement ces deux fonctions
sont interdépendantes par la durée deleurs cycles,imais elles déterminent
une série de paramétres importants en rapport avec la multiplication des
animaux. On a ainsi montré le lien étroit qui existe entre la m&turation
des ceufs et la mue chez les Amphipodes (Mathieu-Capdérou, 198G), chez les
crevettes (Emerson, 1980). Le rejet périodique, au cours de la vie des
Crustacés, de structures germinales et exuviales dépend du poids des oeufs
ou des individus, de la température & laquelle ont lieu la reproduction et
la mue. Ce facteur occupe une place prépondérante parmi les facteurs du milieu.



CHAPITRE 3
FECONDITE DES CRUSTACES

la croissance germinale des femelles de Crustacés, dans un laps
de temps défini, apparait comme l'expression générale du poids ou de
1'équivalent énergétique des pontes pour la période étudiée. Pour déter-
miner les paramétres indiqués, les données essentielles sont la fécondité
des Crustacés, et comme nous 1l'avons déjd indiqué (chap. 1 et 2) 1le poids
individuel des oeufs, leur teneur en calories et la durée de leur formation.

11 est courant dans les études ichtyologiques de différencier la
fécondité absolue de la fécandité relative (Ivlev, 1966). La question rela-
tive & la définition de ces termes a été maintes fois discutée dans la
littérature ichtyologique et hydrobiologique.

FECONDITE ALSOLUE

Sous le terme de fécondité absclue (E), nous entendrons le nombre
total d'oeufs émis par une femelle au cours d'une ponte. Il faut cependant
se souvenir que,dans le processus d'incubation des oeufs dans des struc-
tures génitales particulitres (poches, marsupiums, pléopodes...), une par-
tie des oeufs peut se perdre pour l'une ou l'autre des raisons sur les-
qguelles nous reviendrons plus tard. A cause de cette perte, c'est le nom-
bre initial d'oeufs, comptés au moment de leur émission qui est la vérita-
ble valeur de E.

De nombreux travaux ont été consacrés & l'étude de la fécondité
des invertébrés aguatiques. On a ainsi établi que,dans les limites de tolé-
rance des facteurs externes, la fécondité absolue croissait avec la taille
des femelles. ('est évidemment une loi valable pour tous les animaux poiki-
lothermes.

On utilise le plus souvent pour exprimer une relation wune fonction
de type linéaire ou parabolique. La question de la prédominance de tel ou
tel procédé n'entre pas dans nos préoccupations. Il existe sur ce sujet une
quantité suffisante de données bibliographiques et générales (Ivankov et al.,
1974) qui ont été précédemment analysées du point de vue de leur valeur
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significative (Khmeleva, 1973). Remarquons, cependant, que le choix de tel
ou telle formule n'‘est pas fondé sur des principes biclogiques et qu'il est
arbitraire dans bien des cas. Dans toute une série de travaux, on n'a pas
mis en évidence de variations particuliéres de la fécondité absolue en
fonction du poids des Crustacés, ce qui est di avant tout & la gamme é-
troite de tailles des femelles en reproduction. Les limites de variations de
la fécondité absclue chez gquelques Crustacés sont indiquées dans le ta-
bleau 3.

Chez de nombreux Crustacés, la plupart des auteurs observent une
dispersion importante des valeurs de la fécondité absolue pour des fe-
melles de méme taille. On sait qu'un accroissement de 1'adge des animaux
n‘est pas toujours accompagné d'un accroissement correspondant de leur taille
ou de leur poids, comme en témoigne 1l'existence de populaticns naines chez
de nombreuses especes d'invertébrés aquatiques ou 1l'arrét de croissance lié
4 des conditions de température défavorables. Par conséquent, des individus
de dimensions identiques mais d'ages différents peuvent se retrouver au
méme rang par leur taille. On possede aussi, aujourd'hui, des données sur
1'abaissement significatif de la fécondité absolue de femelles Agées, par-
venant & la fin de leur cycle vital (Nefedov, 1974 ; Tchirkova, 1974 ;
Forbes, 1976 ; Daborn et al., 1977). Ces faits entrainent la dispersion
irréguliere des résultats empiriques sur les graphiques figurant la rela-
tion entre F et la taille des femelles, ce qui, & son tour, rend difficile
le choix d'une formule mathématique pour traduire cette relation.

Notons, cependant, que dans la nature un grand nombre d'individus
se trouve éliminé sans atteindre un age limite, parce que 1l'abaissement de
la fécondité avec 1'a3ge n'est pas suffisamment manifeste. C'est trés carac-
téristique chez les Crustacés planctoniques carnivores, doués d'un appétit
intense, et & un moindre degré chez les espéces benthiques.

La mise en évidence claire de la relation entre les variations
de £ et 1'4ge reste difficile, parce qu'on ne peut pas toujours établir avec
précision, dans la nature, 1'age réel des Crustacés. Notre colleégue, V.M.
Baitchorov (1980) a réalisé sur ce plan des expériences avec Daphnia magna
et Gammarus Lacusiris. Les résultats obtenus et ceux tirés de la littéra-
ture scientifique sont représentés sur la figure 28. Pour faciliter 1'ana-
lyse des variations de la fécondité absolue en fonction de 1'3ge, on uti-
lise "1'age potentiel" des femelles, compté & partir de la formation de la
premiére ponte. "L'age potentiel" maximal sera dans ce cas, égal a la durée
totale de période de reproduction. Les variations de E au cours de l'onto-
géneése ne sont pas identiques chez tous les Crustacés étudiés, mais on
observe, cependant, chez tous un abaissement de £ vers la fin du cycle vital.

Bien sdr, les premiéres tentatives de généralisation et de mise
en évidence de la relation entre la fécondité absolue des Crustacés et
leur age, ont un caractere préliminaire et cette question nécessite de plus
amples recherches. On doit donc étudier cette relation en analysant les
variations de la fécondité absolue en fonction de la taille.

L'établissement de la dynamique de la fécondité des Crustacés au
cours de l'ontogénése a une valeur pratique. Sur la base de ces données, on
peut prévoir les délais optimaux d'utilisation du stade de reproduction par
le poids des Crustacés en élevage, etc... L'absence de variations de F en
fonction de 1'aAge chez les Crustacés benthiques, qui vivent longtemps, peut
aboutir par le calcul de la production germinale & une valeur nettement
excessive, notamment dans le cas ol les valeurs réelles de £ sont inconnues
et ont été déterminées par extrapolation sur des valeurs obtenues & partir



d'individus plus petits.

Fn dehors de son conditionnement physiologique, la fécondité des
Crustacés dépend de toute une série de facteurs naturels et avant tout de
leur alimentation (Ivlev, 1966 ; Krioutchkova, 1975 ; Babitski, 1976 ;
Richman, 1958) qui peut intervenir sur la quantité d'oeufs de la ponte
dans les limites spécifiques de variations de la fécondité. Le facteur
trophique revét souvent une importance décisive dans la réalisation du po-
tentiel de reproduction d'une population (Lek, 1957).
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Fiqure 28 : Variations de la fécondité absolue
de quelques espgces de Crustacés en fonction de
1'age : a - Cendodaphnia cornuta (1 - d'aprés
Murugan, 1975b) ; b - Moina micrura (2 - d'apres
Murugan, 1975 a) ; Daphnia cardinata (3 - d'apres
Navanelthakrishnan et al., 1971) ; Gammarus-
Lacustnds (4 - résultats personnels) ; ¢ -
Daphnia magna (1 - d'aprés Poucheva, 1977 ;

2 -d"aprés .Galkovoskaia et Souchenia, 1978 ;

3 - résultats personnels).

On a montré, pour des espéces définies;qu'une variation de la
fécondité absolue était lide. A& la photopériode (Parker, 1959 ; Stross,
1971 ; Rossi et al., 1977) ce qui écilaire le réle important de la photo-
période sur la régulation numérique au sein des populations naturelles.
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Un accroissement important de la densité de la population (Green,
1956 ; FEdward, 1973) et un abaissement de la teneur de l'eau en oxygéne
(Green, 1956) ont un effet négatif sur la valeur: de E.

Par une série de recherches, on a pu montrer 1'influence de la
température sur la fécondité absolue des Crustacés. Dans la majorité des
travaux, on note que F est plus grande aux températures minimales qu'aux
températures maximales (Kourandina, 1975 ; Davis, 1976 ; Chambers et al.,
1977). Cependant, les résultats obtenus n'ont pas toujours été analysés avec
rigueur, du fait de la fréquente disparité de la taille des femelles aux
différentes températures, ce qui masque l'action directe de la température
sur la fécondité absolue.

De nombreux auteurs ont montré que dans des conditions trés
proches, les tailles des femelles en reproduction sont plus petites sous
1’influence d'une élévation de la température, ce qui était prévisible, et
ce qui, 3 son. tour,diminue la fécondité absolue (Méthodes ..., 1968) ;
Galkovskaia et Souchenia, 1978 3 Evans, 1977 ; Heubach et al., 1969). D'a-
prés les données bibliographigues, on peut ainsi constater non pas un effet
direct, mais un effet indirect de la température sur la fécondité des Crus-
tacés, c'est-a-dire a travers la variation des parameétres taille-poids des
femelles et des seufs gu'elles produisent.

Dans d'autres travaux, on note que la fécondité des femelles, a
taille égale, peut s'accroitre ou s'abaisser pour une élévation de la tem-
pérature (Betz, 1974 ; Gable et Croker, 1977 ; Mauchline et al., 1967). N.
Tchirkova (1974) a démontré que 1'accroissement de la fécondité pour des
femelles de méme taille, chez deux especes de Cladoceres, était fonction de
1'accroissement de la température. A 1l'inverse:, chez Lepfodora kindfii, la
valeur de f diminue avec l'accroissement de la température (Kouzitchkine,
1975).

Des expériences réalisées dans notre laboratoire n'ont pas in-
diqué une variabilité de la fécondité absolue des Anostracés leptocéphales
en relation avec la température (Baitchorov, 1982). Chez des femelles de
taille voisine (7-8 mm) et d'un poids sec trés proche (0,2 - 0,4 mg), main-
tenues a 15, 22,5 et 30°C, le nombre d'ceufs des pontes variait de 2 & 35.
De plus les différences statistiques entre les valeurs moyennes de E aux
différentes températures n'étaient pas significatives.

11 est indispensable, & cause de ces résultats contraires, de
compléter les études sur 1l'influence de la température au niveau de la
fécondité des Crustacés. Mais il est vraisemblable, néarmoins, qu'il n'e-
xiste qu'une seule forme de relation entre la fécondité et la température.

les températures qui sont en dehors des limites de tolérance
inhibent les processus de formation des oceufs chez les Crustacés. Ainsi:
dans un élevage expérimental de Strepfocephalfus 3 30°C, une majorité de
femelles n'a pu former les pontes requises. La raison principale était une
perturbation dans la synthése du vitellus, ce qui se répercutait sur la
formation des enveloppes des oeufs. Ceux-ci, déformés, tombaient des poches
incubatrices dans 1'eau, sous l'aspect d'une masse informe (Rochina, 1978).
Dans les bassins naturels, on a toujours un gradient de température: suffi-
samment large pour que les Crustacés puissent choisir, grace & des migra-
tions actives, la température favorable a leur reproduction.
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Pour les raisons déja exposées, on calcule de préférence Fy et Fo
en utilisant les valeurs £, Wgy et Koy au moment méme de la ponte. Mais,

ddns une série de cas, on définit la fécondité relative sous une forme
quelque peu différente :

W
Frly= —34— . 100 % (74)
W o+ Wg
C
Fle= —9 . 100 % (75)
C+C

Sous cette forme, les valeurs f'y et F'. caractérisent les dépenses pour
la formation de la ponte, rapportées au poids total ou & 1'équivalent éner-
gétique de 1l'individu maternel, y compris sa matiere germinale. La valeur
F',.selon sa détermination, est voisine par son contenu.du poids relatif des
exosquelettes (chap. 1), ce qui auterise une évaluation comparative.

Par ce mode d'expression, les valeurs de la fécondité relative
sont numériquement égales & la fraction de matiére germinale émise par
rapport au poids ou & l'équivalent énergétique des femelles sans (70, 71)
ou avec (74, 75) les produits génitaux.

Puisque ces parametres ont un caractére conditionnel et n'ont pas
toujours une signification biclogique riqoureuse, le principe de leur choix
dépend du but et du probléme de 1'étude entreprise. Cependant, les valeurs
de la fécondité relative réfléchissent, sur la base de calcul choisie, les
possibilités reproductrices des especes étudiées et ce qui est particulie-
rement important le rapport entre les composantes germinale et somatique
de l'organisme.

On a représenté dans le tableau 12, sur la base des données rela-
tives au polds sec et 3 la teneur en calories des ceufs, la fécondité re-
lative de quelques Crustacés, en la calculant d'aprés les équations (70,71)
et (74, 75).

Pour des espéces différentes, les valeurs F, et F, varient dans
de treés larges limites. Les valeurs minimales de ces parametres, respecti-
vement de 3 et 4 % ont été trouvées chez le Notostracé Triops cancriformis
et les valeurs maximales de 67 et 82 % chez le Cladocére Eurycercus
famellatus. La gamme de variations de ces paramétres est beaucoup plus fai-
ble & l'intérieur méme des ordres. Ce sont les Cladocéres, Amphipodes,
Isopodes, Mysidacés et Décapodes qui ont la plus forte fécondité relative :
chez eux, les valeurs de F,, pour une tre&s large majorité, dépassent 30 %.
Au contraire, chez les Branchiopodes, Conchostracés, Notostracés et Copé-
podes, les parametres analogues ne dépassent pas 32 %.

Ainsi, chez Crustacés planctoniques, tout autant que chez les
Crustacés benthiques, la fécondité relative varie entre de larges limites.
Aucune différence significative n'a été décelée pour F, et F., chez des
formes marines ou dulgaquicoles de 1'un ou l'autre ordre de Crustacés. Cela
montre que fw et Fo, & la différence de Wex/w » ne sont pas déterminées par
le mode de vie des Crustacés.
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Autant qu'il est possible de juger par les quelques données connues
(Romanova, 1978), les paramétres examinés demeurent assez constants au fur
et & mesure que croit le poids des femelles. Mais comme on l'a indiqué pré-
cédemment, les valeurs de la fécondité absolue dépendent, elles, étroite-
ment de 1'age, comme on 1'a établi expérimentalement sur plusieurs es-
peces (fig. 30). Ainsi chez Daphnia magna, Eurycercus Lamellatus,

Gamrmarus Lacusinis, les valeurs de f, ne représentent plus respectivement
vers la fin de leur vie que 25, 28 et 44 % des valeurs maximales
(Baitchorov, 1980).

Généralement, les valeurs de la fécondité relative des femelles
sont assez stables dans l'aire géographique. Notons tout de méme que la
fécondité relative de Paramysis Lacusindis (Mysidacé), pratiquement cons-
tante dans des régions différentes, est le résultat de son acclimatation
& une aire élargie artificiellement. Cela met l'accent,selon toute vrai-
semblance, sur une détermination génétique du niveau des dépenses de matiére
et d'énergie dans la formation de la ponte, & 1'intérieur de la zone de
tolérance des températures.

For

40

s0{

07

10 - |

— T T T

oW W 4w 0T, jours

Figure 30 : variation de la fécondité relative de
quelques Crustacés en fonction de leur age (d'aprés
Baitchorov, 1980) : 1 - Daphnia magna ; 2 - Eurycercus
Lamellatus ; 3 - Gammarus fLacustrdis.

Par ailleurs, on remarque,chez différentes sous-espéces géographiques
d'ldotea baftica,un brusque abaissement de F. (de plus de 1,5 fois) du nord
au sud. On notera que la valeur maximale de ce paramétre se rencontre chez
les femelles de la mer de Barents, qui marque la limite extréme de 1l'exten-
sion de cette esp&ce au nord-est. lLa fécondité relative de Mysdis neficta
(Mysidacé), & son point de répartition le plus méridional (Lac Sud-Volos)
Biélorussie), est remarquablement plus élevée que celle de la forme apparen-
tée Paramysdis Lacustnds, qui vit dans une région géographique proche
(Bassin de retenue de Kaunas). L'accroissement de la fécondité relative
d'Idofea baltica et de Mysis reficta est en relation inverse avec les
conditions de température de leur habitat. Il est pourtant peu probable

que la température détermine directement les variations de ce parameétre,
puisqu'’une forme précise de relation entre la température et la fécondité
absolue, le poids et la teneur en calories des oeufs,n'a pu @tre établie.
On a montré que chez les crevettes antarctiques, vivant & des températures
de 1l'ordre de +2°C, les valeurs de la fécondité relative, calculées en
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fonction du poids humide (tableau 13) sont inférieures aux parametres analo-
gues mesurés chez des espéces systématiquement et biologiquement proches,
vivant sur le littoral de l'Angleterre (Clarke, 1979). Les valeurs Fy et

Fe, toujours chez un Crustacé antarctique, Paramoera walkerd (Amphipode)

ne sont pas aussi élevées que chez la majorité des Amphipodes de zcne tem-
pérée.

Tableau 13

Fécondité relative de quelques Crustacés des zones
arctiques et boréales.

Espece Habitat Fécondité relative %
Chorismus antarcticus Antarctique 17,1
Pandulus montaqui Littoral de 1'Angleterre 24,3
Notocrangon antarcticus Antarctique 11,8
Crangon crangon Littoral de 1'Angleterre 5

11 est trés probable que l'accroissement de la fécondité relative,
chez des populations extrémes de Crustacés, ne répond pas seulement aux
conditions défavorables de la température, mais & la pression de tous les
facteurs du milieu, particuligérement importante aux limites de l'aire d'ex-
tension. Cela conduit & une nouvelle répartition des réserves d'énergie
dans le corps de la femelle, & c6té de l'accroissement des dépenses pour
la formation des produits sexuels, puisque seule une fécondité élevée peut
assurer l'existence des espéce dans des conditions difficiles.

Il est intéressant de confronter les valeurs absolues et rela-
tives du poids et de 1'équivalent énerqétiaue des pontes et exuvies pour
des femelles de divers Crustacés (tableau 14), Les limites de variations
de Wex et de F'p sont assez proches dans la classe entitre et respecti-
vement égales & 2-61 et 3-45 %. A l'encontre des valeurs Weyx/W, des diffé-
rences fondamentales n'ont pas été mises en évidence dans la fécondité re-
lative des Crustacés planctoniques, benthoplanctoniques et benthiques. Cela
confirme que les valeurs de ce parameétre sont déterminées par d'autres fac-
teurs dont 1'étude doit étre poursuivie. Chez les espéces étudiées, une
corrélation précise n'apparait pas entre les valeurs Wex/w et F'y. Cepen-
dant, & la suite de calculs simples (tableau 14), on peut remarquer une
tendance & l'abaissement de la fécondité relative en fonction de 1l'accrois-
sement du poids relatif de 1l'exosquelette.

Dans certains cas, le poids de l'exuvie dépasse celui de la pante.
C'est caractéristique.par exemple,chez les Isopodes (tableau 14). Par contre,
1'équivalent énergétique de la ponte (Cg) est toujours supérieur a celui de
1'exuvie (Cex). C'est une conséquence de la différence déja relevée dans
la teneur en calories de la matitre germinale et de la matieére exuviale. Ce
sont les Anostracés planctoniques et les Phyllopodes qui détiennent les plus
fortes valeurs des rapports Wq/Wem et Cq/Cex, puis les Mysidacés bentho-
planctoniques. Ces indices sont plus faibles chez les Crustacés benthiques.
Les dépenses d'énergie impliquées dans les seuls processus de formatiocn de
matiére germinale dépassent donc considérablement (de 13 a 16 fois) les
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dépenses analogues pour la formation des exuvies. Cela souligne encore une
fois le codt fonctionnel inégal de ces processus dans la couverture des
besoins de la croissance et de la reproduction des populations.

Tableau 14

Rapport entre le poids et 1'équivalent énergétique de la
ponte et de 1'exuvie chez quelques femelles de Crustacés.

o |a = o £

g3 (g8 |32 gy |28 [ 9

=t — 3G — > S A o

g€ (£8 1§88 €3 [ §88
Streptocephalus lorvi- 75,0 | 1,12 5,62{ 0,13 | 0,43]8,62]13,07
cornis
Leptestheria raffinis 23,51 1,38 8,12 0,17 | 0,508,09{16,24
Triops cancriformis 230,0 ) 1,43 8,G6| 2,34 8&,45(0,6t( 1,02
Daphnia magna 10,6 | 0,79 3,091 1,13 1,69i0,70| 1,83
Paramysis lacustris 29,2 | 1,65 | 9,44 0,55 1,00!2,82) 9,44
Metamysidopsis elonga- 4,11 0,08 0,57} 0,10 | 0,25)0,80{ 2,28
tal . ' ‘
Idotea baltica basteri 73,0 | 5,07 | 32,30/ 7,86 | 19,81{0,65 1,63
1. ocholensis? ‘ 400,0 (40,14 1232,8 {46,2 [104,0 10,87 2,24
Cymodoce acuta? 282,0 21,75 {131,37;32,35 | 66,31[0,67| 1,98
Gammarus lacusiris 55,8 | 3,11 | 18,88] 2,31 | . 3,32j1,35| 5,69
Astacus astacus 55000 | 1800 |11100 {5433 6031 0,33 1,84

1 ¢'aprés Clutter et Theilacker, 1971.
3 d'apres V.M. Strelnikova, 1975.






CHAPITRE 4
VITESSE DE LA CROISSANCE GERMINALE ET EXUVIALE DES CRUSTACES.

LA VITESSE COMME FONCTION DU POIDS DES CRUSTACES.

Les valeurs du poids ou de l'équivalent énergétique des pontes et
des exuvies ne donnent pas une image suffisante de la dynamique de la dé-
pense de matieére et d'énergie dans les processus concernés au cours du cy-
cle vital. I1 est préférable d'utiliser dans ce but des paramétres comme la
vitesse de croissance germinale (Pgy) et la vitesse de croissance exuviale
(Iex) (Khmeleva, 1972 : Khmeleva et Goloubev, 1978 : Goloubev, 1977).

Nous entendrons sous le terme de vitesse de croissance germinale
(Pgy) 1'accroissement du poids ou de 1'équivalent éncrgétique de 1'individu
par unité de temps, au bénéfice de la faormation des ceufs. La valeur Pgyy
se détermine comme le rapport de l'équivalent énergétique de la ponte (Cg)
3 la durée de sa formation (Dgy).

Comme nous 1'avons déja dit, on peut considérer (Dyy) comme égale
4 la durée de 1l'embryogénzse (Dg). On a alors :

S —-- (76)

o Cq est 1'équivalent énergétique de la ponte au moment de son émission.

Le second parameétre analysé, c'est-a-dire la vitesse de la crois-
sance exuviale (Iex).représente la guantité de matiére vu d'énergie dépen-
sée pour un accroissement du poids de 1'exosquelette par unité de temps. La
valeur lgy se détermine comme le rapport de 1l'équivalent énergétique de
V'exuvie (Cgy) 2 la durée de 1'intermue (Dg,) :

C
ex (77)

—t
1

ex
DE’X

Les valeurs Cg et Cex s'expriment en calories et Dgy , Dg et Dgy en jours.
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Les mesures de Py, et Io, f(cal /indiv.=! jour-1) coincident avec
les mesures de processus bivlogigues tels que la vitesse de la respiration
ou de la nutrition. Ces valeurs (Pyy) et (Igy) sont,d'une certaine maniére,
conventionnelles puisque 1'accroissement du poids des pontes ou des exuvies
n'est pas un processus régulier. Cela n'a pas une grande iamportance, étant
donné que ce qui nous intéresse, ce sont les valeurs finales du poids ou de
1'équivalent énergétique de la matiére rejetée.

Il n'est pas toujours nécessaire cependant, de représenter la vi-
tesse de la croissance germinale et exuviale en unités d'énergie. La tra-
duction de ces paramétre en unités de poids est souvent plus importante.
Dans ce cas, en connaissant la teneur en calaries de l'unité de poids des
oeufs et des exuvies, on peut facilement opérer la traduction en poids de
matitre germinale ou exuviale formée par jour. Comme nous 1'avons déja in-
diqué (tableau 1), 1la teneur en calories des ceufs varie dans de trds faibles
limites au début du développement, indépendamment de 1'appartenance taxo-
nomique ou écologique de 1'espéce, ce quipermet de 1'évaluer & 6,5 Keal.g-1 de
matiere séche. la teneur en calories de la matiére exuviale des Crustacés
varie dans des limites besaucoup plus larges (tableauy 2), aux environs dlune
moyenne de 2 kcal.g-! de matidre séche. De 1&, les valeurs (Pgy/6,5)
et (1ex/2,0) , égales au poids de matiére germinale et exuviale formée
par un individu dans un intervalle de temps A%, & condition que le poids de
ce méme individu ne varie pas de fagon significative.

On peut aussi calculer Pgy et Iex,si l'on connait le poids relatif
(Wex/W) de l'exosquelette, la fécondité relative des Crustacés (F'y), de méme
que la teneur en calories de l'unité de poids de matiére germinale (KOV) et
exuviale (Key). Ces paramdtres étant suffisamment constants pour des espices
déterminées, soit :

P

W

g
F'Q = —— =
W+ Wg
et Wex/w = ap (chap. 1 et 3), nous abtenans :
Q1 Koy
Pov = ————— (78)
Dq
a, W Kex
Iex = —_ (79)
’ Dex

On peut formuler 1'intensité de la croissance germinale ou exu-
viale ou les dépenses d'énergie pour leur accroissement en les calculant
pour l'unité de poids du corps pendant l'unité de temps :

Pov C
= = P
R . (80)
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I C
ex ex

— = b = I'ex (81)
W WD

Dans ces équations, W est le poids humide de la femelle sans sa ponte et
W, le poids sec de 1'individu en prémue.

Les valeurs Pgy et Iex , calculées chez différents Crustacés
selon les formules (76) et (77),sont réunies dans les tableaux 15 et 16.
Les données initiales obtenues par ce procédé, sur un échantillon d'espéces,
forment la base de la mise en évidence,par comparaison inter- et intra-
spécifique, des lois générales qui établissent la relation entre Pqy, lex
et le poids du corps des Crustacés.

On a vu tres tdt (Khmeleva, 1972) qu'on ne réussissait pas tou-
Jjours & généraliser les résultats concernant la fécondité dans la classe
des Crustacés ou dans certains ordres, en raison des larges variations des
valeurs. Il suffit de dire, par exemple, que la fécondité absolue du Phyllo-
pode Leptestheria naffinds, d'un poids de 23 mg et celle de la crevette de
la mer Noire, Pafaemon adspersus, d'un poids 130 fois plus élevé, sont iden-
tiques et d'environ 2000 oeufs. Par contre, la crevette de profondeur
Hymenoptfera fgrontalis qui pese 800 mg ne pond,en tout et en une seule fois,
gue 40 ceufs. De tels exemples ne sont pas uniques. Pour cette raison,
une nouvelle base a été proposée pour tenter de généraliser les données :
elle aboutit au calcul de 1l'intensité de la croissance germinale des espéces
comparées, c'est-a-dire & la détermination de la quantité de matiére ou
d'énergie mobilisée pour la formation des oeufs par unité de poids de la fe-
melle en une unité de temps.

Khmeleva (1972) a établi que la relation entre l'intensité de la
croissance germinale (P'g, keal.g~1 jour-71) et le poids humide des femelles
(W, g), & 20°C, s'exprimait pour 16 espéces selan 1'équation :

0,274

P'g = 0,015 W (82)

Pour la série de Crustacés étudiés (Anostracés, Phyllopedes, Cala-
noides, Isopodes, Amphipodes et Décapodes), d'un poids humide variant de 1
3,70‘5 a 120g, les valeurs de P'g s'échelonnent de 0,8 a 0,006 kcal.g’1J0UF_ .

Une relation analogue se rapportant & la vitesse de la croissance
germinale (Pgy, cal. indiv.-1 . jour-!) s'établit, conformément & ces don-
nées.

Poy = 15 W U726 (83)
Nous avons considéré 1'équation (83) comme préliminaire, puisgue le nombre
des espéces utilisées était peu important.
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Tableau 15

Vitesse de la croissance

germinale des Crustaces.

L5 1 n
‘g‘ % § 'g ; é _ “’" -3 S
© E~ S S35
RIS I vaa lug S
Espéce - habitat éggé .:%:"E ézg@é z% ué
SEualab S 083"
2N =T A0S |85 & 84
22081 &£832 8888 Lﬁ SEES
Antemia salina ‘
Cultures du Laboratoire 25 06,0037 0,700 | 0,140
Lac Sivach (Crimée) 25 0,0070 [,217 0,243
Polyantemia forcipata '
Bassins de Taimir 17 0,00135 0,332 0,055
0,00900 6,637 1,108
Streptocephalus tovicomus '
Etangs de pisciculture
(esturgeons) de Volgograd 21 0,0040 0,248 0,062
Cultures du lLsboratoire 22 00,0750 5,622 1,406
Leptestheria #a §ginds . )
Etangs, district de Krasnodarsk 20 0,0235 8,118 1,015
Triops cancrifemis :
Etangs de pécherie d'Astrakhan 20 0,218 8,66 2,890
ftangs, district de Krasmodarsk 26 0,695 23,10 7,700
20 2,250 6G,12 22,04
Sdda crustallina
Bassin de retenue de Kiev 20 0,00038 0,107 0,0267
Daphnia magna
Bassins de Carélie 25 0,00045 0,223 0,112
0,0105 3,092 1,546
Daphnia pufex ' .
Bassins de Biélorussie 20 0,00025 0,180 0,090
0,00421 5,580 2,790
Daphndia Longispina , . :
Bassin de retenue 20 0,000144 0,025 0,013
d'Outchine 0,003260 | 0,211 6,105
Simocephalus vetulus '
Bassins de Biélorussie 20 0,000378 | 0,373 0,124
. 0,00127 1,157 0,386
Eurycencus Lamelflatus '
Bassins de Biélorussie 19,3 | 0,001062 { 0,610 0,130
Chydorus sphaericus ‘ :
Bassins de Biélorussie 19,6 ]0,00000369] 0,0092 | 0,005
Calanus finmarchicus
Océan Atlantique 20,0 0,00120 1,080 0,406.
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3 S ' , -
S | 82 p E ok
—~ & o Z 8 5 “ 3
rydal 8L (Do |30 &0
Espéce - habitat 285|534 go8T |22 &
@ € o £ 2 9|38 n e
goga|ge S2E5 |88 50
feugl oo |ZBET |EELE
Arcatia clausd
Mer Noire 20,0 0,000031] 0,0253 0,013
Centropages kroyend
Mer Noire 20,0 0,00005 0,0333 0,017
Mysis #relicta
Lac Sud-Volos 2—4 0,0125 1,496 0,017
{Biélorussie) 0,0246 2,327 0,026
Paramysis Antenmedia
Avant-delta du Don 20 0,0107 4,391 0,488
Paramysis fLacustrds
Bassin de retenue, Kaunaz
1975 : 1&re génération 17 0,0112 3,315 0,189
0,0292 6,884 0,393
1976 : 1&re génération 14 0,0125 4,133 0,165
2&me génération 22 0,0101 2,454 0,164
Bassin de retenue du Kara—Koum
1977 : 1ére génération 14 0,0259 | 8,048 0,473
2&me génération 23 0,0127 4,483 0,560
Avant-delta du Don )
1978 : 1ére génération 14,6 0,0225 7,148 0,421
2&me génération 18 0,00992 3,539 0_285
Delta de la Volga ;
1978 : Tere génération 16 0,0215 8,326 0,555
Paramysis ullshyi
Avant-delta du Don 20 0,0475 23,872 2,652
Metamysidopsis  elongata
Océan Pacifique 17 0,0028 0,474 0,050
0,0055 0,711 0,075
Cymodoce acuta
Mer du Japon 20 0,062 39,864 1.139
0,282 131,370 3,753
Idotea baltica Inicuspidata
Mer de Barents 9 0,032 19, 307 0,483
0,219 58,980 1,475
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G888 | 8. g 4 o N
mSg;l%i‘, & 3 S5 (359;
S habitat 58“ ¢ g 4 870 [ B8 wh,
e Fe88 | 2% 2SS g|len, | F
BEBAS 4 & 298 .1 842 »"
§52% | Fas |25 12850
- E b D o o= mmaoj);JEvu
Idotea baltica baltica )
Mer Baltique 20 0,016 7,912 | 0,493
_ 0,063 21,239 1,327
Idotea baltica basterd . .
Mer Noire 20 0,607 5,182 0.394
0,073 32,296 2,018
Mer Méditerranée 24 0,019 4,434 { 10,493
0,061 16,280 1,809
Idotea chelipes ‘
Mer Baltigue 20 0,005 1,870 0,117
0,031 11,51 0,720
Idotea aleutica ‘
Mer d'Okhotsk 20 0,358 217,650 8,061
1,000 347,51 12,871
Tdotea ochotensds s
Mer du Japon - 20 0,126 75,240 3,762.
0,288 158,11 7,905
0,400 232,80 11,640
Mesidotea entomon :
Mer Baltique 4,7 0,323 | 227,11 | 1,893
2,042 796,53 6,655
Antarcturus polards ‘
Mer de Davis —1,2 0,160 1,20 0,009
0,860 23,003 0,177
Cymodocefla fubicauda
Mer de Davis —1,2 0,015 13,330 0,103
0,044 24,92 0,192
Aseflus aquaticus
Bassins de Biélorusse 17 0,0053 1,533 0,077
0,0533 11,03 0,551"
Pontoporedia a ffinis ’
Lac Sud Volos (Biélorussie) 2 0,0032 0,859 0,006
0,0096 2,409 0,016
Gammarus Lacusinds
Lac Liadsko (Biélorussie)
1972 : lére ponte 12,5 0,0558 18,884 0,629
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1973 : 1&re ponte 5,0 0,0145 5,730 | 0,0998
5.0 0,0375 | 12,535 | 0.216
5,0 0,0650 | 22,562 0,358
10,0 0,0465 14,878 0,372
1975 : lére ponte 12,0 0,0504 [ 16,753 0,558
2&me ponte 17,5 '0,0438 17,872 0,941
3ame ponte ~20,0 0,0584 19,163 0,958
4eme ponte “21,0 0,0433 8,525 0,682
'
tac Krivo (Carélie) - 4,5 0,293 133,210 1 1,903
Gamarellus carinatus
Mer Ncire 9,5 © 0,025 4,144 0,204
' 0,109 45,007 1,125
Pontogmmauis
Bassin de retenue de Kiev 20 0,004 1,134 0,113
Pontoaamuarus  maeoticus ' ' :
Bassin de retenue de 23,5 0,0081 1,470 0,163
Kharkov 0,0576 9,240 1,030
Rhachotropis aculeata ' :
Mer de Bering 1,6 0,386 | 181,730 1,913
Onchomene cavimanus ) ’ '
Mer de Davis -—1,2 0,056 15,246 0,117
‘ 0,135 55,660 | 0,428
Paramoena walkeri : .
Mer de Davis —1,2 0,018 2,96 ,023
_ 0,060 21,03 0,162
Cheindimedon fougnerd
Mer de Davis —1,2 0,085 37,27 0,287
0,200 39,84 0,307
Prostebbingia gracifis i
Mer de Davis —1,2 0,019 4,79 0,037
0,034 10,61 0,082
Crangon crangon
Mer Neire 20 2,54 860, 1 47,783
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Palaemon efegans
Mer Noire 20 0,343 . 90,08 4,499
1,321 439,0 21,950
Mer Méditerranée 24 0,251 121,6 7,599
0,721 305,7 | 19,107
Palaemon adspersus _ B
Mer Baltique 20 0,524 161,3 7,331
2,457 932,4 42,380
Mer Noire 20 0,200 75,7 3,439
3,200 1135,5 51,616
Euafus gadmardd ‘
Mer Blanche 6 0,323 96,8 0,403
. 2,293 497,1 2,071
Pandalus Latirosinds »
Mer du Japon 20 10,290 2168,4 | 103,206
Pandarus gondlurus ‘ | ‘
Mer de Bering 1,6 3,009 1173,5. 8,382
3,602 _2589,5 18,497
Pandarus borealls .
Mer de Bering 1,2 5,340 1113,7 5,862
7,720 | 2696,4 14,192
Culture du Laboratoirs 24 1,000 |  442,7 18,446
‘ 5,070 2509,7 | 104,569
Astacus astacus o
Lac Iouodis (Lithuanie) 6 6,500 3310,5 | 22,070
55,000 | 11157,6 74,384
Homarus gammarus | '
Mer du Nord 16 250,0 79700,0 | 330,700
450,0 129875,0 | 452,500
Homarus amerdicanus o '
Mer du Nord 14 500,0 95969,2 | 319,898
Hyas araneus
Mer de Barents 5,3 65,0 210192,0 | 778,490
Macropdpus depuraton
Mer Méditerranée 24 26,3 6825,3 | 310,240
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Suite et fin du tableau 15
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Endphia spind grons
Mer noire 20 153,0 39440,0 1460, 740

Pachygrapsus marmoratus
Mer Noire 20 5,5 1052, 8 42,110
20,5 5399,5 215,980

Remarque : les valeurs de Dgy sont tirées du tableau 3.

Néanmoins, dans sa forme générale,

Pgy = a Wb (84)

elle est analogue aux équations générales qui décrivent les relations entre
la vitesse de la respiration ou de la nutrition et le poids des Crustacés
(Souchenia, 1972, 1975). Dans les trois cas aussi, les indices treés voisins
des coefficients, respectivement de 0,726 - 0,759 et 0,800, sont carac té-
ristiques.

Actuellement des données supplémentaires ont été recueillies sur
35 especes, comprenant des Cladocéres et des Mysidacés de latitudes tempé-
rées (tableau 15 ; fig. 31). La nouvelle équation entre Py, et W, établie
sur 51 espeéces, se distingue fort peu de 1'équation (83), bien que la gamme
de W se soit considérablement élargie (tableau 15, et 17).

Poy = 13,19 w Us76 (85)

On peut ainsi affirmer l'existence particulig&rement importante d'une
relation positive entre la vitesse de production de la matiére germinale et
le poids du corps des femelles, dans la classe des Crustacés . Le coeffi-
cient de corrélation entre lg P,y et lg W dans 1'équation (85) est éqgal
a 0,96. Ainsi dans 92 % des cas, les variations de Py, sont déterminées par
le poids de 1l'individu et 78 % de toutes les valeurs empiriques de Pgy se
trouvent dans les limites de l'écart * ¢ Ilg a = 0,33 de la ligne de régres-
sion de 1'équation (85).
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Tableau 16

Calcul de la vitesse de croissance exuviale de

Metamyjsidopels

elongata, 4 17°C (d'apres Clutter et Theilacker, 1971) et
d'Idotea baltica basteri a 20°C (d'aprés Khmeleva, 1973).

Teneur en ca- \ Equivalent Vitesse de la
Poids sec Durée de Poids sec | lgries de la énergétigue croissance exu-
avantala 1tintermue | de l'exo- | matidre exu- | de 1'exosgue- | viale
mue (W) (Dex) squelette | yiale (Key) lette (Cex = ((Iex = Cex/Dex)
mg Jjours (Wex) mg caleg—T ‘ | Kex Wey) cal. cal. indiv-1 jour?
matidre séche |
AkhmwﬁmwﬂseMMQNG(ﬁ%x:0J3@)
Femelles
0,030 4.0 0,0039 2,48 0,010 0,0025
0,091 4,3 0,0119 2,48 0,030 0,0070
0,203 4,6 0,02614 2,48 0,066 0,0140
0,376 6,2 0,0489 2,48 0,121 0,0195
0,624 9,2 0,0811 2,48 0,201 0,0219
0,956 9,4 0,1242 2,48 0,308 0,0328
: Males
0,030 3.0 0,0039 2,48 0,010 0,0033
0,091 3,9 0,0119 2,48 0,030 0,0076
0,203 4,4 0,0264 2,48 0,066 0,0150
0,376 5,4 0,0489 2,48 0,121 0,0224
0,624 5,7 0,0811 2,48 0,201 0,0353
Idotea baltica basteri (Vay=0,31)
Juvéniles
0,04 5,0 0,012 2,80 0,03 0,006
0,08 5,0 0,023 2,80 0,06 0,012
0,16 5,0 0,047 2,80 0,13 0,026
0,27 5,5 0,079 2,80 0,23 0,042
0,56 6,0 0,16 2,80 0,45 0,075
1,13 7,2 0,33 2,80 0,92 0,130
Males -adultes )
4,6 14 1,35 2,68 3,62 0,26
8.0 11 2,34 2,68 6,27 0,57
13,7 19 - 4,01 2,60 10,43 0,55
20,0 28 6,12 2,52 15,42~ .0,65
25,2 27 7,38 2,52 18,60 0,69 '
30,5 33 8,94 2,52 . 22,53 0,68
39,2 33 11,49 2,33 26,77 0,81
48,1 36 14,9 2,33 32,83 0,91
56,5 38 16,55 2,33 38,56 1,00
64,8 41 19,00 2,33 44,27 1,08
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Suite du tableau 16

| Teneur en ca-  Equivalent Vitesse de la
Poids sec |Durée de Poids sec |jpries de la | dnergétique croissance exu-
avant la ltintermue {de 1'exo- |matiére exu- de 1l'exosque~ | viale
mue (W) (Bex) SEUEIBtte viale (Key) lette (Cex = | (Ipy = Cex/Dex)
mg Jours (Wex) mg cal. mg-! Kex Wex) cal. cal.indiv-1 jour™!
matiére séche

Femelles ovigeres

2,44 18 0,71 2,80 [ 1,99 0,11
3,50 '] 18 1,05 2,80 2.94 0,16
5,07 | 18 1,49 2,68 3,99 0,22
6,08 18 1,78 2,68 4,77 0,27
9,07 | 18 2,66 2,68 7.13 0,40
12,1 18 3,55 |. 2.60 9,23 0,51
17.7 18 5,19 252 | 13,08 0,73
18,3 18 5,36 2,52 13,51 0.75
22,4 1 I8 6,56 2,52 16,53 0,92
27,0 18 7,91 2.52 19,93 1,11

I1 faut noter gue la relation de forme parabolique établie entre
Pgy et W se conserve indépendamment de 1'appartenance écologique et de
L'optimum de la température de reproduction (fig. 32, 34 ; tableau 17).
Seuls différent les coefficients de 1'équation (B4) parce que b demeure
acaez stable (0,76 - 1,07), alors que a croit fortement avec 1'élévation de
la température, indiquant ainsi un accroissement des dépenses d'énergie
pour la formation de la matiére germinale. La valeur de Qg de la relation
de Pgy avec la température, pour des femelles en zone tempérée, est égale
en moyenne & 3,0 dans un intervalle de 5 2 20%C. [ 'accroissement de Pgy
en fonction de la température est 1ié, =elon (78), en premier lieu, au rac-
courcissement de la duree de l'embryogénése.

La comparaison des dépenses d'énergie dans la formation de la
matigére germinale présente un intérét certain du point de vue écologique,
chez les Crustacés issus de différentes zones géographiques ol les condi-
tions de température approchent du seuil minimal pour la vitalité des or-
ganismes aquatiques. Comme nous l'avons noté, & parlir de nos observations
personnelles, la vitesse de la croissance germinale chez des femelles de
tailles égales, d’espéces arctiques ou antarctiques, est pratiquement iden-
tique, et en tout cas, n'est pas trés inférieure. & celle d'espéces prove-
nant de zones tempérées et se reproduisant 1'hiver. Par exemple, pour des
femelles appartenant & ces groupes, ayant un poids humide de 0,5 g, la va-
leur de Pgy s'établit respectivement & 0,89 - 1,01 et 1,46 cal.indiv.-1jour~1-
La température de l'eau, dans 1'Antarctique ne dépasse pas 0°C au cours de
l'année, alors que dans les régions océaniques arctiques, elle peut, en été,
s'élever a 2-4°C (Stepanov, 1974). 11 est probable que les dépenses dnergie
pour la croissance germinale se trouvent determinées,non seulement par la
température, mais aussi par la capacité d'adaptation des organismes, au-
dessous d'un certain seuil de température (environ 5°C).
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Il faut tout particulieérement attirer l'attention, & propos de
la température du milieu, sur la rapidité de la croissance germinale des
Crustacés antarctiques.

Ly# e
av _ p
~ .
F b //
A
Z -
2 /' . e . /

14 : v

- . pE v -7
01 // ‘\; '-‘?‘c/ - + -7
s N, s * -3
-1 //t: < oy’
//. il -

-2 7 » ta a -
2 ¥ & -7

] /

5 -y 3 2 -1 0 1 2gW

Figure 31 : Relation entre la vitesse de la croissance
germinale {(Pgy, cal.indiv.~! jour~1) et le poids humide

du carps (g), & 20°C, pour des femelles de Crustacés de
zone tempérée : 1 -~ Anostracés ; 2 - Cladoctres ; 3 -
Copépodes ; 4 - Mysidacés ; 5 - Isopodes ; 6 - Amphipodes ;
7 - Décapodes (ligne continue : droite de régression de
1'équation (86) ; en tirets : limites de 1'écart : * 3 0)

Ainsi les valeurs de Pgy chez ces (Crustacés et ceux gul se reproduisent &
20°C différent entre elles, en moyenne de 8 fois. En comparaison, an peut
dire que le coefficient de correction,dans le calcul de 1'intensité respi-
ratoire des Crustacés, est approximativement é€gal a 9, dans un intervalle

de température compris entre -1,2 et 20°C, ceci d'aprs une estimation

faite par extrapolation sur les données correspondantes de Souchenia (1972).
Doncy pour les formes cryophiles de ce groupe d'lInvertébrés, les dépenses
d'énergie concernées par la formation de la ponte et la respiration sont
trés probablement égales pendant le cycle de reproduction, comme cela a été
démontré pour les Crustacés dont la reproduction a lieu aux environs de 20°C
{Khmeleva, 1970). Il est évident que les capacités potentielles de la crois-
sance germinale des Crustacés sont limitées par leur niveau propre de méta-
bolisme énergétique.

On peut observer le maintien de la relation parabolique entre
Pgy et le poids du corps par des comparaisons intra-spécifiques, comme,par
exemple,entre Mesidotea entomon et Idotea baltica basterdi (fig. 34, tableau
17). Dans ce tableau, les valeurs de b sont voisines des valeurs analogues
des équations générales (85) et (88). Mais il n'est pas exclu, cependant,
gue,chez d'autres especes, elles puissent s'en écarter , la gamme de tailles
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chez les femelles en cours de reproduction étant,dans de nombreus cas, trés
étroite, particuliérement chez les espices polycycliques. Il est clalr que
1'équation (84) n'a de sens que pour des espéces chez lesquelles les poids
de femelles matures différent de moins de 5 a 10 fois.

Fjgure 32 : Relation entre

la vitesse de la croissance
germinale (Poy, cal.indiv.1
jour-1) et le poids humide

du corps (g), a 5°C, pour

des femelles de Crustacés de
zone tempéréde, se reprodui-
sant en hiver (ligne continue :
droite de régression de 1'é-
guation (86) ; en tirets :
limites de l'écart :0% 3 )

Soulignons encore la médiocrité des différences de Py chez les
femelles définitives d'Idofea baltica basterd de la mer Noire, en reproduc-
tion & 10°C au printemps, et & 20°C en été. La valeur Qg de l'accélération
par la température de Pgyy, dans un intervalle de 10 a 20°C, est seulement
de 1,30 pour ces Crustacés, alors que le raccourcissement de Dg en fonction
de la hausse de la température est compensé par une diminution du poids
humide des oceufs gqui passe de 0,120 a 0,043 mg, sans changement de la fécon-
dité absolue. Ainsi les femelles d'Idotea baltica basterndi, espece largement
eurythermique, montrent une remarquable plasticité des parameétres essentiels
de leur croissance germinale. Cela permet & cette espéce de s'adapter avec
succés aux changements périodiques du milieu ambiant et de se fixer dans
des biotopes caractérisés par des facteurs écologiques différents.

lg puv ‘
7

Figure 33 : Relation entre
la vitesse de la croissance
germinale (Pgy, cal, indiv:? 01
jour-1) et le poids humide (g)
de femelles de Crustacés -1
antarctiques ¢ (a, t = -1,2°C)
et arctiques (b, t = 2°C).

Lignes continues : lignes de =21
régression (éguation 88, a) et
(87, b). lirets : lignes de

1'écart ¥ 4.
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La relation fonctionnelle entre Py, et 1'équivalent énergétique
du poids du corps des femelles (C) correspond 4 une équation parabolique
(fig. 35, tableau 18), comme 1'a établi V.M. Baitchorov (1979, 1980). lLes
indices des coefficients varient pour cette équation entre 0,57 chez
Paramysis lacustrdis et 2,16 chez une espéce antarctique Orchomene cavimanmus.

lg Pov P

Figure 34 : Relation entre la
vitesse de la croissance ger-
minale (P,,, cal.indiv.~1jour-T)
et le poids humide du corps (g)
chez Mes{dotea entomon femelles,

a 4,7°C (ligne continue : droite
de régression de 1'équation (89) ;
en tirets : limites de 1'écart
T3 0.

L_- ¥

G -0z 0 g2 yw

Les valeurs de b sont déterminées essentiellement par la fécondité relative
(chap. 3), puisque la durée des cycles de reproduction,& des températures cons-
tantes, ne dépend pas pour certaines espéces de la taille des femelles. Si

la fécondité relative (Fo = Cg/C) est constante, Cg constitue alors une

partie déterminée de C, soit :

Cg =F, C = aC (101)

en réunissant les équations (76) et (101), nous cbtenons :

Pov = — (102)
Dq
et puisque a/Dq = a, c'est-a-dire parait constant :
Poy = acC (103)

le coefficient b augmentera avec 1l'accroissement de la fécondité relative
en fonction de la taille des femelles et diminuera (inférieur & 1) pour un
abaissement.

Comme on 1'a vu précédemment (chap. 3), la fécondité absolue des
femelles décroit a la fin de leur cycle vital (fig. 36), ce qui retentit
sur les variations de Pg,. Aussi,la dynamique des variations de ces para-
meétres avec 1'Age sers t-elle pratiquement identique lorsque les cycles de
reproduction auront une durée constante.
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Remarquons les vitesses différentes de la croissances germinale
chez des femelles de Paramysis facusfrds issues de différentes populations
géographiques : arborigénes dans l'avant-delta du Don, acclimatées dans
les bassins de retenue de Kaunas- (Lithuanie) et du Kara-Koum (Tadjikistan)

(fig. 35 a).

Figure 35 : Relation entre la 0 Ve

vitesse de la croissance ger-

minale (Pgy, cal.indiv.-Tjour~1) J .

et 1'équivalent énergétique -04 e
+

(C, cal) du poids du corps, & 4 02
20°C, chez des femelles de -08 %
Crustacés : a - Paramysdis )
Lacustris (1 - bassin de v * v

retenue de Kaunas ; 2 - du a8 42 16 p/
Kara-Koum ; 3 - avant-Delta
du Don), I, II, IIl - lignes 21 b

de régression des équations 2
(92), (93), (94) ;5 b - gra- 7
phique général (1 - Anostracés,

2 - Cladoceéres, 3 - Mysidacés, 0
4 - Isopodes, 5 - Amphipodes,

6 - Décapodes). Ligne continue :
droite de régression de 1'é-
quation (104). D'apres Baitchorov,
1980. -2 1

Pov @ des valeurs comparables chez les populations de 1'avant-delta du Don
et du bassin du Kara-koum, tandis que,pour la population qui vit dans le
bassin de Kaunas,ce parametre est en moyenne 1,5 fois plus petit. Ainsi,

au cours des processus d'adaptationd'une espéce & de nouvelles conditions
d'existence, un changement se produit dans les paramétres quantitatifs
caractéristiques de la reproduction. C'est ce que 1'on observe également
chez d'autres espéces, et principalement chez celles qui ont une aire large
de répartition caomme Idotea baltica (tableau 1).

Nous avons calculé, sur la base des résultats que nous avons ob-
tenus et des données bibliographiques sur 15 espéces, la relation générale
entre Py, (cal.indiv.-1 jour-1) et 1'équivalent énergétique du poids du
corps (C, cal), & 20°C. la relation entre ces paramdtres correspond & une
droite, en coordonnées logarithmiques (fig. 35, b), donnée par l'équation :

P, =0,059 c 0,85 (104)

ov
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Le coefficient de corrélation r entre Lg Poy et lg C est égal a 0,98 dans
1'équation (104). Les valeurs de P, , ¢alculées suivant la formule (104),
sont voisines des valeurs analogues,calculées selon 1'éguation (85), pour
des femelles de poids correspondants. Il est probablement préférable, dans
un but pratique, d'utiliser 1'équation (85) plutét que la (104) dont les
calculs sont compliqués,du fait de l'obligation de conmnaitre la teneur en
calories du corps des femelles, celle-ci pouvant d'ailleurs varier pendant
1'ontogéndtse. Toutefois, en raisaon de certains problemes de recherche, il
peut étre rationnel de calculer Pgy selon la formule (104). Pour une éva-
luation approximative de la vitesse de la croissance germinale, d'aprés
1'équation (104), on peut considérer que la valeur moyenne de la réserve
en calories du corps estégale a 0,5 - 1,0 kcal.g-! de mati2re s&che, et
cela d'apres les résultats actuels.

0 30 80 T,jours

Figure 36 : Relation entre la vitesse de la croissance
germinale (Pgy, cal.indiv.-1 , jour-1) et 1'Age potentiel
des femelles de Crustacés, & 20°C : a - Daphnia magna ;

b - Gammarus facusirdis.

D'une maniére analogue, la vitesse de la croissance exuviale
des Crustacés (lgy) croit avec leur poids (fig. 37, 39 ; tableau 16).

En méme temps que nous (Goloubev, 1977 ; Khmeleva et Goloubev,
1978), des chercheurs américains (Logan et Epifanio, 1978) ont_montré gue
la relation entre lex (cal. indiv-T jour-1) et le poids sec (W, mg) ré-
pondait,chez des juvéniles du homard (Homarus amexricanus),a 1'équation
parabolique :

=~ 0,50
ley = 0,129 W (105)

Cette forme de relation entre Iex et Wa été établie aussi chez un Mysidacé
du Pacifique, Metamysidopsis elfongata (calculs effectués d'aprés les données
de Clutter et Theilacker, 1971),et chez un Isopode de la mer Noire, Idotea
battica basteri (fig. 37). La relation entre 1g Iex et 1 W chez M. efongata
correspand & 1'équation exacte pour toute la gamme de polds, bien que lex
soit légeérement supérieur chez les mlles de méme taille. Chez 1. haltica
basterd, au contraire, le redressement des valeurs de lex sur le graphique
1g lex ~ 1g Wn'a lieu gue dans des limites de poids déterminées, c'est &
dire pour des juvéniles, des mdles et des femelles ovigéres. Donc, la
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relation entre I,, et le poids sec W, correspond chez ces deux espéces,soit
a3 toute la gamme des poids, soit & des 4ges et sexes déterminés et s'écrit
sous la forme :

I, =m WK (106)

Figure 37 : Relation entre la vitesse de la croissance
exuviale (Iey, cal. indiv.-7 jour-7) et le poids sec
avant la mue (W, mg) chez Meiamysidopsis elongata a
17°C et Tdotea baftica basteri a 20°C : 1, 2 - males
et femelles ovigéres de M. elongata ; 3, 4, 5 -
juvéniles, males et femelles ovigeéres d'I. baltica
bastexd. Droites I, II, III, 1¥, V - droites de ré-
gression respectives des équations (118), (121), (122),
(123), (124).

Une forme analogue de la relation entre Igy et W a été établie
pour 14 espdces. Nous en donnons les paramdires correspondant a 1'équa-
tion (106) dans le tableau 19. Pour la plupart des espices, les indices des
coefficients varient entre 0,50 et 1,0. Ceci est & rapprocher des indices
des équations exprimant la relation entre la vitesse de la respiration et
de la nutrition et le poids du corps, chez les Crustacés (Souchenia, 1972,
1975). 11 ne faut pas attribuer une importance particuligére 2 la valeur de
k de 1'équation (130) pour Thysancessa #aschdii, égale a 1,075, le poids
maximal des individus exceédant leur poids minimal de 2,5 fois.

Chez les Isgpodes, il est impossible de décrire la relation entre
Iex et W, pour toute la gamme de poids, par une seule équation (fig. 37, 38).
Sur le graphique 1g Ieyx - W, les valeurs empiriques d'ley des jeunes et des
mAles adultes d'ldotea bafiica basternd, d'l. ochotensis et Cymodoce acufa
s'alignent sur des droites présentant un point d'inflexion,auquel carrespond
le poids minimal des individus qui se reproduisent. Les valeurs de k chez
les Isopodes juvéniles varient de 0,889 a 0,958 et ne sont que de 0,193 &
0,458 chez les males adultes. Cela s'explique par une série de causes.
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L'une d'elles est l'abaissement de la tenmeur en calories de l'exuvie au
cours de l'ontogénese, chez les Isopodes (tableau 2). Cependant, cela
n'explique pas totalement le caractére de la variation de Igx pendant
1'ontogéntse des espdces étudiées, puisqufune flexion, bien que trég petite,
existe sur le graphique logarithmique exprimant la relation entre Wex/W

et le poids du corps (fig.39, b).

Figure 38 : Relation entre la vitesse de la croissance exuviale
(Iex, cal. indivz! jour-1) et le poids sec du corps avant la mue
(W, mg) de quelques Crustacés : a - Strepfocephalus forvicorndis
(1 - 12,59C, 2 - 22,5 °C, 3 - 309C). Droites I, II, III - droites
de régression des équations respectives (107), (108), (109) ;

b - Paramysis Lacustris (1 - 10°C, 2 - 15°C, 3 - 20°C, 4 - 25°C).
Droites I, II, III - droites de régression des équations (113),
(114),(115) ; c - Amphipades, & 20°C (1 - juvéniles de Gammarus
fLacustrdis, 2 - males ; 3 - Pontogammarus robustoides ; 4 -
Hyatella azteca,(d'aprés Mathias,1971). Droites I, Il - droites
de régression respectives des équations (119) et (120).

L tallongement important des intermues, au fur et & mesure de la croissance,
paralt une seconde cause beaucoup plus réelle des faibles valeurs de k chez
les Isopodes adultes. Comme on 1'a déja vu, la relation entre Deyx et le
poids des Crustacés peut s'écrire,pour la plupart des cas, sous la forme

de 1'équation (6).

Conformément & sa définition, lex s'exprime par 1'équation (79).
En réunissant les deux équations (6) et (79), nous obtenons :

C!WK 'y](1-q)
lox = —2f fex @2 Kex (134)

p W p

Si pour certaines classes d'ages, ap et Kex sont constants,
az Kex /p devient également constant. On a alors ap Kex/p = met 1 - q = k
Chez les jeunes Isopodes, les valeurs de q dans 1'équation (6) sont de 0,043
- 0,107 et pour les méles adultes, elles atteignent 0,484 - 0,723, On com-
prend alors pourquoi k est trés bas dans les équations (106) pour les Iso-
podes males et adultes.
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Dans le cas précis, l'abaissement brusque de k a un sens biologi-
que particulier. Si l'on admet, par exemple, que pour les miles d'Idotea
ochotensdis, la relation entre Igyx et W s'écrit avec la méme équation que
pour les juvéniles, lgy devrait étre de 5,45 cal. indiv.-? jour~! pour
un Crustacé d'un poids sec de 100 mg. Par contre, les valeurs journalieres
de 1'énergie assimilée et les dépenses respiratoires d'un individu de ce
poids, calculées selon les données de Strelnikova (1975), sont égales res-
pectivement & 15,4 et 10,6 cal. indiv.-1 jour:l

-1 0 7 2 -7 0 7 Lg\;\\/

Figure 39 : Relation entre la vitesse de la croissance exuviale
et le poids sec du corps d'lsopodes, exprimée comme le rapport
de 1'équivalent énergétique du poids de l'exuvie & la durée de
1vintermue (lIeyx, cal. indiv.~1jour-1 = Cex/Dex) (a) et comme le
rapport du poids sec de l'exuvie & la durée de 1'intermue

(Wex/ Dex, mg de poids sec. indiv.-7jours') (b) : 1 - Idotea
ochotensd{s juvéniles, 2 - méles adultes, 3 - Cymodoce acuta,
juvéniles, méles adultes. Droites I, II, III, IV - droites de
régression des équations (125), (126), (127), (128).

Les dépenses totales d'énergie dans la respiration et la crois-
sance exuviale dépasseraient la valeur de l'énergie assimilée chez un in-
dividu de taille déterminée, ce qui rendrait impossible une croissance so-
matique ultérieure. La valeur réelle de Iex chez les individus de poids
connu est seulement de 1.40 cal. indiv:!jour-1, ce qui leur permet d'assurer
l'accroissement de leur poids.

Dans une série de cas, chez certaines espéces d'Euphausiacés,
Euphausdia pacd fica et Thysanoessa spini fera, le Cirripéde Balanus improvisus,
les valeurs des indices pour les coefficients de 1'équation (106) sont voi-
sines de 1,00. Bn 1l'explique par le fait.que,chez les esptces citées, la
durée des intermues est pratiquement la méme, dans la limite des poids étu-
diés.
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Si dans la formule :

~
az W Keyx )
ley = —— (135)
DEX
les valeurs Dgyx sont constantes, ap Ke%/Dex = m est constant également.
Il s'ensuit que :
loy = mW (136)

L'intensité de la croissance exuviale apparalt aussi, dans ce cas,comme une
grandeur constante qui ne dépend pas de

- = m (137)

Chez les femelles ovigéres , la durée des intermues est indépen-
dante du poids du corps et les valeurs de k doivent étre proches de 1,00.

En méme temps, Dex a, chez les femelles non ovigéres , des va-
leurs comparables & celles des males de méme taille, valeurs qui s'accrois-
sent avec I'augmentation du poids du corps. D'ol, pour la relation entre
Iex et W, chez les femelles non ovigéres, exprimée par l'équation (106),
des valeurs de k < 1,00, ce qui a été vérifié chez Metamys{dopsis efongata
(fig. 31 et tableau 19).

Chez les Crustacés , lex s'accroit avec 1'élévation de la tempé-
rature. Puisque ey = W Kex/Dex, la variation de ce paramétre est détermi-
née d'une maniére essentielle par la durée des intermues,az et k étant suf-
fisamment stables dans de larges intervalles de température et ne variant
que pour des valeurs limites de celle-ci. lLes valeurs 10 de 1'accélération
de Iey par la température se trouvent dans des limites de 1,47 - 2,62 pour
Streptocephalus torviconnds, Paramysdis Lacustris et la crevette de la mer
Noire, Leander adspersus (tableau 20). Ces chiffres correspondent aux para-
métres analogues d'autres processus biologiques des Invertébrés aquatiques
(vitesse de la respiration, de la filtration alimentaire, de la durée du
développement embryonnaire, etc. ). Il n'y a que chez les juvéniles de
Paramysis Lacustris que lgy est constant pour un intervalle de température
compris entre 15 et 20°C, Key et Degy étant pratiquement identiques dans cet
intervalle pour cette espéce. Il est intéressant aussi de constater que la
vitesse respiratoire d'un juvénile de cette espéce, né en été, est également
assez constante dans ce méme intervalle de température, d'aprés l'étude de
notre colléque L.L. Nagorska.

En l’absence de données expérimentales, on peut utiliser les va-
leurs de Q10 obtenues pour convertir la valeur Igyx d'une température & une
autre. On doit comprendre qu'il faut calculer lex avec précaution aux tem-
pératures limites, puisque.dans ce cas, on voit souvent apparaitre un blo-
cage de la mue ou un allongement des intermues, de méme qu'une variation du
poids relatif et de la réserve en calories des exuvies.
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La relation entre la vitesse de croissance exuviale des Crus-
tacés et leur poids correspond & une équation de forme parabolique dont
les indices des paramétres varient de 0,193 & 1,075. L'existence de telles
différences rend naturellement difficile la comparaison des niveaux de dé-
penses d'énergie pour la formation de matiére germinale ou exuviale chez
les différentes especes.

Tableau 20

Coefficient de température Qg caractérisant 1'élévation de la
vitesse de croissance exuviale chez les Crustacés en fonction
de 1l'accroissement de la température.

§ Intervalles de 0°C
§ = ’ 'C:- S Auteurs des
Crustacés 8L e _ e 2 n o données
S 28 2 2
o @ =) i) o o )
— — o — o™
Stfipfoifphq- 0,1 — — — 1,96 | 2,10 | Résultats personnels
us toruvi-
cornis 0,5 — — — 2,18 1 1,62 Résultats personnels
1,9 — — — 2,28 | 1,47 | Résultats personnels
_ 1,5 —_ — — 2,33 — Résultats personnels
<Paramyas_ 0,3 — 1,00 | 2,62 — — Résultats personnels
lacustris 1,5 —_— 1,32 | 1,77 — — Résultats personnels
3,0 12,56 |1,49 | — _ — Résultats personnels
Leander ab- 50 | 2,03 |2,44 — — — Ivleva, 1970.
spersus :

Pour une semblable comparaison, toutes les valeurs empiriques de
lex, y compris des valeurs isolées d'espéces particuliéres, ont été_repor-
tées aux températures correspondantes sur le graphique lg lex - 1g
(fig. 40). On a réalisé en tout 276 déterminations de ley pour 20 especes.

11 est apparu que les valeursempiriques de Igyx , 8 20°C, chez la
plupart des espéces, correspondaient sur le graphique lg Iex- lg ﬁ a une
seule droite de régression. Il n'y a que chez le Notostracé Trdops canchsi-
gornmis que la vitesse de croissance exuviale est plus rapide que chez les
autres espéces. Il a été établi que la vitesse de la respiration des Notos-
tracés était tres supérieure a celle des autres Crustacés (Souchenia, 1972).
11 est intéressant de constater que lgy chez les Euphausiacés étudiés, vi-
vant dans des eaux froides (températures maximales d'été ne dépassant pas
18°C) a des valeurs comparables & celles des autres Crustacés & 20°C. On
n'a pas mis en évidence de différences dans la vitesse de croissance exu-
viale des especes marines et dulgaquicoles, ou planctoniques et benthiques,
pour un méme poids. D'ol la conclusion préliminaire sur la similitude de la
vitesse de croissance exuviale chez les Crustacés étudiés. L'équation de la
relation (eal. indiv.-1 jour=1) en fonction du poids sec (W, mg), & 20°C pour
15 especes (sauf les Notostracés et les Euphausiacés) est la suivante :

—

]

X
1
=
V1
e
=)
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Pour calculer 1'équation (138), 220 déterminations ont été faites,
les valeurs de W se sont trouvées dans les limites de 0,006 et 3380 mg pour
les especes étudiées, c'est-a-dire avec une différence de plus de 5 ordres
entre les valeurs minimales et maximales. L'erreur directe de 1'équation
obtenug (0 lgm) est de * 0,223. Le coefficient de corrélation entre 1g Iex
et 1g W est égal & 0,962. Cela montre que,dans plus de 92 % des cas, les
valeurs de Ilgy sont liées au poids de 1'individu. Toutes les valeurs de
Iey, sauf celles qui concernent Taiops cancad foamds,se situent dans les li-
mites * 3 0 1g m de la ligne de régression de 1'équation (138).

Fiqure 40 : Relation entre la vitesse de croissance exuviale
(Iey, cal. indiv.-1 jour-1 ) et le poids sec du corps avant
la mue (W, mg) des Crustacés (graphique général) : 1 - Crus-
tacés de zones tempérées, 20°C ; 2 - Tadlops cancad formds,

20 - 23°C ; 3 - Euphausiacés, 12 - 15 °C. Ligne continue :
droite de régression de 1'équation (138). lirets : limites
de 1l'écart ¥ 3 o.

La relation analogue qui correspond a 1'équation précédente, pour
les Euphausiacés, & 12 - 159C, s'écrit :

~ +
lex = 0,039 W 0,760 = 0,050 (139)
La gamme de W dans 1'équation (139) varie de 0,206 - 42,0 mg, en poids sec.
o lgm= *0,129 ; r = 0,923.

Les équations (138) et (139) peuvent étre utilisées dans les groupes de Crus-
tacés correspondants. On sait que chez certaines espéces. les valeurs réelles
peuvent s'écarter parfois sérieusement de celles obtenues par le calcul (138,
139). Ilest important,cependant,d'avoir ces équations pour déterminer la
production exuviale des associations de Crustacés (populations), quand les
évaluations ne paraissent pas possibles pour chaque espéce en particulier.
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En conclusion, il faut remarquer qu'en dépit des limites larges
de variation pour les indices des coefficients, b dans 1'équation (84) et
k dans 1'équation (106), les valeurs de b dépassent,dans la plupart des
cas, celles de k, dans les équations qui établissent la relation entre
Povs Pex et le poids des individus (84-106) ou son équivalent énergétique.
Par conséquent, la croissance germinale est accélérée par un accroissement
de la taille des individus, plus rapidement que la croissance exuviale, ce
qui confirme, une fois de plus, la prépondérance de la croissance germinale
dans les échanges plastiques de 1'organisme.

RELATION ENTRE LA RATION ALIMENTAIRE., LES DEPENSES D'ENERGIE
POUR LA RESPIRATION ET LA CROISSANCE GERMINALE ET EXUVIALE.

Comme il a été indiqué plus haut, la relation entre la vitesse
de la croissance germinale et exuviale, et le poids du corps s'inscrit pour
toute la classe des Crustacés sous la forme d'équations paraboliques dont
les indices des coefficients ont des valeurs respectives de 0,726 et 0,729.
Ces valeurs sont proches de celles de 1'indice analogue de 1'équation qui
relie la vitesse de consommation d'oxygene et le poids des Crustacés et qui
est égal a 0,759 (Scuchenia, 1972). Par conséquent, 1'intensité des pro-
cessus énumérés plus haut changera avec le poids de 1l'individu d'une fagon
pratiquement indentigue.

Nous avons comparé les dépenses journaliéres d'énergie pour la
respiration, la croissance germinale et exuviale des Crustacés avec la quan-
tité tctale d'énergie fournie a 1l'organisme par la nourriture (Khmeleva et
Goloubev, 1978). Nous avons utilisé dans ce but les équations générales de
relation des paramétres cités précédemment et du poids du corps, & une tem-
pérature de 20°C, pour tous les Crustacés. les vitesses des processus sont
exprimées en calories par individu et par heure, et les valeurs W en grammes
de poids humide. Pour passer du poids sec au poids humide avec l'équation
(138), le rapport utilisé est de 0,2.

Dans ce cas, la relation de la vitesse de croissance exuviale avec le poids
se traduit par :
0,729

I,, =1,92 W

ex (140)

L 'équation analogue pour la vitesse de la croissance germinale est :
Poy = 15,0 W 0,726 (141)
et pour les dépenses journaliéres de la respiration (T) :

T = 14,6 w 0,759 (142)
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La valeur de la ration journaliére R, selon Souchenia et Khmeleva
(1967) est liée au poids humide des Crustacés par 1'équation :

R = 44,8 w 0,800 (143)

Des calculs simples, sur la base de ces équations, montrent que
les dépenses globales d'énergie pour la respiration, la croissance germi-
nale et exuviale, peuvent étre couvertes chez un individu hypothétique d'un
poids (humide) de 1 g par 1'énergie fournie par la nourriture avec un taux
d'assimilation de 70,3 %.

(1,92 + 15,0 + 14,6) / 44,8 . 100 % = 70,3 %

D'olu 1'intérét du rapport des valeurs de 1l'intensité respiratoire,
de la croissance germinale et exuviale des Crustacés, par unité de poids.

Iex = Pov ¥

W W W

= 1,0: 7,8:7,6*

I1 est visible que les dépenses d'énergie pour la respiration et
la croissance germinale sont pratiquement identiques, alors que la dépense
pour la formation de matiére exuviale est beaucoup plus basse. Ces diffé-
rences ont une signification biologique particuligre. Bien que la crois-
sance germinale et la croissance exuviale apparaissent ‘toutes deux comme des
processus discontinus,c'est-a-dire présentant une alternance entre 1'accu-
mulation initiale et le rejet consécutif des produits sexuels et des exo-
squelettes, le sort ultérieur des structures rejetées différe. Dans la
croissance germinale, la matiere rejetée sous forme d'oeufs est vivante et
le succes de la multiplication de 1'espéce dépend pour beaucoup de leur
nombre. Au contraire, lors des mues, c'est une matiére exuviale morte qui
est rejetée et elle n'a pas une grande importance pour le devenir de la po-
pulation. Il est fort probable que les dépenses pour la mue sont modestes,
avec une valeur minimale pour assurer une croissance somatique normale et
la reproduction. La consommation de leurs propres exuvies par de nombreuses
espéces est un fait répandu qui diminue encore plus les pertes d'énergie
au moment des mues.

* en utilisant 1'équation (85), le rapport change peu.
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RESOLUTION DE L‘EQUATION DU BILAN DE LA CROISSANCE DES
CRUSTACES AVEC LE CALCUL DES REJETS EXUVIAUX.

De nos jours, l'expression du bilan s'est largement répandue pour
décrire les processus de croissance des organismes (Makarova et Zaika, 1971 ;
Zaika, 1972 ; Bertalanffy, 1957 a, b, 1960). L'accroissement du poids
(dW/dT ),dans un cas donné,est considéré comme la résultante de 2 processus :
1'anabolisme (accumulation de matidre) et le catabolisme (destruction de la
matigre)

d W
—— -qw - yw (144)
dz

ol W est le poids de l'organisme ¢, 8, Y, des constantes. L'intégration de
1'équation (144) conduit, avec quelques modifications,a 1'équation connue
pour la croissance des organismes, de type en S. Les auteursont lié¢ 1'ana-
bolisme avec l'assimilation de la nourriture (A) et le catabolisme avec les
dépenses pour le métabolisme (7), d'ou :

d W

= A-T (145)
d?v

Comme on le sait, les valeurs de T, chez tous les organismes y
compris les Crustacés, sont fonction du poids de leur corps :

T = apWb2 (146)

Dans cette équation, 0 < bp < 1 (Souchenia, 1972 ; Hemmingsen, 1960). La

valeur de A est liée & la ration alimentaire R par une simple relation :
A= R . Ul (147)

ot U=1 est le taux d'assimilation de la nourriture. Comme on 1l'a montré

pour une série de Crustacés,la valeur de R est aussi fonction du poids du

corps {Souchénia et Khmeleva, 1967 ; Abolmassova, 1970 ; Soldatova et al.,
1970) )

R = aWb (148)

ol 0 < by < 1.

Le taux d'assimilation de la nourriture, autant qu'on puisse en
juger par les données (Soldatova, 1970; Khmeleva, 1978 ; Strelnikova, 1975),
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ne change pas irréguliérement au cours de l'ontogénése des Crustacés et, en
oldtre, dans des limites relativement étroites. Ce ne sera donc pas une
erreur grave, si dans les démonstrations suivantes, on considére U-1 comme
une valeur constante. Donc :

A = U1 a Wb (149)
En prenant a -1 = aq

, nous obtenons :

A

i

a1 Wb1 (150)
Dans ces conditions, 1'équation de bilan (145) devient :

dw b
— = aq WPT _ 4, wb2 (151)
de

Toutefois, comme l'a fait justement remarqué B.E. Zaika (1972),
51 T ne caractérise que les dépenses du métabolisme qui couvrent la con-
sommation d'oxygéne, l'équation (151) ne décrit pas alors la croissance de
1'individu, mais sa production.

Ceci implique que 1'énergie assimilée (A) n'est pas seulement
dépensée chez les Crustacés pour couvrir les besoins de la respiration et
de la croissance somatique du corps, mais aussi pour la formation de matiére
qui sera rejetée, au cours de la vie, tels que les ceufs, les exuvies, le
mUCUS ...

Par exemple, chez les males d'Idotea baltica basterd, nous aveons établi une
extension de 1'équation du bilan en y introduisant la composante qui carac-
térise les pertes dles aux mues. La relation entre la vitesse de formation
de la matitre exuviale et le poids du corps correspond & 1'éguation para-
bolique (106), analogue aux fonctions (146) et (158). Ainsi 1'équation (151)
prend alors la forme suivante :

daw
— = a; WP1 L4y WwD2 ook (152)
d%

L 'intégration de cette éguation est difficile. Néanmoins, cela peut étre
fait sous une forme numérique sur ordinateur, si 1'cn conralt toutes les
valeurs des coefficients et le poids initial de 1'individu. De plus, la
vitesse de chacun des processus et le poids des organismes doivent étre re-
présentés avec des unités de mesure identiques. Nous avons exprimé les
valeurs de A, T et lgyx en cal./indiv./jour et représenté le poids des ani-
maux par son équivalent énergétique (C, cal.indiv.-1). Par conséquent, les
poids dans 1'équation (152) sont & tout moment exprimés en unités d'énergie.
Les coefficients de l'équation (152) ont été calculés d'aprés les données
de N.N. Khmeleva (1973). L'équivalent énergétique du poids initial de ces
Crustacés est de 0,14 cal.. On fait le calcul des différentes variables de
1'équation (152) pour deux valeurs de U-1, déterminées selon des méthodes
différentes, et aussi de 1'éguation (151), dans laguelle les pertes a la
mue n'étaient pas prises en compte. On a ainsi obtenu l'expression du bilan
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chez les males d'ldofea baftica basterdi, & 20°C, de 4 manidres différentes :

- pour un taux d'assimilation de la nourriture, égal a 71,2 %, en tenant
compte des rejets exuviaux :

dc
— = 0,274 € 9,689 _ ¢ pgg3 ¢ 0,840 - 0,0377 ¢ 0,695 (153
de

- sans tenir compte de ces rejets :

dc
——=10,274 ¢ 0,689 _ ¢ 0gg3 ¢ 0,840 (154)
dv

- pour un taux d'assimilation de la nourriture de 61,1 %,en tenant
compte des rejets exuviaux :

dC
— = 0,235 C
d7

0,689 _ g ngg3 ¢ 9,840 _ g 0377 ¢ 0,695 (455)

- sans en tenir compte :

dcC
— = 0,235 c 0,689 _ p 0gs3 c 0,840 (156)
de

De cette maniére, les équations (153) et (155) décrivent la crois-
sance somatique des individus et les équations (154) et (156) leur production
individuelle. La résolution des éguations (152 - 156) a été réalisée sur
ordinateur. - "Minsk, 32" d'aprés un programme- standardisé. Les valeurs de C
on été déterminées sur des périodes de 10 jours jusqu'a 1'age de 300 jours.
Cette valeur est voisine de la durée maximale de vie des idotées méles de la
mer Noire.

Les tracés des courbes,correspondant aux calculs théoriques et aux
données expérimentales,sont reportés sur la fig. 41. La courbe expérimentale
de la croissance (VI) a été construite d'aprs les données de N.N. Khmeleva
(1973). La courbe expérimentale de la production (V) a été déterminée par
la somme de la croissance somatique et des pertes 2 la mue calculées sur une
base définie plus loin.

On voit que la courbe III, correspondant & 1'équation (15%) dans
laquelle les pertes au moment des mues sont comprises et pour U-1 = 61,1 %,
ressemble fort & la courbe expérimentale de croissance. lLa disposition des
courbes (153) et (155) témoigne gque la valeur réelle de U-l,chez les mAles
d'I. baftica basteni, dépasse un peu 51,1 % mais reste inférieure & 71,2 %.
Comme il fallait s'y attendre, les courbes de production (154) et (156) sont
nettement au-dessus de la courbe expérimentale de croissance. Par contre, la
courbe théorique de production pour U-1 = 61,1 % (156) correspond & la courbe
empirique. Nous donnons dans le tableau 21, les valeurs finales de poids et
de production individuelle des males d'I. baltica basterd.
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On doit attirer 1'attention sur la différence significative dans
"}'allure" des courbes (oU la croissance et la production ont été calculées)
pour un petit changement du taux d'assimilation. Il semble fort probable que
les processus de croissance et de production ne soient pas des paramétres
rigoureusement fixes, caractérisant l'activité vitale de 1'individu. Ils peu-
vent varier dans des limites énergospécifiques et dépendre de nombreux fac-
teurs, au nombre desquels le taux d'assimilation. La transcription de ces
calculs indique encore une fois 1'importance des déterminations directes
de la plupart des éléments nécessaires & 1'évaluation de la production de
1'espéce que 1'on étudie. Hélas, beaucoup d'auteurs ne le font pas, n'ayant
au départ qu'une seule valeur empirique et empruntant celles qui manquent a
d'autres travaux, ce qui engendre des bilans faux.

C, cal
S50
1 I
600 1
v
400 A : 7
/
00 A .
74
i
50 B0 250 T jours

Figure 41 : Croissance et production individuelle des
males d'Idotea baltica basteri, 3 20°C, sur une période
de 300 jours. Courbes I, II, III, et IV : courbes ex-
périmentales de croissance et de producticn calculées
d'apres les équations (153), (154), (155), (156). VI et
V : courbes expérimentales respectivement de crois-
sance et de production.

Lles calculs analogues de l'équation comprenant les dépenses pour les rejets
de produits sexuels sont plus complexes. On peut toutefois les présenter
sous la forme générale suivante :

dw
2 A= T - Iex- Poy (157)

dv
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Nous avons montré auparavant que la relation entre Py, et le poids du corps,
comme pour ley, correspondait & 1'équation parabolique (84). Toutefois, &
la différence des dépenses d'énergie pour la mue qui ont lieu sur toute la
longueur du cycle vital, la formation des pontesn'alieu que chez des fe-
melles sexuellement mires et pendant la période de reproduction. Cela com-
plique davantage la résolution de l'équation du bilan de forme (157). I1
n'est, visiblement,nécessaire de prendre en compte les dépenses d'énergie
pour la reproduction que pour les classes d'ages concernées et dans les
intervalles correspondant aux périodes de reproduction. Ces calculs sont
faits sur ordinateur. Dans le cas le plus simple, la base de calcul peut
se présenter sous la forme d'un systéme & 2 équations :

dw
— = A - T - Iex
dz
(158)
dw
— = A-T - Iex - Poy
dav

Tableau 21

Poids finallet production individuelle d'Idotea baltica basferd
sur une période de 300 jours & 20°C, cal. indiv.-1.

Calculs selon les équations valeurs empiriques
Paramétres (153 - 156) calculées d'aprés
Khmeleva (1973).

pour U-1 = 71,2 % pour U-1 = 61,1 %

Poids final 362 132 162

Production individuelle 827 465 392

' Le poids des individus étant insignifiant & la naissance (0,14 cal. indiv.-1), le
poids final des males est pratiquement égal & leur croissance pendant 300 jours.
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La premigre décrit la croissance des juvéniles et la seconde celle des
femelles madtures, en l'absence de pause pendant la reproduction. Les équa-
tions de bilan de croissance, que nous avons obtenues et celles qui appa-
raissent dans la littérature,présentent des restrictions importantes, puis-
gu'elles supposent des coefficients & valeurs fixes. On sait que des fac-
teurs comme la température, la nourriture agissent sur la vitesse de la res-
piration, de la nutrition, la croissance germinale et exuviale,en modifiant
le coefficient des équations correspondantes. Cela limite donc 1'applica-
tion de 1'équation (152) pour modéliser la croissance de 1'individu dans

les conditions naturelles ol se produisent toujours des variations de tem-
pérature, de concentration d'aliments, etc... En oltre, la réponse de
1'organisme & une action conjuguée des facteurs du milieu est autre que pour
chacun d'eux en particulier. Par exemple, la reproduction massive de nom-
breux Crustacés ne commence seulement que lorsqu'il y a combinaison de tem-
pératures favorables et d'une photopériode particulitre (Barnes, 1963 ;
Segerstrale, 1970 ; Williams et al., 1978). Les régles guantitatives de
1'"influence des facteurs externes sur les processus vitaux des hydrobiontes,
actuellement établies, peuvent servir de base & des études ultérieures du
bilan, en tant que l'un des moyens pour définir les potentialités de crois-
sance et de reproduction des organismes. La poursuite des recherches dans
cette direction est importante pour proncstiquer les conditions de rende-
ment maximal de la biomasse vivante dans un élevage de Crustacés de type
industriel.



CHAPITRE 5 :

PRODUCTION GERMINALE ET EXUVIALE DES CRUSTACES. SON ROLE DANS
LES ECOSYSTEMES DE BASSINS AQUATIQUES.

LA CROISSANCE GERMINALE ET EXUVIALE DES CRUSTACES COMME BASE
DE PRODUCTION GERMINALE ET EXUVIALE DE LEURS POPULATIONS.

Les processus de production dans les populations de Crustacés ne
se restreignent pas 3 la seule production somatique, sur laquelle repose
1'accroissement de la quantité et du poids d'organismes déterminés. Ils s'é-
tendent & la formation de matigre germinale et exuviale,sous 1l'aspect d'un
rejet périodique au cours de 1l'existence, de produits sexuels et d'exuvies.
Ces éléments de 1'activité vitale des organismes apparaissent comme la base
des productions correspondantes de leurs populations. C'est dans cette op-
tigue que la comparaison des dépenses d'énergie pour la croissange germi-
nale (Pg), exuviale (Pex) et somatique (Pg), pendant un cycle vital complet,
se montre intéressante chez les Crustacés. La valeur de Pg, pendant un in-
tervalle de temps défini, est égale a la différence entre les valeurs fi-
nale et initiale de 1'équivalent énergétique du poids de 1'individu. Chez
la plupart des especes, on peut considérer que la valeur Pg, pour la durée
totale du cycle vital, est égale & 1'équivalent énergétique du poids défini-
tif de 1'individu, puisgue les paramétres analogues sont, comparativement,
le plus souvent insignifiants chez les jeunes Crustacés au moment de leur
éclosion.

La croissance germinale chez les espdces monocycliques, comme Myddis
rnelicta et Paramysis agfinis, qui ne pondent qu'une seule fois au cours de
leur vie,se définit ainsi :

Pg = E Woy Koy (159)

E est le nombre d'oeufs de la ponte ; Wg,, le poids d'un oeuf et Kgy, la
teneur en calories de l'oeuf. On ne doit utiliser les valeurs E et Wgy

que pour des oeufs au début de leur développement embryonnaire, car une par-
tie des oeufs dépérit et leur poids et réserve en calories diminuent beau-
coup, par la suite.
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La croissance germinale de femelles,appartenant a des espéces bicycliques,
s'évalue en additionnant les valeurs (159) de la premiére et de la deu-
xiéme pontes :

Pg = E1 Wov1 Kov + E2 Wov2 Koy (160)

On peut définir d'une maniére comparable les valeurs Pg pour des fe-
melles d'especes polycycliques :

Pg = E1 WoyiKov+ E2 Wov2 Koy+ -.... + Eq WounKoy  (161)
soit

n
Pg = I Ej Wovi Koy (162)
i=n

le nombre de termes dans 1'équation (161) correspond au nombre de pontes.

I1 est facile de définir P,, conformément & 1'équation (162), chez
des femelles d'espéces polycycligues, qui vivent longtemps, mais ne pro-
duisent qu'une seule ponte par an, comme c'est le cas chez certains Crus-
tacés Décapodes qui nous intéressent d'un point de vue commercial : écre-
visses, crabes, homards, langoustes. Un exemple du calcul de Pg, chez 1'é-
crevisse Astacus astacus, qui atteint sa compléte maturité la quatrieme
année , est donné dans le tableau 22.

Nous avons utilisé pour ces calculs les résultats de I.M. Tsoukerzis
(1970) et de G.I. Matskiavitchene (1979). Cependant, il est souvent difficile
de déterminer le nombre de pontes des espéces polycycliques, si on ne les
compare pas aux résultats d'expériences correspondantes, réalisées parfois
sur de longues durées. Dans ce cas, si 1l'on connait la courbe de croissance
somatique, on peut calculer la croissance germinale (Pg) d'apres la relation
entre la vitesse de la croissance germinale (Pgy) et le poids des femelles
(84), de la méme manigre que 1'on détermine les dépenses métaboliques par la
relation entre la vitesse de la respiration et le poids du corps. Nous don-
nons (tableau 23) un exemple de ce calcul pour les femelles d'ldotea balitica
bastend, que 1'on peut présenter sous une forme générale par la formule :

n . b .
Po= I a (Mt My (T, - (163)
i=1 2

ou ?:i+1 —. i est l'intervalle de temps ; W; et W, 4, le poids des femelles
a 1'age 'Zi et Tiy1 53 @ et b étant les coetficients de 1'équation (84). Pour
ce genre de calcul, il faut que 1'intervalle de temps Tfi+1- 1 ne dépasse pas
10 & 15 % de la durée totale de la période de reproduction. Dans le cas ol la
température moyenne de 1'expérience est différente de celle a laquelle a été
calculée 1'équation (84), il faut corriger pour la température correspondante
la valeur de Pg que 1'on obtient. Il va de soi que les calculs,en fonction

de 1'équation ?163),doivent étre limités & la période de reproduction pour

les populations naturelles.
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Tableau 22

Calcul de la croissance germinale chez des Asacus asfacus
femelles pendant un cycle vital complet, dans des eaux de

Lithuanie.
Poids humide Poids sec** Equivalent
4ge, annde de la femelle, Fécondité# de la énergétique
g. ponte (Cy) de la
(g ), g ponte,
keal.
4 19,0 108 0,54 3,34
5 33,9 186 0,92 5,69
6 46,6 364 1,81 11,19
7 66,5 500 2,48 15,33
Pg =z Cg = 35,55 kcal.

* relevée sur les pléopodes (octobre-novemore)
*%  valeurs déduites du tableau 1 (Poids sec et réserve en calories des oeufs).

Déterminée sur cette base, la valeur Pg est égale a 300,5 cal.chez
Idotea baltica bastendi, pendant tout le cycle vital, tandis que la valeur
correspondante obtenue par Khmeleva, dans un élevage expérimental atteint
290 cal. Ces chiffres ne différent pas de plus de 5 %, ce qui atteste la
fiabilité de cette méthode de calcul.

Pour la majorité des Crustacés, on peut définir la croissance
exuviale sur la base suivante :

n W, ok
Pox = L m (tiag + My (T -To) (164)

ol ‘Ci+1 _'tj est 1l'intervalle de temps ; Wj et Wj,1, le poids des indivi-
dus & l'a8ge T et z:i+1 ; m et k, les coefficients de 1'équation (106).
Toutes les ooservations que nous avons faites concernant les procédures de
calcul de Pg sont valables pour la détermination de Pgy. lLes valeurs de Pgy
trouvées par 1'équation (164) chez les miles et femelles d'ldotea baltica
basterd, pendant le cycle vital complet, figurent dans le tableau 24. Elles
sont respectivement égales a 250,0 et 158,4 cal., les valeurs empiriques
obtenues par Khmeleva (1973) dans un élevage expérimental de ces Crustacés,
étant respectivement de 234 et 168 cal., ce qui donne une différence d'en-
viron 7 % avec les valeurs théoriques. On peut donc calculer la croissance
exuviale, tout comme la croissance germinale,par une équation reliant Iex
au poids des Crustacés.
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Tableau 23
Calcul de la croissance germinale chez des Idotea baltica’

basteri femelles, de la mer Noire, pendant un cycle vital
complet, a 20°C.

| 0 a 1O
A . . 5 3 '
age (T;), jours Poids humide du corps 2 = -
(%), g. - e - L
° A I S
o g [l — O
3 1'4ge Poids mayen W a3~ & © z
) pendant, a§ = %2—' + o
[ 1—'51 20 ® a7 n
i+t a v o p o
a
40 0,0059
70 0,0163 0,0110 0,403 | 30 12,10
100 0,0291 0,0227 0,688 | 30 20,64
130 0,0413 0,0352 0,951 30 28,53
190 0,0589 0,0463 1,163 | 30 34,89
220 0,0644 0,8617 1,438 | 30 43,14
250 0,0682 0,0663 1,516 | 30 45,48
280 0,0708 0,0695 1,570 { 30 47,10
298 0,0719 0,0714 1,606 | 18 28,91
) Pg = 300,48 cal.
v Wi + Wi
2

Mais par ailleurs, la croissance exuviale peut étre calculée sur
une base beaucoup plus simple chez les Crustacés dont le nombre de mues et ce
stades de développement sat ceonstant. Ainsi, le caractére qénéral des
courbes de croissance des nauplii 2%t copépodites de Copépodes provient de
1'expression du poids pour différents stades, en pourcentage: du poids dé-
finitif (tableau 5). En prenant une valeur égale & 10 % pour le poids rela-
tif de 1l'exuvie, ce qui correspond 38 la valeur maximale de ce parametre
chez les Crustacés planctoniques, nous constatons que Pey représente envi-
ron 26 % du poids des adultes pour les représentants de cette sous-classe.
La comparaison avec le paids ou 1'équivalent énergétique chez des indivi-
dus définitifs apparait comme la base la plus évidente d'évaluation des
dépenses de matieére et d'énergie en vue de la croissance germinale ou exu-
viale des Crustacés. Nous donnons dans le tableau 25, la valeur des rap-
ports Pg/PS et Pey/Pg pour une série d'espéces sur la totalité de leur cy-
cle. On"a utilisé,dans la plupart des cas, pour les calculer, les équiva-
lents énergétiques des parametres correspondants. Cependant,dans un certain
nombre de sources bibliographiques, Pg, Pg et Pex sont exprimés en unités
de poids d'azote et de carbone. La conversion de ces résultats en unités
d'énergie étant difficile, les rapports Pg/PS et Pey/Pg sont fournis sans
calculs complémentaires.
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Tableau 24

Calcul de la croissance exuviale (Peyx) pendant le cycle vital
complet chez les J et les ¢ ovigtres d'ldofea baltica basierdi

a 20°C.
T 3 —
g & 'w oo
4 Poid?cﬁec du corps \5 ‘g é < é "; _531
3 mg. a = D v e
5 o c: -§ 'L e .
—~ o - > x
5 3 1vage W moyen pen- B 33 ® <~ 2
b . dant le temps#*| .3 'r R, St t .
Q ?j 1 ) = + Xy o~ X ot
g Ty ~T A wW* | SEEE &8
I_____... - e e e —— S IS
| Juvéniles . C
0 0,036 0,064 5 0,011 - 0,055,
5 0,091 0,141 5 0,022 . 0,110
10 0,191 0,273 5 0,039 - 0,195
15 0,355 0,471 5 0,064 -,0,320
20 N,587 0,748 ‘5 0,097 . 0,485
25 0,909 1,118 3 0,138 0,690
30 1,327 1,685 5 0,188 0,940
35 1,845 2,156 S 0,247 1,235
40 2,466 S o
o vales .lZPex_é,OB cal.
40 2,5 ‘ 6,1 ' - 30 0,36 10,8
70 9.7 14,2 30 0,53 15,9
100 18,6 23,3 30 © 0,66 - 19,8
130 27,9 32,0 30 0,77 23,1
160 36,1 39,4 30 0,84 25,2 -
190 42,6 45,6 30 0,90 27,0
220 47,6 49,4 30 0,94 1 28,2
250 51,2 52,6 . :30. 0,96 28,8
280 53,8 54,7 30 0,98 29,4
310 55,6 56,0 - 20 0,99 - 19,8
330 56,4 56,9 18| 1,00 - ) 18,0
- 348 57,3 . n B '
. S Pex=:246,0 cal.
Femelles ovigéres E I'
40 2,5 &7 30 . 0,17 5,1
70 4,9 6,9 . ' 30 0,30 .. 0,0 .
100 ‘8,8 10,7 30 " 0,450 ' 13,5
130 . 12,58 14,0 © 30 0,58 .| 17,4
160, < 15,5, 16,7 .30 0,69 20,7
190 17,8 18,7 .30 - 0,76 22,8
+.220 19,5 20,1 30 - ‘0,82 L2406
:250 - 20,7 21,1 -, 30 " 0,85, | 25,5
1280 21,6 - 21,7 18 - 0,88 . 15,8
298 21,8 . | B I A C

" ZPex=154,4 cal.
) | A
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Ainsi qu'il apparait dans le tableau 25, la gamme de variations
de Pg/Pg et Pey/Pg est assez large chez les Crustacés &tudiés. Les plus
petiges valeurs de ces rapports, d'aprés l'équivalent énergétique, appar-
tiennent & un Anostracé : Streptocephalus torvicorndis (0,14 et 0,09), et les
plus élevées (5,12 et 3,00) & 1'lsopode Idotea baltica basteri. Ce sont
aussi les femelles de ces espéces qui présentent les valeurs minimale et
maximale du rapport (Pg + Pex)/Pg, caractérisant les dépenses totales d'é-
nergie pour la formation des rejets de matiére par rapport a 1'énergie in-
terne des individus définitifs. Les dépenses pour la croissance exuviale
des Copépodes ne sont pas trés élevées, ce qui s'explique par 1l'absence de
mues chez les adultes. Il est probable que,pour cette raison, leur crois-
sance germinale doit dépasser de 6 & 12 fois leur croissance exuviale. No-
tons aussi que les valeurs du rapport Pey/Ps correspondent chez les Copé-
podes étudiés (tableau 25) aux calculs théoriques (tableau 5).

I1 faut souligner que les pertes totales de carbone au moment des
mues chez les femelles d'Euphausdia pacifdica dépassent d'enviren 16 fois la
perte enregistrée pour la formation des produits sexuels. Ce fait mérite
une attention particuliére, puisque,chez les autres espeéces, les dépenses de
matiére et d’énergie sont plus importantes pour la reproduction que pour la
mue.

En partant de ces données, on peut tirer une conclusion prélimi-
naire sur une certaine ressemblance entre les paramttres examinés, & 1'in-
térieur des ordres de Crustacés. Seuls les Anostracés montrent des rapports
plus variables, ce qui est, vraisemblablement,d() & la durée inégale des pé-
riodes de reproduction. Pour 1l'ensemble de la classe des Crustacés, la majo-
rité des valeurs de Ry /R et de Ry /R sesitue dans les limites respectives
de 0,9 - 2,0 et 0,3 - 1,0.

Sauf pour les Anostracés, on n'a pas établi une forme de relation
entre les valeurs de Pg/Ps et de Pex/Pg et la durée de la vie.

Autant que 1'on puisse en juger par les données que nous possedons,
le rapport Pg/Ps est pratiquement identique chez des espgces mono- et poly-
cycliques relativement proches. Ainsi chez le Mysidacé Mysis relicta et
1'Amphipode Pontoporeda affinis, espdces monocycliques, ce parametre n'est
pas inférieur & celui de la majorité des autres especes appartenant aux
mémes ordres.

Nous avons établi, pour une espéce d'intérét commercial, Aslacus
astacus, le rapport entre la croissance exuviale et la croissance somatique,
d'aprés le contenu des viviers (Goloubev, 1976 ; Goloubev et Majilis, 1977).
On a montré que la valeur du rapport Peyx/Pg s'élevait au cours de 1'ontogé-
nése (tableau 26).

Pour cette raiscon, les dépenses de matitre et d'énergie,dans la formation
de la carapace.dépassent de beaucoup celles impliquées dans la croissance
des tissus mous, chez des méles de 5 & 6 ans, de taille commerciale.

Chez une autre espéce ayant aussi une haute valeur commerciale,
le homard, qui atteint un poids de 1,1 kg au bout de 12 ans, a 10°C, le rap-
port entre la croissance exuviale et la croissance somatique, d'aprés les
calculs de Hewett (1974),est proche de 1. Dans les conditions naturelles,
la durée de vie du homard est bien plus grande, et en sachant que cette es-
péce ne grandit pas durant sa période de reproduction, le rapport Pex/Pg
doit encore s'accroitre sur toute la durée du cycle vital.
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Tableau 26

Rappart entre les périodes exuviale et somatique chez
Astacus aslacus, en fonction de son 8ge.

W Croissance du poids Croissance,
sec, mg. cal.
4ge, stade de Pex/Ps [ Pax/Ps
développement Pg Pex P Pay
Jeunes a 1'éclosion 0,024 0,014 a,59 53 22 0,41
Individus d'un an 0,180 g,109 a,61 567 131 0,23
Individus de 2 ans 0,335 0,347 1,04 911 399 0,44
Males de 5-6 ans 2,10 7,30 3,48 | 6448 8103 1,25

On constate donc que,chez les Crustacés, les dépenses de matieére
=t d'énergie pour la reproduction et la mue dépassent ou au minimum sont
égales a celles de la croissance somatique, au cours de 1'ontogénese. Donc
l'estimation du r6le des Crustacés dans les processus de transformation de
matiére et d'énergie dans les éco-systeémes aquatiques restera incompléte,
si 1'on ne fait pas entrer dans les calculs la matigre rejetée au cours de
leur vie,

NOTIONS GENERALES SUR LA PRODUCTION GERMINALE ET EXUVIALE.

Les recherches de production biologique des Crustacés, 1'un des
graupes les plus importants d'hydrobiontes, ont été activement menées durant
les deux dernigéres décennies.

Jusqu'a présent, une masse considérable de données, caractérisant
la production des Crustacés, a été accumulée,mais,malheureusement, avec un
degré de généralisation encore insuffisant.

Les questions relatives au contenu de la notion de production des
hydrobiontes et aux méthodes pour la calculer ont été débattues & maintes
reprises dans la littérature (Méthodes ..., 1968 ; Bases générales..., 1979 ;
Zaika, 1972 ; Zelinka et Marvan, 1976 ; Waters, 1977). C'est pourquoi, nous ne
nous arréterons pas sur les principes généraux et les canceptions de 1'é-
tude de la production des hydrobiontes. Indiquons seulement que la produc-
tion des Invertébrés aquatiques se définit, le plus souvent,comme la somme
des croissances de tous les individus d'une population,y compris de ceux qui
s'éliminent pendant un intervalle de temps déterminé. On cite dans la lit-
térature, des valeurs obtenues ainsi dans la plupart des cas, parfois gua-
lifiédes de "productions somatiques™".

Les rejets de matiére organique au cours de l'existence, qui ont lieu cons-
tamment dans les populations d'hydrobiontes, sous la forme d'oeufs, d'exuvies,
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de mucus... sont loin d'étre toujours pris en compte. Par exemple, la
croissance des Crustacés s'accompagne toujours de mues, qui ont lieu avec
une fréquence plus ou moins grande, en rapport avec leur &ge, leur taille
et différents facteurs externes. On peut, dans ce cas, définir comme pro-
duction exuviale (Pgy) d'une population déterminée, les valeurs groupées
des rejets exuviaux produits par la population de Crustacés, par unité de
temps (Méthodes..., 1968 ; Zaika, 1972 ; Bases générales..., 1979). Pour-
tant, jusqu'a présent, on n'a pas prété attention & la production exuviale
en tant que composante indépendante des processus de production des Crus-
tacés. L'opinion émise est "qu'il n'est pas nécessaire d'introduire une
correction pour la perte a la mue, lorsque dans le calcul de la production,
au cours d'intermues déterminées, on garde le poids réel d'un stade donné,
qui doit étre en réalité supérieur au poids initial du stade suivant",
{Ivanova et Oumnov, 1979). Cette conception de 1'évaluation de la produc-
tion exuviale comme faisant partie de la production somatique ne nous sem-
ble pas correcte,cependant, pour une série de raisons. Tout d'abord, pour
des calculs de production pendant des périodes supérieures 3 la durée des
intermues, on ne peut pas compter le poids des exuvies rejetées dans la
croissance somatique de ces individus. En second lieu, chez les espices dont
les intermues sont bréves, comme c'est le cas chez les espéces planctoniques
telles que les Cladocéres et les Copépodes, il est difficile de calculer la
production exuviale, du fait de la complexité d'obtention de données réelles
pour caractériser le nombre et la biomasse des populations, sur des durées
trop courtes. Troisiémement, les modes d'utilisation des productions so-
matique et exuviale des Crustacés peuvent étre essentiellement différents
dans les écosystémes aquatiques. Si, par exemple, la production somatique
est utilisée largement dans les réseaux alimentaires pacagers, la
consommation de matiére exuviale se produit dans les réseaux alimentaires
détritiques. Sous cet angle, il est important d'acquérir des informations
sur les valeurs de cette production, particuliérement pour évaluer 1'apport
d'une population d'aprés une composante déterminée, dans un écosystémé a-
quatique,et son rapport avec les processus de destruction.

Chaque population,pratiquement, se trouve en état de reproduction
pendant un laps de temps déterminé dont la durée dépend & la fois de la bio-
logie de 1l'espece et des facteurs du milieu. Au cours de cette période, les
femelles de Crustacés émettent une production germinale sous forme d'oeufs.
La matiére totale des ceufs , formée par la population, par unité de temps,
en incluant les oeufs éliminéds, ou la croissance de la population, sous
forme de produits sexuels, peut définir la production germinale ﬁg de cette
population. Son importance peut étre différente suivant la durée de la pé-
riode de reproduction et la quantité de matidre émise par la population,
comparativement & la production somatique, qui & son tour exprime 1l'aptitude
de la population & se reproduire. Il est donc essentiel de différencier le
r6le de la production germinale par rapport a celui des productions soma-
tique et exuviale,a la fois pour des périodes définies de reproduction et
pour des intervalles de temps plus longs, portant sur plusieurs périodes con-
sécutives de reproduction. La base de calcul de production des oceufs est
connue depuis assez longtemps (Méthodes..., 1968). 11 faut pourtant déplo-
rer que la majorité des auteurs,qui l'ont déterminée,nme calculent pas sépa-
rément la valeur de la production germinale, mais la comprennent dans la
production somatique (Galkovskaia et Liakhnovitch, 1966 ; Souchenia, 1977 ;
Kojova et al., 1981). A notre avis, on doit définir indépendamment la pro-
duction germinale d'une population puisqu'elle caractérise les potentiali-
tés de reproduction de cette population. De plus, en connaissant le rap-
port des productions germinale et somatique des populations, on peut sui-
vre la dynamique de ces processus pour établir la composition des popu-
lations et prévoir également les variations de nombre sous 1'influence des
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facteurs du milieu. Plusieurs auteurs ont réalisé une analyse différentielle
de tous les éléments composant la production totale des populations, y com-
pris de la production germinale (Mathias, 1971 ; Marchant ot Williams, 1977).

Dans cette optique, on peut citer les travaux de A.A. Nikogossian
(1982) gqui a évalué le colt de chaque composante dans la production globale
d'une population dominante de daphnies du Lac Sevan. Il a montré que,sur
toute l'étendue de la période végétative, la valeur maximale de la produc-
tion germinale représentait 15 % de la totalité. D'aprés nos calculs, Pg
¢tait égal 2 0,035g/m3, ce qui correspondait & une_densité de 20 000
daphnies/m3. Trés probablement, les variations de Pg jusqu'au niveau indi-
qué sont suffisantes, pour que cette espéce de Cladocires joue un réle dé-
sicif dans le zooplancton du lac.

La détermination de la production germinale ne présente aucune
difficulté particuliére chez les espéces dont les femelles incubent leurs
oceufs jusqu'a 1'éclosion des jeunes,dans des poches d'incubation, marsu-
piums ou sur les pléopodes. Une partie des ceufs est éliminée dans les pro-
cessus d'incubation pour une raison ou une autre et perdue par les femelles.
En ol0tre, le poids et la réserve en calories des oeufs baissent au cours
de 1'embryogénése (chap. 1). D'ou la nécessité de calculer la production
germinale en termes de fécondité, poids et réserve en calories des oeufs,
au moment de la ponte.

Les difficultés de calcul commencent lorsque les femelles essai-
ment spontanément leurs ceufs dans 1'eau ou les déposent sur le fond. Dans
ce cas, on ne peut évaluer la production germinale qu'indirectement d'apres
la quantité de jeunes qui éclosent ct en introduisant une correction pour
1'élimination et la "résorption" des oeufs morts.

La production exuviale, la production germinale des Crustacés,
ainsi que leur production somatique forment les composantes de la matigre
organique totale produite par une population animale. Puisque, comme on l'a
déja vu, les rejets au cours de 1l'existence d'oeufs et d'exuvies, consti-
tuent la dépense essentielle de la balance d'énergie au niveau de 1'indi-
vidu, il entre donc une quantité importante de matiére organique structu-
rée dans les écosystemes aquatiques, ce qui montre 1'importance,dans le pro-
cessus général de production par les Crustacés, de ces composantes et rend
leur étude actuelle.

En liaison avec le fait que la reproduction et la mue sont des
processus cycliques, se déroulant a des saisons déterminées, les valeurs de
production germinale et exuviale doivent se rapporter aux périodes corres-
pondantes. Mais la durée des périodes de croissance et de reproduction
n'est pas identique chez les différentes especes, il est donc préférable
a titre ‘comparatif, de travailler non pas avec des valeurs saisonnigres,
mais avec des valeurs journaliéres moyennes pour une saison donnée, qui
correspondront pratiquement aux vitesses instantanées de production germi-
nale ou exuviale. On a établi les rapports entre les valeurs Pg , Pex

1 - C'est une erreur d'assimiler la production germinale 3 la biomasse d'individus fraichement
éclos, produits sur un intervalle de temps déterminé, comme 1'ont fait Polichouk et
Romanovski (1980).
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et la biomasse moyenne de la population au cours d'une saison donnée. Ils
correspondent par leur contenu 3 la notion de production spécifique (Zaika,
1972), employée auparavant pour caractériser la production somatique des
Invertébrés.

Comme on le sait, on calcule la croissance germinale et exuviale
des Crustacés d'aprés des valeurs relatives & la durée des intervalles
entre des pontes déterminées, a la fécondité, au poids, & la réserve en
calories des oeufs et des exuvies. Pour définir la production germinale
et exuviale, en plus de ces paramétres, il faut connaitre la croissance,
les variations saisonniéres dans le nombre et la biomasse des populations,
et,corrélativement,leur structure sexuelle et leur structure d'éges. La
majorité des parametres énoncés sert de base aussi pour les calculs de pro-

duction somatique.

L'absence de méthodes standardisées pour ces calculs et }'immense
difficulté d'avoir une série de données initiales sont des raisons de la
pauvreté relative (comparée a la production somatique) des résultats concer-
nant la production germinale et exuviale. Pour les déterminer, les cher-
cheurs commettent souvent des erreurs graves de méthodes. Nous en examine-
rons une série par la suite. Nous avons tenté d'avancer dans la résolution
de ce probléme, en examinant les bases de calcul des productions germinale
et exuviale, déja utilisées par les chercheurs et celles que nous avons é-
tablies, tout en montrant les limites de leurs applications.

BASES DE CALCUL DES PRODUCTIONS GERMINALE ET EXUVIALE.

La production germinale des Crustacés peut étre définie par quel-
ques bases dont le choix est conditionné par les particularités de leur re-
production et de leur cycle vital. On connait assez bien la base de ecalcul
de production des oeufs, effectuée en plusieurs pontes successives au cours
de la saison de reproduction par les espéces polycycliques (Méthodes...,
1968), car elle a connu une large diffusion. La production germinale d'une
série de Copépodes et de Cladocéres a été calculée sur cette base. Malheu-
reusement pour décrire cette méthode, on a admis une série d'inexactitudes
sur lesquelles il faut attirer 1'attention. Sous la forme répandue (Métho-
des..., 1968), le calcul de Pg, par unité de temps s'exprime :

Woy 2 NE

o
[In]
1

(165)
Dq

Woy étant le poids d'un oceuf ; D, la durée de 1'embryogénese ; N, le nombre
d'individus adultes ; x, le rapport du nombre de femelles au numbre total
d'animaux ; £, la fécondité moyenne des femelles*. | ‘uytilisation de la for-
mule est basée sur 1'hypothse d'une absence de synchronisme de la ponte
dans la population et sur son déroulement relativement régulier dans le
temps. De notre point de vue, 1'équation (165) est incorrecte, la valeur (X)
devant caractériser le rapport du nombre de femelles ovigéres (N§) au
nombre total d'individus, non pas de toute la population, mais seulement

* Symboles substitués par ceux utilisés dans le présent travail.
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de la fraction adulte, sinon cela n'a pas de sens biologigue. Dans ce cas,
xNE caractérise le nombre total des oceufs dans la population & un moment
déterminé et xNE/Dq, la quantité d'oeufs émis par unité de temps. Si D

est exprimé en jours, xNE/Dq correspond alors au nombre moyen d'oeufs ?or-
més par jour, il en résulte que xN caractérise le nombre de femelles ovi-
géres dans la population, & un moment donné, puisque seules, les femelles
ovigéres  produisent une matidre germinale.

L'utilisation de la valeur Dq n'est acceptable que pour les es-
peces dont les femelles incubent les oeufs jusqu'a 1'éclosion des larves,
ce qui est le cas chez les Cladocéres, Mysidacés, Amphipodes, Isopodes et
Décapodes. On sait, cependant, que les représentants d'autres ordres comme
les Anostracés, Phyllopodes, Copépodes, Euphausiacés, etc... essaiment dans
le milieu extérieur leurs oceufs déja parvenus aux premiers stades d'embryo-
géneése, aprés quoi, ils pondent une nouvelle fois. Dans ce cas, il est plus
correct d'utiliser dans les calculs, non pas la durée de l'embryogénese,
mais celle de 1'intervalle entre deux pontes successives,c'est-a-dire le
cycle germinal (Dgy). En principe, il conviendrait de prendre aussi cette
valeur pour les espéces qui incubent leurs oeufs pendant toute la croissance
embryonnaire, puisque 1'émission d'une nouvelle ponte ne se produit pas im-
médiatement aprés 1'éclosion des jeunes de la portée précédente, mais apres
un certain laps de temps au cours duquel les femelles muent. Mais étant
donné que la valeur de Ogy, pour ces espéces, ne dépasse pas Dq de plus de
10 %, on peut tout & fait le négliger. En sachant cela, on peut présenter
1'équation (165) de la maniere suivante :

Pg= X (166)

Ne est le nombre de femelles ovigéres par unité de lieu ou d'habitat ;
E, la fécondité moyenne des femelles ; Wgy, le poids d'un oeuf ; Dgy,
1'intervalle de temps entre les pontes a une température correspondante &
celle du bassin. ta production germinale pour une période (T ;41 —'Ci)
s'écrit alors :

Wov NQ E (T . 1
DOV 1+

°
@

-TH (167)

3 condition que les valeurs No, E et Dgy restent suffisamment constantes.
Si ces parametres different au début et & la fin de la période, la produc-
tion germinale se définit :

ﬁé - Pgi + Pgi+1 (2 

-0
2 i+1 1

(168)

Dans cette équation, 551 et §;i+1 sont les productions germinales du dé-
but et de la fin de la période.

En complétant la formule (166) avec la valeur de la teneur en
calories de 1'unité de poids des oeufs, nous obtenons les valeurs Pg expri-
mées en unités énergétiques soit :

5. . No E Woy Koy (169)
DOV
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On voit facilement que EWgy et EWgyKgy correspondent au poids et
& l'équivalent énergétique de la ponte, c'est-a-dire Wg et €q. Comme cela
a déja été montré (chap.3), le rapport du poids de la ponte ol de son équi-
valent énergétique aux paramétres analogues des femelles (WQ et Cgg) (fé-
condité relative) est assez constant dans les limites de 1'espece et ne di-
minue gue vers la fin du cycle vital des individus. Cependant, la plupart
des individus ne vivent pas,dans la nature, jusqu'a leur &ge maximum, tels
les Crustacés planctoniques qui sont habituellement intensivement consom-
més. De la sorte, 1'abaissement de la fécondité relative avec 1'&ge n'appa-
rait pratiguement pas.

En relation avec ces données, nous avens posé une nouvelle base
de calcul, relativement simple pour la croissance germinale, en fonction
de la fécondité relative des femelles (Fy et Fc). Puisque Wg = Fy We et
Cg = FC CQ,

Fw Wo Ne
Pg = —— (170)
DOV
— Fe Co Ne
Pg sz — (171)
Dov

Wo No correspond & la biomasse des femelles incubantes et Co No a sa valeur
exprimée en unités énergétiques (Bg). L'équation 171 s'obtient encore :

Fo B
g = €9 (172)
DOV

0

Conformément & cette équation, on peut définir approximativement
la production germinale des especes d'aprés leur fécondité relative. Si l'on
n'a pas les valeurs Kgy, on peut évaluer la production germinale a partir
des valeurs Fy sur une base analogue. Pratiquement, il suffit pour un cher-
cheur de choisir dans la population un groupe de n'importe quelle taille, et
en pesant la ponte, de déterminer quelle fraction du poids de la femelle, elle
représente. Pour des calculs préliminaires, on peut utiliser les valeurs
Fw réunies dans le tableau 12 {(chap. 3).

Nous avons établi une autre méthode de calcul de la production
germinale sur la base de 'a relation entre la vitesse de la croissance ger-
minale des Crustacés et le poids de leur corps (chap. 4, équation 85).

Dans la formule (169), la valeur E Wgy Kgy/Dgy correspond effec-
tivement & la vitesse de la croissance germinale Pgy. Elle peut donc étre
représentée sous la forme :

Py = Poy No (173)
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Comme la vitesse de la croissance germinale diminue avec l'accrois-
sement du poids ou de 1l'équivalent énergétique des femelles, on peut repré-
senter 1'équation (173) d'une manitre plus correcte sous la forme :

n
Py = I Poyi Woi (174)

ou Ngj est le nombre de femelles ovigeres d'un groupe de taille i ; Pgy
la vitesse de la croissance germinale de femelles d'un poids moyen pour le
groupe déterminé. Les valeurs (Pgy).pour des femelles de poids différents,
se définissent par les équations correspondantes (85, 92-100). Si ces données
font défaut pour une certaine espéce, on peut utiliser les équations géné-
rales établies pour les différents groupes écologiques (tableau 17). la pro-
duction exuviale au cours d'une période T i1 - Tj se définit d'une ma-
niére analogue (168). Si la température moyenne pendant cette période est
différente de celle & laquelle 1'équation (84) a été calculée, on intro-
duira dans le calcul une correction établie en fonction de la relation en-
tre le Qg de la température et Dgy ou Dg-

Le calcul de Py sur cette base pour des femelles de 1'Amphipode
Gammarus pufex est représenté d'apres les données de Welton (1979) dans le
tableau 27. On voit facilement que la forme de calcul de Pg, d'aprés 1'équa-
tion (174),est analogue & celle des dépenses métaboliques de la populatiaon
en fonction de la relation entre la vitesse de respiration et le poids
des individus.
Pour des espéces monocycliques ne produisant qu'une seule ponte au cours de
leur vie, on peut calculer la production germinale, lorsque 1'émission de
la ponte a lieu de fagon suffisamment synchrone :

n —_
9= L, Noj Ei Moy Koy (175)

Dans cette formule Ng¢j est le nombre de femelles ovigeres d'une classe de
taille i ; E, la fécondité moyenne de ce groupe de femelles ; Wyy, le poids
d'un oeuf et Kgy la réserve en calories des oeufs.

Puisque les femelles ovigeres d'especes monocycliques sont,en régle géné-
rale.de tailles peu différentes, les calculs de Pg s'en trouvent encore sim-
plifiés :

Pg = No Efgy Koy (176)

N est le nombre moyen de femelles incubantes ; E, la fécondité moyenne des
femelles de la population ; Wgy et Ky, respectivement le poids et la réser-
ve en calories des oeufs. Calculons, par exemple, Py pour des femelles de
1'espéce monocyclique Pontoporeia agfinis du lac Succf]-VOloS,d’aprés les don-
nées de Sementchenko (1980). Le nombre moyen de femelles ovigéres , au dé-
but de la période de reproduction,est de 490 /if ; la fécondité moyenne d'une
femelle est de 18 oeufs, le poids sec d'un oeuf au moment de la ponte est

de 0,0188 mg et sa réserve en calories est de 6,34 cal/mg de matidre seche.
On peut facilement calculer la production germinale de cette espéce, soit
1050 cal/m’. Puisque la durée du développement embryonnaire de ce Pontoporedia
dans le bassin mentionné est d'environ 115 jours (t = 2,4°-5,59C), la va-
leur journaligére de ﬁb est égale a 9,13 cal/n’. Les calculs de production
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Tableau 27

Calcul de la production germinale journaliére d'une population
de Gammarus pufex dans la riviére Dorset, le 21 mars 1972
(t = 7,8 LI

Ez £ ‘Ti—l
=0 2
4 3% |g 3 s
Taille Poids humide | '8 7 R ¢ o
mn des cnid w e o~ E _
@ @A g O E Z [} t
ferelles | 583 | sTE |82 |5 4
g BETS o . v O 5§ &2
[ =] — = T — D_O(\T
%(mg - s 8 o %W 'Sz é
38 &2 | 88 - | 8BS 8.~
+ C >N + > > E O - (o] —
SRl | F 9L | 258 | £.98
6,3 - 7,2 0,0088 0,042 0,063 8 g,50
7,3 - 8,2 0,0129 0,058 0,086 - -
8,3 - 9,2 0,0180 0,078 0,116 20 2,32
9,3 -10,2 0,0242 0,102 0,152 16 2,45
10,3 -11,2 0,0317 0,129 0,192 g 2,31
11,3 -12,2 0,0405 AJ 0,160 O,ZBBAJ 4 3,95

Z ﬁé = 8,51 cal.M~2 jour_1

germinale moyenne/ jour pour la saison de ponte sont corrects, une partie des
oeufs réqulicrement perdue par les femelles dans le processus de ponte se
déposant dans le bassin.

La production germinale des especes polycycliques,dont les fe-
melles forment une seule ponte par saison de reproduction,se calcule en
faisant la somme des valeurs (175) ou (176) pour chaque saison, en relation
avec la série de tailles des femelles de la population. La plupart des
Décapades Reptantia appartiennent a cette catégorie : écrevisses, crabes,
homards, langoustes, nomore d'entre eux ayant une valeur commerciale. Un
exemple de calcul de la production germinale de 1'écrevisse Astacus astacus
(lac Biarjoukas en Lithuanie) est donné dans le tableau 28). Il a été
établi d'aprés les données de Tsoukerzis et al. (1971) concernant le nom-
bre et la structure d'édges de cette population.

D'autres bases de calcul de la production germinale sont possibles.
Tourpaeva et Galperine (1980, a et b) ont défini la production germinale de
balanes, en partant de la balance énergétique de la population :

g=A- (T +Pg =Py (177)

A étant 1'énergie fournie par l'assimilation de la nourriture par la popu-
lation ; T, les dépenses métaboliques ; Pg et Pey, respectivement les pro-
ductions somatique et exuviale. Sans rejeter cette conception, nous consi-
dérons qu'elle n'est utile que pour des évaluations tré&s approximatives de
Pgs, la part de la derniére production n'édtant relativement pas élevée dans
la balance énergétique de la population, tandis gue les parameétres des de-
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penses métaboliques et de 1'énergie apportée par 1'assimilation varient
dans de larges proportions en fonction de l'assortiment complexe des fac-
teurs du milieu.

Comme chez tous les Crustacés les actes de rejet des oeufs ou
des exuvies sont séparés par des intervalles de temps, les principes du cal-
cul de la production exuviale sont tirés dans les grandes lignes des prin-
cipes de détermination de la production germinale. Il faut pourtant s'ar-
réter sur ce sujet d'une maniére plus précise, car de graves erreurs de
méthode ont été commises dans une série de travaux sur la production exu-
viale.

Pour les espéces, chez lesquelles existe un synchronisme entre
la mue et 1'a&ge, la production exuviale par saison est égale & la somme des
valeurs pour une cohorte d'adges différents :

Pax = a1 W1 Kex N7 + a2 Wo Key No+ «ouun.e. aj Wi Key Nj (178)

Dans cette éguation a7, @2 ... aj sont les rapports du poids de l'exuvie

au poids du corps aprés la 1e&, 2& ... i - mues ; Kex, la réserve en calo-
ries des exuvies ; Nq, N2 ...Nj et Wq, Wy, ...W; respectivement le nombre

et le poids des individus d'une cohorte d'ages déterminés aux mues COrrespon-
dantes. Pour de tels calculs, on doit tenir compte du fait que les méles et
les femelles d'une méme classe d'ages peuvent avoir un nombre différent de
mues au cours d'une saison et aussi ces valeurs inégales de leur polids re-
latif et de la réserve en calories de leurs exuvies. On peut déterminer,
d'aprés 1l'équation (178), la production exuviale de Décapodes tels que les
écrevisses, les crabes, les homards oU les langoustes dont les individus

Tableau 28

Calcul de la production germinale d'une population d'écrevisses
Astacus astacus, pendant la saison de ponte, dans le lac Biajourkas
(surface : 1,2 ha).

©
v O -
o 1]
fw)} c — Q)
c - [ .
= - @ c o aQ c
z o > 5 € = o )
= © o - = @ = o o
o 0 £ ~ o - O @ ! N4
n o C i8) ~ - oD c .
®» 0 £ 35 W Q> C oD e E G c >
Age T 2 3 2 + o O @ o - A a5
pe 2% | g P2 | L8835 |50
4 ~
(années) a3 " 2 5 » 5 o © g9 .
a3 =] o C T & o~ C B O o~
€ O > O 3 -4 3 c 5 - o ©
S c o 9 D o O o - o o o o Qg
Zz -~ a € L T o O T 1O YX a ol x
4 423 20 108 - 4,96 6,18 1400,3
5 210 35 186 4,96 6,18 1197,3

b ﬁg = 2597,6 kcal.
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Tableau 29
Calcul de la production exuviale de la fraction pubére d'une

population d'écrevisses Adlacus asfacus, en période de crois-
sance dans le lac Biajourkas (15.V - 15.1IX).

v ~ -~ [i}]
[} (] v v —
215 2 3 38 S x
- [=1 > = 0 . > :2)
i ] 2 SoA <
8lgzs]8 g (853 | % &
Age a1 B8Z 3] o - cBE & c&
(années) b 2y @ ® @ ®oow DRz o~
Sl 88 | w w0~ 5832 88w =
RN 35 | 2955 | 88 5§
2| 28 | &€ £ PEEL | &3 2
Males
4 1 330 ) 4,46 | 1,668 1,35 742,5
2 330 | 7,582,835 1,35 1263,9
5 1 312 7,58 12,835 1,1 982,8
2 312 112,27 | 4,589 1,1 1588,1
3 1 76 [ 15,05 | 5,630 1,11 475,0
7 1 2 117,84 | 6,672 1,11 14,8
Femelles
4 1 423 | 4,46 11,980 1,1 930,6
5 1 210 | 7,81 | 3,460 1,11 806,4
I Pgy = 6804 kcal.

mAtures ne muent pas plus de 2-3 fois par saison. Un exemple de ce calcul
est donné dans le tableau 29 pour 1l'écrevisse Astacus asfacus du lac
Biajourkas (Lithuanie). ’

La production exuviale des Copépodes peut étre aussi déterminée
sur cette base. Comme on le sait (Ivanova, 1979), les courbes de croissance
des Copépodes de différentes espéces se ressemblent, si on utilise, au lieu
des valeurs absolues du poids du corps, & différents stades de développement,
leur pourcentage par rapport au poids des individus définitifs (tableau 5).En
ayant admis gue le rapport du poids de l'exosquelette rejeté au poids de
1'individu reste constant & tous les stades de développement chez ces Crus-
tacés, il est facile de calculer le poids total de toutes les exuvies reje-
tées pendant la période nauplienne, soit 3,2 oW, (@ étant Wey/W ; W,, le
poids final des nauplii de Copépodes). La valeur totale du poids des exu-
vies rejetées pendant la phase copépodite est de 2,3 aWy, ol Wy est le poids
final des copépodites. Pour des calculs plus avancés, on peut sans faire
une lourde erreur, prendre la valeur Wp comme égale au poids initial des Co-
pépodites et Wi, comme le poids initial des adultes. Ainsi, on établit dans
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une population de Copépodes, la quantité moyenne de matigre exuviale reje-
tée par les nauplii et par une unité de temps :

= 3,2 a Wy N
Poy = ——L-10 (179)
Dn

Nt étant le nombre de nauplii & un moment donné, Dn la durée de la période
nauplienne & une température donnée. Pour les copépodites, ON 8 ¢

_ 2,3 aW, N
Poy = 207 Mk K (180)
Dy

Nk étant le nombre de copépodites ; Dk, la durée de la phase copépcdite. La
somme des valeurs obtenues par les formules (179) et (180), c'est-a-dire

la production exuviale de toute la population de Copépodes, puisque les a-
dultes, comme on le sait, ne muent plus, s'inscrit sous la forme :

— 3,2 a Wn Nn 2,3 a Wi Nk
ex = ( + ) (
Dn Dk

o

-Ti) (181)

Dans cette équation, les valeurs Dp et Dk doivent étre rapportées a celles
de la température moyenne pendant la période ( T juq1 -T j).

Tableau 30

Calcul de la production exuviale des Cyclops du lac Drisviati
et des Epishures du lac Baikal.

Stade de Poids humide Nomore (N) Durée du Production exuviale
développement mil.ex.M~2 stade, jours pendant AT *, selon
(179) et (180),

mg mat. séche/m2.

(W), mg

CYCLOPS
Nauplii - 0,0008 68,3 10,2 43,9
copépodites 0,0017 48,2 12,8 37,6

L Pey = 81,5 mg/m2

EPISHURA BAIKALENS IS

Nauplii 0,0055 54,2 90 159,0
copépodites 0,051 12,5 90 245,0

I Pey = 404,0 mg/m?

* la durée de la péricde est de 26,6 jours pour les Cyclops et de 150 jours pour les
Epishures. @ =0,1..
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En disposant de données sur la teneur en calories de la matiere exuviale,
on exprime facilement Pgy en unités énergétiques. Des exemples du calcul
de Peyx pour plusieurs espéces de Copépodes sont reportés dans le tableau
30. Pour ces calculs, le poids relatif des exuvies est estimé a 10 % du
poids des Crustacés.

Cependant, pour une majorité de Crustacés, le nombre de mues au
cours du cycle vital n'est pas rigoureusement constant et les croissances
pondérales peuvent étre considérablement différentes au cours d'intermues
déterminées.la production exuviale par unité de temps est calculée, pour
de telles espéces,de la fagon suivante :

— a WNK
Py = —— (182)
DEX

formule dans laquelle W est le poids moyen des individus de la population ;
o, le rapport entre le poids de 1l'individu et celui de l'exuvie ; N, le
nombre des individus et Deyx, la durée moyenne des intermues, Keyx restant la
teneur en calories de la mati&re exuviale. Les valeurs Dey varient chez les
Crustacés en fonction de leur poids et peuvent étre différentes chez les
males et les femelles ovigéres de méme taille, ce qui n'est pas toujours
pris en compte. Comme on 1'a déja dit (chap. 1), dans certains cas, les va-
leurs de Kex et a ne semblent pas stables non plus. Avec la formule (182),

on nz peut donc obtenir que des valeurs approchées de la production exuviale,
mais elles sont trés suffisantes pour une évaluation approximative de Pey.

Pour une définition plus précise, on peut utiliser l'expression :

Pay = T oj Wi Nj Kex (183)

1

i=1 Dexi

ou W; est le poids des individus d'un groupe de taille i ; Dgyxj, la durée
des intermues chez les individus de ce groupe a la température correspon-
dante ; Nj, le nombre de ces individus, Kex et o1 étant respectivement la
teneur en calories de la matiére exuviale et le rapport entre le poids des
exosquelettes et celuidu corps pour les individus du groupe i.

Si les valeurs a, Key et Dey sont différentes pour les miles et
les femelles, on doit calculer leur production séparément. La production
exuviale totale de la populationest alors égale & la somme de celles des deux
sexes. La production exuviale pendant la péricde (T j4q - ;) se calcule
d'une maniére analogue (168).

On voit facilement que les calculs de Peyx, conformément a 1'équa-
tion (182) sont comparables & la détermination de la production germinale,
d'aprés la base de calcul (166) qui a une assez large application en hy-
drobiologie. On peut, cependant, dans certains cas, faire une erreur en ap-
pliquant cette méthode.Tourpaeva et Galperine (1983, b) calculaient la
production exuviale journaligre du Balane Bafanus improvisus par la formule :

Pex = o W KN (184)

dans laquelle K est la teneur en calories du corps des balanes ; N, leur
nombre.
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Tableau 31

Calcul de la production exuviale journalieére d'une population

de Gammarus pulex dans la riviére Dorset au 21 mars 1972

(t = 7,8 °C).
w ]
Y}!ICD/-:X I:(U” ~ 3 "(_U‘ — .
§ qs B f02 T | 3 2y
2 CRC seT & | 8. i3
. @ > O -~ a > @ i oy c =z

Long. corps §? Eg@:a o2& % sk S xa
mn o Bo°87 1hee 87 2y |37%
u QO -~ H o Q T =~ 8B o -

Juvéniles, males et femelles sans oeufs.
1,3—-2,2 0,048 0,006 0,002 314 0,63
2,3—-3,2 . 0,168 - 0,014 0,005 144 0,72
3,3—4,2 0,394 0,026 0,009 114 1,06
4,3—5,2 0,755 0,042 0,015 127 1,91
5,3—G,2 1,277 0,061 0,022 85 1,85
6,3—7,2 1,984 0,084 0,030 74 2,22
7,3—8,2 2,900 0.131 0,040 38 . 1,51
8,3—9,2 4,051 0,141 0,050 34 1,71
9,3—10,2 5,4h5 0,176 0,063 28 1,76
10,3—11,2 7,135 0,214 0,076 16 1,22
d11,3--12,2 9,112 0,255 0,091 3 0,27
i1'12,3—13,2 11,41 0,301 0,108 3 0,32

Femelles ovigeres

6,3—7,2 1,984 0,084 0,030 8 0,24
.7,3—8,2 2,900 0,111 0,040 — —
8,3—-9,2 | 4,05] 0,141 0,050 20 1,0t
9,3—10,2 | 5,455 0,176 0,063 16 1,01
10,3—11,2 7,135 0,214 0,076 12 0,92
11,3—12,2 9,112 0,255 0,91t 4 0,30

% Pex = 18,75 cal M2 jour-!
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Cette formule n'est exacte que dans le cas ou Dex est égal & une journée.

En réalité, la durée des intermues chez les Balanes, pour des températures
voisines de 20°C, varie entre 3 et 5 jours (Kouznetzova, 1974). En consé-

quence, les valeurs de la production exuviale chez les Balanes seront sur-
estimées entre 3 et 5 fois.

_Si 1'on tient compte que,dans 1'équation (183), l'expression de
forme a; Wi Kexi/Dexi apparaft effectivement comme la vitesse de la crois-
sance exuviale d'individus de poids Wj, nous obtenons :

Pex = I Texi MNi {185)
i=1

ce qui permet de calculer la production exuviale d'une populatiocn de Crus-
tacés par unité de temps et en fonction de leur croissance exuviale.

On calcule les valeurs Iex pour des Crustacés de groupes de
tailles différentes d'aprés les équations (107-133) et,en 1'absence de ces
équations, on peut utiliser,pour une quelconque espéce, les équations géné-
rales étendues & la classe des Crustacés (138, 139).

Au cas ol les valeurs empiriques o, Dgy, Kex feraient défaut, on peut
définir Ipy par les équations qui établissent la relation entre la vitesse
de la croissance exuviale et le poids des individus de 1'espéce étudiée (138).
Si la température pour la période Tj,1 - T; est différente de celle pour
laquelle on a pu établir l'équation de relation entre Iex et W, on devra
apporter,pour la valeur de Eéx, une correction de température correspondante
que l'on calculera d'aprés le coefficient Q1Q de 1l'accélération de leyx ou Dgy.
Nous donnons un exemple du calcul de production exuviale journaliére, établi
sur ce principe pour une population d'Amphipodes Gammarus pulfex (tableau 31).

On a de cette manigre la possibilité de choisir entre plusieurs
bases de calcul et moyens pour déterminer la production germinale et exuviale.
Ils peuvent étre utilisés pour modéliser la production de matitre rejetée au
cours de l'existence et permettre 1'analyse comparative de Pq et Pey, obte-
nus par différentes méthodes. Cela permet d'évaluer avec sérieux le rdle de
cette matiére rejetée,de leur vivant, par les animaux dans les écosystémes
aquatiques.

VALEURS DES PRODUCTIONS GERMINALE ET EXUVIALE : FACTEURS QUI
LES DETERMINENT.

Les productions germinale et exuviale de populations particuliéres
de Crustacés se définissent par plusieurs méthodes mais,le plus souvent,
1'aide des équations (165)_et (182). Jusqu'a présent, les données obtenues
sur les valeurs de Pg ou Pey n'ont pu étre généralisées,parce que les dif-
férentes unités dans lesquelles elles sont exprimées sont, dans une certaine
mesure, un obstacle. Dans un souci d'unification, nous avons réduit les in-
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formations recueillies dans la littérature a une seule forme d'expression :
les valeurs journaligres moyennes (pour la saison de reproduction, de crois-
sance germinale ou de production exuviale) par o de fond pour les formes
benthiques ou de surface pour les formes planctoniques. Les valeurs des é-
quivalents énergétiques de Pg et Pey donnent ainsi une bonne représentation
du réle de la production germinale et exuviale dans les processus de trans-
formation de 1'énergie a 1'intérieur des écosystémes aquatiques. Pour les
calculs, en unités d'énergie, nous avons été obligés, dans certains cas,
d'utiliser les valeurs de la réserve en calories des oeufs ou exuvies,
obtenues par d'autres chercheurs sur des espéces déterminées ou systémati-
quement proches (tableaux 1 et 2). D'une maniére générale, nous avons trans-
crit toutes ces données sans y introduire de currections.

Toutefois,pour le balane_ Balanus {mprovisus, nous avons cru néces-
saire de revoir les calculs de Pgq et Pex, établis par Tourpaeva et Galperine
(1980, b). Pour 1'Amphipode Gammarus pufex, nous avons déterminé la produc-
tion germinale et exuviale sur la bases des résultats de Welton (1979), d'a-
prés la structure de la population et les équations établissant la relation
entre Poy et Iex en fonction du poids (86 et 138), selon les méthodes de cal-
cul indiguées dans les tableaux 27 et 31. Pour Cyclops et Epishura baikalensis,
les valeurs Pg ont été définies par 1'équation (181).

Les résultats concernant les valeurs journaliéres moyennes de P
Pex chez les Crustacés sont indiqués dans les tableaux 32 et 33. Ces résul-
tats, rapportés & la biomasse moyenne de la population pour une saison, sont
représentés sous forme graphique dans la figure 42. Nous avons pensé qu'il
était possible de représenter,non seulement les valeurs journaligres mo-
yennes de Pg et de Pex pour des especes pendant leur saison de reproduction
ou de croissance, mais aussi les données pour des générations, biotopes ou
mois particuliers, stc. Pour caractériser des vitesses momentanées des
productions germinale-et exuviale,on a indiqué les valeurs moyennes des
coefficients de Pg/B et Pex/B, ol B est la biomasse moyenne pendant la sai-
son de reproduction. Leurs valeurs journaliéres correspondent & la concep-
tion de production spécifique telle qu'elle a été définie pour la premiére
fois par V.E. Zaika (1971), 4 propos de la production somatique des Inverté-
brés. Pour calculer Pg/B, il nous a semblé plus exact d'utiliser la biomasse,
non pas des femelles, mais de la population toute entiére, puisque dans les
populations bissexuées la proportion des males limite,dans certains cas, la
vitesse de la reproduction.

Dans le tableau 32, on peut constater que les valeurs de la productiaon
germinale des Crustacés varient entre de vastes limites de 0.08 cal.M-
jour-1 chez le Notostracé Lepdldurus apus, jusqu'a 159 700 cal.M-2 jour‘1
chez le balane Bafanus improvisus. Pour cette dernitre valeur d'ailleurs, il
convient d'étre prudent, parce qu'elle est obtenue non pas par un calcul
direct, mais par une méthode de modélisation mathématique de la balance_
énergétique de la population. Dans la majorité des cas, les valeurs de P
se maintiennent entre 1 et 50 cal.M™% jour™'. Les valeurs des coefficients
P /B sont de 0,001-0,020 pour la plupart des espgces. Seuls les Cladoceres
Chydonws Aphaumu/s et Daphnia cucullata ont des coefficients Pg/B tres é-
levés, atreignant 1-1,5. 11 découle de tout ceci que la production germinale
d'especes déterminées est d'environ 100 fois supérieure a la biomasse mo-
yenne pendant la saison végétative (qui dure environ 4 & 5 mois, dans les
bassins aquatiques de la zone tempérée). Il est certain que le rythme de
reproduction est remarquable chez les Cladocéres ou la proportion de fe-
melles parthénogénétiques et ovigéres : peut atteindre, dans ces populations,

% (Babitski, 1976). Il faut donc tenir compte de cette large participa-



151

tion des pontes de Cladockres, par rapport & celles des autres Crustacés,

et de leur fécondité relative, exprimée en unités énergétiques, atteignant
dans certains cas 70-80 % (tableau 12). Cependant méme avec ces considéra-
tions, les valeurs journaliéres Pg/B qui, pour ce groupe défini de Crusta-
cés,atteignent 1,0-1,5 semblent excessives. Il est plus normal d'admettre

que ce paramétre est de 0,2-0,3 chez les Cladoceres, ce qui justement dé-

coule des valeurs Pg/B, calculées dlapreés la fécondité relative.

On a aussi montré chez une sutre espéce, hermaphrodite, le Cirri-
pede, Balanus improvisus, que les valeurs Pg/B se tiennment entre 0,246
et 0,336.

Lg ﬁgCal . M_‘2 jour'1
5 7

JA

2 3 4y lé B cai.M‘2

J % 1g B cal. M2

Figure 42 : pelation entre la production journaliére moyenne
germinale (a), exuviale (b) des Crustacés et la biomasse mo-
yenne de la population : 1 - Cladockres (printemps-été) ;

2 - Cladoctres (hiver) ; 3 - autres Crustacés. Droites con-

tinues 1, 2, 3, 4 : droites de régression des équations 187,

188, 189, 190 ; en tirets : limites de 1'écart £30 des droites
1 et 3.

Pour les espéces bissexuées, les valeurs 3 /B sont effectivement
inférieures & celles des Cladocéres et des Cirripddes; ce qui est dd & la
réduction du nombre de femelles ovigres dans la population. Ce paramdtre
est particuliérement bas chez les écrevisses, du fait que pendant la saison
de reproduction (jusqu'd 8 mois), les femelles ne portent qu'une seule ponte.
Il est intéressant de_noter que chez 1'Amphipode monocyclique Pontoporeia

affinis, les valeurs Pg/E'sont comparables & celles des Amphipodes polycy-
cliques.
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Tableau 32

Production germinale de

quelques Crustacés.

T —
T 4 c
Saison ol est dé- z § ji'z
finie la produc- | & ™ -3
Espéces, tion germinale. g W. |%; 2 ° Auteurs des données
bassins. a_z o
c = @ 2
£ 38 28
Artemia salina
Liman de
Kouialnits Jjuin 1365 0,0022 Makarov, Litovskaia
1978.
Parartemia zie-
zdana
Lac Pink-Leik novembre, 1973 23,4 0,0076 Marchant, Williams,
octobre, 1975 1977.
tac Kandeir novembre, 1973 1,52 0,0021 idem.
mars, 1975
Lepidurus apus
Etang de pisci- Jjuin 0,16 0,0038 Sadirine, Khakimouline,
culture. 1981.
Jjuin 0,46 0,0037 idem
Jjuin 0,54 0,0038 idem
juin 0,24 0,0037 idem
juin 7,86 0,0037 idem
juin 0,08 0,0037 idem
Daphnia Longispina
Lac Santo : juin-aoat 12,8 0,097 Di Cola et al., 1978
Polyphemys pedicufus
Bassins de retenue,
piscicole. juin 1583 0,78 Boutorina, 1975
Daphni cucullata
Lac Narotch mai-octobre 208 0,69 Babitski, 1976
Lac Miastro mai-octobre 159 0,39 idem
Lac Batorino mai-octobre 105 0,44 idem
Chydonus sphaericus
Lac Narotch mai-octobre 14,0 0,29 idem
Lac Miastro mai-octobre 64,3 1,53 idem
Lac Batorino mai-octobre 264 1,05 idem
Bosmina coregond
Lac Batorino juin {4251* 0,49 idem
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Y
T
i

A %
g o 35
= BT
Saison oU est dé- S é P ’§
Espéces, finie la produc- SN S 2 4 Auteurs des données
bassins. tion germinale. a8 = a7
[ o 2
1023 3 28
Mesocyclops
Leiranti
M. odithonoides
Lac Naratch mal-aoctaobre 68,4 0,027 Babitski, 1976
Lac Miastro mai-octobre 41,6 0,015 idem
Lac Batarino mai-octobre 23,1 0,024 idem
Eudiaptomys
graciloides
Lac Narotch mai-octaobre 16,4 0,0079 | idem
Lac Miastro mai-octobre 2,8 (,0052 idem
Lac Batorino mai-octobre 5,5 0,0037 | idem
Daphnia Longd-~
spina
Lac lachilkoul mai-juin 1296% 0,149 Pardaev, 1979
Cendodaphnia
quadrangufa
Lac Iachilkoul mai-juin 1257% 0,052 idem
Eunyeercus
Lame LLatis
Lac Tachilkoul mai-juin 1995*% 0,024 idem
Epishuna
baikalensis
Lac Baikal février-juin 6,8 0,0028 | Afanasseva, 1977
Limnocalanus
macaunus
Lac Tchar 1969 0,06 0,00011) Rigler et al., 1974
1970 0,16 0,00054| idem
1971 0,11 0,00016| idem
1972 0,1 0,00019| idem
Balanus glandula
Littoral de la toute 1'année 2850 0,037 Wu, Lewings, 1979.
Colombie britan-
nique.
B. Amprovisus
Mer d'Azov
faible densité 159700 0,246 Tourpaeva,
Galperine, 1980
forte densité 144700 0,336 idem
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Suiteet fin du tableau 32
' = >
1 b C
c g 5
Saisan ol est dé- = _i i
e finie la produc- TN lo ;‘:
L tion germinale. 8§+« (2, Auteurs des données
bassins. Tl el .
- @ 2
oG © > Q
fa. v © R~
Gammarus pulfex
Riviére Dorset toute 1'année 27,8 0,0015 Welton, 1979
G. psreudolimnaens
Riviere Kredit- mars-juln 3,6 0,0014 Marchant, Hynes, 1981
Riviere avril-aolt 4,6 0,0018 idem
Gmelinoides
flasciatus
Lac Otradno mai-septembre 12,2 0,018 Mitskevitch, 1980
Corodium volutaton
I"jord Kolbeck mai-aolGt 4,8 0,0023 Birklund, 1977
Pontoporedia af-
§inis
Lac Sud-Volos novembre-avril 9,1 0,0045 Sementchenkao, 1980
Hyatelfa aziteca
Lac Marion
- faible prof. 20 mai- 16 oct. 2,6 0,00074 | Mathias, 1971
- prof. moyenne 20 mai- 16 oct. 2,6 0,0012 idem
- grande prof. 20 mai- 16 oct. 0,20 |0,0017 idem
Crangonyx rnich-
modensdis occd-
dentalis
Lac Marion
- faible prof. 20 mai- 16 oct. 0,20 0,00020 idem
- grande prof. 20 mai- 16 oct. 0,25 0,00036 idem
Astacus astacus |
Lac Biarjoukas novembre~juin 0,90 0,00034 Résultats personnels ;

Tsoukerzis et al., 1971

* Maximales pour la saison.




Tableau 33

Production exuviale de quelques Crustacés.

1586

L]
v ]
— [ =]
@ IH 8 !’(
- 3 ™3
Saison ol est dé- | 5 lo R
Espéces, finie la produc- § ’g“.‘z. ln.é g ': Auteurs des données
Bassins. tion exuviale. w3 3 43
1”8 8 $e
Parartemia ziet-
ziana
Lac Pink- Leik novembre 1973 10,8 0,0035 Marchant, Williams,
octobre 1975 1977
Lac Kandeir novembre 1973 0,96 | 0,0013 idem
mars 1975
Triops cancriformis
Etang de piscicul- | juin 14,9 0,0010 Goloubev, 1981
ture
Daphnia ambigua
Etang de piscicul-| toute 1l'année 69,5 0,0210 Chi-Hsiang-lei,
ture Armitage, 1980
Epishura baikalensis
Lac Baikal février-juin 1,07 |[0,00044 | Afanasseva, 1977
Cyclops Ap.
Lac Drisviati aodt 1,45 0,0028 Méthodes... 1968
Limnocatlanus
macrurus
Lac Tchar 1969 0,41 | 0,0007 Rigler et al., 1974
1970 0,23 |0,00080 | idem
197 0,47 |0,00065 | idem
1972 0,43 |0,00075 | idem
Balanus {mprovisus
Mer d'Azov
- faible prof. été 2267 0,0035 Tourpaeva, Galperine,
1980.
- grande prof. 6té 2753 0,0064 idem
B. glandufa
Littoral de Colombie toute 1'année 1145 a,015 Wu, Lewings, 1979.

britannique.
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Suite du tableau 33

n
]S fe
3 E=} =
— 3 bl
[N -~ [m - w
Saison oU est dé- éém e §L."
Esptces, finie la produc- ~ 2 3§ 1’ o Auteurs des données
bassins. tion exuviale. 39 o s 8
o »w o > O
GmeLinodides fas-
ciatus
Lac Otradno avril-novembre 5,12 0,0034 | Mitskevitch, 1980
Gammarus pulex
Riviere Dorset toute 1'année | 83,5 0,0045 | Welton, 1979
Hyatella azteca
Lac Marion 20 mai-16 oct.
- faible prof. idem 9,1 0,0056 | Mathias, 1971
- prof. moyenne idem 4,6 0,0020 | idem
- grande prof. idem 0,42 0,0036 | idem
Crangonyx nich-
modensis occdden-
Lalis
Lac Marion
- faible prof. 20 mai-16 oct. 0,42 0,00045 | idem
- grande prof. 20 mai-16 oct. 0,29 0,00042 | idem
Nyctiphanes aus-
tralis
Baie de Stormbie toute 1'année 10,1 0,0089 | Ritz, Hosie, 1982
Meganyctiphanes
norvegica
Golfe du St Laurent | juin 9,4 0,0015 | Sameoto, 1976
Thysano&ssa
inermis
Golfe du St Laurent | juin 5,4 0,0018 | idem
septembre 0,60 0,0006 | idem
T. raschidl
Golfe du St Laurent | juin 10,4 0,0016 | idem
septembre 51,8 0,0020 idem
décembre 28,0 0,0014 | idem
Euphausia pacifica
Zone nord de 1l'o- toute 1'année 8,2 0,0087 | Goloubev, 1977
céan Pacifique.
E. Superba
Antarctique toute 1‘'année 2,47 0,00049 | Ikeda, Dixon, 1982
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Suite et fin du tableau 33

P" n c
; 34 ’
. N s 5 8
Saison ob est dé- [ | N e
Especes, finie la produc- 3 9. s Auteurs des données
bassins. tion exuviale. f,; ;2 i ta = §
o 88 g e
Astacus astacus
Lac Biar joukas mai-septembre 4,4 0,0017 Goloubev, 1981
Rhithropanopeus
harnisu
Mer d'Azov Jjuin-septembre | 1580 0,0024 Tchougai et al., 1981
Carcinus maenas
Fjord Goulmar toute 1'année 0,76 0,0057 Eriksson, Edlung, 197

Dans les limites des espéces étudiées, on peut attendre des corré-
lations positives entre les valeurs journalitres moyennes Pg et la biomasse
des populations, de méme qu'entre les variations saisonnigéres de Pg/B et la
température du bassin. Les équations empiriques entre la vitesse de produc-
tion des oeufs et 1'élévation de la température, dans les limites de to-
lérance, ont été proposées (Mac Laren et Corkett, 1981) pour divers Crustacés.
Toutefois, on ne peut pas les appliquer & des populations naturelles puis-
que la température agit non seulement sur la fréquence des pontes, mais aus-
si sur la taille des femelles, ce qui & son tour influence la fécondité. Pour
d'autres espeéces, on a établi un rapport quantitatif entre 1'alimentation
et la vitesse de production des oeufs {Checkley, 1980). La faible quantité
des résultats ne permet pas de juger des rapports de Pg/B avec les Facteurs
trophiques du bassin. Ainsi, pour un groupe de Cladoctres et de Copépodes,
vivant dans un lac mésotrophique (lac Narotch), eutrophique (lac Miastro)
..et largement eutrophique (lac Batorino), aucune relation entre 59/5 et le
gardient trophique n'a pu &tre mise en évidence.

11 existe dans la totalité de la classe des Crustacés, une rela-
tion positive et précise entre les valeurs de la production germinale mo-
yenne et journaliére et la biomasse de la population (fig. 42,a), bien que
la dispersion des points empiriques puisse étre,dans certains cas,de 1'or-
dre de 1,5. Cette dispersion est provoquée,dans une large mesure, par la
disparité des femelles dans la population, par des différences de tempéra-
ture au cours de la période de reproduction, par 1'allongement de 1'incuba-
tion, etc. Ce dernier paramttre, comme on 1'a vu précédemment,est corrélé
au poids des oeufs (fig. 18) et & la taille des individus. Les valeurs ﬁb
correspondent sur le graphique 1g Pg-l1g B 2 une seule droite de régression.
Seules, quelques especes de Cladocéres font exception. Pour elles, les va-
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leurs Py se disposent au-dessus du massif commun de points. On peut établir,
de la sorte une relation fonctionnelle entre Pg et B, qui sera transcrite
par une équation parabolique :

Pg =aBk (186)
et sous une forme chiffrée :

Pq = 0,00105 B 1,165 (187)

Dans cette equatlon Pgy est la productlon germinale moyenne pour la saison
de reproduction (cal. ﬂ jour~ 1y B, la biomasse moyenne de la popula-
tion (cal.M-2).

Nous avons utilisé,pour le calcul de Pg par 1'équation (187),
valeurs de Pg chez 22 espeéces différentes de Crustacés. Les limites de va-
riation de B s'établissent entre 4,7 et 648 000 cal.M-Z, c'est-a-dire
qu'elles peuvent différer de 5 ordres de grandeur. Le coefficient de corré-
lation entre lg ﬁg et lg B est éqal 3 0,843 pour 1'équation (187) 5 o k =
+0,094 et o lga=t 0,692. La plupart des valeurs empiriques de Pg s'en-
tassent dans les limites de *+ 3 0 l1g a de part et d'autre de la droite d'é-
quation (187).

Une équation analogue peut-étre posée pour les Cladocéres :

Pq = 0,764 8 0,964 (188)

r=0,964 ; ok = £ 0,109 ; olg a = 0,223

Les équations (187) et (188) peuvent étre utilisées pour des calculs
approximatifs de pg, d'apreés les valeurs de la biomasse des populations dans
des groupes correspondants de Crustacés. Les valeurs connues de la production
exuviale des Crustacés varient de 0,23 cal. M~ /Qour ,chez le Copépode arc-
tique Limnocalanus macrurus,jusqu'd 2753 cal. M=2/jourlchez Bafanus <mprovisus
(tableau 33). La valeur maximale Pgy/B,égale 2 0,021 pendant la période vé-
gétative, a été relevée chez le Cladoceére Daphn&a amb{gua. Pendant 1'été,
le rapport Pex/B atteint 0,08 chez cette méme espéce. Les valeurs absolues
PeX/B au cours de la pérlode printemps-été, chez la daphnie étudiée, dans
les limites qui coincident avec la biomasse de la population,dépassent de
beaucoup celles des autres Crustacés (Flg 42, b) et sont comparables &
celles d'hiver. Le coefficient annuel Pex/B chez cette espice est égal a
7,0. Les forts coefficients Pex/B des Cladoceres, par rapport a ceux d'autres
Crustacés, sont dis aux trés brefs intermues (n'excédant par 4 3 5 jours) et
au poids relatif de 1l'excosquelette assez élevé (jusqu'a %). Chez les daph-
nies, on note une relation précise entre les varlatlons salsonnléres de Pex
et la biomasse de la population, de méme gu'entre 1l'accroissement de Pex/E
et la température (Chi-Hsiang-lei et Armitage, 1980). On peut s'attendre a une
analogie dans 1l'allure saisonnigére de ces paramétres chez d'autres Crusta-
cés. La cause essentielle de 1'accroissement de Pex en fonction de la tem-
pérature est l'augmentation de la fréquence des mues. L'influence sur 1'é-
volution saisonnidre de Ry indique aussi un changement de la structure de
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taille de la population puisque la fréquence des mues chez de nombreuses
espéces s'abaisse avec l'accroissement de la taille. Toutefois, nous man-
quons encore de données gquantitatives sur cette relation.

Chez la plupart des Crustacés, les valeurs Pgy/B varient pen-
dant la saison végétative entre 0,00042 et 0,0087. Notons aussi que les va-
leurs P /E, varient treés largement sauf chez les Cladocéres. C'est parce
que tous les individus des populations muent, & 1'exception des Copépodes
et Ostracodes chez lesquels les adultes ont cessé de muer, et que seules
les femelles adultes, d'ailleurs, en proportions variables chez les différents
Crustacés, pondent.

En dépit de l'absence de mues chez les Copépodes adultes, les va-
leurs Pey/B se maintiennent & un niveau assez semblable pour ce groupe
celui des autres Crustacés, la quantité d'individus matures étant, en regle
générale, moyenne dans leurs populations. La production exuviale de Copépodes
épi- et bathypélagiques de la mer Noire est égale respectivement a 6,4 et
16,0 cal. M.-Zjour-" pendant 1'été et les coefficients Poy/B & 0,0075 et
0,0041 (Petipa, et al., 1970). Comme on pouvait le prévoir, les valeurs
Pex/B pour les Copépodes d'eaux froides (Epishura et Limnocalanus du lac
Baikal sont beaucoup plus faibles que pour les Copépodes de zones tempérées.

De trés fortes valeurs de Pey caractérisent les Euphausiacés des
zones océaniques boréales et australes .Pour ces Crustacés, Pey/B peut at-
teindre la valeur de 0,08, d'oU les valeurs annuelles Pex/B de 3. Mais ce
coefficient demeure bas pour un Euphausiacé antarctique, Euphausia superba,
qui wvit & une température inférieure & 2°C.

Les valeurs journaliéres moyennes Pex chez les Crustacés, 2
l'exception de celles qui concernent Daphnia ambigua, pendant la pérlode du
printemps et de 1'été, sont reportées sur le graphique lg Pey-1gB et s'ali-
gnent sur la droite de regre351on (fig. 42, b). D'ol la relation de fonc-
tion entre Poy et B, telle qu'on peut l'exprimer par 1'équation (186). Pour
les raisons énoncées plus haut, la dispersion des points empiriques sur le
graphique 1g Pey-1g B est moins évidente que sur le graphique analogue
(fig.42, a). La relation entre la production exuv;ale journaligre moyenne
au cours de la saison végétatlve (Pey, cal. M-2 ) et la biomasse mayenne de la
population(B, cal. M~2) correspond sous une forme numérique & 1'équation
suivante :

Pex = 0,00107 B8 1,118 (189)

Pour établir cette équation, nous avons utilisé 66 valeurs de Pex,
chez 20 espéces de Crustacés. La gamme de. B, pour cette équation_s'étend de
4,7 & 648 000 cal.M-2, Le coefficient de corrélation r entre 1lg Pey et 1g B
dans 1'équation (189) est de 0,945 ; 0 k = £ 0,048 ; 0 1g a = * 0,350. La
plupart des valeurs Peyx sont situées dans les limites * 3 ¢ lg a de la
droite d'équation (189). Une relation analogue a été établie pour Daphnia
ambigua en période estivale.

Pex = 0,174 B 0,804 (190)
r = 0,968 ; ok = * 0,066 ; olg a =+ 0,184
On peut utiliser ces équations (189) et (190) pour une estimation prélimi-

naire de la production exuviale des Crustacés, en fonction de la biomasse
de leurs populations.On exprime alors, d'une maniére identique, la relation
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entre les productions journaliéres moyennes exuviale et germinale des
Crustacés et leur biomasse (équations 187 et 189), avec des coefficients
voisins. Cecli tend & prouver une égalité approximative des dépenses d'é-
nergie pour ces processus, au sein des populations. Ainsi pour une valeur
aoyenne de B dans la série étudiée, égale & 10 000 cal. M-2, le rapport
entre Pex et Pg, calculé d'apres les formules (189) et (187) est de 1,0/
1,5. Au niveau de 1'individu, ce rapport chez les Crustacés est de 1, O/

7,6 (Khmeleva et Goloubev, 1978). Cette différence cunsidérable peut étre
attribuée au fait qu'a l'intérieur d'une population tous ou wune majorité
d'individus muent, alors que,seules,les femelles matures peuvent produire
une matiére germinale et que,dans bien des cas, la proportion de ces fe-
melles dans la population n'est pas treés grande. Comme l'existence et la
multiplication normale de 1'espéce dépend beaucoup de la quantité de la
matiére germinale, une nouvelle répartition de l'énergie s'opére dans
l'organisme chez les femelles au bénéfice de la croissance germinale. Un
moyen d'accroitre la production germinale (passage & la reproduction par-
thénogénétique), encore plus efficace,est réalisé chez les Cladoctres et
quelques autres Crustacés. Certes, les rapports mentionnés plus haut sont
des rapports moyens pour 1l'ensemble des Crustacés. Chez certaines espéces,
ils peuvent s'écarter de fagon significative de part et d'autre des valeurs
que_nous avons citées. Pour les populations parthénogénétiques, l'excés de
Pg/Pex est caractéristique, comme nous l'avons montré, en particulier chez
les Cladocéres et les Cirripédes. Pour les espéeces bissexuées, il est vrai-
semblable que la production exuviale dépasse la production germinale. C'est
ce que l'on peut observer par exemple chez les Amphipodes, Hyatelfa azteca,
Crangonyx rdchmodensis oceddentalis et aussi chez le Copépode Limnocalanws
macruius.

I1 est facile de déduire des équations (187) et (189) la relation
entre Pg/B et Peyx/B, coefficients de production journalidre moyenne, et la
biomasse de la population :

_ 0,00105 8 1,165

B

0,00105 B 0,165 (191)

(a]
~
1

0,00107 B 1,118

Pex/B = = 0,00107 B 0,118 (192)

Puisque les indices des coefficients dans les équations (191) et
(192) sont vaisins de O, Pg/B et Pex/B ne varient pas d'une manigre si-
gnlflCdthE avec la biomasse des populations. Pour une population ol
B = 10.000 cal.M-Z, leurs valeurs sont de 0,0048 et 0,0032. Dans ce cas,
pour la saison végétative, (sa durée moyenne est d'environ 150 jours dans
les bassins de zone tempérée), P, /B et Pex/B sont de 0,72 et 0,48. Dans le
cas ol la croissance et la reproductjon s'effectuent toute 1! année, ces
valeurs s'éléevent de 1,75 et 1,17.

Le matériel concernant le rapport entre la production somatique et la
biomasse des populations de Crustacés est abondant, mais malheureusement,
insuffisamment standardisé. Cela ne nous a pas permis d'avoir une valeur
moyenne des rapports de production somatique, germinale et exuviale pour
la classe. Cependant les valeurs connues de la production somathue spé-
cifique (c'est-a-dire du coefficient Jjournalier moyen PS/B) s'expriment par
des grandeurs de l'ordre de celles de Pg/B et Pex/B. Ainsi pour les Clado-
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ceéres, les Copépodes et les Amphipodes, les limites de variations de Pg/B
sont respectivemnt de 0,10-0,45 ; 0,019-0,031 et 0,0052-0,048 (Zaika, 1972).
On peut en conclure que l'apport de matiére rejetée "du vivant" des Crus-
tacés est important dans leur production générale. Il est certain que les
recherches qui ont trait & la productivité de ce groupe d'hydrabiontes
restent incomplétes sans le calcul des dépenses d'énergie pour la mue et la
reproduction.

Les relations guantitatives,établies sur une base de données rela-
tivement peu considérable ,entre les valeurs Pg, Pex, la biomasse des popu-
lations et d'autres facteurs ont sans nul doute, un caractére préliminaire.
Elles doivent é&tre précisées et se concrétiser au fur et a mesure de 1'ac-
quisition de nouveaux résultats. Il est fort probable que pour des groupes
systématiques ou écologiques particuliers, les limites de variations de ?g
et Pex puissent s'écarter d'une manidre significative du niveau moyen qui
caractérise la classe dans son ensemble. Il faut donc accumuler des données
pour définir la relation entre ﬁg, Pex et les différents facteurs : struc-
ture de la population, température du milieu, photopériode, abondance de la
nourriture. Les méthodes de modélisation mathématique peuvent étre d'un cer-
tain secours, si elles sont basées,toutefois,sur un abondant matériel biolo-
gique.

Les recherches futures, orientées dars cette direction, permet-
tront d'évaluer sérieusement le rOle fonctionnel des Crustacés dans les
processus de transformation de matiére et d'énergie au sein des écosysteémes
aquatiques. Elles permettront aussi de concrétiser la notion de conversion
de la matiére germinale et exuviale rejetée.pendant leur vie par les Crus-
tacés dans les bassins aquatiques.

ROLE FONCTIONNEL DE LA MATIERE STRUCTUREE REJETEE AU COURS
DE LA VIE DANS LES ECOSYSTEMES AQUATIQUES.

Comme nous le savons, 1'activité des Crustacés dans les écosystémes
aquatiques a pour résultat le dépdt ininterrompu de matériel biogéne sous
formes d'oeufs et d'exuvies. Ainsi, & cOté de cette "pluie de cadavres" bien
connue, il existe une pluie originale de matigére organique néoformée, d'ori-
gine exuviale et germinale. La question du r6le de ces structures dans les
transformations de matidre et d'énergie, & l'intérieur des syst@mes aquati-
ques, se pose bien évidemment. C'est un probléme qui n'a pas été étudié et
sur lequel on n'a que des notions générales au niveau des processus de trans-
romation de ces substances dans les bassins.

Actuellement, il semble qu'il y ait davantage de données en faveur
d'un excés de destruction dans les bassins par rapport & la production. Cela
s'explique par 1'introduction d'une matiere organique allcchtone. Mais méme
sans cet apport complémentaire, il est fréquent d'observer des "cisaillements"
entre ces deux phénomdnes. Pour expliquer cette disparité, & notre point de
vue, il ne faut pas sous-évaluer 1l'apport de la production germinale et exu-
viale des Crustacés dans la productivité des bassins, car un rdle essentiel
leur est dévolu. Comme nous 1'avons déterminé plus haut, les valeurs Pg, Pex
et Py sont tres comparables chez les Crustacés (tableaux 32, 33) et cela
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prouve 1'importance de 1'apport des productions germinale et exuviale dans
la formation des détritus dans les écosystemes aquatiques.

La matidre germinale est présente dans les bassins sous forme -
d'oeufs vivants et morts. Les oeufs vivants tombent 3 1'état de frai chez
quelques groupes de Crustacés, Euphausiacés, par exemple, ou a 1'état d'oeufs
durables , chez d'autres (Anostracés, Phyllopodes, Cladoceres). Ainsi,le
nombre absolu d'oeufs,émis par 2 espéces massives d'Euphausiacés de la mer
de Barents Thysanoessa inexmis et T. raschidi,est d'environ 300-400 / m
(Zelikman et al.,1980, a et b). Les Artemia pondent un nombre considérable
d'oeufs "durables", parfois plus de 600 000 / (Makarov et Lissovskaia,
1978), dans certains bassins, ou leur couche atteint alors gquelques centi-
métres d'épaisseur.

Pour diverses raisons, une quantité élevée d'oeufs se trouve dé-
truits au moment de leur émission par les femelles, d'abord par élimination.
Ainsi, au cours de l'embryogénese de la crevette Macrobrachium nipponense,
50 % de la quantité initiale peut 8tre détruite (Alexnovitch et Koulech,
1982). Chez d'autres Crustacés d'eau douce, tels que le Mysidacé Mysis
relicta et 1'Amphipode Gammarws facustris, cette valeur ne dépasse pas 11 %.
La perte des ceufs au cours de 1'embryogénése diminue en fonction de 1'a-
mélicration des conditions de préservation de la descendance chez les fe-
melles. Ainsi chez les Décapodes, dont les ceufs adhérent aux pléopodes, la
perte moyenne est d'environ 43 %. Chez les espéces,dont les oceufs sont abri-
tés dans un marsupium (Mysidacés, Amphipodes, Isopodes), elle tombe a 23 X.
Chez les Cladoceres et les Copépodes,oU le développement des ceufs se dé-
roule dans des poches incubatrices, cette valeur n'est plus que de 12 %
(Balasundaram et Pandian, 1982). Sous une forme énergétique, les pertes,
dies aux oeufs morts pour deux espéces de Mysidacés du lac Sud-Volos, Mysd{s
reficta et Paramysis affinis, sont respectivement de 4,14 et 259 cal .M~2
au cours de la saison de reproduction, ce qui est tout & fait comparable a
la production somatique de ces especes (Baitchorov, 1980). La substance
germinale, ayant une forte réserve en calories, contient beaucoup de glu-
cides et de lipides faiblement assimilés. les oeufs,émis dans 1'eau en grande
quantité,sont consommés par des organismes planctophages et détritophages.
Ainsi, les produits sexuels,émis par les balanes au cours de leur repro-
duction,entrent dans la ration alimentaire de toute une série de poissons
(Barnes et Barnes, 1977) et servent aussi & leur propre consommation
(Kouznetzova, 1974). Les Décapodes,de leur c6té, éliminent périodiquement
de leurs pléopodes,les oeufs morts qu'ils avalent.

Le rdle de la matieére germinale,produite en grande quantité,n'est
pas entiérement élucidé dans le flux des éléments biogénes des écosystémes
aquatiques. On a montré, par exemple, que 70 % du phosphore assimilé dans
la nourriture en une semaine, peut étre fourni par les oeufs de Cafanus
{Marshall et Orr, 1961).

11 est certain que la croissance germinale est un canal extréme-
ment important des transformations énergétiques, tant au niveau de l'orga-
nisme que de la population et qu'elle doit avoir un rdle régulateur entre
les éléments structurés particuliers de 1'écosystéme. Mais on manque, mal-
heureusement, d’' études dans ce domaine.

On peut citer un grand nombre de données concernant le rdle de la
matiére exuviale des Crustacés dans les bassins. En périocde de croissance,
les populations produisent une quantité considérable d'exuvies. Ainsi,en
une seule journde, on peut chiffrer a 50 000/’ les exuvies de Copépodes
déposées sur le fond de la zone littorale, en mer Noire (Zelezinskaia, 1966).
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La production exuviale d'une seule espéce d'Euphausiacés, Euphausia pacifica,
atteint,pour son aire de répartition, 19 millions de tonnes de matiére séche
/an (Goloubev, 1977). Une quantité considérable de rejets exuviaux provien-
nent d'autres Crustacés. Pourtant, les connaissances sur les transformations
de cette matidre dans les bassins aquatiques ne sont que générales. Par con-
tre, i1 existe un nombre assez important de recherches sur les différents
aspects de la décomposition de la chitine dans les conditions natuelles. La
chitine étant le composé essentiel de la fraction organique des exosquelettes,
les résultats de ces travaux permettent de tirer des déductions particulieéres
sur la vitesse de destruction de la matiére exuviale dans la nature.

D'aprés des estimations préalables, il se dépose dans la masse des
océans,chaque année, plusieurs milliards de tonnes de chitine. Certes, cette
chitine n'est pas formée dans sa totalité par les Crustacés, une part impor-
tante s'accumule dans des organismes ayant une autre position systématique.
Néanmoins, il n'y a aucun doute sur 1'importance du réle de la production
exuviale des Crustacés dans les processus de formation de la chitine, au
sein des bassins aquatiques.

On sait que la chitine est un polymére azoté de poids moléculaire
élevé, composé de chaines N-acétylglucosamine . Ce produit est chimiguement
et biologiquement trés stable. Il ne se décompose pas dans 1'eau, mais dans
des acides faibles (Drozdova, 1957). De nombreuses bactéries d'invertébrés
et de vertébrés possedent une enzyme, la chitinase, capable d'attaquer la
chitine (Barnard, 1977).

La destruction de la chitine,en milieu aquatique, est réalisée par
de nombreux invertébrés et poissons. D'aprés S. Zobell (cité par Kopp et
Markianovitch, 1950), environ 1 % de bactéries marines, vivant dans la vase,
est capable de détruire la chitine, et,de plus,en anaérobiose un peu plus
vite qu'en aérobiocse. Dans certains bassins, la guantité de bactéries des-
tructrices de la chitine est trés grande. Dans la baie de Takahama-Iri du
lac Kasumigaura, la quantité varie au cours de l'année cntre 10/ et 107
cellules/nf dans la masse d'eau et 108 - 1017 dans les dépéts du fond
(Yamamoto et Seki, 1979). Les bactéries,qui détruisent la chitine dans ce
bassin,appartiennent aux espéces Flabobacterium, Actinobacterium et V.ibiio.
A une température moyenne de 20°C, la vitesse moyenne de destruction de la
chitine (en comptant en atomes de carbone), dans 1'année,est de 2,5. .10 -9mg
/bact./jour. La vitesse est maximale en aoGt, & 30°C,et atteint 6,0 . 108mg/
bact./jour. D'aprés ces exemples, on voit que la destruction bactérienne
de la chitine est plus lente que celle d'autres substrats organiques, comme
les glucides ou les graisses. La vitesse de destruction, déterminée par des
méthodes indirectes, n'est pas non plus rapide avec d'autres bactéries.

Par exemple, la destruction compléte de la chitine contenue dans une cara-
pace de crabe, par des bactéries de la mer Noire, Bacterium chitinophifum

et Bacterdum chitinodroma,demande,en expérience, 6 mois (Kopp et Markianovitch,
1950).

En tout cas, la chitine est fragmentée par les enzymes chitinoly-
tiques jusqu'au N-acétylglucosamine et & la glucosamine. Ces composés posse-
dent une grande capacité de -réaction et participent & la formation des
"mélaninoides” dans le milieu aquatique (Manskaia et Drozdova, 1964). Les "mé-
laninoides'", eux mémes produits de condensation d'acides aminés et des com-
posés cités plus haut , constituent la maillon indispensable dans la forma-
tion de la partie azotée des acides humiques (Khailov, 1971). La chitine de
la matiére exuviale des Crustacés remplit un rdle de liaison entre les or-
ganismes vivants grice A4 sa matire organique dissoute et mesurable, dans
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les écosystémes aquatiquesy les matigres minérales contenues dans les exu-
vies, apres leur destruction, retournent au milieu extérieur. Le carbonate
de calcium est 1'un des composés essentiels de la fraction minéralisée des
exosquelettes.Chez une série d'espéces, on trouve aussi du carbonate de
magnésium et chez les Cladocéres, un sel de strontium (Smirnmov, 1975). Mais
en oGtre, de nombreux Décapodes possédent la faculté d'absorber des ions de
métaux lourds, qui se concentrent dans les téguments externes. Apr&s leur
rejet et la destruction de chitine inerte dans le milieu aquatique, ces
ions retournent a 1'écosysteme.

En dépit d'un nombre suffisamment grand de bactéries chitinophages,
tout semble indiquer que,seule,une faible partie de la chitine d'origine
exuviale est soumise & la destruction bactérienne. Une part importante est
utilisée, selon les apparences, dans les chaines alimentaires détritiques.
On a de nombreux exemples dans la littérature, de la consommaiton par de
nombreuses espéces benthiques de leur propre exosquelette,aprés la mue. Cela
a été souvent décrit chez des Isopodes marins, Idotea baftica . bastend
(Khmeleva, 1973), I. ochotensis et Cymodoce acuta (Strelnikova, 1975), chez
les crevettes Macrobrachium nipponense (Khmeleva et Guiguiniak, 1982, a),
1'écrevisse Onconectes propinguus (Stein et Murphy, 1976), etc. La faculté
d'assimiler la chitine d' Orconectes propinguusd existe chez le poisson
perciforme, Micropterus dofomieu et toute une série d'autres poissons (Stein
et Murphy, 1976). Nous avons noté la consommation de leurs propres exuvies
par toutes les especes de Crustacés étudiées, sauf les Crustacés plancto-
niques (Streptocephalus torvicornis, Leptestheria raffinis, Daphnia magna) .
Les espéces planctoniques,dont la plupart sont équipées d'un appareil fil-
trant, sont incapables de manger leurs propres exuvies, en raison des dimen-
sions de celles-ci. La biochimie de transformation de la chitine est actuelle-
ment assez bien étudiée. On a montré que dans ce processus prennent part
deux enzymes, une chitinase qui commence la destruction de la chitine et
une chitobiase qui la poursuit en achevant sa digestion (Barnmard, 1977).
Chez une série de Mollusques, ces enzymes sont produites par des bactéries
symbiotiques, alors que chez les Crustacés, leur origine endogéne ne souléve
aucun doute. La chitinase endogéne des Invertébrés n'est pas trés active.
Dans les expériences de Drozdava (1957), 1'extrait de chitinase de Mollusque
Andion sufuscus ne détruit que 10 % d'une quantité initiale de chitine en
110 jours. La chitinase extraite de la vesse de loup Lycoperdon, est compa-
rativement plus active, le quart de la chitine introduite ayant été détruit
en 88 jours seulement (Treissa, cité par Drozdova, 1957). Ces faits per-
mettent de penser que, trés vraisemblablement, la consommation de matiére
exuviale par les Crustacés et d'autres organismes vivants n'a pas pour but
de satisfaire a des besoins énergétiques (oltre sa grande stabilité, la
chitine se définit par une faible réserve en calories), mais d'utiliser les
sels minéraux qui y sont contenus et qui sont nécessaires & la consolida-
tion des téguments externes, et probablement aussi les substances hormonales.

Les lois quantitatives de la consommation de matiére exuviale par
les Crustacés n'ont pas été examinées jusqu'ici, bien que les exosquelettes
puissent é&tre une composante importante de leur spectre alimentaire. L'éva-
luation de ce processus conduisait & concrétiser de maniere significative
les hypothéses surles transformations de la matiére coxuviale dans les bas-
sins. Nous avons dans cette optique orienté nos recherches sur la détermina-
tion des valeurs de la ration alimentaire R et le taux d'assimilation (U™')
pour Tadlops canchiformis (Notostracés), nourris avec leurs propres exuvies,
rejetées peu avant 1'expérience, et dans une expérience comparable, avec
des individus morts de la méme espéce. Les expériences ont eu lieu & une tempé-
rature de 21-23°C sur des individus adultes, sur une durée courte (3 a 7h)
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et une durée plus longue (13-20h). Les valeurs de U-1 ont été calculées
d'aprés 1'équation

gt R-H O 004 (193)

ou R et H sont respectivement la quantité de nourriture consommée et celle
des matieres fécales excrétées.

Les résultats de ces expériences attestent des trés grandes valeurs
de R et U1 chez Triops canchdformis. Ainsi R,calculé par jour, pour la
nourriture & base d'exosquelettes, atteint 23,8 - 144,0 % du poids des indi-
vidus. Par contre, d'aprés les calculs de Souchénia (1975) sur la relation
entre R et le poids du corps chez les (Crustacés, les valeurs,qui étaient
attendues pour la gamme de tailles des individus expérimentaux,se situaient
de 8,9 a 12,2 %. Les valeurs R observées chez les Notostracés, nourris d'in-
dividus morts,étaient encore plus grandes.

On n'a pas établi une relation entre les taux d'assimilation des
deux types de nourriture et le poids des Notostracés. Le taux moyen de 1'as-
similation de la matiére exuviale chez T. cancrifoamis est égal a 67,5 -
74,3 % ;3 cette valeur est plus élevée pour la durée la plus longue de 1'ex-
périence. Les valeurs obtenues, bien que faibles pour 1'assimilation de la
nourriture animale par les Notostracés (86,1 - 87,9 %), dépassent les va-
leurs moyennes du taux d'assimilation d'une nourriture végétale et corres-
pondent au taux d'assimilation bactérienne de la nourriture détritique par
les Crustacés (Ostapenia et al., 1968 ; Tsikhon - Loukanina et Soldatova,
1973 ; Souchenia, 1975).

Le taux d'assimilation de la matieére exuviale chez les Notostracés
est assez élevé et se trouve, par 1la méme, en contradiction avec les faits
sur la destruction lente de la chitine par les enzymes chitinolytiques. IL
faut, toutefois, se rappeler gue la réserve en calories des exuvies de No-
tostracés est de 4,8 - 5,2 cal. mg‘q, dépassant donc celle de la chitine.
Ceci semble indiquer la présence dans leurs exosquelettes, & coté de la
chitine, d'autres substances organiques & haut pouvoir calorifique, proba-
blement des glucides et des lipides. Il se peut que, dans la digestion des
exuvies, ces matitéres soient assimilées en premier lieu et que la chitine
ne soif utilisée qu'ad un moindre degré. Une confirmation indirecte de cette
‘théorie est donnée par la teneur en calories des matieres fécales des No-
tostracés nourris d'exosquelettes. Elle est égale & 2,65 cal. mg™' de ma-
tieére seche, ce qui correspond a la réserve moyenne en calories des exo-
squelettes de Crustacés (tableau 2).

Comme 1'ont montré les calculs, la comsommation de matiere exuviale
couvre entizrement les besoins de T. cancadifonmis. Le rapport RU~1/T chez
cette espeéce (ou RU-1 est 1a valeur journaliére moyenne de la nourriture
assimilée et T,les dépenses métaboliques par jour, calculées d'apreés 1'in-
tensité repiratoire) est compris entre 0,53 et 2,69 avec une valeur géamé-
trique moyenne de 1,2. La matiére exuviale peut donc, dans certains cas,
couvrir les dépenses non seulement du métabolisme, mais assurer aussi la

croissance somatique des Notostracés. Un cas analogue a été observé par
Khmeleva (1973) dans une étude expérimentale sur la croissance de jeunes

Idotea baltica basierdi, alimentds différemment. Trois groupes d'individus
nouveaux-nés, placés dans des conditions semblables, ont été nourris avec
une algue entéromorphe, des défritus ou des exuvies provenant d'individus
plus gros. A L'4ge de 12 jours, on a pu constater que la matiere séche des
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individus du troisiéme groupe représentait 1,4 fois le poids de celle du
premier groupe et approchait sensiblement de celle du second.

Le phénoméne de consommation de leurs propres exuvies par beaucoup
de Crustacés ne signifie pas que la perte d'énergie,qui a lieu au moment
des mues,soit completement compensée, comme 1'a admis Saito (Saito, 1969),
en calculant la balance énergétique d'un Isopode terrestre. En oltre, la
consommation d'exuvies n'est observée que chez les Crustacés benthiques,
rangés d'aprés leur type de nourriture, parmi les formes carnassiéres,
consommatrices de gros fragments organiques. I1 n'y a pas d'exemples de la
consommation d'exosquelettes par les Crustacés pourvus d'un appareil fil-
trant. Les espéces,qui s'alimentent de la sorte, occupent une grande place
dans le zooplancton de Crustacés. Les exosquelettes qu'il rejettent, tombent
dans une masse d'eau plus profonde ou sur le fond et servent de nourriture
4 de nombreuses especes d'invertébrés et de poisssons ou sont soumis & une
destruction bactérienne.

Ainsi, la matiére germinale et plus particuliérement la matiere
exuviale.entrent dans les écosystemes marins ou d'eau douce. en de grandes
guantités. D'autres travaux sont nécessaires pour étudier les regles quan-
titatives de leurs transformations. La connaissance de ces régles permettra
de mieux appréhender le rdle de la production germinale et exuviale des
Crustacés, en tant que sources importantes de matigére organique structurée
dans les bassins aquatiques.

UTILISATION DES REGLES DE LA CROISSANCE GERMINALE ET EXUVIALE
DES CRUSTACES DANS LA PRATIQUE DE LEUR ELEVAGE INTENSIF. DE
LEUR EXPLOITATION ET DE LEUR ACCLIMATATION,

Parmi les préoccupations de la recherche mondiale, 1l'exploita-
tion d'Invertébrés aquatiques occupe une place en vue, Elle croit constam-
ment pour atteindre actuellement un niveau de 35 millions de tonnes par an.
On obtient essentiellement dans ce cadre, des crevettes, crabes, homards,
langoustes et écrevisses. la récolte intensive du krill,dont les Euphausia-
cés constituent 1'élément dominant, a commencé dans les dix derniéres années.
[1 apparait clairement qu'a l'avenir, le niveau de prélévement des Crusta-
cés ira en augmentant dans les bassins aquatiques et que les zones de pro-
duction devront s'élargir. Considérant les perspectives d'utilisation des
bioressources océaniques, il faudra en priorilé résoudre sur des bases sé-
rieuses la question de leur exploitation, rationnelle et efficace. Les ins-
truments et moyens de péche contemporains portent un réel préjudice aux po-
pulations exploitées, abaissant leur biomasse globale, modifiant leur struc-
ture, réduisant l'aire de répartition et diminuant 1'étendue des migrations
nourricieres (Maisseev,1977, 1983). La réduction du nombre des individus
métures dans les populations abaisse leur vitesse de reproduction et peut
aboutir & l'andantissement complet de l'objet exploité industriellement. Un
exemple aigu de cet état de choses est celui du crabe du Kamtchatka dont
la population est pratiquement anéantie.
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La mise en évidence du rapport entre les dépenses d'énergie en vue
de la croissance germinale et exuviale et le métabolisme est une conséquence
théorique importante de régles que nous avons établies entre la vitesse de
la croissance germinale et le poids des Crustacés (85). Les dépenses pour la
croissance germinale et le métabolisme se sont révélées & peu prés égales,
les pertes au moment des mues étant plus faibles. On peut déduire des rap-
ports trouvés que 1l'échange énergétique a une signification particuliére.
Pour une valeur importante des dépenses d'énergie, au niveau de l'échange
gazeux, par exemple lors de migrations, d'un déplacement pour une quéte de
nourriture cu simplement sous 1'influence d'un stress, un déficit survient
dans la réserve énergétique de la croissance germinale. Le résultat est,en
général, la diminution du nombre de pontes chez les espéces polycycliques,
Jjusqu'd une seule parfois, ce qui peut entrainer la disparition des animaux.

Une autre conséquence de 1'équation (85) est que les capacités de
reproduction dans 1l'ordre des Crustacés sont restreintes, ce gui signifie
gue le taux d'exploitation pour une population de Crustacés doit étre con-
forme aux possibilités réelles de l'espéce, si 1'on veut en maintenir le
nombre a un niveau optimal.

D'aprés nos calculs, en utilisant les relations et rapports obte-
nus pour évaluer les conditions de reproduction d'aprés les dépenses éner-
gétiques des animaux, l'exploitation industrielle de Crustacés ne doit pas
dépasser 25 a 30 % du nombre des populations. Dans le cas ou la populaticn
visée par l'exploitation est en période de frai, il faut lui donner le temps
de rétablir ses capacités reproductrices conformément a Dg,, Dq, E, F et
d'autres parameétres de la croissance et de la reproduction.

11 faut donc considérer les populations de Crustacés (au nombre
desquelles figurent celles qui sont exploitées) comme des systémes dont la
stabilité repose sur lacapacité du maintien des fonctions essentielles liées
a l'activité vitale et sur la faculté de se reproduire & travers une série
de générations successives. Le détournement de ces fonctions ou leur pertur-
bation par surexploitation peut causer,3 bréve échéance,la perte de ces
populations.

Par 1'une des méthodes express d'évaluation de la capacité repro-
ductrice des Crustacds (potentiel de reproduction), on peut déterminer le
nombre total de pontes qu'ils peuvent produire au cours de leur cycle vital.
Pour des calculs préliminaires, la méthode établie précédemment (Khmeleva
et Guiguiniak, 1982, b) peut &tre utilisée : on opére une sélection parmi
les femelles mAtures de la population pour établir les tailles minimales et
maximales des ovigeres. Le nombre total de pontes est ensuite calculé par
1'équation :

2,5
N = 1,35 (1. max. (194)
1. min,

Selon la durée de la période de reproduction dans la zone de to-
lérance des températures, on peut calculer, par exemple, en quel délai se
reconstituera le stock d'exploitation.

Un aspect important de 1'utilisation économique des Crustacés est
1'aquaculture. lLes objectifs actuels en sont les Anostracés, Cladocéres et
Décapodes. La conduite rationnelle de l'aguaculture est impossible sans te-
nir compte de la reproduction des Crustacés. En particulier, pour établir
un pronostic sur l'issue de la production des Cladoceres, on doit nécessai-
rement connaitre tout ce qui concerne leur fécondité, la vitesse du déve-
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loppement embryonnaire, et le nombre des pontes (Kakova, 1982). En ce mo-
ment, l'actualité est aux élevages d'Arfemia,cultivés dans le but de
récolter leurs ceufs, les nauplii d'Axtemia formant une excellente nourri-
ture de départ pour les larves d'un grand nombre de poissons. En aquacul-
ture, sur deux ans, le nombre total d'oeufs émis par des Artemia peut at-

teindre 685 000 par @ , ce qui correspond a une biomasse de 42,95 g/m
(Voronov, 1977).

L 'exploitation des accumulations naturelles d'oeufs d'Attemia se
développe activement. Ainsi, dans les lacs salés de l'Altai, pendant les
années 78 et 79, 25 tonnes d'oeufs d'Artemia ont été récoltées. Pour 1'or-
ganisation de la récolte, il faut déterminer la présence des réserves ex-
ploitables et la quantité d'oeufs du bassin. Il nous semble possible d'é-
valuer par l'une des méthodes, la production germinale d'une population
d'Artemia en focntion de sa biomasse. On peut recommander, en particulier,
de calculer, avec des accumulations exploitables, celles dont la biomasse
n‘est pas inférieure & 400 g/u'.

Les regles énoncées ne sont pas moins importantes dans le déve-
loppement des bases théoriques de l'acclimatation ou adaptation des hydro-
biontes.

A cété des résultats positifs sur l'acclimatation des Crustacés,
de nombreuses tentatives n'ont pas été couronnées de succes (Karpevitch,
1975). Ainsi l'adaptation ratée des crevettes du lac Khanka, transférées
dans le bassin de retenue des eaux de Rybinsk,était vraisemblablement liée
& une absence d'étude préalable des conditions écologiques et biologiques
de ces crevettes dans leur nouveau biotope et & l'ignorance de lois géné-
rales et caractéres particuliers de leur reproduction.

Le repeuplement des bassins par de nouvelles espéces est utile,
lorsque les conditions de vie se trouvent perturbées pour les espéces arbo-
rigénes. On introduit alors dans le bassin un recrutement plus rentable que
1'arborigéne ou susceptible d'utiliser plus complétement le biotope et les
ressources alimentaires par une adaptation différente (Karpevitch, 1975).

De nos jours, le développement incessant de 1'énergie conditionne
1'agrandissement constant et la construction de centrales électriques. L'ac-
croissement de la puissance thermoélectrique conduit & son tour & celui
du volume des eaux réchauffées déversées dans les bassins. Le probléme est
de réaliser 1'économie la plus stricte en chaleur et en énergie et d'uti-
liser rationnellement les eaux réchauffées pour une exploitation d'intérét
national, et,en particulier,pour les besoins de la pisciculture.

Les brusques variations du régime hydrobiologique sont une consé-
quence du rejet d'eaux chaudes dans les bassins de refroidissement par les
centrales thermoélectriques. D'autres facteurs du milieu agissent simulta-
nément avec la température sur les hydrobiontes : le développement intense
et toxique d'algues bleues, la diminution de la transparence de l'eau, 1'ac-
croissement de la vitesse du courant sous l'influence & la fois du déverse-
ment des eaux rejetées et de l'enceinte de refroidissement, le changement
du régime hydrochimique, la mobilité des dép6ts du fond, liée aux nouvelles
conditions hydrologiques du bassin, etc.

L'influence des eaux chaudes sur les hydrobiontes qui habitent
dans ces bassins de refroidissement se fail sentir de plusieurs c6tés sur
leur écologie et leur biologie. Il faut compter parmi les conséauences les
plus importantes de 1'influence de ces eaux chaudes, 1'élimination d'un
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grand nombre d'hydrobiontes précédemment dominants, 1'eutrophisation des
bassins, la formation de zones pauvres en oxygéne, 1l'accumulation de déchets
qui peuvent finalement compromettre gravement la nourriture de base des
poissons, en faisant disparaitre la plupart des invertébrés aquatiques.

Nous avons proposé, en vue d'améliorer la base de l'alimentation
des poissons et en vue de la reconstitution de la faune des bassins de re-
froidissement, d'essayer des Crustacés subtropicaux comme objectifs possibles
de peuplement de ces bassins. Parmi ces Crustacés, les crevettes du genre
Macrobrachium se révelent fort intéressantes.

Le genre Macrobrachium est circumtropical ; I1 ne s'étend que dans
les contrées subtropicales des océans Indien et Pacifique.. Différentes es-
péces, vivant en eau douce ou salée, se répartissent au sud de la ceinture
tempérée du sud-est asiatique. Divers représentants de ce genre atteignent
des tailles de 25 & 30 cm et des poids de 200 g et sont capables de vivre
dans des conditions écologiques différentes, Sous ce rapport, les bassins de
refroidissement présentent une série de facteurs écolegiques qui sont essen-
tiels au déroulement du cycle vital des crevettes, trés proches de ceux qui
régnent dans les endroits naturels qu'elles habitent.

L facclimatation des crevettes d'eau douce, orientée dans un but
précis, comporte en elle-méme les formes d'une exploitation industrielle et
aguacole. Elle se fonde sur l'introduction, suivie d'adaptation, de cre-
vettes dans les bassins, en vue de l'exploitation et de l'utilisation alimen-
taire. L'acclimatation des hydrobiontes est prévue dans des étangs, viviers,
bassins d'engraissement, fonctionnant avec les eaux rejetées par les centrales
électriques dans lesquelles les animaux introduits pourront achever leur
cycle biologique.

Le type méme de l'acclimatation est un moyen de remplacement et de
création. Les crevettes compléteront l'effectif de la population appauvrie
sous 1'influence de l'eau chaude déversée dans le bassin, ol les especes lo-
cales ont perdu la capacité de s'adapter aux conditions nouvelles. Il faut
créer de nouvelles associations pour remplacer les ressources alimentailres
et exploitables du bassin. Un type particulier préveit une méthode passive
avec des éléments d'acclimatation actifs, comprenant non seulement le
choix et le transfert de l'espéce que l'on introduit dans le bassin, mais
une intervention active dans les processus de survie et d'adaptation des
crevettes aux procédés de mise en culture, de protection, d'engraissement,
par le choix du moment et du lieu de production des juvéniles (Karpévitch, 1975).

Nous avons choisi comme esp&ce modéle pour 1'étude et les tests
d'approbation, la crevette Macrobrachium nipponense (fig. 6-9). La biologie
et 1'écologie de cette espéce ont été étudides sur une population découverte
dans le bassin de refroidissement de la centrale hydroélectrique n?%3
(Electrogorsk - district de Moscou) ol elles avaient été introduites par ha-
sard en 1960, avec des poissons. Cette étude s'est faite dans des conditions
expérimentales et de semi-production, réalisées dans le bassin de refroidis-
sement de la centrale hydroélectrique de Brest (Biélorussie).

Les renseignements bibliographiques concernant la biologie de
Macrobrachium nipponense, dans les conditions naturelles, sont peu nombreux.
Quand aux données concernant les travaux sur cette espéce dans les bassins
de refroidissement, elles font totalement défaut. Sous cet angle, les résul-
tats que nous avons obtenus présentent donc un intérét théorique et pratique
particulier.
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En utilisant les regles que nous avons formulées sur la vitesse
de lacroissance germinale des Crustacés et une série d'autres paramétres
sur la reproduction, établis ou calculés auparavant pour l'espéce modele
de crevette (fécondité relative, nombre total de pontes, élimination des
veufs et des larves, durée de l'acquisition de la maturité, etc. .), on a
pu déterminer le nombre minimal, la taille et la structures sexuelle des
crevettes, données indispensables & son installation dans le bassin. En
mai 1982, conjointement avec nos collégues de 1'Institut de Zoologie de
1'Académie des Sciences de Biélorussie, nous avons procédé a 1'introduc-
tion de 1'espéce subtropicale, Macrobrachium nipponense, dans le bassin
de refroidissement de la centrale hydroélectrique de Brest : un total de
1500 crevettes a été déversé dans l'eau, & une température de 26-28°C. Ac-
tuellement, on peut dire que l'opération a eu un succés complet. Aprés un
an, la population de crevettes s'élevait a 100 000 individus, c'est-a-dire
qu'elle s'est multipliée 60 fois. Elle a colonisé tout le bassin et les sys-
temes afférents, canaux, étangs... La composition de la population est tres
satisfalsante, avec une structure de tailles différentes. En avril-mai
(t® = 30-36°C), pratiquement toutes les crevettes matures étaient incubantes
et une émission massive de larves a eu lieu. Pour la premiére fois, dans un
délai aussi court aprés l'acclimatation d'une espéce a caracteére alimentaire,
on 1'a retrouvée dans des estomacs de poisson. Les perches d'abord commen-
cérent & se nourrir de crevettes, et selon des résultats préliminaires, les
silures des canaux. On peut penser que la phase larvaire des crevettes, qui
entre dans la composition du plancton, sert de nourriture aux poissons planc-
tophages. Les résultats obtenus prouvent que la nourriture de base, dans
le systéme du bassin de refroidissement de la centrale de Brest,est pauvre
et gue les crevettes que nous y avons introduites peuvent servir & compléter
la nourriture de 1'ichtyofaune du bassin, ce qui accroit la productivité
des poissons.

Il a été dit plus haut que les mues n'assurent pas seulement la
croissance somatique, mais une série d'autres fonctions vitales importantes :
reproduction, rejet des ectoparasites, nettoyage de l'appareil filtrant, a-
baissement de la densité du corps, ce qui est important pour la dispersion
des Crustacés, etc. A coté de ceci, il se produit au moment des mues, une
mortalité importante, qui est la conséquence des détériorations mécaniques
et du cannibalisme. Tout ceci rend trés actuelle 1'étude des différents as-
pects de la mue, pour des points de vue pratiques. Nous avons déja parlé de
1'utilisation des régles quantitatives de croissance exuviale pour calculer
la croissance et la production exuviale des Crustacés. Nous établirons dans
le paragraphe qui suit, par une série d'exemples, les possibilités d'appli-
cation des relations établies, dans quelques uns des domaines exploités in-
dustriellement.

On porte actuellement une attention tres spéciale &21'élevage de
différentes espéces de Crustacés Décapodes, & l'échelle de l'exploitation
(Bardatch et al., 1978). Parmi ces Crustacés, la premiére place revient aux
crevettes. Les essais d'élevage expérimental de crabes, homards et langoustes
ont été assez satisfaisants. Pour un élevage extensif de crevettes, sur le
principe japonais, on obtient des jeunes a partir des méres, maintenues dans
des bassins de bétonou de céramique de 10 x 10 x 2 m, avec un systeéme de cir-
culation de l'eau. Les jeunes fraichement éclos sont élevés dans des bassins
semblables,puis transférés dans des bassins d'élevage. La densité de l'ense-
mencement est de 10 -12 500 individus/ha. Dans les bassins, elle est encore
plus grande. Un nombre aussi élevé dans un volume d'eau modéré peut induire
1'agression des crevettes qui viennent de muer et ont encore des téguments
externes minces par d'autres individus. Dans la nature, le cannibalisme post
exuvial est considérablement réduit par le nombre plus petit d'individus par



171

unité de surface et aussi, c'est une reégle, parce que les Décapodes muent

3 1'abri des autres animaux, dans les broussailles de plantes, les fissures
des rochers, sous les pierres, dans les trous, etc . I1 est intéressant
d'observer que chez les grosses espéces de Stomatopodes, il se produit pour
la plupart des individus un synchronisme entre les mues avec rythmes pré- et
post-exuviaux, ce qui réduit sérieusement le préjudice gu'engendre le canni-
balisme post-exuvial. En élevage artificiel de crevettes, on peut aussi ré-
duire le cannibalisme post-exuvial en construisant pour les animaux proches
de la mue des abris en pierres, branchages, grosses coquilles de Mollusques
sur le fond des étangs et des bassins. On peut aussi utiliser pour les cra-
bes, les homards et les langoustes, des tubes de polyéthyléne ou de céramique
d'un diamétre suffisant. L'usage de tubes en fer n'est pas recommandé, les
oxydes de fer ayant une action néfaste sur les animaux. On peut, dans une
certaine mesure, prévenir le cannibalisme post-exuvial par 1'apport d'un
excédent de nourriture. Mais les reliefs de repas altérent la qualité de
l'eau et 11 y a, de plus, un gaspillage conséquent d'aliments. D'apres

nos recherches (Goloubev et Majilis, 1977), les jeunes écrevisses,nées le
méme jour, muent gvec un synchronisme assez satisfaisant. Les résultats obte-
nus avec les juvéniles d'autres especes le confirment aussi. En conséquence,
il faut des juvéniles d'age approximativement identique pour coloniser un
étang ou un bassin. Enfin tous les animaux ne muent pas en méme temps. Quand
une partie des individus mue, la majorité de ceux qui restent se retrouve

a des stades de pré- ou postmue, caractérisés par une activité alimentaire
trés diminuée. Parfois;lorsque 1'on maintient les femelles en maturation
ovarienne dans des bassins, la présence d'abris peut rendre difficile le
contrdle de la fécondation et de la qualité du développement des produits
germinaux. Les femelles de Décapodes qui les incubent ne muent pas. On peut
donc maintenir sans abri, un groupe de femelles de tailles assez voisines et
fécondées en méme temps. La durée du développement embryonnaire de différents
Décapodes, y compris d'espéces potentielles pour 1l'aquaculture,a été notée
dans les tableaux 7 et 9. Avec ces données, on peut déterminer les délais
approximatifs des mues pour les femelles.

Apreés le stade de postmue, quand leur exosquelette est devenu
suffisamment rigide, on peut transférer les femelles auprés des méles pour
renouveler la fécondation.

L'un des probleémes importants de 1'élevage des Décapodes semble
1'abaissement des dépenses de matitére et d'énergie dans la formation de ma-
tiere exuviale. On a indiqué (tableau 26) que la valeur totale des rejets
exuviaux, en période estivale, chez 1'écrevisse, Astacus astacus, qui est
également un sujet potentiel d'élevage, dépasse largement celle de la crois-
sance somatique. Une quantité énorme de nourriture est utilisée pour la
formation de la matieére exuviale dont le résultat est 1'abaissement du coef-
ficient d'assimilation. La réduction des pertes d'énergie chez les Décapodes,
au moment des mues,est un probléme actuel. On a montré pour Jes crabes, qu'une
alimentation enrichie en sucres (glucose ou fructose) entrainait 1'amincis-
sement de leur carapace et partant de 13, augmentait la croissance des tissus
mous (Johnsen, 1974). De semblables recherches sur d'autres Décapodes auront
une grande portée pratique.

L'accroissement pondéral des rejets exuviaux et 1l'accélération de
la fréquence de mues, chez de gros Décapodes, peut s'avérer efficace dans
l'utilisation des exuvies comme source de différentes fractions organiques
et minérales. Dans ce cas, l'accroissement de la fréquence des mues permet
d'obtenir, & partir d'un seul individu, plusieurs exosquelettes et corréla-
tivement une guantité plus grande de chitine.
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On peut induire les mues par différents moyens, le plus simple
étant la section des pédoncules oculaires, en se plagant dans des conditions
de température supérieures & celle du blocage de la mue. Cette opération
raccourcit fort la durée des intermues, lorsque les animaux ne sont pas en
prémue (Passano, 1960 b). Toutefois,les Crustacés épédonculés se montrent
peu viables en 1'absence du syst&me hormonal. On a montré aussi que l'injection
de 20-hydroxyecdysone, ou hormone de mue des Crustacés, et de stéroides ap-
parentés réduisait 1'intervalle entre les mues sans changement de la viabi-
lité des individus. Mais 1'injection massive des Crustacés ayant pouur but la
récolte d'exosquelettes, est impossible. Elle n'a de sens que pour des re-
cherches de laboratoire. On peut, en aquaculture, raccourcir les intermues
par un accroissement de la température, la création d'une photopériode op-
timale et un apport assuré et correspondant de nourriture. On a montré qu'en
élevant le taux de protéines dans la nourriture (jusqu'a 40-60 %), on au-
gmentait la fréquence des mues du homard Homarus americanus (Castell et Budson,
1974). Pour obtenir des exosquelettes d'animaux, on peut les iscler par des
cloisons dans des bassins peu profonds. Puisque les Décapodes ne se nour-
rissent pas avant et juste apres la mue, des contrdles journaliers des bas-
sins sont largement suffisants pour récolter les exuvies. La durée des in-
termues peut étre parfaitement déterminée en fonction du poids et du Q10
de la température d'accélération ge la fréquence des mues, au moyen des €é-
quations établies.

La chitine est le composé essentiel de la fraction organique des
exosquelettes. Elle et son composé hydrolysé, le chitosan, ont de larges
applications dans différents domaines de la technique et de la médecine.

On peut, grace a eux, précipiter les impuretés des eaux polluées d'égouts,
accroitre la durée d'activité des pesticides, protéger les préparations
pharmaceutiques, augmenter la fermeté et la viscosité des émulsions de cou-
leurs solubles dans 1'eau, améliorer la qualité du papier et des fibres ar-
tificielles cellulosiques, extraire de l'eau des combinaisons de métaux,
uranium, zinc, plomb, cadmium, etc. Les produits tirés de la chitine sont
aussi employés dans 1'industrie pharmaceutique pour la production de médica-
ments actifs dans la cicatrisation des plaies. De plus, des carapaces de cre-
vettes sont ajoutées & la nourriture de plusieurs espéces de poissons
(Bouikov et al., 1979 ; Grawitz 1975). On extrait actuellement la chitine
des déchets traités de crevettes, crabes, homards, récoltés par la péche
industrielle. Selon les informations, la péche mondiale de crevettes tourne
autour de 670 000 tonnes par an, ce qui permet l'extraction de 28 000 tonnes
de chitosan par an. Au Japon, dans les derniéres années, on a récupéré seu-
lement 56 tonnes par mois et aux U.S.A. environ 28. Il est prévu d'utiliser
le krill pour extraire le chitosan, en raison de ses réserves importantes.

On doit tenir compte des regles établies pour les processus de mue
des Crustacés dans le choix du moment optimal de leur péche industrielle.
Ainsi, la péche au chalut, au moment de la mue massive des crevettes, en
mer de Barents, conduit a d'énormes pertes dans la récolte,conséquence des
lésions mécaniques chez des animaux qui ont fraichement mué. La mue massive
qui survient au moment de l'offensive de la période chaude est liée,pour
les Crustacés,d'une maniére tout a fait caractéristique & son blocage par la
température. Elle est provoquée parce que la plupart des individus parviennent
rapidement aux stades de prémue pendant la longue période d'hiver. C'est
pour cette raison que la péche est meilleure en hiver qu'’en été, lorsque la
majeure partie des individus a d3ja mué et gu'ils sant pourvus de téguments so-
lides. Les Reptantia, crabes, écrevisses, homards, langoustes, muent habi-
tuellement dans des endroits abrités et ne sortent qu'aprés une compléte
solidification de leur carapace. On peut donc procéder a leur péche a tout
moment puisque la partie "muante" de la population ne peut étre piégée par
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les instruments de péche.

11 est facile de fixer expérimentalement la température de blocage
des mues chez les Crustacés. Pour ce faire, on place un groupe d'individus
males et de femelles ovigeéres, de dimensions identiques et assez petites,
dans des récipients contenant de 1l'eau a différentes températures, depuis
la température. moyenne d'été jusqu'd la température minimale d'hiver. La
nourriture est distribuée en quantité suffisante et les bacs sont contrélés
périodiquement. On note les mues en fonction de la présence d'exuvies ou
de leurs fragments. S5i pour une température ancrmalement basse, les indi-
vidus n'ont pas mué, dans un délai supérieur au double ou au triple du Dgyx
caractéristique de la taille du groupe, on peut considérer cette tempéra-
ture comme proche de celle du blocage des mues. Pour une plus grande pré-
cision de cette température, on peut épédonculer les animaux qui n'ont pas
mué (on coupe 3 sa base le pédoncule oculaire avec de petits ciseaux poin-
tus). Si l'on n'observe toujours pas de mue, on peut conclure que la tempé-
rature ainsi fixée bloque bien les processus de mue.Nous avons donné dans
le tableau 2, la température de blocage de la mue pour quelques espéces
de Décapodes.

Une perte d'animaux importante a lieu lors de leur transfert, rendu
nécessaire pour la réalisation de travaux d'acclimatation ou le transport
d'une production commerciale sous forme vivante, etc... Dans ce cas, pour
faire baisser la mortalité des individus qui ont mué, on recommande de faire
ce transport & une température trés basse, assurée en été par une couverture
de glace ou de neige carbonique. On réduit ainsi 1'intensité respiratoire
des Crustacés, ce qui écarte,dans une large mesure, le danger d'un déficit
en oxygene.

Les recommandations faites ici n'ont, certainement, qu'un caractére
général. I1 faut les concrétiser pour les espéces utilisées en aquaculture
en accord avec les particularités de leur biologie et de leur écologie. Ce-
pendant, les résultats déja obtenus et les conclusions préliminaires que l'on
peut en tirer permettent d'orienter les recherches futures en vue de diminuer
la perte de matiére et d'énergie au moment des mues, de réduire les trauma-
tismes post-exuviaux et le cannibalisme. 11 faudra, sans aucun doute, une é-
tude ultérieure des aspects quantitatifs de la reproduction et de la mue
des Crustacés pour perfectionner la biotechnique de leur é€levage en aquacul-
ture, ce qui présente une importance pratique énorme.

Dans les conditions contemporaines de progrés scientifique et tech-
nique, les cadences d'utilisation par 1'homme des ressources naturelles dé-
passent les cadences de leur restauration naturelle. C'est pourquoi, en éva-
luant les normes de prélévement au sein de’ populations & caractére indus-
triel, on doit avant tout se laisser guider par les lois générales de la
reproduction des Invertébrés aquatiques. Dans ce cas, seulement, on peut
esperer des relations optimales entre 1'homme et la nature.
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