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RESUME

La taille a maturité sexuelle des Tangoustines en 1978 a été déter-
minée & 1'aide de caractéres sexuels secondaires. Chez les mdles, la crois-
sance relative en longueur du propodite de Pl présente une seule disconti-
nuité. Celle-ci se produit @ une longueur de céphalothorax de 19 mm qui
constituerait ainsi la taille & premiére maturité. Chez les femelles la
croissance relative en largeur de 1'abdomen présente un point d'inflexion.
Cette étude laisse supposer une Tongueur de céphalothorax & premiére maturi-
té de 23,5 mm. Les soies ovigéres sont apparues @ une longueur de céphalo-

thorax de 19-19,5 mm soit bien avant 1a maturité sexuelle.

Une détermination plus précise de Ja taille & maturité sexuelle ainsi
qu'une détermination de 1'dge & maturité sexuelle ont été réalisées en juin
1977 et 1978 chez les femelles & 1'aide des critéres fonctionnels suivants :
capacité de reproduction, déve]oppemenﬁ des ovaires, préserce de spermctophore.
Les fai]]es moyeﬁnes d premiére maturité seraient de 24 mm en 1977 et de 23 mm
en 1978 en choisissant comme critére la capacité de reproduction c'est & dire
la présence simultarée d'un spermatophore et d'ovaires en cours de maturation.
Les deux autres critéres conduisent & des tailles moyennes inférieures :
23,5-24 mm en 1977 et 23 mm en 1978 d'aprés le dévé1oppement des ovaires,
23-23,5 en 1977 et 22-22,5 mm en 1978 d'aprés la présence de spermatophore.
L'dge & maturité sexuelle aurait été de 2 ans en 1978. Par contre en 1977 Ta
cohorte dgée de 2 ans n'aurait pas atteint la maturité sexuelle. 90 % des fe-
melles matures posséderaient un spermatophore et seraient donc aptes a la re-

production.




L'évolution du taux de présence de spermatophore et e déve1oppement
ovarien entre juillet 1976 et octobre 1978 ont &té étudiés chez les femelles
par classe de taille. I1 apparait ici aussi que les tailles & maturité sexuel-
le correspondant aux différents critéres fonctionnels étudiés sont sujettes
d des variations non seulement saisonniéres mais aussi annuelles. Chez Tes
femelles de petite taille, 1'observation des ovaires révéle une plus grande
participation @ la reproduction en 1978 qu'en 1977. Le pourcentage de femelles
fécondées suit une courbe ascendante de 1976 & 1978 puis brusquement descen-
dante. La chute & coincidé avec le début de la ponte de 1'année 1978 pour
chacune des classes de taille étudiées. Un tel phénoméne n'a pas été observé

en 1977.

Une étude sur la fécondité, compte tenu de la longueur du céphalotho-

rax (L. en mm) de T1a femelle, a permis d'établir les deux relations suivantes :

2,700 gui détermine le nombre d'oeufs en fin de maturation ova-

1
rienne (F;) et F, = 0,016 L31%

F, = 0,016 L
qui détermine le nombre d'oeufs au stade D
d'incubation (FZ) soit 1 mois avant éclosion. Le taux de perte d'oeufs durant
T'incubation a &té estimé & 45 %. Le rapport "nombre d'oeufs/poids de la fgme]-

'Iel.

serait sensiblement constant avec la tailie de la femeile.

La participation des différentes classes d'dge a la fécondité glo-
bale du stock a été obtenue par simu1ation sur un modéle de fécondité par
recrue. Les classes d'dge matures les plus jeunes contribuerajent Te plus &
la fécondité du stock en fin d'incubation : la lére classe d'dge mature (&ge
2-3 ans) assure 42,5 % et la 2eme classe d'dge mature (dge 3-4 ans) 27,4 %.
L'accessibilité & la péche des femelles "grainées" durant le premier mois
d'incubation diminuerait le potentiel de reproduction dans la proportion de
7,5 %. Dans les conditions actuelles, avec une fécondité par recrue de 72
oeufs, la fécondité globale du stock serait égale a 41 % de celle du stock

vierge.
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INTRODUCTTION

1 - BUT DE L'ETUDE

La dynamique des populations consiste & étudier les mécanismes de
régulation et d'évolution des stocks. Appliquée & une espéce marine exploi-
tée comme la langoustine Nephrops norvegdlcus, elle cherche & évaluer les
stocks ainsi que 1'effet de 1'exploitation sur la dynamique ; tout ceci de-

vant conduire & une gestion rationnelle.

IT existe actuellement 2 types d'approche pour une étude monospé-
cifique de dynamique des populations exploitées : les mod&les logistiques
et les modéles analytiques. Les modéles logistiques, encore appelés modéles
de. production, sont d'une approche plus facile car fondés uniquement sur
1'exploitation des statistiques de péche.'Mais ils ne permettent de jouer
sur les conditions de péche que d'une seule fagon : en modulant 1'effort
de péche. Par contre les modéles analytiques appelés aussi modéles de rende-
ment permettent une régulation par la taille cu i'age a premiére capture
en plus de 1'effort de péche. I1s rendent donc poésib]e‘1;étude d‘éventue]s
effets d'un changement de maillage dans le cas d'une péche au chalut. Leur
utilisation nécessite Ta connaissance de nombreuses informations sur la bio-
logie de la population : croissance, mortalités, recrutement. Les modéles de
rendement par recrue, qui permettent d'optimiser le rendement pondéral, ne
tiennent pas compte de la reproduction. Il1s doivent étre complétés par la
détermination de Ta relation stock-recrutement. Cette derniére est en fait
difficile a &tablir. I1 est donc souhaitable dans un premier temps de com-
pléter Te modéle de rendement pondéral par un calcul de fécondité par recrue
qui nécessite la connaissance des paramétres suivants : dge ou taille & matu-

rité sexuelle des femelles et leur fécondité, qui est le nombre d'oeufs preoduits.
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La présente étude cherche & approfondir les connaissances sur la
reproduction du stock de langoustine Nephrops norvegicus dans la région
Sud-Bretagne. I1 s'agit donc d'une approche au niveau d'une population et
non pas de 1'individu. Nous avons tenté de réaliser une étude fine allant
au-dela des besoins de Ta dynamique des populations qui, Te plus souvent,
se contente de résultats approximatifs. Cette é&tude n'a pas été réaljisée
dans la seule optique d'une meilleure gestion du stock ; nous avons parfois
cherché a approfondir certains aspects de la reproduction qui ne sont pas

strictement prioritaires en matiére de dynamique des populations.

2 - DEROULEMENT DE L'ETUDE

Ce travail sur la reproduction de Nephrops norvegicus traite de
la maturité sexuelle et de la fécondité de la langoustine dans la région

Sud-Bretagne.

Certaines connaissances sur 1'espéce sont données dans le chapi-
tre 1. Elles dépassent parfois le cadre général pour s'assurer une meilleure

compréhension des études menées dans les chapitres suivants.

Nous nous sommes dans un premier temps attardés sur la maturité
sexuelle : taille et dge & premiére maturité selon des critéres morpholo-
giques (chapitre 2) et selon des critéres fonctionnels (chapitre 3). Le cha-
pitre 4 analyse 1'évolution des dits critéres fonctionnels durant une assez
Tongue période (de juillet 1976 & octobre 1978) : taux de présence de sper-

matophore chez les femelles et développement ovarien.

Dans un second temps, nos recherches se sont orientées vers la fé-
condité. Les fécondités individuelles en fin de maturation ovarienne et en fin

d'incubation ont &té déterminées et la perte d'oeufs au cours de 1'incubation



We.pfiA.op4
H2.phA.0pi
noA.ve.gi.ctu

étudiée (chapitre 5). Dans le chapitre 6 nous avons estimé au moyen de la
fécondité par recrue 1'importance relative des différentes classes d'dge
dans la reproduction du stock et la fécondité globale de celui-ci dans

différentes conditions.




CRAPITRE 1

GENERALITES
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1.1. NOMENCLATURE

La Tangoustine a été décrite pour Ta premiére fois par Linné
en 1758 sous le nom de Cancer norvegicus. Elle a ensuite porté Tes noms
de Astacus nonrvegicus Fabricius, 1775 3 Homarus norvegicus Weber, 1795
Nephrops norvegicus Leach, 1814 5 Nephiops norvegicus meridionalis
Zariquiey Cenarro, 1935. La nomenclature utilisée de nos jours est :
Nephrops norvegicus (Linnaeus, 1758) Leach.

C'est un crustacé décapode se classant comme suit :

Sous ordre Reptantia

Section Macrura

Superfamille  Nephropoidea

Famille Nephropidae (HOLTHUIS, 1974)

1.2. MORPHOLOGIE DE NEPHROPS NORVEGICUS

12.1. Description externe

l.e corps de ce crustacé est composé de deux régions distinctes :
le céphalothorax et 1'abdomen sur lesquels se greffent des appendices. La
carapace céphalothoracique présente dans sa région moyenne un sillon

cervical transverse séparant la téte, vers 1'avant, du thorax pestérieur.

IT est possible de reconnaitre, dans le corps de Nephrops norvegicus
(figure 1), 4 régions distinctes, soit de 1'avant vers 1'arriére :
- la téte qui porte la bouche, des yeux pédonculés et 5 paires d'appendices
sensoriels (antennules, antennes) ou masticateurs (mandibules, maxillules,
maxilies).

Elle se prolonge vers 1'avant par un long rostre fortement denticulé.
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CEPHALOTHORAX

LBOCMEXR
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FIGURE 1 : ADULTE MALE DE NEPHROPS NORVEGICUS

Nous avons indiqué les grandes régions du corps
et délimité la mesure standard de la longueur du
céphalothorax (Lc) - (D'aprés FARMER, 1972).

- 11 -




- 12 -

- le thorax séparé de la téte par le sillon cervical est recouvert par
une carapace continue dans laquelle deux sillons branchiocardiaques
Tongitudinaux permettent de reconnaitre une région cardiaque médiane
et deux régions branchiales latérales. Au niveau de ces derniéres,
la carapace est libre et ménage entre elle et le corps une vaste
cavité branchiale recouverte par les branchiostégites. Le thorax
porte 8 paires d'appendices dont 3 paires assurent des fonctions
masticatrices (pattes mdchoires ou maxillipédes : Pmx 1, Pmx 2,
Pmx 3) alors que les 5 paires postérieures constituent les pattes
locomotrices (ou péréiopodes P1l, P2, ..., P5) terminées ou non par
des pinces. La carapace thoracique résulte de 1a fusion de 8 tergites
alors que les sternites correspondantsrestent distincts et sont
visibles ventralement. Une représentation schématique du squelette
thoracique est donnée en figure 2.
- 1'abdomen comporte 6 métaméres parfaitement individualisés portant
chacun une paire d'appendices ou pléopodes. Les derniéres forment avec
‘1e telson une puissante nageoire caudale, ce sont Tes uropodes.
L'organisation du squelette abdominal est schématisé sur la figure 3.

- le telson terminal ne porte pas d'appendices ; i1 est percé par 1'orifice

anal visible ventralement et compléte sagittalement 1a nageoire caudale.

B e = S i e L et

Le péréiopode est constitué de 5 piéces dont Te coxopodite et
le propodite. Le coxopodite se situe & la base alors que le propodite est
1'él1ément fixe qui constitue, avec 1e dactylopodite, &€lément mobile, une
pince aux extrémités des trois premiéres paires de pattes ambulatoires

(figure 4).




DORSAL

VENTRAL

FIGURE 2 : REPRESENTATION SCHEMATIQUE DU SQUELETTE THORACIQUE :
Apod = Apodéme ; BR St = Branchiostégite ; Co = Coxopodite
E = Epimérite ; S = Sternite ; T = Tergite
(D'aprés BEAUMONT et CASSIER, 1970)

DORSAL
{
0
U
VENTRAL Q

FIGURE -3 : REPRESENTATION SCHEMATIQUE AU NIVEAU DE L'ABDOMEN DES CRUSTACES
"~ Ap = Appendice ; E = Epimérite ; Pd = Pleurite dorsal ;
S = Sternite ; T = Tergite
(D'aprés BEAUMONT et CASSIER, 1970)
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FIGURE 4 :

Me

ORGANISATION D'UNE PATTE AMBULATOIRE (PEREIOPODE) :
la patte droite de la deuxiéme paire.

Ba Dactylopodite ; Ca = Carpopodite
Co Ischiopodite ; M = Muscles ; Me =

Basipodite ; Da
Coxopodite ; Is

[{ I}
nou

(D'aprés BEAUMONT et CASSIER, 1970)

I
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12.2. Longueur du céphalothorax

La mesure standard généralement admise est la Tongueur de
céphalothorax encore appelée Tongueur de carapace. C'est la distance
séparant le bord postérieur de 1'orbite du milieu du bord postérieur

de la carapace (figure 1).

12.3. Dimorphisme sexuel

Nephrops norvegicus est une espéce gonochorique. Un dimorphisme
sexuel tré&s marqué permet de reconnaitre immédiatement les miles et les
femelles.

Chez 1e mdle, les deux premiéres paires de pléopodes sont plus
développées que Tes paires suivantes et dirigées vers 1'avant ; elles
servent & canaliser 1'écoulement du sperme lors du rapprochement sexuel.
Les orifices sexuels mdles sont situés a la base de Ta derniére paire de
pattes locomotrices (P5).

Chez la femelle, tous les appendices abdominaux sont sensiblement
identiques sauf ceux de la premiére paire qui sont atrophiés et permettent
ainsi le jeu des organes copulateurs mdles. I1 existe sous 1'abdomen des
soies ovigéres. Les orifices sexuels sont situés a la base de la troisiéme
paire de pattes lTocomotrices (P3). I1 existe &galement un dimorphisme au
niveau des sternites thoraciques.

La différence sexuelle externe la plus marquante se trouve chez
1'adulte dans la morphologie de la premiére paire de pléopodes, chez le
juvénile dans la morphologie des sternites thoraciques. La différenciation
externe des sexes est possible dés le premier stade postlarvaire (FARMER,
1974a) par les orifices génitaux visibles & la loupe binoculaire. Il faut
attendre la différenciation des sternites thoraciques qui se produit & une
Tongueur de céphalothorax de 7-8 mm pour séparer les sexes a 1'oeil nu

(p]ahche 1).
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PHOTOGRAPHIES 1 et 3 :

PHOTOGRAPHIES 2 et 4 :

PLANCHE 1

plaques sternales d'un jeune Nephnops norvegicus
mile (Lc = 8-9 mm).

plaques sternales d'un jeune Nephrops norvegicus

femelle (Lc = 8-9 mm) : les sternites ne sont pas
encore soudées et Jaissent apparaitre une cavité

qui deviendra la spermathéque.
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PHOTO 1 :

PHOTO 2

PHOTO 3 :

PLANCHE 2

vue des fonds de la "Grande Vasiére" : on y apercoit des
terriers creusés par des langoustines.

: morphologie externe et ventrale de la femelle de Nephrops

norvegicus @ le cercle blanc localise le thélycum.

vue intérieure de la face ventrale d'une mue de la femelle
de Nephnops noivegdcus : la spermathéque est indiqué par une
f1éche,

- 18 -
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1.3. REPRODUCTION

La copulation ne peut avoir Tieu qu'entre un mile dur et une fe-
melle qui vient de muer (LULING, 1958). Le mdle, attiré vraisemblablement
par une phéromone émise par la femelle venant de muer et qui inhiberait
tout cannibalisme, déposerait & 1'aide des deux premiéres paires de pléopo-
des un seul spermathophore dans la spermathéque de la femelle (FARMER, B74c).
Le spermatophore se présente sous la forme d'une gelée dans laquelle se trou-
vent pris des spermatozoides. Le spermatophore, initialement mou, durcit en
1'espace de quelques heures. La spermathéque de Ta femelle porte le nom de
"thelycum". C'est une logette située entre les deux derniéres paires de pé-
réiopodes ; elle est formée par les sternites des deux derniéres paires de
segments thoraciques (planche 2, photo 2). La présence d'un spermatophore
dans le thelycum n'est pas décelable extérieuremert. La femelle portera.le
spermatophore jusqu'a Ta prochaine mue ol elle le perdra avec 1'éxuvie
(planche 2, photo 3). La femelle adulte mue une fois par an au printemps.

Au moment de la ponte, les femelles doivent donc déja porter un
spermatophore. Les oeufs, aprés la ponte, sont fixés aux soies ovigéres sous
1'abdomen ol i1s sont incubés. L'incubation dure environ 8 mois. Au cours de
1"incubation les femelles ovigéres disparaissent des captures. (POULSEN, 1946 ;
KARLOVAC, 1953 ; FIGUEIREDO et THOMAS, 1967 ; RICE et CHAPMAN, 1971 ; CONAN,
1978). Des femelles ovigéres sont néanmoins capturées durant les premiers
jours d'incubation.

Les larves éclosent au stade prézoé (FARMER, 1975). L'éclosion
se produirait essentiellement en mars-avril dans le golfe de Gascogne
(CONAN, 1978) et cofinciderait donc avec le bloom phytoplanctonique du-
printemps. La phase Tarvaire durerait 2 & 3 semaines selon POULSEN (1946).
Elle est pélagique et favorise ainsi une dissémination des larves et un
meilleur ensemencement des fonds. Les post-larves méneraient une vie

benthique semblable & celle des aduites (FARMER, 1875).
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FIGURE 5 : DISTRIBUTION GEOGRAPHIQUE CONNUE DE N. NORVEGICUS
L'isobathe des 200 métres est indiquée.

(D'aprés FARMER, 1975, 1é&gérement modifié)
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1.4. DISTRIBUTION ET MODE DE VIE

Nephtops nohrvegicus est une espéce marine boréale, vivant en
mer MEditerranée et sur le plateau continental du Nord-Est de 1'océan
Atlantique (figure 5). Les températures minimales et maximales limitant
la distribution de Nephrops norvegicus ne sont pas connues. On enregistre
cependant des températures de fond de 7° & 13° pour la mer d'Irlande
(FARMER, 1972), de 10° & 15° pour 1'Adriatique (KARLOVAC, 1953). La
salinité n'apparait pas étre un facteur important pour la distribution
de cette espéce. Les salinités les plus faibles 29-30 °/,o, ont été
rapportées par POULSEN (1946) dans le Kattegat, Tes plus élevées,
35,86-38,77 °/o0, par KARLOVAC (1953) dans 1'Adriatique. Cette espéce
qui méne une vie benthique & des profondeurs variant de 15m a plus de
800m préférerait un substrat vaseux (FARMER, 1972). Cette préférence
est sans doute 1iée au fait que la langoustine creuse des terriers dans
Tesquels elle s'abrite (planche 2). Elle quitte le terrier pour rechercher
de la nourriture. Ces périodes d'activité dans la recherche de nourriture
se situent & la tombée de Ta nuit et au lever du jour (CHAPMAN et HDNARD,.

1979). Nephtops nonvegicus est une espéce largement omnivore (FARMER, 1975).

1.5. LA REGION SUD-BRETAGNE ET SA PECHERIE

Dans le golfe de Gascogne, la langoustine vit sur des fonds qui
portent le nom de "Grande Vasiére" en raison du substrat qui les constitue.
C'est une bordure du plateau continental située entre les isobathes 50-150

métres au Sud du 48eme paralléle.
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TABLEAU 1 : températures de fond dans la région "Les Sables"
sur la "Grande Vasiére" (profondeur 80 m).

ANNEE 1967 1968 1969 1970
SATSONS
Hiver 10°7 10° 10°5 9°5
Printemps 11° 10°2 11° 10°8
Eté 11°6 10°5 11°5 11°5
Automne 13° 12° 12° 12°
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Les données de température relatives a la "Grande Vasiére" ol
Te présent travail a &té effectué sont dues & VINCENT et KURC (1969),
VINCENT (1973) et concernent les années 1967, 1968, 1969, 1970. L'ampli-
tude des variations de la température de fond n'est que de 1°5 & 2° au
cours de 1'année. Selon VINCENT et KURC (1967), i1 y aurait permanence
d'une formation froide qui nfatteint jamais 12° méme au cours de la
saison la plus chaude et qui se situe dans 1'axe du plateau continental
sensiblement sur 1'emplacement des "Vasiéres". Les températures de fond
données dans le tableau 1 concernent la région dite "Les Sables" sur
"la Grande Vasiére". L'hiver, elles seraient de 1'ordre de 9 a 10°. La
température maximale est atteinte & 1'automne et est de 1'ordre de 12°.

Ce stock de Nephrops norvegicus est exploité par une flottille
artisanale basée essentiellement au Guilvinec, @ Lesconil, Concarneau
et Lorient. La péche se pratique au cha]uf. Le maillage minimal autorisé
actuellement est de 42 mm. La taille minimale T1égale des individus
débarqués est de 24 mm de longueur de céphalothorax. Le débarquement
des femelles "grainées" est interdit par un arrété datant de juillet
1967 ; cette réglementation est touvefuis inappiiquee. Dans le quariier
du Guilvinec, Ta péche se pratique de jour et ne peut avoir Tieu en prin-
cipe Tes samedi et dimanche (réglementation prise par les pécheurs eux-
mémes). Le coefficient instantané de mortalité par péche serait de 0,78
(CONAN et al., 1977). Nous avons réalisé réguliérement des péches expé-
rimentales 4 1'aide d'un chalut a crevettes possédant un maillage de 15 mm.

La "Grande Vasiére" fait partie de la région de péche VIIIa,
selon 1'appellation du Conseil International pour 1'Exploration de la

Mer (C.I.E.M.).




CHAPITRE 2

UTILISATION DE CARACTERES SEXUELS SECONDAIRES

POUR LA DETERMINATION DE LA TAILLE A MATURITE SEXUELLE
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Utilisation de caractéres sexuels secondaires pour la déter-

mination de la taille & maturité sexuelle,

2.1. INTRODUCTION

Seton TEISSIER (1960), le dimorphisme sexuel chez Ta plupart
des crustacés n'apparait qu'aprés une mue particuliére appelée mue de
prépuberté. La prépuberté ne peut étre décelée que chez les mdles ol elle
se traduit par une rupture de pente dans les courbes de croissance rela-
tive des caractéres sexuels secondaires biométriques. La "puberté" est
accompagnée, en général, chez Tes miles par une discontinuité, plus ou
moins marquée, dans la courbe de croissance relative des caractéres mor-
phologiques 1iés au sexe. Une telle coupure, chez les femelles, n'est pas
fréquemment rencontrée dans les courbes de croissance od 1'on trouve seu-
Tement un changement de pénte correspondant a une accélération ou & un
ralentissement de la croissance relative. Une rupture de pente n'est qu'un
simple point anguleux provoqué par un changement de pente tandis qu'une
discontinuité se traduit par un décrochement dans le nuage de points. La

discontinuité n'implique pas nécessairement un changement de pente.

Nous tenterons de déterminer la taille d maturité sexuelle chez
Nephrnops norvegicus @ 1'aide de caractéres sexuels secondaires. Nous avons
utilisé deux caractéres biométriques - la Targeur de 1'abdomen chez les
femelles, la longueur de la pince chez Tes mdles et chez les femelles - et
un caractére qualitatif : la présence ou 1'absence de soies ovigéres chez

les femelles.
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Chez les crustacés décapodes, les oeufs, Tors de 1'incubation,
sont fixés & la face ventrale de 1'abdomen par les soies ovigéres. Les
femelles matures ont, pour cette raison, un abdomen proportionnellement
plus Targe que les immatures et que les mdles (PERKINS et SKUD, 1966 ;
FARMER, 1974 a ; STEIN et al., 1977). La largeur relative de 1'abdomen est donc
un caractére sexuel secondaire. La sélection naturelle favoriserait d'ail-
Teurs une grande largeur de 1'abdomen chez les femelles (STEIN et al., 1977).
Organe de défense, la premiére paire de péréiopodes, chez Nephrops norvegicus,
offre une différence sexuelle au niveau du propodite : les pinces sont
proportionnellement plus grandes chez les méles que chez les femelles. Les
pinces jouent aussi un réle dans les compétitions mdle-mdle pour les ac-
couplements (FARMER, 1974 a). Ces intéractions tournent & 1'avantage des
males qui ont les plus grandes pinces. Par conséquent, 1a contribution de
ces mdles au stock de génes étant proportionnellement plus importante, la

sélection favorise la présence de grosses pinces chez les méles.

2.2, MATERIEL ET METHODES

Les Tangoustines, Nephrops norvegicus, utilisées pour cette étude
proviennent principalement de chalutages expérimentaux réalisés au cours de
1'année 1978 sur le "Banc des Sables" dans la région du Sud-Bretagne. Les
p1us gros individus ont été obtenus & partir des captures commerciales.

- Les mesures ont été faites au pied a coulisse au 1/10&8 de mm prés.

- La longueur du céphalothorax, encore abpe]ée Tongueur de carapace,
a été choisie comme mesure de référence. On la définit comme étant Ta distan-
ce séparant la marge postérieure de 1'orbite au milieu du bord postérieur du
céphalothorax.

- La longueur des propodites de la premiére paire de pé€réiopodes
(P1) a été mesurée sur le cdté externe de la pince, du sommet & la join-
ture du carpus. Seuls les individus munis de 2 pinces ont &té mesurés
et 1a plus grande mesure des propodites gauche et droit a été retenue. Ce
protocole avait pour but de limiter au maximum 1'utilisation dans les cal-
culs de Ta mesure du propodite d'un péréiopode régénéré et plus court que
Ta normale.
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- La largeur de 1'abdomen est définie comme étant la distance
séparant les pleurites. Cette mesure est prise au point le plus large du
second segment abdominal. Elle est moins précise que les autres en raison
de Ta Tégére flexibilité des pleurites.

- Les soies ovigéres sont situées sur les pléopodes et sur les
chaines des sternites abdominaux des femelles. I1 existe, déja avant Tleur
apparition, des soies. Elles peuvent étre différenciées par leur taille :
les soies ovigéres sont les plus longues.

- Pour étudier la croissance relative des caractéres biométriques
précédents (y) par rapport & la Tongueur du céphalothorax (x), nous avons
utilisé la relation d'allométrie y = bx® ou Logy = a Log x + Log b
(TEISSIER, 1948). La transformation logarithmique a pour effet de linéariser
la relation, de stabiliser les variances et de normaliser les variables. Les
ajustements ont été réalisés par la méthode des moindres carrés (droite pré-
dictrice de y en x) aprés transformation logarithmique de base e.

- Nous avons comparé les droites de régression prédictrice de y
en x par la méthode de CONAN (CONAN, 1978). Elle consiste & tracer 1'ellipse
de confiance au seuil de 95 % pour la pente et 1'ordonnée & 1'origine de
chacune des droites. Si les ellipses ne se recoupent pas, les droites sont
significativement différentes. Ce test est moins rigoureux que celui de

T'ANOVA (analyse de variances), un faible recouvrement des ellipses pouvant
conduire 3 une différence significative dans un test par analyse de va-

riances. I1 a,cependant, 1'avantage de visualiser Te résultat et de ne
pas exiger une homogénéité des variances résiduelles.

2.3. RESULTATS

Les résultats obtenus dans les études allométriques figurent dans

les tableaux 2 et 3 situés en annexe.

23.1. Croissance relative de la largeur de 1'abdomen chez les

femelles.

L'allure de la courbe caractérisant la croissance relative de la
Targeur de 1'abdomen est 1égérement sigmoide (fig. 6). I1 apparait une
1égére discontinuité, dans la courbe, & une abscisse de 2,5 correspondant

a une longueur de céphalothorax (Lc) de 12 mm.
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La visualisation du nuage de points dans un plan horizontal per-
met de distinguer 4 & 5 segments dans la gamme des tailles &tudiées : pre-
mier segment de 8 & 12 mm, second segment de 12 & 23,5 mm, troisiéme segment
de 23,5 & 30 mm, quatriéme segment de 30 a 42 mm. Nous ne prenons pas en
considération 1'éventuel segment - 42 & 52 mm - car les points y sont trop
peu nombreux. Les valeurs correspondantes en échelle logarithmique de base e

sont indiquées ci-dessous :

Le } 8 12 23.5 30 42 52
— .
12,08 | 2,38 3,15 3,40 2,76 | 3,95

La comparaison des relations allométriques de chacun de ces qua-
tre segments montre que le segment 12-23,5 mm est significativement diffé-
rent des trois autres (fig. 7). C'est en outre le segment qui a la plus for-
te pente et la plus faible ordonnée & 1'origine. Le segment 8-12mm est aussi
signifizativement différent du segment 22,5-30 mm. Les segrents 23,£-30 et
30-42 ne se différencient pas de facon significative. On retiendra donc un
premier segment de 8 & 12.mm. Un deuxiéme de 12 & 23,5 mm et un troisiéme
de 23,5 & 42 mm. L'allométrie est l1a plus forte pour le deuxiéme segment dont
Ta Timite supérieure Lc = 23,5 mm é été déterminée approximativement. Nous
aurions pu, par approches successives, rendre le résultat plus précis. Tou-
tefois 1'utilisation d'une échelle logarithmique a pour effet de ramener
1'intertitude sur le résultat a des proportions acceptables. L'incertitude

peut étre estimée a + 1 mm.
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FIGURE 8 : Présence (1) et absence (0) des soies ovigéres chez la femelle
de Nephrops norvegicus ,
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FIGURE 9 : Croissance relative de la longueur du propodite du premier péréiopode

en fonction de la longueur du céphalothorax (L) chez le mdle de Nephtops noavegicu.
Deux régressions prédictrices de y en x sont ajustées : pour L_ < 19 mm et

LC > 19 mm. Graphique en coordonnées logarithmiques de base e.



hle.phA.op6
non.ve.gA.cuA
He.phh.op6
noh.ve.glcu

- 32 -

2. 33 ]
\‘: R
| ““\ :
w N
z [ TR
T IR
= ' \‘,.‘ ......... Lo > 19 mm
o g.12
- L maaae Lo € 18 mm
5 .
<
”n J
ul
vl 1
Z -g.10 |
=}
a 1
[i4
© +
-2.32 |
1
-8.52 1
.70 |, — bttt ey s
1.23 1. 85 1.18 1. 15 1. 20 1.25 1. 38
PENTES DES DROITES

FIGURE 10 : Ellipses de confiance au seuil de 95% pour la pente et 1'ordonnée

& T'origine de la droite de régression prédictrice de y en x pour la relation
“Log de Ta longueur de propodite de P} - Log de la longueur du céphalothorax ”

chez le mdle de Nephrops norvegicus (L. = lTongueur du céphalothorax en mm).

c
T s8l
1
3 1 Q
w 4
g 4s I .
L d
'\DJ .a :" +
24 4.0 -
=) 7 . -
S5
% + 394 - l
- | ""‘:%{' l
9 3.5 =~
N t w3 | | |
] i ég’ e | |
3 S5 ’
11 RN N | i
-1 3.8 - ,2."' * I | i
P i i
=3 | ] :
e |
“ET [ i !
2.5] L4 ' | , |
4 | | ]
I | i : |
.27 | l
2.8 2.5 3.0 3.5 4.0
LOG. de lo LONGUEUR du CEPHALOTHORAX

FIGURE 11 : Croissance relative de la longueur du propodite du premier péréiopode
en fonction de la longueur du céphalothorax (L_ ) chez la femelle de Nephrops
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23.2. Apparition des soies ovigéres chez les femelles

Les soies ovigéres sont apparues en 1978 chez les femelles ayant

une longueur de carapace de 19 - 19,5mm comme i1 apparait dans la figure 8.

23.3. Longueur des propodites de la lére pajre de péréiopodes (P1)

- Chez les mdles, l1a relation allométrique de la longueur du propodite de Pl
présente une seule discontinuité pour une abscisse de 2,95 correspondant a
une Tongueur de carapace de 19mm (fig. 9). Les ellipses de confiance pour
les madles < 19mm de longueur de carapace et pour ceux » 19mm sont tota-
Tement séparées et éloignées 1'une et 1'autre (fig. 10). Cette présenta-
tion graphique met en évidence le changement de niveau d'allométrie au

voisinage de 19mm.

- Chez les femelles, cette relation d'allométrie présente aussi une discon-
tinuité pour une longueur de céphalothorax de 1Smm (fig. 11). Par contre,
au-dela de cette taille, elle semble comprendre plusieurs phases d'al-
Tométrie dont les limites seraient approximativement 24,5 ; 30 et peut
étre 40,5mm de longueur de céphalothorax. A ces valeurs correspondent sur

la figure 11 respectivement les abscisses 3,2 ; 3,4 5 3,7.

2.4. DISCUSSION

A 1'issue de son étude sur la croissance relative du propodite de
la premiére paire de péréiopodes, FARMER (1974 b) a supposé que 1'apparition
de la maturité sexuelle, chez les males, se produisait & une longueur de
carapace de 26mm. Mais il a déduit cette taille critique par comparaison avec

Ta relation obtenue chez tes femelles (figure 12 a). En procédant de méme,
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nous aurions conclu que la maturité sexuelle apparaissait & une Tongueur
de carapace de 27mm, (figure 12 b). Ces valeurs pourraient aussi bien re-
présenter la taille d'apparition de la maturité sexuelle chez les femel-
Tes. FARMER (1974 b) a, quant-a lui, supposé qu'elles correspondaient 3
1'apparition de la maturité sexuelle des mdles. I1 avait cependant trouvé des
spermatozoTdes dans les tubules des testicules chez Tes mdles ayant un
céphalothorax de 18mm, mais de tels animaux n'avaient pas toujours de
spermatophores dans Tes canaux déférents (FARMER, 1974 ¢). I1 en conclut
que des animaux ayant une longueur de carapace inférieure-a 26 mm, tout
en possédant des spermatozoides mlrs, ne pouvaient pas copuler. Cette in-
terprétation était sans doute due aux résultats ce son &tude biométrique
de Ta croissance relative du propodite de Pl qui laissaient supposer que

Tes mdles atteignaient Ta maturité sexuelle & une taille de 26mm.

I1 parait plus logique d'étudier, pour chacun des sexes, 1'évolu-
tion d'un caractére sexuel biométrique plutdét que son apparition. Nous
pensons donc que la taille & premiére maturité est de 19mm en Tongueur de

céphalothorax pour les males.

FARMER (1974 b) a mis en évidence une différence significative
entre mdles et femelles pour la relation "longueur de céphalothorax - lar-
geur du second segment abdominal" pour des individus ayant une longueur de
céphalothorax > 16mm. IT s'est contenté d'ajuster -une seule régression pour
les femelles de taille supérieure & 16mm, concluant que la rupture de pente
a 16mm se produisait avant que la maturité sexuelle soit atteinte. Selon
HARTNOLL (1974) c'est durant la phase de prépurberté que la croissance
relative de 1'abdomen des Brachyoures offre 1'allométrie la plus forte. S'il
en est de méme chez Nephrops norvegicus (Reptantia), la longueur de cépha-

lothorax & premiére maturité pour les langoustines femelles aurait été de

23,5mm pour 1'année 1978,
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les relations se différencien partir d'une longueur de céphalothorax de 27 mm.
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Travaillant sur Te stock de 1'I1e de Man, FARMER (1974 a) a
trouvé que Tes soies ovigéres apparaissaient @ une longueur de céphalotho-
rax comprise entre 18 et 19mm. Cette taille critique est 1&gérement infé-

rieure & celle que nous avons trouvée pour le Golfe de Gascogne (19-19,5mm).

IT semble que la largeur relative de 1'abdomen soit le meilleur
des critéres sexuels secondaires étudiés pour reconnaitre la maturité
sexuelle chez les femelles. Les soies ovigéres seraient présentes bien
avant la premiére maturité. Les mdles atteindraient Teur maturité sexuel-
le @ 19mm de longueur de cé&phalothorax au cours de la période de mue qui
verrait 1'apparition des soies ovigéres chez les femelles. Chez ces der-
niéres la maturité sexuelle ne se produirait que plus tard, & une longueur
de carapace de 23,5mm environ. SILBERBAUER (1971), travaillant sur Jasus
Lalandil (Palinuridae), a aussi trouvé que la taille de premiére maturité

des mdles était inférieure a celle des femelles.

Lorsqu'on étudie la maturité sexuelle, il convient de distinguer
la taille minimale & premiére maturité (encore appelée taille minimale a
maturité) de la taille moyenne & premiére maturité (appelée aussi la taille
minimale moyenne a maturité). Cette derniére désigne la taille a laquelle
50 % des individus atteignent la maturité. La taille a maturité sexueT]e uti-
Tisée dans le présent chapitre est, en fait, 1a taille moyenne & premiére

maturité.

2.5. CONCLUSION

Dans le Golfe de Gascogne, les 1angoustfnes midles atteindraient la
maturité sexuelle & une longueur de céphalothorax de 19mm selon la croissance
relative du propodite de la premiére paire de péréiopodes. Au méme moment,

Tes soies ovigéres apparaitraient chez les femelles,qui n'atteindraient Teu:




premiére maturité que bien plus tard, & une longueur de céphalothorax de
23,5mm. Cette taille a été déduite selon 1'étude de la largeur relative

de 1'abdomen.
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CHAPITRE 3

UTILISATION DE CRITERES FONCTIONNELS

(PRESENCE DE SPERMATOPHORE, MATURATION DES OVAIRES)

POUR LA DETERMINATION DE LA TAILLE ET DE L'A6E

A MATURITE SEXUELLE DES FEMELLES
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Utilisation de critéres fonctionnels (présence de spermatophore,
maturation des ovaires) pour la détermination de la taille et de 1'dge a

maturité sexuelle des femelles.

3.1. INTRODUCTION

Chez les crustacés, il est trés difficile d'attribuer un dge aux
individus autrement que par référence a la taille. Pour cette raison, la
plupart des auteurs se reférent le plus souvent 3 la taille plutdt qu'a
1'dge pour repérer 1'apparition de la maturité sexuelle. En plus des crite-
res morphologiques étudiés dans le chapitre 2, il existe plusieurs critéres
fonctionnels pour la détermination de 1'apparition de la maturité sexuelle
des femelles de Nephrops norvegicus. FIGUEIREDO et THOMAS (1967) utilisent
comme critére la condition ovigére. THOMAS (1964) utilise la présence de
spermatophore dans le thelycum. Enfin FONTAINE et WARLUZEL (1969), HILLIS
(1976) se référent a 1'état de développement des gonades. Dans ce dernier
cas, i1 conviendrait plutdét d'utiliser 1'expression "taille & premiére ma-
turation” que celle de "taille a premiére maturité". Ces deux tailles peu-
venu étre identiques si 1es prélévements sont effectues aprés la mue. Celle-

ci a Tieu au printemps, au cours de Ta maturation des ovaires.

A 1'aide de deux critéres fonctionnels - la présence de spermato-
phore et le développement ovarien - nous nous efforcerons d'identifier une
taille moyenne et un dge a premiére maturité pour les femelles de Nephrops
norvegicus dans le Golfe de Gascogne. Certains aspects utiles pour les études
de gestion du stock seront abordés : détermination du pourcentage de femelles
matures en fonction de la taille et effets de 1a péche sur le pourcentage

de femelles fécondées.
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3.2. MATERIEL ET METHODES (1)

Les langoustines femelles proviennent de chalutages expérimen-
taux réalisés, une fois par mois, de juillet 1976 & octobre 1978, sur Je
"Banc des Sables" dans la région Sud-Bretagne du Golfe de Gascogne.

La Tongueur du céphalothorax est mesurée au pied @ coulisse avec
une précision de 0,1 mm.

La présence de spermatophore est aisément reconnaissable sans
moyens optiques spéciaux, aprés incision du thelycum.

Pour avoir accés aux ovaires, une incision est faite dorsalement
dans le céphalothorax. En écartant 1'hépatopancréas on peut, alors, aperce-
voir les ovaires. Le stade de maturation des ovaires est déterminé a 1'oeil
nu. Nous utilisons 1'échelle de développement des ovaires que FARMER (1974 c)
a mis au point en se fondant sur un examen macroscopique. Cette échelle fait
appel a la morphologie et & la couleur des gonades ainsi qu'a la taille des
ovocytes (tableau 4).

Pour calculer le pourcentage de femelles ayant leurs ovaires en
cours de développement, nous cumulons les effectifs des stades 2, 3 et 4.
Cette procédure présente 1'avantage de tenir compte du déphasage temporel
dans la maturation entre individus et de la différence de vitesse de matu- .
ration eatre individus. or effet,.la maturation chez les langoustines agées
se fait plus rapidement que chez les jeunes. Ceci nous 1'avons observé pour
1'année 1977 (chapitre 4). FIGUEIREDO (1965), travaillant au Portugal, le
relate également.

Cette &tude est réalisée pour les mois de juin 1977 et juin 1978.
Nous choisissons ces mois parce qu'ils se situent aprés la mue de printemps,
moment de copulation, et avant la ponte, c'est & dire a une époque ol toutes
Tes femelles sont capturables. En effet, lors de 1'incubation, les femelles,
qui ont tendance & demeurer dans les terriers, disparaissent des captures(z).

(1) - Nous donnerons & chaque fois Te maximum de précision.

(2) - Voir les références dans le chapitre 1 (GENERALITES) : § 1.3.




TABLEAU 4 : stades de maturation des ovaires selon FARMER (1974)

( )
{ Stade G Diendtremoyen : Couleur des ovaires : p41oq caractéristiques )
é : des ovocytes (mm) Frais ' Fixés g
(S Ty TTTTTTTTTTTTTTTTTTT T )
( s )
( 1 : 0,19 : blane rouge vio- - ovaires filiformes, bien )
( : : : lacé séparés )
(e e LR )
( : : 3 - )
( : : : )
( 2 a,37 :  creme : blanc creme - ovaires plus gonflés avec)
( : 3 des ailes peu développées)
( : : : ~ ovocytes déja visibles, )
( s : s - absence de vitellogénese )
O S SO S S )

( : : )
( : : )
( 3 : 0,63 : vert pale: rose ou - ovaires ayant des ailes )
( : : orange latérales développées )
( : : 3 clair - ovocytes bien visibles )
( : : : - vitellogénese )
O S )
( : : )
( : : )
( 4 : 0,93 vert : orange - ovaires bien gonflés, )
{ sombre  : brun occupant toute la cavité )
( : céphalothoracique )
e e e R )
(7 T Ty Ty Ty T e )
( : )
( 5 : 0,19 blanc s blave - uwvaires en cours cde ré- )
( : : . trécissement )
( et et : et )
( : : )
( : 0,93 tacheté : tacheté - ovocytes en voie de ré- )
( : de vert : de rose sorbption g
( :
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- Nous avons délimité au risque de 5 % 1'intervalle de confiance sur un
pourcentage q par la formule :

avec N = effectif,

t
1]

valeur du t de student.

Les distributions de fréquences de taille des femelles sont scin-
dées en composantes gaussiennes par la technique d'HASSELBLAD (1966) pro-
grammée par TOMLINSON (1970). Ce découpage a été réalisé par CONAN (1978)
pour 1'année 1977. Nous avons poursuivi ce travail pcur 1'année 1978. A
1'aide de la moyenne, de 1'écart type propre & chaque classe d'dge et des
proportions de chacune des classes dans la population, on arrive & reconsti-
tuer pour chaque taille, les fréquences théoriques de chacune des classes
d'dge. Le pourcentage d'individus ayant un dge donné peut alors &tre calculé
dans chacune des classes de taille.

Nous ajustons une équation logistique aux données se présentant
sous forme de courbes de type sigmoide. L'ajustement est réalisé Tlinéairement
suivant une droite prédictrice par la méthode des moindres carrés en utilisant
1'éaquation suivante : "

y _
Log { —— ) = ax + b

1-y

avec Log = logarithme népérien,

3.3. RESULTATS

Les effectifs des &chantillons utilisés dans cette étude figurent

dans le tableau 5.




( : ’ T s

( CLASSE : ANNEE 1977 - MOIS 6 P ANNEE 1978 - MOIS 6

( e e e e e e e e e
( : : : : H : 3 :

( : Effectif :Spermatophore : Ovaires :Reproduction : : Effectif :Spermatophore : Ovaires :Reproduction
( présence :(stades 2+3+4): Capacité e :  présence :(stades 2+3+4): Capacité
( % : % : % P o ] H % : %
(T : : : 7T T : Tt : T
( 19 : 36 : 6 : 0 : D s e 71 : 0 : 1 : 0

( : : : : HI : : :

( 20 : 42 : 10 : 0 : 0 : e 73 : 5 : 4 : g

( : : : : : e : : :

( 21 : 29 : 21 : 3 : 0 : e 76 : 14 : 9 : 3

( : : : : T : : :

( 22 : 42 : 33 : 10 : 7 s 46 : 48 : 25 : 20

( : : : : I : : :

( 23 : 43 : 40 : 19 : 12 I 38 : 61 s 50 : 47

( . : : : : s e : : :

( 24 : 54 : 78 : 62 : 48 2o 43 : 95 : 85 : 79

( : : : : s : : :

( 25 : 36 : 89 : 89 : 80 I 59 : 88 : 94 : 83

( : : : _ : I : : :

(. 26 : 29 : 90 : 90 : 83 F 53 : 91 : 96 : 87

( : : : : I : : :

( 27 : 14 : 86 : 93 : 78 H 42 : 100 : 95 : 95

( : : : : : e : : :

( 28 : 9 : 100 : 100 : 100 I 23 : 100 : 100 : 100

( : : : : . : s : : :

( 29 : 3 : 100 : : T e 13 s 100 : 100 : 100

( : : : : E : : :

( 30 : 0 : : : S 12 : 100 : 100 : 100

( : : : : HH : : :

( 31 : 0 : : : T 3 : 100 : 100 : 100

( - . . . . . . . :

( :

N N e M e e e N N M N N N e N S N N e e e N S N s S S

TABLEAU 5 : effectifs et pourcentages par classe de taille de 1 mm pour les mois de Juin 1977 et Juin 1978 de
- présence de spermatophore
- ovaires en cours de développement (stades 2, 3, 4) )
- capacité de reproduction (ovaires en cours de développement + présence de spermatophore).

_bv-
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33.1. Taille & maturité

Les plus petites femelles portant un spermatophore mesurajent
18,5 mm ; elles ont &té observées & plusieurs reprises dans les échantillons
(Juin, novembre 1977 ; avril, ao(t 1978).

Dans le tableau 5, les taux de présence de spermatophore, observés
pour chacune des classes de taille de 1 mm, sont présentés pour les tailles
supérieures d 18,5 mm. Les courbes représentant le taux de présence de sper-
matophore en fonction de la taille des individus ont une allure sigmoide
(fig. 13 et 15).

Les tailles au point 50 % (L 50) déduites de ces courbes sont

portées dans le tableau 6.

Les résultats sont présentés dans le tableau 5. Les courbes repré-
sentant le pourcentage de femelles ayant des ovaires en cours de maturation
en fonction de la longueur du céphalothorax ont également une allure sigmo¥-
de (fig. 13 et 15). Les intervalles de confiance des pourcentages sont por-
tés sur la figure 18,

Les tailles L 50 de maturité des ovaires figurent dans le tableau 6.

Une femelle est apte & se reproduire si elle posséde, & la fois,
un spermatophore et des ovaires en cours de développement. FONTAINE et
WARLUZEL (1969) appréciaient la capacité de reprodyction des femelles au vu
des ovaires seulement, ce qui nous semble insuffisant.

Les % de femelles capables de reproduction en fonction de la tail-
Te fiéurent dans le tableau 5. Les courbes correspondantes sont portées sur

Tes figures 13 et 15. Les tailles L 50 sont données dans le tableau 6.
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FIGURES 13 et 14 : MOIS DE JUIN 1977

- Courbes de maturité (FIGURE 13) en utilisant trois critéres différents
mentionnés sur le graphique. Les pourcentages de femelles matures figurent
en ordonnée et la longueur du céphalothorax (mm) en abscisse,

- Courbes exprimant par classe de taille les pourcentages de femelles d' age
> 2 ans et de femelles d'dge > 3 ans (FIGURE 14).
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FIGURES 15 et 16 : MOIS DE JUIN 1978

- Courbes de maturité des femelles en utilisant les trois critéres mentionnés
sur le graphique (FIGURE 15). Les pourcentages de femelles matures figurent
en ordonnée et la longueur du céphalothorax (mm) en abscisse.

- Courbes exprimant par classe de taille les pourcentages de femelles d'&ge
> 2 ans et de femelles d'adge > 3 ans (FIGURE 16).




TABLEAU 6 : Tongueur de céphalothorax (L 50) au point 50 % de femelles

matures pour 1977 et 1978

selon différents critéres de maturité,

ANNEE MOIS PRESENCE DE DEVELOPPEMENT CAPACITE DE
SPERMATOPHORE DES OVAIRES REPRODUCTION

1977 JUIN 23 -~ 23,5 23,5 - 24 24

1978 JUIN 22 - 22,5 23 23
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La courbe de présence de spermatophore, bien que présentant une
allure sigmoide, se distingue de la courbe de maturité des ovaires. La
premiére se situe au-dessus de Ta seconde dans les faibles tailles tandis
que pour les grandes tailles elle est généralement au-dessous. Pour le
mois de juin 1978, qui est susceptible de mieux représenter les phénoménes
de 1'année, les trois courbes sont assez proches les unes des autres. Par
contre, pour Te mois de juin 1977, la courbe de présence de spermatophore
se distingue des deux autres courbes dans les faibles tailles.

Les courbes de capacité de reproduction sont 1égérement décalées
par rapport aux courbes de maturité des ovaires. I1 existe des femelles de
grande taille qui possédent des ovaires en cours de maturation sans por-
ter de spermatophore. De méme, il peut arriver que des femelles de petite
taille détiennent un spermatophore sans posséder dfovaires en cours de

maturation.

33.2. Age a maturité

Les courbes exprimant le pourcentage d'individus ayant un 4ge
» 2 ans et un &ge » 3 ans, pour les mois de juin 1977 et juin 1978, sont
respectivement représentées sur les figures 14, 16. L'allure de ces cour-
bes est, également, sigmoide.

Pour 1'année 1977, la courbe représentant e pourcentage d'indivi-
dus > 3 ans ressemble fortement & celle obtenue par 1'étude ovarienne. La
- méme analyse appliquée & 1'année 1978 suggére une premiére maturité & 1'dge
de 2 ans chez les femelles. L'ajustement apparait, cependant, moins bon pour
1'année 1977.

Les distributions de fréquences de taille des femelles (fig. 17)
montrent que les individus ayant atteint la maturité sexuelle en 1877 sonf,

en fait, & leur deuxiéme maturation.
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FIGURE 17 : Distributions de fréquences de taille des femelles de Nephnrops
norvegLcus obtenus lors d'échantillonnages dans le golfe de Gascogne de
Janvier 1977 a aolGt 1978. La taille moyenne a maturité sexuelle figure

pour les mois de juin 1977, mai et juin 1978.
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Ceci ressort d'une comparaison des histogrammes de février 1977
et de juin 1977, en tenant compte de 1'existence d'une mue qui se serait
produite entre temps. CONAN (1978) a &tabli, pour les femelles adultes, une
relation exprimant la taille de post-mue en fonction de la taille de pré-
mue. A une longueur de carapace de post-mue de 23,5 mm (point L50 de fe-
melles matures en juin 1977) correspondrait une taille de prémue de 21,5 mm.
Ceci nous permet d'affirmer que les individus sexuellement matures en juin
1977 ne se retrouvent pas en si grande proportion dans 1'histogramme de
février 1977, méme pour Tes tailles proches de Ta L50, car Teur condition
ovigére ne les avait pas rendus capturables. Par contre, en 1978, nous
pouvons, & travers les histogrammes, suivre 1'évolution de la cohorte
jusqu'a la maturité sexuelle. Nous pouvons donc penser qu'il s'agit bien

1a d'une premiére maturation.

33.3. Gestion du stock

I1 est utile de déterminer la courbe de maturité sexuelle car i1
existe des modéles pour 1la gestioh des stocks qui font intervenir la taille
a premiére maturité afin de calculer la fécondité par recrue. Une telle
courbe s'avére nécessaire aussi pour le calcul de la biomasse du stock paren-
tal afin d'établir Ta relation Stock-Recrutement. Les courbes de maturité
que nous avons obtenues pour 1977 et 1978, a partir des ovaires, s'étalent
entre les longueurs 20 et 27 mm. L'utilisation d'une taille moyenne a pre-
miére maturité dans les modéles de gestion conduirait & une perte de pré-
cision et vraisemblablement & un biais dans les résultats.

Nous avons établi une courbe moyenne de maturité a partir des
courbes obtenues pour 1977 et 1978, Les points obtenus en 1977 et en 1978

ont &té ajustés globalement & un modéle logistique, c'est & dire qu'a chaque
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classe de taille correspondent 2 points observés 1'un pour 1977, 1'autre
pour 1978. Nous n'avons donc pas recalculé des pourcentages de femelles ma-
tures qui prennent en compte Ta somme des effectifs des deux années de
sorte que pour chaque classe de taille on n'ait plus qu'une seule obser-
vation. Le pourcentage (m) de feme]]es‘matures peut se calculer en fonc-

tion de Ta longueur de céphalothorax (L.) par la relation ainsi obtenue :

1
- (1,01 L - 23,75)

l1+e

La courbe de sélectivité pour le maillage de 42mm a été déterminée
par interpolation a partir des données obténues par CHARUAU* pour des mail-
lages de 38mm et de 44,2mm. Cette courbe n'a pu étre établie qu'avec des
Tangoustines de taille supérieure & 19mm de céphalothorax. Pour les tailles
inférieures @ 19mm, i1 a é€té nécessaire de procéder & une extrapolation.

La courbe de séleclivité ainsi obienue est représencée par la vouictiun

Togistique :

1

L+ o (0,89 L - 10,64)

ol P est la proportion d'individus retenus pcur une longueur de céphalotho-

rax (L en mm).

* - Nous remercions Anatole CHARUAU (ISTPM LORIENT) pour nous avoir communiqué
ses données.
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La courbe de sélectivité et les courbes de maturité (ovaires)
sont pfésentées figure 18. I1 apparait que des femelles peuvent étre captu-
rées avant méme d'atteindre leur premiére maturité. Ainsi & une Tongueur
de céphalothorax de 20mm, ol toutes les femelles sont immatures, 30 % de

celles qui pénétrent dans Te chalut (maille 42mm) s'y trouvent retenues.

La mortalité par péche affecte davantage les madles que les
femelles pour deux raisons :

- Le taux de croissance des mdles est plus élevé que celui des femelles
(CONAN, 1975). De ce fait, & un méme dge et 3 mortalité naturelle égale,
les miles sont davantage exploités que les femelles.

- Lorsqu'elles sont grainées, les femelles disparaissent presque totalement
des captures (FIGUEIREDO et THOMAS, 1967 ; RICE et CHAPMAN, 1971 ;
CONAN, 1978). Cette disparition durerait 6 mois environ. De ce fait, dés
qu'elles ont atteint la maturité sexuelle les femelles sont soumises &
ur; taux annuel de morta’ité par. péche deux fous plus faible Jque celuid
des males. 11 devrait donc en résulter un déséquilibre dans le sex ratio
en défaveur des mdles matures. Toutefois, ceci ne semble avoir que treés
peu d'incidences sur le pourcentage de femelles fécondées. En effet, Ta
courbe de capacité de reproduction est trés proche de Ta courbe de matu-
rité des ovaires (fig. 13, 15). Dans les 1imite§ de tailles étudiées, il
n'y aurait que 10 % environ des femelles matures qui ne seraient pas fé-
condées (absence de spermatophore) et qui ne contribueraient donc pas a

la reproduction du stock.
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POURCENTAGE

courbe de sélectlvité , malllage 42 mm

— — — courbe de maturité 1978

courbe de maturité 1977

\'4

1 T 1 L 1 i

10 15 ' 20 25 30 35
LONGUEUR DE CEPHALOTHORAX ( mm)

FIGURE 18 : COURBE DE SELECTIVITE ET COURBES DE MATURITE

Les courbes de maturité sont celles obtenues par 1'état
de développement des ovaires pour les années 1977 et 1978.
Les intervalles de confiance sont portés sur le graphique.
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3.4. DISCUSSION

34.1. Choix du critére de maturité

L'utilisation d'une taille minimale & premiére maturité ne présen-
te que peu d'intérét car le résultat dépend de la taille de 1'échantillon.
De plus, dans le cas ol la maturité est une fonction de 1'&ge, la taille
minimale & premiére maturité dépend alors de 1'écart-type de la distribution
des fréquences de taille des classes d'dge. Cet écart-type est sujet 3 varia-
tion d'une année & 1'autre selon les travaux de CONAN (1978). I1 est donc
préférable d'utiliser une taille moyenne & premiére maturité. Mais quel

critére de maturité utiliser ?

La condition ovigére, utilisée par certains auteurs, ne nous pa-
rait pas &tre un critére intéressant, En effet, les femelles Torsqu'elles
sont "grainées" deviennent moins capturables & cause de Teur comportement
fouisseur (FARMER, 1975). De plus, la période de ponte est étalée sur
p1Qsieurs mois. La présence de spermatophore serait un critére insuffisant
car bon nombre de femelles nous sont apparues aptes a copuler bien avant
de posséder des ovaires en cours de maturation. Les critéres de maturité
les plus corrects seraient le développement des ovaires et la capacité
de reproduction. C'est ce dernier critére qu'il conviendrait d'utiliser dans
Te cadre d'études de gestion du stock. Mais on peut se servir de la courbe
de maturité des ovaires en la pondérant par la proportion de femelles

matures possédant un spermatophore (soit dans Te cas présent 90 %).

34.2. Comparaison avec les résultats antérieurs

Selon FARMER (1974), toutes les femelles matures portaient un sper-

matophore dans les eaux proches de 1'ITe de Man. Dans les eaux €cossaises,
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THOMAS (1964) a trouvé que prés de 100 % de femelles matures avajent un
spermatophore.

Le pourcentage de 90 % que nous trouvons apparait 1égérement
inférieur & celui obtenu par ces auteurs sur d'autres stocks. Cette 1égé-
re variation pourrait résulter de différences dans 1'intensité de péche et
dans la réglementation du maillage (maillage de 42mm dans le golfe de
Gascogne, maillage de 50mm dans les eaux de la Mer Celtique) qui provogue-
raient un déséquilibre dans le sex-ratio en défaveur des mdles. Les condi-
tions actuelles d'exploitation du stock dans le golfe de Gascogne ne pro-
voqueraient qu'une trés 1&gére diminution du pourcentage de femelles fécon-
dées et ne limiteraient donc, directement et de fagon sensible, 1a repro-
duction du stock que par la quantité de femelles péchées. I1 apparait vrai-
semblable donc qu'un male puisse féconder plusieurs femelles au cours d'une
période de mue.

FONTAINE et WARLUZEL (1969) ont trouvé que 50 % des femelles
portaient un spermatophore & une longueur de céphalothorax de 22-23 mm en
1965-1967, dans le golfe de Gascogne. Ces mémes auteurs ont déduit, d'une
étude gonadique, que 50 % des femelles é&taient en état de pondre a une
Tonqueur de 24-25mm, taille supérieure & celle que nous obtenons. Dans
les eaux écossaises, 50 % des femelles possédent un spermatophore a une
Tongueur de céphalothorax de 23mm selon THOMAS (1964). HILLIS (1976), en
Irlande, a déduit, d'une étude ovarienne, une taille a maturité sexuelle
(24-26mm) largement supérieure & celle que nous obtenons dans cette étude.
La maturité selon cet auteur, se produirait & 1'dge de 3 ans, ce qui con-
corde avec le résultat que nous trouvons pour W‘anﬁée 1977 dans le golfe de

Gascogne.
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34,3, Gestion du stock

Que des Tlangoustines soient péchées bien avant la maturité
sexuelle peut apparaitre génant pour Te renouvellement du stock. Il est
préférable de laisser toutes les femelles se reproduire une fois dans
Teur vie. Mais les courbes de sélectivité pour la langoustine ont une
pente faible (CHARUAU, 1978) qui, de plus, diminue avec la tajlle de la
maille (de VERDELHAN dans ANON., 1978). On continuera donc & pécher des
langoustines immatures méme si on augmente le maillage. Une augmentation
du maillage permet seulement de diminuer la proportion retenue par
1'engin de péche chez les individus immatures, ce qui, malgré tout, peut
contribuer & augmenter le stock de larves & 1'éclosion. Une étude de la
densité des populations sur les fonds du golfe de Gascogne s'avére néces-
saire pour juger de 1'utilité d'une augmentation du maillage & des fins
reproductrices. La densité qui est un facteur Timitant pour une telle
population benthique vivant dans des terriers est-régu1ée par des phénomé-
nes naturels : une augmentation de la densité conduit vraisemblablement &
une modification de certains paramétres biologiques de la population tels
que le taux de croissence. Ce dernier diminuerait avec des densités »lus
fortes (CHAPMAN et RICE, 1971),et a un taux de croissance plus faible doit

probablement s'ajouter une diminution de la fécondité.

34.4, Allure des courbes de maturité

Les courbes de maturité que nous obtenons présentent une allure
sigmoide. STEELE et STEELE (1969), WENNER et al. (1974), CHITTLEBOROUGH (1976)
ont aussi trouvé chez des crustacés des courbes de maturité offrant une
telle allure. WENNER et al. (1974) ont assimilé ces courbes a des courbes
normales cumulées, en vertu du théoréme de la limite centrale : Ta taille
a maturité sexuelle serait distribuée suivant une loi normale, les effets

environnementaux et génétiques étant additifs. Ces auteurs ont préconisé
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1'utilisation de la transformation Probit pour ajuster 1inéairement‘une
courbe de maturité sexuelle @ une courbe normale cumulée., La droite ainsi
obtenue porte le nom de droite de HENRY. En fait, 1'ajustement n’eét pas
toujours excellent (voir WENNER, 1974 : p. 1100 ; CHITTLEBOROUGH, 1976 :

p. 507). C'est également le cas de nos données obtenues par 1'observation
des ovaires (fig. 19). La théorie de WENNER suppose que la taille L 50

est déterminée génétiquement. Nous devrions, donc, trouver la méme taille

L 50 pour les 2 années étudiées. Le fait de trouver des tailles différentes
et des intervalles de confiance ne se chevauchant pas au voisinage du point
50 ¢ infirme la théorie qui suppose que la taille L 50 est déterminée
génétiquement.,

Nous pensons que 1'allure sigmoide provient d'un chevauchement
des courbes de GAUSS représentant des classes d'dge, 1a maturité étant,
partiellement au moins, une fonction de 1'dge.

La maturité sexuelle semble étre‘une fonction combinée de 1'age
et de la taille. En effet, d'aprés nos observations sur les ovaires, elle
ne se produirait pas systématiquement a un dge donné. La taille moyenne
atteinte par les individus de la cohorte aurait aussi une importance déterj
minante. Ainsi Ta maturité sexuelle des temelles de Nephrops norvegicus se
produirait en régle générale & 1'dge de 2 ans dans le golfe de Gascogne. II
arriverait cependant que certaines années la cohorte d'dge 2 ans n'atteigne
pas la maturité sexuelle au cas od les individus n'auraient pas atteint une
taille suffisante du fait d'une croissance trop lente ou d'une naissance
retardée. Les femelles n'atteindraient alors Teur maturité qu'a 1'dge de
3 ans. Il arriverait qu'au cours d'une méme année deux cohortes ayant
une différence d'dge de un an se reproduisent pour la premiére fois simulta-
nément. C'est ce que nous pensons avoir observé pour 1'année 1978. Les fluc-
tuations annuelles du recrutement pourraient étre en partie expliquées par

ce fait.
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FIGURE 19 : les pourcentages de femelles possédant des ovaires en cours de maturation sont portés en ordonnées sur
une échelle PROBIT, préconisée par certains auteurs. Les points s'ajustent mal d& une droite de HENRY.



3.5. CONCLUSION

La taille moyenne & maturité sexuelle des femelles varie selon le
critére fonctionnel utilisé. Le taux de présence de spermatophore chez les
femelles conduit & une taille moyenne & maturité sexuelle (22-23,5 mm de
Tongueur de céphalothorax) inférieure & celle obtenue a 1'aide du pourcen-
tage de femelles ayant des ovaires en cours de maturation (23-24 mm). La
taille moyenne a maturité sexuelle varie d'une année & 1'autre. En 1978, elle
a été inférieure d celle de 1977. L'dge de premiére maturité serait généra-
Tement de 2 ans comme observé pour 1'année 1978. La cohorte d'dge 2 ans
n'aurait pas atteint la maturité sexuelle au cours de 1'année 1977. La ma-
turité sexuelle serait une fonction combinée de 1'dge et de la taille. Les
effets de Ta péche sur le taux de femelles fécondées seraient minimes : 90 %
des femelles matures ont un spermatophore et,de ce fait,sont aptes a se

reproduire.




CHAPITRE 4

EVOLUTION DU TAUX DE PRESENCE DE SPERMATOPHORE CHEZ LES FEMELLES
ET

DEVELOPPEMENT OVARIEN DE JUILLET 1576 A OCTOBRE 1978
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Evolution du taux de présence de spermatophore chez les femelles-

et développement ovarien de Juillet 1976 & octobre 1978,

4.1. INTRODUCTION

IT est important pour la gestion dfun stock de surveiller son re-
nouvellement et donc sa reproduction. Chez la langoustine, i1 est difficile
d'utiliser comme critére de base la proportion de femelles ovigéres dans
Tes captures pour dresser un bilan saisonnier de la reproduction. Les fe-
melles ovigéres ont un comportement fouisseur et disparaissent en partie
des captures(l); IT est, par contre, possible de suivre les variations
saisonniéres du taux de présence de spermatophore dans le thelycum des

femelles et de 1'état de maturation des ovaires.

Peu de travaux sur le taux de présence de spermatophore chez les
femelles ainsi que sur le développement oVarien concernent une Tongue pé-
riode. FARMER (1974 c) a réalisé une telle étude sur le stock de 1'Ile de
Man de février 1970 & avril 1972, mais les pourcentages qu'il indique sont.
calculés par rapport & 1'ensemble des femelles capturées. De plus il a
utilisé deux maillages différents au cours de cette période,prenant en
compte les immatures. FIGUEIREDO et BARRACA (1963) ont suivi Te déve]dppe—
ment ovarien au Portugal d'avril 1962 & décembre 1963. Dans le golfe de
Gascogne, FONTAINE et WARLUZEL (1969) ont étudié la maturation des ovaires

durant 1'année 1967.

Aucun de ces auteurs n'a étudié séparément les différentes classes

de taille. Cette technique présente 1'avantage de fournir des indications

(1) - Les références bibliographiques figurent dans le chapitre 1 "Généralités"
§ 1.3.
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insensibles aux fluctuations dues & -1'arrivée, chaque année, d'une nouvelle
cohorte dans les captures. Nous &tudierons la présence de spermatophore
chez les femelles de Nephrops norvegicus et le développement ovarien dans
Te golfe de Gascogne durant la période comprise entre juillet 1976 et oc-

tobre 1978.

4,2, MATERIEL ET METHODES

Les langoustines femelles proviennent de chalutages expérimentaux
réalisés, une fois par mois, de juillet 1976 & octobre 1978 sur le "Banc des
Sables" dans la région Sud-Bretagne du golfe de Gascogne.

La Tongueur du céphalothorax (Lc) est mesurée au pied & coulisse
au 1/10 de mm.

La présence de spermatophore est observée directement aprés inci-
sion médio-Tongitudinale du thélycum par la face ventrale.

Pour accéder aux ovaires, une incision est faite sur la face dor-
sale du céphalothorax. En écartant 1'hépatopancréas, on apercoit les ovaires.
Le stade de maturation des ovaires est évalué aprés observation macroscopi-
que. L'échelle de développement des ovaires.uti1isée s'inspire de celle de -
FARMER (1974 ¢) (tableau 7). Toutefois le stade 5 de 1'échelle de FARMER a
été supprimé ; ce stade se caractérise par la présence simultanée d'ovocytes
de stade 4 en phase de résorption et de nouveaux ovocytes en stade 1. Comme
il existe des ovaires ayant & la fois des ovocytes en voie de résorption et
de nouveaux ovocytes en stade 2, nous préférons répartir en stade 1 ou en
stade 2, selon 1'état de maturation des nouveaux ovocytes, les ovaires con-
tenant des ovocytes en voie de résorption.

L'étude a été réalisée par classes de taille de 3 mm et & partir de
la 1imite inférieure de 18,5 mm de longueur de céphalothorax. Cette limite
inférieure correspond & Ta taille minimale des femelles fécondées dans Ta
région Sud-Bretagne et que nous avons décrite dans le chapitre 3.



yioKvq.qa.cua

TABLEAU 7 :

stades de maturation des ovaires selon

FARMER (1974)

: : )
Stade : Diamgtre moyen “[izil._xleur— des ovaires Autres caractéristiques g
: des ovocytes (mm) ' Frais © Fixés g
: : : : T )
: : : : )
1 : G,19 : blane rouge vio- : - ovaires filiformes, bien )
: : : lacé : séparés )
____________ e )
: : : : )
: : : : )
2 : 0,37 I créme : blanc créme : - ovaires plus gonflés avec)
: : : : des ailes peu développées)

: : : ¢ - ovocytes déja visibles,
: : : : - absence de vitellogénése g
______ T - TyTTTTTTTRYTTTTT Ty TTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTTT)
: : : : )
3 : 0,63 vert pale: rose ou : - ovaires ayant des ailes )
: : orange latérales développées )
: : clair - ovocytes bien visibles )
: - vitellogénegse g
S )
: : : )
4 : 0,93 : vert ¢ orange - ovaires bien gonflés, )
: sombre s brun occupant toute la cavité )
: : : : céphalothoracique ;
I Ak
(LLLLLLLLLLLLL LS J//JK/ J/i _______ LLLLLLL )
_____ T TR : T )
: : : : )
5 : 0,19 blanc : blanc - ovaires en cours de re- )
: : trécissement. )
: et et et g
: 0,93 tacheté : tacheté - ovocytes en voie de ré- )
: de vert : de rose sorbption ;

ponte

stades de maturati

Nous avons supprimé

stade 5 de 1'échelle de FARMER
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4.3. RESULTATS ET DISCUSSION

Les effectifs des échantillons utilisés figurent par classes de
taille et par mois dans le tableau 8,et constituent un effectif global de

7 083 femelles.

43.1. Développement ovarien

La répartition saisonniére des différents stades pour chaque clas-
se de taille est représentée sur les figures 20 et 21.

L'augmentation en proportion des stades 1 permet de déceler Jes
pontes si 1'on se situe en dehors d'une période de mue. En effet, une varia-
tion de 1a proportion d'individus de stade 1, dans une classe de taille,
peut &tre provoquée par le changement de classe de certains individus a
1'issue de Ta mue. D'autre part, une diminﬁtion de la proportion des stades
4 lors d'une ponte pouvant étre compensée par une évolution des stades 3 en
stades 4, la seule évolution de la proportion de femelles en stade 4 appa-

rait insuffisante pour dater les pontes.

Cette étude montre que la ponte de Nephrops norvegdicus, dans la
région Sud-Bretagne, est annuelle et étalée sur plusieurs mois (4 & 5 mois
en 1978). La ponte ne coincide pas avec la saison ol les températures sont
maximales sur les fonds de la grande Vasiére et qui selon VINCENT et KURC
(1969) serait 1'automne. La maturation et la ponte auraient un lien étroit
avec la photopériode. I1 n'y aurait pas de régression des ovaires due a
1'hiver ; en témoigne Ta proportion non négligeable d'individus en stade
2 ou 3 durant cette saison. De 1976 a 1978 et dans les plus petites classes
de taille étudiées (21,5 - 24,5 ; 24,5 - 27,5), i1 y a eu une proportion
croissante de femelles a atteindre le stade 4 (Figures 20 et 21). Dans la

classe de taille 18,5 - 21,5 mm, on observe des stades 3 qui n'évoluent pas
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en stade 4 (Figure 20). Ceci est peut-étre di & un biais dans la défermina—
tion des stades qui, elle, fait appel & la taille des ovocytes. Or cette

derniére est probablement fonction de 1a taille de 1'animal.

43.2. Présence de spermatophore

Nous observons, en fonction de la taille, une différence dans le
pourcentage de femelles possédant un spermatophore (Figure 22). Dans la
plupart des classes de taille étudiées. Ce pourcentage a varié également
au cours du temps, selon une tendance progressive entre juillet 1976 et
avril 1978. La seu]e classe ayant échappé & cette régle est la classe
27,5 - 30,5 mm o0 la présence de spermatophore s'est maintenue entre 90 -
100 %. A partir des mois de mai, juin ou juillet 1978, le pourcentage de
femelles fécondées a régressé pour 1'ensemble des classes de taille. Cette
diminution qui affecte inégalement les c1a§ses -la tendance régressive la
plus marquée est celle observée pour la classe 21,5 - 24,5 mm- compense les
effets de la tendance progressive antérieure. Ainsi, en septembre 1978, nous

retrouvons sensiblement Tes mémes pourcentages qu'en septembre 1976.

Ces phénoménes auraient pu s'expliquer par la croissance, celle-ci
causant au cours du temps une modification de la répartition des fréquences
de taille & 1'intérieur de chacune des classes étudiées.

En fait, ils subsistenf si on ne travaille que par amplitude de
classe de 1 mm (Figure 23). L'amplitude de 3 mm utilisée dans le découpage
en classes de taille ne serait donc par & remettre en question.

L'augmentation entre 1976 et 1978 du pourcentage de femelles fécon-
dées est a rapprocher de la diminution, observée au cours de 1a méme période,

de Ta "taille moyenne & premiére maturité" (chapitre 3).
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Dans chacune des classes de taille étudiées, la chute, que nous
observons en 1978, coTncide avec celle du pourcentage des stades 2 + 3 + 4
de maturation ovarienne. Elle pourrait donc s'expliquer par le comportement
fouisseur des femelles devenues ovigéres. Le comportement de ces femelles
"grainées" -qui possédent toutes un spermatophore (observation personnelle)-
provoquerait une diminution,dans les captures, du pourcentage des femelles

fécondées.

La diminution du taux de présence de spermatophore pour une clas-
se de taille n'est toutefois pas proportionnelle au pourcentage de femelles
matures dans cette classe. Ceci peut s'expliquer par le fait que, dés sep-
tembre, on entrerait dans Ta période de mue d'automne. Les femelles matures
qui n'ont pas de spermatophore ne peuvent pas, de ce fait, étre "grainées"
et doivent vraisemblablement muer & 1'automne contrairement aux femelles
ovigéres. A 1'issue de cette mue, le taux de présence de spermatophore
augmenterait parmi les femelles capturables. De ce fait, la diminution, a
1'issue de l1a ponte, du pourcentage de femelles fécondées dans les captures

serait d'autant plus faible que la ponte est proche de la mue d'automne.

La nette diminution apparue en 1978 dans le taux de présence de
spermatophore n'a pas été observée en 1977. La ponte n'aurait pas causé une
si forte diminution du taux de présence de spermatophore en 1977. Ceci
proviendrait partiellement de 1fabsence de prélévement en octobre, mais
pourrait s'expliquer aussi par une plus petite proportion d'individus matu-
res dans les classes de taille et par la proximité des moments de ponte et

de mue.

43.2. Présence de spermatophore et développement ovarien

I1 est possible de dresser un bilan annuel de Ta reproduction en
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FIGURE 24 : Pourcentage d'ovaires de stade 4 et du pourcentage de femelles capables de reproduction pour les classes
de taille indiquées par Te graphique : évolution de juillet 1976 a octobre 1978. Dans une méme classe de
taille, la courbe supérieure représente 1'évolution du % des ovaires de stade 4 et la courbe inférieure
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Pour la classe 27,5-30,5, Tes 2 courbes sont confondues.



- 73 -

représentant, pour chaque classe de taille et en fonction du temps, la
proportion de femelles possédant & la fois des ovaires en stade 4 et un
spermatophore (Figure 25). Dans les classes 21,5 - 24,5 et 24,5 - 27,5, 1a
proportion d'individus aptes @ se reproduire parait plus forte en 1978
qu'en 1977. Une telle variation n'apparait pas durant la méme période pour
Tes individus plus &gés (classe de taille 27,5 - 30,5 mm). Ces observations
tendent & confirmer que la taille et 1'dge a premiére maturité ont varié

de 1977 & 1978 (chapitre 3). En ce qui concerne 1'année 1976, il nous pa-
rait délicat de tirer une conclusion car la ponte a pu intervenir avant -

les premiéres observations datant du mois de juillet.

La variation observée entre 1'année 1977 et 1'année 1978 dans les
proportions de femelles capables de se reproduire se traduit par une diffé-
rence dans le renouvellement du stock quantitativement d'autant plus impor-
tante que la mortalité totale des femelles est élevée. Les coefficients de
mortalité interviennent, en effet, sur la fréquence relative des tajlles,
un coefficient de mortalité totale élevé se traduisant par une augmentation

de Ta fréquence relative dans Jes petites tailles.

4.4. CONCLUSION

De 1976 & 1978, le pourcentage de femelles fécondées a suivi une
tendance progressive. La proportion de femelles possédant des ovaires en
cours de maturation a, elle aussi, augmenté. Ceci peut étre attribué a une
diminution de 1a taille de premiére maturité des femelles. D'autre part, une
diminution du taux de présence de spermatophore a &té observée en 1978. Elle
serait fonction du laps de temps séparant la ponte de Ta mue d'automne : Ta
chute est d'autant plus marquée due cet intervalle de temps est grand. L'évo-
Tution du taux de présence de spermatophore ainsi que 1'étude du développement
ovarien montrent que la taille des femelles & premiére maturité varie saison-

niérement mais aussi d'année en année.




CHAPITRE 5

FECONDITE INDIVIDUELLE
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5.1. INTRODUCTION

L'incubation des oeufs, chez la langoustine,dure 7.5 mois enviran
dans le golfe de Gascogne (FONTAINE et WARLUZEL, 1969). Au cours de cette pé-
riode, les oeufs passent par différents stades qui ont été décrits par
FIGUEIREDO et BARRACA (1963). Selon la quantité de vitellus présent dans
1'oeuf et 1'aspect externe de 1'embryon, ces auteurs ont déterminé 5 stades,
de durée inégale, pour une durée totale de 6,5 mois dans les eaux portugaises :
stade A (durée 2,5 mois), stade B (durée 1 mois), stade C (durée 1 mois),

stade D (durée 1 mois), stade E (durée 1 mois).

Les langoustines vivent sur des fonds vaseux et habitent des terriers
ol elles passent une partie de leur temps (FARMER, 1975). Il est généralement
observé que les langoustines "grainées" disparaissent des captures presque
aussitdot aprés la ponte et passent alors la plus grande partie de leur période
ovigére dans leur terrier (THOMAS et FIGUEIREDO, 1964 ; FARMER, 1975). Les fe-
melles ovigéres se nourrissent moins fréquemment que les femelles non ovigéres
(DUNTHORA, 1967). Cette observation a aussi &ié faite pour ie nomard d'Europe,

Homarnuws gammarus, par BRANDFORT (1979).

La fécondité individuelle, plus simplement appelée fécondité, est le
nombre d'oeufs portés par une langoustine. Comme les langoustines ovigéres
sont trés peu nombreuses dans les captures au coufs des derniers stades
d'incubation, les &tudes de fécondité ont été menées essentiellement i partir
des ovaires. C'est ainsi que FONTAINE et WARLUZEL (1969) ont évalué la fécon-
dité de Nephnops norvegicus dans le golfe de Gascogne. Aucune évaluation de
la fécondité n'a été faite en fin d'incubation pour cette région, ce qui aurait
permis de donner des estimations plus fiables de la potentielle contribution

des femelles a la production de larves. FIGUEIREDO et NUNES (1965), au
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Portugal, ont estimé que la perte d'oceufs au cours de la ponte et dé 1'in-.
cubation était de 1'ordre de 75 % quelle que soit la taille de la femelle.
Nous avons réalisé chez Nephrops norvegicus du golfe de Gascogne des estima-
tions de Ta fécondité en fin de maturation ovarienne et en fin d'incubation
(stade D), ce qui nous a permis d'évaluer la perte d'oeufs intervenue pendant

1'incubation.

5.2. MATERIEL ET METHODES

52.1. Matériel

Les femelles en fin de maturation ovarienne et les femelles "grainées"
en fin d'incubation ont été capturées lors de péches commerciales dans la
région Sud-Bretagne respectivement en juin 1979 et en février-mars 1979. Les
prélévements ont été fixés dans 1'alcool & 70°. Le stade d'incubation des
langoustines "grainées" a été identifié au laboratoire.

52.2. Stades d'incubation

Nous avons utilisé les stades d'incubation de FIGUEIREDO et BARRACA
(1963) auxquels nous avons ajouté le stade de fin de maturation ovarienne
que nous avons appelé "stade 0". Nous avons préféré comme stade de fin d'in-
cubation le stade D au stade E pour éviter d'effectuer des comptages sur des
femelles dont les oeufs seraient partiellement éclos. La détermination du
stade s'est effectuée & 1a Toupe binocculaire pour chacune des langoustines
"grainées" selon 1'importance relative du matériel de réserve dans les oeufs
(tableau 9a).

£2.3, Méthodes et mesure

— Les oeufs en fin d'incubation (stade D), une fois détachés de 1'abdomen,
ont été placés dans une étude a 100°C durant 10 minutes. Ce procédé facilite
leur séparation avant le comptage. Les comptages ont &té effectués & la loupe
binoculaire sur une cuve Dolfus. Lorsque le nombre d'oeufs n'excédait pas la
valeur de 1 000, la totalité d'entre eux a été comptée. Dans les autres cas,

nous avons fractionné les oeufs par pesée de fagon & conserver une précision
de 1'ordre de 5 % dans les estimaticns.




Tableau

placés & 1'étuve comme précédemment. Nous avons compté les oeufs contenus

%a

détermination des stades d'incubation
et FIGUEIREDO (1971).

- d'aprés
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FIGUEIREDO et BARRACA (1963)

Stades A B C D E
Durée 3 mois 1 mois 1 mois 1 mois 1 mois
Couleur vert vert vert rose rose
matériel frais sombre _sombre clair verddtre clair
rapport:matiére x
de réserve/oeuf 1 1 > 172 172 & 1/16 < 1/16

N

4

apparition des yeux.

— Les ovaires des langoustines en fin de maturation ovarienne ont été

dans une fraction située dans la région moyenne des ovaires et représentant

1/3 3 1/4 de chacun des ovaires. Le nombre d'oeufs contenus dans les ovaires

entiers a été ensuite déduit par pesée. L'erreur sur les comptages est ici

plus grande que pour les oeufs de stade D qui résistent mieux & la manipu-
lation. |

b - Taille

Les mesures de la longueur de céphalothorax des femelles "grainées"

ont éfé effectuées au pied d& coulisse avec une précision de 1/10& de mm.

Y en X dont 1'équation s'écrit :

52.4. Méthodes statistiques

a - Droites d'allométrie

Nous avons utilisé une droite d'allométrie :

Log y = aLogx+b

ou y = Bx? avec B = e

la droite prédictrice de

b
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La régression logarithmique a pour effets de linéariser une distri-
bution, de stabiliser les variances et de normaliser les distributions. Selon
RICKER (1973), i1 est préférable dans le cas présent d'utiliser la régression
prédictrice de y en x pour deux raisons ;nous avons 1imité artificiellement
Te nombre d'observations pour chaque x, et 1'erreur sur y est, selon nous, plus
grande que sur X.

b- ANQVA

m droites de régression prédictrices peuvent étre comparées au moyen
d'une analyse de variance. Le test de comparaison utilisé est emprunté a
SNEDECOR-COCHRAN (1967). Dans un premier temps, on teste 1'homogénéité des
variances résiduelles & 1'aide d'un test:F ou d'un test de BARTLETT. Cette
homogénéité est requise pour la poursuite du test. Dans un deuxiéme temps,
on compare les pentes par 1'analyse de variances (test F & (m - A)/(N - 2m)
degrés de liberté). A la différence du test de REEVE, on ne fait pas coinci-
der Tes barycentres des nuages de points. Si la différence entre les pentes
ne s'avére pas significative, on peut comparer, dans un troisiéme temps, les
ordonnées a 1'origine des m droites par un test F & (m - 1)/(N - m - 1)
degrés de 1iberte. |

52.5. Estimation du taux de perte d'oeufs

Nous avons extrapolé linéairement a toute la durée d'incubation 1la
perte d'oeufs calculée antre le stade O (fin de maturation ovarienne) et le
stade D. Pour cela, nous avons subposé que Ta perte d'oeufs était une fonc-
tion Tinéaire du temps comme 1'ont montré FIGUEIREDO et NUNES (1965). Nous
avons estimé, en outre, que la perte d'oeufs lors de la ponte était trés
faible (< 3%) d'aprés nos observations en laboratoire. Quant & Ta quantiteé
d'oeufs demeurant dans les ovaires aprés la ponte, elle est insignifiante
selon nos observations sur des Tangoustines prélevées dans le golfe de
Gascogne.

52.6. Rapport fécondité/poids

Le rapport fécondité/poids est calculé a partir de la relation expri-
mant la fécondité absolue (F) en faisant intervenir la relation taille-poids
établie par CONAN (1978) :




- 79 -

2,973 W

W = 0,000807 L poids en g

—
1

Tongueur du cépha]othofax en mm

SiF = aLb est Ta relation exprimant le nombre d'oeufs en fonction

de la taille (L) de Ta femelle, ce rapport s'établit :

¢ (b - 2,973)

F a___ L
W 0,000807

5.3. RESULTATS

53.1. Fécondité & partir du contenu des ovaires

Les résultats figurent dans le tableau 9b. Une représentation graphi-
que en est donnée dans la figure 25. Le nombre d'oeufs contenus dans les
ovaires est 1ié a la Tongueur de céphalothorax (L en mm) des femelles suivant

la relation :

Leg (Fy)

2,700 Log (1) - 2,020
2,700

ou F1 0,133 L

La pente de la droite d'alliométrie n€tant pas significativement dif-
férente de 3 (test t, voir tableau 9b), 1'hypcthése d'une relation isométrique

ne peut étre rejetée.

A partir de la relation précédente et de la relation taille-poids
établie par CONAN (1978), on peut déterminer le rapport fécondité/poids en
fonction de la longueur de céphalothorax.

0,273

f, = 164,81 L~

1




TABLEAU Sb : RESULTATS DES REGRESSIONS ALLOMETRIQUES

avec X
Y

1]

Log népérien de la Tongueur de céphalothorax
Log népérien du nombre d'oeufs

FECONDITE
3 partir des au stade D
ovaires d'incubation

Nombre d'observations 79 101
Degrés de liberté (ddl) 77 99
Coefficient de corrélation 0,84 0,81
ZX 269,016809 336,817319
1x° 918,339425 1125,898233
Ixy 1936,272266 2209,419279
Zy2 4090,404801 4354,106230
Ty 566,815132 659,970395
Test t (pente # 3) 1,487 - 0,834
Probabilité (pente = 3) 0,15 Q,ko
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FIGURE 25 :  FECONDITE D'APRES LE CONTENU DES OVAIRES

- les 79 observations utilisées pour la régression
allométrique sont représentées ainsi que la droite
prédictrice de y en x qui en résulte.

- nous avons utilisé les logarithmes népériens. La
longueur du céphalothorax a été exprimée en mm.
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L'exposant est négatif. Ce rapport semblerait donc diminuer avec 1la
taille. L'absence de couples d'observations ne permet pas d'utiliser de test

statistique.

53.2. Fécondité au stade D d'incubation

Les résultats de la régressioﬁ du nombre d'oeufs contenus dans les
ovaires en fonction de la Tlongueur de céphalothorax (mm) sont présentées
dans le tableau 9b. Une représentation graphique est disponible en figure 26.
Le nombre d'oeufs F2 au stade D d'incubation peut &tre exprimé en fonction

de la longueur de céphalothorax (L en mm) par les &quations :

1]

Log F2 3,194 Log L - 4,118

3,194

1

ou F2 0,016 L

La pente de la droite d'allométrie n'est pas significativement dif-
férente de 3 (test t ; voir tableau 9b), 1'hypothése d'une isométrie ne

peut étre rejetée.

Ce rapport peut étre exprimé en fonction de la Tongueur de céphalotho-

rax par les équations :

f, = 20,161 10,221

11 augmenterait avec la taille. Toute confirmation statistique est ici

impossible.




- 83 -

e.s%
’ - —_ - -+ ..."
9 T CZUFS ( 8TACE 0O -
o ! -
© I o
b s.z% :
£l +
z I i
= i -+ T
c T
= - -t
o 7.5 T
3 T ¥
8 ) + o+
- ~
7.8 % e ++ et
- - -+ hd
1 +
. - +__' ':+* Ld
+ . A N T . iy
g8.5 1L + 4 -
+ ¥ + -l"" i‘,.-'.:‘: el *
T + . 3 Y
4 ey
- o+ .
T * e g - +
E.Q L + _j-""_.,.., -
e e
- -~ . +
1 -« + T o+
+ +
5.5 L. M - -
T
+
B S S
3, 83 3. 28 3. 42 3.632 3. 88
.05 do 1a LONGUZUR <o CETHALOTHGRAX

FIGURE 26 :  FECONDITE AU STADE D D'INCUBATION

- Tes 101 observations effectuées sont représentées
ainsi que la droite prédictrice de y en x issue
de Ta régression allométrique.

- les logarithmes népériens ont &té utilisés. La
Tongueur du céphalothorax a €té exprimée en mm.
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53.3. Estimation de Ta perte d'oeufs lors de 1'incubation

Nous avons comparé les deux droites d'allométrie exprimant la fécon-
dité absolue en fonction de 1a taille de la femelle. Les valeurs de F obtenues
dans le test, les probabilités correspondantes ainsi que les degrés de liber-
té figurent dans le tableau 10. Les variances résiduelles sont homogénes au
seuil de 5 %. La différence, si elle n'est pas significative pour les pentes,
1'est pour les positions. Nous pouvons donc considérer les deux droites dfa]-

Tométrie comme étant différentes.

Les pentes n'étant pas significativement différentes, il est possible
alors d'attribuer aux 2 droites une pente unique. Cette pente "moyenne" a &té
calculée 3@ 1'aide d'une régression globale aprés superposition des barycentres.

ElTe a pour valeur 2,968. En utilisant Tes coordennées X;, Y, et 22, 72 des
barycentres, on peut déterminer 1'ordonnée a 1'origine de chacune des deux
droites para11é1es : Bl et B2

Bl

- 2,932
B2

- 3,362

Les droites prédictrices de Y en X et les droites paralléles sont
tracées sur la figqure 27.

La différence Bl - B2 = - 0,431 est 1e Log du nombre d'oceufs perdu
entre 1a ponte et le stade D d'incubation. Le taux de perte correspondant

est donné par la formule :

100 (1 - exp (B2-Bl))




TABLEAU 10 : RESULTATS DE L'ANOVA POUR LA COMPARAISON DES
DEUX DROITES D'ALLOMETRIE EXPRIMANT LA FECONDITE

- degrés de Tiberté :
probabilité correspondant aux valeurs de F

valeurs de F

numérateur/dénominateur

VARIANCES ORDONNEES A
ANOVYV A | PESTDUELLES PENTES L'ORIGINE
F 1,578 2,456 64,309
dd1 99 1 1
77 176 177
Probabilité 0,05 0,15 < 0,001
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FIGURE 27 : DROITES PREDICTRICES DE Y EN X ET DROITES PARALLELES EXPRIMANT

LE NOMBRE D'OEUFS EN FONCTION DE LA LONGUEUR DE CEPHALOTHORAX
DE LA FEMELLE.

- X% et Y. sont les coordonnées du barycentre obtenu dans le
cas

du %a]cu] de Ta fécondité a partir du contenu des ovaires.

- 22 et Y, sont les coordonnées du barycéntre obtenu dans e
ca

s du calcul de la fécondité au stade D de 1‘'incubation.




Le taux de perte ainsi calculé pour une durée d'incubation (= 6
mois) allant jusqu'au stade D serait de 35 %. Extrapolé & toute la durée

d'incubation (= 7,5 mois), ce taux de perte devient :

7,5
6

35 x = 44 9.

5.4. BDISCUSSION

54.1. Fécondité & partir du contenu des cvaires

FONTAINE et WARLUZEL (1969) avaient &tabli, pour le golfe de
Gascogne, la relation suivante entre le nombre d'oeufs (F) contenus dans

les ovaires et la longueur du céphalothorax (L en mm) :

F=0,108 L2797

Cette relation déterminée & 1'aide de 53 ovaires différe quelque
peu, au voisinage des grandes tailles, de notre relation comme Te montre
Ta figure 28. Sur ce graphique sont également représentées les relations

obtenues par FIGUEIREDO et NUNES (1965) pour les eaux portugaises, par
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THOMAS (1964) en Ecosse et par EIRIKSSON (1970)* en Islande. C'est dans ce

dernier pays que les langoustines semblent les moins fécondes. La courbe

de

FIGUEIREDO et NUNES ne provient pas d'une régression prédictrice de y en x

comme les autres courbes. Elle est issue d'une droite d'allométrie passant

par le barycentre du nuage de points mais dont la pente est une pente

"moyenne" calculée globalement & 1'aide de plusieurs nuages de points éta-

blis & des temps d'incubation différents.

® - La relation utilisée est celle que nous avons établie aprés digitalisation

de la courbe publiée par cet auteur. Cette relation serait :
F = 0,065 L2840
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FIGURE 28 :

FECONDITE DE Nep;‘.ropa norvegiws -/ /'

e ISLANDE (Eiriksson) / /’

—— . ECOSSE (Thozee) / /

— ___PORTUGAL (Fisuairedo) / s

—— .- GOLFE [E GASCOSMNE (Fontaine) // ;// .

. Nos resultats / /

et b bt}

=2 S K & & & a8

|.OMGUELR DU CEPHALOTHORAX

FECONDITE EN FONCTION DE LA TAILLE CHEZ NEPHROPS NORVEGICUS
A PARTIR DU CONTENU DES QVAIRES

- la Tongueur du céphalothorax est en mm.

- nos résultats sont en trait plein.

- 88 -




- 89 -

Nous n'avons volontairement pas fait figurer les résultats de
certains auteurs portant sur une fécondité en début d'incubation (stade
A). En effet, EIRIKSSON (1970) a montré qu'il existe une différence entre
les résultats selon que la relation est établie avant ou aprés la ponte.
Cette différence serait, & notre avis, essentiellement due a une perte
d'oeufs occasionnée lors du chalutage. Les oeufs au début de 1'incubation
sont encore fragilement attachés aux soies ovigéres. Selon CHEUNG (1966),
toutes les enveloppes externes ne seraient pas encore formées. I1 faudrait
y voir 1&, et non pas dans Ta perte d'oeufs occasionnée lors de la ponte,

la source principale de différences (MORIZUR, 1979).

54.2. Rapport fécondité/poids

Le rapport fécondité/poids semble varier en fonction de la taille
de la femelle aussi bien & la fin de la maturation ovarienne qu'a la fin
de 1'incubation, mais pas dans le méme sens. Aucun test statistique ne
peut, dans le cas présent, &tre utilisé pour juger de la significativité
de.ces variations. En conséquence, d'une maniére approchée ou si 1'on se
place en milieu de la période d'incubation, on peut considérer le rapport
fécondité/poids comme constant. Ceci signifie que la fécondité augmente
Tinéairement avec le poids de la femelle. Un modéle de rendement par recrue
détermine le moment (&ge ou taille) ol une cohorte connait son poids maximal.
C'est & cet instant que 1'on cherchera & pécher la _cohorte. Or c'est égale-
ment & cet dge que la cohorte femelle produirait son maximum de fécondité.
Mais on ne peut parter ici de fécondité par recrue car celle-ci requiére
gue 1'on cumule les fécondités de tous les 3ges matures antérieurs : une
méme femelle pond plusieurs années successives. L'année donc ol elle produit
Te maximum de poids, la cohorte femelle fournirait aussi son maximum en fé-

condité.
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54.3. Perte d'oeufs lors de 1'incubation

Le taux de perte de 45 % est probablement surestimé car des oeufs
(de stade D) ont probablement été arrachés lors du chalutage.

PERKINS (1971) estime que chez Te homard Homarus americanus, il
se produit une perte de 36 % lors des 9 mois d'incubation. I1 est vraisem-
blable que cet auteur aie sous-estimé le taux de perte car il a utilisé des
individus "grainés" en début d'incubation et capturés au chalut. La perte
relative d'oeufs occasionnée par le chalutage doit probablement étre plus
importante chez les femelles en début d'incubation qu'en fin d'incubation.

Nos résu]tats s'ils sont assez proches de ceux de PERKINS sont par
contre trés différents de ceux obtenus sur Nephrops norvegicus et dans les
eaux portugaises par FIGUEIREDO et NUNES (1965). Selon les auteurs, la
perte Tors de 1'incubation serait de 75 % et la perte d'oeufs lors du cha-
Tutage ne serait pas une source de biais. I1 convient de remarquer que
FIGUEIREDO et NUNES (1965) ont sélectionné des langoustines qui n'avaient
pas été 1ésées par le chalut, précaution que nous n'avons pas prise. Toute-
fois, la différence entre nos résultats et les leurs ne nous parait pas
explicable par le seul dispositif expérimental. Elle ne s'explique pas non
plus par les durées d'incubation quelque peu différentes. Tout ceci aurait
di créer une différence dans le sens contraire de celui observé. Il s'agirait
donc de différence d'ordre bio]ogique.

La perte d'oeufs Tors de 1'incubation pourrait étre un facteur de
régulation de la densité du stock et un des mécanismes de fonctionnement
de la relation stock-recrutement. Selon CHAPMAN et HOWARD (1979), Ta sortie
des langoustines hors de Teurs terriers est une activité 1iée essentiellement
i 1'alimentation. Nous pensons que c'est lors de cette activité qu'une pré-
datiqn sur les oeufs incubés est susceptible d'intervenir. Les crevettes se

sont révélées étre, en laberatoire, de grands prédateurs d'oeufs (observa-
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tion personnelle). De plus, le cannibalisme au niveau des oeufs existe
peut-étre chez la langoustine. Lorsque les langoustines sont nombreuses
sur les fonds, elles doivent passer plus de temps hors de leurs terriers
pour la recherche de nourriture. La prédation et le cannibalisme sur les
oeufs sont alors favorisés lorsqu'elles sont "grainges". La différence
observée dans les taux de perte d'oeufs lors de 1'incubation pourrait pro-
venir de conditions bioTogiquement distinctes : richesse des fonds en pré-
dateurs, effort de péche, coefficient de mortalité totale.

Le fait que Tes pentes des droites ne soient pas significativement
différentes ne veut pas dire que la perte d'oeufs en valeur relative n'est
pas une fonction de la taille. En augmentant le nombre d'observations sur-
tout dans les grandes tailles (qui dans notre étude font quelque peu défaut);

la différence peut devenir significative.

5.5. CONCLUSION

Dans le golfe de Gascogne, le nombre d'oeufs en fin de maturation
ovarienne (Fl) et Te nombre d'oeufs au stade D de 1'incubation (FZ) sont

1iés & la longueur du céphalothorax de la femelle (L en mm) par les relations :

2,700 3,194

F1 = 0,133 L et F, = 0,016 L . En fin de maturation ovarienne le

2
rapport fécondité/poids augmenterait avec la taille de la femelle alors qu'en
fin d'incubation i1 diminuerait. La perte d'oeufs lors de 1'incubation serait
de 1'ordre de 45 %. Ce taux serait bien inférieur a celui de 75 % qui a été

estimé par d'autres auteurs pour les eaux portugaises.




CHAPITRE ©6

FECONDITE PAR RECRUE
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6.1. INTRODUCTION

La fécondité par recrue a €té introduite par LE GUEN (1971). On la
définit comme é&tant le nombre moyen d'oeufs produits par femelle durant
sa vie. I1 s'agit donc d'une fécondité totale et par recrue qui est la
somme des fécondités par recrue des différentes classes d'dge.

Au cours de 1'existence d'une cohorte, lorsque celle-ci avance en
dge, 1'augmentation de fécondité individuelle parvient-elle & compenser les
effets de Ta mortalité totale des femelles sur la fécondité par recrue ?
Quelles sont parmi les classes matures celles qui, dans les conditions
actuelles, contribuent le plus au renouvellement du stock : les classes les
plus dgées ou les plus jeunes ? I1 apparait intéressant de calculer la part
prise, dans le contexte actuel d'exploitation du stock, par chaque classe
d'dge dans Tla reproduction du stock. Par ailleurs, nous avons observé que,
durant le premier mois d'incubation, les femelles -ovigéres sont capturables.
La péche de ces femelles "grainées" affaiblit-elle considérablement le po-
fentie1 reproductif du stock ? I1 est intéressant, enfin, de comparer la
fécondité du stock dans les conditions actuelles d'exploitation & l1a fécon-

dité théorique d'un stock vierge.

6.2. MATERIEL ET METHODES

62.1. Modéle de fécondité par recrue utilisé

Nous avons utilisé un modéle de rendement par simulatiorns (CONAN et
MORIZUR, 1979) programmé sur ordinateur HP 9825 et spécialement concu pour
Ta langoustine. Ce modéle qui permet d'évaluer la fécondité totale par re-
crue et les fécondités par recrue des différentes classes d'dge est ainsi
construit :

- on injecte 1 000 femelles & 1'dge de 2 ans que 1'on suit jusqu'd 1'dge
de 18 ans,

- 1'intégration pour chaque année est réalisée par discrétisation en dé-
coupant 1'année en 100 intervalles de temps égaux,
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- successivement et dans chacun des intervalles :

1. on fait grandir les animaux si 1'on se trouve en période de mue,

2. on fait éclore les oeufs si 1'on se trouve en période d'éclosion
a compter de 1'adge 2-3 ans, |

3. on applique simultanément les coefficients de mortalité :
- mortalité naturelle
- mortalité par péche modulée par la courbe de sélectivité,

4. on passe & 1'intervalle suivant avec les femelles qui survivent.

62.2. Modifications apportées au modéle

Nous commencons 1'intégration & 1 an au 1ieu de 2 ans car la
courbe de sélectivité du maillage de 42 mm utilisé concerne des tailles
assez faibles.

Nous avons été contraints de modifier le sous-programme
"SELECTIVITY" du fait que la courbe de sélectivité utilisée n'est
constituée que d'une seule courbe lTogistique et non pas de 3 branches
de courbes logistiques.

62.3. Paramétres d'entrées

Trois simulations ont été effecutées sur le calculateur HP 9825

du Centre Océanologique de Bretagne :

- simuTatior des ccnditions actuelles d'expleitation,

- simulation du cas ol les femelles ne seraient pas péchées durant
le premier mois d'incubation (on modifie pour cela la période
d'accessibilité des femelles),

- simulation dans le cas d'un stock vierge (on applique un coeffi-
cient de mortalité par péche nulle).

La plupart des données introduites dans cette étude ont déja été
utilisées par CONAN et MORIZUR (1979).

Les cycles biologiques étant annuels, 1'unité de temps utilisée
est 1'année.

- - —— -

Date moyenne : 0,25 (= ler avril)
Variance : 0,00325 (période étaiée sur 4 mois).
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CROISSANCE :

Courbe de croissance (CONAN et MORIZUR, 1979) selon Te mod&le de Von
Bertalanffy :

t = dge en années

L = Tongueur du céphalothorax en mm
L = 56,42 (1 - e(— 0,143 (t + 1,526)))'

PERIODES DE MUE :

Printemps : date moyenne = 0,39726 (= 23 mai)

variance = 0,00326 (période étalée sur 4 mois)
Automne  : date moyenne = 0,79178 (= 18 octobre)

variance = 0,00034 (période étalée sur 1,3 mois)

(CONAN, 1978).

Une mue de printemps et une mue d'automne pour les femelles immatures
d'dge > 1 an.
Une mue de printemps seulement pour les femelles matures (CONAN, 1978).

en fonction de l1a taille moyenne (CONAN et MORIZUR, 1979).
FECONDITE :

Nombre d'oeufs (F) de stade D (= 1 mois avant 1'8closion) en fonction de

1a Tongueur de céphalothorax (L) en mm selon la relation : F = 0,016 L3’19.

POURCENTAGE DE FEMELLES MATURES participant & 1a reproduction = 90 %.

=g e N e e e e T R R e e e e L Rt gumy

~ de 0,25 & 0,68 (du ler avril au 15 aodt) dans Tes conditions actuelles,

- de 0,25 & 0,60 (du ler avril au 15 juillet) si 1'on ne péchait pas de
femelles "grainées".

PERIODE_DE_PONTE :

Date moyenne = 0,54 (= 15 juillet).

COEFFICIENTS DE_MORTALITE :

- Mortalité naturelle : 0,6 (CONAN et MORIZUR, 1979),
- Mortalité par péche : 0,78 (CONAN et al., 1977).

e o (0,49 L - 10,64)

P &tant la proportion d'individus retenus par le chalut pour la longueur de
céphalothorax donnée L en mm.
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TAUX DE SURVIE lors des rejets a 1a mer = 40 %

(GUEGUEN et CHARUAU, 1975).

L'unité de temps utilisée pour 1'intégration est 1'année biologi-
que. Les paramétres sont pour cette raison recentrés par rapport a la date
de naissance.

6.3. RESULTATS

63.1. Part respective des différentes classes d'dge dans le

renouvellement du stock

Si 1'on considére que les femelles deviennent matures & 1'dge de
2 ans pour une cohorte, la durée d'incubation étant de 7,5 mois environ,
la premiére éclosion apparait approximativement & 1'dge de 3 ans (1'éclosion
8tant considérée comme 1'instant de la naissance). Les résultats obtenus
figurent dans le tableau 11. Dans les conditions actuelles de péche, la re-
production serait assurée en majeure partie par les classes matures les
plus jeunes. 70 % de la production de larves serait attribuable & 1'ensemble
des classes 3 et 4, la classe 3 assurant déja a elle seule 42,5 %. La parti-
cipation relative des différentes classes d'dge au renouvellement du stock
est actuellement une fonction décroissante de 1'dge. Pourtant Ta fécondité
individuelle augmente avec la taille, et donc avec 1'&ge. Au niveau d'une
population interviennent aussi Tes paramétres de mortalité naturelle et de
mortalité par péche qui tendent & faire diminuer, avec 1'dge, la fécondité
d'une cohorte. L'augmentation de 1a fécondité individuelle ne compenserait

donc pas les effets de Ta mortalité totale dans le golfe de Gascogne.




nombre d'oeufs de stade D).

AGE 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15
Fécondite/ 30,42 [19,58 [10,90 | 5,61 | 2,73 | 1,27 |o0,58 |0,25 |0,11 |0,05 |0,02 |0,01 |0,00
recrue/.
classe age

Part

42,5 27,4 |15,2 7,6 3,8 1,8 0,8 0,4 0,2 0,1 0,0 0,0 0,0

%
TABLEAU 11 : fécondité par recrue et par classe d'dge et participation relative en % des différentes clas-

ses d'dge au renouvellement du stock en tenant compte des conditions actuelles d'exploitation
(F = 0,78).
(fécondité

_16..



Dans cette étude, nous avons pris en considération le fait que
Tes femelles grainées étaient accessibles & la péche durant le premier

mois d'incubation.

63.2. Impact de la péche de femelles "grainées" en début d'incu-

bation sur la reproduction du stock

Les résultats de fécondité par recrue obtenus
- dans les conditions actuelles d'exploitation,
- dans le cas ol on ne pécherait pas de femelles "grainées" sont portés
dans le tableau 12.
L'actuelle péche de ces femelles ovigéres affaiblirait le pouvoir
reproducteur du stock dans la proportion de 7,5 %. La production de larves
provenant de ces femelles "grainées", si elles n'étaient pas capturées,

permettrait d'augmenter de 8 % la production actuelle de larves par le stock.

63.3. Fécondité actuelle du stock et fécondité d'un stock vierge

Pour un stock vierge, Ta fécondité globale par recrue est de 165
oeufs au stade D. Elle a été obtenue en simulant un coefficient de mortalité
par péche nulle.

Dans les conditions actué11es d'exploitation, la fécondité globale

par recrue est de 72 oceufs soit égale & 41 % de celle du stock vierge.

6.4. DISCUSSION

Dans les conditions de péche actuelle, la reproduction serait assurée

en majeure partie par les classes matures Tes plus jeunes. Aussi Tes fluctua-




Cas ol les femelles

conditions "graindes" ne seraient
actuelles Ay 2
, pas pechées
Fécondité/recrue 71,54 77,45 A =501
Variation en % - 7,5 + 8

TABLEAU 12

FECONDITES PAR RECRUE (NOMBRE D'OEUFS DE STADE D) ET VARIATIONS EN %
- dans Tes conditions actuelles de péche,
- dans le cas ol les femelles "grainées" ne seraient pas péchées.

_66_
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tions observées dans le recrutement selon les années pourraient s'expli-
quer en grande partie par le fait que la maturité sexuelle ne se produit
pas a 2 ans toutes les années (chapitre 3).

Les femelles "grainées" péchéés en début d'incubation seraient
susceptibles d'apporter une contribution non négligeable @ 1a reproduction
actuelle du stock. Si 1'on ne péchait pas ces femelles "grainées", la quan-
tité de larves produites se trouverait augmentée de fagon non négligeable
(8 %). Mais la période de ponte est de 4 mois et une interdiction de péche
durant toute cette période n'est &conomiquement pas possible. Par ailleurs,
une remise a 1'eau des femelles "grainées" n'aurait qu'un effet minime : peu
de Tangoustines survivraient et celles qui survivraient auraient une fécon-
dité plus faible étant donnée la perte d'oeufs occasionnées par le chalut
Tors de la péche durant le premier mois de 1'incubation. La réglementation
actuelle visant @ interdire Te débarquement‘ des femelles "grainées" n'est
pas appliquée. Les effets bénéfiques sur la reproduction pouvant résulter
de son application seraient 1imités cependant pour les raisons que nous
venons d'évoquer. Dans les conditions actuelles d'exploitation, la fécondi-
té g7obal: serait encore 3 41 % de.celle d'un stock vierge. L'exploitation |
actuelle ne serait donc pas dangereuse de ce point de vue.

Dans ce travail, nous avons utilisé le nombre d'oeufs au stade D
de 1'incubation. Ceci ne peut étre considéré que comme une fécondité poten-
tielle, En effet, nous ne prenons pas en compte 1'éclosion et la vie larvai-
re. Or i1 se pourrait que ces é&tapes dans la reproduction du stock modifient
la part des différentes classes d'dge dans 1e renouvellement du stock. En
effet, i1 nous a semblé que la taille des oeufs était proportionnelle a la
taille de la langoustine mére. Ce phénoméne a été observé chez Homarus
americanus par SKUD et PERKINS (1969). Quelies sont les répercussions d'une

variabilité dans la taille des oeufs au niveau de la reproduction? Nous
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pensons que la taille de 1'oceuf peut influer sur la durée de 1'incubation
(c'est-a-dire la vitesse de déVe]oppement et/ou sur la survie larvaire).

La durée de 1'incubation pourrait augmenter avec la taille des oeufs comme
relaté chez le crabe Macropipus (WEAR, 1974) et chez le copépode
Pseudocalanus sp. (Mc LAREN, 1966). Si, comme observé par Mc LAREN sur
Pseudocalanus , la taille des larves a 1'éclosion s'avérait étre proportion-
nelle & la taille des oeufs, il pourrait y avoir des incidences sur la sur-
vie Tarvaire : les grosses larves ayant probablement plus de chances de

survie que les petites.

6.5. CONCLUSION

Dans Tes conditions actuelles d'exploitation, les classes d'éges
matures les plus jeunes contribuent Te plus a la reproduction du stock :
la classe 3 contribue pour 42 %, la classe 4 pour 27 %. La fécondité glo-
bale du stock serait encore & 41 % de celle d'un stock vierge. L'actuelle
péche de femelles "grainées" affaiblit le potentiel de reproduction du
stock de 7,5 %. Les études menées sur la fécondité par recrue et au stade D
d'incubation ne conduisent qu'a deé résultats intermédiaires sur la repro-
duction du stock. Le contréle d'autres facteurs telle la taille des oeufs

pourrait mener & des résultats plus réalistes.
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CONCLUSTION GENERALE

Lfétude entreprise, concernant la reproduction de la langoustine
Nephrops norvegicus dans 1es eaux du sud de Ta Bretagne, nous a amené a
orienter les recherches dans deux principales directions: la maturité sexuelle
et la fécondité. Il convient de dégager les principaux résultats de 1'étude,

et les voies de recherches futures qui permettraient de compléter ce travail.

1 - Critéres de maturité sexuelle chez Ta femelle

I1 existe deux définitions de l1a taille a maturité sexuelle : la
taille minimale et Ta taille moyenne. La taille minimale ne présente que peu
d'intérét car elle dépend de la taille de 1'échantillon. Aussi avons-nous jugé
préférable d'utiliser la taille moyenne a maturité sexuelle ,

I1 convient de distinguer les critéres fonctionnels des critéres
morphologiques. Les critéres fonctionnels les plus satisfaisants seraient Ta
capacité de reproduction ¢t T1a présence <'ovaires en ccurs de maturation. ra
présence de spermatophore, autre critére foncticnnel, conduit & déterminer une
taille moyenne bien inférieure & celles déduites & 1'aide des deux précédents
critéres : la femelle peut porter un spermatophore alors que ses ovaires ne
sont pas encore fonctionnels ( cf année 1977 ). La condition ovigére ne peut
étre utilisée pour définir une taille moyenne a preﬁiére maturité. Ceci pro-
vient des effets combinés de la disparition des femelles "graines" au niveau
des captures qui - nous 1'avons mis en évidence pour 1'année 1978 - se produi-
rait le premier mois de 1'incubation, et de la durée de la période de ponte
qui est de plusieurs mois ( c¢f année 1978 ).

La taille & maturité sexuelle ne peut étre évaluée a 1'aide de cri-

téres morphologiques qu'en étudiant les sexes séparément et en évitant toute
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comparaison entre sexes. La largeur relative de 1fabdomen conduit a déterminer
une taille a premiére maturité proche de celle résultant dfun examen des ovair
res. Par contre les scies ovigéres apparaissent antérieurement a Ta mue de
puberté. De tels critéres, sfi]s sont moins justes et moins précis que les
critéres fonctionnels, préséntent cependant 1favantagé de mener a des études

plus rapides.

2 - Age et taille 3 premiére maturité

Chez 1a femelle, la taille & maturité sexuelle, obtenue a 1'aide des
critéres fonctionnels, varie selon la saison,méme pour le critére "présence
de spermatophore“. En 1978 une chute du taux de présence de spermatophore
s'est produite au cours de la saison de ponte. Une telle chute ne se produi-
rait pas tous les ans. I1 convient donc de choisir toujours la méme saison
pour étudier 1'apparition de l1a maturité sexuelle & 1'aide de critéres fonc-
tionnels. La taille & premiére maturité varierait aussi selon les années. En
1978 elle a été inférieure a 1977. Elle serait de T1'ordre de 23-24 mm. L'dge
d premiére maturité varierait aussi selon les cohortes : il serait de 2 ou
3 ans. Contrairement & 1977, 1'dge & maturité sexuelle a été de 2 ans en
1978. La taille et 1'@ge a premiére maturité ne seraient donc pas déterminés
génétiquement.

La taille & maturité sexuelle des mdles serait de 19 mm selon 1'étude
de la croissance relative en longueur du propodite de la premiére paire de
péréiopodes.

La maturité sexuelle chez Tes femelles serait une fonction combinée
de 1'dge et de 1a taille. Dans le cas oi on ne considére que la taille, le
pourcentage de femelles matures, en fonction de la Jongueur de céphalothorax,

se représente par une équation logistique.
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3 - Reproduction en 1977 et en 1978

IT y a eu une plus grande participation des petites femelles & la
reproduction en 1978 qufen 1977. Ceci sfexp]ique par le fait que, contrai-
rement & 1fannée 1977, la classe dfage 2 ans a atteint 1a maturité sexuelle.
Actuellement, les classes d'égé matures contribueraient d'autant plus a la
fécondité globale du stock qu‘elles sont jeunes. La variation observée dans
1fége d maturité selon les cohortes doit donc vraisemblablement conduire a

des variations non négligeables au niveau du recrutement.

4 - Fécondite

Le nombre d'oeufs en fin de maturation ovarienne s'exprime en fonc-
tion de la taille de l1a femelle par une relation de type allométrique qui
n'est pas trés différente des autres régions, 1'Islande exceptée. La fécondité
est approximativement proportionnelle au cube de la longueur. Lors de la
ponte, les femelles produiraient, selon leur taille, de 500 & 60CO0 ceufs.

45 % de ces oeufs seraient perdus durant 1'incubation pour Tla région Sud-Bre-
tagne. Cette perte est trés inférieure d celle enregistrée par FIGUEIREDO

et NUNES ( 1965 ) dans les eaux portugaises. Elle semble donc varier d'un
stock & 1'autre. I1 n'est pas impossible que les phénoménes de stock-recrute-
ment interviennent & ce niveau.

L'actuel déséquilibre dans Te sex-ratio en faveur des femelles
n'aurait pas de grandes conséquences au niveau du taux de femelles fécondées:
90 % des femelles portent un spermatophore.

La péche des femelles "grainées" durant le premier mois d'incubation
affaiblit de 7,5 % le potentiel de reproduction du stock qui serait,. dans

Tes conditions actuelles, encore=égal & celui d'un stock vierge.

5 - Etudes complémentaires a mener

Nous avons parfois, dans cette étude, été conduits & avancer des
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hypothéses qu'il conviendrait de vérifier.

Certaines variations dans Te taux de présence de spermatophore sug-
gérent que les femelles adultes non fécondées muent & 1'automne. I1 serait
intéressant de vérifier si ces femelles muent & 1'automne au méme titre que
Tes mdles et & 1'inverse des femelles "grainées".

I1 serait utile de poursuivre le suivi du développement ovarien et
de la présence de spermatophore chez les femelles pour confirmer 1'interpré-
tation avancée quant aux variations observées. Peut-étre existe-t'il un cycle
pluriannuel ou une tendance & long terme dans lesquels s'intégreraient les
variations observées de juillet 1976 & octobre 1978 ?

Pour comp]éter les études de fécondité, il importe de mieux connai-
tre certains aspects du comportement d'accouplement tels Tes phénoménes de
dominance. Selon HUGUES et MATTHIESSEN (1962), les mdles de grande taille,
chez Homauws amesrdcanus, éliminent les petits des accouplements possibles
avec les femelles de petite taille, diminuant dfautant le taux de réussite
des accouplements de ces femelles et par conséquent le taux de femelles fécon-
dées. Selon ces auteurs, Te rapport de taille entre le mile et Ta femelle influe
sur les chances de succés des tentafives d'accounlement : un male de petite
taille est plus apte & s'accoupier avec une femelle de petite taille q'un
madle de grande taille. |

Dans ce travail sur la reproduction, les conséquencés dfune variation
du diamétre des oeufs sur la survie larvaire n'ont pas été étudiées. Le diamé-
tre des oeufs nous a semblé plus important chez les femelles de grande taille
que de petite taille mais nous n'avons cependant pas mené d'étude biométrique
dans ce domaine. Dans 1'hypothé&se d'un changement de réglementation sur le majl-
lage, i1 est nécessaire de prendre en compte la taille des oeufs et les phénomé-
nes de dominance dans les calculs de variations de fécondité. I1 conviendrait

alors d'aborder Ja fécondité en termes de "nombre de larves".
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TABLEAU 2 :

(x = Log. de la longueur de la carapace)

données des relations allométriques &tudiées
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Lon%.Carapace N = X = X2 = XY = Y2 = v
mm)
Min. - Max.
Largeur de 1'abdomen - FEMELLES
8,4 - 54,0 420 1 257,538 535|3 846,126 208 018,574 978| 2 382,480 775 978,303“ 383
:8,4-.12,0 73 169,581 421 394,554 679 262,281 0898 174,528 807 112,586 633
12,0 - 23,5 468 478,924 704 |1 352,415 506 024,621 €65 772,086 924 359,258 636
23,5 - 30,0 92 302,875 938 838,183 664 817,307 174 869,335 028 248,038 340
30,0 - 42,0 74 258,961 7351 913,874 470 762,735 Z56| 636,827 185 | 216,881 4786
42,0 - 54,0 10 38,170 B70| 145,743 217 1é4,427 013| 106,240 580 32,588 773
23,5 - 42,0 166 562,937 673 |1 811,858 134 560,042 431|1 306,162 214 465,020 817
Longueur du propodite de P1
MALES
8,8 - BSY,O 817 1 880,816 037 5 940,932 060 844,555 258|7 812,;1—8_1_1—; 2 15,998 118
‘S 18,0 274 714,585 634 |1 876,142 754 174,036 1462 519,806 150 828,435782
> 18,0 343 1 176,330 403 4 064,843 306 637,519 114|5 282,611 962 |1 340,562 337
19,0 - 27,0 127 358,287 408 11 250,298 195 404,907 5611|1 578,344 514 447,516 210
27,0 - €8,0 215 775,088 556 2 805,881 390 223,052 458 (3 703,127 744 889,799 637
FEMELLES
8,4 - 54,0 486 1 462,981 313 B4 485,259 808 062,465 853 b7 161,912 110 |1 654,962 648
$ 19,0 199 518,294 184 h 350,535 906 564,743 556 |1 813,512 540 538,655 829
1§,0 - 27,0 155 487,823 646 |1 538,550 835 717,851 206 |1 820,846 047 545,318 168
27,0 - 54,0 132 458,863 484 558,172 966 778,571 190./1 981,833 523 510,888 652




TABLEAU 3 : résultats des régressions prédictrices de y en x
dans les relations allométriques étudiées avec
x = Log de Ta longueur de la carapace
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Longueur de carapace (mm) Degrés de Pente Ordonnée Coeff?cient
min, - max. Liberté a l'origine |de corrélation
Largeur de 1'abcomen - FEMELLES
8,4 - 54,0 © 418 1,179 - 1,206 0,997
8,4 - 12,0 71 1,092 - 0,995 0,972
12,0 — 23,5 167 1,254 - 1,429 0,988
23,5 - 30,0 90 1,099 - 0,924 0,917
30,0 - 42,0 72 1,117 - 0,992 0,947
42,0 - 54,0 8 0,775 0,301 0,829
23,5 - 42,0 164 1,084 - 0,876 0,977
Longueur du propoditz de P1
MALES
8,9 - 69,0 615 1,125 0,065 0,993
4& 19,0 272 1,078 0,212 0,983
> 19,0 341 1,308 - 0,579 0,992
19,0 - 27,0 125 1,215 - 0,289 0,922
27.0 - 69,0 213 1,312 - 0,591 0,986
FEMELLES
8,4 - 54,0 484 0,987 0,432 0,992
£ 19,0 198 1,047 0,290 0,982
19,0 - 27,0 153 1,281 - 0,513 0, 940
27,0 - 54,0 130 1,065 0,169 0,963
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‘

TABLEAU 8 : EFFECTIFS DES ECHANTILLONS
§
( LONGUEUR de CEPHALOTHORAX en mm
(
Année Mois ' 18,5-21,5 21,5-24,5 264,5-27,5  27,5-30,5 ‘30,5
1976 7 : 31 56 32 1 0
8 : 172 135 37 8 2
9 : 111 115 53 24 0
10 : 23 57 34 15 2
11 : 7 68 67 5 0
12 62 30 24 6 1
1977 1
2 46 9 16 4 1
3 169 118 35 20 9
4 73 45 8 5 2
5 206 122 46 9 0
6 107 139 79 12 4
7 125 122 42 2 0
8 89 74 24 2 0
9 65 67 31 6 0
10
11 139 178 42 . 0
12 179 98 22 3 0
1978 1 : 153 127 59 1 0
2 : :
3 : 29 52 39 12 4
4 : 47 106 76 39 21
5 : 144 107 95 40 6
6 : 220 127 154 48 8
7 : 239 136 77 37 2
8 : 133 182 66 11 0
9 . 110 148 76 7 0
10 : 96 122 129 13 0
TOTAL . 2839 2 490 1 361 331 62
{
{ 7 083
(




