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Le modele de I’activité de nutrition et de croissance de I’huitre Crassostrea gigas
est congu a partir d’une formalisation mathématique des principaux processus
physiologiques impliqués : la filtration, ’émission de pseudo-féces et 1’ingestion,
I’absorption, la respiration et la ponte. Le poids de 1’animal est la seule variable
d’état. Ce modele intégre les effets de la quantité et la qualité de la nourriture par-
ticulaire, de la température de ’eau et du poids de I’animal. La comparaison de
I’évolution pondérale simulée avec sa mesure montre une bonne adéquation. Par
ailleurs, le modele confirme que la croissance de Crassostrea gigas est, a
Marennes-Oléron, fortement contrainte par les concentrations de seston minéral,
qui diluent la nourriture potentielle du mollusque et provoquent des rejets massifs
de cette nourriture sous forme de pseudo-féces. Ce contrdle est cependant atténué
par le tri «organique-minéral» en phase pré-ingestive, lequel enrichit sensible-
ment en matiere organique la nourriture ingérée par I’huitre. Des écarts entre le
modele et les observations sont mis & jour. Ils seraient la conséquence d’une para-
métrisation insuffisante du modele. La régulation de ’activité nutritionnelle par la
gamétogenese, et celle de 1’absorption par la qualité de la nourriture sont des pro-
cessus 2 intégrer prioritairement dans le modele pour améliorer sa précision et sa
fiabilité.

Oceanologica Acta, 1993. 16, 1, 73-82.

Modelling growth and feeding of the Japanese oyster Crassostrea
gigas in Marennes-Oléron Bay (France)

A model simulating growth and feeding is presented for Crassostrea gigas and
incorporates such physiological processes as filtration rate, pseudo-faeces pro-
duction and ingestion, oxygen consumption and spawning. The only state
variable is flesh weight. This model is designed to incorporate the effects of quan-
tity and quality of food, temperature and oyster dry weight. Comparison of simula-
tion outputs with real data showed that the model closely simulated the seasonal
changes in weight over a two-year sample interval. This simulation confirms that
oyster growth in Marennes-Oleron Bay is strongly regulated by the non-organic
concentration in the seston. This latter factor dilutes the potential food for oyster
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and causes a large amount of food rejection in the form of pseudo-faeces.
Nevertheless, this regulation is lowered by the “organic-inorganic” sorting of par-
ticles which occurs during the pseudo-faeces formation. This sorting is found to
enhance significantly the organic ratio in the ingested food. Discrepancies between
model and data are shown. The effects on feeding activity of endogenous control of
gametogenesis and the physiological control of absorption by the quality of food
would have to be incorporated in the present model in order to improve its reliabili-
ty and its accuracy.

Oceanologica Acta, 1993. 16, 1, 73-82,

INTRODUCTION

Depuis vingt ans, le bassin de Marennes-Oléron est en
proie a une stagnation de sa production ostréicole. La prin-
cipale cause en serait 1’accroissement des biomasses
d’huitres (Crassostrea gigas) en élevage, qui aurait abaissé
graduellement les capacités trophiques du bassin pendant
cette période (Héral et al., 1988). La modélisation du com-
portement trophique de Crassostrea gigas a pour objectif
de mieux comprendre et de quantifier les relations entre
I’huitre et son milieu. La démarche adoptée est proche de
celle des modeles a bilan énergétique qui ont été appliqués
entre autres a Mytilus edulis par Bayne et al. (1976),
Verhagen (1982) et Harris et al. (1984), aux filtreurs
macrobenthiques de 1’Oostershelde par Klepper et Scholten
(1988) et a Crassostrea gigas par Bacher et al. (1991). Le
mollusque filtreur est congu comme un ensemble de pro-
cessus élémentaires dont la formalisation mathématique
décrit et quantifie I’utilisation et la transformation par 1’ ani-
mal de la nourriture présente dans le milieu.

Malgré la similitude de cette étude avec les travaux sus-
cités, elle n’en demeure pas moins utile et novatrice. Faute
de données expérimentales, Bacher et al. (1991) emploient
une formulation empirique de 1’assimilation en fonction de
la charge sestonique et de la température qui limite, par
définition, le domaine de validité de 1’outil (Jorgensen,
1988). De plus ce modele ne calcule pas de maniere dis-
tincte la production des pseudo-féces et de celle des féces.
Une telle distinction permettrait pourtant d’étudier plus
finement I’impact du mollusque sur les transferts de matie-
re et d’énergie au sein de 1’écosysteme. Les processus de la
digestion et de I’émission des pseudo-féces operent sur la
nourriture filtrée des modifications différentes. Les féces
sont un agglomérat d’éléments en partie digérés qui sédi-
mentent rapidement (Sornin, 1981). Les pseudo-féces,
quoique engiuées dans du mucus, sont moins agrégées, et
se maintiennent plus facilement dans la colonne d’eau. De
plus, ils n’ont pas subi de dégradations chimiques notables
(Bernard, 1974 ; Newell et Jordan, 1983).

Les outils développés par les autres auteurs cités ne présen-
tent pas de telles lacunes, mais sont implantés dans des sites
aux caractéristiques hydrobiologiques trés différentes de
celles du bassin de Marennes-Oléron, lequel se distingue par
une variabilité temporelle élevée de la concentration en
matiere particulaire et un faible pourcentage de matiére orga-
nique particulaire dans le seston (Héral e al., 1983 b). A titre
d’exemple, les mesures effectuées par Héral et al. (1983 b) et
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Deslous-Paoli et Héral (1984) mettent en évidence des fluc-
tuations circadiennes et saisonniéres des teneurs en seston
minéral de 20 4 350 mgPs/l et des pourcentages de matiére
organique pouvant étre inférieurs a 5% du seston total. Les
modeles de Bayne er al. (1976) et de Verhagen (1982) ont été
élaborés pour des teneurs sestoniques comprises entre 1 et
15 mgPs/1 et des pourcentages de matiére organique particu-
laire toujours supérieurs a 10 %. Les filtreurs macroben-
thiques modélisés par Klepper et Scholten (1988) sont
confrontés a des concentrations particulaires variant de 10 a
80 mgPs/l. La particularité manifeste du bassin de
Marennes-Oléron offre ainsi un champ d’application nou-
veau a ce type de modélisation du comportement nutrition-
nel et de croissance des mollusques filtreurs.

Cette étude comporte deux phases. La premiére est consa-
crée a la présentation détaillée de la formalisation mathé-
matique des processus impliqués. Les exigences d’ordre
cognitif inhérentes a cette approche analytique de la modé-
lisation (Keller, 1989) sont satisfaites par les récentes expé-
rimentations de physiologie menées in situ ou en laboratoi-
re a La Tremblade (Razet et al., 1990 ; Deslous-Paoli et al.,
1992), et par les données de la littérature. La seconde phase
concerne la mise en application du modele, dont le compor-
tement est examiné et validé sur une période de deux ans.
L’environnement trophique est reproduit a 1’aide de
mesures effectuées dans le bassin en 1979 et 1980 (Héral et
al., 1983 a ; Deslous-Paoli et Héral, 1984).

MATERIEL ET METHODES
Principes et hypothéses préliminaires

Pour étre un outil fonctionnel en mesure d’aborder la pro-
blématique actuelle du bassin ostréicole de Marennes-
Oléron, le modele devra :

- prédire les performances de croissance de Crassostrea
gigas afin de retracer son évolution pondérale ;

- calculer 1a consommation des mollusques, et permettre
ainsi une appréciation quantitative de 1’impact de la popu-
lation sur la concentration des particules en suspension ;

- représenter la production de biodépéts (féces + pseudo-
féces). Ces rejets post- et pré-ingestifs peuvent étre une
source importante de dépdt des particules en suspension, et
par conséquent un facteur d’accroissement des flux verti-
caux de matiére (Sornin ef al., 1983 ; Small ef al., 1986 ;
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Kautsky et Evans, 1987). Leur étude et quantification inté-
ressent, a ce titre, celles des transferts énergétiques et de
matiere au sein de 1’écosystéme du bassin.

Une distinction des deux types de biodépdts est observée
pour les raisons précédemment évoquées (voir Introduction).
Les facteurs de régulation de 1’activité nutritionnelle et de
la croissance de Crassostrea gigas jugés les plus pertinents
sur le site de Marennes-Oléron sont :

- la quantité de particules nutritives en suspension ;

- la qualité de la nourriture ;

- la température de 1’eau.

Cette sélection tient compte de ’action effective et recon-

nue du parametre considéré sur la biologie de Crassostrea
gigas, et de sa variabilité spatiale et (ou) temporelle, sus-

ceptible d’induire des différences de comportement de
Crassostrea gigas de ces deux points de vue.

Le milieu nutritif est composé du seston minéral (PIM) et
du seston organique (POM). Au sein des POM, on dis-
tingue la fraction détritique (DOM) et la fraction vivante
(phytoplancton). La qualité de ce milieu est déterminée
d’apres le rapport PIM sur POM et (ou) celui des DOM sur
les teneurs de phytoplancton (Widdows et al., 1979 ;
Newell et Jordan, 1983 ; Bayne et al., 1987).

Paramétrisation et formulation mathématique des
mécanismes de la nutrition

Les variables et les paramétres du modele sont présentés au
tableau 1.

Tableau 1

Variables et parametres du modele. Les indices d, p, m, o, P, L, G, se rapportent, respectivement, a la mati¢re organique détritique, au phytoplancton, au ses-
ton minéral, 4 la matiére organique totale et aux proteines, lipides et glucides particulaires. Les indices 1 et 2 concernent les deux phases de la loi de produc-

tion de pseudo-féces (voir texte).

Variables and parameters used in the model. The suffixes d, p, m, o, P, L, G, refer respectively to detrital organic matter, phytoplankton, particulate inorga-
nic matter, particulate organic matter, and particulate proteins, lipids, carbohydrates. The suffixes | and 2 refer to the two stages of the law of pseudofaeces

production (see text).

PARAMETRE DEFINITION UNITE

ac Efficacité d’absorption

ae0 Efficacité d’absorption a t = 0°C

aet Pente de 1’absorption vs. température

ap Constante de proportionnalité de la ponte

ar0) Respiration & t = 0°C mlO2 bl gps!

art Pente de la respiration vs. température mlO2 h! gPs1 oC-1

A, pl Absorption particulaire d > mgPs h'l ind™!, p -> pgChla h! ind-1
bf Exposant allométrique de la filtration

bp Exposant allométrique de 1a ponte

br Exposant allométrique de la respiration

C1,C2 Seuil de la production de pseudo-féces mgPs h'l gPs-1

dp Durée de la ponte j

EApg ) Energie absorbée Thlind!

ER Dépenses métaboliques Jhlind!

ES Energie totale contenue dans le seston It

F Niveau de filtration 1h! ind!

FO Niveau standard de filtration 1h! gps!

Iid, p, m] Ingestion particulaire mgPs h! ind1, p -> pgChla h! ind"!
kf Exposant de la loi de filtration

kpio, kPim: kp2

p Fraction journaliére du poids investie dans la ponte

P Fraction totale du poids investie dans la ponte

pc Pourcentage d'énergie absorbée investie dans la croissance tissulaire
PEX(o, m) Palier de la production de pseudo-féces

PFjo, m] Taux de production de pseudo-féces

Qt Consommation totale

Qip, d, m] Consommation de particules

R Respiration

SES{p, d, m, P,L,G]
TIM

Exposant de la loi de production de pseudo-fécés

Teneur de I’ean
Fraction de la durée journaliere d’immersion

T™P Température de ’'eau

Ts Seuil de colmatage

W; Valeur calorique de la chair de 1’huitre

W Poids sec de la chair de 1’huitre

Xo2 Conversion énergétique de I’oxygéne

Xp Conversion énergétique de la chlorophylle

X{d,P,L, G] Conversion énergétique d’une unité de masse

Yy Conversion en poids de la valeur énergétique de la chair d’huitre
Yp Conversion en poids sec de la chlorophylle

mgPs hl gPs!

mgPs h'! ind"!, p -> ugChla h! ind-!
mlO2 h! ind-!

mgPs I'!, p -> pgChla I

°C

mgPs 11

kJ ind-!

gPs ind!

T mio2-1

J ngChla’l

J mgPs!
gPskJl

mgPs mgChla™l
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Capture de la nourriture

La filtration de la masse d’eau est le seul mode de nutri-
tion retenu au niveau du modele. Quoique représentant
parfois 25 % des besoins énergétiques métaboliques,
I’absorption directe de substances dissoutes est un proces-
sus a I’heure actuelle insuffissamment connu pour &tre
correctement formalisé.

Le niveau de filtration est supposé indépendant de la
concentration particulaire du milieu, exception faite des
trés fortes charges sestoniques qui le font décroitre expo-
nentiellement (tab. 2). Cette formulation a pour but de
simuler les colmatages branchiaux observés, entre autres,
par Widdows et al. (1979) et Deslous-Paoli et al. (1987 b).
Les valeurs des paramétres Ts et kf (voir tab. 3) sont choi-
sis de telle maniere que 1’activité de filtration soit forte-
ment réduite pour des concentrations supérieures a 200
mg/l, et pratiquement nulle au-dela de 300 mg/l (Widdows
et al. 1979). Le niveau standard de filtration FO est de 2
1/h/gPs (d’apres Deslous-Paoli et al., 1992).

Il semblerait que la régulation de la filtration observée sur
des gammes de concentration bien inférieures a celles sus-
évoquées [Langefoss et Maureer (1975) sur Crassostrea vir-
ginica ; Epifanio et Ewart (1977) sur Crassostrea virginica ;
Gerdes (1983) sur Crassostrea gigas ; Fiala-Medioni et

Tableau 2
Processus représentés dans le modele.

Processes presented in the model.

Capture de la nourriture

Q[d,p,m] = SES[d,p,m] . F
Qt =F/ (Wsbf) | SES
F=F0 . ¢kf.min (0, Ts - SES)) webf -

SES = SES, + SES,, + SESy,

Ingestion

I[d,p] =(1-PF,). Q[d,p] ; In=(-PF).Qy

PF[o, m] = PFX[O’ m] - a- e(kplo, m]. min (Of Cl- Qt)))
+( - pr[o m]) (- e(kp2 . min(0, C2 - Qt)))

Absorption

Aggpr=2¢ liap): EAgp) = Apap) - Xiapl
ac =aet. TMP + ae0; X = (ES - SESp - Xp) / SES4
ES = SES; . Xy + SESg . X + SESp . Xp

Dépenses métaboliques

R = (art . TMP + ar0) . WsP" ; ER =R . Xy

Ponte

P= ap. ijp p= p(l/dp)

Bilan énergétique

dWj/dt = (EAq + BA,) -ER) . 10 . pc . TIM - p. Wj; Ws = Wj. Yy,

Copello (1984) sur Crassostrea gigas], soit le fait de milieux
nutritifs composés uniquement de phytoplancton. Les expé-
rimentations de Deslous-Paoli et al. (1992), réalisées avec
de I’eau du milieu naturel, montrent une constance de la fil-
tration sur des gammes de seston allant de 5 4 50 mg/l.

Le niveau de filtration est d’autre part relié au poids de
I’animal par une relation allométrique (tab. 2). La valeur de
I’exposant bf de la loi d’allométrie est extraite des travaux
de Fiala-Medioni et Copello (1984).

Production de pseudo-fécés et ingestion

Consécutivement a leur capture, les particules peuvent étre
en partie rejetées en phase pré-ingestive, sous forme de
pseudo-féces (Bernard, 1974 ; Kiorboe et Mohlenberg,
1981). L’intensité de cette émission est en partie dépendante
de la quantité de nourriture consommeée. Aux valeurs les
plus faibles, I’animal n’émet pas de pseudo-féces, la totalité
des aliments consommés est ingérée (Thompson et Bayne,
1974 ; Gerdes, 1983). Au-dela de ce seuil, une augmenta-
tion de la consommation inhérente a celle des teneurs nutri-
tives provoque une surcharge des organes palléaux (bran-
chies et palpes labiaux) et une intensification de la pseudo-
égestion (Tenore et Dunstan, 1973 ; Foster-Smith, 1975 ;
Langefoss et Maureer, 1975). Dans ces conditions, 1’inges-
tion se stabilise, et peut méme diminuer (Wilson 1983).

L’animal semble par ailleurs avoir la capacité de traiter de
maniére différente les particules consommées d’apres leur
qualité, et d’éjecter ainsi préférentiellement celles qui
sont le moins profitables a sa croissance (Newell et
Jordan, 1983 ; Kiorboe et al., 1981). Au niveau du mode-
le, ce traitement différentiel est appliqué aux POM et PIM

(tri organique-minéral).

D’autre part, des expérimentations réalisées in situ (Razet
et al., 1990) démontrent une baisse de 1’efficacité du tri
organique-minéral pour des concentrations supérieures a
50 mg/l.

La loi de la production de pseudo-féces (inspirée de Bayne
et al., 1976) calcule la fraction de la nourriture consommée
qui est rejetée sous forme de pseudo-féces. Elle intégre ces
différents résultats (voir tab. 2 et fig. 1).

Le seuil d’émission des pseudo-féces organique et minéral
est fixé a 5 mgPs/l (Foster-Smith, 1975 ; Langefoss et
Maureer, 1975 ; Deslous-Paoli et al., 1992), soit pour une
consommation égale a 10 mgPs/h/gPs (C1). L’efficacité du
tri diminue pour une consommation supérieure a 100
mgPs/h/gPs (C2) [Razet et al., 1990]. Les paramétres kp1,
kpim, PFX, et PEX,; sont déterminés  partir d'un calage
sur les données de Deslous-Paoli et al. [1992 (fig. 1 a)].
Une relation simple préside a la calibration du parametre
kp; : le colmatage des branchies, qui provoque 1’arrét de la
filtration, coincide avec un rejet quasi-total de la nourriture
consommeée sous forme de pseudo-fécés. Sachant que ces
deux processus sont régis par le méme événement : la sur-
charge des organes palléaux et branchiaux par les parti-
cules filtrées, le lien ainsi établi entre eux est cohérent sur
un plan nutritionnel. La valeur de kp, est déterminée en
sorte que PF[, ] tende vers 1 lorsque F tend vers 0 aux
fortes charges de seston (fig. 1 ).
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Digestion, absorption
L’absorption représente une fraction du matériel ingéré et
Pefficacité d’absorption le pourcentage absorbé de la nour-
riture ingérée. Les mécanismes d’excrétion sous forme dis-
soute étant négligés dans la conceptualisation actuelle du Tableau 3
modele, les termes d’absorption et d’assimilation sont . R
.. Valeur des parametres du modele.
équivalents.
U efficacité d’assimilation est considérée indépendamment Numerical values for model parameters.
de la quantité de nourriture ingérée (Langefoss et Maureer, - — —
1975 ; Valenti et Epifanio, 1981). Un point délicat concer- PARAMETRE VALEUR
ne I’influence de la qualité de la nourriture sur ce méme -
processus digestif. Selon Bayne et Widdows (1978) et a0 0.033
Bayne et al. (1988), I’efficacité d’assimilation est positive- act 0:033
ment corrélée au pourcentage organique du contenu sto- ap 0,57 102
macal. Ces résultats sont confirmés par les expérimenta- ar0 -0,022
tions de Hawkins et a/. (1986), Boromthanarat (1986) et g? 8,231
Bayne et al. (1987) sur Mytilus edulis. Compte tenu de la bp 1:28
forte variabilité, autant temporelle que spatiale, du rapport br 0,7
organique-minéral (Héral et al., 1980) a2 Marennes-Oléron, C1,C2 10, 100
I’action d’un tel parametre devrait étre intégrée au niveau gg ;8
du modele. Malheureusement, les données expérimentales ki 0,07
manquent dans ce domaine pour étre en mesure d’établir la KP1o» KP1m 0,15: 0,10
formulation mathématique de ce phénomene. En revanche, kp2 0,01
il sera tenu compte de la différence de qualité énergétique g‘;x PEX 8’3 08
de chacun des matériaux organiques assimilés (détritique ™ 0283‘ ’
et vivant). Ts 200
I’efficacité d’absorption est positivement corrélée a la );G ;g;
température (Winter, 1976 ; Bayne et al., 1987). En pre- XI(;Z 20
micre approximation, la relation est définie de type linéaire X, 2,86
(tab. 2) ; la valeur de ses coefficients (tab. 3) est fixée sur la Xp 23,6 "
base d’une efficacité d’absorption égale a 0,7 a 20°C gh ié): 10

[Langefoss et Maureer (1975) sur Crassostrea virginica ; s
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Rodhouse (1977) sur Ostrea edulis, in Rodhouse (1978)] et
20,2 2 5°C [Bayne et al. (1988) sur Mytilus edulis].

Dépenses métaboliques

Les dépenses métaboliques, généralement estimées par la
mesure de la consommation d’oxygene, englobent les coiits
énergétiques de la consommation (filtration, production de
mucus, efc.), de la digestion, de la croissance et de la main-
tenance de I’animal (Bayne et al., 1989). L’ensemble de
ces réactions enzymatiques est régulé par la température, et
son €lévation, jusqu’a une certaine limite, provoque de ce
fait une augmentation des dépenses énergétiques et de la
consommation d’oxygeéne. La relation choisie pour le pré-
sent modele est de type linéaire (voir tab. 2), et ce en
accord avec les résultats expérimentaux d’autres auteurs
(Bernard, 1974 ; Dame et al., 1977 ; Newell et al., 1977 ;
Rodhouse, 1978).

De plus, la consommation d’oxygene est une fonction allo-
métrique du poids [Winter, 1976 ; Gerdes, 1983 ;
Boukabous, 1983 (voir tab. 2)].

Les parametres art et arQ sont estimés d’apres des travaux
réalisés au laboratoire IFREMER de La Tremblade
(Bougrier, IFREMER, UR.E.A., B. P. 133, La Tremblade,
France, comm. pers.). L’exposant d’allométrie br est pris
égal 2 0,7, qui est une valeur moyenne par rapport a celles
calculées par Boukabous (1983), Gerdes (1983) et
Bougrier (comm. pers.).

Ponte

L’intensité de la ponte est généralement bien décrite par le
poids de I’individu. La proportion d’énergie consacrée a la
gamétogenese va croissante avec le poids de 1’animal
(Rodhouse, 1978 ; Bayne et Newell, 1983). Le r6le de 1a
température dans la maturation des gametes et le déclen-
chement de ia ponte, bien mis en évidence par Mann
(1979) et Héral ez al. (1986) n’est pas reproduit par le
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Figure 2

Schéma conceptuel du trajet de la nourriture et
de 1’énergie dans le systéme huitre.

Conceptual diagram of matter and energy flow
inside the oyster system.
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modele actuel étant donné 1’imprécision de la loi degré-
jour. La date et 1a durée de la ponte sont alors imposées
d’aprés des observations faites in situ (Deslous-Paoli et
Héral, 1988). L’effort total de ponte est ainsi exprimé par
une relation allométrique du poids (voir tab. 2). La valeur
de ap et celle de bp sont celles estimées par Bacher (1989)
sur les données de Deslous-Paoli et Héral (1988).

Bilan énergétique

La valeur énergétique de la chair de Crassostrea gigas est
la seule variable d’état du modele. L’accroissement de cette
variable est calculé d’apres le bilan énergétique présenté au
tableau 2. Si le bilan assimilation-dépense métabolique est
positif, 1a fraction de 1’énergie consacrée a la fabrication de
la coquille est retranchée du gain total. Si ce bilan est néga-
tif, la perte de poids n’affecte pas la coquille et est appli-
quée dans son intégralité a la chair de I’animal. En période
de ponte, quel que soit son état physiologique, le mol-
lusque subit une perte d’une fraction de son poids de chair.

La figure 2 récapitule schématiquement les trajets de la
nourriture et de I’énergie dans le systéme huitre, et le forca-
ge des différents processus.

Cycle des variables forgantes

Le for¢age du modele est constitué par les différents fac-
teurs du milieu impliqués dans la croissance du mollusque,
mesurés bi-mensuellement pendant deux ans (Héral ef al.,
1983 a ; Deslous-Paoli et Héral, 1984) au centre du bassin
(fig. 3). Aux variables sus-évoquées sont ajoutés les pro-
tides, lipides et glucides particulaires qui sont utilisés pour
estimer la valeur énergétique de la matiere organique détri-
tique (parametre X4, tab. 2).

Deux sources de variabilité sont prises en compte dans la
reconstitution des cycles particulaires de forgage : celle
inhérente au cycle lunaire (période de quinze jours) et
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celle due a la tendance saisonniére (période de un an).
Les variables forgantes sont définies avec un pas de
temps d’un jour, en accord avec le pas de temps des phé-
nomenes biologiques.

Etant réalisés selon un rythme bimensuel pendant un demi-
cycle de marée, les prélévements ne couvrent pas la totalité
des marées de vives-eaux et de mortes-eaux sur un cycle
annuel. Pour chaque type de marée, les valeurs manquantes
sont restituées par interpolation linéaire entre les valeurs
mesurées. Les valeurs journaliéres sont ensuite obtenues par
une nouvelle interpolation linéaire entre les valeurs (mesu-
rées ou calculées) de vives-eaux et de mortes-eaux (fig. 3).

RESULTATS

L’évolution pondérale simulée sur deux ans est comparée a
sa mesure, obtenue 2 partir de prélévements mensuels réali-
sés sur dix huitres (Bacher ef al., 1991). Le modgle repro-
duit assez fidelement la succession chronologique des dif-
férentes phases de 1’évolution pondérale de 1’huitre
Crassostrea gigas (fig. 4 a). La régression poids sec simulé
versus poids sec observé (fig. 4 b) rend une pente voisine
de 1 et une abscisse de 0 qui attestent de la qualité du
modele de croissance. Quant aux flux amonts de mati¢ére
(consommation, biodéposition), bien qu’il n’existe pas de
mesures qui permettent de tester de maniere rigoureuse la
qualité des résultats obtenus, on peut mentionner une ten-
dance saisonniére de la biodéposition totale (maximale en
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Figure 3

Evolutions journaliéres des variables forgantes du modgle sur
deux ans. SES, : seston minéral (mgPs/l) ; SES; : matidre
organique détritique particulaire (mgPs/l) ; SES;, : phytoplanc-
ton (ugChla/l) ; SES; p : lipides, proteines, glucides particu-
laires (mgPs/l) ; TMP : température de 1’eau. Les lettres A, p,
e, a, en abscisse, font référence aux saisons (hiver, printemps,
été et automne), le chiffre qui les suit 4 1’année : 1=1979 ;2=
1980.

Daily variation of the forcing variables used in the model
during the two years of the simulation. SES,,: particulate
inorganic matter (mgPs/l); SES,: detrital organic matter
(mgPs/l); SESP: phytoplankton (WgChlall); SESy p¢: particu-
late lipids, proteins and carbohydrates (mgPs/l); TMP. tem-
perature. The letters h, p, e, a, in abscissa, refer to seasons
(winter, spring, summer and fall), number 1 and number 2 to
the years 1979 and 1980.

Figure 4

Résultats de la croissance individuelle simulée (S) et mesurée
(M) de Crassostrea gigas (kJ) pendant deux ans : a) évolution
temporelle de S et M ; b) régressionentre Set M. S=aM + b ;
a=0,96;b=1,74.

Results of simulated (S) and measured (M) individual growth
of Crassostrea gigas (kJ) during two years:.a) temporal dis-
tribution of § and M; b) linear regression between S and M. §
=aM +b;a=096;b=174.
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Figure 5

Simulation de I’activité nutritionnelle de Crassostrea gigas pendant deux
ans. a) production totale de pseudo-féces (mgPs/h/gPs) ; b) ingestion de
matiere organique détritique (mgPs/h/gPs) ; ¢) ingestion de phytoplanc-
ton (gChl a/h/gPs) ; d) énergie acquise (joules/h/gPs) par assimilation
du phytoplancton (trait pointillé) ou de la matiére organique détritique
(trait plein) ; e) pourcentage de mati¢re organique dans 1’eau (E) et dans
la nourriture ingérée (I).

Simulation of the feeding of Crassostrea gigas during two years. a) pseu-
dofaeces production rate (mgPs/h/gPs); b) ingestion rate of detrital
organic matter {(mgPs/higPs); c) ingestion rate of phytoplankton
(WgChla/higPs); d) energy the oyster acquires (joules/h/gPs) by assimila-
ting phytoplankton (dashed line) or detrital organic matter (solid line); e)
organic ratio in the water mass (E) and in the ingested food (I).

hiver, minimale en été) en accord avec les observations in
situ de Héral et al. (1983 a) et de Deslous-Paoli et al. (1987
b) et des valeurs comparables a celles mesurées par ces
mémes auteurs. Au mois de juillet, Deslous-Paoli et al.
(1987 b) mesurent une biodéposition totale d’environ 35
mgPs/h/gPs, les observations effectuées au mois de février
montrent des valeurs supérieures a 230 mgPs/h/gPs.

Sur cette base, le comportement nutritionnel de Crassostrea
gigas peut étre en partie explicité a travers les résultats de la
modélisation. Il apparait en premier lieu sensible au seston
minéral. En hiver et en automne, les concentrations atteintes
intensifient la production de pseudo-féces (fig. 5 a) ou
ralentissent la filtration et affectent fortement 1’ingestion de
la matieére organique (fig. 5 b et 5 ¢). Ces mécanismes

sance que connaft 1’animal durant ces deux saisons : le
poids se maintient (h1 et al, fig. 4 a) si les épisodes turbides
(vives-eaux) alternent avec des eaux plus claires [mortes-
eaux (voir fig. 3)], ou décroit (h2 et a2, fig. 4 @) si, malgré le
demi-cycle lunaire, les teneurs se maintiennent a un niveau
élevé (fig. 3). Au printemps, comme le révele la brusque
augmentation de 1’absorption (fig 5 d), I’abaissement des
charges sestoniques et 1’élévation de la température permet-
tent a ["animal de tirer profit de la nourriture présente dans
le milieu, et de réaliser ainsi la quasi-totalité de sa croissan-
ce (pl et p2, fig. 4 a). De telles déductions sont cependant
de nature a remettre en question I’efficacité du processus de
tri organique-minéral opéré sur les particules filtrées lors de
I’élaboration des pseudo-féces. L’évolution des pourcen-
tages de POM dans 1’eau et dans la nourriture ingérée, pré-
sentées & la figure 5 ¢, montrent un enrichissement sensible
du bol alimentaire en matiére organique sur I’ensemble de
I’année, qui laisse effectivement supposer une relation forte
entre les performances de croissance du mollusque et le tri
particulaire. L’été de la seconde année (e2), le modele
montre I’importance du phénomene de la ponte qui, malgré
des conditions environnementales propices a la croissance
(fig 5 d), provoque un amaigrissement notable de 1’'individu.

Dans le détail, le modele présente des faiblesses. La pre-
miere année, le démarrage de la croissance s’effectue pré-
cocement, I’amaigrissement estival di a la ponte n’est pas
reproduit, et celui des mois hivernaux ne I’est qu’en partie.
Le printemps de 1’année suivante le grossissement total est
insuffisant, et si le poids maximal atteint en fin de croissan-
ce est proche de sa mesure, ceci n’est dii qu’a la précédente
surestimation hivernale (fig. 4 a). D’une maniére générale
le modele sous-estime les performances de croissance du
mollusque ainsi que ses phases d’amaigrissement, ce qui
génere des comportements saisonniers moins tranchés que
ceux adoptés par I’huitre dans la réalité.

DISCUSSION

La qualité des résultats de la simulation standard valide
en partie les hypotheses émises, et mathématiquement
transcrites, sur le fonctionnement trophique de
Crassostrea gigas, et justifie en particulier 1’accent mis
sur les processus de tri, en phase pré-ingestive, de 1’orga-
nique et du minéral. En revanche, les écarts révélés entre
la simulation et les observations montrent clairement que
la modélisation actuelle reste imparfaite. Un examen
détaillé de ces faiblesses permet d’identifier certaines des
lacunes du modele.

D’apres les mesures, les huitres réalisent au printemps de la
seconde année une croissance nettement supérieure a celle
de I’année précédente a la méme époque. L’incapacité du
modele a reproduire de semblables résultats (le pic de la
deuxi¢me année n’est obtenu qu’au prix d’une surestima-
tion du poids pendant la premiere, comme I’indique la
simulation standard) peut s’expliquer par la régulation
exclusive des mécanismes d’alimentation et de digestion
par les facteurs environnementaux. Selon Deslous-Paoli et
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al. (1987 a) la gamétogenese est a I’origine d’une activa-
tion de la filtration et des fonctions digestives. Ce contr6le
endogene peut €tre appliqué a 1’huitre de la deuxieme
année, chez qui la production de gametes est un mécanisme
prépondérant dans I’explication des performances de crois-
sance du mollusque, comme en témoigne la perte de poids
estivale provoquée par la ponte. La fabrication de gamétes
expliquerait de cette maniere les performances de croissan-
ce enregistrées au printemps.

Comme le font supposer les résultats expérimentaux de
Kiorboe et Mohlenberg (1981), qui mettent a jour une
corrélation positive entre la taille des palpes labiaux et
I’efficacité du tri, il est probable que 1’application des
processus de sélection pré-ingestifs aux individus de la
premiere année soit abusive, et 4 I’origine de la suresti-
mation de leur performance de croissance a cette
époque.

La mauvaise représentation de la perte de poids pendant
I’hiver 1979-80 pourrait étre imputée a une paramétrisa-
tion insuffisante de 1’efficacité d’assimilation. A cette sai-
son, la présence de fortes charges minérales enrichit le bol
alimentaire en matériaux inorganiques (voir fig. 5 ), en
effet susceptibles de perturber les processus de digestion
(Hawkins et al. 1986 ; Bayne et al. 1987).

L’amaigrissement estival provoqué par la premiére ponte
n’a pu étre clairement €lucidé. A cette époque les
teneurs de seston minéral et la température ne sont pas
en mesure d’affecter les processus alimentaires et diges-
tifs et, par conséquent, 1’énergie assimilée par |’animal
compense les dépenses métaboliques et les pertes inhé-
rentes a la ponte. Une modification de la valeur des coef-
ficients de la loi de ponte n’est pas envisagée, étant
donné la qualité de la simulation du phénoméne au cours
de la seconde année.
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